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Resumo

Existem muitas formas de se entender e descrever a natureza, sendo que a Computacio
Natural parte do principio de que sistemas naturais sdo processadores de informacdo, ou
seja, realizam computacdo. Esta tese recorre aos mecanismos da Computacao Natural para
o entendimento das computacOes realizadas em um sistema natural especifico: os
ecossistemas. O primeiro passo estd fundamentado na ciéncia da Biogeografia, que estuda
os ecossistemas e seus padroes emergentes. Na Biogeografia, € possivel identificar
elementos, relacdes entre eles e processos. A principal contribui¢do desta tese estd na
formaliza¢do computacional da Biogeografia, dando origem a Computacdo Biogeogréfica.
A proposta da Computacdo Biogeografica é desenvolvida em vérias frentes. A primeira
delas promove a formalizacdo do metamodelo, definido como uma estrutura conceitual que
busca contextualizar a existéncia de ecossistemas artificiais € seus processos espaco-
temporais. Em seguida, para ilustrar a aplicagdo do metamodelo, sdo propostas defini¢des
de computacdo de ecossistemas em superficies adaptativas fenotipicas. Essas definicdes
resultam em um conjunto de relagdes e processos, 0s quais sao aplicaveis a construcdo de
ecossistemas artificiais. Estes, por sua vez, permitem o entendimento de dinamicas e
padrées de ecossistemas e também podem contribuir para a resolucdo de problemas
computaveis. Na etapa final da tese, serd proposto um algoritmo de radiagao adaptativa que
exibe padrdes similares aos encontrados em ecossistemas reais € que se mostra competitivo
para otimizacdo multimodal em espacos continuos. Por fim, perspectivas futuras sdo
apresentadas visando indicar caminhos para se consolidar a Computacao Biogeografica
como um novo ramo da Computacdo Natural.

Palavras-chave: Computacdo Natural, Computacio de Ecossistemas, Computacio
Biogeogréfica, Superficies Adaptativas, Otimiza¢ao em Espacos Continuos.
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Abstract

There are several attempts to understand and describe nature, and Natural Computing is
founded on the principle that natural systems are information processors, in the sense that
they perform computation. This thesis makes use of Natural Computing mechanisms for the
understanding of the computation taking place in a specific natural system: the ecosystems.
The first step is based on the science of Biogeography, devoted to the study of ecosystems
and their emerging patterns. In Biogeography, it is possible to identify elements, relations
among them, and processes. The main contribution of this thesis resides in the
computational formalization of Biogeography, thus establishing the research area of
Biogeographic Computation. The proposal of Biogeographic Computation is introduced in
several fronts. The first front promotes the metamodel formalism, which defines a
conceptual framework focused on contextualizing the existence of artificial ecosystems and
their spatio-temporal processes. After that, aiming at illustrating the application of the
metamodel, definitions of ecosystems computing in phenotypic adaptive surfaces are
proposed. These definitions proceed to a set of relations and processes directly applicable to
the proposition of artificial ecosystems. These artificial ecosystems promote the
understanding of natural ecosystems dynamics and patterns, and can also contribute to the
resolution of computable problems. At the final stage of the thesis, it is presented an
adaptive radiation algorithm exhibiting patterns which are similar to the ones found in real
ecosystems, and also proving to be competitive for multimodal optimization in continuous
spaces. To conclude, some perspectives for the further steps of the research are outlined
with the purpose of indicating some routes to consolidate Biogeographic Computation as a
new branch of Natural Computing.

Keywords: Natural Computing, Ecosystems Computing, Biogeographic Computation,
Adaptive Surfaces, Optimization in Continuous Spaces.
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LISTA DE SIMBOLOS

Padrao de Notacao Matematica

Para qualquer expressdo matemdtica e referéncias a varidveis dos algoritmos uma
padronizacao foi adotada:

e Expressdes em negrito e subindices em itdlico correspondem a vetores e matrizes.
Exemplos: i;, h,. O subindice pode ser uma varidvel de incremento, por exemplo, i;
paraj=1, ..., 0;

e Expressdes em maiudsculo e itdlico sdo conjuntos e superficies. Exemplos: Z, F;

e Expressoes em itdlico, com ou sem subindices em itdlico, sdo escalares, que podem
ou ndo representar elementos de vetores. Exemplos: p, ij;

e Expressdes com superindices em parénteses representam elementos no tempo, ou

elementos pertencentes a outros elementos. Exemplos: hg), ij(f).

Elementos de Ecossistemas Artificiais
I espaco gerador de individuos.

i;: individuos /

i;;: atributos de individuos.

p: numero de atributos de i;.

o: nimero de individuos na biota.

H: espago gerador de individuos.

h,: Habitat / h,: atributos dos habitats.

r: nimero de atributos de h,.

g: numero de habitats no espaco geogréfico.
Sy espécies.

og. nimero de individuos de uma espécie.

Spr: conjunto de espécies.

Relacoes entre Elementos de Ecossistemas Artificiais
Pyo- Ocupacdo de habitats.

p,: adaptagéo.

XX1



Py selegdo sexual.

P compatibilidade genética.

P, isolamento bioldgico.
P,y Vizinhanga de habitats.
ppp: barreira ecoldgica.

P, 1solamento geografico.
Py relagdo trofica.

p4x: relacdo de ancestralidade.

Pgp: pressao seletiva.
Processos de Ecossistemas
&, dispers@o.

¢ mudangas ambientais.
Hp: reprodugdo sexuada.
My selegdo natural.

Mg: extingao.

Mgys: especiacdo simpatrica.
M, especiacdo alopatrica.
Mps: especiacdo peripatrica.
M_: especiagdo competitiva.

Mg fusdo de espécies.

Referentes as Superficies Adaptativas
Funcoes
;//l(iﬂ, ig,): pseudodiferencial de adaptacdo entre fendtipos.
Ag: ganho de adaptagdo.
A: distribui¢do assimétrica de variacao de fendtipos.
(ref),

f,+ equilibrio de adaptag@o entre espécies (fg: equilibrio de adaptagéo de referéncia);

Jf;+ equilibrio de adaptagéo entre individuos.
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Conjuntos, superficies, vetores e escalares

F superficie adaptativa. Definida pela relagdo de adaptagdo p, .

Z: conjunto de individuos (pontos) que compde uma zona adaptativa.

V: conjunto de individuos (pontos) que compde um vale adaptativo.

i““): pico adaptativo.

A: conjunto que representa a amostragem de pontos em um salto de evolucao.
A: cardinalidade de A.

i,: elementos de A.

o € B correspondem aos valores de desvio padrdo da distribui¢éo para a cauda negativa e

positiva de A para cada atributo fenotipico /.

P;,: probabilidade de qualquer individuo gerado por A conter algum atributo fenotipico
com alta variacdo em relagdo a dois individuos.

i’: individuo de melhor adaptacio de uma espécie St

0¢: limiar de estabilizac¢do de ganho Ag.

w: tamanho da janela de observagdo de Ag.

k: instante de tempo.

K: capacidade de carga que a melhor zona adaptativa pode fornecer.
s1, 81 parametros da fungéo f,. Modificam sua conformagéo.

SP,.¢: definicdo do problema que transforma a obtencdo dos parametros s;, s, para a

defini¢io de fs(ref)(equilﬂorio de adaptagio de referéncia).

Referentes ao Algoritmo de Radiacao Adaptativa
. geracdo de individuos no algoritmo.

M,,.- NUmMero maximo de espécies.

Wypar: NUMero maximo de geracgoes.

o;”: equilibrio populacional.

dspannon: Indice de Shannon.

d,,: divergéncia de fendtipos.
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CAPITULO 1
A COMPUTACAO NATURAL DOS
ECOSSISTEMAS

Nature is about the perpetual pursuit of novelty - Alfred North Whitehead

A natureza pode ser estudada, entendida, formalizada e aplicada por meio dos fundamentos
da Computacdo Natural. Isso permite investigar a natureza sob uma nova perspectiva,
aquela que a define como composta por agentes processadores de informacao. Tal cendrio
sugere que sistemas naturais sdo sistemas computacionais nos quais seus elementos variam
no espaco e tempo. Esta tese estd fundamentada nesta premissa e este capitulo introduzirad
seus objetivos centrais, que terdo como objeto de estudo os ecossistemas, um tipo muito
particular de sistema natural. O resultado final se apresentard na forma de uma nova linha
de pesquisa, que abre diversas frentes de estudo que vao desde a teoria de ecossistemas até
a resolugdo de problemas.

1.1 Introducao e Motivacao

A computacdo atual, de forma abrangente, estd saindo do contexto em que a Ciéncia da
Computacdo a insere, estd rompendo paradigmas e dando origem a novas defini¢des do
termo computacdo. Dentre esses novos paradigmas, t€ém-se aqueles relacionados ao
entendimento da natureza, o que pode levar a seguinte conclusdo: a natureza computa ou,
em outras palavras, processa informacdo. Alguns pesquisadores enxergam a computacao
como uma ciéncia natural, visto que os processos informacionais t€ém sido percebidos na
esséncia de vdrios fendmenos naturais. David Baltimore cita no livro The Invisible Future
(Denning, 2001): “Biologia é hoje uma ciéncia da informag¢do”. Mas se a computacio
estuda processamento de informacao, o que seria entdo a computacio da natureza? Ou seja,
em que sentido ela processa informa¢do? Uma definicdo consistente é dada por Seth Lloyd
(Lloyd, 2002): “todo sistema fisico registra informacdo e por evoluir no tempo, operando
em seu contexto, muda informacdo, transforma informacdo ou, caso prefira, processa
informacao”. Informacdo aqui é uma medida de organizacdo e de ordem, uma medida
universal aplicdvel a qualquer estrutura, a qualquer sistema (Lloyd, 2006). Entender a
natureza como um sistema processador de informagao fornece um novo conceito ao termo
computacdo e uma nova maneira de entender a natureza, e é exatamente isso que permeia
os fundamentos da Computacao Natural (de Castro et al., 2011; de Castro, 2007; de Castro,
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2006). Diversos pesquisadores, em variadas ciéncias, ja estudam a natureza neste contexto,
tendo os seguintes sistemas naturais como exemplos de processadores de informagao:

e Sistemas imunologicos (Cohen, 2009; Hart et al., 2007; de Castro & Timmis, 2002);

e FEcossistemas (Gavrilets & Losos, 2009; De Aguiar, et al. 2009; Gavrilets & Vose,
2005);

e Abelhas (Maia & de Castro, 2012; Lihoreau, ef al., 2010);

e Formigas (Vittori et al., 2006; Pratt et al., 2002; Dorigo et al., 1996);

®  Genes (Kauffman, 1993; Holland, 1992);

® Dindamica de Formacdo e Evolucdo de Galdxias (Benitez-Llambay et al., 2013;
Vogelsberger et al., 2012; Sijacki et al., 2012);

e (érebro (Eliasmith er al., 2012);

® Bactérias (Karr et al., 2012, Xavier et al., 2011; Mehta, 2009);

® [eis bdsicas da natureza (Dowek, 2012);

e QOrigem da vida (Walker & Davies, 2012);

e Todo o Universo (Lloyd, 2006);

Dentre muitos outros, como, por exemplo, Deutsch (2012); Zenil (2012a,b); Gelende
(2011); Crnkovic (2011a,b); Mitchel (2011); Crnkovic (2010); Schwenk et al. (2009); de
Castro (2007); Denning (2007); de Castro (2006); e Brent & Buck (2006).

A partir do estudo da natureza por meio dos fundamentos da Computacdo Natural, é
possivel identificar elementos fundamentais, auto-organizacdo, emergéncia € processos
computacionais que alteram tais sistemas em espaco e tempo. Tal cendrio permite obter
uma vasta aplicabilidade de seus conceitos, que vao desde o entendimento de um sistema
natural até a aplicacdo de suas computacdes na resolu¢do de problemas (de Castro et al.,
2011; de Castro, 2007; de Castro, 2006). Esta caracteristica multidisciplinar da Computagao
Natural € um dos principais motivadores para o estudo e para a concepg¢ao desta tese.

Partindo de um sistema natural qualquer, como os citados acima, é possivel identificar seus
elementos fundamentais, as relagdes entre eles e a computagcdo existente. O objeto de
estudo dessa tese s@o 0s ecossistemas, 0s quais sao sistemas naturais compostos de regides
geograficas e organismos. O ponto de partida para a definicio da computacdo de
ecossistemas € o entendimento desses e, para entendé-los, fazem-se necessarios estudos
fundamentados em diversas ciéncias que vao desde o estudo da geologia e do clima de
habitats, até estudos morfoldgicos, comportamentais e genéticos de individuos. Em todo
este contexto reside a ciéncia da Biogeografia, a qual se ocupa em entender e documentar
padrdes de ecossistemas utilizando métodos empiricos e tedricos (Brown & Lomolino,
2006; Hubbel, 2001; Hengeveld, 1990). Estudar os ecossistemas, ndo apenas pode
responder questdes a respeito do seu funcionamento, mas também levar a conclusao de que
seus padrdes emergentes sdo Unicos na natureza. Tal fato abre uma vasta gama de opgdes
que se estendem desde questdes tedricas até aplicacOes préticas, como, por exemplo, o
entendimento da diversidade de espécies e a resolu¢do de problemas de engenharia.

Rodrigo Pasti
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1.2 Objetivos e Contribuicoes da Tese

Esta tese € construida a partir do conhecimento da Biogeografia e dos fundamentos da
Computacdo Natural. Possui como objetivo principal a proposta de uma nova linha de
pesquisa denominada Computacdo Biogeogrifica, formalizada para o entendimento da
computacdo de ecossistemas baseada em modelos computacionais espago-temporais que
representam abstratamente os ecossistemas reais. Esta tese representa, portanto, uma
iniciativa inovadora, que consiste em demonstrar que os padrdes tnicos de ecossistemas
sao um diferencial para a Computacao Natural, tanto em teoria quanto na préatica.

Para a constru¢cdo da proposta da Computacdo Biogeogrifica esta tese é composta de 5
capitulos, além desta introducdo. A constru¢cdo gradual da proposta da Computagcdo
Biogeogréfica passard, portanto, por cinco estdgios distintos que podem ser vistos como
diferentes niveis de abstracdo da proposta, indo desde uma estrutura conceitual até a
aplicacdo em problemas de otimizagao. O primeiro deles, o Capitulo 2, possui o objetivo de
levantar os principais conceitos a respeito de ecossistemas. Na sequéncia, os conceitos do
Capitulo 2 sao empregados na formalizacdo da Computag¢do Biogeografica como linha de
pesquisa, tendo como ponto de partida uma estrutura conceitual que permite identificar os
elementos basicos e as computacdes de ecossistemas. A partir da proposta do Capitulo 3, o
Capitulo 4 explora os conceitos por trds das superficies adaptativas e expde diversas
defini¢cdes de computagdes, cujas aplicacdes se estendem a modelos e problemas que
admitem representagdes em espacos continuos. O Capitulo 5 faz uso dos conceitos do
Capitulo 4 para a formalizacdo de um algoritmo de otimizac@o no espago dos reais que
exibe padrdes de ecossistemas reais. Por fim, o Capitulo 6 apresenta uma sintese da
proposta e explora as perspectivas de pesquisas fundamentadas em contribui¢des desta tese.
Nas subsecdes seguintes, é feito um resumo de cada capitulo e suas respectivas
contribuicoes.

1.2.1 Capitulo 2: A Ciéncia da Biogeografia

Neste capitulo, é feita a sintese de alguns dos principais conceitos da ciéncia da
Biogeografia. O objetivo € apresentar os fundamentos bdsicos que permitem formalizar a
Computacdo Biogeografica como uma nova linha de pesquisa da Computacao Natural por
meio do entendimento de ecossistemas reais. Dentre esses conceitos é possivel destacar
aqueles que definem elementos bésicos de ecossistemas, relacdes entre esses elementos e
processos biogeograficos que sdo os responsdveis pela dindmica espago-temporal de
habitats.
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1.2.2 Capitulo 3: Fundamentos da Computacao Biogeografica

Uma premissa importante da Computacdo Natural é a existéncia de alguma forma de
computacdo ou processamento de informac¢do acontecendo na natureza, e que a capacidade
de computacido pode ser entendida, modelada, abstraida e usada para diferentes objetivos
em diferentes contextos. O Capitulo 3 propde ndo apenas a formalizacdo de uma linha de
pesquisa voltada aos ecossistemas reais e artificiais, mas também cuida da proposicdo de
uma linguagem capaz de descrever e permitir a compreensao dos ecossistemas como a
unido de fendomenos de computacdo, trazendo uma perspectiva de processamento de
informacao para estes sistemas naturais. Para isso, uma estrutura conceitual, denominada
metamodelo, serd proposta com o objetivo de identificar elementos fundamentais e
computagdes que permeiam ecossistemas.

1.2.3 Capitulo 4: Computacao de Ecossistemas em Superficies Adaptativas
Fenotipicas

O conceito de superficies adaptativas é largamente utilizado em trabalhos tedricos e
empiricos de ecossistemas, bem como no campo da engenharia. As superficies adaptativas
possuem diversas defini¢des distintas na literatura. Basicamente, descrevem a adaptacdo de
individuos e espécies em nichos ecolégicos e habitats ocupados. Entender e propor
dindmicas espaco-temporais de ecossistemas em superficies adaptativas é o objetivo deste
capitulo. Com um estudo sobre conceitos fundamentais, a defini¢do de individuos por meio
de fendtipos e suas relacdes com ecossistemas, serd proposto um conjunto de definicdes
elementares, relacdes e processos que terdo como finalidade a constru¢ao de modelos e
algoritmos computacionais, onde o objeto de estudo em questdo pode ser representado por
meio de superficies adaptativas. O resultado final se apresenta na forma de um maior
entendimento de superficies adaptativas sob um ponto de vista espagco-temporal. Neste
caso, a abrangéncia do capitulo se estende desde modelos tedricos até algoritmos para a
resolucao de problemas.

1.2.4 Capitulo 5: Radiacao Adaptativa e Problemas de Otimizacao

Para mostrar padrdoes de ecossistemas na resolucdo de problemas serd proposto um
algoritmo que utiliza as computacdes de superficies adaptativas para a resolugdo de
problemas de otimizacdo no espago dos reais. Tais problemas representam uma clara
analogia com superficies adaptativas, onde a superficie de otimiza¢cdo nada mais é do que
uma superficie de adaptacdo. Assim como os padrées de ecossistemas sao Unicos na
natureza, os resultados obtidos evidenciam que tais padrdoes também se mostram dnicos na
resolucao de problemas.
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1.2.5 Capitulo 6: Dos Ecossistemas Para a Computacio de Ecossistemas e Além

Partindo da Biogeografia, passando pela proposta da Computa¢ao Biogeografica, até chegar
a proposta de um algoritmo de otimizacdo, este capitulo faz uma sintese das principais
contribuicdes da tese e as destaca como um produto da inovagdo advinda dos ecossistemas
e da formalizacdo destes como processadores de informacdo. Por fim, este capitulo
destacard as perspectivas que se abrem com a sintese da pesquisa realizada ao longo da
tese.




6 Capitulo 1: Introdug@o: A Computagdo Natural dos Ecossistemas
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CAPITULO 2
A CIENCIA DA BIOGEOGRAFIA

Hd grandeza nesta concepgdo de que a vida, com suas diferentes forcas, foi
alentada pelo Criador num curto niimero de formas ou numa SO, e que,
enquanto este planeta foi girando segundo a constante lei da gravitagdo,
desenvolveram-se e se estdo desenvolvendo, a partir de um principio tdo
singelo, infinidades de formas as mais belas e portentosas — Charles Robert
Darwin, Origem das Espécies, Editora Escala, p. 445, 2009

Neste capitulo serd introduzida a ci€ncia da Biogeografia. Embora muito ampla, aqui serdo
descritos a teoria bésica, processos € mecanismos que a Biogeografia usa para descrever
padrdes espaco-temporais de ecossistemas ao longo da existéncia da vida no planeta Terra.
Todo o arcabouco presente neste capitulo pode ser considerado extremamente restrito
frente a teoria completa da Biogeografia. Entretanto, foram tidas aqui como suficientes para
a concepcao da Computacdo Biogeogrifica e para a familiarizacdo com essa ciéncia
multidisciplinar.

2.1 Introducao

Os seres vivos sdo multiformes. A diversidade de organismos presentes no planeta Terra é
grande: estima-se que existam até 50 milhdes de espécies, incluindo animais, plantas e
microorganismos (Brown & Lomolino, 2006). Em quase todas as regides do planeta, desde
os desertos gelados da Antértida, passando pelas regides abissais dos oceanos até as
florestas quentes e umidas, pode-se encontrar uma grande variedade de seres vivos, cada
qual adaptado as condi¢des impostas pelos seus respectivos habitats. Nenhuma espécie €
capaz de viver em todos os tipos de habitats, sendo que a maioria estd, de fato, confinada
em pequenas regides geograficas. Outro aspecto importante e relacionado a diversidade € a
questdo da hereditariedade. Espécies compartilham ancestrais comuns, muitas vezes ja
extintos. Um exemplo cldssico citado por Brown e Lomolino (2006) € que todas as espécies
de plantas existentes compartilham um ancestral comum: uma alga verde que viveu ha
aproximadamente 500 milhdes de anos. Embora a Biogeografia seja capaz de responder a
inimeras perguntas, a principal delas, e que estd relacionada com as demais, pode ser
formulada dessa maneira: como se deu o processo de distribuicdo dos organismos sobre a
superficie terrestre e ao longo da histéria da Terra?

Uma defini¢do possivel foi apresentada por Brown e Lomolino (2006):
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Biogeografia é a ciéncia que se ocupa em documentar e compreender modelos espaciais de
biodiversidade. E o estudo da distribuicdo dos organismos, tanto no passado quanto no
presente, e dos padrées de variagdo ocorridos na Terra, relacionados a quantidade e aos
tipos de seres vivos.

Outra definicao que merece destaque é dada por Hegenveld (1990):

Biogeografia é a andlise e compreensdo de fendomenos biologicos em termos de fatores e
processos passados e presentes.

Ja Simmons (1982) ndo acredita que seja possivel dar uma simples definicdo de
Biogeografia, devido a grande amplitude da drea, mas de uma maneira comum pode-se
resumir como segue:

Biogeografia é o estudo da distribuicdo de plantas e animais ao longo da superficie da
Terra.

Destaca-se o carater multidisciplinar da Biogeografia e seu amplo campo de investigagao
cientifica, embora ainda seja considerada um ramo da biologia. E uma ciéncia
fundamentada em teorias e dados da ecologia, biologia de populagdes, sistematica, biologia
evolutiva e ciéncias da Terra. Dada essa extensa fundamentacdo, os biogedgrafos
costumam se especializar em sub-dreas, dando origem, por exemplo, a Biogeografia
Historica, cujo enfoque € o estudo e reconstru¢do de padrdes baseados em fdsseis, ou
ainda, a Biogeografia Ecolégica, que, em contrapartida, estuda padrdes de espécies atuais.
Seja qual for o objetivo final do biogedgrafo, essencialmente sdo investigadas as relacdes
entre padrdes e processos. Um padrdo na natureza pode ser alguma organizacdo nao
aleatdria e repetitiva. A ocorréncia de padrdes implica que tenham sido causados por algum
processo. Na Biogeografia, geralmente os padrdes sd@o descobertos, segue-se a proposi¢ao
de processos e mecanismos que expliquem as suas causas. E exatamente nesses padrdes e
processos naturais que residem as abstracdes da computagdo biogeogrifica, a serem
propostas nesta tese.

Uma dificuldade da proposicao intrinseca a concep¢do de processos na Biogeografia é o
fato dos padrdes naturais estudados serem em grande maioria eventos de grande escala
temporal, muitas vezes na ordem de milhares e até milhdes de anos, como, por exemplo, o
surgimento de novas espécies. Para ocorrer uma especiacio, necessita-se de muito tempo.
Como reproduzir artificialmente tal processo para entendé-lo melhor? Os biogedgrafos
costumam usar padrdes distintivos de plantas e animais observados ao longo do planeta.
Essencialmente busca-se desenvolver e avaliar com rigor as teorias biogeograficas por meio
de procedimentos 16gicos usados por pesquisadores distintos, de modo que possa se chegar
a um consenso, formulando assim teorias que podem ser atestadas em diferentes situacoes.
Embora essa seja a metodologia mais légica a ser aplicada, existem alguns casos de sucesso
em que biogedgrafos usaram técnicas experimentais para manipular pequenos sistemas. Por
exemplo, Simberloff e Wilson (1969, 1970) testaram a recolonizacdo de pequenas ilhas
artificiais e, com 1isso, mostraram um padrdo comportamental bem definido. Esse
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comportamento serd melhor explicado quando forem discutidos os padrdes de diversidade
de espécies, mais adiante.

Dadas as definicoes da Biogeografia, este capitulo visa apresentar e fundamentar os
conceitos bdsicos da Biogeografia. Para isso faz-se necessdrio revisar conceitos mais
basicos como espécies, habitats e ecossistemas. Em seguida, entra-se na teoria da
Biogeografia em si, com os seus processos, defini¢des e padrdes. Antes disso, entretanto,
serd apresentado um breve histérico de pesquisas na drea e como surgiu a formalizacdo
dessa ciéncia relativamente recente.

2.2 Breve Historico Sobre a Pesquisa em Biogeografia

Em todo o histérico de pesquisa da Biogeografia, os cientistas sempre se fizeram,
basicamente, 0 mesmo conjunto de perguntas: como surgiu a vida, como ela se diversificou
e como se espalhou pelo globo? As primeiras indagacdes de que se tem noticia partem da
Grécia antiga com Aristételes, que ja oferecia uma visdo profética de uma Terra dindmica
de modo a explicar a variacdo no mundo natural (Brown & Lomolino, 2006). Obviamente,
para responder essas perguntas, a ciéncia necessitaria avangar. Sendo assim, agora serd
feito um salto temporal até a época dos exploradores e naturalistas europeus em suas longas
jornadas desbravando terras desconhecidas. Naturalistas esses que hoje podem ser
chamados de biogedgrafos. Considera-se, assim, o século XVIII como o alvorecer da
Biogeografia e, os tltimos séculos, foram presenciando o seu amadurecimento.

As diferencas climdticas, muitas vezes severas, deixavam os naturalistas perplexos e sem
entender como era possivel a sobrevivéncia de alguns exemplares de espécies. Também
surpreendia a diversidade de espécies existentes. Logo, uma preocupacdo passou a ser
como catalogar o elevado nimero de espécies que crescia demasiadamente. Estima-se que
algo em torno de 1% das espécies conhecidas hoje estavam catalogadas no século XVIII
(Brown & Lomolino, 2006).

Dentre tantas figuras ilustres no século XVIII destaca-se Comte de Buffon (1707-1788) o
qual deu uma explicacdo bem plausivel para a diversidade na época. Buffon deduziu que a
vida surgiu no extremo norte do globo e as espécies assim foram se espalhando de cima
para baixo ocupando as demais regides. Ele sugeriu que as condi¢des climdticas eram mais
uniformes em uma época anterior e considerou que a massa continental do norte estabelecia
contato com o novo e velho mundo. Durante essa migracdo, as massas de espécies foram
separadas entre os continentes, de modo que cada uma delas se adaptou as diferentes
condi¢des climdticas. Embora para os dias de hoje isso pare¢a ingé€nuo, esta foi uma
importante contribuicdo para a época, pois Buffon conjecturou que regides distantes, porém
ambientalmente similares, podiam abrigar espécies distintas e isoladas, sendo esse o
primeiro principio da Biogeografia, conhecido como lei de Buffon. Pela primeira vez foi
relatado que as espécies e climas ndo sdo imutdveis. Os seguidores de Buffon continuaram
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seu trabalho ao longo do século e isso resultou em duas importantes consequéncias: (1) a
generalizagdo e ampliagdo da lei de Buffon, aplicando-a em outras regides até entdo nao
estudadas; (2) o desenvolvimento de um conhecimento mais amplo e completo sobre a
complexidade do mundo natural, conjecturando outros padrdes biogeograficos além da lei
de Buffon.

Ainda nessa época, cabe destacar um dos colaboradores de Buffon, Jean-Baptiste Pierre
Antoine de Monet, Cavaleiro de Lamarck (1744-1829), um naturalista francés que
desenvolveu a teoria dos caracteres adquiridos, uma teoria da evolucdo agora
desacreditada. Lamarck personificou as ideias pré-darwinistas sobre a evolugdo. Foi ele
que, de fato, introduziu o termo biologia e invertebrados, por exemplo. O mecanismo
evolutivo proposto por Lamarck pode ser assim explicado: (1) variacdes do meio ambiente
levam o individuo a sentir necessidade de se adaptar; (2) o uso de um 6rgao desenvolve-o e
o seu desuso atrofia-o; e (3) modificacdes adquiridas pelo uso e desuso sdo transmitidas aos
descendentes. No entanto, como ndo conseguiu apresentar provas concretas para a sua
teoria € como ndo tinha relagdes importantes no meio cientifico, as suas ideias nao foram
levadas a sério, apesar de alguns dos seus discipulos terem continuado a defendé-las
(Ferreira, 2007).

