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Resumo

A taxa com que as espécies acumulam com o crescimento da drea de amostragem - a relagcdo
espécie-drea - ¢ um dos problemas mais basicos e fundamentais em biogeografia. Esta relacao
tem significado profundo na compreensao da geragdo e manutengdo da biodiversidade no ambi-
ente. Nesse sentido, nesta tese introduzimos dois modelos para populagdes de organismos que
interagem em ambiente finito e saturado: O primeiro para populacdes que sofrem variacdo em
suas abundancias de forma nula - modelo neutro; o segundo, as populacdes estao sob selecao
natural e variabilidade genética - modelo nao neutro. Em ambas as abordagens, para caracteri-
zarmos a relacdo espécie-drea, realizamos simulagdes computacionais para gerar diversidade
de espécies em comunidades em equilibrio. Na abordagem neutra utilizamos o método da
coalescéncia na versdo estendida a habitats fragmentados. Enquanto que na abordagem com
selec@o natural utilizamos o modelo NK para o ambiente com niveis de heterogeneidade entre
habitats controlados pelo parimetro A. Nossos resultados para comunidade neutra mostram
que o aumento da fragmentagdo do habitat influéncia o padriao da curva espécie-drea, princi-
palmente em dreas pequenas e intermedidrias, aonde ocorre o encurtamento do comprimento
do intervalo de dreas em que o regime de lei de poténcias € verificado. N6s notamos também
que um pequeno valor da taxa de especiacdo Vv, o expoente z da relacdo espécie-drea se eleva
com o crescimento da fragmentacgdo. Por outro lado, quando pressdo de selecao € considerada,
o parAmetro de correlagdo A também exerce uma importante influéncia sobre a formagao do ta-
manho do regime intermedidrio da relacdo espécie-area, que decresce com o aumento do nivel

de correlacao entre habitats. Quanto maior for a epistasia, mais pronunciado € esse efeito.

Palavras-chave: Comunidade neutra, relacdo espécie-drea, especiacao, relevo fragmentado,

adaptacgao, correlacdo entre habitats, epistasia, relacdo diversidade genética versus drea.
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Abstract

The rate at which species accumulate with increased sample size - the species-area relation-
ship - is one of the most basic and fundamental problem in biogeography. This relationship
has profound significance in understanding the generation and maintenance of biodiversity in
an ecosystem. In this sense, this thesis introduces two models of community dynamics within
two different frameworks: The first investigate the spatial patterns of species distribution in
fragmented landscapes within the framework of the neutral theory. In the second approach the
spatial patterns of species distribution on the genetic variability is studied under the assump-
tion that natural selection has a prominent role in driving the evolution of such populations.
Additionally, the model assumes that the environment is heterogeneous, such that the strength
of natural selection depends on the localization of the species in the lattice. Our results for
the neutral community model show that fragmentation has an important influence in shaping
the specie-area relationship. In particular, the level of fragmentation than changes the size of
the area interval when the species-area relation is well described by a power-law, § ~ A%, We
also investigate the biodiversity on the percolating cluster. In the non-neutral model our simu-
lation results demonstrate that the level of heterogeneity of the environment affects the shape
of the genetic-area relationships. But it is possible to recover the triphasic scenario for low and

intermediate level of heterogeneity.

Keywords: Neutral community, species-area relationship, speciation, fragmented landscape,

adaptation, correlation between habitats, epistasis, genetic-area relationship.
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Padrdes de abundancia relativa de espécies de diversos grupos taxindmicos de
comunidades ecoldgicas. Espécies em cada comunidade sdo ranqueadas em
porcentagem de abundancia relativa de espécie da espécie mais comum (a es-
querda) para a mais rara (a direita). A porcentagem da abundancia relativa é
mostrada em escala logaritmica sobre o eixo y. 1: Floresta tropical na Amazd6-
nia. 2: Floresta tropical decidua seca na Costa Rica. 3: Comunidade mar-
inha plancténica de copépodes provenientes do giradouro do Pacifico Norte. 4:
Aves terrestres de criagc@o Britanicas. 5: Comunidade de morcegos tropicais do
Panama. Figura reconstruida de [91].

Um exemplo do uso da distribui¢do log series para ajustar dados de abundéncia
de espécies em uma cole¢do de mariposas coletado durante o periodo de quatro
anos na Estacdo de Campo Rothamsted Experimental Station, Inglaterra. A
log series sempre prevé que a classe de abundancia de um unico individuo por
espécie € a classe modal. Dados reconstruidos de Hubbell, 2001.

Distribuicdo da abundancia de espécies de mariposas na estacdo de campo Ro-
thamsted Experimental Station, Inglaterra. A medida que o levantamento de
mariposas capturadas com armadilhas de luz na estagdo de campo foi exten-
dido ao longo dos anos, a distribui¢do de individuos por espécie vai se tornando
lognormal, como Preston preveu. Dados reconstruidos de Hubbell (2001).
Distribuicdo da abundancia de pdssaros Britanicos. Note que a distribui¢ao
lognormal nao se ajusta as frequéncias das classas de espécies raras e extrema-

mente raras. Grafico reconstruido de Hubbell 2001.
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Hipétese de equilibrio de MacArthur e Wilson para explicar o nimero de espé-
cies sobre ilhas como um equilibrio dindmico S* entre a taxa de imigragao de
novas espécies para a ilha e a taxa de exting¢ao de espécies ja residentes na ilha.
I denota a taxa de imigracdo e E a taxa de extincao.

(a) Floresta de dossel fechado na Reserva Florestal de Pasoh, Malasia. Dis-
tribui¢des parecidas com a log-normal das abundancias de drvores em 50 ha.
Note o ajuste nao significativo da lognormal por oitavas de abundancias. A
existéncia de muitas espécies raras € outro padrdo universal em florestas de
dossel fechado. Dados de Manokaran et al. (1993). (b) Distribui¢do ndo pare-
cida com a lognormal da abundancia de espécies de arvores em 50 ha no bosque
na Reserva de Caca de Mudumalai, Ghats Ocidental, India. Esta é uma floresta
que tem um bosque de grama grossa que sofre queimadas na maioria dos anos.
Elefantes também provocam distirbios. Dados de Sukumar.

Curva espécie-area de Watson para plantas vasculares da Gra-Bretanha, o acu-
mulo de espécies foi iniciado em um ponto do Condado de Surrey, Sul da Gra-
Bretanha. Figura reconstruida de Rosenzweig [154].

Curva espécie-area para a fauna avidria do mundo, abrangendo escalas espa-
ciais de menos de um acre até a superficie da Terra. A curva em forma de
sigmoide sugere que as unidades amostrais mudam com o crescimento da area
amostral, de individuos até intervalos de espécies e até reinos biogeograficos
diferentes em local, regional até subcontinental e, finalmente, até escalas espa-
ciais intercontinentais. Dados de Preston (1960).

Curvas do esperado nimero de espécies em relacdo ao nimero de individuos
para valores de 6 assumindo trés ordens de magnitude de 0.1 até 100. Note
que essas esperancas sao para amostras aleatdrias de individuos da metaco-
munidade (sem limites de dispersdo). Os individuos amostrados podem ser

convertido em drea fazendo o usa da substituicdo J = pA.
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2.10 O processo de fragmentacdo dos habitats ilustrados em trés casos. A meta-

2.11

3.1

3.2

comunidade aqui € representada por uma rede quadrada de tamanho linear
L =20, que € composta de células de cor preta (sitios habitdveis) e por célu-
las de cor branca (sitios perdidos, inabitdveis). No primeiro caso (sequéncia
exibida acima) temos o processo de fragmentacdo, que faz ocorrer ruptura de
habitats continuos entre partes distintas por meio da perda de habitats; Na se-
quéncia central, mostramos o processo fragmentacdo somada ao processo de
fragmentacdo per se, que rompe com habitats continuos por meio da perda e
adicionalmente quebra de habitats; por fim, no processo de fragmentacao per
se ocorre pura quebra dos habitats sem ocorrer perda.

Ilustracdo da perda de habitats resultando de alguns dos trés efeitos da frag-
mentacao do habitat sobre os padrdes da metacomunidade. Os efeitos espera-
dos sdo: (i) crescimento do nimero de partes, (ii) decrescimento do tamanho
médio da parte, (iii) crescimento do isolamento médio (distancia do vizinho
mais proximo). As mudancas sdo indicadas por flechas. Figura reconstruida de

[50].

A figura ilustra um sitio focado (em azul) e seus vizinhos mais préximos em
vermelho (vizinhos adjacentes ou com distincia |y — x| = 1), no modelo votante

de Durrett e Levin. Escolhe-se um sitio x para que reproduza. Sua prole ird

ocupar um dos vizinhos adjacentes a ele y, com probabilidade p(|y —x|) = 1/4.

Ilustracdo da transicdo de estado de sitios de uma rede quadrada de lado L
= 8 do modelo de contato entre os instantes de tempo 7 € T + h. Acima, sem
mutacao, vemos no painel a esquerda uma ilustragcdo contendo 24 sitios desocu-
pados e 40 ocupados no instante de tempo 7, distribuidos entre trés populagdes,
marrom claro, vermelho e azul. No painel central a esquerda, representando os
processos de nascimento/dispersdo, um sitio vazio € ocupado por uma prole da
populacdo marrom claro, seguido de uma morte, no central a direita. Por fim, o
estado no instante 7'+ /& apds a transicdo. Abaixo é a mesma transi¢do, porém

a prole uma nova espécie (verde), em decorréncia de mutagao pontual.
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[lustracdo da transi¢do de estado de um sitio de uma grade quadrada de lado
L = 8 no modelo votante entre os instantes de tempo ¢ e t + k. Acima, sem
mutagdo, no painel a esquerda temos uma paisagem contendo 64 sitios ocu-
pados, distribuidos entre trés populagdes, marrom claro, vermelho e azul. O
painel central representa os processos de nascimento/morte/dispersao. Por fim,
o estado da paisagem no instante t + A apds a transi¢do. Abaixo é a mesma
transi¢do com especiagao.

[lustracdo da evolugdo temporal de 16.384 individuos sobre uma grade quadrada
de tamanho 128 x 128 células. As condi¢des de contorno sdo periddicas. O
parametro de biodiversidade 8 = 10 e o processo de dispersao é do tipo vizi-
nho mais préoximo. Cada cor corresponde a uma dada espécie.

Ilustracdo da nossa rede quadrada de comprimento linear L = 64 para quatro
niveis diferentes de fragmentacdo. Em todos os painéis as células em branco
simbolizam os sitios defeituosos (barreiras geograficas). No painel (a) notamos
que o cluster de percolacdo que se forma (células em vermelho) é composto por
todos os sitios ocupados, devido ao fato de p estar préximo a 100%. Quando
o valor de p se aproxima do limiar de percolagdo p. = 0,5927 alguns habitats
tornam-se isolados (aglomerados de células de cor preta). Nos painéis (a), (b)
e (c¢) vemos os clusters de percolacdo que se formam. No painel (d) o maior
cluster € isolado, logo ndo percola. Isso porque o valor de p € inferior ao limiar
de percolacio.

[lustragdo de um ciclo de nascimento/morte/dispersdo do nosso modelo sobre
deriva ecoldgica de soma zero. No inicio do ciclo, a rede tem 87,5% de ocu-
pacao (8 barreiras geograficas) e existem trés espécies cujos individuos ocupam
todos os sitios ou recursos (painéis da esquerda). Em seguida (painéis centrais),
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no painel inferior a direita, produto do processo de especiagao.
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nho 128 x 128 células. A dispersao € do tipo vizinho mais proximo. Os valores
de 6 e de p sdo como mostrados. As cores diferentes simbolizam espécies di-
ferentes e auséncia de cor simboliza os sitios vazios (barreiras geograficas). O
mais interessante que observamos aqui € o aumento da diversidade (diferentes
cores) em relacdo ao aumento da fragmentacdo para cada valor de 6.
[lustracdo dos tipos de dispersdo que iremos considerar em nossas simulagdes,
além da dispersao do tipo vizinho mais préximo. O painel da direita exibe o
caso geral, em que os sitios sao considerados como sendo vizinhos se estiverem
dentro da drea quadrada de tamanho linear D = 2K + 1 centrado em x (sitios
em vermelho).

Fotografias da distribui¢do espacial das espécies apds no estado estaciondrio
(10.000 geracdes) para 16.384 x p individuos sobre uma grade quadrada de ta-
manho 128 x 128 células. O pardmetro de biodiversidade 6 = 10 e o valor de
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Meétodo da coalescéncia aplicado a uma paisagem bidimensional

Curvas da relagdo espécie-drea para diferentes valores da taxa de especiagdo.
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poténcias.
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Dependéncia do expoente z da relacio espécie-drea com a taxa de especia¢do
v apresentada em escala logaritmica. Os valores da taxa de especiacdo sdao os
mesmos da figura 3.11. Para valores da taxa de especiacdo de intermedidrios
até grandes a relacdo entre z e v é bem ajustada pela lei de poténcias z ~ v0:140
sobre trés ordens de grandeza de variacdo de v.

Curvas espécie-drea sobre relevo fragmentado. Os valores dos pardmetros sao
L =1024, p = 0,9 (circulos), p = 0,8 (quadrados), p = 0,7 (diamantes) e
p = 0,5927 (tridangulos). Taxa de especiagdo sdo: No painel (a) v =1 X 1077,
painel (b) v =1 x 1079, no painel (c) v=1x 10 e(d) v=1x10"%
Painel da esquerda: diversidade de espécies S como funcdo da taxa de especi-
acdo. As medidas foram realizadas em uma area de amostragem de tamanho
igual a 262.144 sitios. A rede possui tamanho linear L = 1024 e valores de p sdao
indicados nos painéis. Painel da direita: relacdo entre o expoente espécie-area
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A relacao espécie-drea sobre o cluster de percolagdao. A diversidade sobre o
cluster de percolac@o, Sperc, como uma func¢do da drea amostral, que corres-
ponde ao nimero de sitios ocupados ao longo do cluster de percolagdo. Os
valores dos parametros s@o L = 1024 e taxa de especiacdo na ordem das cur-
vas de baixo para cima: vV =1 X 10~8 (circulos); v=1x 10~7 (quadrados);
v =1x 1079 (diamantes); v =1 x 107 (triangulos); v =1 x 104 (triangulos
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gem inserida exibe a dependéncia do expoente z da relacio espécie-drea como

uma fun¢do da taxa de especiacao.
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(linha continua), p = 0,9 (linha pontilhada), p = 0,8 (linha tracejada), p = 0,7
(longa linha tracejada) e p = 0,65 (linha tracejada e pontilhada). No painel da

Xviii

esquerda nés temos fixo v = 1 x 107°, em quanto que no da direita v =1 x 1078, 75

Figura ilustrativa do cluster de percolacdo em uma rede quadrada de tamanho
linear L = 375. Nesse caso, o parametro de ocupacdo é o préprio limiar de
percolagdo p = 0,5927.

Fragdao do numero total de espécies na rede que pertence ao cluster de perco-
lacdo versus a taxa de especiacdo. Os diferentes simbolos denotam: p = 0,9
(circulos), p = 0,8 (diamantes), p = 0,7 (tridngulos para cima) e p = 0,65
(tridngulos a esquerda).

[lustracdo para distribuicao de sitios vazios sobre uma grade de tamanho li-
near L = 8 para (a) diluic@o aleatéria: Nesse caso cada sitio € aleatoriamente
escolhido para ser um sitio vazio com probabilidade ¢ = 1 — p; e (b) fragmen-
tacdo compacta: Nesse caso, os defeitos sdo dreas assumidas fixas de tamanho
A trag = Lrag X Lrqg =4. O nimero total de fragmentos compactos € Ny,qe =5,
e suas distribui¢des espaciais sao aleatorias.

Efeitos da topologia sobre as curvas espécie-darea. Ny, aglomerados de frag-
mentagdo de tamanho linear Ly,,, sd0 introduzidos tais que a probabilidade
de sitios vazios seja igual a p. Os valores dos parametros sdo no painel (a)
p=09ev=1x10">,nopainel (b) p=0,8ev=1x10",em (c) p=0,9
e v=1x 1079, por fim no painel (d) p=0,8e v=1x 1075,
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Comparagdo entre curvas espécie-drea em redes com condicdes de contorno
periddicas e, também, com condi¢des de contorno fechadas. Os valores dos pa-
rametros sao L = 1024, fixado p =0, 8 e taxa de especiagdo de baixa para cima:
v =1x 1077 (circulos e linha sélida), v = 1 x 10~° (diamantes e linha ponti-
lhada), v = 1 x 107> (triAngulos e linha tracejada), e v = 1 x 10~* (tridngulos
a esquerda e linha tracejada-pontilhada). Os pontos se referem aos resultados
de simulagdes para redes com condi¢des de contorno periddicas, enquanto que
as linhas denotam o resultado anterior e assumem condicdes fechadas.

Efeitos da dispersao sobre a relacdo espécie-area. O nimero de espécies como
uma funcio da Areax p para um quadrado de dispersdo de tamanho linear 2K +
1 =15. O tamanho do sistema € o mesmo usado na figura anterior, e as taxas de
especiacio sdo, de baixo para cima: 1 x 108 (circulos), 1 x 10~7 (quadrados),
1 x 107¢ (diamantes), 5 x 1076 (tridngulos para cima), 1 X 1072 (tridngulos
para esquerda), 1 x 10™* (tridngulos para baixo) e 5 x 10™* (tridngulos para
direita). No painel da esquerda temos p = 0,8, enquanto no painel da direita
p =0,5927. A figura inserida mostra a relacdo entre o expoente espécie-drea z
como uma func¢do da taxa de especiagdo v, para dois valores de p,e K = 7.
Comparagao entre a relagcdo espécie-drea obtida em nosso modelo com disper-
sdo entre vizinhos mais préximos contra a relacdo espécie-area obtida com dis-
persao para além dos vizinhos mais proximos. O tamanho do sistema L = 1024.
As taxas de especiacao sdo: 1 x 10~8 (circulos em preto), 1 x 10~° (diamantes
verdes) e 1 x 10~* (tridngulos para baixo em vermelho). As formas preenchidas
representam resultados do modelo com K = 7 e as formas vazias representam
os resultados obtidos com dispers@o do tipo vizinho mais préximo. No painel

da esquerda temos p = 0, 8, enquanto no painel da direita p = 0,5927.
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3.24 Comparacdo entre a relacdo espécie-drea tedrica prevista por Hubbell contra

3.25

4.1

a relacdo espécie-area obtida em nosso modelo. O niimero de espécies como
uma funcdo da Areax p para a mesma dispersdo da figura anterior. O tamanho
do sistema L = 1024. As taxas de especiacio sdo: 1 x 1078 (circulos em preto),
1 x 107° (diamantes verdes) e 1 x 10~* (tridngulos para baixo em vermelho).
As curvas continuas sdo obtidas da relagdo teérica E(S|0,J) = Y1_,60/(0 +
k—1), em que J = Np. No painel da esquerda temos p = 0,8, enquanto no
painel da direita p = 0,5927.

Relacdo entre niveis de biodiversidade com log dos tempos de persisténcia (ou
tempos de extin¢cdo) sobre uma rede quadrada de tamanho linear L =512. N € a
densidade de frequéncia de espécies neste histograma. Nesse caso, o parametro
de dispersio D = 15. As taxas de especiacdo sdo 1 x 10~# (circulos em ver-
melho), 5 x 10~% (circulos em verde) e 1 x 1073 (circulos em azul). No painel

(@p=1,em(b) p=0,8¢e(c) p=0,6.

Relevo de fitness Wrightniano tridimensional. Os dois eixos formando o "chao"
da figura representa as frequéncias de alelos de dois diferentes loci, e o eixo z
emergindo representa o fitness médio. O relevo de adaptagdo mostra dois picos.
Como Wright enfatizou, a evolugao por sele¢do natural pode levar a populagao
a ficar sobre um pico adaptativo local que pode ndo ser o pico de maior valor
adaptativo sobre o relevo (mdximo global). Esta imagem foi reconstruida do

artigo de Orr (2009).
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4.2 Tipos de conexdes epistaticas do modelo NK. Em cada caso mostrado o ta-

4.3

manho do genoma é N = 6 loci, e cada locus € influenciado epistaticamente
por outros K = 2 loci. As conexdes epistdticas sdo denotadas com setas; as-
sim, as setas saindo de cada locus e terminando em outros loci mostram quais
sdo esses K’s outros que causam as influéncias epistaticas. Porque assumimos
K = 2, exatamente duas setas saem de cada locus em todos os casos. Cada
diagrama representa um modo diferente de conexdes epistdticas. (a) representa
conexdes epistdticas aleatorias (assim, cada locus € epistaticamente influen-
ciado por K = 2 loci escolhidos aleatoriamente entre os demais N — 1). Note
que, neste caso, um nimero varidvel de setas termina em cada locus. (b) mostra
os padrdes quando cada locus € influenciado por seus K = 2 loci vizinhos mais
préximos, com os loci ao fim do genoma conectados um ao outro. (c) por
fim, conexdes epistaticas arranjadas em blocos de tamanho N’ = 3, em que loci
interagem reciprocamente.

Ilustracdo do procedimento de calculo da adaptacdo. Neste exemplo, o tama-
nho do genoma é N = 3 e o parametro de epistasia K = 1. A figura exibe tabelas
(num total de trés) para a interagao do locus 1 com o locus 3 escolhido aleatoria-
mente (tabela azul), do locus 2 com o locus 3 (tabela vermelha), e, finalmente,
do locus 3 com o locus 2 (tabela verde). Neste instante, a contribuicdo h; do
locus 1 depende do estado do locus 3 (incluindo ele mesmo, como sempre). A
contribui¢do 4, do locus 2 depende do estado de 3; e a contribui¢do /43 depende
do estado do locus 2. As interagdes epistdticas sdo indicadas pelas setas na
ilustracdo. A figura também mostra o valor do fitness de uma sequéncia dada

(tabela amarela).
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4.4 Diversidade genética como funcdo do tempo. Os valores dos parametros sdo:

4.5

4.6

Tamanho do sistema M = 10.000 e M = 250.000; tamanho do genoma N = 64,
diversidade de habitats N, = 16, parametro de epistasia K = 1, taxa de mutacao
v = 0,0001 e 6> = 0,0005. Aqui, nds apresentamos a evolucdo do genoma
em ambas populacdes sexuadas e assexuadas, para o nivel de correlacio entre
habitats ndo-correlacionados (meio ambiente heterogéneo) e altamente correla-
cionados (préximo a homogeneidade). Em todos os casos, o modelo atinge o
estado estaciondrio.

Curvas para relacdo diversidade genética versus drea em populacdes sexuadas.
O valores dos parametros sao os mesmos utilizados na figura 4.4. As diferentes
cores denotam valores distintos do pardmetro de correlagdo A: A = 0 (circulos
pretos), A = 0,5 (circulos vermelhos), A = 0,9 (circulos verdes) e A = 0,98
(circulos azuis). As linhas tracejadas s@o os melhores ajustes de lei de poténcias
S ~ A% em dreas de valores intermedidrios. Os valores estimados do expoente z,
como mostrado no interior da figura, sdo todos altamente significativos, todos
com p-valor p < 0,01 e com coeficientes R> maior que 0,95. Como vemos, 0s
valores de 7z sdo fortemente associados com os valores de A, como mencionado
antes.

Curvas para relacdo diversidade genética versus drea em populacdes sexuadas.
Os parametros sao os mesmos utilizados na figura 4.5, exceto o parametro
de epistasia que é K = 3. As cores diferentes denotam valores distintos do
parametro de correlacdo, como mostrado na figura 4.5. Os valores estimados
do expoente z, no interior da figura, sdo todos altamente significativos, todos
com p-valor p < 0,01 e com coeficientes R> maior que 0,95. Como vemos,
os valores de z sdo fortemente associados ao pardmetro de correlag@o A e, fra-
camente associados com o parametro de epistasia K quando comparado com a

figura 4.5.

xXXxii

99

101

103



4.7

4.8
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Comparacdo de efeitos para populacdes sexuadas entre diferentes condicdes de
contorno sobre a relagdo diversidade genética versus drea. No painel (a) K = 1
e em (b) K = 3. Os demais valores dos parametros e o esquema de cores € o
mesmo utilizado na figura 4.5. Circulos vazios denotam simulacdes dos sis-
temas com condi¢des de contorno periddicas, enquanto circulos correspondem
a condicdes de contorno livre (com efeito de borda).

A relagdo da diversidade genética com a area para populacdes assexuadas. No
painel (a) K =1 e em (b) K = 3. As diferentes cores denotam valores distin-
tos do pardmetro de correlagdo A: A = 0 (circulos pretos), A = 0,5 (circulos
vermelhos), A = 0,9 (circulos verdes) e A = 0,98 (circulos azuis). Os valores
estimados do expoente z, como mostrado no interior da figura, sdo todos alta-
mente significativos, todos com p-valor p < 0,01 e com coeficiente R> maior
que 0,99.

A relacdo da diversidade genética versus drea para populacdes assexuadas. No
painel (a) K =1 e em (b) K = 3. Nesta figura a taxa de mutagdo é v = 0,00001
e os outros parametros permanecem os mesmos da figura 4.8, bem como o
esquema de cores.

Diferenca genética entre pares de sequéncias como fun¢do da drea para o mo-
delo assexuado. Nesta figura, o parametro de epistasia e o parametro de corre-
lac@o sdo mostrados na figura e os outros parametros sao os mesmos utilizados

na figura 4.5.
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4.12
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A relacdo da diversidade genética com a drea utilizando o método de amostra-
gem padrdo. Aqui somente o caso sexuado € mostrado. Outra caracteristica
dessas curvas € que nao estdo em escala logaritmica como foi feito nas figuras
anteriores. Nesta figura os parametros sdo: N =64, N, =16, L =840, K =1,
v =0,0001 e 6> = 0,0005. Os valores de A sio os mesmos da figura 4.5.
Saltos de descontinuidade ocorrem quando a regido amostral atravessa as fron-
teiras dos comprimentos de correlacdo dos valores adaptativos entre os habitats
nos casos ndo-correlacionado (A = 0), correlacionado (A = 0,5) e fortemente
correlacionado (A = 0,90).

O papel da dispersao sobre a relagdo da diversidade genética versus a area. O
painel da esquerda corresponde ao modelo assexuado e o da direita ao sexu-
ado. Em ambos os casos, o parametro de epistasia é K = 1. Os circulos vazios
denotam simula¢des do modelo original e circulos denotam o modelo com dis-

persdo. O esquema de cores € 0 mesmo da figura anterior.

Imagens das coldnias de bactérias fluorescentes ao fim do crescimento em
competi¢do neutra da mistura de fluorescéncia ciano (cor azul) e fluorescén-
cia amarela (cor amarelo), todas revelam setorizacdo. Imagens feitas apds
pelo menos 168 horas. Os painéis A, B e C mostram a distribui¢do espacial
depois de feito os indcuos com palito da mistura na proporcdo de 50 : 50 de
bactérias transportando plasmideos, tanto com fluorescéncia ciano, como com
fluorescéncia amarelo; D, E e F in6cuos feitos com pipeta regulada em 2u/;
G, H e I feitos com 10ul. A concentracio das coldnias fundadores foi de 10*
células/ml nos painéis A, D e G; 10° nos painéis B, E e H; 10% nos painéis
C, F e I. A progressdo dos pioneiros na borda do pogo génico revelou-se ser
fractal em todos os casos. As imagens indicam que o nimero de setores no
fim da dinamica da expansdo das duas estirpes fluorescentes, ciano e amarelo,
€ dependente do niimero de células inoculadas, Ny, e da forma da gota do mixe

de bactérias € feita nas placas contendo LB-agar.
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5.2

5.3

54

LISTA DE FIGURAS

Distribui¢do do niimero de setores da colonia madura em fun¢do da forma de
inocular e da concentracao de células.

p-valores do teste de hipétese de igualdade entre duas populagdes de setores
na borda da col6nia madura, resultante de processo de expansdo de estirpes
neutras para diferentes tipos de indcuos contendo os primeiros colonizadores.
Utilizamos distribuigdo qui-quadrado da estatistica x> = n Y cs(Fii — Fi)*/F;
para os cdlculos. O numero de setores observados dentre todas as réplicas
foram: 1, 2, 4, 6 e 8. Logo, os gruas de liberdade para o teste sdo 4. O teste
resulta em populacdes significativamente iguais quando p-valor > 5% (valores
hachurados em cinza).

Média de setores como funcao do logaritmo do nimero de células misturadas -
curva setores-log(Np). Observamos em log(Ny) = 2 (100 células) igualdade en-
tre as médias de setores nos casos dos indcuos feitos por palito e pipeta regulada
para 10ul. Os pontos relacionados a 10.000 células (duas ordens de grandeza
maior que o anterior) temos o resultado oposto: este indica distribuicao espacial
das estirpes dependente da distincia entre os primeiros colonizadores sobre o
nutriente LB-agar, isto €, para 10.000 mutantes colonizadores, aumentar o vo-

lume do inécuo implica em aumentar o nimero de setores.
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Imagens das colonias de bactérias fluorescente resultante do processo de ex-
pansdo espacial da competicio com selecao natural. Todas provenientes da
mistura na propor¢ao 50 : 50 de E. coli ciano fluorescente (cor azul) e de outra
amarelo fluorescente (cor amarelo). Imagens feitas apds pelo menos 168 horas
de crescimento. Os painéis A, B, C e D mostram a distribui¢do espacial das
estirpes na coldonia madura quando existe um custo de selecao de 26,2% do
mutante em relacdo ao tipo selvagem; O tipo selvagem aparece em cor azul
nas imagens A e B; Por outro lado, o tipo selvagem aparece em amarelo nas
imagens C e D. Os demais painéis, E, F, G e H, exibem resultados para o custo
de selecdo pequeno de 6,5%. O tipo selvagem nessas imagens possui fluo-
rescéncia amarela somente em E. A distribuicao espacial devido aos inécuos
feitos com pipeta regulada em 21/ aparecem nas imagens A, B, E e F; regu-
lada em 10u! estdo exibidas nas imagens C, D. G e H. Concentracdes de 10*
células/ml em A, C, E e G; concentracdes de 10° células/ml em B, C, E e G.
O fendmeno mais interessante observado aqui € a persisténcia e adaptacdo da
mutagdo deletéria, como mostrado na imagem A. Isso foi devido as condicoes
iniciais, nesse caso 20 células diluidas em um volume de 2ul, serem favoraveis
para a deriva genética conduzir esse mutante até a borda da coldnia madura, ou

seja, fraca selecao e forte deriva genética.
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Distribui¢do de frequéncias do nimero de setores na borda da colénia madura
quando selecdo natural é uma regra. A sele¢do natural é simulada em nossa
experiéncia fazendo a expansao espacial de dois tipos diferentes de E. coli ino-
culadas de um mistura na propor¢ao de 50 : 50 sobre LB-agar, sendo que uma
delas possui uma mutagdo deletéria, com um custo de selecdo, s. No painel A
o custo da mutante é de 26,2% (erro 4,9); em B o custo é 14,6% (erro 1,2);
de 9,6% (erro 1,2) em C; em D s = 0,065 (erro 1, 3). As cores das colunas re-
presentam diferentes concentragdes: 108 células/ml em azul; em vermelho 10°
células/ml; verde 10° células/ml; e 10* células/ml em roxo. Nos painéis A, C
e D mostramos dois histogramas no caso de gotas feitas por palito; a esquerda
mostramos a distribui¢do do nimero de inécuos que cresceram (G de growth)
e ndo cresceram (NG de not growth), devido ao in6cuo conter uma tnica célula
em média nesse caso; a direita temos a distribui¢do dos setores daquelas que
cresceram. No painel A a designacdo TS significa tipo selvagem, M para mu-
tacdo deletéria e 2 para dois setores. O que percebemos aqui é que somente
quando o custo de selecdo é grande, como 26,2%, a distribui¢do espacial das
bactérias se torna muito diferente daquelas obtidas pelo modelo neutro.

Distribuicdes de frequéncias acumuladas dos "tempos" de extingdo da mutagdo
deletéria (em milimetros) para as diversas formas de inocular os colonizadores
sobre o agar. No painel A temos os tempos para o maior custo de selecao,
26,2%; B para o custo 14,6%. Os pontos em azul sdo os tempos de extingao
observados e em vermelho o modelo exponencial, com média estimada pelo

método da maxima verossimilhancga.
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Distribuicdes de frequéncias acumuladas dos "tempos" de extingdo da mutagdo
deletéria (em milimetros) para as diversas formas de inocular os colonizadores
sobre o agar. No painel A temos os tempos de extingdo para o custo de se-
lecdo s = 0,096; ja em B temos os tempos de extin¢do para o menor custo de
selecdo, 6,5%. Os pontos em azul sdo os tempos de extin¢gdo observados e em
vermelho o modelo exponencial, com média estimada pelo método da maxima
verossimilhanca.

Relacdo entre tempo de extin¢do e o custo de selecdo natural, s. Os nomes na
legenda estdo escritos inicialmente com o tipo de gota seguido pela concen-
tracdo, por exemplo, 21/ — 1e4 significa gota feito pela pipeta regulada em 2!/
e concentracio de 10% células/ml, ou seja, 20 colonizadores. A principal ca-
racteristica observada aqui € a independéncia do tempo de extin¢do da forma e

concentra¢ao do in6cuo quando o custo de selecdo € grande, 26,2%.
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CAPITULO 1

Introducao

Quem nunca viu um filme de fic¢do cientifica sobre seres extraterrestres conspirando contra
humanos? Nao € absurdo imaginar a existéncia de vida inteligente em outros planetas. Mas
pensar que eles conspiram contra humanos € falacioso. Se houver no universo um planeta
com condi¢des de abrigar a vida como hd na Terra, a evolu¢do conduzird os genes em uma
longa jornada por alguns bilhdes de anos até o surgimento do primeiro organismo capaz de
pensar. Todavia, sabe-se que sdo necessarios grandes quantidades de fendmenos cosmolégicos
diferentes, muitos de uma complexidade exacerbada, para se criar um planeta como a Terra,
capaz de abrigar a vida complexa. Isto faz da Terra um planeta muito raro, muito especial.
Desse modo, o papel da raca humana como moradora desta terra rara, além de preservé-la, é
compreender como a vida surge e evolui no ambiente.

Entender como a evolugdo de populacdes naturais opera é o mesmo que entender as forcas
evoluciondrias que a define. O primeiro passo nesse sentido foi dado pelo naturalista francés
Jean-Baptiste Lamarck em seu livro Philosophie Zoologique (1809), no qual ele argumenta
que as espécies mudam ao longo do tempo e transformam-se em outras espécies. Meio século
depois, Charles Darwin em sua obra A Origem das Espécies (1859) mostrou que evolugdo
resulta de um processo que ele denominou de sele¢ao natural. A teoria da evolugao de Darwin
ndo ficou completa, ja que faltou adicionar a for¢ca da variabilidade genética, descobertas por
Gregor Mendel. Hoje a teoria da evolucdo estd unificada e os principais responsdveis por
esta atualizag¢do sdao Ronald Fisher (responsavel pelo desenvolvimento matematico da teoria da
selecdo natural), J.B.S. Haldane (primeiro a calcular o valor da carga de uma mutacao genética,
desenvolvendo o conceito de "custo"de selecdo), Sewall Wright (que elucidou o conceito de
adapta¢do), Theodosius Dobzhansky (que estabeleceu o conceito de mutagdo como fonte de
diversidade genética), William Hamilton (quem concebeu a selecao de parentesco) e outros.

Hoje sabemos que a evolugdo € o resultado da interacdo de duas forcas naturais: a selecdo
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natural e a variabilidade genética. Por um lado, em cada uma das espécies, alguns individuos
deixam um ndmero maior de descendentes sobreviventes do que outros, de tal forma que os
tracos hereditérios (os genes) daqueles que alcangaram maior €xito reprodutivo se tornam mais
numerosos ha geracao seguinte. Essa mudancga na frequéncia dos genes é o que denominamos
por selecdo natural. Por outro lado, na reproducdo dos gametas pode ocorrer variabilidade
genética. Em geral, uma cépia exata do DNA parental é produzida, mas alguns erros de cépia
podem ocorrer. O erro é denominado de mutagdo genética, ou simplesmente mutacdo. A nova
sequéncia de DNA que resulta de uma mutaciao pode codificar uma forma diferente de uma
proteina, com propriedades diferentes da original. Essas mutacdes sdo passadas para a prole,
que pode diferir dos progenitores.

