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Resumo

Nesse trabalho, estudamos dois mecanismos de formacao de espécies. No primeiro deles, conside-
ramos um modelo espacial de especiac@o neutra totalmente probabilistico, sem barreiras geograficas
ou interagdes ecoldgicas. A populagdo evolui devido a influéncia de reprodugdo sexuada, mutagdes e
recombinacdo. O modelo € baseado em acasalamento seletivo dependente de duas distancias criticas,
uma no espaco fisico e outra no espaco dos genomas. Os vinculos introduzidos por essas duas dis-
tancias permitem que a populacdo se divida em grupos reprodutivamente isolados. Nossos resultados
mostram que essa dinamica gera padrdes de diversidade consistentes com padrdes observados na na-
tureza, como distribui¢ao de abundancias do tipo log-normal, lei de poténcia para curvas espécie-drea,
taxas de especiacdo e extingdo constantes € maior nimero de espécies para baixas dimensdes.

No segundo, nds generalizamos um modelo de especiagdo simpdtrica baseado em competicao
intraespecifica, proposto por Dieckmann e Doebeli. Nesse modelo, uma populacdo assexuada, ini-
cialmente idéntica, evolui por selecdo direcional para um fenétipo 6timo, onde a competi¢do intra-
especifica induz a selecdo disruptiva. N6s mostramos que a forma das fungdes de competicao e
distribuicdo de recursos afetam a probabilidade de dois fendtipos coexistirem. N6s desenvolvemos

um modelo analitico e simulagdes computacionais e comparamos os resultados de ambas abordagens.

Palavras-chaves: evolucio, especiacdo neutra, padroes de diversidade, acasalamento seletivo,
especiacdo simpdtrica, competi¢do dependente de frequéncia, distribui¢do de recursos, selecdo dis-

ruptiva.
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Abstract

In this work, we have studied two different mechanisms of species formation. In the first one, we
considered a probabilistic spatial neutral model of speciation, without physical barriers or any kind of
ecological interaction. The population evolves under the combined influences of sexual reproduction,
mutation and recombination. The model is based on assortative mating and it depends on two critical
distances, one in the genetic space and one in the physical space. The constraints imposed by these
two distances allow the population to split in reproductively separated groups. Our results show
that this kind of dynamics creates patterns of biodiversity in agreement with observed data, like
lognormal distributions of species abundance, power law species-area relationships, steady speciation
and extinctions rates and more species in low dimensions.

In the second model, we generalized a sympatric speciation model based on intraspecific compe-
tition, proposed by Dieckmann and Doebeli. In that model, an assexual population, initially identical,
evolves by directional selection to an optimal phenotype, where intraspecific competition induces
disruptive selection. We show that the shape of the competition and carrying capacity kernels af-
fects the likelihood of emergence of two coexisting phenotypes. We developed an analytical and a

computational model and we compared the results of both approaches.

Keys-Word: evolution, neutral speciation, patterns of biodiversity, assortative mating, sympatric

speciation, frequency-dependent competition, resource distribution, disruptive selection.
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Capitulo 1

Introducao

O numero estimado de espécies em nosso planeta estd entre 10-100 milhdes [1]. Dentre elas pode-
mos citar aproximadamente: 750.000 espécies de insetos, 250.000 espécies de plantas multicelulares,
19.000 espécies de peixes, 9.000 espécies de pdssaros, 6.300 espécies de répteis, 4.200 espécies de
anfibios, 4.000 espécies de mamiferos [2]. Compreender os mecanismos dessa incrivel diversidade e
sua distribuicdo pelos diferentes filos € um dos grandes desafios da biologia evolutiva.

A origem das espécies € um assunto que tem fascinado tanto os pesquisadores quanto o publico
em geral desde antes da publicacdo do famoso livro On the Origin of Species em 1859 por Char-
les Darwin [3]. Darwin deu o passo inicial, porém o desconhecimento da genética, por exemplo,
foi fator que dificultou um entendimento mais completo sobre a origem das espécies nessa época.
A descoberta dos mecanismos de transmissao hereditaria de caracteristicas por Gregor Mendel e os
subsequentes desenvolvimentos da teoria genética deram grande impulso a esses estudos. A partir
dai, maiores avancgos foram obtidos com duas obras de grande importancia, Genetics and the Origin
of Species em 1937 por Dobzhansky [4] e Systematics and the Origin of Species em 1942 por Mayr
[5]. Novos dados, ideias e teorias vem sendo acumulados desde entdo. A formacdo de novas espécies
(especiacao) tem sido considerada um dos mais fascinantes e intrigantes processos de evolug¢do. Ape-
sar dos significantes avangos tanto nos campos tedrico quanto empirico sobre estudos de evolugao,
entender os mecanismos de especiacao € ainda um grande desafio para os cientistas.