Ja no século XIX, muitos foram os avangos na Biogeografia, com padrdes de espécies,
habitats e biotas sendo documentados e explicados. A cada descoberta a complexidade e
variedade, tanto geografica quanto bioldgica, aumentavam, sendo os desafios agora muito
maiores do que anteriormente. Nessa época, ja surgiram padrdes biogeograficos que sdo
estudados até hoje: extensdes do trabalho de Buffon colocavam um ponto final na teoria de
que a Terra e os organismos eram imutaveis, ja se acreditava, por fim, que a Terra exibia
um comportamento altamente dindmico. Entretanto, a maior indaga¢do para os cientistas na
época era uma pergunta simples e pertinente: Como regides isoladas, com climas quase
idénticos, compartilhavam tdo poucas espécies? Para conseguir responder essa pergunta,
alguns avancos se faziam necessdrios: (1) uma maior exatiddo para a idade da Terra (até
entdo acreditava-se como idade mdxima algo em torno de 60 mil anos); (2) um maior
conhecimento das mudangas ambientais; e (3) uma explicacdo plausivel para a
diversificacdo e expansdo das espécies (leia-se aqui, principalmente, a entdo desconhecida
teoria da evolugdo).

Na explicagdo dos itens 1 e 2 destacaram-se dois importantes cientistas da época: Adolphe
Brongniart (1801-1876) e Charles Lyell (1797-1875), considerados os pais da
paleobotanica e geologia, respectivamente (Brown & Lomolino, 2006). Ambos estudaram
padrdes em registros fésseis, concluindo que muitas regides ja haviam sido diferentes no
passado. Descobriram que formas de vida que habitaram regides temperadas habitavam
atualmente regides tropicais. Lyell forneceu evidéncias incontestdveis que mostravam a
alteracdo do nivel do mar e extin¢des de espécies devido a mudancas climaticas. Lyell
também foi o responsdvel por dizer, pela primeira vez, que a idade da Terra era muito
maior que alguns milhares de anos.
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Por fim, para colocar uma resposta definitiva ao item 3, destacam-se dois naturalistas
britanicos: Charles Robert Darwin (1809-1882) e Alfred Russel Wallace (1823-1913). Os
dois tiveram muita coisa em comum: foram os responsdveis pelos maiores avancos da
Biogeografia e biologia evolutiva; ambos estudaram os trabalhos de seus antecessores;
tiveram experiéncias similares como exploradores e naturalistas; e compartilhavam o
objetivo comum de registrar a diversidade da vida. Darwin viajou durante cinco anos a
bordo do HMS Beagle, visitando as mais diversas regioes do planeta. Darwin se intrigou
com as observagoes feitas durante a viagem, como fosseis de espécies extintas, presencga de
conchas nas altas elevacdes dos Andes e ocorréncia de formas tnicas em ilhas, como
verificado nas visitas ao Arquipélago de Galdpagos no final do ano 1935. Em seus didrios e
manuscritos Darwin esbogou uma primeira versdo de sua teoria revoluciondria em 1845,
mas somente alguns anos, em 1959, é que ele finalmente publicou sua obra: A Origem das
Espécies Por Meio Da Selecdo Natural. A obra enunciou a primeira teoria completa da
evolucdo por selecdo natural. Darwin viu a histéria da vida como uma &arvore, com cada
ramificacdo a representar um ancestral comum. As folhas representam espécies modernas e
0s ramos representam os ancestrais comuns partilhados pelas espécies. Para explicar estas
relacdes, Darwin argumentou que todos os seres vivos estdo relacionados e descendem de
umas poucas formas ou mesmo um Unico ancestral comum. Com base nesta teoria seria
possivel também explicar a adaptacdo dos organismos de acordo com o ambiente, e que
individuos mais adaptados teriam maiores chances de sobrevivéncia.

Historicamente, Alfred Russel Wallace também € um dos proponentes desta teoria, sendo
que escreveu um ensaio no qual praticamente definia as bases da teoria da evolugdo e
enviou-o a Charles Darwin, com quem mantinha correspondéncia, pedindo ao colega uma
avaliacdo do mérito de sua teoria, bem como o encaminhamento do manuscrito a Charles
Lyell. Os trabalhos foram apresentados simultaneamente a Linnean Society of London, o
mais importante centro de estudos de histéria natural da Gra-Bretanha, o que aconteceu dia
1° de julho de 1858. Em seguida, Darwin decidiu terminar e publicar rapidamente sua
teoria.

Tendo Darwin como principal proponente da teoria da evolugdo, pode-se dizer que Wallace
€ o precursor da Biogeografia de fato, o consagrando como o pai da zoogeografia.
Desenvolveu muitos principios e conceitos bdsicos da drea, adicionando em suas teorias a
linha de raciocinio da teoria da evolugdo e da selecdo natural. Wallace entdo escreveu trés
livros originais, reunindo suas ideias sobre distribuicdes espaciais € unindo-as com as de
Darwin e dele proprio sobre evoluc@o. Os livros sdao: O Arquipélago de Malay, 1869; A
Distribui¢do Geogréfica de Animais, 1876; e Vida Insular, 1880.

Com as contribuicdes de Darwin e Wallace, foram estabelecidas as bases para o
entendimento das mudancas, adaptacoes e distribui¢des dos organismos ao longo do tempo
e espaco. Ainda assim, faltava um conceito importante que contribuiria significativamente
para a teoria da evolu¢do. A informacdo faltante para explicar o surgimento de novas
caracteristicas em descendentes foi fornecida pelo trabalho pioneiro em genética de Gregor
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Johann Mendel (1822-1884), monge agostiniano e botanico. As experiéncias de Mendel em
cruzamentos de ervilheiras demonstraram que a hereditariedade funciona recombinando
fatores (o quais foram posteriormente associados ao conceito de gene) durante a reprodugdo
sexuada. E esta recombinagdo aleatéria do cédigo genético que assegura que ndo hd dois
individuos que sejam codpias exatas um do outro. A fusdo da teoria de Darwin com a
compreensdo da hereditariedade levou a um claro entendimento dos mecanismos que
provocam evolucdo.

Embora atualmente as teorias de Darwin e Wallace sejam amplamente aceitas, demorou um
longo tempo até que a comunidade cientifica em geral as aceitasse. Alguns contemporaneos
da época ainda estudavam outras frentes e teorias, como a dos extensionistas, que
propunham que as dispersdes em longas distancias se deram por pontes continentais ou
continentes ndo mais existentes, por estarem submersos. Essa escola foi representada por
grandes nomes da época como Lyell e Joseph Dalton Hooker (1817-1911), amigos de
Darwin, mas com opinides cientificas divergentes e muitas vezes conflitantes. Embora
alguns erros na linha de pensamento de Hooker tenham sido detectados mais tarde, ele teve
um papel fundamental na teoria da vicariancia, bem como na documentagdo de diversos
padrdes de flora e fauna, que se confirmaram mais tarde por outros biogedgrafos ja no
século XX (Brown & Lomolino, 2006).

Entrando, no século XX existem contribuicdes de diversas frentes distintas para a
Biogeografia. Pode-se destacar a paleontologia por fornecer explicagdes sobre mudancas da
fauna em diversos continentes. Muitos pesquisadores reanimaram a velha discussdo de
onde teriam surgido as diversas formas de vida, os chamados centros de origem. Dentre
muitos pesquisadores de renome, destaca-se Ernest Mayr (1903-2005), que fez importantes
descobertas em sistemdtica e evolucdo. Também se deve a ele o cunho do conceito de
espécies biologicas, que serd discutido mais adiante.

Houve um enorme debate com o objetivo de explicar como as espécies se espalharam de
um continente a outro. Muitos dos resultados propunham as mais diversas teorias, desde
pontes continentais, até continentes submersos. Nenhuma delas era, no entanto,
suficientemente convincente. A explicacao definitiva para a distribui¢do de espécies pelos
continentes teve sua origem com Antonio Snider-Pelligrini (1802-1885), com a ideia da
deriva continental, fortemente rejeitada por seus contemporaneos. Foi retomada mais tarde
por Alfred Lothar Wegener e Frank Bursley Taylor, na primeira metade do século XX.
Novamente a teoria foi rejeitada por biogedgrafos da época e s6 foi aceita no final da
década de 1960, quando foram encontradas evidéncias geoldgicas incontestdveis (Brown &
Lomolino, 2006).

Outro marco importante na tentativa de explicar padrdes distributivos de espécies foi a
teoria do equilibrio de ilhas, proposto por Robert H. MacArthur e Edward O. Wilson em
1967 (MacArthur & Wilson, 1967).
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Apenas nas dltimas décadas é que a Biogeografia tomou a forma definitiva que tem hoje,
ganhando a identidade de ciéncia consolidada. Somente nos anos de 1950 e 1960 foi que o
termo “Biogeografia” comecou a aparecer em artigos € livros (Brown & Lomolino, 2006).
Foi em 1973 que surgiu o primeiro periddico dedicado exclusivamente a Biogeografia,
intitulado Journal of Biogeography. Em 1991, surgiu o Global Ecology and Biogeography
Letters, uma extensdo do primeiro periddico, dessa vez voltada a publicacdo de artigos
menores. Os avangos tecnoldgicos também permitiram fundamentar novos conceitos e
teorias da Biogeografia usando informagdes provenientes de satélites, computadores,
sistemas de informacao geogréfica, navios submergiveis, dentre outros. Finalmente, a partir
dos anos 1980, a Biogeografia ganhou a identidade de disciplina em cursos de graduacgdo e
pos-graduagdo em instituicdes mundo afora, com o surgimento de livros didéticos.

2.3 Conceitos Basicos

Ao adentrar na teoria da Biogeografia existem diversos conceitos de biologia que sdo
fundamentais, tanto para o entendimento dos processos biogeogréficos, quanto para a
concepcdo da computacdo biogeogrifica. Entender os mecanismos, processos e padroes da
Biogeografia é de fundamental importancia para entender como se dd a evolugdo,
adaptacdo e diferenciacdo das espécies. O conceito de selecdo natural permite entender
como as espécies evoluem e se diferenciam, mas somente com a selecdo natural nao é
possivel explicar todos os padrdes evolutivos. Outros mecanisSmos € processos Sao
responsaveis pela pressdo seletiva exercida pelo meio ambiente diretamente nos seres vivos
que o habitam. Também faz parte dessa pressao seletiva interagcdes entre individuos de uma
espécie (intra-especificas) e entre espécies (inter-especificas). A seguir serdo descritos
conceitos bésicos sobre os seres vivos € 0 meio ambiente.

2.3.1 Definicao de Espécies

Os seres vivos tendem a viver em grupo, sendo que essa tendéncia € ainda maior quando se
fala em individuos semelhantes. Esses grupos de individuos semelhantes estdo associados
ao conceito de espécie e cada entidade da espécie é chamada de espécime, individuo ou
organismo. Pensando dessa maneira, espécies sdo entidades Unicas na natureza, que
formam grupos naturais. Espécie é também a unidade basica do sistema taxondmico. Mas o
que define exatamente uma espécie? O significado de espécie gera muitas discussdes e
controvérsias, sendo que ainda hoje nao existe um consenso sobre uma defini¢do fechada.
Isso porque taxonomistas utilizam todos os tipos de diferencga para classificar uma espécie:
morfoldogicas, comportamentais, genéticas e¢ biologicas (Brown & Lomolino, 2006;
Stearns & Hoekstra, 2003).

Tomando dois casos como exemplo, ficam claros os motivos de tanta controvérsia. Ao
analisar morfologicamente duas espécies de mosca, a Drosophila melanogaster e a
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Drosophila simulans, constata-se que as fémeas ndo possuem diferenca alguma e as
diferencas nos machos s6 podem ser notadas por especialistas. Elas sdo denominadas
espécies irmas (Stearns & Hoekstra, 2003), mas sdo consideradas duas espécies distintas,
pois ndo podem reproduzir entre si. Logo, sob o ponto de vista genético constatam-se as
diferencas. Mas o ponto de vista genético também pode causar confusdo. Um exemplo
classico € o burro e o cavalo que sdo espécies distintas, mas conseguem se reproduzir,
gerando as mulas, embora essas sejam estéreis. Nesse caso, o produto do cruzamento
recebe o nome de espécie hibrida. Existem também espécies hibridas que ndo sdo estéreis,
aqui merece destaque o cruzamento entre tigre e ledo, cuja prole feminina é fértil.

Continuando com definicdes de interesse dessa pesquisa, subespécies ou racgas sio
caracterizadas pela comprovada existéncia de linhagens distintas dentro das espécies
(subdivisao da mesma). Portanto, para a delimitacdo de subespécies ou racas a
diferenciagdo genética é uma condi¢do essencial, ainda que nao suficiente. Por fim, existe o
chamado complexo de espécies cripticas: ¢ um grupo de espécies que satisfaz a definig¢ao
de espécies isoladas reprodutivamente, mas morfologicamente idénticas (fendtipos iguais).

Dado o cendrio acima, fica compreensivel que o conceito de espécie ndo € elementar e,
muitas vezes, pode depender do contexto em que estd sendo aplicado. Porém, uma das
definicdes é a mais aceita e usada por evolucionistas e bieogedgrafos: o de espécies
reprodutivamente isoladas (Brown & Lomolino, 2006; Coyne & Orr, 1999), cuja
definicdo partiu primeiramente de Mayr (1942) e Dobzhansky (1935). Ou seja, dois
individuos sdo de espécies diferentes se ndo podem se reproduzir entre si. As causas deste
isolamento podem levar a diferentes tipos de processos de especiacdo, que serdo discutidos
na Sec¢ao

2.3.2 Ecossistema

Em uma visao mais ampla da natureza, ecossistema ¢ o conjunto de seres vivos € meio
ambiente em que eles vivem, e todas as interacdes desses organismos com 0 meio e entre si.
Sao exemplos de ecossistema uma floresta, um rio, um lago ou um jardim. A prépria
camada ao redor da Terra onde vivem todos os organismos vivos, chamada de biosfera, é
considerada por alguns cientistas um unico € enorme ecossistema. Os ecossistemas
apresentam dois componentes basicos: os elementos vivos (biético) e os elementos fisicos e
quimicos do meio (abidtico). A parte bidtica € formada por plantas, animais e
microrganismos que representam o conjunto de todos os seres vivos do ecossistema,
denominado de biota ou comunidade ecoldgica. A porcdo abidtica é o conjunto de
nutrientes, dgua, ar, gases, energia e substancias organicas e inorganicas do meio ambiente,
bem como o proprio espago fisico em si. Esse conjunto abiético € denominado de habitat.
Por simplificacdo, pode-se definir o habitat como o meio em que determinado ser vivo
habita. Geralmente, as espécies estdo confinadas em seu habitat, delimitado por barreiras

ecologicas. Essas barreiras incluem qualquer meio que impeca a espécie de sair daquele
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habitat, sendo que, ao sair, suas condi¢des adaptativas podem ndo estar preparadas para
enfrentar o novo meio (Brown & Lomolino, 2006).

Vale destacar que em um mesmo habitat diferentes espécies podem viver de diferentes
maneiras, cada qual adaptada a uma situacdo distinta conferida pela sua morfologia e
interacdo com o meio. Também € possivel destacar que uma tnica espécie em diferentes
habitats pode ter diferentes adaptacdes de acordo com o habitat ocupado. Sendo assim, cada
habitat pode oferecer variadas oportunidades de sobrevivéncia para uma dada espécie. Tais
oportunidades estao no sentido de beneficiar a evolucdo de uma espécie e sao chamadas de
oportunidades ecolégicas (Myers & Burbrink, 2012; Yoder et al., 2010, Losos & Mahler.
2010). Um 1ltimo elemento que compde todos os ecossistemas sdo os nichos ecoldgicos.
Eles descrevem a posi¢do relacional de uma espécie ou populagdo em seu ecossistema,
definindo o modo de vida de um organismo qualquer ao explorar o elenco de oportunidades
ecoldgicas existentes em seu habitat (Brown & Lomolino, 2006). O conceito de nichos
ecologicos pode ser associado a um conjunto de relacdes que fornecem respostas as
interagdes dos organismos € de organismos € meio ambiente, como em casos de
competi¢des por recursos ou competi¢des do tipo presa-predador.

2.3.3 Evolucao

Evolucdo é a palavra-chave quando se discute sobre a origem e extingio de espécies. E o
resultado de diversos processos naturais aos quais as espécies sdo submetidas. Segundo
Mayr (2001), evolugdo € o processo continuado de mudanga que tem transformado a vida
na Terra desde o seu principio mais simples até a diversidade existente atualmente. A
evolucdo ocorre por meio de mudangas nos genes dos organismos. Quando seres vivos se
reproduzem, pequenas mudangas aleatdrias nos seus genes fazem com que seus
descendentes sejam diferentes. Por vezes, estas mudancas aumentam a probabilidade de um
descendente sobreviver o tempo suficiente para se reproduzir e, assim, 0s genes
responsaveis por essa caracteristica sdo transmitidos aos filhos, tornando-se mais comuns
na proxima geracdo, e por ai em diante nas geragdes subsequentes. As mudangas que nao
ajudam os organismos a se reproduzirem poderdo tornar-se mais raras ou Serao
eventualmente eliminadas da populacdo. Esse mecanismo simples, aliado aos diversos
processos naturais, implica na diversificacdo de espécies, o que significa que novas
espécies surgem e espécies deixam de existir.

Dentro do préprio conceito de evolugdo encontram-se diversos padrdes evolutivos distintos.
Destaca-se a evolucao convergente, um fendmeno no qual duas espécies distintas evoluem
para caracteristicas semelhantes. Isso se deve a prépria pressdo do meio ambiente, desta
forma, seres vivos que compartilhem o mesmo habitat, ou os mesmos hébitos de vida,
podem desenvolver estruturas similares que os tornam capazes de sobreviver aquelas
condi¢des. Como exemplo de estudo recente, t€m-se os lagartos brancos de White Sands,
no Novo México, onde se encontram casos claros de evolu¢do em andamento (Rosenbluma
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et al., 2009). Mais um exemplo que mostra claramente o papel da evolu¢ao convergente é o
caso das lagartas das mariposas do género Hyposmocoma, que adquiriram fungdes para
respirar tanto na dgua, quanto fora dela, fazendo dessas espécies as primeiras catalogadas
de insetos anfibios (Rubinoff & Schmitz, 2010). Os pesquisadores encontraram trés
linhagens distintas que adquiriram caracteristicas muito similares, de acordo com a mesma
pressdao do ambiente, no caso, as inundagdes locais que forcaram as lagartas a adquirirem
caracteristicas anfibias. Padrdes contrarios também sdo comuns, nos quais uma espécie se
divide em duas, cada qual adaptada a um meio distinto, nesse caso tem-se a evolucao
divergente. Exemplos de evolugdo divergente sdo os proprios processos de especiacdo, os
quais serdo discutidos em detalhes mais adiante. Quando duas ou mais espécies evoluem
mutuamente, sendo que uma exerce pressdo seletiva sobre a outra, tem-se o caso de
coevolucdo. Neste tltimo caso encontram-se as coevolucoes competitivas, como em
situacdes de presa e predador, e as coevolucoes cooperativas, como casos de simbiose
(relagdo mutuamente vantajosa entre duas ou mais espécies).

2.3.4 Adaptacao

A adaptacdo estd relacionada a capacidade e oportunidades de sobrevivéncia de espécies
em determinados ecossistemas. Dadas certas oportunidades ecoldgicas e dados os fen6tipos
presentes em individuos e espécies, € possivel dizer sobre como determinados conjuntos de
caracteristicas podem ser favordveis ou ndo a diferentes oportunidades ecoldgicas e
habitats. Fendtipos podem representar, neste caso, desde aspectos comportamentais até
mesmo dietas alimentares e/ou outros tipos de interacdes que um individuo pode possuir
com 0 meio ambiente em que habita, os quais compdem o seu nicho ecoldgico.

O conceito de adaptacdo estd intrinsecamente ligado ao de selecdo natural, pois
complementa a nocdo de melhora gradativa, ou seja, de adaptacdo progressiva. O grau de
adaptacdo ao meio ambiente € o que determina o caminho pelo qual seguird o processo da
selecdo natural: uma resposta a selecdo ocorre sempre que uma caracteristica herdavel esta
relacionada ao sucesso reprodutivo. O resultado é a melhora de desempenho ao longo de
geracOes de reproducdo e diferenciagdo. Essa melhora de desempenho é o que define a
adaptacdo por meio da evolucdo. Neste caso, a adaptacdo pode ser vista como um processo
operando em conjunto com a sele¢do natural, a qual da origem a dindmica de evolucdo de
espécies e individuos (Mayr, 1982).

Portanto, a sele¢do natural evidentemente possui um poder de dar forma as adaptacoes,
operando sempre que hd variacdes em que o sucesso reprodutivo estd correlacionado a
hereditariedade da caracteristica ou tragco em questdo. Se a adaptacdo serd um sucesso ou
nao na producao dos fenoétipos que respondem bem ao meio, depende de outros fatores que
limitardo a resposta a sele¢do, como os proprios fatores ambientais do ecossistema. Uma
maneira interessante, porém hipotética, para entender a adaptacio é medir o grau de
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conformidade entre o organismo € o ambiente, que pode ser usado para compor uma
superficie de adaptacao (Wright, 1932), a qual serd objeto de estudo no Capitulo 4.

2.4 Diversidade Interespecifica

A biodiversidade pode ser entendida simplesmente como a diversidade da vida. De forma
mais completa, Hubbel (2001) define a biodiversidade como o sindnimo de riqueza de
espécies e abundancia relativa de espécies no tempo e espaco. Riqueza de espécies € o
nimero total de espécies em um determinado espaco em um dado tempo e a abundancia
relativa de espécies se refere a frequéncia ou raridade de uma espécie (Hubbel, 2001). A
abundancia relativa de espécies é de particular interesse e sempre intrigou os pesquisadores,
principalmente quando se fala em raridade. Entender as causas da raridade das espécies €
importante por dois motivos: (1) a maioria das espécies € incomum ou rara; e (2) implica
em uma maior probabilidade de extingdo. A diversidade de espécies engloba a variagdao
entre espécies ou outros elementos bioldgicos, incluindo alelos e complexos genéticos,
populacdes, ecossistemas, dentre outros (Brown & Lomolino, 2006; Coyne & Orr, 2004;
Howard & Berlocher, 1998). Pode ser expressa como a varia¢do dentro de uma localidade
ou entre elementos constituintes ao longo de escalas espaciais e temporais.

A variacdo espacial e temporal da diversidade ¢ dependente de fatores ambientais. Ela varia
de acordo com o tamanho da drea amostrada e a natureza quantitativa da relagdo espécies-
drea é largamente dependente da natureza heterogénea dos habitats (Brown, 1991). Em
outras palavras, a diversidade varia de acordo com os tipos de habitat, mais ou menos
favordveis a permanéncia de vida e sua adaptacdo, sendo que em regides onde se encontram
mais oportunidades ecoldgicas a diversidade € maior. Uma floresta tropical possui mais
oportunidades ecoldgicas do que um deserto, por exemplo, e, portanto, sua diversidade €
maior.

A variacdo temporal estd intrinsecamente ligada as mudancas climédticas e geograficas, as
quais afetam diretamente a diversidade. Por exemplo, em um dado ecossistema, a mudanca
de algum fator abidtico pode causar a extincdo de diversas espécies, bem como causar a
readaptacdo das que sobreviveram. Os eventos de extin¢do e especiacdo ligados a esse
fenomeno ditam a biodiversidade ao longo do tempo. A diversidade de espécies varia com
a escala temporal e espacial na qual € estudada, sendo que as de escalas espaciais sao
comumente divididas em trés categorias convenientes (Brown & Lomolino, 2006):

1. Diversidade alfa. Refere-se a diversidade de espécies em uma comunidade
ecoldgica local, um pequeno espaco geogréfico, por exemplo, um pequeno habitat
delineado naturalmente;

2. Diversidade beta. Refere-se a mudanga na composicao das espécies ao longo de
um pequeno espaco, por exemplo, a diferenca na composicdo de dois habitats
distintos, porém adjacentes;
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3. Diversidade gama. Refere-se a diversidade em uma é4rea geogréfica extensa, por
exemplo, um ecossistema vinculado a um continente.

N3ao ¢é possivel entender a diversidade usando um tnico processo ou teoria. Com isso, faz-
se necessdria a sintese de conceitos determinados por diversos fatores e processos. Logo, o
entendimento de padrdes de diversidade requer que se entendam diversos processos
ecologicos, geograficos, evolutivos, dentre outros (Huston, 1994). Adicionalmente aos
comportamentos tipicos no espago-tempo, vdrias hipdteses ou teorias sdo propostas na
literatura (Coyne & Orr, 2004; Magurran & May, 1999; Howard & Berlocher, 1998;
Huston, 1994; Brown, 1991; Shmida & Wilson,1985). A teoria apresentada neste capitulo €
breve e simples, porém suficiente para o entendimento de padrdoes bem definidos e quais
sdo as causas desses. Entender esses padrdoes € importante para complementar o
entendimento dos processos naturais que regem a causa de especiagdes e extingdes, que
resume-se a relacdo entre processos biogeogrificos e evolucdo. Uma classificagdo
interessante para os tipos de padrdes foi dada por Brown (1991). Baseado nessa estrutura
serdo descritas as hipoteses para o surgimento de padrdes de diversidade, ressaltando que
elas estdo inter-relacionadas.

Tempo desde uma perturbaciao. Baixos padroes de diversidade sdo geralmente atribuidos
a mudancas ecoldgicas e geograficas em uma determinada regido em intervalos curtos de
tempo. Esse intervalo curto de tempo pode ndo ser suficiente para a readaptacdo ou
recolonizagdo de habitats vazios. Note que quantificar o significado de curto prazo pode
variar muito em cada situagdo, mas aqui, obviamente, o objeto de estudo sdo escalas de
tempo relativamente altas, suficientes para o surgimento de processos de extingdo e
especiacdo. Em resumo, mudancas bruscas e frequentes nos habitats e ecossistemas
desfavorecem a diversidade.

Heterogeneidade de habitats. Regides produtivas, com ecossistemas altamente
produtivos, ou seja, com abundancia de recursos, favorecem maior diversidade. Diferentes
espécies preenchem habitats vazios, mas para isso precisam se especializar. O caminho
pode ser a especiacdo por meio da diferenciacdo gradual. Em contrapartida, ecossistemas
pouco produtivos desfavorecem a diversidade e o aumento populacional. A diversidade de
habitats favorece a proliferacao de diferentes tipos de espécies (Brown, 1991).

Oportunidades ecoldgicas. Diferentes oportunidades ecoldgicas podem favorecer o
surgimento de novas espécies, pois individuos podem ocupar e se estabelecer em diferentes
oportunidades, caso seja um beneficio para sua sobrevivéncia. Individuos pouco adaptados
podem ter sucesso evolutivo ao ocupar uma oportunidade ecoldgica distinta de sua origem.
Tal mecanismo pode se dar por meio do movimento gradual de espécies ao longo de um
espaco geografico, que pode ser o mesmo habitat ou até habitats distantes. Este mecanismo
de ocupagdo de oportunidades ecoldgicas € essencial para a diversidade de espécies, visto
que favorece a especializacdo em diversos contextos de adaptacio (Myers & Burbrink,
2012; Setiadi et al., 2011; Yoder et al., 2010, Losos & Mahler, 2010).
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Competicao interespecifica. A diversidade de habitats favorece também a coexisténcia de
espécies, diminuindo a competicdo interespecifica e favorecendo ainda mais a
sobrevivéncia e, por consequéncia, a alta diversidade. Em contrapartida, ao competir por
um mesmo habitat algumas espécies podem se extinguir por falta de recursos de
sobrevivéncia ou até por predagao.

Alto grau de adaptacao. Quando uma espécie adquire certa adaptacdo, faz com que sua
taxa de reprodugdo aumente, ampliando assim suas chances de sobrevivéncia. Isso € valido
para mudancas ecoldgicas e competi¢des interespecificas.

Variabilidade genética. Alta variagdo genética dentro da espécie favorece a sobrevivéncia
perante mudangas ecoldgicas (Hegenveld, 1990). A diversidade dentro de uma determinada
espécie pode parecer ruim a priori, pois pode conter organismos pouco adaptados, mas essa
mesma variacao favorece a especiacgao.

2.5 Diversidade Intraespecifica

Até agora, foi considerada somente a diversidade de espécies. De fato, € comum ver a
diversidade bioldgica como sindbnimo de riqueza e abundéncia de espécies (Rosenzweig,
1995). Entretanto, em estudos recentes o conceito de diversidade biolégica tem sido
estendido para incluir a diversidade contida dentro das espécies (Magurran, 1999). Esta
diversidade estd relacionada ao conceito de espécies cripticas, sendo que sdo
fenotipicamente idénticas e genotipicamente distintas. Pode estar relacionada também com
pequenas diferencas fenotipicas, como variagdes de comportamento ou de morfologias
(Magurran, 1999), ou ainda pode ser encontrada em casos de hibridizacdes. Essas
diferencas sutis presentes dentro de uma determinada espécie sdo benéficas, pois aumentam
a viabilidade da mesma. Ou seja, a viabilidade estd parcialmente relacionada a
variabilidade. Adicionalmente, pode-se dizer que diversidade intraespecifica é matéria-
prima para a evolugdo (Magurran, 1999; Mallet, 1996). Espécies com alta variabilidade sao,
em maior probabilidade, precursoras de novas espécies e estdo menos sujeitas a extin¢ao.