Podemos organizar a teoria da evolucdo em quatro componentes principais. O primeiro
componente € a genética de populagdes, que proporciona o fundamento tedrico. Se souber-
mos como € o controle genético de alguma propriedade da vida, a genética de populacdes
pode ser aplicada diretamente a ela. Esse conhecimento existe, principalmente em relagdo
aos micrébios, moléculas e também quanto a algumas propriedades dos organismos, sobretudo
morfolégicas. Esse primeiro componente é composto pela integracdo da teoria da evolugao
por selecdo natural com a genética molecular e mendeliana. Assim, a evolu¢do molecular e a
genética das populagdes estdo bem integradas. O segundo componente € a teoria da adaptacao.
Toda evolugdo adaptativa ocorre por selecao natural. Algumas caracteristicas, especialmente
moleculares, evoluiram por outros processos que nao a sele¢ao natural, mas elas nio sao adap-
tagdes. A evolucdo por selecao natural ocorre porque as adaptacdes beneficiam algo, mas o
que € exatamente esse algo - os genes, os genomas inteiros, organismos individuais, grupos de
organismos, a espécie, ou o qué? Notamos que as adaptacdes geralmente beneficiam os orga-
nismos, mas hd um critério mais profundo, que pode ser usado para entender as excecoes tanto
quanto a regra: mais fundamentalmente as adaptagcdes evoluem para o beneficio dos genes.
O gene € a unidade sobre a qual recai verdadeiramente a selecdo natural. Somente os genes
tém duracado longa o suficiente para permitir que a selecao natural possa ajustar suas frequén-
cias ao longo do tempo evolutivo. O terceiro componente da teoria da evolucdo inclui varios

topicos: diversidade da vida, definicao de espécie, especiacdo e, classificagdo e reconstrugcdo
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da histéria da vida. A teoria da evolucdo pode ser usada para compreender a diversidade da
vida, além de oferecer um caminho para explicar como milhdes de espécies que atualmente
habitam este planeta evoluiram de um ancestral comum. Na biologia evolutiva, as espécies
podem ser entendidas como conjuntos de genes - conjuntos de organismos que intercruzam -
e eles s@o unidades importantes porque, na teoria da genética de populagdes, a selecao natural
ajusta a frequéncia dos genes nos conjuntos génicos. Outro tépico deste terceiro componente
€ as relacoes filogenéticas entre as espécies e 0s grupos taxondmicos mais elevados que po-
dem ser reconstruidas. A histéria das espécies ndo pode ser simplesmente observada, e as
relacdes filogenéticas precisam ser reconstruidas a partir dos indicios nas moléculas, cromos-
somos e morfologia das espécies atuais (e na morfologia dos fésseis). A filogenia proporciona
um principio para a classificagdo bioldgica. Por fim, a teoria da especiacao trata dos processos
pelos quais uma nova espécie pode surgir. A teoria da especiacao integrada com a classificagao
e a reconstrucdo filogenética sdo as bases necessdrias em biogeografia evolutiva. O ultimo
componente da teoria da evolucdo € a macroevolugio, que trata da evolucdo em grande escala
de espaco e de tempo [152]. A macroevolucao tem sido estudada por meio da evidéncia féssil,
da morfologia comparada e da inferéncia filogenética. A paleontologia (que é a ci€ncia que
estuda os fosseis) aliada a macroevolucdo juntas podem reconstruir a histéria da vida, desde
sua origem até a origem dos humanos atuais.

Um dos problemas associados a evolucao € a compreensdo das relagdes das espécies com
seus meios ambientes. Esta relacdo tem sido investigada desde meados do século 19 e até o
presente momento ainda existem diversas questdes a serem respondidas, e outras mais surgirdo
[8]. Diversos tipos de modelagens tedricas e computacionais de comunidades ecoldgicas tém
sido propostas para se estudar a biologia evoluciondria, em especial a teoria da origem e ma-
nutencao da biodiversidade, e muitas delas t€ém tido sucesso em prever com precisdo diversos
padrdes de riqueza e abundancia de espécies [91]. A relacdo espécie-drea € uma das ferra-
mentas centrais utilizadas pelos cientistas para se estudar os padrdes espaciais das espécies
[124, 155, 179, 59]. O conhecimento da relacdo espécie-area de um determinado ecossistema
nos proporciona entender a taxa de crescimento do nimero de espécies com a area. Evidén-

cias empiricas corroboram que o ndmero de espécies, S, cresce com a drea. Nesse sentido, em
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escalas espaciais de tamanhos intermedidrios um padrio se destaca: o ndmero de espécies, S,

cresce como lei de poténcia como fungdo da drea, A, isto €,
S = cA*,

em que z é denominado de expoente espécie-area e ¢ uma constante. Um grande nimero de
grupos taxondmicos é descrito por esse padrio, incluindo mamiferos, aves, plantas e insetos;
que também € verificado em escala microevolutiva, tal como biodiversidade de bactérias [139,
69, 84]. E possivel mostrar que alguns dos padrdes da curva espécie-drea, como o expoente
z darelagdo S ~ A%, dependem fortemente da topologia e heterogeneidade de relevos sobre as
quais populagdes naturais vivem. Nesta tese iremos mostrar como o efeito da fragmentagdo
do meio ambiente pode alterar dramaticamente a distribui¢do das populagdes em seus habitats,
e posteriormente abordaremos uma relacdo mais complexa, onde diferentes habitats possuem
pressdes seletivas distintas.

No ano de 2001 a teoria unificada da biodiversidade e biogeografia publicada por Hubbell
[91] melhorou nosso entendimento dos processos ecoldgicos responsaveis pela origem e manu-
tencao da biodiversidade, mostrando que esses sdo resultado de especiacdo, deriva ecoldgica e
dispersao (recentemente revisado por Rosindell et al. 2011, [160]). O interessante desta teoria
€ que ela foi desenvolvida considerando uma comunidade ecoldgica saturada de individuos, em
que as espécies sdo todas equivalentes em seus processos demograficos de nascimento, morte
e dispersao, isto €, selecao natural ndo acontece. Além disso, é considerado que a dindmica de
uma comunidade € um jogo de soma-zero, isto é, se uma populacio tem sucesso em crescer
em x individuos, consequentemente deve haver uma diminui¢do correspondente na abundancia
coletiva de todas as outras espécies, de modo que a soma de todos os nascimentos iguala ao
nimero de mortes. As hipéteses de mutacdo pontual para especiacdo e soma-zero t€ém sido
muito criticadas, porque a primeira sugere que cada mutacdo produz uma nova espécie e a
outra considera o meio ambiente saturado. Etienne et al. demonstrou que a hipétese de soma
zero ndo € crucial para a predi¢c@o da teoria neutra [47]. Recentemente, Rosindell et al. também
mostraram que a hipétese de mutagdo pontual, originalmente vista como um evento instantaneo
de criagdo de uma espécie, também pode ser relaxada sem comprometer qualquer dos modelos

originais existentes. Eles mostraram que visualizar a especiagdo como um processo gradual e
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prolongado faz com que as principais conclusdes da teoria neutra sejam mantidas [159]. Criti-
cas a essa teoria sdo recorrentes, mas atualmente a teoria neutra deve ser entendida como um
modelo nulo para a biodiversidade.

Sobre todos os individuos que compdem uma comunidade neutra, a sele¢do natural ndo de-
sempenha papel na evolugdo das populacdes. Assim, a adaptagcdo € desconsiderada no estudo
de comunidades neutras e esse € outro ponto da teoria muito criticado pelos ec6logos ou bidlo-
gos evolucionistas. Em todo ambiente, alguns individuos tenderdo a sobreviver, a se reproduzir
melhor e a deixar mais descendentes do que outros. Se devido ao fato de alguns individuos
deixarem mais descendentes que outros, as caracteristicas hereditdrias de uma popula¢do mu-
darem de uma geragdo para outra, considera-se que ocorreu evolucdo por selecdo natural. A
natureza atua na evolucio selecionando entre individuos aqueles que melhor se adaptam as mu-
dancas no ambiente. Os individuos mais adaptados de uma populagdo sao aqueles que deixam
um nimero maior de descendentes. Por exemplo, em dreas industrializadas, mariposas de cor
escura estdo mais aptas do que as de cor clara, isto acontece por causa das dareas poluidas que
favorecem a camuflagem de mariposas escuras, assim elas sdo mais eficazes biologicamente
(maior adaptag@o) para deixarem um ndmero maior de descendentes, relativamente ao nimero
de descendentes deixados por outros individuos na populacdo. O termo adaptagdo € definido
como a habilidade do organismo de sobreviver e reproduzir no meio ambiente em que se encon-
tra, ou seja, seu valor adaptativo. Quanto maior for o valor adaptativo de um individuo, maior é
sua contribuicdo de genes para a proxima geracdo. Nesta tese, abordaremos também a relacao
entre diversidade genética e drea para uma comunidade onde a selecdo natural desempenha
um papel relevante em seu processo evolutivo. Neste cendrio mais complexo assumiremos que
varia a pressao seletiva de habitat para habitat. O nivel de correlac@o entre os valores adapta-
tivos pode ser controlado, o que nos permite construir um meio onde o nivel de heterogeneidade
pode ser variado e suas consequéncias podem ser estudadas.

Uma disting¢do € feita aqui entre valores adaptativos, nos quais ou cada gene contribui com
seu efeito de modo independente para o valor adaptativo do organismo, ou o efeito de um gene é
dependente de outros genes diferentes. Esta tltima situacao € denominada epistasia. De longe,

0 caso mais interessante é quando os valores adaptativos interagem de maneira epistatica. In-
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teracOes epistaticas sdo comuns porque os organismos sdo entidades altamente integradas, se
comparadas com a ordem cromossdmica atomistica dos genes mendelianos a partir da qual os
organismos cresceram: os genes devem interagir para produzir um organismo. Por exemplo,
a selecdo no polimorfismo mimético de Papilio memnon € epistética [152]. Epistasia significa
que a contribuicdo de um locus para a adaptacdo do gendtipo depende de seu estado como
também dos estados de K outros loci. Este fendmeno pode ser detectado empiricamente ob-
servando a existéncia de interacdo de genes de dois ou mais loci, de tal modo que os fen6tipos
diferem dos que seriam esperados se esses loci se expressassem independentemente. E claro
que a epistasia pode ter consequéncias evoluciondrias muito importantes, mesmo quando uma
pequena variagcdo genética de qualquer tipo estd presente. Uma dessas consequéncias € a exis-
téncia de vdrios gendtipos com valor adaptativo superior a de todos os seus vizinhos mutantes
(aqueles que diferem por apenas um alelo ou gene). Ja que esses gendtipos sdo localmente
otimos em geral terdo menor valor adaptativo do que a melhor combinagao possivel de alelos
(o 6timo global). Desde que mutagdes que alteram simultaneamente dois ou mais alelos sdo
raras, populagcdes podem se tornar presas em estados sub-6timos [209, 126, 97, 192]. Adi-
cionalmente, quando multiplos 6timos locais existem, a ocorréncia de mutagdes pode ser uma
importante forca de diversificacdo na evolucdo - trazendo a divergéncia evoluciondria do isola-
mento reprodutivo sujeito as pressdes de sele¢do idénticas (por exemplo [122]). Este e outros
efeitos das interacdes epistdticas t€ém sido invocados para explicar uma série crescente de re-
sultados empiricos. Como exemplos podemos citar: [114] acompanharam mudanca evolutiva
em 12 populacdes de Escherichia Coli que se propagam por 10.000 geragdes em ambientes
idénticos, que mostraram como eventos aleatérios (mutacdo e deriva) desempenham um pa-
pel importante na evolucdo adaptativa, como fazem as complexas interacdes genéticas que
estdo na base da estrutura de organismos; [106] mostrou que epistasia nivela as adaptacdes de
clones geneticamente varidveis de bactérias que se expandem por 1.000 geracdes; Kichler e
Bull (2001), [103], estudaram os bacteriéfagos ¢ X174 e G4, que foram adaptados para tem-
peratura de inibicao e monitoraram as altera¢des de nucleotideos ao longo do genoma. Assim
eles mostraram com detalhe a combinacao de perfis de aptidao com o padrdo subjacente de mu-

dangas genéticas; [165] estudaram o problema de patégenos resistentes a drogas, restringindo
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o uso de antimicrobianos, que assumem implicitamente que a resisténcia reduz a aptidao dar-
winiana de patdégenos na auséncia de drogas; Elena e Lenski (2001), [44], mostram que as
interagcdes epistaticos sao comuns entre os pares de mutagdes aleatdrias na inser¢ao da bactéria
Escherichia coli. e examinam as interagdes entre estas mutagdes e mutagdes de transdugdo de
cada uma das 12 mutacdes de inser¢do em dois fundos genéticos, um ancestral e outro tendo
evoluido e adaptado para um ambiente de laboratério. Entretanto, tem havido uma relativa
escassez de resultados tedricos quantitativos. Uma exce¢do € o modelo NK introduzido por
Kauffman e Levin (1987). O modelo NK original considera interacdes epistaticas entre genes,
por assumir que a contribuicdo de cada locus para a adaptacdo total dos organismos depende
do estado de K outros loci (Kauffman 1993, 1995 e 2000). Mais recentemente, Welch e Wax-
man examinaram uma versao modificada do modelo NK para investigar os efeitos da epistasia
em substitui¢do a dindmica em evolu¢do molecular em espacgo de infinitos alelos [189]. Adi-
cionalmente, o modelo NK tem a vantagem de ajustar o nivel de epistasia pela variagao de um
unico parametro, denotado K; mas, a respeito desta simplicidade, € habil para dar conta da rica
variedade de fenomenos empiricamente observados.

Nesta tese estudamos como os niveis de biodiversidade sdao gerados e mantidos em dois
tipos de comunidades ecoldgicas completamente distintas: comunidade neutra e comunidade
com habitats correlacionados. Abordamos o problema por meio de simula¢cdes computacionais,
sendo nosso foco a obtencao das relacdes espécie-area em ambos os casos. No contexto de co-
munidade neutra, verificamos como a taxa de mutacao e os niveis de fragmentagao dos habitats
efetivamente afetam a relagdo espécie-drea. Inferimos também a relacdo diversidade genética
versus drea no contexto de comunidades com diferentes niveis de correlacdo entre habitats e
epistasia. Ao longo deste trabalho procuramos confrontar nossos resultados simulacionais com
valores esperados de teorias estabelecidas, principalmente no contexto de comunidade neutra.

Esta tese estd organizada da seguinte maneira: No Capitulo 2 apresentamos os fundamentos
tedricos para o estudo da teoria neutra da biodiversidade, local onde sdo apresentadas algumas
definicdes importantes nas quais nos baseamos para elaboracao de um modelo neutro espacial-
mente explicito para simular a diversidade de espécies. No capitulo 3, detalhamos o modelo

neutro e mostramos relacdes espécie-drea de uma comunidade neutra fragmentada obtida de
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simulacdes em diversos cendrios, juntamente com as discussdes. Apresentamos também o
método da coalescéncia (método backward), que foi utilizado para gerar a diversidade de espé-
cies dentro de uma dada drea de amostragem de modo mais eficiente do que um método padrao
forward. Mostramos brevemente tempos de extingdo para a versao forward de nosso modelo.
Ja no Capitulo 4, apresentamos o modelo computacional espacialmente explicito para comu-
nidade ecoldgica com niveis de heterogeneidade controlados por um parametro de correlagao
A, bem como as relagdes espécie-drea obtidas de simulagdes para diferentes niveis de correla-
cdo entre habitats. As discussdes sdo feitas dentro de subsecdes referentes a cada cendrio do
modelo. O Capitulo 5 traz as consideragdes finais referentes aos Capitulos 3 e 4.

Por fim, no apéndice apresentamos um estudo empirico sobre dindmica adaptativa de po-
pulacdes de bactérias Escherichia coli em expansdo espacial. Este estudo bastante interessante
ainda se encontra em andamento, porém é um trabalho independente e que pode ser lido de
forma separada. Este trabalho foi desenvolvido no Instituto Gulbenkian de Ciéncias sob orien-

tacdo da Dra. Isabel Gordo.



CAPITULO 2

Fundamentos Teoricos no Estudo da Teoria Neutra

da Biodiversidade

Antes de apresentarmos os conceitos nos quais baseamos para a elaboragdo deste trabalho, é
importante fazermos algumas ressalvas. A teoria abordada aqui é uma teoria da diversidade
de espécies, que considera todos os individuos de uma comunidade dentro de um mesmo nivel
trofico (posicao na cadeia alimentar). Nenhuma interacdo entre espécies de diferentes niveis
da cadeia alimentar foi incluida, como exemplo podemos citar as interagdes do tido presa-
predador, parasitismo, mutualismo ou simbiose etc. Considerar grupos de espécies dentro de
uma classe de um nivel tréfico de individuos similares € talvez o caminho mais 16gico, natu-
ral e trativel matematicamente e biologicamente para responder questdes macroecoldgicas e,
também sobre os processos evolutivos pelos quais espécies vivas se formam, isto €, o evento de
especiagao.

Um conceito muito importante no estudo da biodiversidade € o de deriva ecoldgica. Deriva
ecoldgica € a denominacao que se dd ao papel de estocasticidade na dindmica das populacdes.
Por defini¢do, deriva ecoldgica € o mecanismo (um processo estocdstico) que determina as
variacdes na abundancia das espécies dentro da comunidade. O termo advém do seu homologo
na genética de populacdes, a deriva genética, que por sua vez, ¢ definida como o mecanismo
que modifica aleatoriamente as frequéncias alélicas ao longo do tempo. A deriva genética
atua no nivel populacional e a deriva genética atua no nivel do genoma. A deriva ecoldgica
(ou genética) € uma for¢a da natureza, sendo inversamente proporcional ao tamanho da comu-
nidade ecoldgica [53]. A importincia da deriva ecoldgica € mais alta em populacdes pequenas
e isoladas, as quais, por conseguinte, tendem a perder variabilidade genética. A taxa a qual
i1sso ocorre depende do tamanho efetivo da populacdo [8]. Efeitos da deriva em amostragem

aleatdria sdo mais importantes em populacdes pequenas, como foi observado em um trabalho
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sobre a mosca da fruta Drosophila pseudoobscura, onde Hansky e Pavlovsky [42] observaram
mudancas nas frequéncias de duas variantes cromossOmicas durante 18 meses. Eles mostraram
para 10 populagdes pequenas e grandes que a porcentagem média das inversdes cromossomi-
cas AP e PP possuem valores praticamente iguais em ambos casos, mas a variabilidade das
porcentagens foi significativamente maior entre populagcdes pequenas.

Especiacgao € outro conceito fundamental para o estudo da biodiversidade, que € o processo
pelo qual uma nova espécie surge. Charles Darwin, em sua obra A Origem das Espécies, afirma
que uma espécie evolui para uma nova espécie quando algum mecanismo ecolégico resulta em
isolamento reprodutivo da populacdo [40]. Essa € uma defini¢do morfoldgica do surgimento
de uma nova espécie e nio leva em consideragdo a informagdo genética das populacdes. Esta
definicdo é considerada bastante imprecisa na literatura atual. Note que as escalas espago-
temporais da dindmica da paisagem e a natureza do arranjo geogréfico de populagdes sdo rela-
tivos para a dinamica populacional e para suas dinamicas evoluciondrias. A definicdo de espécie
também deve incorporar o conhecimento genético, além do morfoldgico dos organismos. Hoje
¢ bem aceito pela comunidade cientifica que especiacdo € a evolugdo do isolamento reprodu-
tivo como uma consequéncia da divergéncia genética baseada sobre mecanismos ecoldgicos.
E importante deixar claro que, para uma nova espécie surgir ndo precisa haver selecio natural.
Esse € o caso de especiacdo em uma comunidade neutra, saturada de individuos troficamente
similares (ecologicamente equivalentes), em que um Unica mutagdo pontual (geralmente raro,
uma taxa na ordem de 10~®) gera uma nova espécie [91]. Por outro lado, quando sele¢iio na-
tural é uma regra na evolu¢do de uma populacdo natural, as duas hipdteses mais gerais para
o surgimento de uma nova espécie sdo especiacdo ecoldgica e mutagdo ordenada [163, 136].
Especiacao ecoldgica é definida como a evolucdo de populagdes por divergéncia genética que
surge entre meio ambientes ecologicamente diferentes. Especia¢do por mutacido ordenada é
definida como evolugdo por fixacdo de mutacdes vantajosas distintas em populagdes separadas,
em que pressoes de selecdo similares sdo exercidas sobre elas.

De modo mais especifico, atuando ou nao a selecao natural sobre os individuos das popu-
lagdes, podemos citar como principais processos de especiacdo a especiagdo alopdtrica, sim-

patrica, peripdtrica, parapdtrica [5, 135, 162, 177]. Teremos especiacdo por alopatria quando
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uma populacio € dividida em dois ambientes ecologicamente divergentes por meio de barreiras
geograficas. Ao longo das geracdes, as populacdes isoladas estardo sujeitas as pressoes de se-
lecdo dissimilares, a deriva ecoldgica e mutacao. Como resultado, as espécies terdo evoluido
e quando colocadas em contato novamente serdo incapazes de trocar seus genes. J4 na es-
peciacdo simpdtrica todos os individuos compartilham o mesmo meio ambiente. Especiacdo
simpatrica se refere a formacao de duas ou mais espécies descendentes de uma tnica espécie
ancestral, com todos os individuos ocupando a mesma localizacdo geografica. A interacio en-
tre os individuos de populagdes simpdtricas, como por exemplo por meio de competi¢do, pode
gerar isolamento reprodutivo [181, 14, 51]. Especiacdo por hibridiza¢do é uma caso de espe-
ciagdo simpdtrica comumente observado [17, 169, 72]. Outros processos de especiacdo como
peripatria e parapatria sdo menos citados na literatura. Na especiacdo peripatrica uma pequena
subpopulacdo € isolada na periferia da populacao principal, sendo impedida de trocar material
genético. Esse conceito € relatado como o efeito de fundagdo, em que a deriva ecoldgica pode
desempenhar papel significativo na evolu¢do de uma nova espécie. Na especiacdo parapatrica
existe somente uma separagdo parcial de alguns individuos da populagdo principal em uma
drea pequena conectada por poucos habitats [4]. Esses dois dltimos processos de especiacao
estdo associados a uma pequena parcela da populagdo original que tem acesso a um novo nicho
ecologico.

O estudo apresentado nessa tese de doutorado foi elaborado para estudar a geracdo e ma-
nutencdo da biodiversidade em duas linhas diferentes. Primeiro apresentamos um modelo es-
pacialmente estruturado para explicar a diversidade de espécies em uma comunidade neutra
saturada de individuos. Para geracdo de configuracdes de equilibrio utilizamos o método da
coalescéncia, que é bastante produtivo do ponto de vista computacional. Na segunda linha,
utilizamos um relevo adaptativo para modelar uma comunidade saturada de individuos em que
selecdo natural opera. Para isto, introduzimos no modelo um pardmetro de correlagdo entre

habitats.
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2.1 Biodiversidade

Podemos definir biodiversidade de diversas formas, dependendo dos objetivos e da drea de atu-
acdo do pesquisador. Uma delas pode ser simplesmente o grau de variacdo de espécies que
vivem em uma determinada drea. Area a que nos referimos aqui pode ser um ecossistema,
bioma, regido ou até um planeta inteiro. Por outro lado, os bidlogos definem biodiversidade
de uma forma mais geral como sendo o total de genes, espécies e ecossistemas de uma regidao
(Larsson, 2001). Uma vantagem desta definicdo € que ela apresenta uma visdo unificada dos
tradicionais quatro niveis da variedade biologica que tem sido identificada, quais sejam: diver-
sidade de espécies, diversidade de ecossistemas, diversidade genética e diversidade molecular.
Uma outra defini¢do de biodiversidade muito utilizada pelos geneticistas que estudam fend-
menos como mutacdo, transferéncias de genes, dinamica das populagdes e evolucao, € diver-
sidade de genes e organismos (Wilcox, 1984). Para alcancarmos os objetivos propostos nesta
tese nés adotamos a defini¢do cientifica de biodiversidade como sendo sindnimo de abundancia
e riqueza de espécies. Riqueza de espécies € definido como o niimero total de espécies em um
dada comunidade, relevo ou regido e ndo leva em consideracdo as abundancias. Outros dois
termos de grande importincia sdo o de range, que é definido como o nimero de sitios ocupados
por uma espécie dentro de uma regido. Por fim, a abunddncia relativa de espécies é definida
como a distribuicao de frequéncias absolutas das abundancias, que € utilizado para se referir as
espécies comuns ou raras de uma comunidade.

O estudo da biodiversidade € um dos mais importantes nos dias de hoje. Isso porque a
alteracdo humana do meio ambiente desencadeou o sexto maior evento de extin¢io na histdria
da vida na terra e causou mudanga generalizada na distribui¢do global de organismos [22].
Perda de biodiversidade causa impacto direto na vida do ser humano. Essa afeta diretamente os
servicos dos ecossistemas, que € o conjunto de beneficios que os ecossistemas proporcionam
para humanidade, como cura para doengas, fonte de energia/nutrientes, alteracdo da qualidade
da 4gua [23], etc. Desse modo, cabe a nds aproveitar o potencial computacional apropriado
para testar diversas hipdteses na busca de solucdes que amenizam o impacto humano do futuro

da biodiversidade.
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2.2 Comunidade ecologica e metacomunidade

Para o presente trabalho nds definimos uma comunidade ecologica como um grupo de espécies
simpdtricas e troficamente similares que competem pelos recursos disponiveis ou potencial-
mente disponiveis. Espécie simpétrica é aquela espécie que se origina de outra por meio de
especiagdo simpdtrica, em que algum mecanismo de especiagdo (mutacao por exemplo) ocorre
na reproducdo sem que haja influéncia de barreiras geograficas nesse processo. Uma comu-
nidade ecoldgica pode estar distribuida sobre ilhas de um arquipélago ou sobre uma tnica ilha
isolada, ou pode estar distribuida sobre todo continente ou sobre uma parte deste continente.

Outro conceito fundamental, o espaco sobre o qual nds iremos desenvolver nosso estudo
¢ denominado de metacomunidade. Antes de definir metacomunidade precisamos definir co-
munidade local, que é um conjunto de individuos que ocupam a mesma darea geogréfica (por
exemplo, sdo todas as arvores da ilha de Barro Colorado no Panamad). Logo, a metacomunidade
consiste de todos os individuos troficamente similares e espécies em uma colegdo regional de
comunidades locais. E importante ressaltar que as espécies da metacomunidade podem ndo
competir por causa da separacdo (isolamento) no espago e no tempo. Diferentemente das es-
pécies em uma comunidade local, cujos individuos podem imigrar de uma regido para outra,
além de receber imigrantes, novas espécies surgem na metacomunidade somente através de
especiacdo. Como exemplo de metacomunidade podemos citar todas as drvores do continente
americano - que € composto pelas arvores presentes nas Américas do norte, central e do sul, e
também pelas arvores presentes nas ilhas americanas.

Neste presente trabalho iremos estudar a evolucdo e a manutencdo da biodiversidade so-
mente dentro do contexto das metacomunidades. Dessa forma, nosso estudo é menos complexo

e geral.
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2.3 Distribuicao da abundancia relativa de espécies

Alguns padrdes simples abordados pela ecologia das comunidades tais como range, abundan-
cia e diversidade tém despertado a atencdo dos ecologistas por mais de 60 anos [150, 54]. A
distribui¢do do range e da abundancia de espécies, a variacdo da diversidade entre sitios, as
relagdes entre range e abundancia e o crescimento da diversidade com a drea tem sido inves-
tigados em diversos cendrios. Eles formam parte da macroecologia [15, 10], que € a ciéncia
que descreve e interpreta todos os padroes ecoldgicos. Tais padrdes sdo geralmente produzidos
por caracteristicas diferentes das espécies, que em um dado meio ambiente faz com que uma
espécie seja comum e outra rara, ou com que uma espécie seja especialista para uma faixa
estreita de condi¢des, enquanto que outra pode ser generalista e € encontrada em toda parte
da comunidade. Sendo assim, o estudo dos padrdes ecoldgicos pode ser usado para inferir a
natureza dos processos ecoldgicos e ajuda a estabelecer metas para a preservacao e manutengao
da biodiversidade.

A abundancia relativa de espécies € uma das medidas macroecoldgica mais conhecidas e
mais utilizadas no campo da ecologia das comunidades. Tecnicamente falando, existem duas
formas de se apresentar a relac@o entre espécies e abundancia. A primeira € a distribuicdo de
frequéncias (histograma) da varidvel nimero de individuos por espécies. Através da abundan-
cia relativa de espécies podemos descrever as classes de espécies raras (baixa abundancia) e as
espécies comuns (grande abundancia), além das abundancias intermedidrias. Existem dois ca-
minhos para se entender a abundancia relativa de espécies de uma metacomunidade: descritivo
e mecanico. Utilizando técnicas descritivas, cientistas podem ajustar um modelo matematico
a dados reais e inferir principios bioldgicos e estimar parametros. Por outro lado, com base
em fatos biolégicos podemos elaborar modelos matemaéticos e entdo ajustar isto a dados reais,
proporcionando uma ferramenta poderosa para a previsao do futuro da distribui¢do da abundan-
cia relativa de espécies [121, 41]. A segunda, a curva da abundancia como fun¢do do rank de
espécies em abundancia, € uma ferramenta extremamente ttil popularizada por Robert Whit-
taker [194] para se estudar a diversidade de espécies em uma comunidade, e consiste em se

esbocar curvas em escala logaritmica da fracdo da abundancia de espécies versus o rank da
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abundancia de espécies, com as espécies mais comuns possuindo rank menores. As curvas
construidas nesse plano sdo muito ricas em informacdes, incluindo riqueza de espécies, o grau
de dominancia da espécie mais comum, o numero de espécies raras que a comunidade contém.
Todavia, todas as distribuicdes das abundancias relativas de espécies de colecdes heterogéneas
de comunidades apresentam uma forma curiosamente similar. Algumas sdo ingremes e outras
sdo rasas, mas todas distribuicdes exibem forma sigmoide, dobrando-se para cima na ponta
esquerda e para baixa na ponta direita. Na figura 2.1 mostramos exemplos deste tipo de anélise
em que esse padrdo curioso da abundancia das espécies em uma ampla diversidade de comu-
nidades ecoldgicas, que vao desde uma comunidade planctonica de copépodes em oceano até
uma comunidade de morcegos tropicais, passando por duas comunidades de drvores € uma

outra comunidade de aves Britanicas.

Duas colecdes de dados de abundancia de espécies muito conhecidos, um de borboletas
de Corbet [37] e outro de mariposas Williams coletados durante um periodo de 4 anos na
Rothamsted Experimental Station na Inglaterra [203, 204], apresentam vérias espécies raras €
poucas espécies comuns. Ronald Fisher analisou rigorosamente esses dados. Fisher assumiu
o ndmero de espécies na comunidade sendo infinito. Desse modo, Fisher obteve uma nova
distribui¢do uni paramétrica como produto da binomial negativa em um caso limite [54]. Ele a
nomeou de série logaritmica (ou log séries de Fisher).

De acordo com Fisher, o nimero de espécies em uma colecdo contendo n individuos é
dado por ax"/n, em que x é uma constante positiva tal que 0 < x < 1 e & é uma medida de
diversidade. O parametro o é conhecido como ¢ de Fisher e ¢ amplamente usado como medida
de diversidade. Isso se deve ao fato de que o niimero de espécies € independente do tamanho
da amostra. Assim, somando o nimero de espécies com 1,2,3,...,n individuos, temos que o

numero total de espécies, S, dado por:
n .
S=Y ax'/i=a[-In(1-x))].
i=1

Para obtermos essa formula usamos do fato de que 0 < x < 1 para expandimos a expressao
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Figura 2.1 Padrdes de abundancia relativa de espécies de diversos grupos taxindmicos de comunidades
ecoldgicas. Espécies em cada comunidade sido ranqueadas em porcentagem de abundancia relativa de
espécie da espécie mais comum (2 esquerda) para a mais rara (a direita). A porcentagem da abundancia
relativa é mostrada em escala logaritmica sobre o eixo y. 1: Floresta tropical na Amazoénia. 2: Floresta
tropical decidua seca na Costa Rica. 3: Comunidade marinha plancténica de copépodes provenientes
do giradouro do Pacifico Norte. 4: Aves terrestres de criagdo Britinicas. 5: Comunidade de morcegos

tropicais do Panamd. Figura reconstruida de [91].

In(1 —x) em série de Taylor em torno de zero, ou seja:

2 X3 x4

x
In(1—x) =~ —_—— gt ——
n(l —x) x~|—2 3+4 )

para, em seguida, multiplicarmos ambos os lados por —a chegando ao resultado acima.

O total de individuos na cole¢do é dado por:

ou seja, apos efetuarmos o produto do nimero de individuos pelos respectivos nimeros de
espécies dentro de cada colecdo e somando-se sobre todas as colecdes de espécies, isto corres-
ponde a soma de uma progressdo geométrica finita com razao x, o resultado € a expressao do

lado direito da igualdade.
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Empiricamente, & € somente uma constante aproximada, variando lentamente a medida que
se aumenta o tamanho da amostra [?], Magurran 1988, Condit et al. 1996). Uma importante
propriedade da distribui¢do log series de Fisher € que a categoria de um tnico individuo por
espécie € a que tem maior frequéncia (categoria modal). Na figura 2.2 mostramos um exemplo
da log series de Fisher ajustada aos dados de da abundancia de espécies de mariposas coletados

durante um periodo de 4 anos na Rothamsted Experimental Station na Inglaterra.
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Figura 2.2 Um exemplo do uso da distribuic@o log series para ajustar dados de abundancia de espécies
em uma colecdo de mariposas coletado durante o periodo de quatro anos na Estagdo de Campo Rothams-
ted Experimental Station, Inglaterra. A log series sempre prevé que a classe de abundancia de um Gnico

individuo por espécie € a classe modal. Dados reconstruidos de Hubbell, 2001.

5 anos depois de Fisher, Preston (1948) notou que a log séries ndo se ajustava a dados de
abundancia de passaros, cujo formato da distribui¢do da abundancia se assemelha com um sino,
de modo que as classes de abundancias intermedidrias foram mais frequentes do que de muitas
espécies raras ([150]). Motivado pelo desafio de se descobrir o modelo tedrico para esses da-

dos, Preston introduziu um caminho para se ajustar a distribui¢do de probabilidade lognormal,

2
f(N) = Nai/ﬁ exp (—W), a abundancia de espécies, em que 1 e ¢ sdo a média e a

variancia, respectivamente. Preston estabeleceu categorias duplicadas de abundancia (1, 2, 4,

8, 16, e assim por diante) e construiu a distribui¢do da abundancia nessas categorias. Essa clas-
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sificacdo das espécies em classes de abundancias duplicadas efetivamente transforma os dados
para um logaritmo na base 2. Dessa forma, tomando uma amostra grande e transformando as
classes de abundancia por log na base 2, Preston estendeu a log séries de Fisher a distribui¢do
lognormal. Ele provou que variando o tamanho da amostra, n, a distribui¢cdo log series de Fisher
somente se ajusta aos dados se n for pequeno e, a medida que se aumenta n, mais e mais da
distribui¢do lognormal era revelada, fazendo com que a classe modal se desloque para o interior
da distribui¢do. A moda é eventualmente revelada, resultando no decrescimento na contagem
de espécies nas categorias de espécies raras. Na figura 2.3 reconstruimos as distribui¢des da
abundancia dos dados de mariposas ([205]), que ddo suporte a previsdo da existéncia de uma
moda interior, que vai se revelando a medida que as coletas foram aumentando com o passar

dos anos. Note que a log series de Fisher é somente a cauda da distribui¢do lognormal.
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Figura 2.3 Distribuicdo da abundancia de espécies de mariposas na estacdo de campo Rothamsted
Experimental Station, Inglaterra. A medida que o levantamento de mariposas capturadas com armadilhas
de luz na estacdo de campo foi extendido ao longo dos anos, a distribui¢cdo de individuos por espécie vai

se tornando lognormal, como Preston preveu. Dados reconstruidos de Hubbell (2001).

Desde a descoberta de Preston, um grande nimero de distribuicdes de abundancia de espé-
cies tém sido ajustadas pela lognormal [16, 166]. Em censos de comunidades, a distribuicao

lognormal de fato se ajusta aos dados com notével precisdo [132]. Uma explicagdo para esse
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fato pode ser o reflexo da tendéncia de processo exponencial influenciado por vérios fatores
independentes [125, 9]. Por outro lado, a forma da distribuicao relativa de abundancia de espé-
cies pode emergir da natureza das interacoes entre organismos € seus meios ambientes, € 1SS0
leva a tentativa de identificar os processos ecoldgicos que sdo responsdveis pela variacao da
abundancia [116, 170, 176].

Mais de 50 anos depois da descoberta de Preston, os tamanhos amostrais de algumas co-
munidades aumentaram muito e a distribuicdo de espécies raras se tornou mais bem conhe-
cida. Agora, a distribui¢do lognormal esta sendo ajustada raramente aos dados de comunidades
ecoldgicas. Com o aumento das frequéncias de espécies raras, a cauda esquerda do histograma
tornou-se mais pesada do que a da lognormal, fazendo-a ndo se ajustar significativamente a rel-
ativa abundancia de espécies. Entretanto, acontece algo curioso, a distribui¢do lognormal trun-
cada da moda para frente, ainda continua sendo bem ajustada as frequéncias que se encontram
ao lado direito da moda. Esse fendmeno € exemplificado pela distribuicao de abundancia rela-
tiva de pdssaros Britanicos (figura 2.4, [61, 70]). A cauda do lado direito € perfeitamente ajus-
tada pela distribui¢do lognormal e a falta de ajuste do lado esquerdo € imediatamente aparente.
Esse resultado indica entdao que as distribui¢des log series de Fisher e a lognormal de Preston
sejam casos especiais de uma distribui¢cao mais geral. De acordo com Hubbell, essa distribuicao
mais geral ¢ denominada de distribuicao multinomial de soma zero. Essa distribui¢do € obtida
geralmente para grandes amostras de uma comunidade neutra, em que todos os individuos estdao
sujeitos a equivaléncia ecoldgica [10]. Esse nova distribui¢do serd discutida na préxima secao.
Antes de a apresentarmos aqui, precisamos entender um pouco de modelagem matematica da

uma comunidade ecoldgica que explicita as regras demograficas das populacdes naturais.