As duas principais razdes pelas quais os mecanismos de especiacdo ainda nao sao bem enten-
didos sdo, em primeiro lugar, devido ao fato de que especiacdo € um processo bastante complexo,
que ¢ afetado por fatores genéticos, ecoldgicos, ambientais, comportamentais, que podem interagir
entre si de maneira ndo trivial. Como consequéncia, a especiacao pode ocorrer de diferentes formas
em diferentes organismos. Em segundo lugar, tem-se a dificuldade em acumular dados empiricos
devido ao fato da escala de tempo associada ser muito grande. Em geral, as investigacdes empiri-

cas se concentram em alguma fase do processo de especiagdo, intensificando os estudos em alguns



Capitulo 1. Introdugdo

fatores julgados importantes e simplificando a influéncia de outros, o que pode levar a diferentes in-
terpretacdes e especulagdes [6]. Tanto a complexidade quanto a dificuldade experimental implicam
que modelos matemdticos e computacionais sdo uma valiosa ferramenta para o estudo do processo
de especiacdo. Esses modelos permitem que se tenha uma visao mais ampla da dindmica em questao
e assim o reconhecimento de componentes que de fato sdo importantes. Além disso, a modelagem
computacional possui a caracteristica de permitir que se acompanhe cada passo da evolugdo.

O desenvolvimento das técnicas computacionais de modelagem foram de grande importancia na
compreensdo de problemas bioldgicos de dindmica de populagdes. O uso de ideias da teoria de
sistemas dindmicos na andlise de sistemas bioldgicos e ecoldgicos levou a uma marcante melhoria
no nosso entendimento da evolugdo. Além dos modelos classicos como do tipo Lotka-Volterra e do
mapa logistico, podemos também citar aplicacdes mais complexas como por exemplo de dindmica
cadtica, como atratores estranhos, para modelagem de evolucio de espécies. Todas essas ideias tem
se mostrado de grande utilidade para o entendimento da evolugdo, tanto em nivel de moléculas como
em nivel de espécies [7].

Modelos mateméticos de especiacdo surgiram de forma lenta. Em particular, nenhum dos quatro
grandes fundadores da moderna teoria genética de populacdes (Fisher, Wright, Haldane e Kimura)
se interessaram por modelagem matematica para o estudo da especiagdo, pois eles estavam mais pre-
ocupados em entender como as populagdes mudam para se adaptar ao seu ambiente, e dessa forma
determinar como as novas espécies surgem e se separam de seus ancestrais, identificando assim a se-
lec@o natural como o principal mecanismo de evolucgao [2]. Os primeiros trabalhos sobre especiagao
usando modelagem matematica sao de Maynard Smith em 1962 e 1966 [8, 9] e de Bazikin em 1965
e 1969 [10, 11]. Mas foi na década de 1970 que comegaram os estudos sistemdticos de especiagdo
usando modelagem matemadtica. O pioneiro foi um trabalho publicado em 1970 de J.L. Crosby onde
ele usou um modelo baseado em individuos (individual-based model) para estudar um problema de
especiacdo parapatrica [12]. Depois disso, em 1973, o trabalho de Dickinson e Antonovics, foi o
primeiro a usar itera¢cdes numéricas de equacdes dindmicas para explorar uma ampla gama de para-
metros em modelos de especiacdo parapatrica e simpatrica [13]. Ainda em 1973, Balkau e Feldman
foram os primeiros a encontrar, analiticamente, condi¢des para ocorréncia de especiacdo parapdtrica
em um modelo especifico [14].