O cruzamento entre espécies eventualmente pode ocorrer, sendo casos particulares, dando
origem a espécies hibridas. Existem muitos casos em que fendtipos totalmente distintos
podem se cruzar e ainda gerar hibridos férteis. Em contrapartida, espécies com pequenas
diferencas, muitas vezes observdveis apenas por especialistas, sdo totalmente isoladas
(Barton, 1991). Um terceiro caso, ndo menos intrigante, ocorre quando duas espécies
diferentes geram individuos hibridos, todos os trés vivendo em simpatria (no mesmo
habitat), fazendo com que sejam indistinguiveis e, portanto, formando fenotipicamente
apenas uma espécie. Por ultimo, ainda pode-se citar casos em que as espécies se
diferenciam apenas pela quantidade diferente de genes, caindo novamente no complexo de
espécies cripticas. Tanto Barton (1991) quanto Magurran (1999) mostram estudos de caso
para todas as ocorréncias citadas acima. Destaca-se o trabalho de Magurran (1999), que
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realizou uma excelente revisdo sobre esse assunto, usando como estudo de caso um
pequeno peixe da espécie Poecilia reticulata, um exemplo cldssico de evolucdo em agao.

Distintamente dos casos citados acima, pode-se destacar a diferenciacdo dentro das espécies
em racas ou subespécies. Nesse caso evidenciam-se diferencas genotipicas e fenotipicas,
podendo haver cendrios em que subespécies se especializam em determinadas situagdes,
como pequenas flutuacdes de diferencas ecoldogicas. Um exemplo € o da mosca Dacus
tryoni, cujas subespécies se especializaram em um gradiente de temperatura ao longo de
uma regido geografica (Parsons, 1991).

Qualquer que seja o caso, entre os dois extremos, de espécies ndo diferenciadas que nao
procriam entre si e de espécies altamente diferenciadas que procriam livremente, estdo
muitos casos em que o nivel de intercruzamento real ou potencial € dificil de determinar
(Brown & Lomolino, 2006).

2.6 Taxonomia dos Processos da Biogeografia

Os processos biogeograficos explicam todos os padrdes geograficos, ecoldgicos e
evolutivos, com o objetivo de descrever e entender como as espécies ocupam habitats,
migram, surgem, desaparecem, procriam, se diferenciam e se adaptam. Esses processos
estdo devidamente formalizados e consolidados (Brown & Lomolino, 2006; Stearns &
Hoekstra, 2003; Ridley, 2004; Myers & Giller, 1991; Hegenveld, 1990; Simmons, 1982) e
implicam na formagdo de padrdes naturais. Podem ser classificados quanto ao seu
respectivo tipo:

N

e Processos geograficos. Estao relacionados a superficie terrestre e a distribuigcdo
espacial de fendmenos significativos ao longo de ecossistemas. Estdo inclusos os
fendmenos climaticos, tectonicos, eustaticos, dentre outros;

¢ Processos ecologicos. Estao diretamente relacionados aos organismos, como a
dispersdo de seres vivos e interagdes bidticas;

¢ Processos evolutivos. Estao relacionados a evolugao dos seres vivos, por exemplo,
adaptacdo, especiacdo e extin¢do. Aqui se encontra uma subdivisdo em processos
macro ¢ microevolutivos.

Uma unica espécie pode explorar varios ecossistemas, transpondo barreiras ecoldgicas,
evoluindo e dando origem a diversas espécies descendentes, que podem ser totalmente
distintas geneticamente da espécie ancestral. Ao expandir sua amplitude, uma espécie
poderd ou ndo se adaptar a novos ambientes. Se a adaptacdo for necessdria, varios sdo os
processos evolutivos que permitem a expansdao de amplitude. Se a adaptacdo ndo for
eficiente (ou nao ocorrer), a espécie, muito provavelmente, se extinguird ao longo do
tempo. O caminho inverso também € possivel: no caso da separagdo de grupos da mesma
espécie através de barreiras, os dois grupos passardo a ser unidades evolutivas
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z

independentes. Um exemplo classico desse tipo de fenomeno € a separacdo continental
devido a deriva dos continentes.

Tao importante quanto entender os processos naturais € tracar a relagdo entre a evolugdo e a
Biogeografia. Afinal, a evolucdo é o mecanismo que as espécies encontram para se
adaptarem a novas situacdes. A evolugdo pode ser vista como um processo da Biogeografia
e também como o resultado de outros processos biogeograficos. Um exemplo que mostra a
relacdo entre meio ambiente e evolugdo € o da transposicao de barreiras ecoldgicas, como
jé citado. Ao transpor uma barreira de forma eficiente, com as devidas adaptacdes, pode-se
dizer que a evolucdo ocorreu e, com isso, descrevem-se os padrdes biogeograficos que
levaram a ela (Hegenveld, 1990). Segundo Hegenveld (1990), uma perspectiva evolutiva
permite observar as propriedades adaptativas das espécies, bem como suas dindmicas ao
longo do tempo. A pressdo exercida sobre o ecossistema e os processos geograficos e
ecologicos podem fazer com que as espécies necessitem de readaptacdo as novas
condi¢Oes, precisando evoluir. Para isso, entram em cena os processos evolutivos. Se a
readaptacdo for bem sucedida, entdo pode haver sucesso no processo de especia¢do; senao,
o resultado final € a extingao.

Embora a categoria de processos evolutivos possua duas subdivisdes, ha uma relacdo
intrinseca entre as duas (Brown & Lomolino, 2006; Ridley, 2004; Stearns & Hoekstra,
2003). A principal diferenga entre as abordagens macro e microevolutivas € a de escala. A
microevolu¢do lida com mudangas evolutivas dentro de populagdes, que ocorrem como
resultado de nascimentos e mortes e também na forma de movimentos diferenciais de
individuos com certas caracteristicas herddveis. Tais mudangas podem ocorrer em periodos
curtos de tempo e podem acarretar variacOes geograficas dentro de uma espécie. As
mudancas nem sempre sdo lentas e continuas, mas raramente apresentam magnitude para
gerar, como consequéncia de um tnico evento de mudanga, uma nova espécie ou a extingao
de uma espécie existente. Sob o ponto de vista genético, a microevolucdo representa
pequenas mudangas que ocorrem gradualmente nos cromossomos. Em contrapartida, a
macroevolugdo lida com mudancas frequentemente causadas pela proliferacdo diferencial e
extincdo de espécies, de forma que tais mudancas alteram substancialmente a diversidade
das linhagens. Em comparacdo a modesta escala de mudanca microevolutiva, essas
mudancas sdo frequentemente grandes, podendo ser observados eventos de especiagdo, por
exemplo.

A explicacdo de todos os processos de interesse estd organizada nas se¢Oes seguintes: 2.7,
2.8e209.

2.7 Processos Geograficos e Ecologicos

Os processos geogréficos sdo aqueles relacionados a eventos na superficie do planeta,
enquanto os ecoldgicos geralmente sdo relacionados a interacdes entre organismos e
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espécies. Embora existam muitos processos dessas naturezas, este capitulo descreverd
apenas cinco deles, que sdo os de interesse para a proposicao da computacdo biogeogréfica.
As duas categorias foram reunidas em uma unica se¢cdo devido ao nimero reduzido de
processos e inter-relagdes entre elas.

2.7.1 Vicariancia e Dispersao

A vicaridncia € um processo geografico e dispersdo é um processo ecolégico, porém ambos
estdo relacionados com o conceito de barreiras ecoldgicas e processos de especiagdo.
Enquanto a vicariancia € a divisdo de uma espécie pelo surgimento de uma barreira, a
dispersdao implica na transposi¢cdo de uma barreira. Em ambos os casos, o isolamento
implica em eventos de especiagdo. Portanto, fica claro o motivo do tema dispersao versus
vicariancia ser debatido entre os biogedgrafos (Brown & Lomolino, 2006). Ao constatar
padrdes de especiacdo indicados por disjungdes entre espécies, ja se levanta uma questdo: A
especiacdo se deu devido ao surgimento de uma barreira ou pela transposi¢io de uma
barreira? Em outras palavras: A ocupagdo de ambas dreas ocorreu antes ou depois do
surgimento da barreira? De fato, a dispersdo parece ser a explicacdo mais plausivel para a
maioria dos casos (Brown & Lomolino, 2006).

Em uma defini¢do mais detalhada, vicaridncia ou efeito vicariante é o mecanismo de
fragmentacdo de uma 4rea bidtica, que separa populacdes de determinadas espécies. Ja a
dispersdo possui uma explicacdo mais ampla. Todos os organismos possuem alguma
capacidade de se mover dos locais de nascimento para novos locais. O movimento da prole
para longe dos pais faz parte do ciclo de vida de todos os animais e plantas. Em termos
gerais, a dispersdo se refere ao movimento dos organismos para fora de seus pontos de
origem. Existem grandes evidéncias de que muitas espécies sofreram dispersdo de longa
amplitude (Brown & Lomolino, 2006). Essas longas distancias percorridas possuem a
denominacdo de salto de dispersao. Ilhas oceanicas que foram recolonizadas sdo exemplos
de dispersao de longa distancia. Brown e Lomolino (2006) citam o exemplo da ilha de
Krakatau na Indonésia, onde, no final do século XIX, uma erup¢do vulcanica dizimou a
vida por completo. Apenas 50 anos depois a ilha ja estava novamente coberta por uma
densa floresta e repleta de diversas espécies de animais.

A dispersdo pode ser ativa ou passiva, se 0s organismos migram por conta propria ou “de
carona” em outros organismos e meios. Certamente, ndo hd dividas de que a dispersdao
desempenhou e ainda desempenha um papel importante na determinacdo dos padrdes de
distribuicao espacial e temporal de espécies. O espalhamento de individuos e espécies de
forma gradual, para fora dos limites de seus habitats de origem, pode ser identificado como
um processo denominado difusao, compreendido em trés etapas (Brown & Lomolino,
2006): (1) repetidos eventos de dispersdo que levam a ocupagdo de novos habitats; (2)
estabelecimento, através de adaptacdo, nas novas oportunidades ecoldgicas; e (3)
composi¢ao de novas populagdes que podem dar origem a novas espécies.
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As defini¢es de dispersdo e difusdao levam a defini¢do de rotas de dispersdo (Brown &
Lomolino, 2006), que nada mais sdo que tipos de habitats em que as espécies podem se
dispersar, baseado em sua adaptagdo. Sao trés as rotas de dispersao (1) corredores: permite
que individuos e espécies migrem de um habitat de origem a outro sem imposi¢do de
fatores limitantes a isso, as populacdo permanecem com um numero equilibrado de
individuos; (2) filtros: é uma rota de dispersdo mais restrita do que um corredor, bloqueia
seletivamente a passagem de individuos baseado em suas adaptacdes, como resultado, os
colonizadores tendem a representar um subconjunto de sua populagdo original; (3) rotas
Sweeptake: sao raras dispersdes, sendo este um caso especifico de filtros, um exemplo
classico € a colonizacao de ilhas oceanicas isoladas.

2.7.2 Mudancas Ambientais

Mudangas ou perturbagdes ambientais sdo definidas como qualquer alteracao significativa
que ocorre no meio ambiente, ecossistemas em geral. Entende-se aqui o termo longa
duracdo como tempo suficiente para que a vida seja afetada por essas mudangas. Cada
regido possui padroes heterogéneos particulares e uma histéria biogeografica imposta pelas
condi¢cdes ambientais e os demais processos biogeograficos. Os regimes de perturbagao
encontrados em toda superficie sdo influenciados por um conjunto amplo de fatores
ambientais, da ordem de mudancas climdticas, geogréficas e ecoldgicas, dentre outras
(Brown & Lomolino, 2006; Huston, 1994), que alteram as oportunidades ecoldgicas e
fazem com que as espécies precisem se readaptar as novas condi¢des. Ao falhar em sua
readaptacdo, a extin¢do € consequéncia certa.

As perturbagdes, pertinentes em um curto espaco de tempo, desfavorecem a diversidade,
como ja discutido anteriormente. Um dos motivos de padrdes de baixa diversidade s@o as
mudancas climéticas repentinas e de alta frequéncia. Em um curto intervalo de tempo, as
espécies podem nao se adaptar as novas condi¢des impostas pelo meio ambiente. Seja qual
for a situagdo de estresse que os individuos passem, é de consenso que a alta variabilidade
genética favorece a readaptacdo (Hegenveld, 1990).

2.8 Processos Microevolutivos

A microevolucgdo € a evolucdo gradual por meio da sucessiva incorporacdo de mudancgas
genéticas relativamente pequenas, como respostas da populacdo as mudangas ambientais.
Tais mudancas podem ocorrer em curtos periodos de tempo e sdo consequéncia de
mecanismos como reproducdo, variacdo genética e selecdo natural. A seguir, serdo
descritos todos os processos que ddo origem aos padrdes microevolutivos.
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2.8.1 Reproducao

A reproducio é o processo por meio do qual todos os seres vivos produzem descendentes,
dando continuidade a sua espécie. Pode ser de dois tipos: assexuada e sexuada. No
primeiro caso, a reprodugdo ocorre sem a partilha de material genético entre dois
individuos. Um exemplo desse caso € a prépria divisdo celular por meio da mitose. J& no
outro caso, os descendentes sdo um resultado do compartilhamento de material genético
entre dois individuos distintos da mesma espécie, denominados de macho e fémea.

Ao falar em reproducdo, a genética ndo pode deixar de ser explicada, sendo essa um
complemento para o entendimento dos processos microevolutivos. A genética € o ramo da
biologia que estuda a forma com que se transmitem as caracteristicas bioldgicas de geracdo
para geracdo. Os primeiros estudos de genética se devem a Mendel, que estabeleceu pela
primeira vez os padrdes de hereditariedade de algumas caracteristicas existentes em
ervilheiras, mostrando que elas obedeciam a regras estatisticas simples. Os experimentos
realizados por Mendel consistiram em fazer cruzamentos entre diferentes espécies de
ervilhas, verificando que as caracteristicas dos pais sdo passadas pelas geracdes por meio
dos fatores individuais de Mendel, que hoje sdo denominados de genes.

Sabe-se, atualmente, que cada célula do nosso organismo possui em seu nicleo o material
genético contido nos cromossomos e responsavel pela definicdo das caracteristicas
fenotipicas do individuo. Os cromossomos sdao formados por genes, sendo que conjuntos de
genes contribuem para a formagdo de uma determinada caracteristica. Os genes, por sua
vez, sao constituidos pelo DNA (dcido desoxirribonucleico). Cada gene esta localizado em
uma posicao (locus) do cromossomo e os alelos sdo variacdes de genes que ocupam um
mesmo locus. O cromossomo entdo € uma estrutura nucleoproteica formada por uma cadeia
de DNA que compde o genoma do individuo. Um modelo simplificado € ilustrado na
Figura 2.1. O gendtipo representa o conjunto especifico de genes do genoma e o fendtipo é
a manifestacdo do gendtipo no individuo, ou seja, a aparéncia e funcdes que esse possuli,
transcritas pelo seu cédigo genético. A troca do material genético entre dois organismos,
sob o ponto de vista genético, é denominada de recombinacao (Stearns e Hoekstra, 2003;
Ridley, 2004). A Figura 2.2 ilustra o processo.

locus

l

fB E|A|B|B|C]|A

Gen/

Alelo: {A,B}

Figura 2.1. Tlustracdo pictérica de um cromossomo. Cada espago (locus) é preenchido por um gene.
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Cromossomo 1 B E A B B C A

Cromossomo 2 C|A|D|B|DI|A]|A

Cromossomo 3 C A |l D B B C A

|::> Recombinacio
Resultante
Cromossomo 4 B E A B D A A

Figura 2.2. Representacdo pictérica da recombinaciio genética entre dois cromossomos, produzindo outros
dois cromossomos.

2.8.2 Variacao Genética

O principal mecanismo de variacdo genética € a mutacdo, definida como qualquer
alteracdo no material genético de um organismo. E considerada como um dos mecanismos
fundamentais da selecdo natural. Muta¢des desfavoraveis podem ter sua frequéncia
reduzida na populagdo por meio da selecdo natural, enquanto mutagdes favoraveis podem
se acumular, resultando em mudancas evolutivas adaptativas. As causas das mutacdes sao
as mais diversas, como, por exemplo, erros na duplicacio celular e exposi¢do a radiagdao
(Stearns e Hoekstra, 2003; Ridley, 2004). Pode abranger a alteracdo de um unico
nucleotideo do DNA (mutacao pontual) ou vérios (mutacdo cromossomica) ou ainda a
delecio e até rearranjo cromossomico. Alguns tipos de mutagdo sdo exemplificados na
Figura 2.3.

B|E|A | B|B|C]|A B|E|A|B|B|C]|A
B|E|B|B|B|C]|A B|E|A|B|B]|C
Mutacdo pontual Delecdo

B|E|A|[B|B|C]|A

B|E|B|B|[A]|C]|A

Inversio

Figura 2.3. Representagdo pictérica de alguns exemplos de mutagéo.
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2.8.3 Selecao Natural

O conceito basico de selecdo natural é que caracteristicas hereditdrias favordveis tornam-se
mais comuns em geragdes sucessivas de uma populagdo de organismos que se reproduzem,
e que caracteristicas hereditarias desfavoraveis tornam-se menos comuns. A selecido natural
age no fendtipo, ou nas caracteristicas observdveis de um organismo, de tal forma que
individuos com fenétipos favordveis tém mais chances de sobreviver e reproduzir-se do que
aqueles com fen6tipos menos favordveis. Se esses fendtipos apresentam uma base genética,
entdo o gendtipo associado ao fendtipo favoravel terd sua frequéncia aumentada na geragao
seguinte. As populacdes tendem a divergir caso exista variacao suficiente no ambiente para
selecionar caracteristicas diferentes que permitem lidar com condicdes ambientais distintas,
podendo resultar na emergéncia de novas espécies.

As populagdes sdo conservativas quando nao se encontram sob selecdo. Porém, sob forte
selecdo, elas podem rapidamente produzir genes que parecem improvaveis. Um exemplo
interessante, embora meramente ilustrativo, que mostra a acao da sele¢do natural é dado por
Stearns & Hoekstra (2003). Dada uma sequéncia de letras, por exemplo, YAXBC, fazendo
um paralelo com o cddigo genético utilizando todas as letras do alfabeto, existem 26°
possibilidades de cromossomos codificados dessa maneira. Suponha que, para uma dada
adaptagdo a certo ambiente, exista uma combinacdo de genes que seja a correta. A selecao
natural provoca o aumento da frequéncia de combinacgdes génicas favoraveis e a replicagao
preserva tais aumentos, como se fosse uma lembranga do que ocorreu. Gradativamente, e
ao longo de diversas geragdes, as repeticOes favordveis serdo tais que pode se chegar a
combinacdo que fornece uma melhor adaptacao.

Diversos sdao os fatores que determinam a acdo da selecdo natural sobre espécies e
individuos, dentre os quais € possivel destacar a baixa adaptacdo, decorréncia de fendtipos
que ndo proporcionam um beneficio para as oportunidades ecoldgicas existentes. Além da
adaptacdo em si, € possivel destacar aquelas relacionadas a interacdes de individuos, que
mesmo adaptados ao seu meio, podem ter sua sobrevivéncia ditada pela competi¢ao
exercida por membros de sua espécie (competi¢des intraespecifica) e até mesmo de outras
espécies (competi¢des interespecificas). Quando se fala em competicao por recursos, essa
competicdo estd diretamente relacionada ao processo de sele¢do natural, no qual as espécies
mais adaptadas ao meio terdo maiores probabilidades de sobrevivéncia

Os principais tipos de interacdes ecoldgicas entre as espécies sdo competicao, predagdo e
mutualismo (Schoener, 1991). Na competicdo pelo uso de recursos naturais com ambas as
espécies explorando a mesma oportunidade ecoldgica, ou habitat, € muito provadvel que
uma das espécies saia favorecida ao final, e a escassez de recursos para a espécie
desfavorecida podera ser um fator crucial na determinacdo da sua sobrevivéncia ou ndo. As
espécies com maior grau de adaptagdo ao meio em que vivem sdao as candidatas a serem
vitoriosas ao final do processo competitivo.
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A interacdo intraespecifica € resultado da interacdo entre individuos da mesma espécie.
Indo um pouco mais além, Simmons (1982) diz que a competicao intraespecifica é uma
forca que exerce pressdo seletiva na populacdo, promovendo a divergéncia dentro da
espécie. Outro tipo de interacdo intraespecifica € a selec@o sexual, a qual pode também ser
considerada um componente da selecio natural associada ao sucesso no encontro de
parceiros sexuais. A sele¢do sexual pode se dar pela disputa entre individuos na conquista
por parceiros, ou pela escolha de determinados parceiros para a reprodugdo. Tais escolhas
poderdo ditar a tendéncia evolutiva e de adaptacdo de individuos e espécies (Stearns &
Hoekstra, 2003; Hall & Halliday, 1998). Ambos os sexos podem escolher parceiros e
ambos os sexos podem competir por eles, mas geralmente as fémeas escolhem os machos e
os machos competem pelas fémeas (Stearns & Hoekstra, 2003).

2.8.4 Fluxo Génico

Os individuos que migram para uma nova drea carregam consigo seus genes e, se
subsequentemente tém reproduc¢do bem sucedida, introduzem-nos na populag¢do local. O
fluxo génico pode agir contra a adaptacdo das espécies a determinados locais, pois
individuos externos podem introduzir genes que desfavorecem a especializacao aos habitats
da espécie local, produzindo até mesmo hibridiza¢des pouco adaptadas.

2.8.5 Efeito do Fundador

Novas populagdes, muitas vezes, sdo fundadas por um pequeno grupo de individuos de
alguma determinada espécie, seja por migracdo ou por qualquer outro evento que tenha
causado o isolamento do subconjunto de individuos. A frequéncia genética desse grupo,
geralmente bem menor que a populacdo toda, difere consideravelmente da frequéncia da
populacdo parental. Alguns alelos raros na populacdo parental podem adquirir frequéncias
muito altas na nova populacdo, simplesmente porque estavam presentes nos individuos que
a formaram. Esse processo é denominado de efeito do fundador e os individuos que
constituem a nova populacdo, isolada da populacdo parental, sdo denominados de
fundadores. Esse processo € responsdvel pelas diferencas aparentemente aleatdrias entre
populacdes de passaros em diferentes ilhas, onde cada uma foi derivada de alguns poucos
colonos bem sucedidos (Brown & Lomolino, 2006).

Evidéncias experimentais sugerem que o efeito do fundador pode exercer um importante
papel na especiacdo, porque essas amostras genéticas, inicialmente aleatérias, t€ém efeitos
na subsequente diferenciacdo genética de pequenas populagdes colonizadoras. De maneira
similar, quando a populacdo de uma espécie é acometida por alguma catastrofe e alguns
poucos individuos sobrevivem, entdo existe novamente apenas um subconjunto de genes
que estavam presentes na populagdo original, denominado de gargalo genético. O efeito do
fundador € geralmente interpretado como um caso particular de gargalo genético.
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2.9 Processos Macroevolutivos

As perspectivas macro e microevolutivas sdo complementares, sendo que ambas sao
necessarias para compreender a influéncia dos processos ecoldgicos e geograficos na
evolucdo e distribuicdo dos organismos. Todavia, € mostrado que uma profunda
compreensdo dos processos macroevolutivos também requer uma perspectiva
microevolutiva acerca de como as populacdes respondem as mudangas ambientais no
tempo e no espaco (Brown & Lomolino, 2006). A macroevolu¢do lida com mudangas
frequentemente causadas pela proliferacdo diferencial e extincdo de espécies, de forma que
tais mudangas alteram substancialmente a diversidade das linhagens. Em comparagdo com
a modesta escala de uma mudang¢a microevolutiva, essas mudangas macorevolutivas sao
frequentemente grandes e ocorrem geralmente de forma abrupta e pontuada, isso quando se
considera o longo intervalo de tempo necessdrio para a consolidacio de eventos evolutivos.

A radiacao adaptativa é a diversificacdo das espécies para preencher uma ampla
variedade de habitats e oportunidades ecoldgicas. Ela ocorre quando uma unica espécie
ancestral d4 origem, ao longo de repetidos episdédios de especiagdo, a numerosos
descendentes que se tornam ou permanecem em simpatria (mantém contato € ndo estdao
isolados). Essas espécies tendem a divergir na utilizagdo de oportunidades ecoldgicas e na
ocupacdo de outros habitats. Existe também a possibilidade dessas espécies virem a ser
separadas por barreiras (por eventos vicariantes, por exemplo) e se tornarem alopétricas
(separadas por barreiras), podendo ainda assim até ter trocas genéticas por meio de fluxo
génico. Novas oportunidades ecoldgicas sdo criadas por uma inovagdo adaptativa ou por
uma mudanga ambiental, como a colonizacdo de uma nova area. Essas oportunidades sdo
exploradas a medida em que uma forma ancestral sofre repetidas especiagdes, diversifica-se
e especializa-se para preencher numerosas oportunidades ecoldgicas. A Figura 2.4 ilustra o
processo de radiacdo adaptativa. Um exemplo cldssico de radiagdo adaptativa é o fato ja
mencionado de que todas as espécies de plantas verdes terrestres que ja viveram até o
presente compartilham um ancestral comum: uma simples alga verde que viveu hd 500
milhdes de anos (Brown & Lomolino, 2006).

2

E interessante notar que, embora os processos de especiacdo parecam ser pontuais e
abruptos, o que acontece na realidade ¢ uma mudanca gradual ao longo do tempo,
envolvendo diversas linhas de descendéncia. E o que se chama de miltiplas linhas de
bifurcacdo (Barton, 1991). A Figura 2.5 representa uma observacdo mais detalhada de uma
bifurcacdo que levou a origem de duas espécies. De fato a diferencia¢do intraespecifica e
gradual pode levar a especiagcdo, como discutido anteriormente.
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Figura 2.4. Surgimento de espécies ao longo do tempo, fruto da radiacdo adaptativa. A partir de uma unica
espécie ancestral, os processos de especiacdo fazem com que as divergéncias deem origem a novas espécies.

(a) (b)

Figura 2.5. Na figura (a) observa-se a divisdo de uma espécie em duas, como uma mudanga abrupta.
Entretanto, o que ocorre numa escala menor ¢ um emaranhado de linhas de descendéncia (b). As linhas
representam a ligacéo entre subespécies ou até organismos individuais (Adaptado de Barton (1991)).

Sabe-se que a especiacdo ndo se dd apenas por isolamento de subpopulacdes. Diversos sdo
os mecanismos e suas formas de acdo conjunta que podem levar ao surgimento de uma
nova espécie. O surgimento de uma nova espécie € um grande passo evolutivo, mas nada
garante o futuro de espécies recém-formadas (Myers & Giller, 1991).
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2.9.1 Especiacao Alopatrica e Peripatrica

A especiacdo alopatrica é um dos processos de especiagdo mais simples e frequentes
(Brown & Lomolino, 2006). Ocorre quando as populagdes sdo geograficamente isoladas, a
tal ponto que o fluxo génico entre elas € quase todo ou inteiramente interrompido. Assim,
essas populacdes isoladas que vivem em regides (habitats) distintas tendem a se diferenciar.
Se o ambiente é heterogéneo e as populagdes regionais forem suficientemente isoladas, tal
que o fluxo génico seja totalmente interrompido ou drasticamente reduzido, elas se tornarao
unidades evolutivas completamente independentes. Sem nenhum contato, as populagdes
isoladas tendem a divergir. A divergéncia é mais rapida conforme for maior a diferenca
entre os ambientes, pois os isolados estdo sujeitos a uma maior pressao seletiva (Brown &
Lomolino, 2006).

Pode-se distinguir duas maneiras de ocorrer o isolamento. A primeira delas € pelo
surgimento de barreiras, ou seja, por efeito vicariante. Neste caso, o isolamento pode se dar
em populacdes grandes, ou seja, ambas as populagdes isoladas possuem um nimero grande
de individuos. A segunda maneira € por dispersdo, onde se da o efeito do fundador. Neste
caso, o ndmero de isolados migrantes pode dar origem a um caso particular da especiagcdao
alopdtrica, denominado de processo de especiacdo peripatrica. Vale ressaltar que, em
ambos os casos, apds o isolamento e especiacdo e um possivel desaparecimento da barreira,
as duas espécies podem voltar a ter contato. Se esse for o caso, o fluxo génico entre elas
podera ser restabelecido, dando origem a individuos hibridos.

2.9.2 Especiacao Simpatrica

A especiagdo ndo ocorre apenas quando ha isolamento geografico. Ela pode,
frequentemente, ocorrer dentro de populacdes espacialmente contiguas. Em outras palavras,
a espécie comecga a divergir dentro do mesmo habitat. A especiacdo simpétrica pode ocorrer
por meio de alteragdes cromossdmicas e mutagdes. Durante o processo de fertilizagdo ou de
desenvolvimento do embrido, existe uma chance de ocorrer rearranjo do material genético.
Individuos que sofreram especiag¢do simpatrica sio mutantes em relagdo aos pais (Brown &
Lomolino, 2006). Esses individuos mutantes geralmente tém fertilidade prejudicada quando
se acasalam com um individuo que possui o arranjo genético original e, as vezes, podem
estar restritos ao cruzamento apenas com individuos do novo arranjo. Se uma populagdo
que apresenta o novo arranjo se estabelecer, serd geneticamente isolada de sua populacdo
original e pode divergir rapidamente para uma nova espécie. Adicionalmente, a especia¢ao
simpatrica pode decorrer também por outros fatores, como a ocupacgdo de oportunidades e
nichos ecolégicos que de alguma maneira pode levar ao isolamento reprodutivo (Coyne &
Orr, 2004), um exemplo cléssico € a selecao sexual, onde a escolha de fémeas pode levar a
condic¢des que fragmentam populacdes em diferentes nichos ecoldgicos, os quais podem dar
origem a novas espécies (Coyne & Orr, 2004).
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2.9.3 Especiacao Parapatrica ou Competitiva

Fortes pressoes seletivas fazem com que uma determinada populagdo se adapte a duas ou
mais oportunidades ecoldgicas distintas. A especiacao competitiva (Rosenzweig, 1995) ou
parapatrica (Brown & Lomolino, 2006) € a expansdo de uma espécie de um tnico habitat
para outro habitat, ou ainda em oportunidades ecoldgicas especificas em um mesmo habitat.
A expansdo ocorre devido a falta de competicio para usar a oportunidade ecoldgica
inexplorada. A separagdo em duas espécies ocorre devido a grande pressao competitiva nos
individuos, entre aqueles que sao melhores em explorar a velha e a nova oportunidade. Nas
regides de ocupacdo entre as oportunidades podem existir individuos hibridos, que sdo
pouco adaptados. Essa é a chamada zona de hibridizacdo. Ao longo de diversas geragdes
as populagcdes tendem a se isolar gradualmente com o desaparecimento dos individuos
hibridos, o que pode levar a um total isolamento bioldgico, separando a espécie original em
duas.