2.4 Teoria neutra da biodiversidade em uma metacomunidade

O estudo da Teoria Neutra teve inicio em 1960 com o surgimento da Eletroforese em gel, que

revelou uma grande quantidade de variacdo molecular em populagdes naturais. A teoria neu-
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Figura 2.4 Distribui¢ao da abundéancia de passaros Britanicos. Note que a distribuicdo lognormal nao
se ajusta as frequéncias das classas de espécies raras e extremamente raras. Grafico reconstruido de

Hubbell 2001.

tra de alelos da evolucdo molecular foi a explicagdo proposta, em que variantes seletivamente
neutros (alelos) surgem por mutacio e entdo flutuam aleatoriamente em abundancia [104]. Re-
centemente os fundamentos da teoria neutra da biodiversidade e biogeografia de Hubbell [91]
teve sucesso em prever padrdes de diversidade de arvores em florestas tropicais, além de outras
espécies como aves, recifes de corais, de peixes, entre outros [182, 130]. Ele assume que espé-
cies sdo todas ecologicamente equivalentes, que se originam aleatoriamente e suas abundancias
flutuam aleatoriamente no tempo, como em um passeio aleatdrio. Isso sugere a possibilidade de
aplicacdes dos modelos da teoria de metacomunidades neutras em diversos conjuntos de ecos-
sistemas. Talvez, a mais importante contribui¢do da teoria neutra é destacar as regras chaves
de limites de dispersdo, especiacdo e deriva ecoldgica, e que esses processos sao capazes de
explicar os padroes de diversidade de espécies de uma comunidade ecolégica sem assumir a
existéncia de nichos e/ou sele¢do natural. Avangos nessa teoria ainda tém sido feitos, incluindo
efeitos de selecao ou fragmentagao da paisagem [21].

Hubbell ao escrever sua teoria geral da biodiversidade e biogeografia baseou-se principal-
mente nos fundamentos da teoria do equilibrio da biogeografia de ilhas de MacArthur e Wilson,

publicadas entre os anos de 1963 e 1967 [118]. Esses dois dltimos pesquisadores examinaram
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profundamente as consequéncias de se assumir uma comunidade ecoldgica estruturada sobre
regras fundamentais, quais sejam: deriva ecolégica, migragcdes aleatérias. Partes de suas teo-
rias foram escritas para explicar uma observagao enigmatica: Em ilhas quase sempre hd menor
nimero de espécies do que em amostras de dreas de mesmo tamanho no interior de conti-
nentes. Eles diziam que taxas de extin¢do em ilhas sdo maiores porque o tamanho médio das
populacdes € pequeno - populagdes pequenas estdo mais propensas a serem extintas do que
populagdes grandes. Por outro lado, o processo de recolonizagdo e/ou migra¢do em ilhas é
muito mais lento que o observado em continentes, onde as espécies se dispersam entre dreas
adjacentes. Dada essa hipotese, isto €, grande taxa de extingdo sobre uma ilha e baixa taxa de
migragdo, podemos entdo prever no estado estacionario um nimero mais baixo de espécies em
ilhas do que em dreas de mesmo tamanho sobre um continente. MacArthur e Wilson esbogaram

esta ideia de equilibrio em um grafico muito conhecido pelos bidlogos (figura 2.5).

Continente

Taxa de imigracdo
Taxa de extingdo

S

Figura 2.5 Hipdétese de equilibrio de MacArthur e Wilson para explicar o nimero de espécies sobre
ilhas como um equilibrio dindmico S* entre a taxa de imigrag¢ao de novas espécies para a ilha e a taxa de

extincdo de espécies ja residentes na ilha. 7 denota a taxa de imigracdo e E a taxa de extingdo.

Em meados dos anos 70, quando muitos cientistas ainda trabalhavam com os modelos
baseados em nichos de comunidades ecoldgicas, Caswell (1976) apresentava uma nova abor-
dagem para a organizacdo da comunidade. Ele explicitava nos modelos de comunidades os
processos demograficos de nascimento, morte, e dispersdo. Em um desses modelos, as comu-

nidades sdo colecdes de espécies assexuadas e ndo interagentes (em um mesmo nivel tréfico),
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em que a abundancia de cada espécie varia como um passeio aleatério. Assim, quando se soma
todas as abundancias de todas as espécies obtemos o tamanho da comunidade, J, que, nesse
caso, flutua aleatoriamente. Novas espécies entram na comunidade por imigracdo como em um
processo de Poisson (isto é, um evento raro) com probabilidade v por unidade de tempo. Cada
nova espécie imigrante se tornava fundador de uma linha de descendentes. Caswell assumiu os
processos de narcimento e morte sendo lineares, em que as taxas estocdsticas de nascimento
e morte per capita, A e i, sdo assumidos como sendo iguais. Em outras palavras, cada popu-
lagdo € provéavel crescer ou decrescer por unidade de tempo. Isso € puro processo de deriva ou
passeio aleatdrio. Logo, a probabilidade de transi¢do de uma populacdo de tamanho N; possuir
o tamanho N; — 1, N; ou N; + 1 no tempo ¢ + dt, sdo funcdes lineares de N; no tempo #, quais

sejam:

P(N,'—1|N,') = ,LlN,'
P(NIN) = 1—(u+A)N;

P(Ni—|—1|Ni) = AN;

A e u devem ser escolhidos bem pequenos, tais que (A 4+ 1)N; < 1. Em vdrios casos de v,
os resultados de Caswell se diferiam substancialmente dos padrdes empiricos da distribui¢do
de abundancias. Os problemas com esse modelo de Caswell sdo mais sérios. Um deles é
que o tamanho da comunidade varia sem limites ao longo do tempo. Entdo, o tamanho da
comunidade, J, é uma varidvel aleatdria binomial negativa com média E (J) =t — oo ¢ varilncia
Var(J) =t(t+ 1) — oo quando t — oo. O segundo maior problema é que o nimero de espécies
na comunidade, S, € uma varidvel aleatéria com distribuicdo de Poisson com média e variancia
linearmente proporcional a taxa de coloniza¢ao de novas espécies por unidade de tempo, Vv, e
logaritmicamente com o tempo, ou seja, E(S) = Var(S) = vIn(t + 1). Logo, quando t — o
temos que E(S) — oo. Esse resultado ndo é nada razodvel porque, em comunidades reais, o
numero médio de espécies € sempre finito e possivel de ser estimado. Mesmo ndao podendo
explicar corretamente o que os dados de pesquisas experimentais produziam, Caswell teve
papel fundamental na fundamentagdo teoria neutra das comunidades, devido ao fato de ele ter

sido uma das primeiras pessoas a explicitar os processos demogréficos de nascimento, morte,
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dispersdo e especiacdo. Isto foi uma grande inovacdo na modelagem ecoldgica que contribuiu

muito para um entendimento mais preciso dos padrdes produzidos pelas comunidades reais.

24.1 O principio da saturacido de uma comunidade ecoldgica e a dinamica de soma

Z€ero

Em pesquisas feitas por ecologistas de comunidades, nota-se que o espaco € um fator limitante.
O que se vé € o limite de recursos disponiveis por unidade de area impondo algum limite so-
bre a densidade de organismos competidores dentro de uma comunidade ecolégica com espago
bem definido [15]. Dentro de uma comunidade de espécies competidoras troficamente simi-
lares, o nimero de organismos por unidade de drea parece variar muito pouco (em ordem de
magnitude) de um local para o outro, dependendo da demanda de energia das espécies. Preston
(1948) estava plenamente consciente deste fato, como também MacArthur e Wilson (1967),
que mostraram que o nimero total de individuos em uma comunidade bem definida, J, cresce

linearmente com a drea, A, ou seja:
J=pA,

em que p € a densidade de organismos por unidade de drea. Essa relacdo corrobora com uma
grande quantidade de conjuntos de amostras de comunidades [87, 89].

Diante deste fato, Hubbell (2001) definiu um principio fundamental e geral a respeito das
comunidades ecoldgicas: grandes dreas de uma paisagem sdo sempre bioticamente saturados
com individuos de uma metacomunidade especificada ou tdxon. Pequenas dreas ou em parte
dos recursos disponiveis pode ndo estar saturado por um curto periodo de tempo imediata-
mente apds algum distirbio (como uma catdstrofe natural ou dano realizado pelo homem, por
exemplo), mas em grandes escalas de drea de uma paisagem, como em uma metacomunidade,
a superficie é completamente ou permanentemente saturada. Quando um sitio é desocupado
devido a perturbagdo, imediatamente ele é reocupado por uma prole de algum individuo locali-
zado em um sitio vizinho. De fato, € impressionante que uma relacao linear entre o ndmero de
individuos em uma comunidade bem caracterizada e a drea € universalmente observada, em ul-

timo caso em paisagens relativamente homogéneas, como no caso da floresta tropical de Barro
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Colorado Island.

As implicagdes dessa relacdo entre individuos e drea sdo mais profundas do que parece.
Note que, assumir uma metacomunidade saturada de individuos implica que, em uma dada
geracdo, a soma em todas as mudangas nas abundancias das populagdes deve sempre ser zero.
Quando uma espécie tem sucesso em se reproduzir, uma outra espécie, para compensar, tera
que fracassar. Nenhum novo individuo pode ser adicionado a paisagem ecoldgica por nasci-
mento, imigragdo ou especiagdo a menos que outro individuo tenha morrido. Podemos também
justificar essa ideia pelo fato de que a grande maioria das espécies produzem muito mais filhos
do que a quantidade que ird sobreviver até chegar a fase adulta, independentemente do tamanho
da comunidade. Assim, em um local onde algum disturbio provoca a morte de um individuo
abre-se uma vacancia na comunidade com recursos disponiveis, esse serd rapidamente reocu-
pado por um descendente de alguma espécie. Assim, Hubbell [91] teorizou que a dindmica de
uma comunidade de individuos troficamente semelhantes é um jogo de soma zero.

Diante disto surge uma pergunta natural, quais devem ser as regras para que a dindmica
de soma zero de uma comunidade gere uma distribui¢do de abundancia relativa de espécies do
tipo lognormal? Hubbell respondeu a essa pergunta em 1979 [86], também independentemente
respondida por Hughes em 1984 [92]. Ambos elaboraram modelos estocésticos similares para
a abundancia relativa de espécies. Esses modelos assumem regras de montagens explicitas
para a dinamica das comunidades de soma zero e para os processos de nascimento e morte.
Apresentaremos aqui o0 modelo de Hubbell para mostrar como um modelo simples possibilita

simular a distribui¢do lognormal da abundancia relativa de espécies.

2.4.2 Modelagem para a dinimica de uma metacomunidade sob deriva ecolégica de

soma zero

Considere uma comunidade saturada de individuos, no total de J individuos, de diversas espé-
cies seguindo a dindmica de soma zero. Cada individuo ocupa um espago na rede ou unidade
de recurso limitado (ocupa um tnico sitio) e resiste a ser substituido por outro individuo. Even-

tualmente um individuo morre com probabilidade ( e em seguida o sitio € ocupado por uma
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prole. Seja N; a abundancia da espécie i na geracao atual. Entdo as probabilidades de transi¢ao
da abundancia da espécie i crescer em um individuo, permanecer com a mesma abundancia, ou

decrescer em um individuo sdo, respectivamente:

P(N;—1|N;) = (%) (%)
P(Ni|N;) = 1—P({N;—1|N;}U{N;+1|N;})

— 1= (PN~ N+ PO+ 1IN = 1= 20N

P(Ni+1|N;) = N(J_JNi) (J]Xi1>'

Assim, a probabilidade da abundancia da espécie i decrescer em um individuo € igual a proba-

bilidade de que uma morte ocorra na espécie, UN;/J, vezes a probabilidade de que a préxima
prole se origine de em uma outra espécie, (J —N;)/(J —1).

As espécies nesse modelo neutro sdo idénticas em seus processos demograficos e competem
igualmente. A dinamica do modelo €, portanto, um passeio aleatério. Por essa razao, Hubbell
chamou esse processo de deriva ecologica em analogia a deriva genética. Entretanto, o passeio
aleatdrio aqui € limitado devido ao fato de que a soma de todas as abundancias das espécies é
igual a constante J, isto €, a soma de todas as mudangas negativas e positivas nas abundancias
sdo iguais a zero. J pode ser grande ou pequeno dependendo da densidade de individuos p e do
tamanho da 4drea A. As espécies podem decrescer em abundancia até chegar a zero, estado que
corresponde a extin¢ao. Por outro lado, uma populagdo i pode atingir a dominancia completa,
ou monodominancia, N; = J. Entretanto, a deriva ecoldgica de uma espécie que leva a extingdo
ou a monodominancia pode ser um processo de longa duracao.

Com esse modelo podemos mostrar que as distribuicoes das abundadncias de espécies sdo
"parecidas” com a lognormal se a dindmica da comunidade obedece ao processo de deriva
ecologica de soma zero [91]. O termo "parecidas" se justifica por causa do fato de que so-
mente a cauda do lado direito da moda da relativa abundancia de espécies € bem ajustada pela
lognormal, mas a cauda do lado esquerdo, nas categorias das espécies raras, € subestimada
pela lognormal. Hubbell (1997) nomeou essa nova distribuicdo estatistica de multinomial de
soma zero. Essa distribuicao tem propriedades semelhantes a distribuicdo lognormal de Pre-

ston; quando o tamanho da amostra vai crescendo, mais e mais da multinomial de soma zero vai
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sendo revelada. Somente quando o tamanho da amostra é grande seremos capazes de distinguir
entre a multinomial de soma zero e a lognormal, por causa das frequéncias do lado esquerdo
da moda irem se tornando cada vez maiores.

Qualitativamente falando, ndo ¢ dificil entender o porqué da abundancia relativa de espé-
cies tender a ser parecido com a lognormal ao invés de ser parecido com a normal quando a
dindmica da comunidade é a deriva ecoldgica de soma zero. Nessas comunidades, existem
varias flutuacdes normalmente distribuidas de espécies sobre suas atuais respectivas abundan-
cias. Entretanto, as espécies comuns tenderdo a flutuar mais em abundancia absoluta por que
elas se multiplicam e morrem mais por unidade de tempo do que as espécies raras. O fator
critico € que essas espécies flutuam coletivamente obedecendo a regra da soma zero. A deriva
ecoldgica de soma zero proporciona acoplamentos multiplicativos das flutuacdes entre as es-
pécies. Esse acoplamento produz a distribuicdo lognormal da abundancia relativa de espécies
[91].

Exemplos de distribui¢do lognormal ajustada a abundancia relativa de espécies estdo sendo
publicados cada vez mais [41, 182, 130]. Em seu livro Hubbell (2001) apresenta diversos ex-
emplos, dos quais dois mostradas aqui. O primeiro € de uma comunidade de drvores de Dossel
fechado na reserva florestal de Pasoh, Peninsula da Maldsia em que a dindmica de soma zero
opera (figura 2.6). O outro conjunto de dados é de uma comunidade de arvores de dossel
aberto no bosque da reserva de caca de Mudumalai, na Ghats ocidental, sul da India (figura
2.6). Ambos os conjuntos de dados foram amostrados em 50 ha de drea. A abundancia rela-
tiva de espécies de Pasoh tem as categorias de espécies comuns ajustada pela lognormal (para
log, (individuos por espécie) > 5), entretanto, as categorias das espécies raras sdo subestimadas
pela lognormal. As frequéncias das espécies raras assumem valores altos, variando entre 50 e
90 espécies. Ou seja, essa distribuicdo da abundancia relativa de espécies é parecida coma a
lognormal. Mudumalai € uma floresta de Dossel aberto com o predominio de grama e menos
de 25% da érea coberta por arvores. Em contraste com Pasoh, a floresta de Dossel aberto de
Mudumalai nao tem a distribui¢do da abundancia relativa de espécies parecidas com a lognor-

mal. A explicagdo para isso € que a floresta de Mudumalai ndo € saturada por arvores, violando
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assim o principio fundamental da teoria neutra unificada de Hubbell.
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Figura 2.6 (a) Floresta de dossel fechado na Reserva Florestal de Pasoh, Malasia. Distribui¢des pareci-
das com a log-normal das abundéncias de drvores em 50 ha. Note o ajuste ndo significativo da lognormal
por oitavas de abundéncias. A existéncia de muitas espécies raras € outro padrao universal em florestas
de dossel fechado. Dados de Manokaran et al. (1993). (b) Distribui¢do ndo parecida com a lognormal da
abundancia de espécies de drvores em 50 ha no bosque na Reserva de Caca de Mudumalai, Ghats Oci-
dental, India. Esta é uma floresta que tem um bosque de grama grossa que sofre queimadas na maioria

dos anos. Elefantes também provocam distirbios. Dados de Sukumar.

Agora iremos discutir o problema de modelagem de uma metacomunidade sob deriva eco-
légica de soma zero. Antes de apresentarmos o modelo algumas ressalvas serdo feitas. A
dindmica da abundancia de cada espécie em uma metacomunidade é governada por um pro-
cesso estocastico absorvente, ndo ergddigo, embora com a dindmica muito lenta devida ao
efetivo efeito estabilizador da lei dos grandes numeros [91, 102]. Em grandes escalas espaciais
e temporais de uma metacomunidade, cedo ou tarde, cada populagdo natural sofrerd extingao,
como consequéncia da existéncia de um instante de tempo, #, tal que P(N; = 0) > 0. O valor de
t pode ser muito grande. Entretanto, uma vez que uma nova espécie surge na paisagem, ela tem
o potencial de atingir a monodominéncia. Note que especiacdo € o tinico processo pelo qual

a manutencao da diversidade de espécies ocorre na metacomunidade. Incorporar mecanismos
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de especiacdo possibilitou revelar a existéncia do nimero fundamental de biodiversidade, 6,
que controla ndo somente a riqueza de espécies, mas também a abundancia relativa de espécies
na metacomunidade [91]. Nas populacdes naturais, uma das formas com que novas espécies
surgem € através de mutacdes pontuais raras, que podem se espalhar, podendo-se tornar mais
abundantes ou irem a extincdo. Especia¢do por meio de mutacdes pontuais € a esséncia da
especiacdo simpétrica. Normalmente a taxa de mutagio possui valores no intervalo de 1073 até
10~*. Hubbell mostrou que especiacio do tipo mutacdes pontuais tem consequéncias diretas
na distribuicdo da riqueza de espécies na metacomunidade e na abundancia relativa de espécies
[91]. Todavia, existe um equilibrio da metacomunidade entre especiacio e extingdo sob deriva
ecologica de soma zero. Um estado estacionério de riqueza de espécies e a distribui¢do da
dominancia da diversidade ird surgir na metacomunidade conforme as espécies evoluem com
o passar do tempo [91]. Levando em consideracdo essas ideias, podemos elaborar modelos
espacialmente explicitos para analisar a dindmica da metacomunidade de uma forma qualitati-

vamente diferente de muitas teorias ecoldgicas cldssicas [125, 131].

2.4.3 Distribuicio multinomial de soma zero e o parametro fundamental de

biodiversidade

Nessa secdo iremos tratar do problema da distribuic@o de todas as abundancias das espécies na
metacomunidade sob deriva ecoldgica de soma zero. Seja Jj; o tamanho da metacomunidade e
seja Vv a taxa de especiacido. Agora, considere tempo discreto € 0 modelo de ndo-sobreposicao
de geragdes da dinamica da metacomunidade. Nos assumiremos que a metacomunidade € tdo
grande que a amostragem com reposi¢ao ¢ uma boa aproximacao para o processo discreto de
deriva ecoldgica na metacomunidade sob dindmica de soma zero. Por simplicidade, considere
um tnico individuo capaz de se reproduzir. Seja n! a abundincia da espécie i na geragao f.
Entdo, sob deriva ecoldgica, a distribui¢do de probabilidade de transicdo das abundancias de
todas as espécies na metacomundade na geracdo ¢ + 1, dado que é conhecido a distribuicao de

probabilidade de transi¢do das abundéncias de todas as espécies no instante ¢, € dada por uma
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multinomial de acordo com a fungdo:

Ju! a(1—v)"

I I i —V):| ' I I Xk
. v ,
TTinf ! { Im K

em que né“ denota a abundancia da i-ésima espécie j4 existente e x; a abundancia da k-ésima

1 r+1 t ot _
P(n|{" ,ny" . X1,X2,..,00, 15, ...) =

espécie proveniente por especiacao.

Essa distribuicao multinomial implica que, em principio, um processo Markoviano especi-
fico existe para o passeio aleatério de soma zero. Por outro lado, o processo é extremamente
complexo. Uma estratégia alternativa para analisar esse problema € encontrar a distribuicdo
da dominancia da diversidade na metacomunidade quando ela estiver no estado estaciondrio,
isto €, quando houver equilibrio entre especiacdo e extingdo. O caminho para isso € calcular a
probabilidade incondicional quando ¢ — oo de todas as possiveis configuracdes da abundancia
relativa de espécies em uma amostra de J individuos retirada aleatoriamente da metacomu-
nidade. Para isso, nés consideraremos a amostra de J escrita da forma {a,b,c,...}, em que
cada configuracdo implica que existem a individuos de um tipo de espécie, b individuos de
uma segunda espécie diferente e assim por diante. As ordens das configura¢des ndo sdo impor-
tantes, isto é, {a,b,c,...} = {c,b,a,...}. Entdo, as possiveis configura¢des podem ser escritas
da seguinte forma: {J}, {/— 1,1}, {J—2,2}, {/—-2,1,1}, {J—3,3}, {J—-3,2,1}, {J—

3,1,1,1}, ..., {1,1,1,...,1}. O ndmero de tais configuracdes € igual ao nimero de particdes de
o ¥ gurag g partig

J entre inteiros pOSitiJVOS (veja Abramowitz e Stegun (1965) para maiores detalhes). Em equi-
librio, por defini¢do, nao existe mudang¢a na abundéncia esperada de espécies representadas por
1, 2, 3, ... individuos de uma geragdo para outra. NGs iremos fazer uso desse fato para analisar
o problema.

Na sequéncia da andlise do problema consideremos a situacao mais simples, em que va-
mos escrever a probabilidade de dois individuos retirados aleatoriamente da metacomunidade
sejam da mesma espécie na geracdo ¢ + 1, como fun¢cdao da mesma probabilidade na geracgao .
Uma ressalva € feita aqui, uma mutagao pontual gera uma espécie completamente diferente de
qualquer outra espécie que habita, ou que habitou, a metacomunidade (ou seja, ndo ha mutagcdo
reversa). Inicialmente, se dois individuos sdo da mesma espécie, entdo, nenhum individuo ger-

ado é de uma nova espécie com probabilidade (1 — v)2. Além disso, na expressio final da
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probabilidade procurada, temos que levar em conta a possibilidade de os individuos terem os
mesmos pais na geragao anterior ou nao. A probabilidade de eles terem o mesmo pai € igual
a 1/Jy, porque obviamente o primeiro individuo na amostra tem pai e a probabilidade do se-
gundo individuo na amostra ter os mesmos pais € igual ao valor mencionado. Por outro lado,
eles podem ser filhos de pais diferentes, mas de uma mesma espécie, que, por sua vez, possuem
um parente ancestral comum em alguma geracao anterior, ja que todos individuos de uma dada
espécie podem ter tracados seus ancestrais de volta até um ancestral comum (o evento de espe-
ciagdo original). Portanto, a funcao de probabilidade recursiva procurada € escrita da seguinte
forma:
P = (1—v)? [i+ {1 — i}Pg] .
Iy Ju

Quando a metacomunidade atinge o equilibrio da dominancia da diversidade, entdo ndo

existird nenhuma mudanga nas probabilidades de uma geragdo para a outra, isto &, Pﬁ“ =P =

P>. Resolvendo para P, temos

P,
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dai obtemos

e por fim

(1-v)?
Ti— (L —V)2Uy—1)

P =

J4 que a taxa de especiagdo v € muito pequena, podemos ignorar os termos de alta ordem

em Vv, logo:
1—2v+v2
P =
2JyV —JIyvi+1—-2v+4v2
1
o 1—|—2JMV‘

Como Jy; em geral é um nimero muito grande € Vv um nimero muito pequeno, o produto Jy,v

tem valor finito. Note que o nimero 2Jy/v tem uma importancia fundamental na expressao
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acima, por isso se dd um simbolo especial para ele, 8. Por isso é denominado de parametro
fundamental de biodiversidade, 8 = 2Jy;v. Logo, P» = (1+6)~!.

Vamos agora considerar a probabilidade de retirarmos trés individuos de uma mesma espé-
cie aleatoriamente da metacomunidade na geracdo 7 + 1 em uma amostra de J = 3 individuos.
Primeiramente, esses trés individuos para serem da mesma espécie nao podem ter sofrido espe-
ciagdo, o que ocorre com probabilidade (1 — v)3. Todos os trés podem ser filhos de um mesmo
pai na geracdo ¢, evento cuja probabilidade é (1/Jy)?. Ou eles podem ser descendentes de dois
pais diferentes com probabilidade 3(Jy; — 1)(1/Jy7)?. Finalmente, eles podem ser descendentes
de trés pais diferentes, com probabilidade (Jy; — 1)(Jas — 2)(1/Ja)?. Essas probabilidades nos

dao a seguinte equacgdo recursiva:

2
1
P =(1—-v)? (J—) [14+3(p—1)P5+ Iy — 1) (I —2)Pi] .
M
Novamente, em equilibrio ndo existe nenhuma mudanca nas probabilidades de uma geracao
para a outra, ou seja, P§+1 = P; = P5. Fazendo calculos semelhantes aos feitos acima, obtemos:
2! 21
o P = :
2+2JyVv (1+0)(2+0)

P;

Por indug¢do nos encontramos que a probabilidade de se retirar J individuos todos da mesma
espécie € dada pela expressao:

(J—1)!
(1+6)2+6)..0—1+86)

P

Entretanto, essa € a probabilidade de que uma amostra aleatéria de tamanho J individuos
contenha justamente uma unica espécie. Note que em todos componentes do denominador
o parametro de biodiversidade aparece.

Conhecida a probabilidade de se retirar uma amostra de J individuos, todos da mesma es-
pécie, uma pergunta surge naturalmente: qual a probabilidade de termos uma configuracio de
multiespécies entre J individuos na amostra? O caso mais simples seria encontrarmos a pro-
babilidade de que em uma amostra aleatéria de J individuos contenha J — 1 individuos de uma
espécie, e um individuo de uma segunda espécie, isto é, o evento {j — 1,1}. Para uma dnica

realizacdo desse evento a probabilidade é F;_; — F;. A justificativa € a seguinte: retirando-se
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uma amostra de J individuos, a probabilidade dos J — 1 primeiros individuos retirados serem da
mesma espécie e o tltimo ser de outra espécie (configuragio {a,a,...,a,b}) é igual a probabili-
dade de se ter J — 1 individuos da mesma espécie numa amostra de tamanho J — 1 descontado
da probabilidade de se ter J individuos da mesma espécie numa amostra de tamanho J (o tltimo
individuo pode ser da mesma espécie dos demais). Note que existem J possibilidades de or-

denar os elementos do evento {J — 1, 1} na amostra e todas as configuragdes sdo equiprovaveis,

logo
N (J—2)!
PI=11) = "(Ff—l_FJ):J<<1+e)(2+9>...<1—2+e)

(J—1)!

B (1+9)(2+0)...(J—1—|—9))

B J< (J=2)!1(J—1+86)

B (1+6)2+0)..0—2+0)J—-1+86)
(J—1)!

a a+0xz+mmg—1+m>

B J(U—&ﬁ+{J—2ﬂ9—(J—1ﬂ)

B (1+6)2+86)..J—1+80) )

Finalmente

J(J—2)10
(116)2+8)...J—116)

Essa formula vale para J > 3 e para J = 2 a probabilidade é¢ P({1,1}) =1—P({2}) =
0/(1+0).

Como um exemplo da eficiéncia dessa féormula consideremos o caso da configuracdo mais

PH{J—-1,1})=

simples para J = 3, {2, 1}, que pode ter sua probabilidade facilmente calculada, qual seja:

_ 33-21 38
PR2AD= e+ ~ Gre2T o)

A probabilidade de qualquer outra configuragdo ser encontrada em um caminho similar e
nos ilustraremos isso pela consideracdo do caso em que se tem duas espécies diferentes em uma
amostra de tamanho J = 4. Existem duas configurac¢des possiveis: {3,1} e {2,2}. Mostraremos
o célculo da probabilidade da segunda configuracao, em que quatro individuos retirados aleato-
riamente na geracdo 7 + 1 dois sdo de um tipo de espécie e os outros dois de outro tipo (proba-

bilidade P({2,2})). Inicialmente notamos que nenhum individuo pode ser um mutante e, além
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disso, eles poderao ser descendentes de quatro parentes diferentes (de configuragdo {2,2}), ou
serdo de trés parentes diferentes (de configuragdo {2, 1}) com uma tinica espécie transmitida de
algum parente duas vezes, finalmente pode ser de dois parentes diferentes, ambos transmitidos

duas vezes. Entdo, a probabilidade desses vdrios eventos € dada por:

P{2,2}) = (1—=v)*(Un) (I — 1)y —2) (I — 3)P' ({2,2})
+ 2(Jn—1)(Uu—2)P'({2,1})
+ 3 — 1P ({1,1})],

eliminando os termos de baixa ordem em Jy;, alta ordem em Vv e tomando t — o obtemos:

36
(1+6)2+6)3+6)

PU2.21) = 15 P2, 1) =

Para mostrar esse resultado facamos a distributiva e analisemos cada termo da férmula quando

a metacomunidade estd em equilibrio, Jy; € grande e v pequeno, logo:

P({2,2}) = (1=v)*Um) " Un —1)(In —2)(Ju —3)P({2,2})

(.

—(1-6J,,' :Lv)P({z,z})
+ 2(1=v)*(Un) U — 1) (In —2)P({2,1})

N J
'

=27, P({2,1})
+ §(1_V)4(JM)_3(JM_1)P({171}27
~-
entao:
P22~ — 2 P({21}) = = P({2.1})
T ey av) T T 6+200 T
1
= P

Na segunda configuracdo, em que trés individuos sdo de uma espécie e um unico individuo

de outra espécie na amostra de tamanho J = 4 temos que

86

P({3,1}) = (6+1)(0+2)(6+3)

Dando continuidade, a formula generalizada da probabilidade de uma configuracao de S es-

pécies com ny,ny, ...ng individuos numa amostra de tamanho J = Zle n; foi obtida por indugao
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matematica por Karlin e McGregor [96], qual seja:

J16S
191202 g%y o9 T (0 +k—1)

P(S,nl,nz,...,ng)

em que ¢; é o nimero de espécies que tem i individuos na amostra de tamanho J.

Para encerrar, n6s mostraremos a probabilidade de outra configuracdo relevante, em que
se tem J espécies diferentes em uma amostra de J individuos (configuracdo {1,1,...,1}) que é
obtida facilmente pela férmula acima:

J'e’
{ (0+k—1)

P(S:J,nl = 1,1’12 = 1,...,1’1] =

—
N—
I

2.5 A relacao epécie-area

Dentro da ecologia das comunidades, a relacdo espécie-drea € um dos maiores e mais funda-
mentais temas conhecidos. E uma ferramenta muito util para nos dar respostas a respeito do
estado em que se encontra a biodiversidade em nosso planeta e em suas regides, nos ajudando
a estabelecer metas para sua preservacao e manutencdo. A taxa crescente do acimulo de espé-
cies com o crescimento da drea de observacao de individuos pode ser posto como um simples
corolério do principio de que as grandes comunidades sdo sempre saturadas bioticamente por
individuos troficamente semelhantes. Entretanto, a relacdo espécie-drea é mais profunda de
ser analisada do que parece ser, temos que levar em consideracdo na andlise do problema os
aspectos qualitativos e quantitativos envoltos no tema [91, 154].

O mais antigo dos estudos empiricos da relacdo espécie-area data de 1859, ano que Wat-
son [185] publicou a curva espécie-drea para plantas vasculares da Gra-Bretanha (figura 2.7).
Watson encontrou uma relacdo linear entre o logaritmo do nimero de espécies presentes em
relagcdo ao logaritmo da drea amostral, em que essas areas variam de uma milha quadrada até
toda Gra-Bretanha. Dentro de uma paisagem homogénea, a lei de poténcias, S ~ A%, é o padrdao
mais comum que se encontra sobre escalas regionais, em que S € o nimero total de espécies en-
contradas numa drea geogréfica A e o expoente z é a inclinag@o da reta no plano log(S) x log(A)

[66, 206, 154]. Uma literatura bem conhecida sobre a relacdo S ~ A* é encontrada no artigo
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de Arrhenius (1921) que descreveu em termos das relacdes espécie-drea a estrutura espacial
da distribuicdo das espécies no meio ambiente [1]. Anos apds essa publicacdo, as relagdes
espécie-drea tém sido objeto de pesquisas empiricas e tedricas de diversos autores. Resultados
recentes mostram um amplo espectro de resultados possiveis sobre 0s processos envolvidos na
geracdo da diversidade de espécies [36, 115, 148, 113, 41, 146, 20]. Todavia, hd muito tempo
ja se conhece bem que quanto maior € a drea, maior € a biodiversidade [205, 36, 154]. Alguns
estudos empiricos reforcam a veracidade do ajuste da lei de poténcias a distribuicao da quanti-
dade de espécies em relacdo a area e, adicionalmente, sugerem que o expoente z € menor que
0.72 [8, 154]. Outra caracteristica das grandes areas € que elas contém uma grande variedade

de habitats.
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Figura 2.7 Curva espécie-area de Watson para plantas vasculares da Gra-Bretanha, o acumulo de es-
pécies foi iniciado em um ponto do Condado de Surrey, Sul da Gra-Bretanha. Figura reconstruida de

Rosenzweig [154].

Recentemente, Harte et al. [78] mostraram que a lei de poténcia de Arrehenius implica em
auto-similaridade na distribui¢do da abundancia de espécies, isto quer dizer que se tomarmos
duas dreas quaisquer de uma comunidade mantendo uma razdo constante de drea, a razao do
numero de espécies também serd invariante. Harte et al. assumiram que a lei de poténcia

de Arrhenius detém todas as escalas espaciais, assim ele poderia deduzir a distribuicdo de



2.5 A RELACAO EPECIE-AREA 36

abundancia relativa de espécies por uma inclinacao, ou pelo expoente z. Entretanto, existe um
grande problema nessa hipétese. O problema € que auto-similaridade nas relacdes espécie-area
nao € mantida para todas as escalas espaciais. Como foi mostrado por Rosenzweig (1995), em
uma revisdo de um grande niimero de relagdes de espécie-drea, a forma da curva espécie-drea
muda como func¢do da escala espacial. Variando a drea de uma escala local até uma escala
global, as relagdes espécie-drea sdo trifasicas. A lei de poténcia de Arrhenius €, portanto,
obtida somente para escalas espaciais intermedidrias, ndo para escalas locais (como em uma
ilha pr6xima a um continente) e nem para escalas globais como as de um continente [91, 154].
Um exemplo bem conhecido € a curva em forma de sigmoide apresentada por Preston (1960),
do logaritmo do numero de espécies de pdssaros observados pelo logaritmo da area, que vai
de um acre até a area do mundo todo (figura 2.8). Em pequenas areas continuas notamos uma
linha curvilinea que vai se tornando achatada até se tornar linear sobre escalas intermedidrias
(escala regional) e, finalmente, torna-se ingreme mais uma vez para grandes escalas espaciais

(intercontinentais) até a drea do mundo todo ser incluida.

Qualitativamente podemos explicar a natureza trifdsica da curva espécie-drea da seguinte
forma: em vdrias escalas locais, quando os individuos sdo coletados um por um, a curva
espécie-drea € muito sensivel as espécies comuns e raras; por outro lado, em escalas regionais
até escalas subcontinentais, a taxa de espécies encontradas depende muito menos da abundan-
ciarelativa de espécies, e mais sobre taxas de especiacdo, dispersao, extincao dentro dos limites
geogréficos; em grandes dreas intercontinentais, as espécies se acumulam rapidamente quando
as barreiras de dispersdo sdo cruzadas—barreiras entre diferentes regides biogeograficas com
longas histérias evoluciondrias separadas [154]. Em geral, quando se colhe amostras entre
barreiras de dispersao é sempre esperado que a curva espécie-drea se torne ingreme por causa
do numero de novas espécies que cresce abruptamente. Outro aspecto da curva espécie-drea
¢ uma inflexdo da curva separando as dreas amostrais em escalas do tamanho de regides até
areas muito grandes, em que a curva muda de concavidade, passando de convexa para concava
(se inclina para cima). Este ponto de inflexdo é o comprimento da correlagdo dos processos

biogeograficos. O comprimento da correlagdo € uma medida muito importante em ecologia,
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Figura 2.8 Curva espécie-drea para a fauna avidria do mundo, abrangendo escalas espaciais de menos
de um acre até a superficie da Terra. A curva em forma de sigmoide sugere que as unidades amostrais
mudam com o crescimento da drea amostral, de individuos até intervalos de espécies e até reinos bio-
geogréficos diferentes em local, regional até subcontinental e, finalmente, até escalas espaciais intercon-

tinentais. Dados de Preston (1960).

porque ela especifica o comprimento de escala natural dos processos dinamicos de especia¢ao-
dispersdo-extincao, ou seja, que define o quao grande € a unidade natural da biogeografia evolu-
ciondria sobre a metacomunidade.