De 14 para cé diversos trabalhos surgiram com o intuito de entender os processos de especia-
¢do. Seguindo a linha de modelos computacionais, nés desenvolvemos dois modelos de dindmica de
populacdes que levam a especiacdo e que serdo explicados detalhadamente nos proximos capitulos
dessa tese. O capitulo 2 versa sobre uma introducdo tedrica dos conceitos bioldgicos que sao impor-
tantes para o entendimento desse trabalho. Nele, explicamos o conceito de espécie, de especiacdo e

descrevemos as principais formas de especiagdo. A alopdtrica, que ocorre devido a separagdo espa-
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cial entre duas populacdes (essa € a forma mais simples e talvez a mais comum). A simpdtrica, que
ocorre no mesmo espago onde as populagdes coabitam. Por algum tempo, a especiagdo simpatrica
foi considerada uma forma de especia¢do que s6 ocorreria teoricamente, ndo sendo possivel acon-
tecer em populagdes naturais. Porém, nos ultimos anos surgiram varias evidéncias de espécies que
teriam surgido por essa forma de especiacdo. Ainda no capitulo 2 introduzimos uma nova forma de
especiacdo sem barreiras geogréficas proposta por Aguiar et al. [15], a especiacdo “topopatrica” que
serd explicada com mais detalhes no decorrer da tese. Em todos os casos mostramos possiveis exem-
plos de espécies que teriam surgido devido a cada uma das formas de especiacdo descritas acima.
O capitulo 3 diz respeito a padroes de diversidade. Nele discutimos sobre o desenvolvimento das
ideias e medidas de diversidade, os padrdes recorrentes na natureza e mais aceitos pelos bidlogos.
O capitulo 4 refere-se a um modelo neutro de especiacdo que estamos propondo. Nele descrevemos
como o modelo foi implementado, definimos os parametros envolvidos e explicamos sua dinamica.
Ainda nesse capitulo mostramos e discutimos os resultados obtidos, seguido pelas conclusdes. No
capitulo 5, apresentamos um modelo de especiacdo simpdtrica baseado em competi¢do intraespeci-
fica. Inicialmente discutimos a motivacdo bioldgica, em seguida descrevemos os detalhes do modelo,

e finalizamos com os resultados e conclusoes.



Capitulo 2

Espécie e Especiacao

2.1 Sobre Espécies

A ideia de evolugdo das espécies estd intimamente ligada a teoria da sele¢do natural proposta por
Charles Darwin [3], na qual individuos com caracteristicas favordaveis t€m mais chances de sobreviver
e reproduzir-se do que aqueles com caracteristicas menos favordveis. Dessa forma, caracteristicas
hereditdrias favordveis tornam-se mais comuns em geracdes sucessivas de uma populagdo, enquanto
que as desfavordveis tornam-se menos comuns. Um exemplo cldssico de selec@o natural é a evolugao
das baleias. E curioso imaginar um mamifero que vive na dgua e que precisa ir 4 superficie para
respirar. Os ancestrais da baleia viviam na terra, e esses animais evoluiram para viverem em um
ambiente marinho, provavelmente devido a abundancia de alimentos nesse habitat. Para se adaptarem
ao novo ambiente esses mamiferos passaram por mudangas notdveis, como por exemplo, seu nariz,
que deixou de se localizar na face e foi para a parte superior da cabeca.

A formacgao de uma nova espécie, a especiacao, pode implicar na transformagao completa de uma
espécie em outra, como no caso das baleias, ou na divisdo de uma espécie em outras. Nesse trabalho
vamos discutir um tipo particular de especiacdo onde uma tnica espécie ancestral se ramifica dando
origem a outras espécies. Antes de falar sobre os tipos de especiac@o e sob quais circunstancias eles
ocorrem, € importante definir o conceito de espécie.

A palavra espécie descreve um tipo ou variedade de ser vivo. Para os bidlogos, e mais particu-
larmente para os cientistas que estudam a evolucdo, € de fundamental importancia estabelecer uma
fronteira entre uma espécie e outra. Mas como estabelecer os limites entre uma espécie e outra e
ainda, como surge uma nova espécie?

Um elefante e uma formiga, por exemplo, sdo facilmente rotulados como espécies diferentes
porque sdo distintos entre si e pertencem a grupos com fronteiras claramente demarcadas. O reco-

nhecimento dessas fronteiras muitas vezes € facil e conseguimos classificar como espécies diferentes



Capitulo 2. Espécie e Especiagdo 2.1. Sobre Espécies

diversos tipos de plantas e de animais. Outras vezes, no entanto, os individuos de duas espécies

possuem tantas caracteristicas em comum que essa classificacio torna-se muito dificil.