2.9.4 Selecao de Espécies: Extin¢ao e Fusao

A sobrevivéncia diferencial e a proliferacio de espécies no tempo geoldgico foram
denominadas selecio de espécies, por analogia a sobrevivéncia e reproducio diferenciais
dos organismos, que tradicionalmente foi considerado o mecanismo primério de mudanca
evolutiva da selecdo natural. Um das consequéncias da sele¢do de espécies é o processo de
extin¢do, que inclui o total desaparecimento de espécies, subespécies ou grupos de
espécies. O processo de extin¢iao pode ser visto como a eliminagdo de uma espécie devido
a diversos fatores, como baixa adaptacdo as condi¢des ambientais ou ainda competicdao
entre espécies por um mesmo habitat. Uma mudanga brusca das condi¢des ambientais pode
ocasionar a extingdo em massa de espécies, pois estas podem ndo conseguir se adaptar as
novas condi¢des em tempo hébil. A extincdo de espécies pode implicar na desocupagao dos
habitats e suas oportunidades ecoldgicas abrindo possibilidades de reocupacdes futuras.

Outra consequéncia da selecdo de espécies, que leva também ao desaparecimento dessas é o
processo de fusao. Em geral, a fusdo de espécies é fruto da existéncia de hibridos que
podem reproduzir com mais de uma espécie (Gompert, 2006; Seehausen, 2004; Seehausen
et al., 1997). A existéncia de zonas de hibridiza¢do pode ocorrer em espécies vivendo em
simpatria ou ndo (Seehausen, 2004; Barton, 1991). Ao longo do tempo, por meio de zonas
de hibridizacdo, pode ocorrer que ndo exista mais um isolamento bioldgico entre os
individuos das espécies, o que leva a fusdo dessas em uma unica espécie, que pode ou nao
ser considerada diferente das ancestrais.
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2.10 Espécies em Anel

Para estudar a evolugdo e entender os processos de especiacdo, pesquisadores lancam mao
de métodos inferidos a partir de padrdes observaveis na natureza e nos registros de fosseis.
Assim, observar um processo macroevolutivo, como o de especiacdo, ocorrendo em sua
plenitude se torna impossivel, dada a escala enorme de tempo que se tem para sua
ocorréncia. Portanto, € complicado encontrar padroes que expliquem a evolugdo, como
determinada espécie surgiu e qual ou quais sdo suas ancestrais, muitas vezes ja extintas.

Um dos mais poderosos argumentos empregados para explicar padroes de diversidade,
especiacdo, hibridizacdo e relacdo entre descendentes e ancestrais € o raro fendOmeno
conhecido como espécies em anel (Ridley, 2004; Irwin, et al., 2001; Wake, 2001). Isso
ocorre quando uma unica espécie se torna geograficamente distribuida em um padrdo
circular em uma grande area. Populagdes imediatamente adjacentes ou vizinhas da espécie
variam pouco e podem se cruzar, mas, nos extremos da distribui¢do, as pontas opostas do
padrao apresentam tantas diferengas entre as populagdes que elas se tornam isoladas,
mesmo que haja contato espacial entre individuos das espécies extremas. Em uma
explicacdo detalhada, Ridley (2004) relata: “imagine espécies distribuidas geograficamente
mais ou menos em uma linha reta no espago, por exemplo, de leste para oeste. Poderia
acontecer que as formas do leste e no oeste fossem tao diferentes que seriam incapazes de
se intercruzarem, mas € improvavel saber isso, pois as formas ndo se cruzam. Agora
imagine essa linha sendo curvada para formar um circulo, de modo que os pontos extremos
se sobreponham no espago; se as espécies dos extremos se intercruzarem entdo se pode
dizer que se formou um anel de espécie. Entretanto, as espécies em anel ndo se cruzam nos
extremos. Uma espécie em anel possui um conjunto quase continuo de intermedidrios entre
duas espécies distintas”. A Figura 2.6 ilustra uma situagao hipotética de espécies em anel:
entre duas espécies proximas existe uma zona de hibridizagdo, mas nas pontas que ligam
formando o anel as espécies vivendo em simpatria podem apresentar isolamento bioldgico
total entre si.

As espécies em anel fornecem importantes evidéncias para a evolucdo, pois elas mostram
que diferencas intraespecificas podem ser grandes o suficiente para produzirem novas
espécies e ocupagdes de novas oportunidades ecoldgicas. A variagdo acontece em todos os
graus. Num nivel mais baixo, estdo as pequenas diferencas entre os individuos. Num nivel
intermedidrio observam-se diferencgas entre toda a populacdo de uma espécie. E num nivel
mais alto, a diferenca € marcante entre espécies, que sdo reprodutivamente isoladas.
Ocasionalmente, pode-se considerar o “rompimento” do anel, devido a extin¢do de algumas
das espécies. Outras evidéncias importantes que as espécies em anel fornecem sao aquelas
ligadas as multiplas linhas de bifurcacdo, diferencgas graduais, divergéncias intraespecificas,
divergéncias interespecificas e pontes entre a micro € a macroevolucdo (Irwin, et al., 2001).
Virios exemplos de espécies em anel estdo documentados. Dentre eles, pode-se destacar a
da salamandra Ensatina, que povoa quase toda a Califérnia, nos Estados Unidos. Ao longo
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da regido encontram-se sete espécies distintas e suas zonas de hibridizac¢do, sendo que duas
delas vivem em simpatria e ndo se cruzam. A relacdo entre as espécies, tanto de
distribuicdo geografica quanto genética, forma um anel homogéneo (Alexandrino, et al.,
2005; Ridley, 2004).

Zona de . £
Espécie2 < ——— > Espécie 3
hibridizacao specie p

' L . AN ;e
. Espécie 1 -, Espécie 4

Simpatria, porém isoladas
reprodutivamente

Figura 2.6. Distribui¢@o espacial e/ou genética de um exemplo genérico e simplificado de espécies-anel, onde
espécies proximas vivendo em simpatria podem ter individuos hibridos e espécies simpdtricas podem ser
reprodutivamente isoladas, em particular no fechamento do “anel”.
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CAPITULO 3
FUNDAMENTOS DA COMPUTACAO
BIOGEOGRAFICA

Biology is today an information science. The output of the system, the
mechanics of life, are encoded in a digital medium and read out by a series of
reading heads. Biology is no longer solely the province of the small
laboratory. Contributions come from many directions. — David Baltimore no
livro The Invisible Future, 2001

O tema central deste capitulo se vincula a premissa de que a natureza realiza computagao
ou, em outras palavras, processa informacdo, o que representa o fundamento da
Computagdo Natural. Partindo deste principio, serd introduzida a Computagdo
Biogeogréifica como uma linha de pesquisa da Computacdo Natural, tendo por objetivo
estudar a computacdo de ecossistemas. O primeiro passo para a formalizacdo da
Computacdo Biogeografica serd dado por meio da defini¢cdo do metamodelo, uma estrutura
conceitual concebida para promover a geracdo de modelos que realizam a computacdo entre
elementos de um ecossistema. Este metamodelo fornece também a resposta de como esta
computacdo pode ser realizada em computadores atuais.

3.1 Introducido: A Computacio de Ecossistemas e a Biogeografia

Assim como na Biogeografia, o objeto da proposta desta tese sdo 0s ecossistemas:
individuos, espécies e meio ambiente. Partindo da premissa de que a natureza realiza
processamento de informacdo, o objetivo principal deste capitulo é propor uma nova linha
de pesquisa, com o propdsito de estudar a computacdo de ecossistemas fundamentada na
ciéncia da Biogeografia e na Computagdo Natural. Ao se estudar um ecossistema, constata-
se a existéncia de um elevado numero de varidveis definidas no espago e tempo, alta
dependéncia entre elas e variacdo temporal em todos os seus componentes, sejam eles
bidticos ou abidticos. Ecossistemas sdo ambientes altamente complexos e dinamicos
(Provata et al., 2008; Harel, 2003; Milne, 1998; Kauffman, 1993; Jorgensen et al., 1992).
Em geral, estudam-se sistemas dessas categorias com base no entendimento de suas partes
fundamentais e leis universais, como € o caso do estudo da dindmica de sistemas solares
(Cohen, 2000), em que forcas como a gravidade sdo usadas para explicar a emergéncia de
seus comportamentos.
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A composi¢ao de ecossistemas obedece as leis da fisica e da quimica (Cohen & Harel,
2007). A aplicacdo de métodos reducionistas para entender o funcionamento de sistemas
vivos € uma metodologia amplamente utilizada, embora apresente limitagdes evidentes
quando se quer extrair leis universais para explicar esses sistemas (Cohen & Harel, 2007;
Fleck, 1979). E possivel identificar uma escala de emergéncia partindo de simples
moléculas até um organismo completo. O enfoque da Biogeografia reside na emergéncia de
sociedades de seres vivos (individuos e espécies), representando o mais alto nivel da Figura

3.1.
escala interagdes emergéncia
al taA organismo ———>  sociedade
orgaos C——>  organismo
celular ——>  orgio
baixa L molecular ——> célula

Figura 3.1. Emergéncia de comportamentos e entidades em diferentes escalas. (Adaptado de Cohen, 2007).

E possivel propor uma definicdo formal para a Computacdo Biogeogrifica da seguinte
forma:

Computagdo Biogeogrdfica (CB) é uma linha de pesquisa da Computacdo Natural que
possui o objetivo de investigar a computacdo de ecossistemas.

A Computacdo Biogeogriafica se baseia nos conhecimentos da Biogeografia e na
transposi¢cdo deste conhecimento para um universo computacional. Como um primeiro
passo para entender a computacdo de ecossistemas, tem-se a introducao e formalizagcdo de
uma estrutura conceitual denominada metamodelo, que permite realizar computacido de
fendmenos naturais de ecossistemas em computadores atuais, ou seja, com arquitetura
padrao von Neumann (Stallings, 2003). Utilizando o conjunto de formalizacdes do
metamodelo, é possivel construir modelos dinamicos que representam a evolugdo espaco-
temporal de ecossistemas regidos por processos da Biogeografia. Ao longo do tempo, é
possivel identificar estados representativos que transcrevem a realidade das transformacoes
continuas para um universo discreto e computavel.

3.2 Ecossistemas Artificiais

Os ecossistemas sdo os objetos de estudo da Computacdo Biogeogrifica. E preciso,
portanto, recorrer a algum tipo de representacdo que expresse computacionalmente a
existéncia desses ecossistemas, bem como a computacdo envolvida. Os modelos da
Computagdo Biogeografica possuem este propdsito: representar elementos de ecossistemas
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e ditar como eles processam informac¢do. Os modelos podem ser vistos entdo como parte da
esséncia da teoria da Computacdo Biogeografica, pois transcrevem a realidade observada
em ecossistemas reais para um universo computacional, possibilitando a sintese de
ferramentas para entender a computacio de ecossistemas.

Ecossistemas artificiais sdo universos abstratos constituidos de elementos bdsicos
representados por defini¢des matemadticas. O conjunto de elementos bdsicos depende de
quais computagdes se deseja reproduzir. Constata-se, portanto, que uma defini¢ao formal de
ecossistema artificial ndo € uma tarefa facil, mas uma coisa € evidente: pode-se descrevé-lo
e manipuld-lo de maneira arbitrdria. Neste fato € que reside o aspecto central da proposta da
Computacdo Biogeogrifica: a liberdade de manipulacdo de um ecossistema artificial. O
ponto de partida para isso € a definicio do metamodelo, que corresponde a uma versao
abstrata de ecossistemas e de seus processos biogeograficos. Processos sdo vistos entdo
como agentes que regem a dindmica dos modelos.

Entender a elevada complexidade de ecossistemas por meio de modelos gerados pelo
metamodelo permite ndo apenas auxiliar a compreensdo dos ecossistemas, como também a
concepcdo de ferramentas computacionais que fazem uso do cendrio apresentado. A busca
por solugdes de problemas complexos do cotidiano requerem muitas vezes as mesmas
caracteristicas inerentes aos ecossistemas: adaptabilidade, diversidade de solu¢des geradas
sob demanda da adaptacdo, alto nivel de conectividade, dentre muitas outras. O que motiva
o estudo dos ecossistemas artificiais com o propodsito de resolver esses problemas.

Diversos modelos e algoritmos presentes na literatura estdo inseridos no escopo da
Biogeografia e da Computacdo Biogeogrifica, e fazem uso de algumas das caracteristicas
apresentadas acima. A liberdade criativa de ecossistemas artificiais € evidenciada nesses
modelos, ndo havendo um consenso de representacdes para modelos na literatura. Tomando
como exemplos os seguintes trabalhos: De Aguiar et al. 2009; Simon, 2008; Vittori et al.,
2006; de Castro, 2006; Gavrilets & Vose, 2005; Vittori & Araujo, 2001, todos eles
apresentam modelos da Computacdo Biogeogrifica e cada um deles possui uma
metodologia e formaliza¢dao propria. Para contornar essa situacdo, o metamodelo proposto
aqui representa um formalismo unificado, sendo possivel gerar quaisquer modelos que
estejam no escopo da Ciéncia da Biogeografia. Todo este formalismo serd apresentado na
Secao 3.4.

3.3 Frentes de Pesquisa da Computacao Biogeografica

As ferramentas empregadas no estudo da computagdo de ecossistemas sdo os modelos
computacionais gerados a partir do metamodelo. Existem duas frentes: tedrica e prética. A
teoria € fundamentada no entendimento de ecossistemas usando uma linguagem
computacional proporcionada pelo préprio metamodelo como primeira proposta e ponto de

Rodrigo Pasti

37



38

Capitulo 3: Fundamentos da Computagdo Biogeografica

7z

partida. A préatica é a aplicacdo dessa teoria na construcdo de modelos que resolvem
problemas complexos do mundo real.

Na Computagdo Natural, trabalhos empiricos sempre fardo parte do processo de entender a
computacdo de fendmenos naturais. A observacdo de ecossistemas € parte integrante da
Computacdo Biogeografica: observar para entender sua computagdo. Os métodos empiricos
possuem destaque na Computacdo Biogeografica, onde estudos observacionais de
ecossistemas podem englobar desde pequenas regides a grandes dreas continentais, como
nos trabalhos de Nicholson ef al. (2007); Brown & Lomolino (2005); Melville et al. (2005);
Wiens & Donoghue (2004); Newton (2003); e Mayr & Diamond (2001). O conhecimento
contido em trabalhos empiricos € entdo processado e os elementos naturais sdo vistos como
processadores de informacdo. A grande maioria dos modelos computacionais encontrados
na literatura foi proposta com base em observacOes realizadas e documentadas por
pesquisadores de outras dreas. Obviamente, isso ndo impede que um pesquisador da
Computacdo Natural vd a campo e realize tais observacdes. Neste sentido, destaca-se, por
exemplo, os trabalhos de Vittori e colaboradores (Vittori et al., 2006; Vittori & Araujo,
2001), nos quais os pesquisadores observaram um ecossistema real de formigas,
entenderam a computacdo realizada por elas e a transformaram em uma ferramenta para a
solucdo de um problema de telecomunicacdes. Neste caso, eles passaram por todas as
etapas: observacao, teoria e aplicacdo. A motivacao e escopo das frentes tedricas e praticas
sao discutidas a seguir.

3.3.1 Teoria da Computacao Biogeografica

Os elementos dos ecossistemas sdo processadores de informagdo, o que permite inferir a
respeito de certos fenOmenos e comportamentos por meio de modelos computacionais. Em
varios trabalhos, é possivel encontrar tentativas de entender ecossistemas seguindo a
premissa da Computacdo Biogeografica. Cabe destacar os seguintes processadores de
informagdo em ecossistemas:

e Abelhas da espécie Bombus terrestris (Lihoreau, et al., 2010) ;

e Radiacdo adaptativa (Gavrilets & Losos, 2009; Gavrilets & Vose, 2005);

e Formigas (Vittori et al., 2006);

e Especiacdo simpétrica (De Aguiar, ef al. 2009);

e Especiacdo e diversificagdo em metapopulagdes (Gavrilets et al., 2000);

¢ Evolucao de populacdes de seres artificiais (Komosinski & Ulatowski, 1999);
¢ Modelagem baseada em individuos (Grimm & Railsback, 2005).

Seja qual for o caso, os objetos de estudo sdo sempre ecossistemas realizando algum tipo de
computacdo. Ao saber como determinados elementos processam informacao, os limites de
tempo e espaco residem no poder computacional, derrubando um grande entrave no
entendimento da Biogeografia: a enorme escala de tempo. Certos processos demoram
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centenas e até milhdes de anos para ocorrerem, deixando apenas registros fosseis (Gavrilets
& Losos, 2009; Brown & Lomolino, 2006). A manipulacdo de um ecossistema abstrato na
forma de uma simula¢do computacional adequadamente concebida pode trazer informacdes
de escalas geoldgicas (milhdes de anos).

3.3.2 Da Teoria a Aplicacao

Existem diversos problemas computdveis em nosso cotidiano, que crescem em nimero e
complexidade na medida em que se acumula conhecimento e se deseja processi-lo. Esses
problemas sdo encontrados nas mais diversas ciéncias e linhas de pesquisa como, por
exemplo, engenharias (Pardalos er al., 2002), economia (Dixit, 1990), bioinformatica
(Galperin & Koonin, 2003), marketing (Ricci, et al., 2010), otimiza¢do continua (Bazaraa
et al., 2006) e combinatéria (Papadimitriou & Steiglitz, 1998), agrupamento de dados (Han
et al., 2005) e aprendizado de mdquina (Bishop, 2006). Em todos os casos, tem-se algo em
comum: a elevada complexidade destes problemas é um entrave na obtenc¢ao de resultados
satisfatorios. Resolver esses problemas € o objetivo da frente de aplicacdo da Computacao
Biogeogréfica: usar a computacao de ecossistemas para resolver problemas complexos.

Em alguns cendrios, € possivel ver que elementos de ecossistemas resolvem problemas.
Tomam-se os processos evolutivos como exemplo, os quais proporcionam a adaptacdo
progressiva de espécies a determinados habitats. O termo adaptacdo aqui pode ser
facilmente traduzido em otimizacdo, ou seja, a adaptacdo nada mais € que um processo de
melhora continuada. Porém, aqui vale uma observacao: a adaptacdo de espécies na natureza
ndo possui um objetivo explicitamente definido ou um propdsito especifico. Nao apenas
problemas de otimizagao, diversos tipos de problemas ja se mostraram tratdveis pela teoria
da evolugdo, fato constatado por toda a linha de pesquisa denominada Computagdo
Evolutiva (Back et al., 2000), assim como em outros processadores de informag¢do em
ecossistemas:

e Formigas artificiais na resolu¢do de problemas combinatérios (Dorigo et al., 1996);

e Abelhas artificiais para a resolucdo de problemas de otimizacdo de funcgdes
continuas multimodais (Maia e de Castro, 2012);

e Dispersao (migracdo) de individuos artificiais em habitats artificiais na resolugdo de
problemas de otimizacdo de funcdes continuas (Simon, 2008);

e Robdtica inspirada no comportamento de formigas (de Castro, 2006; Kube et al.,
2004);

3.4 Metamodelo da Computaciao Biogeografica

Com o objetivo de entender a computacdo de ecossistemas, serd proposta aqui uma
estrutura conceitual denominada metamodelo: um formalismo estruturado que transpde a
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Biogeografia para um conjunto de defini¢des matematicas que representam elementos e
computacdes de ecossistemas. O ponto de partida € uma dupla, que representa a estrutura
fundamental do metamodelo, servindo de molde para a concep¢do de modelos da
Computacdo Biogeogrifica. Os elementos basicos e obrigatérios sdo o ecossistema e a
computacdo (ou dindmica do modelo).

Definicio 3.1. Metamodelo da Computagdo Biogeogrdfica. E definido como uma dupla M
composta por dois conjuntos, E e C, que representam as defini¢cdes de ecossistema e
computagdo, respectivamente:

M =(E, C) (3.1)

Um modelo gerado por um metamodelo existe se, € somente se, houver um ecossistema e
uma computacdo que rege sua dindmica espaco-temporal.

3.4.1 Definicoes que Permitem Caracterizar um Ecossistema Artificial

No metamodelo existem trés componentes principais que representam um ecossistema: a
biota, o espaco geografico e o conjunto de relacdes. A biota e o espaco geografico sdo
conjuntos que possuem elementos definidos em espacos de representacdo, enquanto as
relacdes definem como elementos desses espagos se relacionam.

Por mais amplos que sejam esses espacos, cabe salientar que, em implementacdes praticas
da computacdo biogeogréfica, apenas um conjunto finito de elementos dos espacos de
representacio compordo o modelo computacional. Entretanto, para cada elemento
considerado, deve ser possivel definir todas as relacdes pertinentes que ele estabelece com
outros elementos do modelo.

Definicio 3.2. Ecossistema. E definido como uma tripla E = (I,H,R), onde I é o espaco de
representacao dos individuos, H € o espaco geografico e R € um conjunto de relagoes.

Definiciio 3.3. Biota. E o espaco de representacio / que permite caracterizar os individuos
que compdem uma biota. Considera-se aqui que p € o nimero de atributos que caracteriza
cada individuo, valor este dependente de cada aplicagdo.

Defini¢io 3.4. Individuo. Todo individuo i; € 1, j=1,..., 0, € descrito por um vetor de p
. . . .17

atributos ij= [ljl,...,ljp] .

Definicao 3.5. Espaco geogrdfico. Espaco de representacdo H que permite caracterizar os

habitats que compdem um espaco geografico, ou seja, 0 meio-ambiente em que a biota

habita. Considera-se aqui que r é o nimero de atributos que caracteriza cada habitat, valor
este dependente da aplicagdo.

Definicao 3.6. Habitat. Todo habitat h, € H, z=1,..., g, é descrito por um vetor de r
atributos h, = [h,,....,h,]".
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Definicao 3.7. Conjunto de relacoes. Contém todas as n relacdes pertencentes a um
modelo, sendo definido por R:{pl,...,pn}. Cada relacdo define exclusivamente uma
interacdo biota-biota, ou biota-habitat, ou entdo habitat-habitat, ou seja, uma interagao
exclusiva entre elementos de I, ou entre elementos de I e elementos de H, ou entdo entre

~ ~ . . . . P
elementos de H. Sao relagdes direcionadas, por exemplo, de i; para i,, na forma i; - i,, ou

e . P, o . .
bidirecional, denotada por i; & i,. Podem ser bindrias ou assumir valores graduais, por
exemplo, no intervalo [0, 1]. Seguem alguns exemplos simples, considerando uma relagao
arbitraria p entre individuos:

P, . ~ . .
— i,. Existe uma relagdo p de i; para i,.

° ij
e i & i, Existe uma relacdo p entre i; e i
JT e i sl
e i, 5 i, Nio existe uma relacdo p de i; para i
J T e J g
* i bl i,. Nao existe uma relagdo p entre i; e i,.

Se as relagdes assumirem valores diferentes de bindrios, estes sdo definidos da seguinte

. P=EX, . . ~ . . ~
forma: i,—1i,. Para sintetizar a representacdo, € possivel representar relagdes entre

multiplos elementos em uma tnica expressao. Seguem dois exemplos considerando uma
~ e .- T . . P . .Y P o .
relagdo arbitrdria p entre mdltiplos individuos: {11, . ly} - i,, ou {11, . ly} - {if, ..., i.}..

Toda relagdo pode ser representada por um grafo, o qual pode ser nao-direcionado ou
direcionado, ponderado ou ndo-ponderado, definido de acordo com sua respectiva relagao.

Definicao 3.8. Grafo de relacoes entre elementos de um ecossistema. A obtencdo de
relages para individuos i; € I € habitats h, € H leva a produgdo de grafos que representam
redes de relagdes. Em outras palavras, significa que um grafo P € resultado de uma relagio
peR.

As informagdes acerca dessas relacdes dependerdo de critérios especificos pertinentes aos
modelos. E possivel entdo utilizar as rela¢des como medidas qualitativas e/ou quantitativas
de interacOes. Relacdes ndo sdo processos, pois apenas descrevem associacdes existentes
entre elementos do ecossistema. Podem dar respostas diferentes para cendrios distintos,
proporcionados pela computacdo do ecossistema. Caso ndo exista uma dindmica, as
relacdes fornecerdo informacgdes invariantes no tempo e espagco. Dez relagdes sdo
fundamentais para o entendimento do metamodelo e sdo definidas a seguir:

Relacio 3.1. Ocupagdo de habitats. Definida como p,,,, dado um individuo i; e um habitat

~ ~ . . Pro
h fornece a relagdo de ocupagdo de i;em h,: i, — h,.

2 Pro
Relagiio 3.2. Adaptagdo. Definida como p,, dado um individuo i; ¢ um habitat h, p,

fornece a relagdo de adaptacdo de i; em h,, permitindo inferir o grau x de adaptagdo de um
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s . . . PATX P . g g
individuo i; a um habitat h,: i; — h,. Pode fornecer também uma relagdo bindria de

adaptagdo ou nao adaptacao.

Relacao 3.3. Selecdo sexual. Definida como Pgg dados dois individuos {ij, ig} el, se
i X i, entdo i; pode escolher i, para reprodugéo.

Relacao 3.4. Compatibilidade genética. Definida como p., dados dois individuos
{ij, ig} € I, a relagdo p . fornece a compatibilidade genética entre i; e i,. Dois individuos
sdo geneticamente compativeis se i, e ig.

Relacdio 3.5. Isolamento bioldgico. Definida como p,,, dados dois individuos {i;, i,} € I, a

relacao fornece a capacidade de reproducio entre i; e i,. Dois individuos sdo incapazes
BI y© e

P
de reproduzir se i; & i,. O isolamento bioldgico pode ser definido como produto de outras
relagdes, como pg, que isola o individuo por sele¢do sexual, ou ainda por incompatibilidade
genética pela relagdo p -

Relacfio 3.6. Vizinhanga de habitats. Definida como p,,,,, dados dois habitats {h,, h,}e H,

.. . . P < ~
p,y fornece a relagdo de vizinhanga entre dois habitats. Se h, <3 h,, entdo h, e h, sio

vizinhos.

Relac¢do 3.7. Barreira ecoldgica. Definida como p,,, dado um individuo i; € I e trés

) P P P , )

habitats {h,_, h,, h,}e H, onde h, <5 h,, h, <5 h, e h, <5 h,, portanto h, é um habitat que
. . . P c Py L e

separa h, de h,, as seguintes relagdes: i; X h el 3 h, indicam que o individuo pode ter

dificuldades para atingir h,, pois apresenta baixa adaptacdo para dispersar por h, que separa

. ‘- . . Pep
h, de h,, o que corresponde uma barreira ecoldgica de i; para h,, levando i; = h,,.

Relacdio 3.8. Isolamento geogrdfico. Definida como p,,,, dados dois individuos {i;, i,} € H

. P P P 3
e trés habitats {h,, h,,h }e H, onde h, &Bhn,,h, Bh,eh S h,, portanto, h, € um

. ~ . PHO . Puo . PEp . Pep . .
habitat que separa h, de h,, as relagdes i; — h,, i, — h,, i, = h, ei, = h, implicam na

C A . . . . .. Par,
existéncia de um isolamento geografico entre i; € i,: i; & i,.

Relacao 3.9. Relagdo trdfica. Definida como p,,., dados dois individuos {ij, ig} € I, onde

.E_B{. laci f lacio trofi tre i . S.%. {30 i
ij < 1i,, a relagdo p,, fornece uma relagdo tréfica entre i; e i,. Se i; — i,, entdo i, se
alimenta de ij.

Relacdo 3.10. Relagdo de ancestralidade. Definida como p, ., descreve uma relagdo de

ancestralidade entre individuos. Dados dois individuos {ij, ig} el i;é¢ ancestral de i, se

. % .
lj lg.
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3.4.2 Contextualizando Espécies

Os processos de especiacao explicam o surgimento de novas espécies ao longo do tempo.
Porém, para chegar a esta conclusdo, € preciso saber o que € uma espécie. Essa questio
também ¢é pertinente a Computacdo Biogeografica: o que sdo espécies em ecossistemas
artificiais? A resposta estd nas relacoes entre individuos, que podem determinar
computacionalmente a existéncia de espécies.