Finalizaremos as discussdes sobre a relacdo espécie-area considerando grandes escalas es-
paciais, maiores que o comprimento de correlagdo dos processos biogeograficos, L — maiores
que o valor da drea do ponto de inflexdo na curva espécie-drea (aonde ela se torna ingreme) —
nota-se que os processos biogeograficos tornam-se cada vez menos correlacionados a medida
que a escala espacial excede a distancia que separa dinamicamente as regides biogeogréaficas in-
dependentes (Rosenzweig 1995). Todavia, L € um nimero e um conceito realmente importante,
porque ele mede e define o comprimento de escala natural de um processo biogeografico pelos
quais os eventos que ocorrem na metacomunidade sdo conectados dinamicamente e evolutiva-
mente. Esse € um nimero especialmente importante para biologia da conservagao, porque ele
quantifica o tamanho e a regido dentro das quais a biodiversidade da metacomunidade evolui.

Estudos extensivos de simulagdes indicam que o ponto de inflexdao da curva espécie-drea sem-
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pre ocorre logo apés a drea amostral atingir o valor correspondente a L? [91]. Para se encontrar
o ponto de inflex@o basta construir uma reta tangente a curva espécie-area com mesma incli-
nacdo tanto para escalas intermedidrias quanto para escalas grandes. A intersecdo das retas

tangentes define o ponto de inflexdo na curva espécie-drea.

2.5.1 A curva espécie-individuos e a relaciao entre 6 e o de Fisher

Vamos focar agora em uma parte interessante da teoria neutra das relagcdes espécie-drea, a
relacdo entre os parametros 6 e & de Fisher. Vamos mostrar que em um caso limite, 6 € ass-
intoticamente idéntico ao o de Fisher. Inicialmente vamos explicitar a expressdo matemadtica
para o numero esperado de espécies como funcdo do nimero de individuos em uma amostra
aleatdria de uma metacomunidade em equilibrio, sujeita a deriva ecoldgica de soma zero. Seja
J o tamanho da amostra para a drea de levantamento, assim J = pA, em que A 4 a drea ocu-
pada pelos J individuos e p a densidade média de individuos por unidade de drea. Essa relagao
também vale para a metacomunidade, Jy; = pAys, € nés podemos escrever o nimero funda-
mental de biodiversidade, 6, na forma 6 = 2pAyV, ou seja, O € uma fungdo linear da area
e da densidade de organismos na metacomunidade. Assumindo que ndo ha limites de disper-
sdo, a teoria unificada de Hubbell faz uma simples previsdo para o acumulo de espécies por
individuos e a curva espécie-area. Notemos que a probabilidade P(S,ny,ny, ..., ng) possibilitard
o cdlculo do valor esperado de espécies numa amostra de J individuos escolhidos aleatoria-
mente. Logo, para J = 1, o niimero esperado de espécies é trivial (6/6). Na sequéncia, para
J =2 a probabilidade de se ter dois individuos de uma tnica espécie € iguala 1/(1+0) e a
situacdo complementar, de termos dois individuos de espécies diferentes, ocorre com proba-
bilidade 6/(1 + 6). Portanto, o nimero esperado de espécies em uma amostra contendo dois

individuos é a média ponderada, dada pela férmula da esperanca condicional:

E(S|0,J=2) = E(S=1|6,J=2)+E(S=2/6,J =2)
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No caso de J = 3 o valor esperado ¢ dado abaixo:

E(S|0,J=3) = E(S=1]6,J=3)+E(S=2|6,J =3)+E(S=3|0,]=3)
= 1.P(S=1,n =3)4+2-P(S=2,m =2,mp = 1)

+ 3-PS=3n=1m=1n=1)
2! 3192
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2 66 302
(110)2+6) (011012 (0+1)612)
6%+30+2 N 36 +26°
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+ 260 + 67 N 0+ 02
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) 0
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Portanto, podemos mostrar utilizando indu¢do matematica que para um J arbitrario o seguinte

modelo tedrico da distribui¢ao da relagdo espécie-individuo [48]:

E(S|0,J) = 9+L+L+ +L
' 8 06+1 642 0+J—1
i 2]
=0+k—1

Essa € o nimero esperado de espécies em fun¢do do nimero de individuos amostrados
aleatoriamente no estado de equilibrio da metacomunidade obedecendo a deriva genética de
soma zero e dispersdo ilimitada. Além disso, a expressdao acima especifica a esperada taxa de
adicdo de novas espécies em funcdo dos novos individuos que sdao coletados um por um, ou
seja, 0/(0 +J — 1). Uma conversdo natural que podemos fazer é substituir J por pA, assim
obtemos a esperanga do nimero de espécies em fungdo da drea, E(S|0,p,A) =Y. 0/(6 + pA —
1). Essa férmula somente pode ser aplicada para amostragem com reposi¢do em um contexto
espacial em que nao ha limites de dispersdo dos individuos. Por outro lado, notemos que a
série Zi:l % diverge quando J — oo. Divergéncia é perfeitamente aceitdvel, porque um

infinito nimero de individuos pode acomodar infinitas espécies; sucessivamente, espécies raras
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sdo adicionadas a uma taxa decrescente a medida que o nimero de individuos cresce, ou seja,
limy_e0 # = 0. Além disso, o gréifico da relacdo espécies-individuos ndao possui nenhuma
assintota.

Agora, através da deriva ecoldgica de soma zero de Hubbell e do nimero fundamental de
biodiversidade 8 nés podemos mostrar que a equacdo para a curva de espécies-individuo na
metacomunidade proporciona uma justificativa para o parametro & de Fisher. Essa justificativa
surge por meio de aproximagdo. Para se mostrar a equivaléncia de o com 6 vamos relembrar
das féormulas de Fisher para o total de espécies S(a) = o¢[—In(1 —x)| de um conjunto contendo

um total de J = ox/(1 — x) individuos. Com uma simples manipulagio algébrica da equagao

de J obtemos x = J /(o +J) e fazendo a substitui¢do na formula de S(a), temos:
J
S(a) =o-In(1+ a).

Essa manipulagdo reduz o nimero total de espécies a uma férmula simples proporcional ao
a de Fisher. Em principio, esse resultado também vale para uma metacomunidade em que os
individuos ndo possuem limites para dispersdo, ou seja, S(t) = aln(1 +Jy /). Assim, S(cx)
torna-se assintoticamente a - In(Jys/ ).

Outro resultado bem conhecido proveniente da teoria neutra € a curva de espécies-individuos

que assume a seguinte forma:

—1
S(e)wl+9-1n(1+JM6 )

Esse resultado surge naturalmente da teoria devido a especificagdo da taxa de adicao de
novas espécies, #, que vai decrescendo a medida que o tamanho da amostra cresce. Note
que S(0) = 1 para J > 1 qualquer. Se 6 >0, S(0) =1 quando J =1 e, paraJ > 1, S(6) > 1.

Sendo assim, podemos deduzir o resultado acima escrevendo S(0) como segue:

1, se6=0
S(0) = J 1
1+6-1lim ——dx, se0>0
e—=0/14e 0+x—1

Logo, para 6 > 0:

o J-1
S(0) = 1+6 limln(——+>
(9) * g%n(9+e+9+s)

—1
1+9-ln(1+JT>.

Q
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Assim, para 6 > 0, aumentando-se o nimero de individuos na metacomunidade, Jy;, S(0)
cresce assintoticamente (a menos de uma unidade) com In(Jy;/0) - 6. Portanto, por meio dessa
simples andlise das curvas de espécies por individuos chegamos a dois resultados relevantes.
Primeiro, quando o tamanho da metacomunidade é muito grande (tendendo ao infinito), isto
implica que o pardmetro o de Fisher é assintoticamente idéntico ao niimero fundamental de
biodiversidade 0: o0 = 0 = 2Jyv =2pAv. Segundo, a distribuicdo da metacomunidade torna-
se assintoticamente idéntica a log séries de Fisher. Hubbell prop0ds esses resultados tendo
como base a férmula de Ewens para o caso de infinitos alelos neutros (Watterson 1974). No6s
temos agora uma conexao entre a distribuic@o log séries de Fisher e a teoria da dinamica da
metacomunidade sobre deriva ecolégica de soma zero. Portanto, se a abunddncia relativa de
espécies é bem descrita pela log séries e o de Fisher, entdo os dados de uma amostra aleatoria
da metacomunidade sdo consistentes com a deriva ecologica de soma zero de Hubbell.

Na figura 2.9 mostramos a relagdo entre espécie e individuos sobre escalas locais (J pe-
queno) e escalas regionais (J maior) para quatro ordens de magnitudes de 6 sobre escala
log —log. Observamos que as curvas sdo convexas em escalas locais. Aumentando J até es-
calas regionais, a curva muda de fase, passando a crescer mais lentamente. A justificativa para
esse padrio da curva espécie-individuo € atribuida ao processo de amostragem das espécies:
primeiramente note que todos os individuos estdo espalhados aleatoriamente no espago como
consequéncia da estocasticidade no processo de dispersdo. Entdo, ao colher os primeiros es-
pécimes para compor a amostra aleatéria o mais provavel é que quase todos serdo de espécies
diferentes, e quanto maior for 8 mais provavel sera todos de espécies diferentes; a medida que o
tamanho da amostra, J, vai aumentando as espécies raras sdo coletadas raramente e as espécies
comuns sdo coletadas facilmente, implicando em um crescimento lento do acimulo de espécies.
Transformando a relacdo espécie-individuo para a relacdo espécie-area surge em escalas inter-
medidrias o padrdo cldssico, a lei de poténcias S ~ A*. Note também que lim;_c ﬁ =0,
isto é, espécies raras sdo adicionadas a amostra a uma taxa decrescente como funcao do nimero
crescente de individuos na amostra. Outra caracteristica do modelo tedrico para a relacao
espécie-individuo, a série infinita ) 7., %, que diverge quando J — oo, ou seja, as curvas

tedricas nunca atingem uma assintota. Divergéncia € aceitdvel, porque um nimero infinito de
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espécies pode acomodar um ndmero infinito de individuos. As curvas também sao muito sen-
siveis ao nimero fundamental de biodiversidade 6. Entretanto, quando o tamanho da amostra
torna-se grande, as curvas desenhadas em escalas logaritmicas vao se tornando semelhantes
em suas inclinagdes. Porém, as inclina¢des variam sensivelmente em resposta a variacao de
0. As inclinacdes aumentam a medida que 6 cresce até o caso extremo, em que o nimero de

individuos € igual ao nimero de espécies, logo, a inclinagao atingird seu maior valor.
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Figura 2.9 Curvas do esperado niimero de espécies em relacdo ao nimero de individuos para valores de
0 assumindo trés ordens de magnitude de 0.1 até 100. Note que essas esperancas sdo para amostras ale-
atérias de individuos da metacomunidade (sem limites de dispersao). Os individuos amostrados podem

ser convertido em 4rea fazendo o usa da substitui¢do J = pA.

2.6 Efeitos da fragmentacao da metacomunidade sobre a biodiversidade

A fragmentacdo de uma metacomunidade é um grande tema dentro da ecologia de relevos e
suas consequéncias tém sido estudadas por diversos autores. Por exemplo Chave e Norden,
[32], desenvolveram um modelo no nivel de metacomunidade para se estudar as consequéncias
da rapida mudanca da biodiversidade de plantas em florestas tropicais, incluindo variabilidade

temporal e estruturas espaciais; Bascompte et al., [7], estudaram a persisténcia de uma dnica
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populacdo a destrui¢do do habitat em um ambiente espacialmente explicito; Roslin e Koivunen,
[161], compararam dados de abundancia e distribui¢do da espécie Aphodius antes e depois de
15 anos de rdpida perda de habitats. Estudos empiricos sugerem que a perda de habitats tem
grandes consequéncias negativas sobre a biodiversidade [71]. Os efeitos negativos da perda
de habitats se aplicam as medidas diretas de biodiversidade tais como riqueza de espécies,
abundancia e distribuicdo [55, 62, 63, 77, 164, 180, 191]. A perda de habitats também altera
as interacOes das espécies e reduz o nimero de especialistas, como também reduz o sucesso
de dispersao [173, 64, 147]. O processo de fragmentacdo € a perda de habitats como resultado
de distdrbios, que podem ser bidticos ou abidticos. Podemos, também, definir o processo de
fragmentacdo como simplesmente a quebra de habitats sem que haja perda, que significa que
um sitio inabitdvel em um dado instante de tempo pode vir a ser habitdvel no futuro. Nesse
caso denominamos de fragmentacdo per se (na figura 2.10). Por outro lado, a fragmentagdo
per se tem efeito mais fraco sobre a biodiversidade que podem ser negativos ou positivos.
Além disso, a fragmenta¢do de uma comunidade ecoldgica pode ser estdtica, o relevo pode

permanecer imutdvel na forma e quantidade de habitats todo o tempo.

A defini¢do do processo de fragmentacao da metacomunidade implica em quatro efeitos so-
bre os padrdes dos habitats: (i) redu¢do na quantidade de habitats; (i1) crescimento no nimero
de partes de habitats; (iii) decrescimento no tamanho dos habitats; (iv) crescimento do isola-
mento entre habitats. Esses quatro efeitos formam a base da fragmentacdo de uma metacomu-
nidade. Essas diferencgas t€ém implicacdes significativas sobre a biodiversidade.

A fragmentacdo da metacomunidade ndo causa somente perda de quantidade de habitats,
mas cria pequenas partes isoladas e também muda as propriedades dos habitats remanescentes.
Existem diversos caminhos para a remog¢ao dos habitats da metacomunidade, resultando em
varios padroes espaciais diferentes (figura 2.11). Nesta figura exibimos a metacomunidade
composta por oito habitats antes da fragmentagdo atuar (imagem isolada a esquerda da figura),
do lado direito, para onde a flexa aponta, exibimos as cinco possiveis configura¢des da metaco-
munidade ap6s a fragmentagdo ter atuado. Ao lado direito e a cima exibimos a configuracdo em

que a fragmentagdo remove os habitats centrais da metacomunidade, embora aumente o isola-



2.6 EFEITOS DA FRAGMENTACAO DA METACOMUNIDADE SOBRE A BIODIVERSIDADE 44

$osesbss

X

Fragmentagao

3
3
3
3
3
3
+

Fragmentagdo
+

Fragmentagao
per se

Fragmentagéo
per se

taeaiiitiding
131ttt
S IIIIINIILL

Tempo

Figura 2.10 O processo de fragmentacdo dos habitats ilustrados em trés casos. A metacomunidade aqui
é representada por uma rede quadrada de tamanho linear L = 20, que é composta de células de cor preta
(sitios habitdveis) e por células de cor branca (sitios perdidos, inabitdveis). No primeiro caso (sequéncia
exibida acima) temos o processo de fragmentagdo, que faz ocorrer ruptura de habitats continuos entre
partes distintas por meio da perda de habitats; Na sequéncia central, mostramos o processo fragmentagao
somada ao processo de fragmentacdo per se, que rompe com habitats continuos por meio da perda e
adicionalmente quebra de habitats; por fim, no processo de fragmentacio per se ocorre pura quebra dos

habitats sem ocorrer perda.

mento médio de cada habitat, mas mantém o tamanho médio de cada habitat; na segunda con-
figuracdo, logo abaixo da anterior, uma pequena por¢ado de drea de alguns habitats é removida,
dividindo-os em duas partes, implicando no aumento do nimero de partes, diminuindo o tama-
nho médio de cada parte e diminuindo o isolamento médio; uma terceira configuracdo ocorre
quando poucos habitats pequenos da metacomunidade sdo removidos, diminuindo o nimero
de partes, aumentando o tamanho médio de cada parte, porem mantém o isolamento médio; na
sequéncia, quarta imagem, mostramos a configuragao em que cada habitat perde drea, mas nao
¢ dividido como na situacdo anterior, permanecendo inalterada a quantidade de habitats, mas o

tamanho médio de cada parte diminui e também aumenta o isolamento médio; Por fim, a frag-
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mentacdo faz com que alguns habitats sejam removidos de modo a manter o tamanho médio de
cada habitat como era antes da perda, porem o isolamento médio diminui. Como mostra essa
figura, a fragmentacdo da metacomunidade é mais do que perda de habitats, é também uma
questdo de configuracio do espago, que implica em diferentes efeitos sobre a biodiversidade.
Muitos pesquisadores nao separam os efeitos de perda de habitats dos efeitos da configuragao.
Isso pode levar a conclusdes ambiguas em relac@o aos efeitos da configuracao dos habitats so-
bre a biodiversidade, por exemplo Summerville e Crist (2001), [171], realizamos um estudo
experimental para avaliar os efeitos da fragmentacdo de habitat em borboletas. Eles mostraram
que vdrias espécies comuns apareceu nao afetada pela fragmentagdo, no entanto, outras es-
pécies comuns também foram significativamente influenciados pelo tratamento fragmentacgdo.

Swenson e Franklin (2000), [172], também chegaram a essa conclusdo.

Os efeitos da fragmentacdo da metacomunidade sobre a biodiversidade podem ser mais
fracos, positivos ou negativos, quando somente o efeito do processo de fragmentagdo per se
ocorre. Os efeitos da fragmentacdo per se sdo mais dificeis de serem detectados do que os
efeitos da perda de habitats. Por esse motivo, para se detectar os efeitos da fragmentacdo per
se sobre a biodiversidade, os efeitos da perda de habitats deverao ser controlados experimental-
mente ou estatisticamente [50]. Estudos empiricos indicam que os efeitos da fragmentacdo per
se sdo geralmente mais fracos do que os efeitos da perda de habitat [49, 81]. Diferentemente
dos efeitos da perda de habitats, estudos empiricos sugerem que os efeitos da fragmentacao
per se sdo provaveis de serem tanto negativos quanto positivos. Fragmentac¢ao per se tem um
efeito negativo porque pode implicar em um grande nimero de pequenas partes de habitats.
Neste caso cada habitat serd tdo pequeno que pode ndo ser capaz de sustentar uma populacdo
local. Espécies que s@o incapazes de cruzar uma porcao nao habitdvel de territério da meta-
comunidade terdo reduzidas suas probabilidades de persisténcia. Outra causa para os efeitos
negativos da fragmentacdo per se € o efeito das bordas, metacomunidades mais fragmentadas
contém mais bordas para uma dada quantidade de habitats. Isso aumenta a probabilidade de
individuos deixarem o habitat e entrar na regido ndo habitavel. Além disso, existem efeitos

negativos de borda devido as interacdes das espécies. Um exemplo disto é um estudo do cresci-
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Figura 2.11 Ilustracdo da perda de habitats resultando de alguns dos trés efeitos da fragmentacdo do
habitat sobre os padrdes da metacomunidade. Os efeitos esperados sdo: (i) crescimento do nimero de
partes, (ii) decrescimento do tamanho médio da parte, (iii) crescimento do isolamento médio (distdncia

do vizinho mais préximo). As mudancas sdo indicadas por flechas. Figura reconstruida de [50].

mento de predacdo sobre passaros em florestas com bordas [28].

Efeitos positivos da fragmentacgado per se dependem fortemente das taxas de movimento rel-
ativo de predadores versus presas (ou parasita versus hospedeiro), do trade-off entre habilidade
competitiva e taxa de movimento, e assincronia de distirbios [95]. Fahrig (2003), [50], cita
quatro possiveis razdes para efeitos positivos da fragmentagdo per se sobre a biodiversidade.
O primeiro argumento € a respeito da taxa de imigracdo, que € uma funcio da dimensao linear
de uma parte de habitat e ndo da 4rea. Para as espécies que os habitam, a taxa de imigracao
deve ser maior quando a metacomunidade comporta um grande nimero de pequenas partes de

habitats (grande fragmentacdo per se) do que quando se compde de um pequeno nimero de
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grandes partes. Aquelas populacdes em que a imigracdo € um fator determinante para as suas
densidades se beneficiam da fragmentacdo per se. A segunda razdo €é a diminui¢do das dis-
tancias entre as partes, reduzindo o isolamento. Algumas espécies necessitam de mais do que
uma parte de habitats para sua persisténcia na metacomunidade [110]. Por exemplo, anfibios
usam diferentes habitats em seus ciclos de vida, os adultos podem se mover para fora do habitat
aonde eles foram criados para os habitat aonde os adultos vivem e, entdo, retornam para de-
positar seus ovos. Finalmente, algumas espécies mostram efeitos positivos de bordas [24, 108].
Para uma quantidade de habitats, uma metacomunidade mais fragmentada per se contém mais
bordas. Portanto, efeitos positivos de bordas poderiam ser responsavel por efeitos positivos de
fragmentacao per se sobre a abundancia ou distribuicao de algumas espécies [50].

Estd claro para nds que os efeitos da fragmentacado t€m implica¢Oes gerais para a geracao,
preservacdo e manutengdo da biodiversidade nas metacomunidades. A literatura aponta que
perda de habitats exerce forte efeito negativo nas populagdes, implicando em efeitos negativos
sobre a biodiversidade. Diferentes espécies usam diferentes partes de habitat, e diferentes es-
pécies requerem diferentes quantidades de habitats para persistirem na metacomunidade. Além
disso, vdrias espécies requerem mais do que uma parte de habitat dentro dos seus ciclos de
vida. Portanto, padroes de metacomunidades que mant€ém a quantidade de habitats necessaria,
mas intercala os diferentes tipos tanto quanto possivel, devera produzir uma resposta positiva
para a biodiversidade [110]. Diante de tantos motivos, é perfeitamente justificivel a nossa
elaboracdao de um modelo computacional baseado no modelo de voto de Durrett e Levin [43]
para estudarmos o problema da fragmentacao da metacomunidade sobre a biodiversidade. No
préximo capitulo apresentaremos um modelo tedrico para o estudo de uma comunidade neutra
que evolui em relevos fragmentados. Nossa abordagem discutird o problema dentro de uma

perspectiva estdtica da fragmentacao.



CAPITULO 3

Comunidades Neutras em Relevos Fragmentados

Investigamos aqui a variabilidade da biodiversidade em um sistema onde a selec@o natural ndo
desempenha papel importante. A suposicao de que existe uma forte associacao entre padroes
espaciais de relevos e 0s processos ecolégicos em ecossistemas € uma premissa da drea da
ecologia de relevos [207, 178]. Modelos para relevos nulos para topologia de relevos pro-
porciona um importante meio de compreender as relacdes entre medidas de padrdes espaciais
e abundancia [142]. A essé€ncia desses modelos € identificar o nimero minimo de restri¢des
relevantes que conduzem os padrdes especificos observados dos relevos naturais. Nesse sen-
tido, n6s usamos uma modelagem semelhante ao modelo votante de Durrett e Levin de uma
metacomunidade neutra espacialmente explicita [43, 82], porém, com niveis de fragmentacao
controlados onde existe uma probabilidade p de um determinado sitio estar ocupado. Desta
forma, a probabilidade de um sitio ser ndo-habitavel (também iremos nos referir a este como
sitio inativo) € ¢ = 1 — p. Um sitio ndo-habitdvel ndo pode ser ocupado por individuos em
nenhum momento. Um ndmero finito de sitios vazios pode isolar habitats ou criar estreitos
corredores entre eles. Os outros sitios sdo ocupados por individuos, que podem se reproduzir
dispersando seus filhos para um sitio vizinho. Este tem uma probabilidade v de ser um mutante
(evento de especiagdo do tipo mutacdo pontual).

O estudo de metacomunidades fragmentadas tem sido grandemente motivado pela necessi-
dade de se entender e prever as implicacdes de toda a escala de destrui¢do de habitats naturais
sobre os padrdes de distribuicao das espécies. Existe uma esmagadora convic¢ao que fragmen-
tacdo de habitats reduz a diversidade bioldgica, fato este que tem suporte tanto tedrico como
empirico [83, 200, 2, 39]. Entretanto, existem evidéncias baseadas também em estudos em-
piricos de longo termo que opdem-se a essa visdo quase undnime e apresentam exemplos de
correlagdo positiva entre riqueza de espécies e fragmentagao [58, 210, 112]. Para nés fragmen-

tacdo de habitats continuos significa perda de sitios ativos. Fragmenta¢do de habitats pode ser
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estdtica no tempo ou dinamica. Todavia, este trabalho ndo estd focado nos processos fisicos e
ecoldgicos e suas influéncias sobre a origem e extingao de espécies sob regimes de disttirbios.
Sendo assim, escolhemos estudar as relacdes espécie-drea e a distribuicdo das espécies em
uma metacomunidade estaticamente fragmentada. Correlacionaremos nossos resultados com
as caracteristicas topoldgicas da metacomunidade.

O objetivo desse estudo € avaliar a distribui¢ao do padrao espacial das espécies e sua de-
pendéncia sobre os niveis topoldgicos de fragmentagdo do relevo, que aqui é controlado pelo
parametro p. Inerentemente a qualquer sistema cuja trajetéria evolutiva € subproduto de even-
tos estocdsticos, € essencial garantir que a populacao tenha evoluido o suficiente para atingir
um regime de estado estaciondrio, em que a média das quantidades de interesse ndo muda no
tempo. No nosso caso, o equilibrio entre extin¢do e especiacao € atingido quando o nimero
médio de espécies € constante no tempo. Analisar esse sistema fora do regime estaciondrio
introduz uma "caixa de Pandora" de complica¢des (do mito Grego sobre a deusa Pandora). Isso
porque existem diferentes distribui¢des espaciais das espécies em cada instante de tempo fora
do regime de equilibrio entre especiacao e extingao.

Antes de detalharmos nossa metodologia de modelagem apresentaremos o modelo votante,
[43], em que nos baseamos para elaborar uma metodologia forward (que significa para frente
no tempo) para exemplificar o funcionamento do nosso modelo, e também, para simular tempos
de persisténcia (ou extin¢do). Entretanto, para concretizar nossas andlises da relacdo espécie-
drea, nos baseamos em simulagdes computacionais apds termos feitos uma adaptagao do al-
goritmo de aproximacgdo por coalescéncia, que foi desenvolvido para gerar configuracdes do
estado de equilibrio em um meio ambiente homogéneo [157, 105]. O método da coalescéncia é
computacionalmente mais interessante para estudar nossos problemas, por contornar o grande

custo computacional das simula¢des do método forward.
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3.1 Modelo votante

O modelo votante foi introduzido por Durret e Levin [43], e tem sido amplamente empregado
na modelagem de comunidades neutras para se estudar as relacdes espécie-area por meio de
modelos explicitos espacialmente [82, 156, 146]. As principais motivacdes que os levaram
a elaborar esse modelo foi a busca por uma resposta para o expoente z das relacdes espécie-
area. Segundo, para responder ao porqué de existir muita variagdo nesse expoente entre os
levantamentos [206, 118, 150, 190]. Os resultados de simulacdo obtidos por eles mostraram
que existe uma dependéncia forte de z com a especiagdo. As ideias chave desse modelo foram
construidas com base no artigo de Hubbell, 1995, que explica teoricamente as curvas espécie-
area observadas por MacArthur (1969) e Rosenzeig (1975). Hubbell teorizou um modelo em
tempo discreto em que o estado de cada sitio é representado por uma lista de espécies [88],
cujos eventos de especiacdo, dispersdo e competicao para diferentes espécies e diferentes sitios
sdo independentes. Assim uma complicacdo computacional surge: cada sitio é uma estrutura
de armazenamento de um ndmero varidvel de espécies. Isto gera um custo computacional alto
para simular a diversidade de espécies para um grande nimero de sitios. Nesse sentido, o
modelo votante que Durrett e Levin propuseram € computacionalmente mais eficaz, porque
este associa ao estado de cada sitio um numero real maior que zero, w, se este estiver ocupado
e zero caso contrério, ao invés de toda uma lista de espécies.

O modelo votante € um tipo de modelo andlogo ao modelo de contato, isto €, a interagao
entre os individuos no relevo € semelhante a um sistema de particulas caso se desconsidere os
tipos de cada espécie. Vamos definir o modelo de contato porque ele € espacialmente explicito
e acreditamos que ele captura as caracteristicas essenciais das interagdes. Considere uma rede
bidimensional. Em um instante de tempo ¢, o estado do sitio x, & (x), pode ser 0, indicando que
o sitio estd vazio, ou ocupado por um unico individuo, indicado por um nimero real w, tal que
0 <w < 1. Toda a dindmica do modelo é em tempo continuo, isto €, ¢ é formulado em termos
taxas de transicao e as condi¢des de contorno sdo periddicas. Os eventos acontecem a uma taxa
A se a probabilidade de um ocorréncia entre os instantes ¢ e t +h é Ah, quando A é pequeno. A

homogeneidade do espago € introduzida no modelo por meio do processo de dispersdo de uma
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prole, que matematicamente é descrita por uma funcdo de probabilidade p(x,y) que depende
somente da distincia entre os dois sitios x e y, ou seja, p(x,y) = p(|y —x|), p(J]y —x|) é uma
funcgdo real da distancia entre sitios. No modelo do votante simulado por Durrett e Levin, a
dispersdo ocorre apenas entre vizinhos mais proximos, cuja distancia entre x e y devera ser
igual a 1 (Jly—x| =1). Logo p(|y —x|) = 1/4. A figura 3.1 ilustra como esse processo de

dispersdo opera no modelo de contato.

Sitio do nascimento (x) [ |

Vizinhos mais proximos (1) [l

Figura 3.1 A figura ilustra um sitio focado (em azul) e seus vizinhos mais préximos em vermelho
(vizinhos adjacentes ou com distincia |y — x| = 1), no modelo votante de Durrett e Levin. Escolhe-se um

sitio x para que reproduza. Sua prole ird ocupar um dos vizinhos adjacentes a ele y, com probabilidade

p(ly—x[) =1/4.
Assim sendo, a transi¢do do estado de um sitio qualquer € como segue:

» Nascimento/dispersao. A uma taxa 3 um sitio ocupado x produz uma prole de seu tipo
e essa ocupa o sitio y com probabilidade p(x,y). Se y estiver ocupado, entdo nenhum

nascimento ocorre.

* Morte. O processo de morte dos individuos existentes (sitio ocupado torna-se vago)

ocorre a uma taxa o.

* Especia¢do. Uma prole que obteve sucesso em ocupar um sitio é de um novo tipo, w',

escolhido uniformemente sobre o intervalo (0, 1) a uma taxa v.

Mostramos um retrato ilustrativo na figura 3.2 por meio de trés quadros que representam a
transicdo de um unica realizacdo do modelo de contato. As células em branco representam os

sitios desocupados e as cores representam as diferentes espécies. Por simplicidade a dispersao
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€ do tipo vizinho mais préximo. Supomos que um individuo em x entre os instantes 7 e T + h
teve sucesso em se reproduzir e dispersar a prole para um sitio vizinho desocupado e, além
disso, supomos que outra popula¢do diminuiu de uma unidade. Nesse caso a populacdao mais

abundante (representada por células em cor marrom claro) cresceu em um individuo.

T Nascimento/dispersio Morte T+h

N=41-1 N=40

Sem mutacdo
30 O] 24 [ 24 [ 31 24 []
7 [ 7 W
3 2

Com mutagdo
300 24 [ 24 [] 31 24 [
7l B . g "0 g
3 2

Figura 3.2 Ilustracdo da transicdo de estado de sitios de uma rede quadrada de lado L. = 8 do modelo de
contato entre os instantes de tempo 7 e T + h. Acima, sem mutag¢do, vemos no painel a esquerda uma
ilustragdo contendo 24 sitios desocupados e 40 ocupados no instante de tempo ¢, distribuidos entre trés
populacdes, marrom claro, vermelho e azul. No painel central a esquerda, representando 0s processos
de nascimento/dispersdo, um sitio vazio € ocupado por uma prole da populagdo marrom claro, seguido
de uma morte, no central a direita. Por fim, o estado no instante T + & apds a transicdo. Abaixo € a

mesma transi¢do, porém a prole uma nova espécie (verde), em decorréncia de muta¢do pontual.

Um fato bem conhecido a respeito do processo de contato com especiacdo € que a dis-
tribuicdo estaciondria no regime de equilibrio € um resultado possivel. Entretanto os tempos até

atingir esse estado podem ser muito grandes. Analisando o processo de contato com especiacao
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notamos a distribui¢do estaciondria trivial quando & (x) = 0 para todo x em 7. Crescendo 3 faz
com que o processo de contato tenha uma distribuicdo estaciondria ndo trivial. Harris (1974)
mostrou que para o processo de contato basico existe um valor critico A. > 1, que depende
da funcdo de dispersdo p(x,y), tais que, para B0 > A, o processo de contato basico tem dis-
tribuicdo estaciondria ndo trivial. Anteriormente Bezuidenhout & Grimmett (1990) mostraram
que existe somente uma distribui¢ao estaciondria ndo trivial.

O modelo votante de Durrett e Levin é um processo de contato multiplo com mutacio e
taxa de nascimento 3 = 0. Isso porque, com probabilidade 6/, uma morte abre sitio vago em

x, que é imediatamente preenchido por um vizinho y com probabilidade p(x,y), qual seja:

* Nascimento/morte/dispersao. Um sitio x estd sempre em um estado w € (0,1). A uma
taxa 6 um individuo no sitio x morre que é reocupado por uma prole proveniente de um

dos sitios vizinhos y, com probabilidade p(x,y) = p(|y —x|).

 Evento de especiagiio. A uma taxa v, o sitio x muda para um novo tipo w’ escolhido

aleatoriamente no intervalo (0, 1).

O nome "modelo votante" provém da ideia de que o estado & (x) representa a opinido de
voto (espécie) de x no instante . Cada voto se mantém para uma distribuicdo exponencial en-
tre os instantes de tempo, com média 1/8. Podemos visualizar na figura 3.3 um exemplo de
uma unica realizacdo do modelo votante. Acima, sem mutagdo, a comunidade se inicia com
varias espécies na comunidade saturada de individuos (painel da esquerda). Quando um nasci-
mento ocorre (painel central), entdo deve morrer um individuo, abrindo espaco com recursos
disponiveis. A seta em preto aponta para o sitio que ird receber a prole. Quando o recruta-
mento preenche os sitios abertos, esses novos moradores podem ser das mesmas espécies que
ali vivem ou podem de ser uma nova espécie como consequéncia do processo de especiacao
(painel da direita). Abaixo, uma nova espécie foi introduzida e possui um udnico individuo
(quadrado verde).

O modelo votante é particularmente simples de ser analisado por causa da existéncia de
uma dualidade que nos permite reduzir questdes sobre o modelo de voto a questdes sobre pas-

seio aleatério. Como no caso do processo de contato, existe uma Unica distribui¢do estaciondria
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t Nascimento/morte/ t+h
dispersido
N=64+1-1 N =64

Sem mutacao

47 []

10 W

7 W

N=64

Com mutagio

47

10 [

7

Tempo

Figura 3.3 Ilustracio da transicdo de estado de um sitio de uma grade quadrada de lado L = 8 no
modelo votante entre os instantes de tempo ¢ e ¢ 4+ h. Acima, sem mutagdo, no painel a esquerda temos
uma paisagem contendo 64 sitios ocupados, distribuidos entre trés popula¢des, marrom claro, vermelho
e azul. O painel central representa os processos de nascimento/morte/dispersdo. Por fim, o estado da

paisagem no instante ¢ + A ap0s a transi¢do. Abaixo é a mesma transi¢do com especiacao.

das espécies, que podem ser usadas para construir curvas espécie-drea. Adicionando mutagdo
a distribuicdo estaciondria € tnica [43]. Além disso, eles mostraram que as propriedades da
curva espécie-drea podem ser explicadas em termos gerais com um modelo simples de particu-
las interagentes. A mais importante previsdo deste modelo é a forte dependéncia do expoente

z da curva espécie-drea com a taxa de especiagdo V. Assim sendo, esse resultado pode ser
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comparado com dados empiricos. Relembrando que a selec@o natural e fragmentagao dos habi-
tats sdo ignoradas nesse modelo. Todavia eles desempenham um papel importante sobre a
biodiversidade em algumas situacdes. No entanto, este modelo simples permite um melhor
entendimento sobre a geracao de biodiversidade em relevos espacialmente explicitos.