2.1.1 Conceitos de Espécie

A defini¢do do que constitui uma espécie pode ser considerada uma dos maiores problemas en-
frentados pela biologia. Os principais avancos aconteceram de forma lenta, como foi o caso da
substituicdo do conceito tipoldgico por conceitos baseados na teoria da evolucdo. Apesar da teoria da
evolucdo estar hoje consagrada como a lei mais geral da biologia e sua integracdo com a defini¢do do
conceito de espécie ter sido sistematizada a partir dos inicio dos anos 1940’s [5], a segunda metade
do século XX testemunhou o inicio de um amplo debate em torno da uma pergunta até hoje sem uma
resposta precisa e unanime entre os especialistas: o que é uma espécie? [16]. A palavra espécie estd
naturalmente vinculada a definicdo de unidade basica do mundo natural.

Existem diversos conceitos de espécies, na maioria dos conceitos utilizados atualmente esta impli-
cita a ideia de que duas espécies devem ser geneticamente distintas uma da outra e reprodutivamente
isoladas, seja por fatores internos como incompatibilidade genética, ou por fatores externos, como
ecologia dos organismos ou separa¢do geografica. Porém, como cada grupo de organismos possui
caracteristicas especificas, o conceito de espécie desenvolvido para um grupo pode ndo ser vidvel
para outro grupo. No entanto, muitas tentativas tem sido feitas para encontrar um conceito de espécie
que possa ser aplicado para todos os reinos [17].

Denomina-se espécie o grupo de individuos que, além dos caracteres genéticos, tém em comum
outros caracteres pelos quais se assemelham entre si e se distinguem das demais espécies. Como
exemplo, podemos citar grupos de individuos com profundas semelhancas estruturais e funcionais;
grupos com acentuadas similaridades bioquimicas; grupos com capacidade de se reproduzirem entre
si, originando novos descendentes férteis e com o mesmo quadro geral de caracteres.

Individuos de espécies diferentes ndo se cruzam por falta de condi¢des anatdmicas ou por desin-
teresse sexual. Quando se cruzam ndo geram descendentes porque seus cromossomos nao formam
pares. Ou, em geral, geram descendentes estéreis. Um exemplo cldssico provém do cruzamento entre
burro (Equus asinus) (2n = 62 cromossomos) com a égua (Equus cabalus) (2n = 64 cromossomos),
resultando na mula (exemplar fémea) e o mu (exemplar macho), ambos sdo hibridos estéreis. Nao
existe a espécie “mula” porque mus e mulas sao estéreis e ndo se reproduzem e por nio se reproduzi-
rem ndo se enquadram na definicdo de espécie.

O conceito de espécie, desde que foi criado, vem sendo alterado sempre que se melhoram os co-
nhecimentos e surge alguma inconsisténcia em relacao ao conceito anterior. O primeiro conceito dizia
que espécie € o conjunto de individuos semelhantes. No entanto este conceito caiu, pois verifica-se

que existem muitas espécies em que os individuos sdo semelhantes mas ndo pertencem a mesma espé-
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cie, como, por exemplo, gorila e orangotango, burro e cavalo, etc. Foi entdo acrescentado a defini¢ao
de espécie que, além de semelhantes, os individuos de uma espécie deveriam conseguir cruzarem
entre si. Esta defini¢do acabou sendo considerada insuficiente pois verifica-se que individuos de al-
gumas espécies diferentes conseguem cruzar e originar descendentes, como no caso da mula, citado
acima. Acrescentou-se entdo que além de ser o conjunto de individuos semelhantes que se cruzam
entre si, seus descendentes devem ser férteis. Novamente aparecerem algumas excecgdes a esta defi-
nicao, pois algumas espécies diferentes, nao s6 se cruzam como dao origem a descendentes férteis.
Um exemplo € o cruzamento entre tigre e ledo, resultando em ligre (ou tigredao), embora machos se-
jam estéreis as fémeas sdo férteis, o cruzamento entre urso polar e urso pardo também dé origem a
descendentes férteis.