Definicao 3.9. Espécies de individuos sexuados. Uma espécie S € um conjunto de
e . . . Ppr .
individuos no qual para todo par {1j, 1g} el,j#g, tem-se que i &4 i,

A defini¢do de espécies a partir de uma relagdo p,, leva a obten¢do de um conjunto de
espécies Sz = {S},..., S,,}, onde S; € [, I=1,...,m. Conclui-se que S;US,...U S, = {i,....i,}.
Note que esta defini¢do ndo impede que um individuo i; € I pertenga a dois conjuntos de
espécies, o que leva a definicdo de individuos hibridos.

Defini¢do 3.10. Individuos hibridos. Dadas duas espécies {S; S,} € Sp;, um individuo
hibrido entre as espécies Sy e S, € um individuo que pertence ao conjunto Sy §,. Caso
SyN S, = @, entdo ndo existem individuos hibridos entre Sye S,. Trés ou mais espécies
podem também ser consideradas nesta definicao.

A existéncia de individuos hibridos é importante para processos evolutivos, como discutido
no Capitulo 4, e o que levard a definicao do processo de fusdo entre espécies. Cabe destacar
que outras conformagdes de conjuntos de espécies podem ser obtidas através de diferentes
definicdes de relagdes entre individuos.

Por fim, uma ultima defini¢do contextualiza as espécies em seus respectivos ecossistemas, a
qual aponta todas as relagdes que uma espécie Sy € Sp; possui, ou seja, a maneira Como uma
espécie S se relaciona com os demais elementos do ecossistema, o que descreve o modo

em que Sy vive, dando origem ao seu nicho ecoldgico.

Definicao 3.11. Nicho ecoldgico. A construcdo de grafos P que descrevem todas as
relagdes possiveis para espécies Sy em Sp; dd origem aos seus respectivos nichos
ecoldgicos.

3.4.3 Definicoes que Permitem Caracterizar a Computacao de Ecossistemas

O objetivo do metamodelo € transpor a dindmica dos processos biogeograficos para uma
computacdo de fendmenos espago-temporais. Com isso, a mudanca de estado de um
ecossistema artificial, ou seja, sua dindmica espago-temporal é regida pelos processos,
inserindo variag¢do temporal em individuos e habitats.

Definicdo 3.12. Processos. Definidos de acordo com a taxonomia de processos da
Biogeografia: ecoldgicos (§), geograficos (¢), microevolutivos (1) € macroevolutivos (M).
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Processos &, |1, M atuam em individuos ijel, j=1,., 0 e processos @ atuam em habitats
h,eH z=1,.., 4.

Definicao 3.13. Conjunto de processos. Definido como um conjunto C que contém todos os
processos &, @, L e M. O conjunto C define a computagio de ecossistemas. Os processos
podem ser aplicados seguindo uma ordem especifica, mas pode haver também execucio
simultanea de processos. A dindmica proporcionada pela computacdo C possui as seguintes
caracteristicas:

(1) Discreta ou continua no tempo;

(2) Estocastica ou deterministica;

(3) Linear ou ndo-linear;

(4) Atua sobre um espago de estados que contém simultaneamente varidveis discretas e
continuas.

As transformagdes nos elementos i; € I € h, € H podem ser representadas ao longo do
tempo pela aplicagdo sistemdtica dos processos contidos no conjunto C. Ao tomar

individuos i; e habitats h, em instantes k € Z* discretos de tempo, resultam as notagdes

estendidas ij(.k)e hgk). A aplicacdo dos processos implica em atualizacdes desses conjuntos

em instantes discretos de tempo. Qualquer alteracdo em ij(.k) e hik) pode acarretar em
alteracdes nas relacdoes. Em instantes de tempo k as relagdes fornecem diferentes respostas a
elementos do ecossistema, entdo um grafo P® ¢ resultado de relacdes p € R em um
instante k. Por consequéncia, uma espécie Sy € Sp; também pode ter sua conformagio

variante no tempo: S}k).

Em um instante k, € possivel que varios processos atuem simultaneamente em um individuo
(k . k ~ ~
1](. ) ou habitat hg) , por exemplo. Pode haver entdo processos concorrentes € nao

concorrentes, cujas definicdes sdo pertinentes ao ecossistema em estudo. E possivel
também considerar dinAmicas em tempo continuo 7 € R™.

3.4.4 Processos da Computacao Biogeografica

A seguir, serdo apresentados os processos do metamodelo proposto neste trabalho. Serdo
fornecidas também defini¢cdes adicionais relativas aos processos, as quais representam
relagdes de causa e efeito.

Processo 3.1. Dispersdo. Definido como &,). Seja um individuo qualquer i; € /. Considera-

se que um subconjunto de seus atributos permite definir unicamente a localizacdo espacial
de i;. O processo &, aplica transformagdes neste subconjunto de atributos.
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Durante a dispersao, pode haver a ocupacao de diferentes habitats por diferentes individuos
e travessia de barreiras ecoldgicas, o que leva a defini¢do de rotas de dispersdo, difusdo e
efeito do fundador.

Efeitos do processo de dispersao

> Rotas de dispersdo. Considere um individuo i; € I e trés habitats th,, h,, h,}e H, onde
p p Puy . oA
h, &h,h,She h, <5 h,. Entdo h, ¢ um habitat que separa h, de h,. A existéncia
. - . . . P .
de rotas de dispersdo entre h, de h, pode ser inferida quando i = h, dispersa para h, e

. Pep . . ~ L. . .
i; = h,. O tipo de rota de dispersdo estard diretamente relacionado com a defini¢do da
relagdo de barreira ecolégica p,,, podendo dar origem a corredores, filtros ou rotas

Sweeptake.

» Difusdo. Ocorre gradualmente por meio de sucessivas dispersdes através de rotas de
dispersdo. Considere um subconjunto de individuos i; € /, j = 1,..,y € um subconjunto de

habitats h, € H, u=1, ...,y. Inicialmente, em um instante k € Z* (para dindmicas

discretas) ou t € R* (para dindmicas continuas), considera-se que, para todo j, tem-se
. PHo ~ N L. . cr o~ . A
i;— h,. Sdo trés estdgios que definem a difusdo: (1) sucessivas ocorréncias de

processos &, ; (2) ocupagdo de diferentes habitats h, € H em instantes futuros por

C e . , . . L. P

individuos i; apds sucessivos processos F,D, ou seja, i; il h,e h, & {hl, e hy}; e (3) os

c e . . . P

individuos i; que ocuparam h, devem ser adaptados a este habitat, portanto i; = h, para
P

todo j tal que ijﬂ h,.

» Efeito do fundador. Ocorre gradualmente por meio de sucessivas dispersoes. Considera-

. " . P P Pay
se uma espécie Sy € Sg, trés habitats th,, h,, h,}e H, onde h, &Ah,h,<Sh e h, &,

entdo h, € um habitat que separa h, de h,. Dado, em um instante k € Z* (para dinmicas
discretas) ou t e R* (para dindmicas continuas), um subconjunto {ij,...,i,} € Sy,

. . .  PHO . . . ~
considera-se que {ij, ...,i,} — h,. Apds sucessivos processos de dispersido &, em um

instante futuro, o efeito do fundador ocorre quando {ij, ..., i,} Prg h,e{i,....i,} i h,,
o que significa que individuos, ou subconjunto de individuos {ij, ..., i,}, ocuparam o
habitat h, e sdo adaptados a esse. Portanto, o subconjunto {ij, ..., 1i,} constitui uma
populagdo fundadora.
Processo 3.2. Mudangas ambientais. Definidas como ¢.. Dado o habitat h, € H, o
processo ¢, aplica transformagdes a seus atributos. Pode resultar em mudancas de fatores
abidticos ou da topologia de h,. No segundo caso pode haver a fragmentagdo do habitat h,
em multiplos habitats.

Efeito do processo de mudangas ambientais
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» Vicaridancia. Ocorre gradualmente por meio de sucessivas mudangas ambientais,
produzindo isolamento geografico entre individuos. No instante k € Z* (para dindmicas
discretas) ou t € R* (para dinimicas continuas), considere um habitat h,e H e um

. e e . . . P .
conjunto de individuos ijeSy, j=1,....,m, onde i i h,. Em um instante futuro, a
fragmentagdo de h, produz habitats resultantes hy, ..., h,. A vicariancia ocorre quando a
fragmentagdo produzir a condi¢do de isolamento geografico para os individuos i; que

ocupam os habitats resultantes hy, ..., hy, ou seja, quando para quaisquer individuos

.. . Par,
{1j, 1g} € §, for verdade que i; & i,.

Processo 3.3. Reprodugdo sexuada. Definida como p,. Dados dois individuos {ij, ig} ele

. PBr, . . . »
ij <1, , considera-se que um subconjunto de seus atributos representa a expressdo
. . P . . PHo .
genotipica. Considere também um h, € H, onde {1j, 1g} — h,. O processo p, combina os
subconjuntos de atributos de i; € i, para gerar um novo individuo i,.

Efeito do processo de reproducdo

» Mutagdo. Ocorre durante o processo de reprodugdo. Durante a combinacgio de atributos
na geragdo de um individuo i, através de L, um atributo genotipico resultante pode ser

alterado. Neste caso considera-se a ocorréncia de uma mutacao.
Efeito dos processos de dispersao e reprodugdo

» Fluxo de gendtipos. Inicialmente, em um instante k € Z* (para dindmicas discretas) ou
t € R* (para dinAmicas continuas), considera-se verdade para dois individuos {ij, ig} el,

ndo existe isolamento bioldgico; porém, existe isolamento geogrifico, ou seja, as

. A ~ . Par, . Par, £ .
seguintes condi¢des sdo verdade: i; & i, e i; < i,. Através de sucessivos processos &,

por meio de rotas de dispersdo, em um instante futuro, pode ser verdade que ndo exista

. . . .y . Par . A
mais o isolamento geografico, ou seja, € verdade que i; < i,. A ocorréncia do processo
U, entre i; e i,, neste cendrio, representa um caso particular da reprodug@o: o fluxo de
genotipos entre i; € i,.

Processo 3.4. Sele¢do natural. Definido como .. Seja um individuo qualquer i; € 1. O
processo i, determina a sobrevivéncia ou ndo de i;. Diversos fatores sdo determinantes

neste processo, que podem incluir:
~ . . PHO . Pg=X p
1) Grau de adapta¢do. Dado um habitat h, € H, onde i, — h,ei; — h,, onde x € o
grau de adaptacao.
2) Competigoes intraespecificas por recursos. Dados dois individuos {ij, ig} € S5, onde

. . PHO - .. .
Sy € Spy, se {1j, 1g} — h_, ent@o pode existir uma competi¢ao por recursos.
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3) Competicoes interespecificas. Considere dois individuos i; € S € i, € §,, onde

. . PHo ~ .. . a e e
{Sf, Se} € Sp;. Se {lj, lg} — h,, entdo podem existir competi¢des entre os individuos
determinadas por relagdes especificas, como por exemplo: presa-predador, em uma
~ - . . . PR,
relagdo tréfica definida por i; — i,.

4) Pressdo seletiva. Representa a pressao seletiva que um ecossistema pode exercer em
individuos e espécies. Neste caso, a definicdo de relacdo de pressdo seletiva pode
compreender diversos fatores em uma unica relagdo, que ird determinar a
sobrevivéncia de um individuo ij e Sy, incluso os fatores acima. Quanto maior a

pressdo seletiva, menor a probabilidade de sobrevivéncia de um individuo i; € Sy.

Efeito do processo de selecdo natural

» Efeito do gargalo. Ocorre gradualmente através da selecdo natural. Inicialmente, em um
instante k € Z* (para dinamicas discretas) ou fe R (para dinimicas continuas),
considera-se uma espécie Sy = {i;,...,i,}, onde Sy € Sp;. Em um instante futuro, a
mesma espécie pode apresentar uma dréastica reducdo em sua populacido. Neste caso,
Sp={i, ..., ip}, € b K a, 0 que resulta no efeito do gargalo.

Processo 3.5. Extin¢do. Definido como Mg. Altera a conformacio do conjunto Sz; quando
uma espécie Sy € Sy tiver cardinalidade nula, ou seja, se Sy = @, entdo Sy deixa de existir.

Processo 3.6. Especiacdo simpdtrica. Definida como Mgg. Altera a conformacdo do
conjunto Sg; adicionando uma nova espécie S,, fruto da variacdo intraespecifica. Dados
dois individuos {1j, 1g} € Sy, através do processo i, gera-se um novo individuo i, tal que

. Ppr, . . . e . . .
i, © 1, para todo i;e S;. Ao obter um conjunto de individuos {i,, ..., i.,} gerados a partir
desta situagdo, sendo que para todos os individuos i,; € i,, pertencentes a este conjunto €

verdade que i, p<—Bfi*g, entdo {i,;,...,1,,} constitui uma nova espécie S, = {i,}, ..., 1}. A
quantidade de individuos a, que sustenta a existéncia de uma nova espécie pode variar em
cada contexto. Se a = 2 for um nimero suficiente para promover a reproducio, entao
apenas dois individuos € suficiente para a composi¢do de uma nova espécie S,

Processo 3.7. Especiacdo alopdtrica. Definida como Myg. Altera a conformacido do
conjunto Sp; adicionando uma ou mais novas espécies S,, sendo produto da vicariancia.
Considere inicialmente um instante de tempo k € Z* (para dinAmicas discretas) out € R*
(para dinamicas continuas), onde a vicariancia produziu dois (ou mais) subconjuntos de
individuos {ij, ..., i,} € Sy e {i;, ..., i,} € Sy, ocupando diferentes habitats fragmentados e
possuindo isolamento geogréfico: {ij, ..., 1i,} Prg h {i;, ..., 1} Prg h, {i,....i.}
Par

< {ij, ...,i,}. Em um instante futuro, através de sucessivos processos g, conjuntos de

70

o, . . . . . . . 4 PAR (. .
individuos descendentes {ij,....i.} e {if,....is}, ou seja, {ij,....i.} =3 {is,....0,} e
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. . 3 PAR (. . . o, . . . .
{i;, ..., iz} —{i;, ..., i,} podem apresentar isolamento biol6gico entre si: {ij,...,i.}
Ppr . . " aA . . L.

< {i, ...,iz}. Neste caso, configura-se a ocorréncia da especia¢do alopdtrica, sendo
possivel considerar os conjuntos {ij, ..., i.} e {i, ..., i;} como novas espécies S,.

Processo 3.8. Especiacdo peripdtrica. Definida como Mpg. Altera a conformacdo do
conjunto Sp;, adicionando uma nova espécie S, produto do efeito do fundador. Dado dois
habitats th,, h,}e H e dois subconjuntos de individuos {ij, ...,i,} € Sy e {i},....i,} €S,

em um instante k € Z* (para dinAmicas discretas) ou ¢ € R* (para dinimicas continuas),

{i;, ..., i} é uma populacdo fundadora e, portanto, {ij, ..., i,} Prg h,, {ij, ..., ib}pH—q h,e
{ij, ..., i} | {ij, ..., ip}. Através de sucessivos processos M., em um instante futuro,
subconjuntos de individuos {ij,...,i.} e {i;,...,i;}, onde {i,...,i.} Pag {i;,....i,} e
{i, ..., i} Pag {ij, ..., i}, podem apresentar a condi¢do de isolamento bioldgico: {ij, ..., 1.}
& {i;, ..., iz}. Neste caso, os individuos {i, ..., i.} constituem uma nova espécie S,.

Processo 3.9. Especiacdo competitiva. Definida como Mg. Altera a conformagdo do
conjunto Sp;, adicionando uma nova espécie S,. Ocorre de maneira similar ao processo
Mpg, ou seja, através da dispersdo e efeito do fundador. Em um instante k € Z* (para
dinamicas discretas) ou ¢ € R* (para dindmicas continuas) consideram-se dois habitats

{h,,h,}e H (vizinhos ou ndo), o subconjunto de individuos {ij,...,i,} € Sy e uma
~ . . . . . v PHO . .
populagdo fundadora {ij, ..., i,} € S portanto é verdade que {i;, ...,i,} — h, {i},....i,}
PHo . . ~ ~ . .
— h,,. A diferenga reside na rela¢do entre as populacgdes, sendo verdade que {ij, ..., i,}
PGy (. . L S . . . . .
< {i, ..., 1,}, ou seja, ndo existe isolamento geogrifico entre {i,...,i,} e {ij,...,ip}.
Através de sucessivos processos [L,, em um instante futuro, subconjuntos de individuos
. . . . . .y PAR (. . . . 4 PaR . .
{i;,...,i.} e {i;, ..., iz}, onde {iy,....i.} = {i;, ..., i,} e {i;, ..., i;} — {i;, ..., 1} , podem
- . . NP . . ~ PBr . .
apresentar a condi¢cdo de isolamento bioldgico: {ij, ...,i.} < {ij, ..., i;}. Neste caso, os
individuos {ij, ..., i.} constituem uma nova espécie S,.

Processo 3.10. Fusdo de espécies. Definida como Mgr. Altera a conformagdo do conjunto
Sp;. Em um instante k € Z* (para dinAmicas discretas) ou ¢ € R* (para dindmicas continuas)
considera-se duas espécies {Sf, Se} € Sp;, onde existe a0 menos um individuo i; € 1 hibrido
entre Sy e S,, ou seja, i; € um individuo que pertence ao conjunto Sy N S,. Em um instante
futuro, caso Sy S, = §, entdo ndo existe mais isolamento biolégico entre os individuos de
Sy e S,. Neste caso, as espécies Sy e S, se fundem em uma tnica espécie S.. As espécies Sy e

S, deixam de existir e o processo adiciona a nova espécie S, ao conjunto Sg;. Trés ou mais
espécies podem também ser consideradas neste processo.
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3.4.5 Radiacio Adaptativa: Relacoes e Processos do Metamodelo em Uma Sintese
Computacional

Na literatura de Biogeografia, € comum denominar a radiacdo adaptativa como um
processo de surgimento de espécies ao longo do tempo (Brown & Lomolino, 2006). A
identificacdo de um padrao de radiacdo adaptativa deve considerar a ocorréncia continua de
processos biogeograficos que levem a diversificagao de individuos e espécies no espago-
tempo, tal como discutido em detalhes no Capitulo 2. A seguir, através do metamodelo,
serd feita uma representacdo da radiacdo adaptativa segundo as relagdes e processos
propostos neste capitulo. Considere inicialmente um instante k € Z* (para dinidmicas
discretas) ou t € R* (para dinimicas continuas). Considere também a existéncia de um
ecossistema composto por habitats h, € H, z=1,..., g, e espécies Sy € Spy, I=1,...,m composta

C e . . . . Pro
por individuos i; € I, onde todo i; € S ocupa um habitat h,: i; — h,, sendo adaptados a
. Py . P p A
esse: i; = h,. Em instantes futuros de tempo € possivel a ocorréncia de:

1. Multiplos processos de reproducdo p,. Aumenta a populagdo e a variacdo genética das
espécies Sy.

2. Selecdo natural p.. Configura diferentes condi¢des para as espécies Sy determinando a
sobrevivéncia ou ndo de seus individuos i;. Pode diminuir a popula¢do e a variagéo
genética.

3. Mudangas ambientais ¢ .. Alteram habitats h, e podem fragmenté-los.

4. Dispersdo de individuos £ ;. Movimenta os individuos em seu habitat de origem h, ou a
outros demais habitats h, € H, z=1,..., ¢ — 1. Devido a dispersdo de individuos i;em
diferentes habitats h,, pode ocorrer difusio e o efeito do fundador.

A agdo dos processos acima, juntamente com as diferentes condicdes ambientais
proporcionadas por habitats heterogéneos h,, podem levar as seguintes situacdes:

1. A variagdo genética dentro da populagéo de uma espécie Sy pode favorecer a ocorréncia
de especiagdo simpatrica Mgg. O resultado pode ser o surgimento de uma nova espécie
S..

2. As diferentes condigdes que configuram os habitats h, e espécies Sy podem levar a
diferentes condi¢des para os seguintes processos de especiagao:

2.1. Alopatrica M. Caso ocorra fragmentagcdo de habitats e a vicariancia, o resultado
pode ser o surgimento de uma nova espécie S,.

2.2. Peripétrica Mpg. Caso ocorra o efeito do fundador em habitats isolados por
barreiras ecoldgicas, o resultado pode ser o surgimento de uma nova espécie S,.

2.3. Competitiva Mg. Caso ocorra o efeito do fundador em habitats vizinhos, o
resultado pode ser o surgimento de uma nova espécie S,.
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3. A selegdo natural agindo em todas as espécies S existentes pode favorecer a extingdo
de algumas delas.

Se os processos listados e suas consequéncias se repetirem ao longo do tempo, o resultado é
o surgimento e o desaparecimento de multiplas espécies, configurando um padrio de
radiacdo adaptativa. A ocorréncia ou ndo de certos processos, a existéncia ou nao de certas
relacdes determinam ou nao a sua emergéncia.

Diante do cendrio apresentado, € possivel concluir que ecossistemas sao sistemas naturais
processadores de informacgdo, sendo regidos por processos que alteram individuos, espécies
e habitats e dependentes de relacdes entre eles. O metamodelo permite obter cendrios
similares aos encontrados na natureza dos ecossistemas, apresentando as seguintes
caracteristicas:

(1) Processamento de informagdo entre elementos com nimero elevado de conexdes
entre si;

(2) Infinitas possibilidades de representacdo dos elementos de ecossistemas;

(3) Individuos e espécies compondo um sistema adaptativo condicionado a interagdes
entre si e com o meio ambiente;

(4) Adaptacdo a diferentes condi¢des que levam ao surgimento de diferentes unidades
adaptativas em processos de especiacao;

(5) Os diferentes tipos de processos de especiagdo levam a uma vasta possibilidade de
representagdes condicionadas ao meio ambiente e as interagdes de elementos;

(6) Sistema com alto nivel de diversidade, presente em individuos, espécies e habitats;

(7) Auto-organizacdo e emergencia.
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CAPITULO 4
COMPUTACAO DE ECOSSISTEMAS EM
SUPERFICIES ADAPTATIVAS FENOTIPICAS

Look deep into nature, and then you will understand everything better—
Albert Einstein

Partindo do principio de que € possivel identificar e modelar elementos, relagdes e
processos de ecossistemas, este capitulo ird aplicar os conceitos fundamentais da
Computacdo Biogeografica e do metamodelo num estudo sobre superficies adaptativas que
irdo conduzir a modelos de ecossistemas artificiais. Uma superficie adaptativa representa
uma interacdo individuo-habitat, obtida a partir de uma relacao de adaptacdo. Com base nas
conformagdes que diferentes superficies assumem, € possivel identificar diferentes habitats
e suas respectivas oportunidades ecoldgicas, o que fornecerd subsidios suficientes para a
identificacdo de diversos padrdes naturais relativos a individuos e espécies interagindo em
seu habitat. O resultado final se apresentard na forma de um conjunto de relacdes e
processos independentes, cuja aplicagdo se estenderd por diversos dominios, desde o
entendimento de dindmicas e padrdes de ecossistemas, até a concepg¢do de algoritmos para a
resolucao de problemas.

4.1 Introducao

O primeiro trabalho em que se apresenta conceitualmente a nog¢do de superficies
adaptativas foi escrito por Sewall Wright, em 1931, e complementado posteriormente em
1932 (Wright, 1931; Wright, 1932). Nele, o autor estabelece uma relagdo entre a
composi¢ao genética de individuos (ou espécies) e seu grau de adaptacdo ao meio
ambiente. Nesses mesmos trabalhos, o conceito de superficies adaptativas é aplicado para
explicar a teoria de shifting balance, a qual enfatiza o papel da subdivisdo populacional e da
deriva genética em processos de evolucdo adaptativa.

Além de representar o conceito de adaptacdo, as superficies adaptativas podem ser
empregadas para explicar outros padroes de ecossistemas, como a ocorréncia de diferentes
processos de especiagdo, distribuicdo de fendtipos, hibridizacdo de espécies, e outros
processos evolutivos como a teoria do balanco alternado, sendo facil constatar que as
superficies adaptativas estdo presentes em um grande numero de aplicagdes da biologia
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(Borenstein et al., 2006; Coyne & Orr, 2004; Arnold, 2003; Rosenzweig, 1995; Kauffman,
1993; Kauffman, 1989; Provine, 1986; Wright, 1932). E até mesmo na matematica elas se
fazem presentes, pois € nitida uma similaridade com a defini¢do de funcdes-objetivo em
espacos de decisdo, vinculadas a problemas de otimizacdo. Portanto, obter a melhor solugdo
implica em alcancar o conjunto de caracteristicas que fornece “a melhor adaptacdo para

determinado habitat”. Este fato ja foi explorado pelos algoritmos evolutivos, tanto na teoria
(Holland, 1992) quanto na prética (Back et. al. 2000a, Back et. al. 2000b).

As superficies ndo fornecem apenas informacdes a respeito da adaptacdo, e este serd o
ponto fundamental deste capitulo, em que se buscara estabelecer condicdes determinantes
para a emergéncia de padrdes de ecossistemas em superficies adaptativas. Tais condi¢cdes
serdo extraidas diretamente da conformac¢do que as superficies assumem. O ambiente,
portanto, deve ser interpretado como um conceito abstrato, visto que as superficies serao
representacOes diretas da interacdo de individuos entre si € com habitats. Partindo dessa
premissa, € possivel entender a computacdo de ecossistemas regida por interacdes simples e
padroes emergentes extraidos diretamente da superficie. O ponto central de todas as
defini¢des deste capitulo reside na conformacao da superficie, ou seja, as informacdes nela
contidas resultam no entendimento de padrdes gerados por ecossistemas artificiais,
projetados como elementos e processos que atuam dependentes das propriedades e
caracteristicas de cada superficie adaptativa. Para tanto, € preciso explorar os fundamentos
das superficies adaptativas e como estas podem variar no espacgo e tempo. O resultado final
visa o entendimento de ecossistemas e até mesmo a resolucao de problemas de engenharia.

4.2 Superficies Adaptativas e Ecossistemas

Os primeiros passos na tentativa de descrever matematicamente a adaptacdo em termos de
processos evolutivos foram dados nas primeiras trés décadas do século XX, merecendo
destaque trabalhos como os de Pearson (1903), Fisher (1930), e Wright (1931). Porém, foi
apenas em 1932 que Sewall Wright deu o passo inicial na concep¢ao da defini¢do de
superficies adaptativas, empregada como uma ferramenta para explicar processos
evolutivos ao longo do espago e tempo, incluso conceitos de evolugado, deriva genética, e a
propria teoria de shifting balance (Wright, 1932). As superficies adaptativas sdo
normalmente definidas como fung¢des da frequéncia de genes em uma populagdo (Provine,
1986), ou apenas como adaptacdo (Kauffman 1993). Alguns pesquisadores consideram as
superficies adaptativas como uma metdfora, como Dawkins (1996), Provine (1996),
Eldredge & Cracraft (1980). Em contrapartida, outros enxergam o potencial das superficies
em um contexto de estudos empiricos, como nos trabalhos de Alrnold (2003) e Fear &
Price (1998). Independentemente do contexto, as superficies adaptativas mostram-se
ferramentas que provém informagdes relevantes para o entendimento de ecossistemas.
Nesta tese a superficie adaptativa segue duas premissas: (1) a funcdo que a descreve possui
como parametros os atributos fenotipicos de uma espécie; e (2) a fungdo retorna um valor
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quantitativo e qualitativo a respeito da adaptacdo a um habitat. A escolha dessa
representacdo de superficie é motivada pelo estudo da influéncia de diferentes habitats na
evolucdo de espécies e individuos, conduzindo naturalmente para uma clara relacao entre
ecossistemas reais e problemas de engenharia.

4.2.1 Superficies Adaptativas de Fenétipos

Em sua forma original, as superficies adaptativas sdo descritas no espaco dos genes. Porém,
alguns anos depois do trabalho de Wright, Simpson (1953) escreveu o livro “The Major
Features of Evolution” apresentando vérios conceitos e processos evolutivos sob o ponto de
vista da morfologia de espécies e individuos. Neste livro, o autor associou o conceito de
superficie adaptativa ao espaco fenotipico, o que permite representar caracteristicas de
individuos e espécies em espacos continuos. Os atributos fenotipicos sdo de particular
interesse, pois determinam a interacdo direta com todos os elementos do ecossistema, sejam
bidticos ou abidticos. Em uma representacdo matematica, é possivel entdo definir
superficies adaptativas no espago multidimensional dos reais, onde cada dimensdo
representa a descri¢cdo de um atributo fenotipico de individuos e espécies.

Tomando a adaptacdo em um sentido genérico, isso implica em nao definir explicitamente
quais fatores contribuem para adaptacdo. Tal fato é explorado por Kauffman (1993) e abre
portas para investigar em que aspectos esta adaptacdo pode estar embasada. Toda relacdo,
seja ela individuo-habitat ou individuo-individuo, pode ser considerada para a composicao
de uma definicdo de adaptacdo e, por consequéncia, para a concepcdo de superficies
adaptativas. Neste caso, ainda € possivel considerar todo o nicho ecoldgico de uma espécie
(Coyne & Orr, 2004). Nesta tese, o conceito de superficies adaptativas empregado
representa a adaptacdo a um determinado habitat. Habitats podem prover a existéncia de
multiplas oportunidades ecoldgicas para os mais diferentes atributos fenotipicos,
proporcionadas pela composi¢ao de diferentes fatores abidticos no ambiente. Neste sentido,
€ possivel investigar a composi¢ao de nichos de espécies apds a ocupagao de oportunidades
ecoldgicas, assim como o papel que habitats distintos desempenham em processos macro e
microevolutivos.