N6s mostramos na Figura 3.4 um exemplo do processo evolutivo do modelo votante. Essas
imagens foram construidas através do Visual Studio 6.0. A simulacio se inicia com todos os
individuos de uma mesma espécie (em cor bege) no instante 7 = 0. O parametro de biodiver-
sidade utilizado para obter a taxa de mutacdo na simulacdo do modelo ¢ 6 =2Nv =10 e o
nimero de individuos N = 16.384, ou seja, v = 3,05 x 10™*. As primeiras espécies isoladas
surgem logo nas geracdes iniciais e na geracdo 100 ja existem 22 espécies; eventos de espe-
ciacdo adicionais ocorrem mais tarde. Cada espécie possui uma cor diferente. Extin¢des de
espécies também ocorrem devido a variag@o aleatéria no tamanho de cada populagdo. Como
resultado temos um ndmero varidvel de espécies ao longo do tempo, ou seja, um processo
estocdstico. Embora as espécies nio estejam homogeneamente distribuidas e tenda a se con-
centrar em diferentes regides, hd uma sobreposicdo considerdvel entre os seus dominios. A
aglomeracao espacial ocorre devido a dispersdo dos propdgulos ser do tipo vizinho mais proé-
ximo. A diversidade vai crescendo ao longo das geragdes até atingir o regime estaciondrio,
que ocorre a partir da geracdo 10.000 aproximadamente (como podemos ver nas oito primeiras
grades da figura 3.4). Nas geracdes 11.000 e 14.000 a distribuic@o das espécies estd em equi-
librio entre extingado e especiacao. Notemos nessas duas ultimas geracdes que algumas espécies

persistem e outras sao extintas devido ao processo de amostragem aleatoria.

3.2 Modelo votante para relevo fragmentado

Nesta subsecao nds iremos descrever nosso modelo para a dindmica evoluciondria de uma co-
munidade ecolédgica fragmentada. Como haviamos comentado antes, nosso modelo € similar
ao modelo votante. Em outra subsecao iremos discutir outra abordagem para a dindmica evolu-

ciondria de uma comunidade, o método da coalescéncia, que utilizamos para a geracdo de
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=100 7'=3

Figura 3.4 Ilustracdo da evolucdo temporal de 16.384 individuos sobre uma grade quadrada de tamanho
128 x 128 células. As condigdes de contorno sdo periddicas. O parametro de biodiversidade 8 = 10 e o

processo de dispersdo € do tipo vizinho mais préoximo. Cada cor corresponde a uma dada espécie.

padrdes espaciais de distribuicdo de espécies. Resumindo, esse método proporciona um cami-
nho mais rdpido para se calcular a diversidade de espécies, porque ele traca as linhagens dos
individuos partindo do estado estaciondrio da distribui¢ao da abundancia das espécies. Todas as
simulagdes computacionais feitas foram realizadas através de programas escritos em linguagem
de programacao C++.

O nosso modelo descreve as populacdes dentro de uma rede quadrada bidimensional de
tamanho linear L, de modo que existem N = L X L sitios. Mesmo assim, nem todos os sitios
estdo disponiveis para a ocupagdo. Cada sitio x tem uma probabilidade p de ser ocupado por um
unico individuo. Por outro lado, ele tem a probabilidade 1 — p de ser um sitio vazio, impréprio
para recrutar, uma barreira geogréfica. Assim, variando p nds estamos considerando um cenario
de mudanca na topologia da rede. Geralmente, essa ideia é estudada usando o conceito de
percolagdo (Stauffer e Aharony 1992). Uma das caracteristicas mais interessantes da teoria de
percolagdo é que acima do limiar de percolacdo para redes quadradas, p. = 0,5927, se forma
um cluster de percolacio que se estende por toda a rede. Abaixo deste valor critico de ocupagao

a paisagem € composta por aglomerados pequenos e isolados. Na figura 3.5 ilustramos para
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quatro niveis de fragmentacdo, destacando em vermelho o aglomerado de percolacao.

(a) (b)

p=03% p=T0% T Sg0%  p=55%

Figura 3.5 Ilustracdo da nossa rede quadrada de comprimento linear L = 64 para quatro niveis dife-
rentes de fragmentacdo. Em todos os painéis as células em branco simbolizam os sitios defeituosos
(barreiras geograficas). No painel (a) notamos que o cluster de percolacdo que se forma (células em
vermelho) é composto por todos os sitios ocupados, devido ao fato de p estar préximo a 100%. Quando
o valor de p se aproxima do limiar de percolacdo p. = 0,5927 alguns habitats tornam-se isolados (aglo-
merados de células de cor preta). Nos painéis (a), (b) e (c) vemos os clusters de percolacdo que se
formam. No painel (d) o maior cluster € isolado, logo nédo percola. Isso porque o valor de p € inferior ao

limiar de percolagio.

De acordo com o nosso modelo, o meio ambiente € sempre saturado, de modo que, em
qualquer instante de tempo, todos os sitios habitdveis estdo sempre ocupados por um tnico
individuo. Além disso, todos os individuos de todas as espécies sdo equivalentes em seus pro-
cessos demogréficos de nascimento, morte e dispersdo. Essas duas hipdteses sdo a base da
teoria neutra unificada da biodiversidade e biogeografia de Hubbell [91]. A primeira corres-
ponde ao jogo de soma zero e a segunda a sele¢do neutra. Desta forma, nosso modelo neutro

para relevo fragmentado € descrito como se segue:

* Nascimento/morte/dispersao. Em cada instante de tempo, um sitio € aleatoriamente
selecionado dentre todos os sitios ocupados e o individuo que o ocupa morre. Entdo,
um sitio € aleatoriamente selecionado do conjunto composto pelos sitios vizinhos e o
préprio sitio da morte, e seu estado de ocupacdo verificado. Se o estado do sitio for
ocupado, entdo uma tnica prole proveniente dele substitui o individuo que morreu, sendo

realiza-se um novo sorteio.

* Especiacao. Com probabilidade v essa prole pode ser de uma nova espécie.
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Notemos que, em resumo, nosso modelo corresponde ao modelo votante de Durrett e Levin
[43], que tem sido amplamente aplicado no estudo das relagdes espécie-area em modelos neu-
tros espacialmente explicitos [156, 146]. Uma diferenca do nosso modelo estd no tempo, que
aqui € considerado discreto. A cada instante de tempo um individuo € escolhido aleatoriamente,
com reposicao, entdo ocorre sua morte, seguido de um nascimento e dispersdo de uma prole de
um vizinho. Nesse sentido, uma tinica gerag¢ao pode ser definida no nosso modelo como o total
de transi¢Oes nos estados de N = L x L X p sitios. Note que dentro de uma geracdo um mesmo
sitio pode ser sorteado duas vezes ou mais. Assumimos condi¢cdes de contorno abertas. A
figura 3.6 ilustra como os processos de nascimento, morte e dispersao podem ser visualizados.

Exploramos a relagdo entre 0 e p em alguns casos com a finalidade de mostrar imagens de
configuracdes no estado de equilibrio. Na figura 3.7 nds mostramos os efeitos sobre os padroes
da distribuicdo espacial das espécies no regime estaciondrio variando o pardmetro de biodiver-
sidade 6 e o parametro de fragmentacdo p. Especiacdo torna-se muito provavel quando 6 é
grande, como era de se esperar. Por outro lado, um resultado contraintuitivo que observamos
quando diminuimos a probabilidade de ocupagdo p € o aumento na diversidade de espécies. A
explicagdo para isso é que um relevo com um nivel de fragmentacdo grande possui maior quan-
tidade de habitats isolados, ou conectados por corredores estreitos. Este isolamento provoca
uma divergéncia entre as espécies com o tempo. Isso € facil de ser visto, por exemplo, quando
fixamos 0 = 1 e variamos p. Notamos maior diversidade de espécies (maior nimero de cores

diferentes) quando p = 0,70 do que nos outros casos.

3.2.1 O processo de dispersao

Outra diferenca do nosso modelo para o modelo votante estd no processo de dispersdo, em
que adotaremos mais de um procedimento: além do tipo vizinho mais préximo (cuja distancia
ly—x|=1e p(x,y) = 1/4 se todos os vizinhos forem ocupados), também consideraremos casos
em que os vizinhos estdo dentro de um quadrado de lado D, tal que D =2K + 1 e K é um niimero
inteiro positivo, centrado em um individuo qualquer escolhido para morrer. Desse modo, temos

um total de D x D — 1 vizinhos para cada individuo em um relevo ndo fragmentado. A figura
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Figura 3.6 Ilustracdo de um ciclo de nascimento/morte/dispersao do nosso modelo sobre deriva ecol6-
gica de soma zero. No inicio do ciclo, a rede tem 87,5% de ocupacgdo (8 barreiras geogréficas) e existem
tr€s espécies cujos individuos ocupam todos os sitios ou recursos (painéis da esquerda). Em seguida
(painéis centrais), uma morte ocorre € um nascimento ocorre imediatamente, ocupando esse sitio des-
ocupado. Existe ocupagdo por uma prole proveniente de uma quarta espécie no painel inferior a direita,

produto do processo de especiagao.

3.8 ilustra o tipo vizinhanga que iremos considerar em nossas simulacdes.

Na figura 3.9 nés mostramos os efeitos sobre os padrdes de especiacdo, quando a dis-
tribui¢do das espécies estd no estado estacionario, mantendo-se fixo o parametro de biodiversi-
dade igual a 10 e variando os parametros de fragmentacdo p e de dispersdo D. Notamos no caso

da paisagem nao fragmentada que o aumento da distancia de dispersao faz com que quase todas
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p=100% p=80% p=70%

Figura 3.7 Fotografias do estado estaciondrio da distribuicdo espacial das espécies apds 10.000 ger-
acodes para 16.384 x p individuos sobre uma rede quadrada de tamanho 128 x 128 células. A dispersao
¢ do tipo vizinho mais préximo. Os valores de 8 e de p sdo como mostrados. As cores diferentes sim-
bolizam espécies diferentes e auséncia de cor simboliza os sitios vazios (barreiras geograficas). O mais
interessante que observamos aqui é o aumento da diversidade (diferentes cores) em relacdo ao aumento

da fragmentacdo para cada valor de 6.

as populacdes se espalhem por todos os quadrantes da paisagem. Porém, quando a diluicao da
paisagem aumenta, 1sso ndo ocorre. Um resultado interessante que observamos nessas ima-
gens € a diminuicdo da diversidade de espécie com o aumento da fragmentacao para grandes
distancias de dispersao, diferentemente do caso com dispersao do tipo vizinho mais préximo.

Isto se deve ao fato de que o isolamento nao ser comum quando a distancia de dispersao, D, é
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[ Sitio do recrutamento (x)

Figura 3.8 Ilustracdo dos tipos de dispersdo que iremos considerar em nossas simulacdes, além da
dispersdo do tipo vizinho mais préximo. O painel da direita exibe o caso geral, em que os sitios sdo
considerados como sendo vizinhos se estiverem dentro da area quadrada de tamanho linear D = 2K + 1

centrado em x (sitios em vermelho).

considerdvel. Assim, as barreiras geograficas ndo impedem que as populagdes dispersem seus
propdgulos para habitats préximos.

A simulacdo computacional forward intruduz uma grande complicacdo, que € o custo com-
putacional muito alto. Para contornar esse problema, ao invés de simularmos as populacdes
para frente no tempo, nds construimos uma configuracdo equilibrada em tempo infinito, que
traca a trajetéria evoluciondria para tras no tempo. Tal método poderoso é conhecido na lit-
eratura por aproximacao através de coalescéncia [30, 157]. A aplicacdo do método da coa-
lescéncia para modelos espaciais € mapear o problema de caminhantes aleatérios com eventos

de colisdo (coalescéncia) e morte (especiacdo).

3.3 O método da coalescéncia

O principal motivo que nos leva a utilizar o método da aproximagdo por coalescéncias é a
qualidade superior dos resultados em escalas de tempo muito mais curtos do que os resultados

obtidos por métodos Forward como aqueles utilizado por Hubbell (Hubbell 2001) - anos de
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Figura 3.9 Fotografias da distribuicdo espacial das espécies apds no estado estaciondrio (10.000 ger-
acoes) para 16.384 x p individuos sobre uma grade quadrada de tamanho 128 x 128 células. O parametro
de biodiversidade 8 = 10 e o valor de D € como mostrado. A primeira coluna p = 1, p = 0,8 na segunda
e p = 0,6 na terceira coluna, mostrando uma diluicdo mais préxima do limiar de percolagc@o. As cores

simbolizam espécies diferentes e auséncia de cor simboliza sitios defeituosos.

tempo de simulacdo sdo reduzidos a minutos. Esse método ndo deve ser confundido com a
teoria da coalescéncia, que € a colecdo de modelos estocdsticos usados para gerar predi¢oes
(a priori de um modelo) sobre padrdes de variacdo genética. A denominacdo coalescéncia se
deve ao fato do método tragar as linhagens de ancestrais, que sdo séries de ancestrais genéticos
de amostras em um locus, até o evento de especiacao original. Esse método foi primeiramente
utilizado para modelar a evolu¢cdo de sequéncias de DNA [105, 52, 184, 137]. Todavia, ele
pode ser aplicado mais geralmente na modelagem de comunidades ecoldgicas de individuos
que se reproduzem assexuadamente, ou outros padrdes resultantes de um processo de rami-
ficacdo [13]. Estudos recentes de processos ecoldgicos neutros t€m explorado as técnicas de
coalescéncia [47, 45, 46, 30, 31, 157]. Nesta subsecdo nds explicaremos detalhadamente o

método de simulag@o por coalescéncia em ecologia, fornecendo extensdes novas e poderosas.
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Modelos de comunidades ecoldgicas neutras sdo usualmente simulados através da repetida
aplicagdo das regras do modelo, partindo de uma distribui¢do arbitréria inicial, até que o sistema
esteja em um estado estaciondrio [91]. Esse método € conhecido como aproximagdo forward.
A principal dificuldade da utiliza¢do deste método em varios campos de pesquisas € a incerteza
quando o estado estaciondrio do sistema € atingido. Outra dificuldade € o vicio indesejado nos
resultados, causados pelas condi¢des de contorno do modelo [91]. Para reduzir a influéncia
das condi¢des de contorno sobre os resultados, Hubbell analisou dados retirados somente em
uma pequena area central da metacomunidade, simulada para popula¢des muito grandes. Uma
quantidade muito grande de esforco computacional é despendida e sdo descartadas, porque
eles envolvem individuos fora da drea amostral ou em um passado distante em que eles ndo po-
dem influenciar os resultados finais. O algoritmo da coalescéncia ndo sofre desses problemas:
os resultados sdo derivados de uma distribuicdo estaciondria em tempo infinito, e podem ser
utilizados para simular dreas finitas e infinitas.

A aproximacdo por coalescéncia padrao toma uma amostra de individuos de uma metaco-
munidade qualquer e faz uma retrospectiva do passado das populacdes. Ao invés de se proceder
com passos para frente, esse método segue dando passos para trds no tempo, tracando as linha-
gens de todos os individuos na amostra, até que elas tenham se especiado ou coalescido. O pro-
cesso € repetido até que o ancestral comum da populagdo seja encontrado. Em nosso modelo
espacialmente explicito, a amostra consiste de todos os individuos que ocupam uma "area de
levantamento". Ecologicamente falando, essa drea ndo representa a grande metacomunidade,
mas uma parte - uma amostra que pode ser retirada.

N6s ilustramos o processo de coalescéncia com um exemplo pratico na figura 3.10. Esse
exemplo foi construido tendo como base o exemplo do artigo [157]. Ao invés de construirmos
um esquema sobre uma rede unidimensional como eles fizeram, extrapolamos para duas di-
mensdes. NOs mostraremos uma rede espacial bidimensional como no caso do modelo votante.
Imagine uma populagdo que consiste de nove individuos sobre uma rede quadrada de lado 3,
n6s desejamos simular a distribuicdo da abundancia de espécies no estado estaciondrio de qua-
tro individuos adjacentes - uma drea de levantamento 2 x 2 delimitada pela linha em vermelho.

A figura 3.10 mostra um possivel resultado de uma simulacdo forward finalizado na geragdo
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T. Os nove individuos na populacdo sio representados nas células nomeadas de A — I, com um
individuo em cada célula. Cores diferentes ajudam a visualizar a dinamica. Sobre cada célula
ha uma linha vertical, que mostra o estado que aquele sitio se encontra em cada geracdo. Caso
haja uma esfera vazia ligada por uma linha horizontal vinda de um vizinho mais préximo, isto
significa que houve os eventos de morte e nascimento, podendo ser uma nova espécie - esfera
preenchida de cor preta (painel da esquerda, sitio F' na geragao 7 — 6). Os bragos das linhagens
sdo representados pelo hachurado em vermelho de cada linha vertical unida com uma ligacao na
horizontal. Como falado anteriormente, esse problema é mapeado no problema de caminhantes
aleatdrias que colidem (coalescem) passando a formar um tnico caminhante, e também mor-
rem com uma probabilidade v (especia¢do) em cada instante de tempo. Assim, em cada passo
de tempo uma caminhante € aleatoriamente escolhido e este morre com probabilidade v, sig-
nificando que ele € uma nova espécie, ou caso contrario move-se para um sitio vizinho. Quando
o caminhante move-se para um sitio ocupado por outro caminhante, eles coalescem, o que quer
dizer que ambos sdo originados de uma mesma espécie. O processo € repetido até que reste um

tinico caminhante, correspondendo assim ao ancestral comum da populacdo amostrada.

N6s desejamos descobrir as espécies de individuos situados na 4rea de levantamento com-
posta por quatro sitios adjacentes representados pelas células A, B, D e E (figura 3.10). Esses
sitios formam um quadrado de lado 2 com borda em vermelho. Tracando as linhagens dos
ancestrais dos quatro individuos nessa drea amostral no instante 7', € possivel identificar as es-
pécies das quais eles pertencem. Utilizando o método da coalescéncia nés devemos proceder
do seguinte modo: trabalhando de volta no tempo, nés devemos decidir qual dos individuos
em A, B, D ou E que teve a morte relevante mais recente. Para fazer isso, nds escolhemos
uma das quatro células aleatoriamente, sendo que todas elas possuem a mesma probabilidade
de serem escolhidas. No nosso exemplo, a célula E foi escolhida como a posi¢do da morte
mais recente. Agora, nds precisamos descobrir o pai do individuo que reocupa a célula E. Esse
novo individuo aparece como resultado da dispersdo de um dos seus vizinhos mais préximos,
com a probabilidade 1 — v de ser da mesma espécie de seu pai ou € de uma nova espécie com

probabilidade v. No nosso caso, o individuo na célula F foi escolhido aleatoriamente como pai
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Figura 3.10 Método da coalescéncia aplicado a uma paisagem bidimensional

do individuo na célula E.

Continuando a simulac¢do de volta no tempo, nés podemos ignorar a célula E, seguindo
somente as linhagens nas células A, B, D e F'. Novamente, aleatoriamente uma morte relevante
pode ocorrer em qualquer célula. Nesse caso ela ocorre na célula D e o individuo que nasce
nela, desta vez, vem da célula G. Logo, ignoraremos a célula D, continuando a simulagdo
seguindo as células A, B, F' e G. A préxima morte ocorre na célula A, cujo o mais novo individuo
ocupante € filho de B. Notemos que, as duas linhagens se uniram em uma s6 no instante
T — 4, isto €, estes individuos t€m um ancestral comum, evento de coalescéncia (quadrado
azul claro). Agora, o nimero de linhagens que nés devemos tracar diminuiu em um: a partir
dai nés seguiremos apenas as células B,F e G. O evento de morte aleatéria mais recente
que ocorreu nessas células foi na célula B, em que o mais novo habitante é proveniente da
célula E. A simulagdo continua para E,F e G. Em seguida, no instante 7 — 6, na célula F' o
evento de especiacdo ocorre com o individuo reocupante sendo de uma nova espécie, ou seja,

mutacdo pontual. Assim, esse braco deve ser eliminado da simulacao, porque conhecemos sua
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espécie, restando somente as células E e G para serem acompanhadas. A morte mais recente
ocorre na célula E, com a prole vindo de D. A mais nova morte ocorre em G, com o filho
reocupante vindo de D, novamente outro evento de coalescéncia. Finalmente, restou somente
a linhagem D e a simulagdo estd completa. Portanto, sabemos que existem duas espécies na
area de levantamento. Apesar deste exemplo ser simpldrio, esses mesmos principios podem
ser aplicados em simulagdes maiores e mais realistas, com maiores dreas de levantamento,
fragmentadas ou ndo, e processos de dispersdo mais complexos [30, 31, 52, 82, 21].

O método da coalescéncia € um grande avanco no estudo das relagdes espécie-area em re-
lag@o aos algoritmos forward, como os utilizados por Hubbell [91]. Nas simula¢des forward,
todos os passos de tempo estdo associados com um evento de morte, nascimento e dispersao.
Usando o método da coalescéncia significa que ndo precisamos considerar varios desses even-
tos. Podemos citar trés grandes razdes para isso: primeiro, o método da colescéncia considera
somente individuos dentro da nossa drea de pesquisa no instante de tempo 7. Podemos omitir
os célculos nos instantes de tempo em que morte/nascimento ocorrem em individuos fora da
area de pesquisa, poupando mémoria computacional significativamente; segundo, nés ndo pre-
cisamos tracar linhagens para populagcdes extintas. Logo, poupamos mais memoria; terceiro,
com o método da coalescéncia as simulacdes partem do estado estaciondrio da distribuicdo da
abundancia de espécies e € finalizada quando resta uma unica linhagem. Diferentemente dos
métodos forward, os quais possuem um nimero incerto de passos de tempo necessarios para se
atingir o estado estacionario. Essa terceira vantagem torna as simulacdes computacionais mais
eficientes e também faz com que a precisdo dos resultados seja assegurada [157].

A generalizacdo da aproximagdo por coalescéncia em nosso modelo de ecossistema frag-
mentado requer o conhecimento da distribui¢do dos clusters sobre a paisagem. Por causa do
processo de dispersdo de uma prole no sitio x somente ocorrer entre os sitios imediatamente
mais proximos (vizinhang¢a de Von Neumann), subpopulacdes vivem sobre diferentes cluster,
tendo genealogias independentes. Portanto, a aplicagdo da aproximacdo por coalescéncia é
realizada em cada cluster de forma independente. Assim, o primeiro passo para aplici-lo em
uma rede bidimensional fragmentada € identificar os clusters, que € feita através da aplicagcdo

do algoritmo de Hoshen-Kopelman [85]. Para rotular os clusters sobre da rede, o algoritmo de
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Hoshen-Kopelman proporciona um caminho eficiente de identificar clusters em células conti-
nuas, como no caso de nossa modelagem. Em todo caso, apds a aplicacdo do método e geracao
de todos os dados simulados, nés nos certificamos que o métodos forward e da coalescéncia

sdo completamente equivalentes na geracao dos resultados numéricos.

3.4 Resultados e discussao

A principal grandeza de interesse deste capitulo € o nivel de biodiversidade de uma metaco-
munidade. Para obtermos estimativas do nivel de biodiversidade de um sistema de tamanho
constante nds construimos curvas espécie-drea através de amostras independentes de indivi-
duos pertencentes a dreas pequenas, aumentando até dreas grandes. Esse conceito de medida
de nivel de biodiversidade (ou diversidade de espécies) foi popularizado pelo ecologista de
plantas Robert Harding Whittaker e é denominado de diversidade-o¢ [193, 195]. Fixamos o
tamanho linear da rede L = 1024 e variamos todos os outros pardmetros para investigarmos os
efeitos da fragmentacgdo sobre as relagdes espécie-area. Para acessar a dependéncia do niimero
médio de espécies em relacdo a drea, a rede foi dividida em varias subredes, entdo as médias
tomadas nessas regides distintas sao calculadas. O nimero médio de espécies € calculado sobre
50 repeti¢des independentes, resultando em um erro da média muito pequeno.

Curvas tipicas para as relacdes espécie-drea sao mostradas nao Figura 3.11 para uma rede
ndo fragmentada, que corresponde a p = 1. Aqui nds assumimos o processo de dispersao sendo
do tipo vizinho mais préximo. Como vemos, as formas das curvas s@o bifdsicas, em que o ponto
de mudanca de regime é deslocado para pequenos valores da drea amostral a medida que a taxa
de especiacdo é aumentada. Como pontuado por Durrett e Levin em 1996 [43, 211], o ponto
onde o regime de lei de poténcia termina depende dos valores da relagdo 1/v, onde v ¢é taxa
de especiagdo. Um pergunta importante surge neste contexto: qual a relacdo entre o expoente
z da relacdo espécie-drea e a taxa de especiacdo v? Existe um consenso de que z é uma fungdo

monotonicamente crescente de v, embora a forma desta dependéncia ainda nao seja clara.
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Figura 3.11 Curvas da relagdo espécie-drea para diferentes valores da taxa de especia¢do. O nimero
de espécies € esbogado contra a drea ambos em escala logaritmica. Assumimos aqui o processo de
dispersdo sendo do tipo vizinho mais préximo. Os valores dos pardmetros sdo L = 1024, p=1e v
estdo inseridos na figura. As linhas pontilhadas correspondem ao melhor ajuste sob a forma de lei de

poténcias.

A figura 3.12 exibe a dependéncia do expoente z com vV em nosso modelo. N6s observamos
que para taxas de especiacdo intermedidrias e grandes as medidas sdo ajustadas por uma lei

5, com 6 = 0,140. Esse resultado estd proximo de estimativas anteriores de

de poténcia z ~ v
obtidas por Rosindell e Cornell (2007). Os valores de v em que a hipétese de lei de poténcia
¢ vilida sdo os mesmos utilizados nesse artigo. Reduzir v para valores abaixo de 10~ pro-
duz uma abrupta queda de z possivelmente conectado com uma dependéncia logaritmica de z
com a taxa de especiacdo. De fato, recentemente Pigolotti e Cencini (2009) sugeriram que,
quando o intervalo dos valores de v sdo estendidos, atingindo a taxa de especiacdo da ordem
de v = 107!2, toda a dependéncia de z com a taxa de especiagio podem ser escritas como
z=1/(q+mln(v)). Entretanto, tentativas de ajustar nossas estimativas de z de acordo com
essa relacdo ndo foram bem sucedidas. Uma possivel razdo para essa discordancia diz respeito

ao tipo de condicdes de contorno assumidas aqui, que sdo fechadas, enquanto que uma rede

infinita € considerada por Pigolotti e Cencini. Como eles demonstraram, isso pode produzir
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razoavelmente valores distintos de z.
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Figura 3.12 Dependéncia do expoente z da relagdo espécie-drea com a taxa de especiacio Vv apresentada
em escala logaritmica. Os valores da taxa de especia¢do sdo os mesmos da figura 3.11. Para valores da

taxa de especiacdo de intermedidrios até grandes a relagdo entre z e v é bem ajustada pela lei de poténcias

0,140

Z~V sobre trés ordens de grandeza de variacdo de v.

3.4.1 As relacoes espécie-area em relevo fragmentado

Nesta secdo iremos apresentar nossos resultados para relevos fragmentados. Um relevo ndo
fragmentado € equivale em nosso modelo a considerar o pardmetro p = 1. Quando o valor da
probabilidade de ocupacdo p € reduzida, o relevo vai se tornando fragmentado, isto €, clusters
isolados podem surgir proporcionando o aumento de grupos de espécies isoladas. Enquanto, p
¢ maior do que o valor critico p, = 0,5927 um cluster de percolacdo pode existir, se expandindo
por toda a rede no limite L — co. Na figura 3.13 nés mostramos as relagdes espécies-area para
relevos fragmentados em escala log — log para quatro valores de ocupagdo, variando do limiar
pe até p =0,9. Nao calculamos ainda a contribui¢do do cluster de percolagdo para a medida do

nivel de biodiversidade S. Um ponto importante aqui € a decomposicao do efeitos da perda de
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area devido a fragmentacdo dos habitat [210], por essa razdo nds ajustamos a drea A em nossas

andlises para A X p.
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Figura 3.13 Curvas espécie-drea sobre relevo fragmentado. Os valores dos pardmetros sdo L = 1024,
p = 0,9 (circulos), p = 0,8 (quadrados), p = 0,7 (diamantes) e p = 0,5927 (tridngulos). Taxa de
especiacio sdo: No painel (a) v =1 x 1077, painel (b) v =1 x 107, no painel (c) v =1 x 107 ¢ (d)

v=1x10"%

Em todos os casos € possivel observar os dois regimes: lei de poténcia e o linear, como
no modelo votante padrdo. Todavia, notamos que se comparado a situacdo ndo fragmentada,
o regime das leis de poténcias € definido em um intervalo estreito de area, isto é, o ponto de
separacdo do regime linear ocorre em valores menores de drea para a mesma taxa de espe-
ciacdo. Quando p decresce, o intervalo de dreas aonde as leis de poténcias sdo ajustadas as
relacdes espécie-drea € reduzido. Os ajustes por lei de poténcia cobrem intervalos cada vez

menores com a reducio de p até desaparecerem por completo, que ocorre bem antes do limiar
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de percolacdo, que € de certo modo surpreendente, porque um cluster percolante ainda existe.
Para grandes dreas amostradas, temos o denominado regime continental ou linear, desde que
0 expoente z se aproxime da unidade neste intervalo de areas, assim quando dobramos a drea,
isto resulta em aproximadamente dobrar o nimero de espécies. Isto € essencialmente verdade
para partes de habitats descorrelacionados. Esses resultados mostram que a reducao de p (au-
mento da fragmentacdo) faz com que este regime se inicie para areas cada vez menores. E para
valores de p préximos ao limiar de percolacdo € imperceptivel a existéncia do regime de lei de
poténcias. Isto ocorre mesmo com a existéncia de um cluster percolante. Quando p decresce
as diferentes regides deste cluster ainda permanecem conectados, todavia o caminho de ligacao
entre as partes sao provavelmente reduzidos a corredores estreitos. Nesse sentido, por causa do
Unico tipo de dispersao, do tipo vizinho mais préximo, € muito provavel que uma tnica espécie
bloqueie o corredor, transformando-o em um Hot Gates (em referéncia a segunda invasdo per-
siana da Grécia na passagem estreita costeira de Thermopylae), em que poucos individuos de
uma espécie torna bloqueado o caminho para muitas outras. Essa situacdo é claramente vista
para grandes fragmentacdo de habitats. Nos painéis da figura 3.13, onde p = 0,7 e p = 0,5927
o regime linear j& ocorre em pequenos valores de drea, e ndo € facil de ser identificado a ocor-
réncia do regime de lei de poténcia, e mesmo que ocorra sua validade € restrita a menos de
uma década de drea. Da figura ndés também notamos que, para grandes taxas de especiagao,
o crescimento da diversidade S com A torna-se pouco acentuada com o aumento da fragmen-
tacdo. Comparando diferentes painéis € possivel observar que enquanto as curvas espécie-area
para baixo valor de p (por exemplo p = 0,5927) sdo pouco sensiveis ao aumento da taxa de
especiagdo, as curvas espécie-area para valores elevados de p mudam consideravelmente. Para
deixar claro esse resultado, na figura 3.14 exibimos a diversidade S como funcdo da taxa de
especiagdo Vv para alguns valores de p e para um tamanho amostral fixo.

Para p grande, o crescimento de S com v € bem descrito por uma lei de poténcias, mas
quando p se aproxima do limiar de percolagdo notamos que a relacdo € mais ou menos inde-
pendente de v. Neste caso o mecanismo relevante € a deriva ecolégica. Quando o nimero
de sitios ocupados é reduzido, o nimero de clusters aumenta enormemente e seus tamanhos

também sdo reduzidos, implicando em uma maior distancia média entre os sitios. Como con-
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sequéncia, a deriva ecoldgica é o mecanismo mais proeminente na evolucao da biodiversidade.
Nesse sentido, poucas partes isoladas irdo abrigar duas ou mais espécies, enquanto a maioria
serd ocupada por uma espécie exatamente. No caso extremo p — 0, o nimero de espécies tende
a A x p independentemente de V. Isso porque o tamanho médio de cada cluster vai para um. O
mesmo resultado € obtido no caso extremo v — 1, em que cada substitui¢do de individuos por
instante de tempo gera uma nova espécie.

O painel da direita da figura 3.14 mostra o expoente z das relacdes espécie-adrea como uma
funcdo de v para trés valores distintos do parametro p. Existe um intervalo de valores em
que a dependéncia de z sobre a taxa de especiacdo é razoavelmente bem aproximada pela lei

% como observado. Uma leve dependéncia de & sobre p é observada: para

de poténcia z ~ Vv
p = 0,98 nés obtemos 6 = 0,140; 6 = 0,139 quando p = 0,90; finalmente 6 = 0, 128 quando
p = 0,80. Nao mostramos essa relacdo para baixos valores de p porque o regime de lei de

poténcia cessa antes que a probabilidade de ocupacao p atinja o valor 0, 70.

3.4.2 Padroes de biodiversidade espacial no cluster de percolacao

O cluster de percolacao € uma estrutura espacial continua do relevo composto de sitios ocupa-
dos que se estende toda a rede, e que possui formas irregulares e de diferentes tamanhos. De
fato, o cluster de percolacdo é um fractal. Quando nés olhamos para a distribuicao das espécies
somente no cluster de percolacdao notamos que o regime de lei de poténcias € amplo e persiste
mesmo para baixos valores de p, como aqueles utilizados por nds para medir sobre todo relevo.

Na figura 3.15 a relagdo espécie-drea para espécies sobre o cluster de percolagdo € exibida.
Antes uma ressalva deve ser feita, que nessa andlise area se refere a massa do cluster (niimero
de sitios do cluster de percolacdo) incorporada em uma dada area A. Aqui ndo ha necessidade
de se reescalar por p. No painel da direita, em que p = 0,7, o regime de lei de poténcia esta
compreendido a um amplo intervalo de dreas, situacao que é muito diferente daquela na qual a
diversidade é tomada sobre todo relevo (figura 3.15). A figura inserida exibe a relacao entre o

expoente z € a taxa de especiagdo v para alguns valores de p. Novamente, dentro do intervalo
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Figura 3.14 Painel da esquerda: diversidade de espécies S como fungdo da taxa de especiacdo. As
medidas foram realizadas em uma area de amostragem de tamanho igual a 262.144 sitios. A rede possui
tamanho linear L = 1024 e valores de p sdo indicados nos painéis. Painel da direita: relacdo entre
0 expoente espécie-area z como fungdo da taxa de especiacido em relevo fragmentado em uma escala
log-log. Para valores intermedidrios e grandes de v a dependéncia de z sobre v é bem aproximada por

7~ V9,

de taxas de especiacdo compreendido entre valores intermedidrios e grandes, a dependéncia de
z sobre v é dada pela lei de poténcias, z ~ v® é observada. Além disso, a dependéncia de § em
relagdo ao parAmetro p é mais uma vez observada, sendo menor o valor de o para grande p.

Préximo ao cluster de percolacio o regime de lei de poténcia desaparece.

A expansao do nivel de biodiversidade como fun¢do do crescimento da fragmentaciao nos
leva a deduzir que toda contribuicao adicional para o nimero total de espécies € originada de
clusters isolados. Entretanto, da figura 3.16 em que a relag@o espécie-area € mostrada no cluster

percolante para valores fixos da taxa de especiacdo e para alguns valores de p, nés concluimos
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Figura 3.15 A relagdo espécie-drea sobre o cluster de percolacdo. A diversidade sobre o cluster de
percolagdo, Sperc, como uma func¢do da drea amostral, que corresponde ao nimero de sitios ocupados
ao longo do cluster de percolacdo. Os valores dos pardmetros sdo L = 1024 e taxa de especiacio na
ordem das curvas de baixo para cima: v =1 x 1078 (circulos); v =1x 1077 (quadrados); v =1 x 1076
(diamantes); v =1x 107 (triAngulos); v =1 x 107 (tridngulos a esquerda); v =5 X 104 (tridngulos a
baixo). Os valores do pardmetro de ocupacio sdo p = 0,9 (painel a esquerda) e p = 0,7 (painel a direita).
A imagem inserida exibe a dependéncia do expoente z da relacio espécie-drea como uma funcao da taxa

de especiacdo.

que uma porcao desse aumento se deve ao crescimento do nimero de espécies dentro do clus-
ter de percolacdo. Atualmente, os resultados de simulagdes resultam em dois cendrios. Por um
lado, quando a taxa de especia¢do € muito pequena (painel da direita) o efeito do decrescimento
de p é sempre de aumentar o nivel de biodiversidade sobre o cluster de percolacdo. Esse resul-
tado corrobora com nossa explicacdo prévia para o inicio da quebra da correlacdo, que ocorre
para concentracdes p maiores do que o limiar de percolacdo. Como fora mencionado acima,
aumentar a fragmenta¢do promove o aparecimento de corredores estreitos, podendo uma tnica

espécie transformd-lo em um Hot Gates, e esse processo efetivamente cria um certo grau de
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isolamento mesmo em um cluster continuo. Na figura 3.17 apresentamos uma ilustracdo de
um cluster de percolacdo, em que € possivel checar a existéncia de regides conectadas em si
por corredores estreitos onde supdem-se que individuos podem se dispersar. Por outro lado,
quando v € aumentado, n6s observamos o surgimento do comportamento cruzamento das cur-
vas e agora o tamanho da drea importa. De fato, para pequenas dreas um crescimento da
fragmentacao reduz o nivel de biodiversidade, enquanto que para grandes dreas o aumento da
fragmentacao conduz a um crescimento do nimero de espécies. Esse tipo de comportamento €
similar ao verificado em um trabalho sobre os efeitos da fragmentacdo de florestas na variabi-

lidade de longo termo de comunidades de borboletas [112].