Apesar de algumas espécies diferentes poderem cruzar entre si e darem origem a descendentes
férteis, elas ndo vivem naturalmente na mesma regido geogréfica e por isso nunca se encontrariam
em condicdes naturais, logo esta premissa foi acrescentada a defini¢cdo de espécie, chegando-se a
seguinte defini¢do: Espécie é o grupo de individuos semelhantes que cruzam entre si, dando origem a
descendentes férteis e vivem na mesma regido geografica. No entanto existem algumas espécies que
ndo respeitam esta Ultima premissa pois sdo cosmopolitas. Hoje em dia os conceitos de espécies ja
envolvem critérios bioquimicos e comportamentais. Pode-se entao concluir que nio existe um tnico
conceito de espécie e que cada conceito varia conforme os organismos considerados.

O conceito bioldgico de espécie, proposto por Ernst Mayr em 1963 [18], que diz que: “uma es-
pécie é formada por um conjunto de individuos que sdo fisiologicamente capazes de, real ou potenci-
almente, cruzarem entre si e produzir descendéncia fértil, encontrando-se isolados reprodutivamente
de outros conjuntos semelhantes”. Dentro desse contexto, notamos que o comportamento reprodu-
tivo € a caracteristica primdria na determinacdo das fronteiras de uma espécie. O conceito biolégico
de espécies se consolidou a partir do século XX como o principal conceito de espécie dentro de bio-
logia evolutiva [19]. Um fator que contribuiu para essa consolida¢do foi a revolucao conceitual que o
conceito bioldgico representou em frente ao conceito praticado até entdo baseado a uma definicao pu-
ramente tipoldgica [20]. O conceito bioldgico foi o primeiro a proposto explicitamente com base na
teoria da evolugdo, constituindo uma peca chave da “Sintese Evolutiva”. O grande avago do conceito
bioldgico foi incorporar a perspectiva da genética populacional no processo de formagdo das espé-
cies [20]. Dessa maneira, o isolamento reprodutivo representaria uma caminho sem volta em termos
evolutivos selando a independéncia evolutiva de duas linhagens reciprocamente isoladas do ponto de
vista reprodutivo, que ficariam assim impossibilitadas de trocar genes. O predominio do conceito
biologico de espécie passou a ser questionado a partir da dacada de 1970 pelo desenvolvimento da
sistematica filogenética, que passou a oferecer uma visdo do processo de especiacido baseada na de-

limitacdo ou diagnose em grupos monofiléticos ao invés de processos biolégicos como o isolamento
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reprodutivo [21, 22, 20]. O conceito filogenético de espécie nasceu na década de 1980 do postulado
que a taxonomia deve refletir a historia evolutiva dos organismos, espécies devem ser delimitadas
com base nas filogenias, isto €, nas hipdteses de parentesco e ancestralidade entre as espécies.

Os embates entre os defensores do conceito biolégico e do conceito filogético de espécie e até de
outros conceitos de espécie frustaram muitos pesquisadores que entendiam que um debate tao elabo-
rado poderia levar a uma conclusio equivocada de que espécies ndo sao entidades reais, uma vez que
nem mesmo os bidlogos evolucionistas concordam com uma defini¢ao tnica e objetiva sobre o termo.
Queiroz [23] propde que existe uma distingdo termonoldgica entre "conceito"e "critério"de espécie.
Na realidade todos os "conceitos"de espécie propostos s@o variacdes de um Unico conceito, uma vez
que todos consideram espécies, explicita ou implicitamente, segmentos de linhagens evolutivas de
nivel populacional [16].

Para os objetivos praticos que estamos interessados em abordar nesse trabalho, nés adotaremos o

conceito bioldgico de espécie proposto por Mayr.

2.2 Especiacao

Por que existem as espécies? De acordo com Coyne et al. [24] esta talvez seja a pergunta mais
importante ainda ndo respondida sobre a teoria da evolu¢do, ou até mesmo sobre especiacao. Poder-
se-ia esperar que houvesse um continuo de organismos com criaturas de todos os tipos, mas iSso nao
acontece. Os organismos se agrupam de tal forma que cada grupo corresponde a uma distribui¢dao
razoavelmente isolada no espaco genético, com vazios entre as distribui¢des das diferentes espécies.
De alguma maneira, parece que um continuo genético € instdvel e os organismos se separam em
espécies.