Toda superficie adaptativa possui a0 menos um pico adaptativo, que representa a maxima
adaptacdo a uma determinada oportunidade ecoldgica. Cada pico adaptativo possui uma
regido de atracdo denominada zona adaptativa (Coyne & Orr, 2004; Rosenzweig, 1995;
Lande, 1985; Kirkpatrick, 1982; Dobzhansky, 1970; Wright, 1932). Em contrapartida as
zonas adaptativas, tem-se os vales adaptativos, os quais sdo regides de baixa adaptacgao,
localizadas entre os picos. A existéncia de multiplos picos implica na existéncia de
multiplas oportunidades ecoldgicas a serem exploradas, que poderd implicar no surgimento
de multiplas espécies ao longo do tempo (Coyne & Orr, 2004; Rosenzweig, 1995),
ocupando as oportunidades e evoluindo em dire¢do ao pico adaptativo. Em suma, € possivel
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dizer que os habitats e oportunidades ecoldgicas sao entidades abstratas, representadas por
superficies e zonas adaptativas.

Figura 4.1. Exemplares de superficies adaptativas de fendtipos geradas a partir de um gerador de picos
aleatdrios (Li er al. 2008) em (a), (b), (c) e (d); e geradas pelas funcdes Schwefel (Schwefel, 1981) (e) e
Griewank (Griewank, 1981) (f).

A Figura 4.1 apresenta exemplos ficticios de superficies adaptativas para dois atributos
fenotipicos arbitrarios, cada qual representando um habitat. Os picos adaptativos sao
conjuntos de fendtipos que representam a mais alta adaptacdo em uma regido de atragao,
que corresponde a zona adaptativa. Tal regido de atracdo pode compreender desde baixas
adaptacgdes (regides em azul) até as mais altas adaptacdes (regides em vermelho). As zonas
adaptativas sdo separadas por vales adaptativos, os quais compdem as regides de baixa
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adaptacdo (em azul). As Figuras 4.1(a), (b), (c) representam multiplas zonas adaptativas
geradas aleatoriamente, compondo superficies arbitrarias. J4 as Figuras 4.1(e) e (f) sdo
geradas por funcdes matemadticas bem conhecidas e proporcionam superficies com
caracteristicas artificiais como simetria no tamanho dos picos e na distancia entre eles.

4.2.2 Dinamicas de Superficies Adaptativas de Fenotipos

Dados os elementos fundamentais e suas relacdes, para entender a computagdo de
ecossistemas em superficies adaptativas faz-se necessdrio entender quais dinamicas podem
estar por trds de sua variacdo temporal. Em outras palavras, o que se busca é entender a
variacdo temporal de ecossistemas em superficies adaptativas. Tal variacdo esta
fundamentada em processos de ecossistemas, que vao desde as pequenas variagoes
intraespecificas, saltos de evolucdo, especiagdes e mudancas ambientais. O foco deste
capitulo € a variacdo temporal dos fendtipos. Sendo as superficies a representacdo de
adaptacdo de fendtipos a habitats, a variagdo temporal de habitats se traduz na variagao
temporal das superficies. Nas préximas se¢des serdo explorados os aspectos que tornam
individuos, espécies e superficies variantes no espaco e tempo.

4.2.2.1 Variacdo em Habitats e Superficies

Os primeiros elementos a serem considerado como variante no tempo sdo os habitats,
representados pelos seus elementos abidticos. Uma superficie representa a adaptacdo de
conjuntos de atributos fenotipicos perante um habitat. Isso permite constatar que superficies
poderdo ter suas conformagdes variantes no tempo, caso os habitats representados tiverem
alguma variacdo temporal. Estdo inclusos: surgimento e desaparecimento de picos
adaptativos, mudangas de posi¢do e altura de zonas adaptativas, dentre outros, como em
(Borenstein et al., 2006; Arnold, 2003; Rosenzweig, 1995; Price et al., 1993; Provine,
1986; Wright, 1932).

As defini¢des de computacao de ecossistemas em superficies adaptativas sdo independentes
da variacdo temporal das superficies. Os processos capturam a esséncia de uma superficie
qualquer em instantes discretos de tempo. Sendo assim, as definicdes sdo vdlidas para
superficies estdticas ou variantes no tempo. Vale salientar que ndo serd proposto um
processo de variacdo temporal de habitats, pois os processos evolutivos estudados se
concentram na variacdo de fenétipos sob a influéncia de habitats. As superficies estudadas
sdo obtidas por funcdes que descrevem diferentes conformacdes de interesse, como
ilustrado na Figura 4.1.
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4.2.2.2 Dispersdo de Individuos e Superficies Adaptativas

Diferentes habitats proporcionam diferentes oportunidades de adaptacio a um mesmo
individuo, dado que estes podem possuir diferentes oportunidades ecoldgicas. Ao
considerar que uma superficie adaptativa representa niveis de adaptagdo de um individuo a
um determinado habitat, a mudanga de habitats representa que este individuo estd sujeito a
uma nova superficie. Ou seja, em diferentes habitats, o0 mesmo individuo poderd possuir
diferentes niveis de adaptacdo. A ocorréncia de processos de dispersdo pode levar
conjuntos de individuos ocuparem diferentes habitats e, portanto, estarem sujeitos a
diferentes superficies adaptativas. Tal fator € determinante para a ocorréncia de processos
de especiacao peripatrica e competitiva, como discutido nos Capitulos 2 e 3. Neste capitulo,
nao serdo considerados processos de dispersdo e, portanto, a ocorréncia de tais especiagdes
também ndo sdo consideradas.

4.2.2.3 Varia¢do de Fendtipos

A variagdao de fendtipos, consequéncia de sucessivas reproducdes, € fundamental para a
ocorréncia de processos evolutivos que levam a diversidade de espécies. Agindo em
conjunto com a sele¢do natural, proporciona também uma adaptagao continuada (Brown &
Lomolino, 2006; Coyne & Orr, 1999; Magurran, 1999; Myers & Giller, 1991). A geracdo
de individuos com determinadas caracteristicas (favordveis ou ndo) depende de varios
fatores, principalmente dos individuos que os antecederam. Porém sabe-se que, ao longo de
geragoes, as espécies se beneficiam de variagdes aleatérias de caracteristicas.

A variagdo de fenétipos em superficies adaptativas é fundamental na geracao de individuos
que irdo mapear uma superficie, pois € responsavel pela exploracdio do espaco de
possibilidades. Através da variagdo agindo em conjunto com a sele¢do natural, é possivel
dizer que a adaptagdo é consequéncia de pequenas mudancas envolvendo uma busca local
no espago de possibilidades (Kauffman, 1993), o que em outras palavras significa uma
escalada evolutiva em uma zona adaptativa. A variagdo possibilita a existéncia de
individuos nao apenas em regides proximas a picos adaptativos, mas também povoando
vales adaptativos (Kauffman, 1993). Tais individuos, muitas vezes, constituem
hibridizacdes entre espécies (Rosenzweig, 1995).

4.2.2.4 Saltos e Caminhos de Evolucdo

Uma das consequéncias da variacdo de fen6tipos em conjunto com a sele¢do natural sdo os
caminhos de evolucdo em superficies adaptativas. Este conceito possui o propdsito de
ilustrar caminhos evolutivos de espécies e individuos sobre superficies ao longo do tempo
(Niklas, 1995; Wright, 1932). Dadas geragdes de individuos ao longo do tempo, é possivel
observar, em instantes consecutivos de tempo, a progressdo de adaptaciao pela superficie.
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Cada observacdo corresponde a um salto de evolugdo proporcionado pela variacdo de
fendtipos. Individuos ao longo de geracdes sdo representados por pontos nas superficies
adaptativas, sendo cada ponto um individuo no tempo. Cada salto de evolucao €, portanto,
um instante de tempo evolutivo de espécies e individuos. Considere a Figura 4.2 com
quatro exemplos de caminhos de um ponto a outro (A e B), representados por “®”, e pontos
intermedidrios representados por “*”. O exemplo (a) ilustra apenas um salto de A até B. As
Figura 4.2(b) e (c) apresentam mais de um salto de evolugdo entre A e B. Se os saltos de
evolucdo tiverem tamanho tendendo a zero, € possivel obter um caminho que tenda a ser
continuo de A a B. Em superficies adaptativas de fendtipos € possivel considerar a
existéncia de infinitos caminhos entre dois pontos de evolucdo. O tracado e a dire¢do de
evolucdo dependem intrinsecamente dos fatores aos quais espécie ou individuos sdo
expostos ao longo do tempo e ao longo das geracdes (Niklas, 1995; Wright, 1932).

7

(©) (d)

Figura 4.2. Caminho de evolucdo representado por multiplos saltos de evolucdo em curvas de nivel de
superficies com dois atributos.

4.2.2.5 Especiacdo e Extin¢do

As condi¢des a que as espécies sao expostas em seus habitats exercem papel fundamental
no processo evolutivo (Brown & Lomolino, 2006). Fica claro que as varidveis envolvidas
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no processo de geracdo de uma nova espécie sao muitas, porém, em teoria, no momento em
que espécies geram individuos pouco adaptados, se existirem outras oportunidades em seu
habitat e se estes passarem a ocupd-las, entdo um processo de especiagdo simpdtrica estd
em curso (Brown & Lomolino, 2006; Coyne & Orr, 2004; Howard & Berlocher, 1998;
Rosenzweig, 1995; Barton, 1991; Myers & Giller, 1991; Hengeveld, 1990). E possivel
ainda existir espécies isoladas biologicamente, mantendo zonas de hibridizacdo, como no
caso das espécies-anel (Ridley, 2004; Irwin, et al., 2001; Wake, 2001).

Tomando o cendrio acima com referéncia as superficies adaptativas, € possivel deduzir que
a ocupagdo temporal de zonas adaptativas representa a ocupacdo temporal de novas
oportunidades ecoldgicas. Tal ocupacao € fruto da exploracdo do espago de possibilidades
ao longo de geragdes de individuos e espécies, o que cria a tendéncia de continuadas e
ininterruptas ocupacdes de zonas adaptativas ao longo de superficies adaptativas. Essas
ocupacdes sdo fendmenos espaco-temporais que dependem da dinamica estabelecida pelos
processos de ecossistemas que estdo envolvidos, como variacdes de fendtipos e selecio
natural. O ponto fundamental a ser explorado € a transicao de zonas adaptativas (Price et al.
1993, Milligan 1986), ou, em outras palavras, a travessia de vales adaptativos, sendo
necessdrio entender processos macroevolutivos de especiagdo (Fear & Price, 1998;
Rosenzweig, 1995). Ao produzir um descendente adaptado a outra zona adaptativa, é
possivel deduzir a existéncia de um habitat heterogéneo com multiplas oportunidades
ecoldgicas, as quais podem proporcionar diferentes adaptacdes a diferentes espécies
(Brown & Lomolino, 2006; Fear & Price, 1998; Rosenzweig, 1995; Parsons, 1991;
Kirkpatrick, 1982, Myers & Giller, 1991; Lande, 1985b; Simpson, 1953; Wright, 1932).

4.3 Fundamentos da Computacio em Superficies Adaptativas

O primeiro passo na obtencdo de relacdes e processos de ecossistemas em superficies
adaptativas de fen6tipos € a definicdo de um conjunto de fundamentos, os quais permitem
obter informagdes a respeito da evolucao de individuos e, com isso, inferir a ocorréncia de
padrdes basicos que serdo ponto de partida para a maioria das defini¢des feitas em seguida.

4.3.1 Caracterizacao de um Individuo

Todas as definicdes de relagdes e processos requerem definicdes a respeito de elementos
fundamentais de ecossistemas, visto que a computacdo os altera no espacgo € no tempo. Em
superficies adaptativas de fendtipos, cada ponto da superficie representa um conjunto de
atributos fenotipicos que, mapeado na superficie, fornece a adaptacdo. Cada uma das
possiveis combinacdes de fendtipos € candidata a representar individuos existentes em
populagdes de espécies. Portanto, um individuo pode ser definido como um vetor i; € RP,

contendo 0s seus respectivos p atributos fenotipicos.
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Considerando que os processos que serdo propostos adiante atuam unicamente em
individuos i; € NP, j=1,..., 0, é possivel representar individuos em instantes discretos de

tempo k, definidos por ij(-k). Considerando todo ij(-k), € possivel dizer que em um instante k de

«(k)

tempo os individuos i;configuram um estado do ecossistema artificial.

4.3.2 Relacao de Adaptacao e Superficies Adaptativas

A relacdo de adaptacdo representa o grau de sucesso adaptativo de um individuo ou
espécie. Ao fazer o mapeamento de todas as possiveis combinacdes de caracteristicas
fenotipicas nessa fungdo, o produto é a superficie adaptativa fenotipica. Ao analisar
espécies ao longo do tempo, sabe-se que medidas dessa natureza sdo importantes para se

entender a adaptacdo e a evolucdo (Myers & Giller, 1991).

Relac¢do 4.1. Relagdo de adaptagdo. Definida como p,, onde p A:SRP —>NR. Dado um
individuo i; € RP, p , (i) define o grau de adaptacdo ou fifness do individuo i; a um dado
habitat.

Quando o objeto de estudo sao superficies adaptativas, definicdes explicitas de habitats nao
sd0 necessdrias, pois a adaptacdo fornece a interacdo entre individuos e habitats
quantificada pela conformacgdo da prépria superficie. Cada zona adaptativa representa uma
bacia de atracdo para uma determinada oportunidade ecolégica. Sendo assim, se um
individuo ocupa uma determinada zona adaptativa, € possivel dizer que seu vetor de
atributos fenotipicos possui um determinado grau de adaptacdo a uma oportunidade
ecoldgica especifica e diretamente vinculada aquela zona adaptativa.

Definicao 4.1 Superficie adaptativa fenotipica. Definida como uma superficie F, onde
F:R?—>N representa 0 mapeamento dado por p , para todas as possiveis combinagdes de

fenétipos ij e RP, em um dominio definido.

4.3.3 Zonas, Vales e Picos Adaptativos

Em uma superficie adaptativa fenotipica F, € possivel identificar condi¢cdes evolutivas em
que se encontram as espécies. A propria superficie pode fornecer algumas informacdes
necessdarias para entender processos evolutivos. As combinagdes de atributos fenotipicos
que resultam em individuos com baixa adaptagdo povoam os vales da superficie, enquanto
que os de maior adaptacdo povoam as zonas adaptativas. A seguir, sdo feitas as definicdes
de zonas e vales adaptativos em superficies adaptativas de fendtipos, através dos conceitos
de quasiconvexidade e quasiconcavidade.

Defini¢io 4.2. Zona adaptativa. E um conjunto Z e RP de vetores i; € R?, onde a
superficie adaptativa F' é quasiconcava em Z.
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Toda zona adaptativa Z possui um pico adaptativo representado por ao menos um vetor de
atributos i) em que p , assume um valor maximo global dentro do conjunto Z. A Figura

4.3(a) ilustra casos de zonas adaptativas com um ou até infinitos picos adaptativos,
considerando apenas um atributo fenotipico.

Definicdo 4.3. Vale adaptativo. E um conjunto V e R? de vetores i; € RP, onde a
superficie adaptativa F pode ser quasiconvexa em V, ou nem quasiconvexa € nem
quasiconcava em V.

A

!

(a)

(b)

i

Figura 4.3. Zonas (a) e vales adaptativos (b) considerando um atributo fenotipico qualquer. Em verde, regides
que delimitam zonas adaptativos e, em vermelho, regides de vales adaptativos. Verde e vermelho escuros
representam regides de interseccao.

A determinagdo do vale adaptativo depende da localizagdo de zonas adaptativas vizinhas.
Entre dois picos, a superficie adaptativa pode ser quasiconvexa em V, ou entdo nem
quasiconvexa e nem quasiconcava, como ilustra a Figura 4.3(b). Por representar regides
que separam picos adaptativos, os vales adaptativos possuem seus limites nos picos
adaptativos, como ilustra a Figura 4.3(b). Em casos de platds, o limite pode ser qualquer
vetor do platd, permitindo a existéncia de interseccdes entre vales adaptativos e zonas
adaptativas (Figura 4.3(a) e (b)). E possivel considerar as superficies sob ponto de vista de
zonas adaptativas ou de vales adaptativos. Através das defini¢oes 4.2 e 4.3, e da Figura 4.3,
€ possivel, portanto, deduzir que todo individuo i;e / pertence a um conjunto Z e a um
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conjunto V, simultaneamente, ao considerar o mapeamento da superficie . Cabe destacar
que F é o mapeamento da unido de todas as zonas adaptativas, ou entdo a unido de todos os
vales.

Por fim, todas as defini¢des sdao validas quando se considera zonas adaptativas Z onde F é
quasiconvexa em Z e, portanto, F' é quasiconcava em V, ou nem quasiconvexa € nem
quasiconcava em V. Neste capitulo zonas adaptativas quasicOncavas sdo utilizadas como
referéncia. Porém, ao explorar as propriedades das defini¢des feitas adiante, tornar-se-a
evidente a validade para os casos quasiconvexos.

4.3.4 Saltos de Evolucao e Suas Curvas de Adaptacao

Dados dois individuos i; € i, € um salto de evolug@o entre i; € i,, como representado na
Figura 4.2 (a), é possivel obter um conjunto de amostras de pontos que representam a
curva de adaptacgdo sobre o salto de evolugdo, permitindo obter a aproximagdo da superficie
F em um salto de i; parai,. O conjunto A possui cardinalidade A e € definido por pontos
colineares i, € I, onde i, =1i; + Aa(ig—ij) e A, € um escalar definido no intervalo[0,1],
ordenados segundo a condicdo 4; < A4, << A, . Todo i, € A4 possui um valor de
adaptacdo definido por p, (i,). Esses valores sdo usados para compor curvas de adaptagéo,

como a da Figura 4.4. O tamanho do salto pode ser quantificado por meio de medidas de
distancias. Por exemplo, a distancia euclidiana entre ij e i,.

A Figura 4.4 mostra um exemplo de salto de evolugdo de i; para i, e sua respectiva curva

de adaptacdo, obtido a partir de um conjunto A de cardinalidade A = 100.

100

7!

80|
60|
40t

20+

. . . . . . . .
m 0 o1 02 03 04 05 06 07 08 09 1

w 0
a0 60 40

i
Figura 4.4. Salto de evolugio entre i, e i, € a respectiva sua curva de adaptagdo considerando apenas dois

atributos fenotipicos. Em (a) a curva € obtida da superficie F. Em (b), a sua projecdo no espaco de duas
dimensdes.
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4.3.5 Pseudodiferencial de Adaptacao entre Fendtipos

Uma informacdo importante a respeito da evolucdo ao longo das geracdes diz respeito ao
quanto uma espécie evoluiu e como se adaptou, fornecendo uma noc¢do quantitativa da
evolucdo ao longo do tempo. Na literatura, é possivel encontrar estudos sobre taxas que
dizem respeito a evolucdo (Brown & Lomolino, 2006; Myers & Giller, 1991; Stanley,
1985), como, por exemplo, taxas de mudancas fenotipicas (Gingerich, 1983).

Por representar variacdes ao longo do tempo, as taxas sao medidas valiosas a respeito de
ecossistemas, tanto no presente quanto no passado. Aqui serd proposta uma medida para
estimar o quanto existe de ganho ou perda de adaptagao entre dois individuos. Esta medida
estd relacionada as mudancas fenotipicas e a adaptagdo entre individuos distribuidos
discretamente no espago fenotipico. Considerando zonas adaptativas quasiconcavas, toma-
se i; como referencial e i, como outro possivel individuo. Considerando um salto de
adaptac@o de i; para i, como o representado na Figura 4.2 (a), € possivel obter uma
aproximacao para o ganho ou perda de adaptacdo, apos o salto de evolucdo, considerando
independentemente a contribui¢do de cada um dos atributos fenotipicos, ou seja, quando i;
adquire algum dos p atributos de i,. O ponto de partida € a defini¢do de vetores i;,; que

representam esta aquisi¢do. Esses vetores possuem p—1 atributos de i; mais o atributo [

adquirido de i, , definido como i;,; = [zjl,...,zg,...,sz] . A Figura 4.5 mostra uma

interpretacdo geométrica desses vetores em curvas de nivel de uma superficie adaptativa.

20f ' ' 1 100
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o 60
40f .
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) a4 NN
ol “/ / \\ 1L
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AN / 40
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s T e S . -60
(lg’ pATiE)“J’/ > (lng, pA(lng)
90} — ] 80
N ‘ ‘ ‘ ‘ L -100

-90 -80 -70 -60 -50 -40 -30 -20
0
Figura 4.5. Curvas de nivel de uma superficie adaptativa mostrando a representaciio dos vetores de dois
individuos i; € i, quaisquer € 0s respectivos vetores

[Yl)

por “x”.

ij; para cada um dos dois atributos. Todos representados

Através de uma andlise individual em cada vetor i;;, € possivel obter a interpretagdo
trigonométrica da Figura 4.6. Tomando i; como referéncia, ao substituir cada um dos seus
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atributos i;; pelo respectivo atributo i, de i,, € possivel obter a diferenga no espago dos
fendtipos para cada atributo: i; —ig, e de adaptagdo ao adquiri-lo: p, (ij) -p A(ijgl)' Com
isso, € possivel obter a tangente e, por consequéncia, o angulo 0 de inclinacdo da reta que
tangencia i; e i;,;. A Figura 4.6 mostra dois casos distintos: (1) adaptagdo proporcionada
pela aquisi¢do de um atributo i ; leva a obtengdo de i;,; com adaptagdo maior que a de ij:
p A(ijg/) >p A(ij); e (2) caso contrdrio, onde: p A(ijg/) <p A(ij)' Essa interpretacdo leva a
definicdo do pseudodiferencial de adaptacao.

(g1, Pa(ijgr)

pACE) = PaCiz) -

ijp = gt

Pa(i) — pa(ijg) 2)

(i1, Pa(ijer)

Figura 4.6. Interpretaco trigonométrica do pseudodiferencial de adaptagao.

Defini¢io 4.4. Pseudodiferencial de adaptag¢do. Dados dois individuos i; € i,, onde i; # i, €

. ;. . . .17 . . .17 - .
seus atributos fenotipicos ij= [ljl,...,ljp] e i, = [lgl,...,lgp] , a funcdo W define o
pseudodiferencial, o qual quantifica a variagdo em ganho ou perda de adaptacdo para cada
um dos p atributos fenotipicos, quando considera-se que i; tenha algum dos atributos de i,.
E definido como:

4.1

w,(ij1, ig1) = %atan <_pA(lji31_13izl(ljgl)>
'//l(ijl’ ig,) e (-1,+1), w, —> 1 significa ganho tendendo ao méximo ao adquirir i,;, em
contrapartida y,— —1 significa tendéncia a perda méxima. Se o atributo i, representa
perda, entdo dire¢des de ganhos de adaptag@o sdo dire¢des opostas a aquisigdo de iy. Ao
considerar y; para todo iy, € possivel compor o vetor y. Por permitir quantificar ganhos e
perdas ao se alterar os atributos de i; com base nos atributos de i;, um a um, o vetor Y
representa uma estimativa do que cada atributo adquirido representaria para o individuo i;

em termos de adaptacdo. E feita aqui uma suposicao de que todos os atributos fenotipicos
sdo independentes entre si, pois as contribui¢des de cada um sdo analisadas mantendo os
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demais fixos em seus valores originais. Se ganho de adaptacdo significa obter menores
valores para p,, basta considerar -y em zonas adaptativas quasiconvexas. A Figura 4.7
mostra o gréfico de y;, com argumento simplificado, onde ,(x) = 2/matan(x). Variando o
argumento da funcdo atan, € possivel concluir que para valores altos de x, ocasionados por
valores altos no numerador da Equagdo 4.1, se traduz em grande variacdo de adaptagdo e
pouca variagdo de fendtipos. Neste caso, o ganho de adaptacdo tende a 1. O mesmo se
aplica quando se considera a perda de adapta¢do. Quando a variagao de adaptacdo tende a
zero, fazendo x tender a zero, o ganho de adaptacao tende a zero.

1

i(x)

Figura 4.7. Grifico do pseudodiferencial de adaptagdo, representando perdas e ganhos de adaptagdo.

4.3.6 Ganho de Adaptacao

O estudo de ecossistemas muitas vezes requer o entendimento de padrdes de variagdao
temporal, seja ela relativa a individuos ou habitats. Neste sentido € possivel citar a medicao
de algum ganho (Bedau & Packard, 1992) ou até mesmo uma diversidade de individuos e
espécies (Polasky, 2005; Onal, 1997; Solow et al., 1993; Magurran, 1988). O ponto de
partida € inferir a existéncia de uma atividade evolutiva que esteja proporcionando ganhos
de adaptagdo ao longo do tempo. A atividade evolutiva pode ser definida como a taxa com
que inovagdes genéticas sao absorvidas em uma espécie (Bedau & Packard, 1992). No caso
desta tese, deseja-se obter o ganho de adaptacdo que mudangas de fen6tipos ocasionam ao
longo do tempo. Com isso, é possivel concluir se espécies estdo em processo evolutivo ou
nao.

Serdo considerados vetores Y e seus respectivos ganhos obtidos pelo pseudodiferencial. Ao
tomar apenas valores positivos de Y, € possivel analisar o ganho que determinados atributos
fenotipicos fornecem entre i; € i,, sempre supondo independéncia entre os atributos
fenotipicos. E possivel utilizar esta medida em uma estimativa de ganhos em cenarios mais
complexos, por exemplo, em um caminho de evolugdo, representado discretamente no
tempo e espacgo fenotipico. Neste caso, cada instante de observacdo verifica-se a existéncia

de um salto de evolu¢do definido por individuos i®

em instantes de tempo k. Vale notar
que cada salto corresponde a um novo individuo no tempo. Considere entdo um caminho de

evolucdo representado por saltos de evolugdo, obtidos a partir de w individuos amostrados
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no tempo: i(l),...,i(w), e 0S vetores w(l),...,w(w‘l) obtidos a partir do diferencial de

) g j+D para k=1,...w—1, onde w>1. E possivel obter estimativas de

adaptacdo entre i
ganhos e perdas de adaptacdo em caminhos completos de evolugdo, que levam a sequéncias
de ganhos de adaptacdo produzidas por uma sequéncia de individuos amostrados

discretamente no espaco de fenétipos. Sendo assim, cada vetor w(k) fornece os atributos que

levaram a ganhos de adaptagdo em um instante k£, compondo vetores wg) de cardinalidade

(k) &)
G G

= p, significa que todos os p atributos apresentaram ganho. A média de wg) ¢ representada

por U/(Gk), que significa o ganho médio obtido de i® para jn

pg). Se nenhum atributo apresentou ganho, p.” = 0 e ndo existe ganho. No caso oposto p

, compondo ganhos ao longo
do caminho de evolugdo. Através da obtencao de ganho por atributos fenotipicos ao longo
do tempo, € possivel transformar o pseudodiferencial de adaptacio em um estimador de
ganhos.

Definicao 4.5. Ganho de adaptagdo. Definido como uma funcdo A; que compreende o
ganho de adaptacdo em uma janela de tempo w segundo a equagao:

W ]
1 p- k
A =— E - G
‘ Wk—1<y/é p W) @2

Se V/Gk) = 1 para todo k na janela w, entdao tem-se que pg)= p, portanto todos os p atributos

apresentaram ganho. Como o ganho € ponderado pelo tempo, o ganho méximo depende do
tamanho da janela. Portanto, A mdximo € definido como: Ag = 1/wY}_,(k/w). Por
exemplo, para w =50, A = 0,51. Em contrapartida, o menor valor de ganho possivel é
Ag =0. A média de ganhos por instante de tempo V/g‘) ¢ ponderada pela proporcao pg) / p,a
qual representa atributos que proporcionaram ganhos no instante k. Sendo assim, quanto
maior o nimero de atributos que proporcionam ganho, maior € A;. Por considerar ganhos
ao longo de instantes k, um ganho no instante k = 1 possui menor relevancia que ganhos
para k > 1 até k = w, este é o efeito da ponderagdo k/w para cada ganho médio U/(Gk). Através
deste procedimento, ganhos perdem relevancia a uma taxa linear no tempo, tendo
relevancia mixima quando k=w. Um estudo empirico do ganho de adaptacdo em
diferentes cendrios € apresentado na Se¢do 4.8.

4.3.7 Variacao de Fenoétipos e Superficies Adaptativas

Em geral a variacdo proporcionada por reproducdes sucessivas pode ir do quase
imperceptivel até individuos com diferengas fenotipicas propicias a ocupac¢do de novas
oportunidades ecoldgicas. Tal variacdo pode ser modelada através de uma distribui¢ao
normal, tanto em modelos tedricos quanto em modelos empiricos (Welch & Waxman,
2002; Limpert et al., 2001; Fear & Price, 1998; Biirger & Lande, 1994; Zeng, 1987).
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Partindo deste arcabouco, deseja-se obter o efeito esperado da variacdo fenotipica como
promotora de padrdoes de evolucdo e adaptacdo temporal. Para tal objetivo, deseja-se
considerar a variagdo em torno de uma caracteristica i; de um individuo i; e o ponto de
partida € uma distribuicdo normal assimétrica, ou seja, desvios padrdes distintos para as
caudas negativas e positivas da distribuicdo. Com isso € possivel obter diferentes
distribui¢oes em torno de i; para diferentes situagdes que se queira modelar. Sendo assim,
para cada elemento i;; define-se um desvio, obtido pela seguinte distribuigdo:

Definicao 4.6. Distribuicdo assimétrica de variagdo de fenotipos. Compreende a variagio
em torno de um atributo fenotipico i;;, dada por:

1 1
Ao )= |(%5)- 01| ¢ i + i (25| s w3

onde cada termo da soma corresponde a um dos lados da distribui¢do. U, é um nimero
aleatério gerado por uma distribui¢do uniforme U(0,1) definida no intervalo [0,1] para o
atributo /, N; é uma distribuicdo normal N(0,1) (média zero e desvio padrdo igual a um),
o e f, correspondem aos valores de desvio padrdo da distribuigéo para a cauda negativa e

positiva de A(.), respectivamente. Se ¢; # S, entdo existem diferentes propor¢des de
probabilidade entre a cauda negativa e positiva, tornando a distribui¢do assimétrica. Se ¢ =
B, entdo a distribui¢do A(.) corresponde uma distribui¢do normal padrdo, pois as
proporg¢des séo iguais entre os lados da distribui¢do. A soma ¢ + f3, € definida como a

amplitude de espalhamento. Note que [.] representa o teto maximo.