100 7\ HHHW T HHHW T HHHW T HHHW T HHHW T HHHW T HH[ T HHHW T HHHW T HHHW T HHHW T HHHW T HHHW T TTTIm
i | !
2 o
(8]
mg 10F g
l 1 \HHH[ 1 \HHH‘ 1 \HHH‘ 1 \HHH‘ 1 \HHH‘ 1 \HHH‘ Ll l 1 \HHH[ [RTNT . \HHH‘ 1 \HHH‘ 1 \HHH‘ 1 \HHH‘ L

10° 100 10° 10° 10" 10° 10° 10° 10" 10' 10° 10° 10" 10° 10° 10’

Area Area
Figura 3.16 Efeito da diluicdo p sobre a relacdo espécie-area sobre o cluster de percolagao para valores
fixos de v. Diversidade sobre o cluster de percolagdo, S,e,., como uma fun¢io da drea amostral, que
corresponde ao nimero de sitios ao longo do cluster de percolagdo. Os valores dos pardmetros sdo
L =1024, p = 0,98 (linha continua), p = 0,9 (linha pontilhada), p = 0,8 (linha tracejada), p = 0,7
(longa linha tracejada) e p = 0,65 (linha tracejada e pontilhada). No painel da esquerda nés temos fixo

v =1x 1079, em quanto que no da direita v =1 x 1078.



3.4 RESULTADOS E DISCUSSAO 76

Figura 3.17 Figura ilustrativa do cluster de percolagdo em uma rede quadrada de tamanho linear L =

375. Nesse caso, o parametro de ocupagdo € o proprio limiar de percolacdo p = 0,5927.

Diante destes fatos, propomos uma medida interessante no contexto da biologia da conser-
vacao, que € a razdo entre o nimero de espécies que se estendem ao longo de todo ecossistema
(isto é, aquelas espécies contidas ao longo do cluster de percolagc@o e que sdo menos propicias
a extingdo) e o nimero total de espécies no ecossistema. A figura 3.18 revela que a fracdo de
espécies no cluster de percolagdo, denotado por fperc, € uma fun¢do monotonicamente cres-
cente da taxa de especiagdo, e que também € verificada para pequenos valores de p. O aumento
da fragmentacdo dos habitats efetivamente diminui a porcentagem de espécies sobre o cluster
de percolagdo para v fixo. A figura 3.16 mostra que, pelo menos para grandes areas, a frag-
mentacdo aumenta o nimero de espécies no cluster de percolagdo. Relembre que a dispersao
aqui ainda € do tipo vizinho mais proximo. Contudo, fragmentacdo também aumenta o nimero
de clusters pequenos, que muitas vezes abriga uma unica espécie. Portanto, uma fracao de-

crescente do total de espécies contidas no cluster de percolagdo como fun¢ao da fragmentagao
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significa que espécies surgem a uma taxa maior fora do que dentro do cluster de percolacao
quando p € reduzido. Esse efeito vai ficando cada vez mais fraco a medida que v é aumentado,
porque grandes dreas podem ter diversidade crescente através do crescimento da especiagdo,

enquanto que em pequenas dreas a deriva ecoldgica € dominante.
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Figura 3.18 Fracdo do nimero total de espécies na rede que pertence ao cluster de percolagdo versus a
taxa de especiacdo. Os diferentes simbolos denotam: p = 0,9 (circulos), p = 0,8 (diamantes), p = 0,7

(tridngulos para cima) e p = 0,65 (tridngulos a esquerda).

3.4.3 Efeitos da topologia

Para investigar se a topologia da distribuicao de sitios vazios ou mesmo se a concentragdo de
sitios inabitdveis € uma regra importante no comportamento do sistema, nds iremos mostrar
como a diversidade de espécies muda quando a topologia da distribuicao dos sitios vazios é
alterada. Para tal fim, ao invés de assumirmos uma probabilidade p para cada sitio ser um
sitio vazio ou ndo, nds introduzimos um novo pardmetro Ny,,e, 0 nimero de aglomerados de
fragmentag@o. Por simplicidade adotaremos a forma de quadrado de tamanho linear L, para

cada aglomerado, tal que cada aglomerado tenha tamanho fixo Ny.4g = Lfrag X Lrqg. A posi¢ao
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desses aglomerados no relevo é escolhida aleatoriamente de modo a nao haver sobreposi¢ao.
Fragmentagao em forma de quadrado é muito comum no mundo moderno, como exemplo citar
o desmatamento da floresta amazonica para ceder espago para dareas de pastagem.
Apresentamos na figura 3.19 uma ilustracdo de uma rede de tamanho linear L = 8 e com
aglomerados de fragmenta¢do de tamanho linear Ly,,,. O nimero de regides inabitaveis €

escolhido de modo que a fragdo de sitios habitdveis seja em torno de p =0, 7.

(a)

Figura 3.19 Ilustracdo para distribui¢do de sitios vazios sobre uma grade de tamanho linear L = 8 para
(a) dilui¢do aleatdria: Nesse caso cada sitio é aleatoriamente escolhido para ser um sitio vazio com
probabilidade ¢ = 1 — p; e (b) fragmentacdo compacta: Nesse caso, os defeitos sdo dreas assumidas
fixas de tamanho A f,qg = Lrqg X Lfrqg =4. O niimero total de fragmentos compactos € Ny, = 5, € suas

distribuicdes espaciais sdo aleatdrias.

Em se tratando da relacdo espécie-drea, mostramos na figura 3.20 diversas curvas elabo-
radas a partir de diferentes valores de N4 € Lf,qo. Em todas situagdes a concentracdo de sitios
vazios sobre o nimero total de sitios foi escolhida como sendo fixa. Para fragmentacido com-
pacta os pontos colapsam, e nao € possivel de distinguir, pelo menos nessa escala de nimeros
de aglomerados de fragmentac@o, como § varia em relagdo a variacdo de Ny,qe. Por outro lado
fica claro para nds que no extremos em que dilui¢do € completamente aleatéria, um notavel
incremento € obtido no nivel de biodiversidade, que se torna mais aparente para grandes valo-

res de p. Isto também € refletido na estimativa do expoente espécie-area z. Por exemplo, no
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painel (d) nés obtivemos z = 0,169 para diluicdo aleatéria, e para fragmentacdo compacta foi
estimado em z = 0, 135. Além disso, os resultados dao suporte para nossa explicacdo anterior
sobre os padrdes de comportamento do nivel de biodiversidade como fun¢io da fragmentacao.
Quando grandes aglomerados de fragmentagdo sdo distribuidos sobre a rede ao invés de se
realizar a diluicao da rede por sitio, a possibilidade de se obter uma estrutura complexa com

corredores estreitos é reduzida, diminuindo assim o nimero de Hot Gates das espécies. Isso

_|||||m| ||||||Tr| |||||T|T| |||||m| |||||m| |||||I _||||||Tr| T |||||T|] ||||||Tr| T |||||T|] ||||||T|"_|_|-|TW__
O Nﬁag: 1; Lf,ag: 323 - é .
100 E- O MNug=2 Lygg=229 B T 100 O Niulily458 v
E O Ngm4L,m1e 3 E O M= L= 329 é 3
A N =6, =132 8 - T O Ny 4 Lpy= 229 v ]
N[ q N~ 10L=102 } - A N 6L =187 -] :
10 = VY randomdilution g = 10 V randomdilution X —
= - | 3 = 3 3
C  + | ] - E 7
[ 4u @ 1 F g® ®) ]
1_|ﬁ_|_m| RTTIT IRRTTIT IR SRTTTT AT EERTTT I 1_|.uumplnuml WRTTIT MIRTIT IMRTTT WETIT A
1° 100 100 100 10 100 10° 10° 100 100 10° 100 100 10°
1OOE|||||"T| |||||T|T| ||||||Tr| |||||m| |||||m| ||||||T|"_E ||||||Tr| T |||||T|] ||||||Tr| T |||||T|] ||||||Tr| T ||||F
C J 100 —
. 5: = v o
B - 0]
) 10 — v

= 8 & 1 g v e
- = = o =
B B i C o) ]
. 5 © 1 §58° 0 ]
_|ﬁ.|.u|i IIIILLuJ IIIIIUJJ IIIIIUJ] IIIIIUJ] IIIIILLI]_ _La_umﬁnmuﬂ |||||mJ |||||u_|] |||||mJ |||||u1]_

1 1
10 100 100 100 10 10° 18°  10° 10" 10 10° 10" 10° 10°

Areaxp Areax p

Figura 3.20 Efeitos da topologia sobre as curvas espécie-drea. Ny,,, aglomerados de fragmentacdo de
tamanho linear Ly, sdo introduzidos tais que a probabilidade de sitios vazios seja igual a p. Os valores
dos parametros sdo no painel (a) p=0,9e v=1x 1073, no painel (b) p=0,8ev=1x 1073, em (c)

p=09ev=1x10"° por fim no painel (d) p=0,8e v=1x107°.
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3.4.4 Condicoes de contorno

Nosso modelo de simulacao assume que a condicao de contorno do sistema seja fechada. Isso
significa que aqueles individuos que estdo sobre as bordas da grade interagem menos, porque
tém menos vizinhos. Para testar como substancialmente essa condi¢do modifica a medida do
nivel de biodiversidade aqui nés apresentamos os resultados de simulagdao que foram obtidos
assumindo condi¢des de contorno periddicas. Nesse sentido, a conectividade de cada sitio €
essencialmente a mesma, € geometricamente seu formato € um toro. Na figura 3.21 compara-
mos as curvas espécie-drea obtidas com condi¢des de contorno periddicas com o resultado

anterior, que se tratava de condicdes de contorno fechadas.
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Figura 3.21 Comparacdo entre curvas espécie-drea em redes com condi¢des de contorno periddicas
e, também, com condicdes de contorno fechadas. Os valores dos pardmetros sdo L = 1024, fixado
p = 0,8 e taxa de especiaciio de baixa para cima: v = 1 x 10~/ (circulos e linha sélida), v = 1 x 1076
(diamantes e linha pontilhada), v = 1 x 107> (triAngulos e linha tracejada), e v = 1 x 10~ (tridngulos
a esquerda e linha tracejada-pontilhada). Os pontos se referem aos resultados de simulacdes para redes
com condicdes de contorno periddicas, enquanto que as linhas denotam o resultado anterior e assumem

condig¢oes fechadas.
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Com esta comparagdo notamos a bela correspondéncia entre as curvas espécie-area, mostrando

que o padrdo da relagcdo espécie-dre em nosso modelo € independente do tipo de condig¢des
de contorno. Recentes aproximagdes para o estudo da relacdo espécie-drea em modelos neu-
tros espacialmente explicitos generaliza o método da coalescéncia para paisagens infinitas
[156, 157, 146]. Neste caso, a genealogia de um individuo pode também ser reconstruida
mesmo quando seu ancestral estd fora da rede. A principal motivacdo desta aproximacao €
a eliminagdo do efeito relacionado a finitude do sistema. Para meios homogéneos, como as-
sumido naqueles trabalhos, a extensdo do método da coalescéncia € factivel e torna possivel
simular uma paisagem infinita sem comprometer o custo computacional. Contudo, no caso de
relevos fragmentados a aplicagdo do método da coalescéncia para areas infinitas tem um custo
computacional muito alto. De acordo com nosso modelo de fragmentacdo de relevo, os sitios
vazios sdo fixos e permanentes. Caso desejemos simular um relevo fragmentado com obstécu-
los fixos é sempre necessdrio estocar a configura¢do do relevo a medida que a caminhada se

estende sobre areas fora da 4rea da rede. Portanto, aqui resolvemos simular redes finitas.

3.4.5 Efeitos da dispersao na biodiversidade

Aqui nés modificamos o nosso modelo para relevos fragmentados e ao invés de trabalharmos
com dispersdo apenas entre vizinhos mais proximos, como no modelo votante original, assu-
mimos que o processo de dispersdo abrange vizinhancas mais distantes. Como antes, em cada
instante de tempo um individuo € escolhido ao acaso para morrer, dando origem a uma nova es-
pécie com probabilidade v, ou um novo individuo da mesma espécie com probabilidade 1 — v,
mas agora esse novo individuo pode ser originado de mais longe - para além do vizinho mais
proximo - de dentro de uma regido quadratica centrada no sitio focal de lado D = 2K + 1. En-
tretanto, a forma do processo de dispersdo ndo € restritivo para o estudo presente. Rosindell
e Cornell mostraram que formas diferentes do processo de dispersdo dao resultados similares
dado que a distancia quadratica média seja a mesma [156]. Quando K nao € muito pequeno a
coalescéncia de todo sistema € unica, pois € possivel transitar entre clusters por meio da disper-

sdo0. O fendmeno Hot Gates € o principal mecanismo de restri¢do de espécies a uma tinica parte
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da rede quando a dispersao € restrita, conforme considerado anteriormente. Logo, o processo
em que todos os sitios de uma regido quadrada estejam conectados uns aos outros possibilita
que barreiras constituidas por uma espécie sejam superadas pelos propdgulos de outra.

Na figura 3.22 mostramos a relagio espécie-area para relevo fragmentado. E fécil de perce-
ber que a forma da curva espécie-area muda consideravelmente quando a drea de dispersdo é
aumentada. O que chama a atencdo aqui € a partida de um cendrio bifdsico para uma trifasico,
que se torna mais claro em escalas intermedidrias da taxa de especiagdo. Como esperado, o
cendrio trifdsico também € um fato para redes nao fragmentadas (resultado ndo mostrado). As-
sim, surge um segundo ponto que delimita a primeira fase, que ocorre em pequenas areas, € 0
intervalo de dreas em que a diversidade S cresce em regime de lei de poténcias, € que parece
iniciar-se a partir da 4reas de tamanho A ~ (2K + 1)2, em que a dispersio é o mecanismo dom-
inante [158]. E também surpreendente que o regime trifdsico é robusto mesmo em grandes
niveis de fragmentacdo. Na figura 3.22 exibimos as curvas espécie-area para p = 0,8 no painel
da esquerda e para o limiar de percolacdo a direita. Em uma terceira figura, inserida no painel
da direita, mostramos a relagdo entre o expoente espécie-drea z € a taxa de especia¢do para
diferentes valores do parametro de fragmentacdo p e para lado do quadrado de dispersao igual
a 15 (K = 7). Observamos que z é praticamente independente de p. Resultados similares foram
obtidos para K = 10. Ao contrario do caso para dispersdo do tipo vizinho mais préximo, aqui
nao foi possivel obter uma aproximacao razodavel do expoente z em relacdo a v seguindo uma
lei de poténcia. Na figura 3.23 exibimos a comparagao entres os resultados obtidos com disper-
sdo entre vizinhos proximos contra os resultados obtidos com K = 7. Notamos que o tipo de
dispersdo ndo afeta o padrao da relacdo espécie-drea somente em pequenas dreas e para peque-
nas taxas de especia¢do, mesmo para o relevo fragmentado préximo ao limiar de percolagdo.
Nos outros casos hd um desvio grande entre as curvas com diferentes condi¢des de contorno,
com uma inversao no padrao de crescimento da diversidade como fun¢do da 4rea. Esta inversdao

ocorre em uma drea cada vez menor quanto menor for a taxa de especiacao.
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Figura 3.22 Efeitos da dispersdo sobre a relagdo espécie-area. O nimero de espécies como uma fungao
da Areax p para um quadrado de dispersdo de tamanho linear 2K + 1 = 15. O tamanho do sistema é o
mesmo usado na figura anterior, e as taxas de especiacdo sio, de baixo para cima: 1 x 1078 (circulos),
1x1077 (quadrados), 1 x 10~° (diamantes), 5 x 10~© (triAngulos para cima), 1 x 1072 (triAngulos para
esquerda), 1 x 10™# (tridngulos para baixo) e 5 x 10~# (tridngulos para direita). No painel da esquerda
temos p = 0,8, enquanto no painel da direita p = 0,5927. A figura inserida mostra a relacio entre o

expoente espécie-drea z como uma funcdo da taxa de especiacdo v, para dois valores de p, e K = 7.

Os padrdes trifasicos observados na figura 3.22 é um aspecto universal das curvas espécie-
drea quando vistas sobre um amplo intervalo de dreas de uma comunidade [154, 91]. Os prin-
cipais fatores que determinam esta relagdo sdo o processo de amostragem aleatdria e o limite
de dispersdo [154, 91]. Notamos em escalas continentais que o relevo fragmentado sustenta
grande diversidade de espécies. Isto € esperado, ja que os processos ecoldgicos sao descorrela-
cionados em escalas espaciais amplas, devido a existéncia do limite de dispersdo. Assim, o
aumento da drea de levantamento implica em unir localizacdes distantes que possuem distintas
composicoes de espécies. Portanto, como referido por Hubbell (2001), no regime continental
o numero de espécies crescerd de forma aproximadamente linear como fun¢do da area. Este

aspecto € ainda forte em relevos extremamente fragmentados.
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Figura 3.23 Comparacgdo entre a relagdo espécie-drea obtida em nosso modelo com dispersdo entre
vizinhos mais préximos contra a relagdo espécie-4rea obtida com dispersdo para além dos vizinhos mais
préximos. O tamanho do sistema L = 1024. As taxas de especiacio sdo: 1 x 1078 (circulos em preto),
1 x 1079 (diamantes verdes) e 1 x 10~ (tridngulos para baixo em vermelho). As formas preenchidas
representam resultados do modelo com K = 7 e as formas vazias representam os resultados obtidos com
dispersdo do tipo vizinho mais proximo. No painel da esquerda temos p = 0,8, enquanto no painel da

direita p = 0,5927.

Na figura 3.24 comparamos a curva espécie-area obtida em nosso modelo com a curva
espécie-drea tedrica prevista para populagdes sem limites de dispersao, como demonstrado por
Hubbell [91]. De acordo com Hubbell, o niimero esperado de espécies como fun¢do do niimero

de individuos € dado por:

9 o 0
E S N T NP N
SN =gtoiteat teor—r

em que J o nimero de individuos, tal que J = pA e, 6 = 2Jyv € o nimero fundamental de
biodiversidade. A quantidade p corresponde a densidade de individuos, que aqui € 0 mesmo
que a frequéncia de sitios ocupados p, p = p. Em dreas pequenas e intermedidrias fica claro
que a hipétese de ndo haver limite de dispersdo faz aumentar muito o nimero de espécies.
Jique 8/(6+J—1) — 0 quando J — oo, 0 nimero de espécies como fungdo da drea cresce

de modo cada vez menos acentuada. Quando a taxa de especia¢do ndo € pequena, notamos
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que os resultados simulados com limite de dispersdao desviam do previsto no modelo tedrico.
Em escalas intermedidrias e continentais a diversidade de espécies é muito menor do que o
previsto pela equagdo acima. Isto também acontece para fragmentacdo do ambiente no limiar
de percolacdo. A distancia da curva espécie-drea tedrica para a curva espécie-area simulada
cresce até atingir valor mdximo sobre o ponto aonde se inicia o regime linear. Por outro lado,
quando a taxa de especiacdo € pequena o limite de dispersdo nao desempenha papel nenhum no
padrdo de crescimento da diversidade como funcdo da drea, mesmo para grande fragmentagdo

do ambiente, quando ainda existe um cluster percolante.
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Figura 3.24 Comparagdo entre a relacéio espécie-drea tedrica prevista por Hubbell contra a relagédo
espécie-drea obtida em nosso modelo. O nimero de espécies como uma fungio da Areax p para a mesma
dispersdo da figura anterior. O tamanho do sistema L = 1024. As taxas de especiagio sdo: 1 x 1078
(circulos em preto), 1 x 1076 (diamantes verdes) e 1 x 10~* (triAngulos para baixo em vermelho). As
curvas continuas sdo obtidas da relagio teérica E(S|6,J) = Y1_,0/(0 +k— 1), em que J = Np. No

painel da esquerda temos p = 0, 8, enquanto no painel da direita p = 0,5927.
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3.5 Tempo de persisténcia

Na sec¢do anterior introduzimos um modelo similar ao modelo votante (modelo forward) para
exemplificar o funcionamento do método da coalescéncia (backward) para o célculo do nivel
de biodiversidade com a drea. O método da coalescéncia oferece grandes vantagens com-
putacionais em relacdo ao método forward, uma delas é a obtenc¢do do estado estaciondrio,
poupando tempo de simulacdo. Entretanto, para se calcular tempos de extingdo precisamos
medir o tempo desde 0 momento em que ocorre o evento de especiacdo até o tempo, ¢, em que
a abundancia da espécie vai a zero. Nesse sentido, com o objetivo de conhecer qual o padrao
da relagdo entre espécies e o tempo de persisténcia, realizamos simulacoes forward. Uma exi-
géncia € feita, as medidas dos tempos de extin¢do sdo realizadas em toda comunidade a partir
do instante de tempo em que a dinamica evoluciondria sobre paisagem fragmentada esteja em
equilibrio entre especiagdo e extingao.

Na figura 3.25 mostramos a relagdo log-log do nimero de espécies como funcio da per-
sisténcia como resultado de simulacdes de redes de tamanho linear L = 512, para duas ordens
de magnitude da taxa de especiacdo, e para alguns valores do pardmetro de fragmentacdo p e
perimetro de dispersao maior. As curvas exibem um cendrio trifdsico. A primeira fase é carac-
terizada pela grande diversidade de espécies extintas no intervalo de tempos muito pequenos;
na segunda fase a curva espécie-persisténcia segue o regime de lei de poténcia decrescente,
N ~t?, com b < 0, que é iniciado em tempos da ordem de 10° e que é delimitado por um cutoff
(terceira fase), onde poucas espécies conseguem persistir por um tempo longo. Nos observa-
mos que as curvas espécie-persisténcia sao mais sensiveis a variacao da taxa de mutacao do que
ao parametro de fragmentacdo. A primeira fase ndo muda sob nenhuma variacao nos valores de
v e p. Todavia, o intervalo de tempos de extin¢cao em que o regime de lei de poténcia € o padrao
para a distribuicao dos tempos de persisténcia é encurtado quando cresce a taxa de especiagao,
fazendo com que o extremo superior do intervalo se desloque para a esquerda. Essa mudanca
no regime de lei de poté€ncia também € observada com menor nitidez quando fixamos a taxa de

especiagdo e crescemos a fragmentacdo da paisagem.
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Figura 3.25 Relacdo entre niveis de biodiversidade com log dos tempos de persisténcia (ou tempos
de extingdo) sobre uma rede quadrada de tamanho linear L = 512. N € a densidade de frequéncia de
espécies neste histograma. Nesse caso, o pardmetro de dispersdao D = 15. As taxas de especiagdo sdo
1 x 10~* (circulos em vermelho), 5 x 10~ (circulos em verde) e 1 x 103 (circulos em azul). No painel

(@p=1,em(b)p=0,8e(c) p=0,6.



CAPITULO 4

Os Efeitos da Correlacao Entre Habitats Sobre a

Biodiversidade

Para os cientistas, afirmar que o individuo X estd adaptado a viver no ambiente Y significa dizer
que Y estabeleceu forcas de selecdo natural que afetaram a vida de ancestrais de X e, assim,
moldaram e especializaram a evolucdo de X. Adaptagdo significa que os organismos foram
moldados (por selecao natural) por ambientes passados. Suas caracteristicas refletem os suces-
sos e as falhas de ancestrais. Eles estdo aptos aos ambientes em que vivem no presente apenas
porque tais ambientes tendem a ser similares aqueles do passado. Para compreendermos a teo-
ria da evolucdo por sele¢do natural, precisamos compreender quais sao as proposicdes sobre as
quais essa teoria baseia-se, quais sejam: Primeiro, na natureza n6s encontramos individuos que
constituem uma populacdo de uma espécie como sendo nao idénticos - eles variam, embora
as vezes apenas levemente, em tamanho, taxa de desenvolvimento, em resposta a temperatura,
etc; Segundo, apenas parte dessa variacdo € hereditdria; Terceiro, ancestrais diferentes deixam
nimeros diferentes de descendentes, o que significa muito mais do que dizer que individuos
diferentes produzem nidmeros diferentes de descendentes. Isso inclui também as possibilidades
de sobrevivéncia da prole até a idade reprodutiva, a sobrevivéncia e a reproducio de seus de-
scendentes e, por sua vez, a sobrevivéncia e a reproducdo dos descendentes destes ultimos, e
assim sucessivamente. Por fim, o nimero de descendentes deixados por um individuo depende,
ndo inteiramente, mas de maneira decisiva, da interagc@o entre as caracteristicas do individuo e
seu ambiente.

Quando pretendemos raciocinar sobre sistemas genéticos complexos € particularmente util
utilizar a ideia de Wright de um relevo adaptativo (ou topografia adaptativa, Wright, 1932).
Para o caso de um unico locus, o relevo € um grafico bidimensional do valor adaptativo médio

(W) no eixo y contra a frequéncia génica (eixo x). O termo valor adaptativo médio é equivalente

88
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ao somatorio dos valores adaptativos de cada gen6tipo na populagio, cada um multiplicado por
sua propor¢ao na populacdo [152]. Em muitos casos, a selecdo natural conduz a populacio
para a frequéncia génica em que o valor adaptativo médio estd no maximo. Nesse sentido,
podemos seguramente pensar na selecdo natural como sendo um processo de escalada de uma
colina, por analogia com as colinas no relevo adaptativo. A figura 4.1 mostra um exemplo
de superficie formada pelo valor adaptativo como fungao das frequéncias de dois loci. Neste
caso, existem duas colinas, com os picos representando populacdes com fitness médio grande
e os vales representam populacdes com fitness médio pequeno. Qualquer relevo de fitness para
espécies reais deve envolver, de fato, muito mais do que dois loci: relevos de adaptagdo reais
sdo multidimensionais [140]. Wright acreditava que, genes em loci diferentes interagem, uma
superficie de valor adaptativo multidimensional real teria, com frequéncia, mdaltiplos picos,
com vales entre eles. Este raciocinio € abstrato, pois € preciso imaginar um grande nimero de
loci, muitos com mais do que um alelo, com os alelos nos diferentes loci interagindo de forma

epistdtica, e afetando suas contribui¢des adaptativas.

Um fendmeno intrinseco a uma comunidade ecoldgica € a similaridade entre organismos.
Similaridade entre individuos quaisquer estd associada ao nimero de diferengas entre genomas
separados por uma distancia geogréfica e, pode ser calculada por meio do nimero médio de
diferengas entre pares de genomas sobre uma dada drea amostral. A similaridade frequente-
mente decresce quando a distancia entre observacodes cresce. Este € um padrdo ha muito tempo
conhecido na literatura geografica [175]. A relacdo negativa entre similaridade e distancia esta
implicita em diversos fendmenos ecoldgicos e evoluciondrios. Por exemplo, substituicdo de
espécies ao longo de gradientes espaciais do meio ambiente produzem um decrescimento de
similaridade com a distancia [196, 33]. Segundo Nekola e Peter (1999) uma das principais
causas do declinio da similaridade com a distincia € o simples decrescimento da similaridade
do meio ambiente com a distancia (por exemplo, movimento ao longo da topografia ou gradi-
ente climédtico). Esses fatos asseguram que existe correlacdo espacial entre os valores adapta-
tivos dos organismos em seus ambientes, uma vez que quanto menor for a distancia entre os

locais onde os individuos habitam, mais parecidas serdo suas habilidades de sobreviver e re-
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Figura 4.1 Relevo de fitness Wrightniano tridimensional. Os dois eixos formando o "chdo" da figura
representa as frequéncias de alelos de dois diferentes loci, € o eixo z emergindo representa o fitness
médio. O relevo de adaptacdo mostra dois picos. Como Wright enfatizou, a evolucdo por sele¢dao
natural pode levar a populacio a ficar sobre um pico adaptativo local que pode ndo ser o pico de maior

valor adaptativo sobre o relevo (maximo global). Esta imagem foi reconstruida do artigo de Orr (2009).

produzir. Nesse sentido, se observamos dois individuos que vivem em habitats muito préximos
(habitats vizinhos préximos) e, se o relevo for homogéneo - composto por habitats fortemente
correlacionados - entdo, esses dois individuos terdo seus valores adaptativos similares. Por
outro lado, em um ambiente heterogéneo (nao-correlacionado) a diferenca entre os valores
adaptativos pode ser enorme mesmo quando os organismos vivem em habitats proximos.
Outro conceito central em ecologia e evolugdo € conservacao de nicho. Nicho é o conjunto
de condig¢des bidticas e abidticas em que as espécies estdo hdbeis a persistir € manter os taman-
hos populacionais estaveis no tempo [93]. Nesse sentido, define-se conservacao de nicho como
a tendéncia das espécies em reter aspectos fundamentais de seus nichos ao longo das geracdes
[199]. Por exemplo, dezenas de milhares de espécies de peixes do grupo actinopterygii estao
presentes em todos os ambientes aqudticos, todavia alguns clados de peixes estdo confinados
em agua doce e outros em agua salgada. Nos nos referimos a conservagdo de nichos como

um processo, embora possa ser causada por mais do que um fator ao nivel populacional (uma
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caracteristica que compartilha com outros processos evoluciondrios, tais como especiacdo e
anagénese).

Aqui nosso objetivo € investigar a influéncia do nivel de heterogeneidade espacial sobre
o padrio espacial da diversidade genética de espécies como funcdo da drea. Em meios am-
bientes heterogéneos espera-se um nivel de biodiversidade maior do que esperado para meios
homogéneos. Recentemente Campos et al. propuseram um modelo espacialmente explicito
para abordar a relacdo espécie-drea [20]. De acordo com o modelo, o meio ambiente € es-
titico no tempo, mas as populacdes evoluem no tempo e individuos tém valores adaptativos
aumentados no tempo. Para modelar o relevo adaptativo, a familia de relevos NK introduzida
por Kauffman e Levin (1987) foi assumida. Em nosso modelo, a topologia sobre as quais po-
pulacdes evoluem € uma rede bidimensional quadrada, como no modelo votante do capitulo
anterior. O modelo assume reprodugdo sexuada, com o processo de acasalamento sendo local
e, também, os individuos competem localmente. Heterogeneidade € introduzida na rede den-
tro de habitats distintos em que uma dada configuracdo do genétipo possui diferentes valores
adaptativos em regides distintas. Em contraste com o trabalho anterior [20], nesse capitulo os
valores adaptativos entre habitats sdo correlacionados. Nesse sentido habitats adjacentes sao
mais similares ambientalmente (correlacionados) do que habitats mais distantes. No modelo
o grau de correla¢@o entre os habitats é controlado por um pardmetro de correlagdo, A, que
permite variar continuamente a correlacdo entre os meios, de fortemente descorrelacionados
a meios heterogéneos. A definicao de espécie no modelo ndo é precisa, logo o modelo nao
€ capaz de prover a relacdo espécie-drea de forma unica. Assim, estudamos a relacio entre
diversidade genética com a 4rea de amostragem, que € esperado ser diretamente relacionado

com a relacdo espécie-area.

4.1 O modelo NK

O modelo NK tem sido usado para investigar propriedades de 6timos locais e alguns tipos

de dinamicas em evolucdo molecular. Em particular, Kauffman e Levin (1987) investigaram
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estatisticas acerca do nimero de 6timos locais e os valores de adaptacdo associados a eles [99].
Kauffman (1993) mostrou que o aumento do valor do parametro de epistasia, K, implica no
crescimento do nimero de 6timos locais, mas faz decrescer seu valor médio. O modelo NK
pode ser utilizado na dindmica de interagdo adaptativa em varios niveis de organizagdo, por
exemplo, como interacdes entre proteinas diferentes. Este modelo considera uma sequéncia de
N loci, cada com a alelos possiveis. Neste caso, " genétipo hapléides distintos podem ser
formados. Os modelos frequentemente utilizados pelos autores para o calculo da adaptagdo

total de um individuo sdo o aditivo ([99]):
N
W= Z hi; (4.1)
e o multiplicativo ([20] e [189]):

i (4.2)

h
=

i=1
em que /; € a contribui¢c@o do locus 7 para o fitness total W.

A chave do modelo NK € entender como os valores da contribui¢do de cada locus para a
adaptac¢do individual sdo calculados. Em vez de assumir alguma fun¢do para os valores com o
objetivo de facilitar as anélises, 0 modelo NK assume nimeros aleatérios gerados de uma dis-
tribuicdo de probabilidade particular para cada valor possivel da contribui¢ao 4;. Iremos denotar
essa distribui¢do por f(h), e a denominaremos como distribui¢do do relevo, ji que determina as
propriedades estatisticas do relevo de adaptacdo. N6s notamos que Kauffman (1993) e outros
autores fizeram uso da distribui¢do uniforme para f(4). Entretanto, a distribui¢do gaussiana
¢ assumida por alguns autores [189, 20] em seus trabalhos. Isto porque a distribuicdo gaus-
siana permite incluir no relevo adaptativo valores raros da contribui¢do dos genes, tanto altos
como baixos, que ndo sao possiveis pela distribuicao uniforme. Nesse sentido, fixando a média
@ = 0 na distribui¢do gaussiana nés podemos introduzir valores negativos para a contribuicao
dos genes para a adaptacao total do individuo, que sdo tecnicamente indesejaveis [208]. Por
esta razdo, o relevo multiplicativo € usado (por exemplo, Phillips et al., 2000).

Até agora nado estd claro como qualquer valor da contribuicdo de um gene, h;, pode ser

gerado para todos gendtipos possiveis. A resposta depende como o gendtipo estd associado



4.1 O MODELO NK 93

a adaptacdo, e isso depende crucialmente do valor do parametro de epistasia, K. Caso con-
sideremos o modelo NK com K = 0, a contribuicdo do locus i, 4;, € independente dos alelos
transportados em outros loci e depende somente dos alelos transportados no locus i. Ja que a
alelos s@o possiveis no locus i, para qualquer individuo dado, 4; pode tomar um de a valores
distintos. Para cada realizag¢do particular do modelo, cada um destes a valores deve ser gerado
independentemente por f (%) e entdo estocado em uma tabela. Seguindo esse procedimento para
cada um dos N loci, nés terminaremos com uma tabela contendo um total de N X a nimeros
aleatdrios gerados independentemente.

Para incorporar epistasia ao modelo NK devemos assumir que a contribui¢ao do locus i para
a adaptacao depende nao somente do alelo no locus i, mas também dos alelos em K outros loci.
N6s dizemos que esses K’s outros loci epistaticamente influenciam o locus i, tais que o valor
de h; ird variar se uma mutagdo ocorrer em qualquer dos K + 1 loci, isto é, no préprio locus i
e os outros K loci que epistaticamente influenciam este locus. J4 que cada locus tem a alelos
possiveis, considerados juntos, o locus i e os outros K loci que influenciam epistaticamente o

K+1

locus i podem formar um total de a* ™" combinagdes distintas de alelos. Sob os pressupostos do

J’_

modelo NK, cada uma destas a® ! combinagdes leva a um valor independentemente gerado, 4;.

Como tal, para especificar o fitness de todos genétipos, nds necessitamos de N tabelas contendo

cada um total de X!

entradas, cada um gerado da distribui¢do do relevo f (k).

Quando existe epistasia (isto €, K > 1) deve-se especificar o padrdo das conexdes epistati-
cas. Mais especificamente, nés devemos decidir quais K outros loci influenciam epistatica-
mente cada locus. Uma variedade de métodos tém sido utilizados para atribuir as conexdes
epistdticas, trés dos quais sdo descritos aqui (figura 4.2). Kauffman investigou conexdes alea-
torias (figura 4.2a) e, também conexdes de cada locus para seus K loci que s@o vizinhos mais
proximos na sequéncia (figura 4.2b). Uma terceira possibilidade, o método por blocos, foi in-
troduzido por Perelson e Macken (1995), foi motivado por observagdes em sequéncias molec-
ulares que tém particdes naturais - como dominios proteicos (figura 4.2¢). Kauffman (1993)

sugere que o modo com que as conexdes epistdticas sao atribuidas faz pouca diferenca para

as estatisticas do relevo NK. Welch e Waxman (2005) confirmaram isto via simula¢gdes. Eles
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mostraram que, de fato, os trés métodos produzem resultados similares.

Figura 4.2 Tipos de conexdes epistiticas do modelo NK. Em cada caso mostrado o tamanho do genoma
é N = 6 loci, e cada locus € influenciado epistaticamente por outros K = 2 loci. As conexdes epistdticas
sdo denotadas com setas; assim, as setas saindo de cada locus e terminando em outros loci mostram
quais sdo esses K’s outros que causam as influéncias epistédticas. Porque assumimos K = 2, exatamente
duas setas saem de cada locus em todos os casos. Cada diagrama representa um modo diferente de
conexdes epistaticas. (a) representa conexdes epistaticas aleatorias (assim, cada locus € epistaticamente
influenciado por K = 2 loci escolhidos aleatoriamente entre os demais N — 1). Note que, neste caso,
um nimero varidvel de setas termina em cada locus. (b) mostra os padrdes quando cada locus € influ-
enciado por seus K = 2 loci vizinhos mais préximos, com os loci ao fim do genoma conectados um ao
outro. (c) por fim, conexdes epistaticas arranjadas em blocos de tamanho N’ = 3, em que loci interagem

reciprocamente.