Descobrir quando e como uma nova espécie se desenvolveu € uma tarefa ainda mais dificil que
definir uma espécie existente. A formac¢do de uma nova espécie estd associada diretamente as modi-
ficagdes do genoma de uma populagdo. Quando existe livre fluxo de genes entre as vérias populacdes
de uma espécie, o conjunto genético formado pelos individuos mantém-se mais ou menos uniforme.
No entanto, se o fluxo genético entre conjuntos de individuos for interrompido, essas sub-populagdes
irdo lentamente acumulando diferencas genéticas, por mutacao, recombinacio genética e sele¢do. As
diferencas acumuladas podem levar a uma situacao que ja ndo permita o cruzamento entre individuos
dessas populacdes. Nesse momento obtém-se duas espécies diferentes, por isolamento reprodutivo.
Uma vez formada a nova espécie, a divergéncia entre ela e a espécie ancestral torna-se praticamente
irreversivel e cada vez mais acentuada.

No livro Fitness Landscapes and Origin of Species [2] o autor comenta sobre diversas formas

de especiacdo, entre elas poliploidia, especiacdo competitiva, especiacio peripdtrica, especiagdo via
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hibridizagdo, entre outras. Em particular, vamos voltar nossa atencdo para as formas geograficas de
especiagdo.

A forma como o fluxo genético entre os grupos de individuos de uma mesma espécie torna-se
restrito € o fator que ird determinar o tipo de especiacdo que eventualmente ocorrera [24, 25]. Por
exemplo, se o fluxo genético é nulo, temos a especiagdo alopétrica onde grupos ficam isolados geogra-
ficamente impedindo a troca genética pela reprodugdo sexual. No outro extremo temos a especiagao
simpdtrica, onde o fluxo genético € total e mesmo assim surgem grupos que se tornam diferentes da
espécie ancestral, formando assim novas espécies. Na especiacdo parapdtrica ocorre fluxo genético
parcial. Vamos falar com mais detalhes sobre as principais diferencas entre as formas de especiacdo

com e sem barreiras fisicas.

2.2.1 Especiacao Alopatrica

A alopatria ¢ o modo mais conhecido e aceito de especiacdo [5, 26, 27, 28, 29, 19]. Nesse
processo, o fluxo genético entre grupos de uma populacdo € nulo devido a separacdo geografica que
impede o contato direto entre esses grupos € a reprodugdo sexuada. A separacdo geogréfica obriga
cada subpopulagdo a passar por processos independentes de evolugao, até se tornarem tao diferentes
entre si que individuos de um grupo sd@o incapazes de cruzar com individuos do outro grupo e deixar
descendentes férteis. O isolamento de subpopulacdes pode ocorrer de diversas maneiras, entre elas:
isolamento geografico, isolamento ecoldgico ou barreira de hibridos.

Acredita-se que diversas espécies tenham surgido por esse mecanismo [5]. Esse ponto de vista
¢ fortemente suportado pela teoria de “lei de distribuicdo”, que diz o seguinte: “Dada uma espécie
qualquer em alguma regido, a espécie mais proxima relacionada a ela tem baixa probabilidade de ser
encontrada na mesma regiao ou em regides muito distantes, mas existe uma alta probabilidade de ser
encontrada em alguma regido proxima separada da primeira por algum tipo de barreira” [30].

Um exemplo classico de especiagdo alopdtrica aconteceu com os passaros conhecidos como Ten-
tilhdes de Darwin (figura 2.1), espécie encontrada pelo bi6logo em Galdpagos, durante a famosa
viagem do navio Beagle. Sdo aproximadamente 14 espécies de tentilhdes vivendo nas diferentes
ilhas do arquipélago de Galdpagos. Darwin observou que apesar da forte semelhanca entre as vdrias
espécies, cada uma possuia uma forma caracteristica de bico, devido as diferencas de alimentacdo e
habitat ocupado por cada espécie. O isolamento nas ilhas impede a migracdo e o fluxo de genes entre

as espécies, favorecendo a estabilizacio de caracteristicas genéticas peculiares.
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Figura 2.1: Os tentilhdes de Darwin sdo um exemplo de especiagdo alopatrica. O isolamento nas ilhas
impede a migracdo e o fluxo genético entre as espécies.