A obtencdo de ¢ e ,6’1, considerando dois individuos i; e i,, segue basicamente dois casos
distintos: (1) gera¢do de individuos similares a i; e i, através de combinagdes graduais e
sutis, e (2) uma probabilidade P,,; de qualquer individuo gerado conter algum atributo
fenotipico com alta variagdo em relagéo a i; e i,. Se for de interesse limitar o dominio no
desvio de fenétipos, considera-se uma restricdo imposta por [i,, ime], Onde existe um
dominio para cada atributo, definido por ij,,;, € ij,..- Isso limita a amplitude obtida por ¢; e
B, . Portanto, definidas neste caso com valores mdximos iguais a 1 /3 |iﬂ - ilmm| e
1/3 |iﬂ - i,max| (Ipmin € ipnax definem o dominio de cada atributo), respectivamente,
possibilitando que individuos sejam gerados dentro do dominio com 98% de probabilidade.
Tal fato aproveita-se das caracteristicas de distribuicdes normais, onde qualquer valor
gerado além de trés vezes o desvio padrdo possui aproximadamente 2% de probabilidade de
ocorréncia. As equagdes abaixo contemplam este conceito para ¢; € f3;:

. . | 1 (4.4)
(i, i) = B (it igr) = i — il +§(/11 =4 + 3 [Pra— Uil (A4 + 4]

Para obter 4, considera-se diferentes equagdes quando se calcula ¢ e f. Para o; tem-se:
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1 4.5
;t,=§|iﬂ—i,mm| - |iﬂ - igl| )

e para f3;:
T o (4.6)
A :§|lj1— lzmax| - |lj1 = g |
Através das Equacdes (4.4), (4.5) e (4.6) acima € possivel obter um desvio que considera a
probabilidade de alta mutacdo em atributos fenotipicos bem como considera o limite
imposto pelo dominio de todos os atributos fenotipicos. Mesmo que haja alta variacao, a

tendéncia é sempre gerar variacdo no dominio dos atributos. Por fim é possivel obter um
individuo i,, gerado a partir da distribuigdo A(.), tomando como referéncia i; ou i,:

=1 +|a(c. ). M. B). - A( . 5,)| “.7)

Se a superficie estiver contida em um dominio irrestrito, basta considerar o cédlculo de /4,
como uma amplitude hipotética, onde 1;€R*, obtendo a seguinte equacio:

(i ig) = B (i i) = |in = igt| +1Ppa = Uil 4, (4.8)
Dois casos obtidos a partir dessa distribuicdo sdo apresentados na Figura 4.8,
considerando i; como centro da distribuigdo. Em ambos os casos foram geradas 10°

amostras. O resultado evidencia a caracteristica assimétrica da distribuicao.

10 ’
258 . . . . . . . . 2.5%10

(b)

0.51

i Imin ﬁl

i jl Tilmax
o

i Imin ﬁl l jil & Upmax

Figura 4.8. Histogramas de frequéncia absoluta mostrando distribui¢des obtidas a partir de A(.). Em ambos
os casos as figuras representam distribuicdes assimétricas obtidas a partir da frequéncia absoluta de 10

amostras geradas aleatoriamente. Diferentes valores de ¢, B e ijl compde diferentes distribui¢des em (a) e

().

A Figura 4.9 ilustra casos de amostragem de individuos i, tendo i; ¢ i, como referencial. No
caso (a) a distribuicdo apresentou a mesma caracteristica de uma distribui¢io normal
padrao. J4 ao gerar individuos muito préximos da fronteira do dominio, como no caso (b), a
distribuicao se tornou assimétrica, aumentando sua tendéncia em gerar individuos dentro do
dominio.
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(b) =

Figura 4.9. Amostragem de individuos obtida a partir da distribui¢do A(a,, ﬂz) Os pontos em X representam

ij e i,
4.3.8 Estimacao de Fenotipos Favoraveis a Adaptacao

A distribuicao normal assimétrica A(a,, ,6’1), definida como ponto de partida para o desvio

de fenétipos, tem um papel central na obtencdo de diferentes distribuicdes que representam
a variagdo de fenotipos, ao considerar a geracdo de individuos i, tendo i; e i, como

referencial. Sendo assim, € possivel predizer quais sdo os possiveis i, que representam um

z

ganho de adaptacdo. O ponto de partida é o uso do pseudodiferencial, levando a
possibilidade de estimar regides do espaco de fendtipos que representam maior adaptagdo a
individuos i, obtidos a partir de i; e i;. A determinag¢@o de ¢; e /3, passa ser dependente de

y/(ij,, igl) e, portanto, existe uma tendéncia da distribuicao A(a,, ﬂl) amostrar mais

individuos em regides que representam ganho de adaptagdo em relag@o a i; ou a i,.

O primeiro passo € a obtengdo dos dois intervalos 6, € dg, que serdo usados no lugar do
intervalo |iﬂ — ig,| e na obtengdo de diferentes proporgdes entre ¢ e f3, a partir de y/(ij,, igl).
Se x//(iﬂ, igl) > 0 entdo a obtengdo do atributo i,; pode representar ganho e, portanto, a maior

propor¢do de |iﬂ — ig,| estard em ¢;. O intervalo 0, € obtido através da seguinte equacgao:

L1 o 4.9)
Sa = 5 lin =gl + 5 i = | i i)
Se yliy, i,;)— 1 entido 8, — |i; —i,|, 0 que significa que o desvio ¢; tende a ser maximo.
il Lgl ol i1 — gl q g q i

A obtenc¢do de ¢ agora € possivel substituindo o desvio |ijl — ig,| da Equacdo (4.4) por o :

1 4.10
al(ijl’ igl)= 50{1"'5( (ﬂ*l - |ll|) + [pha’ - Ul-l(ﬂ*l + |ll|)) ( )

onde:

1 4.11
ll=§|ijl_ilmin|_5a' ( )
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De forma oposta ao apresentado acima, quando l//(ij,, ig,) representa perda, significa que a

obtencdo do atributo fenotipico deve ter tendéncia contraria a i,;, 0 que leva a aumentar

gb
proporcionalmente g , que € definido como:

L. 1. . .o (4.12)
S = 5 it = faal=5 lijn = it Wi 1)
Se «//(iﬂ, igl)—> -1, entéo 05— |iﬂ - igl|, o que significa que o desvio S, tende a ser maximo.
B, € agora definido substituindo o desvio |ij,—ig,| da Equagdo (4.4) por dp, obtendo a
seguinte equagio:

1
B i)= ort 5 (= 14D+ [py, = U QA+ D) 4.13)

onde:

A =§ it = imax| — S (.19

Segundo as Equagdes (4.10) e (4.13), o uso do pseudodiferencial leva a uma tendéncia de
gerar individuos em regides onde a adaptagdo é maior. Se o l//(ij,, ig,)—> 1, entdo
Oy—> |iﬂ - ig,| e g— 0 ou oy— 0 e dg— |iﬂ — igl|, 0 que representa uma situacdo em que
existe tendéncia maxima de obter individuos na dire¢cdo de ganho e minima na oposta. Se
gu(iﬂ, igl)—> 0, entdo dy = dg = 1/2 |iﬂ—igl|, o que leva a obten¢do de uma distribuicdo
normal padrdo, onde a probabilidade € igual para ambos os lados da distribuicdo. O efeito
obtido € uma distribui¢do simétrica em torno de i; ou i,, que representa um cendrio de
indefinicdo, visto que nenhum atributo fenotipico representou ganho. E possivel fazer uma
interpretagdo geométrica dos intervalos o, € Jp e obter vetores que representam esses

desvios no espago, os quais sdo base da obtengdo dos desvios ;e S, . O referencial sdo
individuos i; na obten¢@o dos atributos fenotipicos de i, em um salto de evolugdo de i; para
i,. Partindo de i; podem ser obtidos vetores que representam a propor¢do de 6, € Og para
todo /=1,...,p, definidos como i,; = [ijl,...,iﬂ + o, ,...,i]-p]. A distancia de i; a i, representa
a norma de a iy que € exatamente igual a 9. O mesmo se aplica aos intervalos dg. Os
vetores i,; € iy descrevem a regido do espago de possibilidades onde € possivel amostrar
individuos que podem representar ganhos ou perdas em relagéo a i;. Em outras palavras,
representam geometricamente a obteng@o dos intervalos o, € dz€, por consequéncia, os
desvios ¢ e f3.

A Figura 4.10 apresenta casos em superficies de dois atributos fenotipicos representados
por curvas de nivel. Nos casos apresentados considera-se que zonas adaptativas sio
quasiconcavas. As superficies usadas sdo geradas pela funcdo Schwefel (Schwefel, 1981),

que apresenta unimodalidade ou multimodalidade dependendo do dominio considerado. Por
fim, considere que os vetores i, e iy partem de i;. Adicionalmente, sdo amostrados 1000
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individuos a partir de i;, obtidos pela distribuigéo A. Na Figura 4.10, individuos gerados i,
que apresentam p, i)>p N (ij) estdo representados por pontos verdes. Caso contrdrio, os

pontos estdo em vermelho. Na Figura 4.10 (a), obtida através da funcdo CEC-F2
(Suganthan et al., 2005), € possivel observar a forte tendéncia em direcdo aos atributos de
i,. A Figura 4.10 (b) apresenta uma visualizagdo em maiores detalhes dos vetores da Figura

4.10 (a). A Figura 4.10 (c¢) mostra que € possivel ultrapassar um certo limite na amostragem
de individuos e acabar por produzir individuos i, onde p,(i.) <p, (ij). Por fim a Figura
4.10 (d) ilustra um caso particular. Considerando um individuo i;, se a aquisi¢do de um
atributo fenotipico iy de i, representar perda de adaptagdo, y, apontara ganho em uma
tendéncia contréria a de iy. Porém, nada garante que nessa direg@o existird ganho. Ou seja,
os vetores i, € i, que representam geometricamente a tendéncia dos desvios ¢ e £,
podem gerar amostras i, onde p,(i.) <p, (ij) e, portanto, i, ndo apresenta melhoras de
adaptac@o em relag@o a i;. No caso da Figura 4.10 (d), a estimativa gerada por A(oq, ,[7’1) erra
devido as curvas de nivel da fungdo. Ao irradiar saindo de i; em dire¢do a i, ouigpa
tendéncia € obter perdas de adaptacao.
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Figura 4.10. Interpretagdo geométrica dos vetores i € iy na variagdo de individuos através da distribuigdo 4
ey,. Pontos em verde representam individuos que apresentam adapta¢ao melhor que i, em vermelho os casos

Opostos.
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4.3.9 Estimacao de Escaladas de Zonas Adaptativas

Embora a estimativa de Y considere que atributos fenotipicos sejam independentes, a
combinagdo de todos os valores de y; torna possivel estimar regides no espago de
possibilidades onde individuos apresentam ganhos de adaptacio em relacdo a dois
individuos quaisquer i; € i,. Indo além, € possivel estimar matematicamente uma regiao do
espaco, onde os individuos nela contidos tendem a apresentar melhor adaptacdo em relagao
a i; ou i,. Para que isso seja possivel, individuos devem estar em uma condigdo de
monotonicidade adaptativa, a qual € definida a seguir.

Defini¢io 4.7. Monotonicidade adaptativa entre dois individuos. Dados dois individuos i; e
i, € uma zona adaptativa Z, a monotonicidade adaptativa € uma condi¢@o que € satisfeita
para i; e i, quando:

(1) ijeZeiyeZ;

(i) i; e i, estdo contidos em um subconjunto local de Z, onde F apresenta propriedade

de monotonicidade ndo decrescente ou nao crescente.

A condi¢do de monotonicidade adaptativa garante que no espago a variagdo de atributos ird
produzir novos individuos a partir de i; e i, que sejam mais adaptados. Uma maneira de
garantir a condi¢do € assegurar que os individuos estejam suficientemente proximos. Com
isso, as propriedades tendem a ser mantidas, mesmo quando a superficie ndo apresenta tais
propriedades em todo o seu dominio. Estimar o “suficientemente proximo” varia de acordo
com a conformagdo de cada superficie. Regides de monotonicidade em F podem ser
conferidas na propria Figura 4.10 (a, b, c¢), onde os individuos i; € i, encontram-se em uma
regido de monotonicidade e a funcdo em todo o seu dominio € ndo quasiconcava e nem
quasiconvexa. Casos contrarios devem ser considerados também, pois para manter a
condigdo i; # i, € desejdvel que a distancia entre individuos ndo tenda a zero, visto que y,
sempre tenderd a zero também, ndao havendo dire¢iao de ganho.

Por meio da condi¢cdo de monotonicidade adaptativa entre dois individuos € possivel
formular o seguinte teorema, considerando zonas adaptativas quasiconcavas:

Teorema 4.1. Dados dois individuos i; e i,, a partir do cdlculo de y, para todo atributo
fenotipico | é possivel obter um conjunto E de individuos i,, tal que seja verdade
p, (i) >p A(ij) para todo i€ E, se i; € i, apresentarem condi¢do de monotonicidade

adaptativa.
Prova:

Considere inicialmente dois individuos i; e i,. Considere o calculo de y, para todo atributo
L, os intervalos 6, € Jp € 0s vetores iy € ig. Por fim, considere que o centro da distribuigéo
estd em i;. Para a constru¢do do conjunto E, consideram-se apenas os intervalos que
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apresentaram ganhos o, >1/2 |ij,—ig,| e op>1/2 |ij,—ig,|. Se &, representa ganho, Jy
apresenta perda. Para cada atributo [ que se deseja estimar o ganho, existe um J,; ou dg que
apresenta ganho ou perda. Cada §, ou dg possui seu vetor i ou ig correspondente, o que
permite uma interpretagdo geométrica da obtenc¢@o dos desvios ¢; e . Adicionalmente,

partindo de i, ou ig, € possivel obter um vetor i, definido como:

iy = [in + (g1 — i) Wy i+ (s = ) Wiy + (ir — i) '//,]T (4.15)

i, representa a combinagdo entre i, ou iy onde 6,>1/2 ou 85>1/2, para todo atributo /.
Com isso, € possivel delimitar uma regido fechada do espaco, que compde o conjunto E. A

Figura 4.11 apresenta dois exemplos no R?, onde o conjunto E € construido a partir da
composi¢do de diferentes vetores i, ou ig.

i /
2 i /) 581 | 100
50} / / :

-55]- 60 50

60 62|

(a) (b)

70+

66|

-100

& 70 75 % & %0 % a8 4 42 44 4 48 0 @ 5
Figura 4.11. Interpretacdo geométrica do conjunto E construido a partir dos vetores i, e i;.

Os vetores i;, i; ou ig e iy compdem os pontos extremos de um poligono E convexo

fechado. Obviamente, se F € quasiconcava em Z e E  Z, entdo F também € quasicOncava
em E. Todo conjunto Z, onde F apresenta quasiconcavidade, possui subconjuntos onde F
apresenta a propriedade de monotonicidade ndo decrescente. Neste caso, basta saber se E €
um desses subconjuntos, pois, caso seja, entdo a condicao que se busca é satisfeita.

Em uma fun¢do monotdnica, em cada eixo de coordenadas existe uma direcdo segundo a
qual é possivel fazer com que excursionem as varidveis e obter uma tendéncia em que a
fungdo cresce ou diminui seu valor. No caso especifico estudado aqui, € possivel, por
exemplo, dizer que se i;; aumenta e ij; aumenta entdo p, aumenta. Ou ainda casos para 08
quais, se i;ou i, aumenta, a p,diminui, entdo, ao diminuir i;;0u ij, a fungdo aumenta. A

fung@o p, € monotdnica ndo decrescente se a tendéncia se mantiver em um dominio
especificado.

Segundo um teorema encontrado em Niculescu & Persson (2005), € possivel afirmar que,
dada uma fun¢do quasiconcava em uma regido do espaco, se intervalos apresentarem
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condi¢cdes de monotonicidade, entdo, localmente, a fungao € monotdnica nao decrescente.
Caso qualquer vetor no intervalo apresente condi¢do contrdria, entdo € possivel afirmar que
a funcdo é ndo monotdnica. Para os fundamentos e provas, consulte Niculescu & Persson
(2005), pag. 26. Usando os vetores i ou iy, onde 6,>1/2 € d>1/2, como referéncia €
possivel inferir tal fato. Se p,(iy) <pA(ij) e pA(iﬁ,) <pA(ij), significa que, em um
intervalo do atributo /, existe uma condicdo que ndo apresenta monotonicidade, pois e
pA(ij) >p,(>) € pA(ij) > pA(iﬁ,), como o caso da Figura 4.10. Caso contrério,
p, (i) >p A(ij) e pA(iﬂ,) >p A(ij), entdo, ao longo dos eixos, existe monotonicidade.
Logo, qualquer vetor colinear entre i; € i,; ou i; e i,; apresentard maior ou igual adaptagio
que i;. Por E se tratar de um conjunto onde F' € monotonicamente ndo descrescente, €
vélido, portanto, afirmar que:

* Paratodoi.cE,p,(,) > PA(ij)'
® i apresenta o menor valor de p, em E.

® i, representa o maior valor de p, em E.
]
O resultado do Teorema 4.1 evidencia que, através do pseudodiferencial, € possivel estimar

uma regido do espago de possibilidades, onde um salto de evolugdo de i; para i, sempre
proporciona um ganho de adaptagao.

4.4 Relacao de Isolamento Biologico

A relagdo de isolamento bioldgico permite saber se, entre dois individuos i; € i,, existe um
vale adaptativo. Se este for o caso, i; € i, ndo pertencem a mesma espécie e, portanto, existe
isolamento bioldgico entre eles. A priori, esta tarefa parece ser de elevada complexidade,
pois estd relacionada as propriedades de quasiconvexidade de vales adaptativos e zonas
adaptativas, que muitas vezes requerem elevado custo computacional para serem
detectadas, quando a superficie adaptativa apresenta um ndmero elevado de dimensodes.
Porém, serd mostrado que através das mesmas propriedades de quasiconvexidade (ou
quasiconcavidade), agora aplicadas ao mapeamento do conjunto A em p,, sdo suficientes
para determinar a travessia de vales e possiveis ocupagdes de zonas adaptativas distintas.

Para a determinacdo do isolamento biol6gico dois elementos do conjunto A sdo
fundamentais, aqueles que representam o maior € o menor valor de adaptacao:

@ i, = argmax; _ p,(1,);
) i, = agmin; _, p ,(a);
Considerando zonas adaptativas quasiconcavas como referencial, considere inicialmente i;,

i,, A ei, . Partindo dei;em diregdo i, , € possivel obter escalares o,i=1,...,A-1, que
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representam intervalos de adaptagdo, determinados pelas diferencas p, (i,) € p,(is41) de a =
1 até a = a,,,, € dei, paraa i, compondo diferencas entre p,(i,) € p,(i,-1), de a = A até
a = Ayay- S€ Ay = 1, considera-se apenas as diferengas de i, parai, e, quando q,, =A
considera-se apenas as diferengas de i; em dire¢do a i, . A Figura 4.12 ilustra a
amostragem de pontos em exemplares de curvas de adaptacdo. Se a curva de adaptacdo
apresentar propriedade de quasiconcavidade, entdo € possivel inferir que i; € i, estdo ndo
mesma zona adaptativas, caso contrdrio, € possivel dizer que entre i; € i, existe um
comportamento adaptativo de transicdo de zonas adaptativas, ou seja, existe isolamento
bioldgico. A cardinalidade A do conjunto A € fundamental para inferir corretamente esta
transi¢do. Para a definicao de isolamento bioldgico a seguir, considera-se que conjuntos A

proporcionam uma amostragem suficiente de pontos para suas respectivas curvas de
adaptacdo.
Relacdo 4.2. Isolamento bioldgico. Definido como p,,, dados dois individuos i; € i,, pp,

- . o . o e . Pp,
fornece a relagdo de isolamento bioldgico entre i; € i,, permitindo inferir: (1) i; < i, €,

tant tre i: e i, ndo exist les adaptativos; ou (2) i % | do hé val
pOI' anto, € entre lj c lg nao existem vailes a ap alivos; ou ( ) lj lg , quan 0] a vales
adaptatlvos entre lj € lg.

A obtengdo de p, se diferencia ao considerar zonas adaptativas quasicOncavas ou
quasiconvexas. Para os casos onde se considera quasiconcavidade, define-se p,, segundo as
condic¢des abaixo:

< oy (1 seds 50 (4.16)
P (i ’lg) _{ 0 caso contrario

entdo, ao se considerar que zonas adaptativas sdo quasiconcavas, p,, = 0 € condigdo
suficiente para dizer se i; e i, estio na mesma zona adaptativa. Por outro lado, se p,, = 1,
entdo houve uma travessia de vale adaptativo, ¢ i; € i, podem ou ndo estar na mesma zona

adaptativa. Quando as zonas adaptativas forem consideradas quasiconvexas, 0 mesmo se
aplica utilizando i, . como referéncia e a condigdo € definida como:

s oy (1 sedd <0 4.17)
P (i ’lg) _{ 0 caso contrario

Esta simples condi¢@o imposta por pp, ou p,, mostra-se uma aproximagéo suficiente para
saber quando ocorreu um isolamento bioldgico, ou seja, quando existe uma travessia de
vale adaptativo entre i; e i,. A Figura 4.12 ilustra dois casos de curvas de adaptagdo, a
obtencdo de intervalos de adaptacdo e a inferéncia do isolamento biolégico. Na Figura 4.12
(a), tem-se uma curva quasiconcava representando uma zona adaptativa, ou seja, nao ha
inversdo de sinal dos intervalos &; em direcdo ao pico, representado por setas 1. Na Figura
4.12 (b) tem-se uma curva ndo quasiconcava e nem quasiconvexa, representando a
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existéncia de um vale adaptativo, assim como a ocorréncia da inversdo de sinal
representada por setas Tel.

A cardinalidade A do conjunto A atua diretamente na conformacgdo da curva de adaptagao,
portanto € fundamental na obtengdo da relagdo p,,. Tomando novamente i; e iy, a Figura
4.13 um caso tipico da influéncia de A na resposta de p,,. Quanto maior for A, mais sua
suave serd a curva de adaptacdo, ou seja, mais precisa é a aproximacao da curva a respeito
da superficie F. O que leva a uma maior informacao local a respeito de F. A Figura 4.13 (a)
ilustra este caso com A = 100. A rela¢do de isolamento bioldgico, neste caso levaria a
concluir que existe isolamento entre i; € i,. Quanto menor A, menor € a informagdo a
respeito da curva, pois menor € a aproximac¢do da curva em F. O caso da Figura 4.13 (b)
ilustra que com A = 10 a curva de adaptacdo possui pior aproximag¢do, € fornece menos
informag@o para p,,. Ainda assim, a rela¢do levaria a0 mesmo resultado do caso da Figura
4.13 (a). Por fim, casos extremos podem levar a relagdo de isolamento biolégico produzir
resultados falsos positivos. A Figura 4.13 (c) mostra um caso p,, produz um resultado
falso positivo, pois com A =5 p, inferiu a ndo existéncia de isolamento bioldgico,
contradizendo os casos (a) e (b). Uma analise empirica da confiabilidade de resposta de p,,
em relacdo a A € feita na Secdo 4.8.2.

60 ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ 300
. (i,)
Pa(ia) Palla) |
50+ |
100} !
40t !
1
or i
30+ i
100t ;
20+ !
200t i
|
10r -300f !
!
0 . . . . . . -40! . P B . . .
0.2 0 02 04 06 08 1 1.2 92 0 02 04 06 08 1 1.2
A A A A4 A A A A A A4 A
(a) (b)

Figura 4.12. Curvas de adaptagdo produzidas em um salto de evolugéo de i; parai, com A = 11 pontos de
amostragem e A—1 intervalos J,. As setas representam o sentido do calculo de J; e o sinal que ele apresenta,
setas apontando para cima representam sinal negativo, setas para baixo terdo sinal positivo. (a) Curva
quasicdncava representando uma zona adaptativa, intervalos J,: [5,10 16,75 21,04 6,50 6,58 7,44 8,64 9,31
8,16 3,71]; (b) curva nem quasicncava e nem quasiconvexa, com um vale adaptativo, intervalos ¢;: [44,74
176,50 212,02 132,44 -20,15 -175,00 -268,91 57,77 144,91 98,13].
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Figura 4.13. Influéncia da cardinalidade A do conjunto A na obtencdo de curvas de adaptagdo. Em (a) A=100;
em(b),A=10;e(c)A=5.

4.4.1 Zonas Adaptativas Por Meio de Isolamento Biolégico

Através da relag@o p,, € possivel inferir uma nova defini¢@o para zona adaptativa:

Definicao 4.8. Zona adaptativa (definicdo alternativa). Dado um conjunto de pontos Z
representando individuos no espago R” de fendtipos, se, para todo i; e i,, pertencente a Z

. Py, ~ . .
for verdade que i; < i,, entdo Z € uma zona adaptativa.

Através da Definicdo 4.8, € direto também concluir que, se houver apenas uma zona
adaptativa, entdo nunca ocorrerd um isolamento bioldgico. Utilizando ambas as condi¢des
de isolamento biologico p,, ou p,, € possivel deduzir algumas propriedade de interesse a

respeito de p,, e do conjunto A, a saber:

(1) Se py,=1¢€ Py, =1 entdo p, € ndo quasiconcava e nem quasiconvexa em A,
(2) Se py,=0¢€ Py, =1 entdo p, € quasiconcava em A.
(3) Se py, =1¢€ Py, =0entdo p, € quasiconvexa em A.
(4) Se py,=0¢ Py, =0 entdo p, € quasiconcava e quasiconvexa em A.
Exemplos das propriedades (1), (2), (3) e (4) sdo dados na Figura 4.14 (a), (b), (c) e (d),

respectivamente. Das propriedades acima, € possivel deduzir informagdes a respeito da
conformacdo de superficies adaptativas. Dada uma superficie F, € possivel concluir que:
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(A)Se (1) for verdade para a0 menos um par i; € i,, entdo F' ndo € quasicOncava e nem
quasiconvexa.
(B) Se (2) for verdade para todo i; € i,, entdo F' € uma superficie quasiconcava.
(C) Se (3) for verdade para todo i; € iy, entdo F' € uma superficie quasiconvexa.
(D)Se (4) for verdade para todo i; e i,, entdo F € uma superficie quasiconvexa e
quasiconcava simultaneamente.
Vale ressaltar que, ao mudar as desigualdades estritas para ndo estritas, sao validas todas as
propriedades acima para quasiconvexidade e quasiconcavidade estritas.
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Figura 4.14. Curvas de adaptagdo produzidas em um salto de evolugdo de i; para i,. (a) Curva nem

quasicdncava e nem quasiconvexa; (b) curva quasiconcava; (c) curva quasiconvexa; e (d) curva quasiconcava
€ quasiconvexa.

4.4.2 Definicao de Espécies

A defini¢do de uma espécie € obtida diretamente da relacdo de isolamento biolégico.

Definigio 4.9. Espécies em superficies adaptativas. Uma espécie Sy € um conjunto de of
e .. . . Par,
individuos, no qual todo par {1j, 1g} e l,j#g, tem-se que i; p ig.

O conjunto de todas as espécies é definido como: Sg; = {S,,..., S,.}, onde 0= 0; + -+ 0,,
representa o numero total de individuos. Assim, como cada zona adaptativa proporciona
conjuntos de fendtipos em que a adaptagdo € maxima, uma espécie qualquer Sy € Sgy,

f=1,...,m também possui seu pico de adaptacdo, representado por um individuo i que
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possui a combinagdo de atributos fenotipicos que proporciona a adaptacdo méaxima aquela
zona adaptativa.

Se i = i entdo é possivel dizer que a espécie Sy estd ocupando o pico adaptativo da
zona adaptativa Z. Como essa informacao nao € conhecida a priori, é possivel fazer uma
inferéncia aproximada desde que existam informacdes suficientes coletadas em instantes de
tempo k. Neste caso, serd utilizado o ganho de adaptagdao A; e o pico adaptativo da espécie
i’ que serd o referencial evolutivo da espécie. Se uma espécie apresentar ganhos abaixo
de um limiar og para i ao longo de uma janela w, entdo serd considerada uma espécie
evolutivamente estabilizada, ou seja, uma espécie sem atividade evolutiva, levando a inferir
que i i@ ¢, portanto, que Sy estd ocupando um pico adaptativo.