4.2 Modelo NK para ambiente correlacionado com individuos sexuados

Na presente se¢do iremos apresentar nossa contribui¢do original de modelagem de comunidade

ecoldgica composta de habitats correlacionados para medir a relac@o entre diversidade genética
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e area. Para atingir tal fim, nds realizamos simulacdes computacionais extensivas. O nosso
modelo e os resultados que sdo apresentados abaixo foram publicados em 2011 no peridédico
Journal of Theoretical Biology, [134].

Nosso modelo considera que as populacdes consistem de M individuos haplédides, cujo
genoma ¢é finito e representado pela sequéncia G = {s1,s2,...,55 }, em que cada locus s; pode
assumir um de dois possiveis alelos, isto €, cada locus é uma varidvel bindria s; = 0,1. Com N
loci bindrios temos portanto 2V combinacdes possiveis de genomas, cada um representando os
estados dos genes. Os individuos sdo distribuidos sobre uma rede quadrada bidimensional de
tamanho linear L, em que as condicdes de contorno sio periddicas e cada sitio € ocupado por
um unico individuo, tal que M = L x L. Nesse sentido, 0 meio ambiente € sempre saturado, ndo
havendo nenhum sitio vago. N6s iniciamos as popula¢des de um tnico gendtipo fundador, em
que todos os individuos t€m o mesmo gendtipo. Assim, as populagdes evoluem no tempo de
acordo com as seguintes regras:

(1) Um individuo € aleatoriamente escolhido, e denotado por /.

(i1) Reprodug¢ado. Um de seus quatro vizinhos mais proximos, que nés denotaremos por /;, €
aleatoriamente escolhido para acasalar com o individuo I, produzindo uma tnica prole.

(iii)) Mutacao e recombinacdo. O novo individuo possui metade de seu genoma vindo de
I € a outra metade oriundo de I;. Nao necessariamente nessa ordem: a metade esquerda do
genoma € herdada de I; e metade direita de /;; sendo equiprovével a ordem em que isto ocorre.
Entretanto, uma mutagao pontual pode ocorrer com probabilidade v. Se a mutagdo ocorre, um
unico locus € escolhido e seu estado € alterado.

(iv) Selecao natural. Depois disso, a selecdo € implementada de seguinte forma: um individuo,
dentre o individuo /; e seus quatro vizinhos mais préximos, sdo escolhidos para que um deles
seja substituido pela prole. A ideia chave € que individuos menos adaptados (com menor
adaptagdo) tenham maiores chances de serem substituidos. Nesse sentido, um individuo serd
escolhido para ser substituido com probabilidade proporcional a 1/W, onde W é seu valor
adaptativo.

(v) Os passos (1)-(iv) sdo repetidos M vezes, e isso constitui uma dnica geragao em nossas

simulacdes.
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Para que a definicdo de nosso modelo fique completa falta definir o relevo de adaptacao,
que é a forma como nds atribuimos os valores adaptativos a cada configuragdo do genoma.
Seguindo Welch e Waxman (2005), aqui n6s assumimos que cada locus contribui multiplicati-

vamente para o valor de adaptac@o do individuo, ou seja

N
W =exp(hy)exp(hy)---exp(hy) = exp Z hj |, (4.3)
j=1

em que /1; denota a contribui¢do do locus j para a adaptag@o total de um individuo. Epistasia em
nosso modelo ocorre da seguinte forma: A contribui¢do /; do gene j depende do estado de K
outros loci escolhidos aleatoriamente. Desta maneira, para cada locus nés podemos construir

uma tabela com 2K+!

entradas (o nimero de combinacdes diferentes de K + 1 loci) com a
contribui¢do para o locus j (veja na figura 4.3). Os valores de i de cada combinagdo € dada
de acordo com uma distribui¢do de probabilidade. O modelo também leva em consideragdo
a possibilidade de habitats diferentes para impor pressoes de selecao diferentes por meio da

divisdo da rede em N; = M /A, habitats, em que A; = [ x [ ¢ a drea de cada habitat. Assim, nés

assumimos tabelas diferentes para um dado locus em habitats diferentes.

Neste ponto, nés introduzimos a diferenca fundamental entre nosso modelo e o proposto
por Campos et al. (2010). Enquanto o primeiro utiliza habitats nido-correlacionados (todas
as tabelas foram obtidas de uma distribuicdo Gaussiana de média zero), aqui nés assumimos
correlagdo seletiva entre os habitats, isto €, nds assumimos agora que as tabelas ndo sio inde-
pendentes para a contribui¢do do loci, mas elas sdo obtidas condicionando as tabelas de um
dado habitat com o de sua vizinhanga. O algoritmo é como segue:

(a) Primeiro nés geramos a tabela para o primeiro habitat, nomeado de habitat 0 e denotado
por Hy. A contribuicdo do locus i para o fitness individual (4;), que compreende as tabelas, é

obtido de uma distribuicao Gaussiana de média 0 e variancia o2, isto é,

f(h) = (1/V2r0c?)exp(—h?/262). (4.4)

(b) O préximo passo € determinar as tabelas para todos os habitats que estdo na vizinhanga do
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Exemplo

h,=0,15

EREREE T

\SZ/ o

W=exp(0,15+0,09-0,08)=1,174

Locust
Locust Locus3 h
0 0 0,13
0 1 0,10
1 0 -0,05
1 1 0,15

Figura 4.3 Ilustracdo do procedimento de calculo da adaptagdo. Neste exemplo, o tamanho do genoma
€ N =3 e o parAmetro de epistasia K = 1. A figura exibe tabelas (num total de trés) para a interag@o
do locus 1 com o locus 3 escolhido aleatoriamente (tabela azul), do locus 2 com o locus 3 (tabela
vermelha), e, finalmente, do locus 3 com o locus 2 (tabela verde). Neste instante, a contribui¢io /; do
locus 1 depende do estado do locus 3 (incluindo ele mesmo, como sempre). A contribui¢do /4, do locus
2 depende do estado de 3; e a contribui¢do /3 depende do estado do locus 2. As interagdes epistéticas
sdo indicadas pelas setas na ilustracdo. A figura também mostra o valor do fitness de uma sequéncia

dada (tabela amarela).

habitat 0. Esse conjunto de habitats sdo denominados por Hy, H,, H3, H4. Entdo, para cada gene
J € cada combinagio da entrada da tabela, a contribui¢io /; g, sobre o habitat k € condicionada

a contribuigdo & , do habitat Hy de acordo com uma distribui¢do Gaussiana bivariada [202]:
f(hjmlhjny) = (1/4/2862(1 = A2)) exp[—(hj , — Ahjm,)* /(207 (1=2%))], (4.5

em que A é o pardmetro de correlacdo. Os valores extremos A =0 e A = 1 correspondem aos
casos nao-correlacionado e completamente correlacionado, respectivamente.

(c) Em seguida, n6s repetimos o passo (b) para os habitats que sdo vizinhos de H; e que ainda
ndo tiveram uma tabela atribuida. Esse conjunto de habitats, denominados por Hs, Hg, H7,

Hg, tém suas tabelas construidas de acordo com a equagdo (3). O mesmo procedimento é
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adotado para os habitats vizinhos de H,, H3 e Hy, e assim sucessivamente. Note que existem
circunstancias em que os habitats compartilham o mesmo habitat vizinho. Neste caso, dado
que o habitat ja foi "visitado", e ndo ha mais necessidade de se repetir o processo.

(d) O processo € continuado até que todos habitats tenham sido visitados e suas tabelas de

adaptacdo atribuidas.

4.2.1 Reproducio assexuada

Para reproducido assexuada nés modificamos o0 modelo introduzido acima alterando o modo de
reproducdo, que havia sido sexuado. Todos os passos do procedimento simulacional descrito
na Sec¢do 4.1 sdo mantidos exceto os passos (ii) e (iii). No modelo assexuado, em se tratando
da reproducao, um tnico individuo escolhido duplica seu genoma para gerar uma prole, que é
uma cdpia idéntica de genoma de seu pai com probabilidade 1 — v, mas uma mutagao pontual

pode ocorrer a uma taxa v.

4.2.2 Procedimentos de medida

No capitulo anterior medimos a relacio espécie-drea de comunidade neutra. Aqui estamos in-
teressados em medir o nivel de diversidade genética apds uma populacdo uniforme - um tnico
genoma - evoluir de acordo com nosso modelo até que atinja o estado estaciondrio. Com isto,
evitamos quaisquer complicacdes nas andlises dos resultados. Na figura 4.4 mostramos algu-
mas curvas da diversidade genética como funcdo do tempo para diferentes tamanhos da rede
e para diferentes valores do parametro de correlacdo. Apds atingir o equilibrio, a diversidade
genética flutua em torno de um valor constante (tanto na versao sexuada e quanto na assexuada
do modelo). Vale a pena notar que, para pequenas dreas (curvas abaixo) papel da correlagdo
espacial € evidente. Para grandes dreas, descorrelagdo ocorre dentro de cada habitat e o efeito

de correlacdo entre habitats é eliminado (curvas acima). Na préxima secao apresentamos as
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medidas da diversidade genética versus drea para populacdes em equilibrio.

Especies assexuadas Especies sexuadas
L —— N=10,000; A=0.0 E - E
—— N=10,000; A=0.98
a0l — N=250,000; A=0.0 | 1000l |
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Figura 4.4 Diversidade genética como fun¢do do tempo. Os valores dos pardmetros sdo: Tamanho do
sistema M = 10.000 e M = 250.000; tamanho do genoma N = 64, diversidade de habitats N, = 16,
parimetro de epistasia K = 1, taxa de mutacio v = 0,0001 e 6> = 0,0005. Aqui, nés apresentamos
a evolugcdo do genoma em ambas populacdes sexuadas e assexuadas, para o nivel de correlacdo en-
tre habitats ndo-correlacionados (meio ambiente heterogéneo) e altamente correlacionados (proximo a

homogeneidade). Em todos os casos, o modelo atinge o estado estacionario.

Um aspecto curioso surge da figura 4.4. Olhando a evolucdo temporal da diversidade de
genomas para uma grande comunidade, como na rede de tamanho M = 250.000, observamos
uma explosao inicial da diversidade. Essa diversificacdo € causada pelo grande sucesso repro-
dutivo de raros gendtipos bem adaptados. Essa explosdo inicial da diversidade é entdo seguida
por um declinio acentuado até atingir um platd. Esse cendrio é compativel com radia¢do adap-
tativa [154]. Recentemente, radiacio adaptativa foi abordado em um modelo de base genética
(genetic-based model, [128]). As simulagOes na figura 4.4 mostram que padrOes similares

podem também ser observados assumindo variabilidade espacial na pressao de selecdo. Esse
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efeito na diversidade € o resultado de uma taxa muito grande de aparecimento de mutantes
muito bem adaptados no inicio do processo adaptativo. Como a populagdo evolui e atinge

grande nivel de adaptacao, genomas de maior valor adaptativo se tornam raros [60].

4.3 Resultados e discussoes

A interagdo entre epistasia e correlacdo entre habitats para a relagdo diversidade-area € nosso
principal resultado. Na figura 4.5 mostramos a diversidade genética S versus a drea A para
valor fixo do parametro de epistasia K = 1, contudo, quatro valores distintos do parametro de
correlagdo A foram considerados. N6s dividimos a rede em N, = 16 habitats distintos de mesmo
tamanho A; = A/16. Essas simulacdes foram realizadas através do crescimento do tamanho
total da area (aumentando-se o tamanho da rede), e a diversidade € estimada em todo sistema -
este procedimento de medida € denominado de diversidade-y [195]. Esse procedimento ndo €
a mensuracdo padrao feita nos modelos nulos [91], onde as simulagdes sdo realizadas para um
grande sistema, e subamostras desse sistema sdo consideradas para a estimativa da diversidade.
Foi impraticavel simular dreas suficientemente grandes para remover o efeito de cruzamento de
barreiras. A diversidade-y utilizada aqui € mais apropriada para descrever as relacdes espécie-
area em ilhas do que para continentes [154]. Usualmente, curvas espécie-drea em ilhas sdo

mais acentuadas do que curvas inferidas pela subdivisao de uma grande érea.

De volta a figura 4.5, quando o relevo é completamente heterogéneo (A = 0) nés alcangamos
o cendrio estabelecido previamente em Campos et al. (2010), onde um regime trifasico € obser-
vado. No primeiro e dltimo regimes uma dependéncia ingreme da diversidade genética S com
a drea € obtida. Esse padrao € similar ao observado em estudos empiricos e também em resul-
tados de diversidade-or em modelos nulos [154, 21, 156, 31, 146, 139]. Atualmente, a forma da
relacdo espécie-drea ¢ grandemente influenciada pela taxa de especiagdo e dispersdo. O regime

de lei de poténcia ndo € um resultado exclusivo dos modelos nulos, mas também podem ser
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Figura 4.5 Curvas para relacio diversidade genética versus drea em populagdes sexuadas. O valores
dos pardmetros sao os mesmos utilizados na figura 4.4. As diferentes cores denotam valores distintos
do parmetro de correlacdo A: A = 0 (circulos pretos), A = 0,5 (circulos vermelhos), A = 0,9 (circulos
verdes) e A = 0,98 (circulos azuis). As linhas tracejadas sdo os melhores ajustes de lei de poténcias
S ~ A* em dreas de valores intermedidrios. Os valores estimados do expoente z, como mostrado no
interior da figura, sdo todos altamente significativos, todos com p-valor p < 0,01 e com coeficientes R?
maior que 0,95. Como vemos, os valores de z sdo fortemente associados com os valores de A, como

mencionado antes.

obtidos de um modelo co-evolucionério de estrutura espacial [111].

Para valores intermediarios do parametro de correlagdo, ainda notamos um comportamento
trifdsico. Todavia, quando os habitats tornam-se mais correlacionados, fazendo com que os
individuos tenham seus valores adaptativos mais préximos, uma redu¢ao no nivel de biodiver-
sidade € observado, especialmente no intervalo de pequenos valores de area.

A mudanga de comportamento mais notdvel ocorre para grande correlacdo do meio ambi-
ente, isto €, quando os habitats sdo mais homogéneos. Neste caso, nés observamos para valores
de areas pequenos e intermedidrios que a relacdo diversidade genética com a drea € aproxi-
madamente dada por S ~ A, como mostrado na figura 4.5 (veja o resultado para A = 0,98).

A linha pontilhada-tracejada é uma reta com inclinagdo 1. Além disso, quando A = 0,90, o
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regime intermedidrio se estende sobre um pequeno intervalo de dreas. Resumindo, aumentar
A de zero até valores elevados de A, porém menores que 90%, implica no estreitamento da
regido de transicdo entre escalas pequenas e continental. E também claro que o expoente z
que caracteriza a lei de poténcia S ~ A* em escalas intermedidrias é dependente do grau de
heterogeneidade do meio ambiente, aumentando de valor com o crescimento do parametro de
correlagio A. As medidas, como indicadas na figura, estdo dentro do intervalo esperado de
valores observados em estudos empiricos.

Na figura 4.6, nds apresentamos nossos resultados para o parametro de epistasia K = 3,
mantendo todos os outros parametros como utilizados na figura 4.5. Qualitativamente, o com-
portamento da diversidade genética com a area para todos os niveis de correlagdo € o mesmo
observado na figura anterior. Os resultados de simulacdes na figura 4.6 salientam o fato do
regime intermedidrio quase ndo existir quando o meio ambiente é fortemente correlacionado.
A dependéncia do expoente z com A € inalterada. A comparagdo dos resultados nas figuras
4.5 e 4.6 nos permite verificar que z diminui com o parametro de epistasia K, que generaliza a

tendéncia ja notada para ambientes ndo-correlacionados [20].

Noés observamos brevemente uma relagdo positiva entre diversidade genética e heteroge-
neidade do meio ambiente, que € consistente com medidas de campo [3, 76]. Entretanto, uma
conclusdo importante pode ser retirada dos resultados simulados: em escalas continentais existe
auséncia do efeito do nivel de heterogeneidade sobre os niveis de diversidade genética.

Como apresentado anteriormente, nosso modelo emprega condi¢des de contorno periddi-
cas. Dependendo do aspecto geogrifico, podemos afirmar que outros tipos de condi¢des de
contorno sdo mais naturais. Por exemplo, se os habitats sdo cercados por um meio ambi-
ente estéril, condi¢des de contorno livres sdo mais apropriadas - com bordas cercando a rede.
Contudo, em ambos os painéis da figura 4.7, somente pequenas mudangas podem ser vistas
quando nés comparamos condicdes de contorno periddicas contra livres para vérios valores

do parametro de correlacdo. Decrescendo a drea, diferencas entre os dois tipos de condi¢des
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Figura 4.6 Curvas para relacdo diversidade genética versus drea em populagcdes sexuadas. Os parame-
tros sdo os mesmos utilizados na figura 4.5, exceto o parametro de epistasia que é K = 3. As cores
diferentes denotam valores distintos do parametro de correlagdo, como mostrado na figura 4.5. Os valo-
res estimados do expoente z, no interior da figura, sdo todos altamente significativos, todos com p-valor
p < 0,01 e com coeficientes R> maior que 0,95. Como vemos, os valores de z sdo fortemente associ-
ados ao parametro de correlagdo A e, fracamente associados com o parametro de epistasia K quando

comparado com a figura 4.5.

de contorno aparecem, em particular, para habitats ndo-correlacionados ou fracamente correla-
cionados. Esse comportamento ocorre porque a distincia mdxima entre habitats é duas vezes
maior no modelo com condi¢des de contorno livres do que no modelo periddico. Consequente-
mente, a descorrelagdo é maior em condi¢des de contorno livres. Em qualquer caso, os dois

tipos de condi¢des de contorno ddo resultados qualitativamente similares.
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Figura 4.7 Comparagdo de efeitos para populacdes sexuadas entre diferentes condi¢des de contorno
sobre a relacdo diversidade genética versus drea. No painel (a) K = 1 e em (b) K = 3. Os demais valores
dos parametros e o esquema de cores é o mesmo utilizado na figura 4.5. Circulos vazios denotam simu-
lagdes dos sistemas com condi¢des de contorno periddicas, enquanto circulos correspondem a condicdes

de contorno livre (com efeito de borda).

4.3.1 Reproducao assexuada

Na figura 4.8 exibimos a diversidade genética de individuos assexuados versus drea para o
mesmo conjunto de parametros usados na figura 4.5 e 4.6. Comparando os resultados entre os
modelos sexuado e assexuado em um primeiro momento percebemos que o nivel de diversidade
no modelo assexuado € menor do que no modelo sexuado, como era de se esperar, devido
a eliminagdo do processo de recombina¢do que € uma das principais fontes de variabilidade
genética [19, 34, 68]. Esse resultado € especialmente proeminente em pequenas areas. Todavia,

em grandes dreas os valores numéricos sdo muito préximos comparados com aqueles obtidos
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em populacdes sexuadas.
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Figura 4.8 A relacdo da diversidade genética com a drea para populacdes assexuadas. No painel (a)
K =1¢eem (b) K=3. As diferentes cores denotam valores distintos do pardmetro de correlagdo A:
A = 0 (circulos pretos), A = 0,5 (circulos vermelhos), A = 0,9 (circulos verdes) e A = 0,98 (circulos
azuis). Os valores estimados do expoente z, como mostrado no interior da figura, sdo todos altamente

significativos, todos com p-valor p < 0,01 e com coeficiente R maior que 0,99.

O fendmeno de correlagdo entre habitats para selecao natural € uma fungdo importante
dos niveis de biodiversidade em escalas pequenas e intermedidrias. Entretanto, em escalas
continentais as curvas da relacao da diversidade genética com a drea exibem um efeito fraco a
medida que se varia o parametro de correlagdo, como verificado no modelo sexuado.

Outra caracteristica relevante da relacdo da diversidade genética com a drea € o cendrio

bifdsico quando v = 0,0001, que € bem descrito por uma linha reta para o maior valor do
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pardmetro de correlagdo aqui considerado, A = 0,98. Em dreas intermedidrias a relacdo entre
diversidade genética e drea € bem ajustada por uma lei de poténcia, sendo assim consistente
com o modelo sexuado. Notamos que o expoente z cresce com o parametro de correlagdo,
aproximando-se de um a medida que o meio ambiente vai se tornando mais homogéneo. Em
qualquer situagdo, z para o modelo assexuado é maior que seu valor correspondente no modelo
sexuado. Entretanto, para pequenas taxas de mutacao (como na figura 4.9, onde v = 0,00001),
um cendrio trifdsico aparece para ambientes pouco correlacionados. Portanto, em ambos os
modelos, a mesma situagdo ocorre para a relacao diversidade genética versus drea: a existéncia

de cendrios bifasicos (para grande taxa de mutacdo) ou trifasico (baixa taxa de mutacao).
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Figura 4.9 A relacdo da diversidade genética versus drea para populacdes assexuadas. No painel (a)
K =1eem (b) K =3. Nesta figura a taxa de mutacdo é v =0,00001 e os outros parametros permanecem

os mesmos da figura 4.8, bem como o esquema de cores.
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Uma importante caracteristica de nossos resultados € a observacdo de que diversidade
genética, e também a inclinagdo z em escalas intermedidrias, ¢ menor quando o parametro
de epistasia K é aumentado. Aqui percebemos que pode haver um indicativo de conservacao de
nicho, desde que a trajetdria evoluciondria desta populacdo distribuida espacialmente se inicie
com um Unico fundador, isto €, todos os individuos tendo o mesmo gendtipo [197, 198, 199].
No sentido de corroborar com esta hipdtese, exibimos na figura 4.10 a diferenca genética média
entre aqueles gen6tipos que tenham atingido abundéancia maior ou igual a 50 individuos. Essa
quantidade € definida como a média, sobre todas as combinagdes de pares de genomas distintos,
isto é, o nimero de diferencgas nos seus gendtipos. Essa medida foi utilizada anteriormente na
versao nao-correlacionada deste modelo, para caracterizar o isolamento genético entre habitats
[20] e para encontrar possiveis genes envolvidos no processo de especiacdo da mosca da fruta
[168]. E possivel inferir reducio na distancia genética média entre as sequéncias para valores
grandes de K, que significa que uma pequena variagao genética € suficiente para manter isola-
mento genético, e consequentemente adaptacio para um habitat diferente. O crescimento desta
medida como fung¢do da drea significa que a similaridade média entre individuos decresce com

o aumento da distancia média entre eles, como era de se esperar.

4.3.2 Diversidade-o

Nas simulagdes anteriores, os niveis de biodiversidade foram computados sobre todo sistema
(diversidade-7y), diferentemente do que € utilizado nos métodos de amostragem padrdo, como
aqueles utilizados nos modelos nulos, em que se faz crescer a drea amostral de um sistema de
tamanho constante (conceito conhecido como diversidade-o). Nosso procedimento de cédlculo
da diversidade-y foi adotado, ao invés da diversidade-cor, por causa do falso efeito causado
pela descontinuidade de valores adaptativos a0 aumentarmos o tamanho da drea amostral até
se cruzar as bordas dos habitats, ultrapassando assim o comprimento de correlagao dos valores

adaptativos entre habitats. Em outras palavras, nés mantemos constante o nimero de habitats
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Figura 4.10 Diferenca genética entre pares de sequéncias como funcio da 4rea para o modelo assex-
uado. Nesta figura, o pardmetro de epistasia e o pardmetro de correlagdo sdo mostrados na figura e os

outros parametros sdo os mesmos utilizados na figura 4.5.

e crescemos o tamanho do sistema, e consequentemente o tamanho de cada habitat. Todavia,
¢ importante compreender a diversidade-o de um sistema de tamanho constante para efeito de
comparacao com a diversidade-Y.

Na figura 4.11, a relacdo da diversidade genética com a érea utilizando o método de amos-
tragem padrdo é mostrado, surgem entao descontinuidades do nivel de diversidade ao se cruzar
as bordas dos habitats para além do comprimento de correlacdo dos valores adaptativos entre
habitats. Nesta figura, existem 16 habitats em forma de quadrado de lado 210 sitios (L = 840).
Iniciando a amostragem do centro, calculamos o nivel de diversidade dentro de drea amostral
em forma de quadrado. Repetimos os calculos aumentando a drea mais e mais. Quando o lado
do quadrado atinge L/3 e 2L/3 (indicados pelas linhas verticais), saltos de descontinuidade sdo
evidentes em todos os casos. Assim, o comprimento de correlagdo dos valores adaptativos entre
habitats ficam evidentes. Quando o nivel de correlagdo entre habitats estd muito préximo da

homogeneidade, os valores adaptativos das populacdes sdo similares, implicando na suavizagao
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da descontinuidade, como era de se esperar.
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Figura 4.11 A relacio da diversidade genética com a 4drea utilizando o método de amostragem padrao.
Aqui somente o caso sexuado é mostrado. Outra caracteristica dessas curvas é que ndo estdo em escala
logaritmica como foi feito nas figuras anteriores. Nesta figura os parimetros sdo: N = 64, N, = 16,
L =840, K =1, v=0,0001 e 6> = 0,0005. Os valores de A sdo os mesmos da figura 4.5. Saltos
de descontinuidade ocorrem quando a regido amostral atravessa as fronteiras dos comprimentos de cor-
relagdo dos valores adaptativos entre os habitats nos casos nao-correlacionado (A = 0), correlacionado

(A = 0,5) e fortemente correlacionado (A = 0,90).

4.3.3 Efeitos da dispersao

Em nosso modelo, tanto na variante sexuada como na assexuada, a substitui¢do de um indi-
viduo por um novo (processos de nascimento e morte) € feita numa vizinhanga mais préxima
(vizinhanga de von Neumann). Naturalmente uma pergunta surge: os resultados sao robustos o
suficiente ao ponto de resistir a dispersdo para vizinhos além dos mais préximos? No sentido

de responder a esta pergunta, nds testamos em nosso modelo a dispersdo para vizinhos dentro
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de uma drea quadrada de lado D =5 centrada no sitio i (mesmo método apresentado no capitulo

anterior). Como podemos ver na figura 4.12 dispersao leva ao decrescimento da diversidade

genética, mais notavelmente para grande correlagdo dos habitats, mas os resultados sdo qua-

litativamente similares, mostrando a robustez do modelo. Esse comportamento foi observado

previamente por de Aguiar et al. (2009), [41], na curva da relagdo espécie-drea em um modelo

neutro para organismos sexuados com acasalamento dentro de grupos do mesmo tipo.
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Figura 4.12 O papel da dispersdo sobre a relagdo da diversidade genética versus a drea. O painel da

esquerda corresponde ao modelo assexuado e o da direita ao sexuado. Em ambos os casos, o parametro

de epistasia ¢ K = 1. Os circulos vazios denotam simulagdes do modelo original e circulos denotam o

modelo com dispersdo. O esquema de cores € 0 mesmo da figura anterior.



CAPITULO 5

Estudo da Dinamica Adaptativa de Populacoes em

Expansao Espacial

A adaptacdo de populacdes em expansdo ainda € um tema aberto dentro da biologia evolu-
ciondria. Suas aplicacdes vao desde populagdes de organismos simples como micrébios até
mais complexos como o Homo sapiens [26, 80, 79, 174, 153, 151, 38, 145]. A teoria quanti-
tativa necessdria para determinar a historia da migracao das espécies, bem como sua evolugao,
estd longe de ser concluida devido a complexidade dos diversos fatores que as compdem. To-
davia, avangos t€m sido feitos e poderao langar luz sobre a origem, desenvolvimento e evolugao
da vida. O melhor entendimento da dinAmica evoluciondria podera ajudar controlar epidemias,
combater doengas com caracteristicas evolutivas tais como cancer, influenza e sindrome da
imune deficiéncia adquirida - HIV [131, 138]. Além disso, guiard diversas dreas do conheci-
mento para aplicagdes praticas [6, 149].

Populagdes em expansdo sao muito comuns em ecologia. Espécies se espalham para novos
territorios vindos dos locais onde eles inicialmente evoluiram ou colonizaram. Expansdes tam-
bém ocorrem por causa de mudancas no meio ambiente tais como eras glaciais, enchentes, de-
sertificacdo, escassez de recursos, pandemias etc. Essas expansdes causam grandes diferencas
entre a diversidade genética dos ancestrais e os colonizadores. Quando populagcdes de estir-
pes distintas se espalham competindo por recursos disponiveis, isto faz ocorrer um fendmeno
impressionante: a mistura inicial de populagdes compostas de alelos é separado em setores
monoalélicos. Esse padrdo de setorizacdo leva ao decrescimento na diversidade genética da
colonia madura devido aos processos de segregacio e coalescéncia de dominios monoalélicos
[73]. O padriao de setorizac@o das coldnias deve-se a deriva genética na borda do pogo génico
- isto €, pequenas variagOes estocdsticas na frequéncia de alelos devido a variagdo aleatéria

do nimero de proles que se mantem continuamente com a expansdo. Visto que, em qualquer
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tempo, somente uma pequena quantidade de individuos na borda da expansdo coloniza os si-
tios com recursos disponiveis, as flutuacdes podem ser grandes e levam a um aumento aleatério
local do nimero de individuos de uma estirpe, tornando mais dificil a expansdo de uma estirpe
concorrente, podendo até levar a sua extincdo. Por outro lado, essas flutuacdes podem levar a
fixacdo de uma mutacao deletéria se os efeitos da deriva genética forem mais fortes compara-
dos com selecdo. Deriva genética é usualmente mais forte que sele¢do natural se o nimero de
individuos colonizadores for pequeno. Caso seja grande, o crescimento da colOnia se aproxima
do comportamento deterministico, logo, a deriva genética terd papel menor. O entendimento
do processo de setorizacdo é de importancia pratica, pois ajuda a entender a composicao da
populagio incipiente.

A adaptacio € outro conceito fundamental em biologia evoluciondria. Adaptacdo refere-se
aquelas propriedades dos seres vivos que os tornam capazes de sobreviver e de se reproduzirem
na natureza. Um exemplo muito interessante de adaptacao € o veneno. Antes do surgimento do
veneno, as espécies confiaram na velocidade, tamanho e forca para capturar e matar suas presas.
Entretanto, com o surgimento do veneno as regras mudaram um pouco - o pequeno pode vencer
o grande, o lento pode derrotar o rdpido. Darwin considerou a adaptagdo como o problema
central que qualquer teoria da evolugdo tinha de resolver. Na teoria de Darwin, esse problema é
solucionado pela selecao natural. A selecdo natural produz evolucdo quando o ambiente muda;
ela também produzird modificacdes evolutivas em um ambiente constante, caso surja uma nova
forma que sobreviva melhor do que a forma corrente da espécie, ou seja, uma mutagio benéfica.
A sele¢do natural pode fazer com que uma populacdo se mantenha constante. Se o ambiente
€ constante, como placas contendo LB-Agar, e ndo surge uma forma superior na populagdo, a
selec@o natural mantera essa populacdo como estd. Na natureza, nao € esperado que a adaptacao
de um gendtipo permaneca constante ao longo do tempo, por causa da dependéncia sobre as
condi¢des do meio ambiente. De fato, existe uma taxa de adaptacdo das mutacdes benéficas.
Em um trabalho recente tal taxa foi estimada, indicando que a probabilidade de fixacdo das
mutacdes benéficas é praticamente independente do grau de correlagdo seletiva [27], porém a
taxa com que as mutacoes se fixam dependem fortemente do grau de heterogeneidade do meio.

A literatura recente mostra que mecanismos determinam a evolucdo de competi¢des neutras
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de populagdes assexuadas em expansao espacial [73, 123, 74]. Porém, resultados quantitativos
a respeito da expansao espacial de populagdes em competicdo quando sele¢do natural é uma
regra, ainda € um problema aberto no contexto da genética das populacdes. Motivados por isso,
propomos um estudo sobre a dindmica adaptativa da expansdo espacial de duas populagdes da
mesma espécie que competem, sendo que uma tem um custo de selecdo em relacdo a outra.
Os objetivos sdo: (i) determinar os padrdes da adaptacdo Darwiniana de populagdes clonais se
expandindo radialmente no espaco; (ii) explorar estatisticas que possam mostrar a assinatura
do processo de adaptacdo em comparacdo com um modelo neutro; (iii) obter a diferenca signi-

ficativa do efeito seletivo para o qual neutralidade pode ser rejeitada.

5.1 Material e métodos

Para alcancar esses objetivos, elaboramos um plano experimental para competi¢ao de dois tipos
de bactérias fluorescente Escherichia Coli em meio sélido, para acompanhar a dindmica da ex-
pansdo populacional. Ambas resistentes a antibidtico. A selec@o natural € introduzida com-
petindo um tipo selvagem desta bactéria contra um mutante deletério que apresenta um custo,

denominado s. Os mutantes e seus respectivos custos sao:

Gene Gendtipo Custo(%) | Resisténcia
RPOB | R529H; CGT para CAT; 1586 | 26,2(4,9) Rif
RPOB | R529H; CGT para CAT; 1586 | 14,6(1,2) Rif
RPOB | R529H; CGT para CAT; 1586 | 9,6(1,2) Rif
RPOB | R529H; CGT para CAT; 1586 | 6,5(1,3) Rif

O padrio espacial da colonia microbial pode ser visualizado por duas fluorescéncias dife-
rentes, um ciano e outro amarelo, que s@o expressos pela proteina de seus genes transportada
sobre o plasmideo.

Para realizar nossas experié€ncias, as E. coli foram crescidas de um dia para o outro, en-
tre 16 a 24 horas, em culturas liquidas separadas a 37°C e 230RPM (rotagcdes por minuto)

em meio rico em nutrientes do tipo LB, sem a adicdo de nenhum antibiético. O resultado
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deste overnight é aproximadamente 10° células/ml. Depois das culturas crescidas, eram feitas
leituras da densidade 6ptica no espectrofotdmetro de absor¢ao molecular do volume 1ml, 9501/
de LB mais 50ul de cultura, dentro de cuvettes de poliestireno, em comprimento de onda de
600nm. Em seguida, para simular a competi¢do neutra eram feitos misturas de 50% de dois
tipos selvagens de bactérias, uma fluorescente ciano e outra fluorescente amarelo e, também,
eram combinados 50% do tipo selvagem com 50% do mutante, com um determinado custo, s,
para simular a competi¢do com selec@o natural. Depois disso, eram feitas dilui¢des sucessivas
com tampdo PBS 1x para obter as propor¢des 108, 100, 103 e 10* células/ml dos dois tipos de
células misturadas. Para inocular as células, fizemos gotas de diferentes tamanhos utilizando
pipetas reguladas para 2ul, 10ul e, também, palito. Finalmente pingamos as gotas sobre pla-
cas contendo o meio sélido LB-agar e crescemos em incubadora a 37°C por 168 horas. Ao fim
deste periodo de crescimento bacterial, o processo fica inviabilizado devido ao ressecamento
do LB-agar. E esperado que o crescimento de uma coldnia de bactérias, bem como o padrio
de setorizagdo, seja independente do crescimento de outras colonias numa mesma placa com
LB-agar, caso o nimero de coldnias seja pequeno. Logo, para um melhor aproveitamento de
material experimental e tempo - crescemos 4 colonias de bactérias feitas pelo palito; 2 feitos
pela pipeta regulada para 2/ e uma feita para 10u/. Por fim, analisamos a distribui¢ao espacial
das colonias no estereoscopio. Definindo a densidade inicial de células, denotado por Ny, nds
esperamos que as frequéncias de setores, bem como sua média, variem como funcdo de Np.
Para observar o padrao de setorizacdo das células nds utilizamos uma lupa Zeiss stereo
lumar V12 (Zeiss), com uma camera CCD acoplada ao computador. A emissao de fluorescéncia
amarela foi visualizada com 535nm (largura de banda 30nm) em cima da excitagdo em 500nm
(largura de banda 20nm), para a emissdo de fluorescéncia ciano foi visualizado em 470nm
(largura de banda 30nm) em cima da excitacao em 430nm (largura de banda 25nm). As imagens
foram criadas pelo uso do programa ImageJ (http://rsb.info.nih.gov/ij/index.html). Essas foram
extraidas utilizando resolucao de 13,4551um por pixel (ampliagdo 9,6) e foco variando no

intervalo entre —3mm até 14mm, dependendo do tamanho da colonia.
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5.2 Resultados e discussoes

5.2.1 Expansao de estirpes neutras

N6s resumimos na figura 5.1 algumas imagens do estado final do "tecido" genético sobre o
agar, formado pelo processo de colonizagdo no fronte do pogo génico de dois tipos selvagens da
bactéria E. coli, que se expandem em competicao neutra pelos recursos disponiveis. Por fronte
entendemos a regido formada pelo habitat ocupado por bactérias aptas a transmitirem seus
genes para geracdo seguinte. Notemos que atrds do fronte ndo existe atividade das bactérias
de nenhuma das duas estirpes - ndo ha nascimentos ou mortes, consequentemente nenhuma
mutagdo. As imagens na figura 5.1 mostram que a distribui¢do de setores amarelos e cianos (em
azul) da colonia madura (apds 1684) é decomposto em duas regides. Uma central, que exibe um
denso granulado de células reminiscente da mistura homogénea inicial na propor¢ao de 50 : 50
das duas populacdes. Essa regido € conhecida pelo nome de "terra natal”, em analogia a0 nome
de uma terra da qual um colono provém. Essa regido é limitada por um anel granulado de
bactérias, que foi formada na borda da gota derramada sobre o LB-agar, o fronte de expansao.
A outra inicia-se a partir desse anel, em que a colOnia segrega-se em pequenos dominios de
uma Unica cor. Denominaremos esses dominios de "chamas". Apds o fronte segregar em
chamas monocrométicas muito cedo em nossas experiéncias, um processo de adensamento
ocorre. Como a coldnia cresce ainda mais, algumas das chamas sdo bloqueadas pelo fronte
de colonizacdo e outros dominam. Apenas poucos dominios sobrevivem e atingem a borda
da colonia madura [73]. Com o adensamento, um grande nimero dessas chamas segregam
e gradualmente vao coalescendo em poucos setores grandes que atingem a borda da col6nia
madura. Esses setores as vezes sdo visiveis a olho nu. Porém, os dominios geneticamente
segregados sdo nao morfoldgicos, ou seja, impossiveis de serem visto a luz branca. Além
disso, a borda da colonia madura € fractal. Nao existe nenhum indicativo de que a geometria
da borda influencie a dindmica de setorizacdo. Entretanto, a drea da coldnia é bem aproximada
pela quantidade A = R?, a 4rea do circulo de raio R = d/2, em que d é o diAmetro da coldnia.

Logo temos aproximadamente N; ~ 27+/A, /7 células na borda da coldnia na geracdo, t > 0.
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De fato, setores surgem por causa do pequeno nimero de bactérias na borda da colonia, N,

conhecidos por "pioneiros"”, que sdo os Unicos hdbeis em transmitir seus genes para a geracao

B
°

subsequente.

Figura 5.1 Imagens das coldnias de bactérias fluorescentes ao fim do crescimento em competicao neu-

tra da mistura de fluorescéncia ciano (cor azul) e fluorescéncia amarela (cor amarelo), todas revelam
setorizacdo. Imagens feitas apds pelo menos 168 horas. Os painéis A, B e C mostram a distribui¢io
espacial depois de feito os in6cuos com palito da mistura na propor¢do de 50 : 50 de bactérias trans-
portando plasmideos, tanto com fluorescéncia ciano, como com fluorescéncia amarelo; D, E e F in6cuos
feitos com pipeta regulada em 2ul; G, H e I feitos com 10u!. A concentracio das colonias fundadores
foi de 10* células/ml nos painéis A, D e G; 10° nos painéis B, E e H; 10% nos painéis C, F e I. A pro-
gressdo dos pioneiros na borda do pogo gé€nico revelou-se ser fractal em todos os casos. As imagens
indicam que o nimero de setores no fim da dinAmica da expansado das duas estirpes fluorescentes, ciano
e amarelo, € dependente do nimero de células inoculadas, Ny, e da forma da gota do mixe de bactérias

¢ feita nas placas contendo LB-agar.

Uma caracteristica impressionante que percebemos na figura 5.1 sdo os diferentes interi-

ores das colonias de caso para caso. Notamos que existem diferentes formas do processo de
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adensamento das chamas na formagdo da distribui¢c@o espacial das bactérias durante o processo
de expansdo espacial. De fato, existe a dependéncia da distribui¢do de frequéncias do niimero
de setores na colonia madura com a forma com que os pioneiros sdo introduzidos sobre o LB-
agar (pipeta e palito) e, também, sua concentracdo [127]. Podemos explicar essa dependéncia
considerando um dado volume fixo do inécuo, por exemplo, feito pelo palito, em que o nimero
de chamas no interior de cada imagem cresce a medida que crescemos a concentragao de célu-
las. A medida em que crescemos o nimero de células iniciais diminuimos a distancia entre os
mutantes, consequentemente maior é a competicao entre populacdes devida a escassez de re-
cursos. Logo, maior serd o nimero de chamas que ficardo de fora do fronte da expansao. Além
disso, quando fixamos a concentragdo e crescemos o volume da gota contendo os primeiros col-
onizadores - aumentando uniformemente o nimero de células no fronte da expansao - notamos
0 aumento do nimero de chamas.

Faremos uma ressalva antes de provarmos através de resultados experimentais a relagao
funcional entre o nimero de setores na borda da colonia madura e o modo de inocular. Os
possiveis valores do nimero de setores na borda da colonia madura (mais de 168 horas de
crescimento) resultante do processo de expansdo da mistura inicial de duas estirpes na pro-
porcao 50 : 50 sdo: 1, 2, 4, 6, 8 e assim por diante. Isto &, ndo havendo extin¢do de uma estirpe
implica em um niimero par de setores (uma tnica estirpe dominando absolutamente a borda da
coldnia, ou seja, um dnico setor). Logo, o espago de variagdo do nimero de setores na borda
da col6nia madura é S = {1} U{2,4,6,...,2s,...}, em que s ¢ inteiro positivo. Mostramos na
figura 2 a distribuicao de frequéncias do nimero de setores da colonia madura para as diversas
formas de se iniciar o processo de coloniza¢do. Primeiramente percebemos que, entre todas
as réplicas, o nimero méximo de setores observado da coldonia madura foi oito. Segundo, fix-
ado o volume da gota, a probabilidade de extin¢cdo de uma das duas estirpes neutras depende
do nimero inicial de células, Ny. Quando utilizamos o palito para pingar a gota sobre o LB-
agar, essa decresce tendendo a zero quando crescemos Ny e, também tende a zero nos outros
volumes, 2ul e 10ul. Além disso, vemos que alguns histogramas diferem significativamente
uns dos outros. Entretanto, outros sdo estatisticamente iguais. Para testarmos a hipétese de

igualdade entre histogramas adotamos o célculo do p-valor para a distribuicdo qui-quadrado da
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estatistica ¥* =nYcs(Fxi — Fij)?/Fij» em que n é a soma do nimero de réplicas que compdem

os dois histogramas (i € j), F; € Fj; sdo as frequéncias relativas acumuladas de setores.
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Figura 5.2 Distribui¢do do nimero de setores da colonia madura em fun¢@o da forma de inocular e da

concentragdo de células.

No caso particular de pingar a gota da mistura de bactérias com o palito e concentragdo
10* células/ml sobre o nutriente, observamos que em apenas 64% do total de 55 réplicas pros-
peraram colonias de bactérias. Este resultado possibilita estimar o nimero médio de células
que colonizam a placa contendo LB-agar no momento de inoculamos. Notemos que € raro o
fendmeno de haver uma tnica célula dentro do volume obtido de diversas dilui¢cdes sucessivas,
como de 10% células/ml. Logo, nesse caso, o nimero de células inoculadas sobre o Agar é uma
varidvel aleatéria com distribui¢do de Poisson, x, com média y. Entdo P(x =0) = e * = 0,36
resultaem A = 1 células/palito em média. A estocasticidade do nimero de células no interior do

volume gotejado sobre o agar é, de fato, uma fonte de variacao relevante da média de setores na
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borda da col6nia madura quando a concentracdo de células é pequena e o volume grande. Por
exemplo, quando regulamos a pipeta para 10u/ e utilizamos a concentracio de 10* células/ml
temos, em média, 100 células misturadas na gota que vai sobre o agar. Esperamos 50 células
mutantes com fluorescéncia ciano (FC) e outras 50 com fluorescéncia amarela (FA). Porém,
normalmente ocorrem 99 células: 49FC e 50FA; ou 101: 52FC e 49FA; e assim por diante.
O mutante com maior densidade populacional em concentragdes tdo pequenas terd vantagem
em dominar o fronte da expansio conduzido pela deriva genética. Assim, um nimero maior
de chamas da estirpe menos densa fica de fora do fronte de expansdo, diminuindo o ndmero de
setores no final da expansao.

Testamos a hipotese de igualdade entre as populagdes de setores com base nos histogra-
mas na figura 5.2. Estdo apresentados na figura 5.3 os p-valores obtidos da distribui¢do qui-
quadrado da estatistica x> apresentada acima. Esse quadro foi elaborado em forma de matriz
triangular inferior, com p-valores hachurados em cinza para destacar a igualdade entre as po-
pulacdes. Notamos nos casos dos indcuos feitos por palito a existéncia de igualdade entre os
histogramas elaborados com as concentracdes 106, 107 e 103 células/ml; Para gota feita pela
pipeta regulada para 2/, hd igualdade entre os histogramas obtidos para concentragdes 10° e
103 células/ml; As populacdes de setores formadas a partir de gotas de volume 10! diferem
significativamente. Esses resultados revelam, para o caso do indcuos feitos com palito, a exis-
téncia de um limiar de concentracio a partir do qual a distribui¢do espacial dos mutantes no
fim do processo de expansao espacial nao se altera. Por outro lado, as populacdes de setores
na borda das col6nias maduras sdo estatisticamente iguais para as seguintes condi¢des iniciais
do processo de expansdo: gota de 2ul e, também, de 10ul ambas contendo 10* células/ml
contra palito contendo 10, 107 e 108 células/ml; gota de 21! contendo 10® células/ml contra
palito contendo 107 células/ml; por fim, gota de 2u! contendo 10° células/ml contra gota 10u/

contendo 10* células/ml.

Na figura 5.4 apresentamos a relagcao funcional entre a média de setores na borda da coldnia
madura e o logaritmo na base 10 do nimero de células das duas estirpes, Ny, para cada tipo de

gota (palito, 2/ e 10ul). Para o caso dos indcuos feitos com palito (pontos em forma de dia-
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Figura 5.3 p-valores do teste de hipdtese de igualdade entre duas populacdes de setores na borda
da coldnia madura, resultante de processo de expansdo de estirpes neutras para diferentes tipos de
in6cuos contendo os primeiros colonizadores. Utilizamos distribui¢do qui-quadrado da estatistica
x> = nYes(Fii — Fi j)z /Fxj para os cdlculos. O nimero de setores observados dentre todas as répli-
cas foram: 1, 2, 4, 6 e 8. Logo, os gruas de liberdade para o teste sdo 4. O teste resulta em populacdes

significativamente iguais quando p-valor > 5% (valores hachurados em cinza).

mantes), as populagdes de setores sdo estatisticamente diferentes para concentragdes menores
ou iguais 10° células/ml e, como vemos pelo gréfico, as médias também sdo significativamente
diferentes. Portanto, no caso do palito, mostramos que o nimero de setores como fun¢do do
ndmero de células é dependente do nimero de células, Ny, até a amplitude de 10° células. A
partir dai, Ny ndo interfere em nada na distribui¢do espacial das bactérias. Para esses trés pon-
tos a curva setores-log(Ny) € perfeitamente ajustada por uma lei logaritmica com expoente de
minimo-quadrado para Ny medindo 0,8857, com coeficiente R> = 1. Esse ajuste também §é
feito para média de setores quando os indcuos sdo feitos com pipeta ajustada para 2/, nesse
caso o expoente é 0,2106 (R*> = 0,9891). Finalmente, para os inécuos feitos com gota de 10!
a média de setores ndo é bem ajustada pela lei logaritmica, R* = 0,4803, sendo o valor do

expoente igual a 0,3748. Isso pode ser indicativo da existéncia de um ponto de inflexdo ou
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meramente flutuacio estocdstica devido ao baixo nimero de réplicas.
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Figura 5.4 Média de setores como funcao do logaritmo do niimero de células misturadas - curva setores-
log(Np). Observamos em log(Ny) = 2 (100 células) igualdade entre as médias de setores nos casos dos
in6cuos feitos por palito e pipeta regulada para 10ul. Os pontos relacionados a 10.000 células (duas
ordens de grandeza maior que o anterior) temos o resultado oposto: este indica distribui¢do espacial
das estirpes dependente da distincia entre os primeiros colonizadores sobre o nutriente LB-agar, isto &,
para 10.000 mutantes colonizadores, aumentar o volume do inécuo implica em aumentar o nimero de

setores.

5.2.2 [Expansao de estirpes sob selecao natural

A adaptacdo é o fendmeno natural capaz de tornar um gene melhor ao longo das geracdes,
ou simplesmente adequado a vida em seu ambiente. Por isso, é importante compreendemos
como o processo adaptativo do genoma responde as diferentes condicdes do ambiente. Para
alcancar respostas quantitativas que indiquem os padrdes da adaptagdo Darwiniana de popula-
coes clonais se expandindo radialmente sobre agar, exploramos a distribui¢do de frequéncias
de setores da colonia madura e a relacdo setores-Ny. Para mostrar a existéncia do processo de

adaptacdo em populacdes diferentes se expandindo radialmente quando selecio natural atua,
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exploramos estatisticas do nimero de setores na colonia madura para comprar com o modelo
neutro. Quando o gene se expande em um processo de adensamento radial iniciado de uma
mistura equilibrada de duas bactérias diferentes, uma contendo mutacao deletéria em relacdo a
outra estirpe, esperamos a extin¢ao do gene deletério quando o custo de selecdo € grande. Isso
¢ explicado pela taxa de reproducdo do mutante deletério, que € menor do que o seu ances-
tral. Logo, a selecdo natural gradativamente restringird o mutante deletério, bloqueando suas
chamas no interior da colonia, impedindo de participar do fronte da expansao.

Em experiéncias laboratoriais normalmente sdo realizados dilui¢des sucessivas até obter-
mos um pequeno nimero de células para compor o inécuo. Isto implicard em sele¢do natural
fraca e forte deriva genética no fronte da expansao dos genes em competi¢io sobre meio sélido,
possibilitando o gene deletério persistir e adaptar-se. Isto € comumente observado em experi-
mentos realizados no campo da biologia evoluciondria. Mostramos na figura 5.5, imagem A,
como o gene deletério, com custo s = 0,262, se espalhou do in6cuo de uma mistura inicial com
20 células, dentro do volume 2ul, até a borda da col6nia madura - isso € puro processo de
deriva genética no fronte da expansdo; As imagem B, C e D sdo retratos do que normalmente
se observa nas réplicas para este custo - extincao do gene deletério. As imagens E, F, Ge H
retratam distribui¢des espaciais quando o custo € pequeno, s = 0,065. Notamos que o pequeno
custo de selecdo ndo interfere na dindmica de setorizacao das bactérias se comparado com o
modelo neutro. Entretanto, a drea ocupada pela mutacdo deletéria tende a ser menor na maioria

das réplicas, como vemos nas imagens F, G e H.

Nosso sistema com sele¢cdo para a dinamica de adensamento de colonias de E. coli em ex-
pansdo apresenta resultados distintos daqueles obtidos através do modelo neutro. Na figura 5.6
apresentamos as distribuicdes dos setores da colonia madura como fun¢@o da concentragdo e
volume do inécuo quando a sele¢do natural estd presente. Inicialmente notamos maior assime-
tria das distribui¢des do que aquelas obtidas através do modelo neutro, isso em todos os casos.
O numero de réplicas em que extin¢ao ocorre ¢ muito grande, mesmo para pequenos custos e
grandes concentracoes. Esse fato pode ser explicado devido ao custo de sele¢do ter sido medido

em meio liquido. Aqui realizamos expansdo de E. coli em competi¢do com selecdo somente
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Figura 5.5 Imagens das coldnias de bactérias fluorescente resultante do processo de expansio espacial
da competicdo com selecdo natural. Todas provenientes da mistura na propor¢do 50 : 50 de E. coli ciano
fluorescente (cor azul) e de outra amarelo fluorescente (cor amarelo). Imagens feitas apds pelo menos
168 horas de crescimento. Os painéis A, B, C e D mostram a distribui¢do espacial das estirpes na colonia
madura quando existe um custo de selecdo de 26,2% do mutante em relacio ao tipo selvagem; O tipo
selvagem aparece em cor azul nas imagens A e B; Por outro lado, o tipo selvagem aparece em amarelo
nas imagens C e D. Os demais painéis, E, F, G e H, exibem resultados para o custo de selecdo pequeno
de 6,5%. O tipo selvagem nessas imagens possui fluorescéncia amarela somente em E. A distribui¢do
espacial devido aos inécuos feitos com pipeta regulada em 2u/ aparecem nas imagens A, B, E e F;
regulada em 10u! estdo exibidas nas imagens C, D. G e H. Concentracdes de 10* células/ml em A,
C, E e G; concentracdes de 10° células/ml em B, C, E e G. O fendmeno mais interessante observado
aqui € a persisténcia e adaptagao da mutacao deletéria, como mostrado na imagem A. Isso foi devido as
condicdes iniciais, nesse caso 20 células diluidas em um volume de 2/, serem favordveis para a deriva
genética conduzir esse mutante até a borda da col6nia madura, ou seja, fraca selecdo e forte deriva

genética.

em meio solido, LB-agar. Logo, a média de setores diminui muito em relagcdo aquelas obtida
através do modelo neutro. Por outro lado, quando o custo de sele¢do é grande, s = 0,262, o
numero maximo de setores na borda da colonia madura € igual a 4 em baixas concentracoes
nos casos dos indcuos feitos pela pipeta regulada em 2l e 10u/. Ainda com esse custo, rara-
mente dois ou mais setores sdo observados quando se utiliza o palito para se fazer o in6cuo,
sendo mais provavel a extingdo da mutacdo deletéria. Esse € um resultado muito interessante,

porque mostra que existem condic¢des iniciais que favorecem a mutacdo deletéria de tal forma
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que tenha a chance de se fixar durante a expansao, quando o custo de selec@o for grande. Esse
fato tem aplicacdes préticas, principalmente no que diz respeito a resisténcia a antibiéticos. Um
tipo selvagem resistente a antibiético pode adaptar-se ao longo das geragdes como um gene nao

resistente, obrigando o desenvolvimento de novas drogas para combaté-lo.

O caso mais veemente de desvio da neutralidade ocorreu quando o custo de selecdo €
grande, 26,2%, independente do modo como os indcuos sao pingados sobre o LB-agar. Isso se
deve ao fato dos histogramas serem mais assimétricos que aqueles obtidos através do modelo
neutro, devido ao grande nimero de extincdes, fazendo com que a média de setores seja muito
menor, e, também o nimero méaximo de setores sendo somente 4. Por outro lado, quando o
custo de selecdo € pequeno, 6,5%, a distribui¢do espacial da colonia madura mostrou-se neutra
quando a concentragio de células é baixa, 10* células/ml, para pipeta regulada em 2l e 10ul.
Quase ndo ha extin¢do no caso de 2ul. Isso pode ser explicado pela forte deriva genética e
fraca sele¢do no fronte da expansdo. Entretanto, com base na frequéncia de extincdo do mu-
tante, quando as concentragdes dos indcuos sdo altas € observado que a dindmica de expansdao
da competicao se distancia da neutralidade. Ainda com base na frequéncia de extin¢do do mu-
tante, somente podemos concluir que a dinamica de adensamento da expansao das bactérias em
competicdo € ndo-neutra para o custo de selecao de 9,6%. No caso de s = 0, 146 a dindmica de
adensamento pode ser considerada neutra somente quando fazemos nossos inécuos com gotas

de 101! e concentragdo de 10° células/ml.

Em nossas experiéncias a extingdo é um fendmeno muito comum durante a expansao ra-
dial das bactérias, por isso decidimos analisar a distribuicdo dos tempos de extingdo. Para nos,
"tempo" de extincdo € a menor distancia euclidiana da borda do indcuo até o dltimo descen-
dente da mutagdo deletéria nascido. Como os diametros das coldnias crescem linearmente no
tempo, podemos associar, biunivocamente, a medida do comprimento de uma distancia dentro
da coldnia com o tempo, desde que essa medida seja na direcdo do crescimento. Nas figuras

5.7 e 5.8 mostramos as frequéncias acumuladas dos tempos de extincdo da mutacdo deletéria.



5.2 RESULTADOS E DISCUSSOES 125

Palito 50 4 50
o | M W -a.}ll 1 .

G NG T5 M 2

" " ) ‘
| | N Ju L
50“' 10
J.J_ll L |
0 I x o ds 1 -
1 2 3

4 5 & 7 8

c 40 D
1 2 0 1 20
Palito '
o4 . ol al 0. == D .. n -
NG 2 & NE 1 2 3 4 5

6 7 8

oI T I 1 "I

40
20
20
e ‘_l 1 i m 1
o . - | - o | ] -
1 2 3 1 2 3

4 5 & 7 8 4 5 & 7 8

Tipo degota
Frequéncia

Nimerode setores

Figura 5.6 Distribui¢do de frequéncias do nimero de setores na borda da col6nia madura quando se-
lecdo natural é uma regra. A selecdo natural é simulada em nossa experiéncia fazendo a expansdo
espacial de dois tipos diferentes de E. coli inoculadas de um mistura na propor¢do de 50 : 50 sobre LB-
agar, sendo que uma delas possui uma mutagdo deletéria, com um custo de sele¢do, s. No painel A o
custo da mutante é de 26,2% (erro 4,9); em B o custo é 14,6% (erro 1,2); de 9,6% (erro 1,2) em C; em
D s = 0,065 (erro 1,3). As cores das colunas representam diferentes concentragdes: 108 células/ml em
azul; em vermelho 10° células/ml; verde 10° células/ml; e 10* células/ml em roxo. Nos painéis A, C e
D mostramos dois histogramas no caso de gotas feitas por palito; a esquerda mostramos a distribui¢ao
do ndmero de inécuos que cresceram (G de growth) e ndo cresceram (NG de not growth), devido ao
inécuo conter uma tnica célula em média nesse caso; a direita temos a distribuicao dos setores daquelas
que cresceram. No painel A a designacdo TS significa tipo selvagem, M para mutacdo deletéria e 2 para
dois setores. O que percebemos aqui é que somente quando o custo de sele¢do é grande, como 26,2%,

a distribuicdo espacial das bactérias se torna muito diferente daquelas obtidas pelo modelo neutro.



5.2 RESULTADOS E DISCUSSOES 126

10¢ 108 10¢ 10%

Palito Mo houve

1 1 .t ’,.o Leersd
g oz T o:.ll = auu® = e
=] . i * ¥ ry
= 13 oe -l - - LE -.‘.
'g 2pl sl ® o4 .I. a --0 s -“
L]
= g2 ':o o2 ! * ] - ] .!'
*
= . - o s
H =z H 2 2 3
H B L
o ...¢¢. e
o= = gun o = g
100l o 8 u¥ o8 2
H o4 - ol .l..ooo o4 - * A .-. "
o2 .I * -F] .. * B2 .. - o2 .l "
C M T T o B T C M - + C e '
= H 2 = 4 = B 2 o 1 2 3 = H 2 =
1 *
L)
E oz
. ae 4
Palito oo K
- -
-
fasaasd
—_—

2pl

Tipo de gota
-
-
« |
]
| T3
]
'
LR

10ul Mo houve

Tempo de extingio

Figura 5.7 Distribui¢des de frequéncias acumuladas dos "tempos" de extingdo da mutacdo deletéria
(em milimetros) para as diversas formas de inocular os colonizadores sobre o agar. No painel A temos
os tempos para o maior custo de selecdo, 26,2%; B para o custo 14,6%. Os pontos em azul sdo os
tempos de extingdo observados e em vermelho o modelo exponencial, com média estimada pelo método

da médxima verossimilhanga.

Inicialmente observamos que ha extingdo somente em alguns casos, como mostrado na figura
5.6. Na literatura, a distribui¢do do tempo de falha ou tempo de vida de qualquer coisa é&,
geralmente, bem ajustado pelo modelo exponencial de probabilidade. Assim sendo, tentamos
ajustar o modelo exponencial aos nossos dados observado. Todavia, fracassamos. Isso por
causa das curvas, em todos os casos, surpreendentemente possuirem forma de sigmoide. Essa

inflexdo das curvas acumuladas dos tempos de extincao pode ser explicada pelos processos de
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ressecamento e endurecimento do LB-agar, que interfere na velocidade de crescimento da cold-

nia, que € constante até um instante de tempo um pouco maior que a metade do tempo final,

decrescendo até zero nos ultimos momentos de crescimento.
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Figura 5.8 Distribuicdes de frequéncias acumuladas dos "tempos" de extingdo da mutacdo deletéria

(em milimetros) para as diversas formas de inocular os colonizadores sobre o agar. No painel A temos

os tempos de extin¢do para o custo de selecido s = 0,096; ja em B temos os tempos de extin¢do para o

menor custo de selecio, 6,5%. Os pontos em azul sdo os tempos de extingdo observados e em vermelho

o modelo exponencial, com média estimada pelo método da maxima verossimilhanca.
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Exploramos também a relacdo entre o tempo de extincdo e o reciproco do custo de se-
legdo, 1/s. Na literatura é conhecido que populagdes homogéneas interagindo em habitat
unidimensional apresentam a curva extin¢do-1/s linear. Assim, esperamos que 0s processos
determinando a extincdo de um mutante na dindmica de adensamento durante expansao no
plano atuem de forma diferente se comparado contra uma dimensdo. Isto é, ndo linearidade
nessa relacdo. Os processos s@o os de segregacdo e coalescéncia das chamas, que gradati-
vamente vao tornando mais densos os dominios monocrométicos em poucos setores que irdo
formar a colonia madura. Na figura 5.9 apresentamos a rela¢@o extin¢ao-1/s obtida de mistura
na propor¢ao 50 : 50 de dois tipos diferentes de E coli que se expandem espacialmente quando
selecdo natural € uma regra. Notamos em todos os casos a ndo linearidade das curvas, sendo
pontos de inflexdo os tempos de extingdo obtidos do custo s = 0,146. Relembrando que em
apenas alguns casos existe extingdo. Para dois custos mais préximos da neutralidade, 0,096 e
0,065, os tempos de extingdo crescem significativamente em todos os casos, podendo chegar
a dois milimetros de diferenca no caso de 10.000 de células (10u/ x 10° células/ml). De fato,
dentro de cada caso, tipo de gota e concentragdo, todos os pontos diferem entre si significa-
tivamente. Adicionalmente mostramos que o tempo de extin¢gdo do mutante deletério, para o
grande custo de selecdo (s = 0,262), independe do numero inicial de colonizadores. Devido ao
baixo nimero de réplicas com custos 14,6% e 6,5% e poucas extin¢des, observamos grande
variabilidade dos tempos de extin¢do. Os resultados sugerem existéncia de independéncia entre

tempo de extin¢do e Ny.
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Figura 5.9 Relagdo entre tempo de exting@o e o custo de sele¢do natural, s. Os nomes na legenda estdo

escritos inicialmente com o tipo de gota seguido pela concentracdo, por exemplo, 2ul — 1e4 significa

gota feito pela pipeta regulada em 2! e concentragio de 10* células/ml, ou seja, 20 colonizadores. A

principal caracteristica observada aqui € a independéncia do tempo de extingdo da forma e concentragdo

do in6cuo quando o custo de selecdo € grande, 26,2%.



CAPITULO 6

Conclusoes

Nesta tese nos concentramos em compreender como os niveis de biodiversidade sdo gerados
e mantidos em dois contextos distintos. No capitulo 3 mostramos os padrdes espaciais de
distribui¢do de espécies para uma comunidade neutra. Ja o capitulo 4 esteve focado no nivel
de diversidade genética versus drea e em sua dependéncia sobre o nivel de similaridade entre
habitats vizinhos.

Na primeira parte deste trabalho, investigamos um modelo neutro para comunidade que esté
estruturada em um relevo fragmentado, o que tem um grande apelo no contexto da biologia de
conservacao. Nesta linha de investigacdo, a grande maioria das descobertas recentes dizem res-
peito aos efeitos de distirbios que causam mudangas no meio e como a dindmica dos sistemas
nos periodos transitdrios afetam a origem e extin¢do de espécies. Entretanto, ndo € bem com-
preendido que fatores afetam a relacdo espécie-drea em relevos fragmentados, especialmente
numa andlise de longo termo.

O objetivo chave nesta etapa do trabalho foi a constru¢ao de um modelo nulo para relevos
fragmentados que sirva como ponto de referéncia para abordagens alternativas. Como previa-
mente obtido em meio ambiente homogéneo, nés obtemos uma forte dependéncia do expoente
espécie-drea z, que caracteriza o regime de lei de poténcia encontrado em dreas pequenas e in-
termedidrias, com a taxa de especiacdo. Essa dependéncia pode ser aproximadamente uma lei

% com & revelando uma fraca dependéncia com o parametro de fragmentacao

de poténciaz ~ Vv
p-

Uma importante caracteristica da influéncia da fragmentacao sobre as curvas espécie-area €
a observagdo do encurtamento do comprimento do intervalo de dreas em que o regime de lei de
poténcia é verificado. Nesse sentido, o parametro de fragmentagcao p desempenha papel seme-

lhante ao parametro demogréfico «, que € uma fungdo das taxas de nascimento e mortalidade,

definido por O’Dwyer e Green em uma artigo recente que formula uma teoria de campo para
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biogeografia [139]. No modelo deles, individuos sdo distribuidos sobre partes que sdo arran-
jadas em um espaco continuo. De acordo com a teoria, & € crucial em determinar o intervalo
de dreas em que a diversidade de espécies segue o regime de lei de poténcia e também suas
declividades. Um pequeno valor de o resulta em um regime de lei de poténcia mais amplo e
reduz o valor do expoente espécie-drea z. SO para comparacao, um aumento de o deve produzir
um efeito similar ao de se reduzir p, ou crescer a fragmentagao em nosso modelo. A dependén-
cia do expoente z com p também tem uma correspondéncia similar. NOs notamos que para
um pequeno valor da taxa de especiacdo v, z também cresce com o aumento da fragmentacgao.
Embora nao devidamente explorado, os poucos resultados empiricos mostram comportamento
equivalente [109, 112].

A topologia dos fragmentos e ndo apenas a perda de habitats, determina a forma da curva
espécie-drea, um fato que é corroborado em nossas simulacdes na figura 3.20. E mostrado que
quando a fragmentacao ¢ aleatdria, grandes niveis de biodiversidade sao obtidos. Esse efeito é
ainda mais proeminente quando baixos valores da taxa de especiacdo sdo considerados.

A regra do processo de dispersdo para além dos vizinhos mais proximos em relevos frag-
mentados foi brevemente discutida. Foi evidente que o padrao cléssico trifasico, observado em
meio ambiente homogéneo, € recuperado para dispersdo de longa distdncia. De acordo com
os resultados, o tamanho da fase onde ocorre lei de poténcia é mais fortemente influenciado
pela taxa de especiac@o do que pelo pardmetro p. A precisdao dos dados nao nos permitiu obter
uma clara e precisa dependéncia do expoente z com o parametro p. NGs esperamos para grandes
distancias de dispersdo que a dependéncia de z com o parametro de fragmentacio p desapareca.

Esse trabalho tentou acoplar o estudo de dinadmicas evoluciondrias de comunidades neu-
tras com modelos de relevos através de investigacdo de padrdes espaciais de longo termo de
distribui¢do de espécies. NoOs esperamos que nossa abordagem possa motivar novas investi-
gacdes sob estruturas de relevos mais realistas e mais complexas de forma a melhorar nosso
entendimento sobre a acdo combinada entre mecanismos ecoldgicos e a topologia do relevo.
Esse modelo nulo para relevos fragmentados pode também proporcionar uma orientagio para
determinar desvios da suposicao de neutralidade em dados empiricos.

Ja na segunda parte deste trabalho de doutoramento, propomos e investigamos um modelo
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ndo-neutro para a geracdo e manutencdo de biodiversidade que assume que o meio apresenta
um certo grau de heterogeneidade.

A caracteristica mais interessante dos resultados simulados é a corroboracdo de que a he-
terogeneidade pode afetar o padrdo espacial da distribuicdo de diversidade. As observacdes
empiricas para a relacdo espécie-drea sdo mais compativeis com os resultados de nossa mod-
elagem para niveis baixo e intermedidrio de correlagdo espacial e pequenas taxas de mutagao.
Nessas circunstincias, um cendrio trifdsico para a diversidade genética versus area € observada,
que também tem forte suporte empirico no contexto das relacdes espécie-area. Em escalas in-
termedidrias, e para nivel de correlacdo espacial baixo e intermedidrio, o expoente da relacdao
entre diversidade genética e area estd dentro do intervalo de valores observados da relagcdo
espécie-drea nas populagdes naturais [154, 8]. Para taxas de mutagdo alta e/ou com grande
nivel de correlacdo espacial, a relac@o entre diversidade genética com a area € melhor aproxi-
mada por um cendrio bifasico. N6s observamos também uma dependéncia clara do expoente z
com o nivel de heterogeneidade do meio ambiente, que por sua vez, € regulado pelo pardmetro
de correlagdo. Os resultados sdo qualitativamente similares em ambos os tipos de populagdes:
sexuadas ou assexuadas.

De acordo com nossos resultados simulados, o pardmetro de correlagdo A também exerce
uma importante influéncia sobre a formagdo do tamanho do regime intermedidrio, que decresce
com o aumento do nivel de correlagdo entre habitats. Quanto maior for a epistasia, mais pro-
nunciado € esse efeito. Uma observagao € importante: em grandes escalas o grau de correlagao
tem um efeito atenuador sobre o nivel de diversidade genética.

No contexto de meio ambiente com habitats correlacionados, nés inferimos principalmente
o nivel de diversidade-y, que corresponde a estimar o nimero total de gendtipos distintos no
caso de populacdes sexuadas, ou nimero total de espécies em populacdes assexuadas, medidos
através da relacdo entre diversidade genética como funcdo da drea total do sistema - a relacao
entre diversidade e drea € elaborada por meio do crescimento do tamanho da édrea total. Nao
obstante, medimos a diversidade-c, em que o tamanho do sistema é mantido constante e a drea
amostral € aumentada de modo a se obter a dependéncia da diversidade S com a drea. Vimos que

estimativas da diversidade-o conduz a um efeito estranho, deformacdes nas curvas da relagdao
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diversidade-drea, que ocorrem devido a descontinuidade da pressdo de selecao quando a borda
que separa os habitats € ultrapassada. De modo a minimizar este efeito, formas alternativas
para se definir as diferencas entre os habitats devem ser consideradas. NOs acreditamos que
a adocdo de habitats fragmentados, ao contrario de compactos como foi considerado aqui,
pode pelo menos atenuar os efeitos da descontinuidade em escalas de tamanho intermedidrio e
grande.

Um ponto sutil que merece atencdo especial € a relacao entre diversidade genética e diversi-
dade de espécies. Nesta parte do trabalho, nenhuma tentativa de se fazer um mapeamento entre
estas duas quantidades foi feita. Uma possibilidade alternativa é assumir muta¢des pontuais
ndo como um evento instantaneo, mas como o inicio de um processo de especiacdo duradouro
[159]. Nesse sentido, uma nova espécie pode ser interpretada como grupo de genétipos intima-
mente relacionados.

A mensagem que podemos deixar com essas contribuicdes € o melhor entendimento da
geracdo e manuten¢do de diversidade na natureza em uma perspectiva evoluciondria da relagdao
entre diversidade e area.

Em se tratando do estudo da dinamica adaptativa de populagdes em expansdo espacial dis-
cutido no capitulo 5, notamos que os resultados observados a respeito do modelo nulo corrob-
oram com aqueles descrito por Hallatschek 2007, mostrando que a deriva genética no fronte
da expansao pode alterar a composi¢ao genética de populagdes microbiais. Em um processo
de adensamento, pequenos dominios compostos por clones segregam radialmente e coalescem
formando setores que formam a col6nia enquanto cresce circularmente. Nos tempos iniciais
do crescimento a 4rea ocupada pela colonia é bem aproximada pela drea do circulo, R?. No
entanto, a borda da coldnia € fractal no fim do crescimento. Isso se deve ao fato do padrao
de setorizacao no final da colonia ser controlado pelo equilibrio entre crescimento determinis-
tico do didmetro, dominando em grandes tempos, e a estocasticidade presente nos limites dos
dominios que se aninham em tempos curtos.

Ainda explorando o modelo nulo conseguimos obter uma relacdo entre a média de setores
e o numero de células iniciais. Mostramos para um baixo volume da mistura de bactérias a

existéncia de uma concentragdo limite na qual crescimento do nimero médio de setores se torna
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constante. Nossos resultados indicam a existéncia de um regime linear da curva setor-log(Ny).
Assim podemos inferir o passado de imigra¢cdes de dados genéticos de clones distribuidos no
espaco a partir da fragmentacdo da colonia por meio de setores que se estabilizam durante a
expansao do efeito inflaciondrio.

Nossos resultados do modelo com sele¢do natural demonstram que se o nimero de indivi-
duos for suficientemente baixo uma mutagao deletéria, nesse caso o custo de uma resisténcia,
pode se fixar durante o crescimento da colonia. Demonstram também que esse fendomeno €
exacerbado com estrutura espacial. Nossas observacdes também viabilizaram a elaboragdo de
estatisticas para testar neutralidade dos marcadores. Mostramos que o baixo nlimero maximo
de setores (igual a quatro) aliado a uma grande frequéncia de extin¢des, que torna a distribuicdao
de setores mais assimétrica do que no modelo nulo - derrubando a média de setores - € assi-
natura de que neutralidade deve ser rejeitada. Adicionalmente, mostramos que 0s processos que
favorecem a extincao de uma mutacao deletéria em duas dimensodes atuam de forma diferente
se comparado com uma coldnia que cresce em uma tnica dimensao. Isso foi possivel perceber
através da ndo linearidade da curva tempo-de-extin¢do-1/s para qualquer que seja o nimero
inicial de células. Por fim mostramos que para um grande custo de sele¢do o tempo de extingao

¢ independente de Nj.
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