4.4.3 Individuos Hibridos e Hibridizacao de Espécies

Como visto nas defini¢des de zonas e vales adaptativos, é possivel que um individuo ocupe
regides do espaco que estdo associadas a mais de uma zona adaptativa. Vales adaptativos
sdo regides de hibridizacdo, onde individuos hibridos podem ndo ser reprodutivamente
isolados de mais de uma espécie (Rosenzweig, 1995; Wright, 1932). Individuo hibrido é
aquele que ndo possui isolamento biolégico a mais de uma espécie e, portanto, representa
uma configuragdo adaptativa realizando fluxo de fendtipos. Dadas duas espécies
{Sf, Se} € I, um individuo hibrido entre as espécies ;e S, € um individuo que pertence ao

conjunto SN S,. Caso Sy §, = @, entdo ndo existem individuos hibridos entre Sy e S,.

A existéncia de individuos hibridos € de particular interesse, pois eles podem exercer forte
influéncia na evolucao de espécies (Mallet, 2007; Brown & Lomolino, 2006). Hibridos com
capacidades reprodutivas podem levar a existéncia de padrdes evolutivos, como as espécies
em anel. A linha evolutiva do tempo é comumente divergente, ou seja, a divergéncia da
origem a linhagens reprodutivamente isoladas. Porém, em casos mais raros, é possivel ver
padrdes convergentes, onde hibridos ddo origem a uma nova espécie com pleno sucesso
evolutivo (Mallet, 2007), ou ainda levam a fusdao entre espécies (Gompert, 2006;
Seehausen, 2004; Seehausen et al., 1997). Em superficies adaptativas, existem padrdes
emergentes que levam a existéncia de cendrios deste tipo. Um individuo hibrido i;, onde

i; eSrei; €S,, pode levar Sye S, a convergirem para a mesma zona adaptativa. Se isto
ocorrer, evolutivamente na linha temporal, Sy ou S, deixa de existir. Tal cenario €
considerado na defini¢do do processo de fusdo de espécies.

4.5 Pressao Seletiva em Superficies Adaptativas de Fenétipos

Existem intimeras varidveis que definem quais individuos e espécies sobreviverdo e
passardo seus atributos fenotipicos adiante. Essas varidveis sdo determinadas por interacoes
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de individuos de uma mesma espécie e de espécies distintas e interagdes de todos com o
meio ambiente, 0 que torna possivel constatar que a selecdo natural € um processo que
depende de todo o ecossistema em que a biota estd inserida. A influéncia de todos esses
fatores na sobrevivéncia ou ndo de determinados individuos € o que ditard a tendéncia
hereditdria de certos atributos, o que se traduz em pressdo seletiva sobre certas
caracteristicas. Considerando que as superficies adaptativas representam informagdes a
respeito da adaptagdo, que correspondem a interagdo de individuo com habitat, e
adicionalmente considerando a existéncia de multiplas espécies em diferentes
oportunidades ecoldgicas, serd proposta uma relagdo de pressao seletiva, a qual vai indicar
a probabilidade de um conjunto de atributoss permanecer na populacdo, através de um
indice dnico para cada individuo i; existente. Por representar um indice que considera néo
apenas a pressdo do meio ambiente, mas também a interacdo de espécies, a relacdo de
pressdo seletiva leva a obtencdo de diferentes cendrios de evolug¢do de espécies em um
unico contexto coevolutivo. Tal fato remete a modelos populacionais que consideram a
existéncia de ecossistemas cuja evolucdo € estudada considerando a existéncia de multiplas
populacdes de espécies e a interagdes entre essas, além de multiplos habitats e nichos
ecoldgicos, como em Aguiar et al. (2009), Gavrilets e Vose (2005), Gavrilets et al. (2000),
Hastings & Harrison (1994).

Adicionalmente a este contexto, tem-se o conceito de capacidade de carga, que estd
relacionado ao tamanho populacional de espécies de acordo com os recursos disponiveis,
qualidade do habitat e adaptacdo (Hui, 2006, Dame & Prins, 1998; Hobbs & Swift, 1985).
Para representar a capacidade de carga, uma constante K é definida com o objetivo de
representar o nimero maximo de individuos que a espécie de melhor adaptacdo ao habitat
suporta em termos de recursos que pode consumir. Dada uma espécie S¢, se oy = K, entéo Sy
atingiu seu limite de tamanho populacional, sendo que apenas um individuo a mais pode
ocasionar todo o colapso de Sy, levando a espécie a deixar de existir. O valor de K € um
limiar constante definido a priori, com o objetivo de obter diferentes padrdes gerados pela
selecdo natural. Diferentes niveis de adaptacdo podem ser traduzidos em diferentes
tamanhos de populagdes de espécies. Quanto maior for o tamanho populacional, maior
tende a ser o sucesso adaptativo decorrente do ambiente e da pressdo que ele exerce sobre
as populacoes de espécies.

A seguir serdo definidas duas medidas que serdo a base para a constru¢do da relacdo de
pressao seletiva, uma que representa a distribuicado de adaptacdo entre individuos de uma
espécie e outra que considera a distribuicdo de adaptagdo na existéncia de multiplas
espécies.
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4.5.1 Distribuicao de Adaptacao entre Individuos de uma Espécie

O primeiro passo para a definicdo de pressdo seletiva consiste em uma distribuicdo de

(N

adaptacdo entre individuos 1 e os demais individuos de sua espécie S;. Para isso,

determina-se, inicialmente, o ordenamento de adaptacdo para ij(f), definido por r(ij(f)),

onde reZ e rc [1,0f], e obtido ordenando-se em ordem crescente os valores de p A(ij(f))

para todo ij(f) € S Se ij(ﬂ for o melhor representante da espécie Sy, entdo r(ijm) =1, se ij(f)

possuir o conjunto de atributos com menor adaptacdo entdao r(ij(f)) = or. Por outro lado, se
melhor adaptag@o significa menores valores de p,, a ordenacdo € feita em ordem

decrescente.

A partir de r(ij(f)) € possivel obter um valor compreendido entre 0 e 1 que diz respeito a
adaptacdo do individuo em relacdo aos demais individuos de sua espécie, definida pelo
termo rm)rm(ij(ﬂ) = [r(ij(f)) - 1] / (of—l). A partir desse termo, compde-se a seguinte
defini¢do.

Definicio 4.10. Distribui¢do de adaptagdo entre individuos. Definido por uma fungéo f,

que mapeia a adaptagdo de individuos de uma espécie Sy em um intervalo (0,1), na forma:

71" = 1
N ke (51 (= ruom (i) () +52) ) (“.18)

A fungdo f, ¢ uma distribui¢do logistica com trés pardmetros ajustdveis s;, s, € K, e
dependente da ordem de adaptagdo normalizada de ij(f), dos demais individuos de Sy, € do
tamanho populacional oy Leva também em consideragdo a quantidade de individuos, de
modo que a ponderagdo por oy/K faz com que individuos com baixa adaptagdo tenham
mais chance de sobrevivéncia, caso oy tenha um valor baixo em relagéo a K. Da Equagéo

(4.18), € possivel notar que a distribui¢@o f, ¢ mantida mesmo quando p, for igual para todo
()
i.

7 e Sy Nessa situagdo, a medida fornecida por f; ndo diz apenas respeito a adaptagdo

.(f).

individual e sim a toda populagdo, e como esta influencia os individuos i;

A fungdo f, terd influéncia direta na pressao seletiva: quanto menor for o seu valor, menor a

pressdo seletiva sobre um individuo ij(f). As varidveis restantes s;e s, de f, sdo as Unicas que
assumem valores livres dentro da relacio de pressdao seletiva, pois controlam a
conformagéo de f, e, por consequéncia, a propria relagéo.

A Figura 4.15 ilustra o efeito de diferentes valores de sje s, na distribuigdo de f,, valores

baixos para s; fazem a fun¢do tender a uma reta, como na Figura 4.15 (a); aumentando s;, a
funcdo € saturada, tendendo a uma func¢do degrau como exemplificado na Figura 4.15 (b).
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Ao tomar o valor 10 para sy, f, assume uma conformagéo que apresenta maior suavidade em
relagdo a Figura 4.15 (b), como mostra a Figura 4.15 (c). Menores valores de oy em relagdo

a K implicam em uma distribui¢do na qual f, representa menor influéncia sobre a presséo

seletiva, visto que a distribui¢do de f, ndo tende a 1 no pior caso, ou seja, quando ij(f) € um
individuo que apresenta a menor adaptagdo dentre os individuos da espécie Sy. Este padrdo

¢ evidenciado na Figura 4.15 (d). Por fim, ao alterar o parametro s,, € possivel ter um
controle sobre o deslocamento da fun¢do em seu dominio, como ilustram as Figura 4.15 (e)

e (f).
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Figura 4.15. Variacdo de comportamento def] com diferentes valores para os paridmetros s;, s, € K. (a) K =
20, 05=20, s;=1 € 5,= 0,4. (b) K =20, 0,=20, 5,= 100 e 5,= 0,4. (¢) K =20, 0,=20, 5;=10 e 5,=0,4. (d) K =
20, 0,=10, s;= 10 € 5,= 0,4. (¢) K = 20, 0,=20, s;= 10 e 5,=0,1. (f) K =20, 0,=20, 5,=10 e 5,= 1.
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4.5.2 Distribuicao de Adaptacao entre Espécies

Considere agora a definicao da segunda medida que compora a relagdo de pressao seletiva,
a qual contempla a existéncia de multiplas espécies. Por coexistirem, a interagdo entre elas
€ considerada fundamental, e dependendo da qualidade da oportunidade ecolégica ocupada
e seus valores de adaptacdo, sentirdo diferentes efeitos da pressdao seletiva. Por
representarem adaptacOes a determinas oportunidades ecoldgicas e habitats, as superficies
adaptativas, por meio de diferentes conformagdes, levam a diferentes cendrios de pressao
seletiva sobre espécies e individuos. Seja o escalar dy a diferenga absoluta entre a adaptagéo

da espécie Sy e a espécie de melhor adaptagdo, representada pelo pico adaptativo i*:

dy = |pA (i(*f)) ~ Py (i(*))| (4.19)
onde serd utilizado para compor um vetor d que contém as diferencas absolutas entre todos
os picos adaptativos i*) e Spf=1,....,m, e a espécie de melhor adaptacdo. A partir de d,
obtém-se defini¢do de distribui¢do de adaptagao entre espécies Sy € Sp;, representadas pelos
seus respectivos picos adaptativos i*?. Sua premissa é representar uma medida relativa de
adaptacdo baseada na adaptacdo de espécies e qualidade de suas respectivas zonas
adaptativas.

Definicio 4.11. Distribui¢do de adaptagdo entre espécies. Definido por uma fungéo f, que
mapeia a adaptagio de espécies Syem um intervalo (0,1], o qual define a adaptagio relativa
de uma espécie S; perante as demais espécies, na forma:

2, ()~ p, (i) (@)

max(d)+ & max(d) + &

L) =1+ (4.20)

onde &, £&—0, é uma constante com o propdsito de evitar que max(d) seja igual a zero, o
que tornaria f, indefinida. A fung@o f¢ representa uma medida de equilibrio entre espécies, o
que ditard a tendéncia da pressdo seletiva para o individuo ij(f) de acordo com a adaptacdo
de sua espécie e com a qualidade da zona adaptativa. Estd inserida no dominio (0,1], de
modo que a espécie de melhor adaptacdo assume valor 1 para f¢ e as demais espécies
valores menores que 1, sendo que quanto maior a diferenca entre elas e a de melhor
adaptag@io, menor serd f,, até tender a zero. Se i*” = i*, entdo f,(*”) = 1. Para qualquer
outro pico adaptativo i, onde |p,(i*?)— p,(i*)| >0, tem-se f,(i*") < f,(i*).
Se |p, (i*)— p,(i*)|—>0, entdo f,(1*”) — 1. Espécies com tendéncias de adaptagdo
equivalentes tendem a ter f¢ equivalentes. Por fim, a distribuicdo de adaptagdo entre
espécies € maior ou menor de acordo com a maior ou menor diferenca definida por
I L (i)—p A(i(*))|. Se max(d) > min(d) entio f(i*’) >1 para todo i*.
Adicionalmente, se max(d) = min(d) entdo fs(i(*f)) = 1 para todo i*” corresponde a um

cendrio raro, visto que todas as espécies Sy tenderdo a ter adaptagdes parecidas.
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Figura 4.16. Cendrios distintos de distribuicio de adaptacdo entre espécies com diferentes valores
de p,(i*). Cada barra corresponde a uma espécie e seu respectivo pico adaptativo i*”. As barras estao
ordenadas em ordem ndo decrescente de adaptacdo a partir da esquerda, sendo barra 1 a pior adaptacdo. Os
respectivos valores de p A(i(*f)) para cada um dos graficos sdo: (a) [150 200 200 250 500]. (b) [0.01 30 200
250 500]; (c) [-1000 10 200 250 500]. (d) [499.97 499.98 499.99 500 500]. (e) [100 500 500 500 500]. (f) [-
1000 -500 10 10 30 50 200 200 250 500]. O valor utilizado para € foi igual a 0,001.

A Figura 4.16 mostra diversos cendrios distintos de distribuicdo de adaptacdo entre
espécies. Em todos os casos, é possivel notar a principal propriedade da Equacao 4.20, onde
a espécie de maior adaptacdo, representada por i*), possui fg = 1 e para as demais
espécies, representadas por i*?, é verdade que £, (i*”) < f,(i*) e f,(i*”) é proporcional a
P4 (i(*f)), considerando as demais espécies. E possivel também destacar a propriedade de

equilibrio em relagdo a Figura 4.16 (a) e (b), onde uma maior diferenca entre adaptagcdo nas
5 espécies mostra um equilibrio maior em (a) e menor em (b). A Figura 4.16 (c) mostra que
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um valor de max(d) consideravelmente maior que no caso (a) e (b) leva a um equilibrio
menor para a espécie de menor adaptacdo e maior para as demais. Na Figura 4.16 (d),
ilustra-se o caso de max(d) — min(d), levando ao aumento de equilibrio entre espécies, até
que se atinja 0 maximo no caso de max(d) = min(d), como mostra a Figura 4.16 (c). Por
fim, a Figura 4.16 (f) mostra que, ao aumentar o nimero de espécies, o padrao de equilibrio
se mantém

4.5.3 Definicao da Relacdo de Pressao Seletiva

A relagio de pressdo seletiva € construida a partir de f, e f,, compondo um indice que indica
a probabilidade de um individuo deixar de existir, definido a seguir.

Relacao 4.3. Relagdo de pressdo seletiva. Definida como p,, dado um individuo ij(f)e Ay

pgp fornece o grau de pressdo seletiva sobre ij(f) segundo a seguinte equacao:
-K f, (i(*f))
LN N
psp(i") =exp| — == 4.21)
11 (1)

A relagdo pg, dita a tendéncia da pressdo seletiva sobre toda a biota, e portanto fornece a
esséncia para a construcdo do processo de selecdo natural. Isso se traduz em quanto os
elementos do ecossistema influenciam na pressdo seletiva de um individuo ij(f). Para ilustrar
a tendéncia da relagdo pg, considere a Figura 4.17. Foram considerados valores fixos
s;=10e s, =0,4, como na Figura 4.15(c), e variou-se K para cada uma das figuras: (a)
of= K/2; (b) op=K; e (¢c) of= 3K/2. Uma andlise permite concluir os seguintes
comportamentos:

(1) Quando f, possuir tendéncia a diminuir, espécies menos adaptadas estardo sob
maior efeito da pressao seletiva.

(2) Com o aumento de f,, individuos menos adaptados estdo sujeitos a maior pressao
seletiva.

(3) Quando ocorre a diminuigdo de f¢ e um aumento de f,, tem-se ambos os casos (1) e
(2).

(4) A distribui¢do f¢ pondera K. Sendo assim, espécies com piores adaptacdes terdo
menores valores de K, o que leva a uma tendéncia de menor tamanho populacional
of.

(5) Quanto maior a populagio oy, maior a pressao seletiva, especialmente quando oy €
maior que a capacidade de carga maxima K.

A Figura 4.17 mostra que a conformagéo de f, possui influéncia direta na conformag@o de

Pgp» POr ser dependente de r,,,,,,. Porém, f, também € dependente de s, e 55, como mostra a
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Figura 4.19, o que torna p,, dependente destes parametros. Sendo f,dependente dos
parametros s; € s, € vélido dizer que estes parametros determinam diferentes superficies
para p,. Para ilustrar isso, considere K = 20 e o,=20 para a obtengdo da Figura 4.18, a
qual mostra dois casos de variagdo de s; € 55, onde em (a) tem-se s;=1 e 5,= 0,4 (similar a
Figura 4.15 (a)), o que mostra uma menor influéncia da pressao seletiva ao variar r,,,, € f.
Em contrapartida, na Figura 4.18 (b) tem-se s;= 10 e s,= 0,1 (similarmente a Figura 4.15
(e)), o que representou um aumento na pressdo seletiva. Por representarem os unicos
parametros livres da relagdo p,, 5| € s, devem ser determinados de modo a obter diferentes

conformagdes de pg,, que terdo como consequéncia diferentes cendrios de pressdo seletiva
"

relativos a um individuo i;”" e sua espécie S.

rrmrm oA

Tnorm o1

(@ | (b)

Psp

rrmrm

Figura 4.17. Diferentes superficies p,, obtidas através de diferentes valores de oy.
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Psp

o1 o 1

() (b)

Figura 4.18. Diferentes superficies p,, obtidas através de diferentes valores de s; € s,.

Para ilustrar a influéncia de s; e s, na relagdo pg,, considere K = 20, 0y =20, r,,,,, =0,1 €
f¢=0.1 na obten¢éo da Figura 4.19, que demonstra as superficies das fungdes p, e f,em

relacdo a diferentes valores de s; e s,. Algumas regides das superficies representam alta
pressdo seletiva para um subconjunto de s; e s, . Em contrapartida, outras regides
configuram pressdo seletiva nula. Complementam a superficie as pressdes seletivas
intermedidrias. Tal resultado mostra que s; e s, determinam infinitas superficies de pg,,.

Para determinar cendrios factiveis, deve-se propor valores apropriados para s; € s,.

Psp

20 1 20

(a) (b)

Figura 4.19. Diferentes superficies p, variando s; € s,.

A obtencdo de s; e s, pode ser feita de forma empirica, escolhendo regides das superficies,
como as da Figura 4.19, que representem valores de pressdo seletiva de interesse. Assim,

obtém-se cendrios de pressdo seletiva para individuos ij(f)e Sy baseado em s; e 55, dado que

os demais parametros ja estdo definidos. Serd proposta uma alternativa a esta situa¢do: uma
solucdo analitica para a obtencdo de s € s,.
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Inicialmente, define-se um cendrio configurado por parametros de pg, e a partir de tal
cendrio obtém-se s, € s,. Por exemplo, deseja-se que um individuo ij(f), de ordenamento
. () (DY _ ‘ ~ . . ()
I”(lj ), tenha pSP(lj )— &p, onde gp € uma constante de pressdo seletiva para i;”". O
objetivo € encontrar uma superficie p,, que seja determinada pelos pardmetros s; e s, onde

D com r(ij(f)). Adicionalmente, considera-se que outro individuo ik(f)

N .
pSP(lj ) = &gp para lj
de ordenamento r(ik(f)) pertencente 2 mesma espécie e que representa o valor maximo que
Jf, pode assumir, ou seja, f [(ik(f)) = &, sendo & uma constante que define o valor mdximo de
Jf,para ikm. Com isso, € possivel obter uma conformag@o de f, tal que os demais individuos
ossuam valores de f, compreendidos entre £(i?) e £(i? , dentro do maximo & de i
I N Nk 4 Nk
- . ()

e minimo &gp de pSP(lj )

Como ponto de partida para resolver esse problema, atribuem-se valores constantes as
S . . ~ . (DY _
varidveis que configuram diferentes conformagdes de p,. Considere que fl(lk )—51 e

i.(f) =¢&p, e K, 0p 1 i.(f) , T i(f) e f. como constantes, restard s, € s, COmo parametros
SP\’j SP A k S 1€52
livres para substituir em £,(i”) e i) . O que levard a ter um cendrio de pressio
Nk sp\j

seletiva como referéncia para a obtencdo de s; e s,, através do seguinte sistema de
equacgoes:

f/(ik(f)) —g=0
pSP(ij(f)) —&p=0

Dessas equagdes é possivel extrair os valores exatos de s; e s, para um cendrio de pressao

SPref = (4.22)

. . o . () . ()
seletiva desejada, composta pela definigdo das constantes &p, &, K, op, r(lj ), I”(lk ) efs
Qualquer método para resolugdo de sistemas de equacdes nao-lineares pode ser utilizado na
resolucao de SP,.

E possivel isolar uma das constantes e passar a varid-las para obter diferentes pressoes

(ref)

seletivas a partir dela. Por exemplo, isolando f;, agora serd denominado f¢", pois

representa a referéncia para a obtencao de diferentes padrdes de pressao seletiva através da

(ref)

resolucdo SP;. Através da variagdo de f¢ ', cujo valor estd compreendido entre 0 e 1

conduz a obten¢do de diferentes superficies Por exemplo, considere ij(f)e Sp eor=K,

Psp:
r(ij(f)) =1, r(ik(f))= K, &p=0,01, e =0,99, o que significa que a pressdo tenderd a 0,01
para o individuo i*”, cuja espécie Sy possui tamanho populacional K. Restando apenas
definir fS(ref), levando a concluir que o individuo i*” terd pressio seletiva definida por
fs(ref), e que diferentes superficies de p,, sdo obtidas variando-se esse parametro. A Figura

4.20 mostra a obten¢io de duas superficies através de fS(ref): 0,001 em (a) e fS(ref): 0,2 em
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(b). A tendéncia esperada é verificada, pois um menor fS(ref)

representa a obtencao de uma
superficie de pg, que proporciona menor efeito de pressdo seletiva, como € indicado pela
existéncia de uma maior regido com p, tendendo a zero (em azul no grafico) na Figura

4.20 (a).

Psp Psp

" @) (b)

Figura 4.20. Diferentes superficies de pg,,, obtidas através de diferentes valores de fS(ref).

Ao considerar a obtencdo da superficie de pg, através de SPyf, qualquer outro valor de f

que qualquer espécie S, € Sg; (e#f) assuma, fard com que a pressdo seletiva seja menor ou

maior nestas espécies do que em Sy. Isso se deve ao fato de que f, corresponde a uma

medida de distribui¢do de adaptagcdo entre espécies. Por exemplo, ao determinar fS(ref)

como pressdo seletiva para Sy, se uma espécie S, apresentar fg < fS(ref), esta terd maior
influéncia de pg, . Em contrapartida, € valido afirmar que qualquer S, que

apresentar f; > fS(ref), terd menor pressao seletiva.

4.6 Definicoes de Processos Biogeograficos

O ponto de partida para as defini¢des de computacdo de ecossistemas em superficies
adaptativas reside em todas as defini¢des feitas at€é o momento, juntamente com o0s
processos biogeograficos do metamodelo. O resultado € uma série de processos definidos
especificamente para superficies adaptativas. A aplicacdo dos processos segue a dinamica
proposta pelo metamodelo, que aqui serdo em instantes discretos de tempo k.

4.6.1 Processo de Reproducao

O processo de reproduc@o proporciona a geragdao de individuos com variacdo temporal de
fendtipos. Considerando dois individuos quaisquer {ij, ig} € S;, a reprodugdo possui 0
propésito de inserir um novo individuo na populagdo i, utilizando os conceitos vistos nas
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Secoes 4.3.7 e 4.3.8. Ou seja, é possivel gerar individuos de duas maneiras: 1) da forma
tradicional, utilizando uma distribui¢ao normal em torno de ij;e?2) utilizando o método de
estimar as regides do espacgo de fendtipos que podem proporcionar maior adaptagao.

Processo 4.1. Reprodugdo sexuada. Definido como .. Dados dois individuos {ij, ig} SIS
O processo p, combina atributos de i; e i, para gerar um novo individuo i, por meio da
Equacgao (4.7).

4.6.2 Selecao Natural

Como visto nos Capitulos 2 e 3, a selecdo natural € responsdvel por determinar a
sobrevivéncia de individuos, que se traduz na presenca de fenotipos mais adaptados ao
longo do tempo. A selecdo natural que serd proposta aqui leva em consideracdo duas
condi¢cdes que determinam ou ndo a existéncia de um ou mais individuos: (1) a pressao
seletiva; (2) a ocorréncia de fusdo entre espécies ou hibridizacdo de espécies, ou seja,
quando duas ou mais espécies convergem para a mesma zona adaptativa e deixam de ser
reprodutivamente isoladas. A aplicacdo sistemdtica do processo de sele¢do natural leva ao
efeito do gargalo de fendtipos, essencial para a dindmica metapopulacional obtida pela
sinergia dos processos.

Processo 4.2. Selecdo natural. Definido como . Seja um individuo qualquer i; € Sy, 0
processo i, determina a sobrevivéncia de i; com base na pressdo seletiva pg,. Considere
uma distribui¢do de probabilidade uniforme U(0,1) e i; no instante k. Em um instante k +

1, i; deixa de existir, se: pSP(ij(f)) > U(0,1).

4.6.3 Especiacao Simpatrica

O ponto fundamental para entender quais processos estdo por trds do surgimento de uma
espécie € o entendimento de processos mais fundamentais, que dao a origem a processos de
mais alto nivel, como no caso das especiacdes. Dentro do contexto deste capitulo e como
visto na proposta da Computacdo Biogeografica, a ocorréncia de isolamento biolégico (ou
reprodutivo) € suficiente como um primeiro passo para a ocorréncia de especiacdo
simpdtrica, onde o isolamento bioldgico ocorrido através de sucessivas reprodugdes € o
principal agente por trds desse processo. A defini¢do de especiagdo simpatrica em
superficies adaptativas toma como principio a definicdo de isolamento biolégico neste
capitulo.

Processo 4.3. Especiacdo simpdtrica. Definido como Mgg. Altera a conformacdo do
conjunto Sp; adicionando uma nova espécie S,, fruto da variagdo intraespecifica e ocupagao
de zonas adaptativas distintas. Dados dois individuos {ij, ig} € Sy, através do processo W,

. . . Ppr. . c e .
gera-se um novo individuo i, tal que i, < i, para todo i;e S;. Ao obter dois individuos i,; e
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. - . Ppy . C .
i., nesta condigdo, e sendo que i,; < i,,, considera-se que estes dois individuos constituem

uma nova espécie S,.

Por questdes de simplicidade e economia de recursos computacionais, a condi¢do de
ocorréncia do processo Mgg pode ser simplificada considerando apenas o isolamento
bioldgico do novo individuo com o pico de sua espécie. Ou seja, a0 gerar um novo
individuo i, por meio da reproducdo entre dois individuos {ij, ig} € S, e dado o pico

. (% . p s(fx . p s(ex *(ex
adaptativo i™e Sy, se i, i e 1. &l )para todo i e S,,ondee=1,...m—1lee#f

entdo i, constitui uma nova espécie S,.

Se um individuo ocupa uma nova zona adaptativa e d4 origem a uma nova espécie, essa s
terd sucesso evolutivo se ao menos um ou mais individuos também estiverem nesta
condi¢do, de modo que seja possivel a reproducdo entre eles. Uma alternativa que facilita a
evolucdo do processo aqui proposto € considerar a existéncia de ao menos dois individuos
Ou seja, ao gerar um novo individuo i, que ocupa uma nova zona adaptativa, considera-se a
existéncia de um segundo individuo, cujos atributos fenotipicos sejam parecidos com
aqueles exibidos por i,, obtido por meio de uma pequena variacdo em i,.

4.6.4 Fusao de Espécies

O processo de fusdo de espécies em superficies adaptativas também toma como principio a
relacdo de isolamento bioldgico definida neste capitulo. A descricdo do processo é a mesma
do metamodelo.

Processo 4.4. Fusdo de espécies. Definida como Mgg. Altera a conformagdo do conjunto
Sp;. Considera-se duas espécies {Sf, Se} € Sp;, onde existe a0 menos um individuo i; € /
hibrido entre Sy e S,, ou seja, i; € um individuo que pertence ao conjunto Sy S,. Em um
instante futuro, caso Sy S, = §f, entdo ndo existe mais isolamento biolégico entre os
individuos de Sye S,. Neste caso, as espécies Sre S, se fundem em uma udnica espécie S,.
As espécies Sy e S, deixam de existir € o processo adiciona a nova espécie S, ao conjunto
Sp- Trés ou mais espécies podem também ser consideradas neste processo.

Assim, como no processo de especiagdo simpadtrica, é possivel simplificar a fusdo de
espécies para obter economia de recursos computacionais. Para tanto, a ocorréncia de fusao
de duas ou mais espécies s6 € verificada entre picos das espécies e quando essas estiverem
evolutivamente estabilizadas. Ou seja, a fusdo Mgy ocorre se para alguma espécie Sy for

verdade que i e jen) quando Ag < og para S;e S,.

4.6.5 Processo de Extincao

O processo de extingdo € consequéncia da selecao natural, definido como segue.
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Processo 4.5. Extin¢do. Definido como M. Altera a conformacao do conjunto Sg;. Dada
uma espécie Sy € Sp em um instante k, se Sytiver cardinalidade oy =0, entdo a espécie Sy
deixa de existir em k + 1.

4.7 Uma Visao Geral: Da Teoria a Aplicacao

O formalismo proposto neste capitulo foi usado na composicdo de computacdes de
ecossistemas em superficies adaptativas. A aplicagdo das relagdes e processos obtidos
abrange qualquer sistema que possa ser representado por uma superficie adaptativa. Ou
seja, dado q