Isolamento Geografico

No caso de especiacdo alopdtrica por isolamento geografico, a populacao € dividida por alguma
barreira geografica como um rio, cadeia de montanhas, etc. O isolamento faz com que as mudancgas
sofridas por cada parte da populacdo nio seja compartilhada e as diferencas entre elas vao se tornando

cada vez maiores.

Isolamento Ecolégico

Na édrea ocupada por uma dada espécie podem ocorrer alteragdes ambientais, originando habitats
com diferentes condicdes. Estas alteracdes podem ser devidas a florestacdes, formacao ou drenagem
de pantanos, periodos de seca, etc. Nesta situacdo, os organismos podem iniciar uma divergéncia

devida a adaptacdo aos diferentes nichos ecoldgicos que irdo surgir.

Barreira de hibridos

Nesse caso duas populacdes A e B, geralmente consideradas subespécies, podem cruzar-se com
uma baixa taxa de fertilidade na zona de contato entre os habitats que ocupam. Os hibridos C,
resultantes do cruzamento entre as espécies A e B, possuem baixa fertilidade e formam uma barreira
ao fluxo genético entre as duas populacdes, ou seja, a presenca de C impede o cruzamento direto de
A com B. Com o tempo, os hibridos podem desaparecer, talvez devido a uma selecio natural negativa

e as populacdes A e B serdo incapazes de se reproduzir, pertencendo a espécies separadas.

2.2.2 Especiacao Simpatrica

Na especiacdo simpatrica diferentes espécies surgem de uma populacio ancestral no mesmo es-

paco onde coabitam, através do processo de acasalamento seletivo. Apesar do fluxo genético entre
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os individuos da populacdo ser total, as interagdes ecoldgicas levam a essa forma de especiacdo. A
especiacdo simpdtrica pode ser definida como a emergéncia de novas espécies a partir de uma popu-
lagdo onde o acasalamento € aleatério com respeito a posicao geografica dos individuos envolvidos
[2]. E importante ressaltar que essa definicio nio impede que o acasalamento seja ndo-aleatério em
relacdo ao gendtipo, fenétipo ou a qualquer outro tipo de cardcter. Embora seja um conceito bem-
estabelecido, especiagdo simpatrica tem sido dificil de quantificar empiricamente. Existem evidéncias
dessa forma de especiacdo em insetos, peixes, aves € outros.

O préprio Charles Darwin reconhecia a alopatria como uma for¢a que conduzia a especiagao, po-
rém, ele também acreditava que populacdes podiam divergir mesmo na auséncia de barreiras fisicas.
A dificuldade de explicar como a simpatria era possivel e a escassez de exemplos fez com que essa
ideia fosse abandonada. Por volta de 1907 o tema foi banido dos livros textos e 35 anos mais tarde o
grande evolucionista Ernst Mayr corroborou a ideia de que especiacdo simpdtrica era apenas um mo-
delo tedrico e que era impossivel ocorrer em populagdes naturais [31]. Porém, tem crescido o nimero
de evidéncias de que esse tipo de especiacdo pode ocorrer em populagdes naturais sob certas circuns-
tancias, 0 que acarretou um crescente interesse em se descobrir 0s mecanismos responsaveis por essa
forma de especiagdo. Diversas pesquisas tem sido desenvolvidas dentro desse contexto [32, 33, 34].

Um exemplo cldssico de possivel especiacdo simpdtrica aconteceu com peixes ciclideos (figura
2.2). As cerca de 700 espécies conhecidas de ciclideos se destacam por suas diversas cores, compor-
tamento, formas e tamanhos. Estudos feitos com ciclideos encontrados no Lago Apoyo na Nicardgua
revelam que, no passado, o lago de aproximadamente 23 mil anos era repleto de um tipo de peixe
chamado de Midas Ciclideo (A. citrinellus). Quando o DNA mitocondrial e outros genes do Midas
foram comparados com de outro tipo de peixe do lago, chamado Arrow Ciclideo (A. zaliosus), foi
descoberto que o Arrow evoluiu do Midas hé cerca de 10 mil anos, e era diferente o suficiente para
ser classificado como uma outra espécie [35]. Havia outros indicios de que os peixes seguiram cami-
nhos diferentes: um deles se alimenta no fundo do lago, enquanto o outro ndo, e eles ndo conseguem
cruzar com sucesso [36]. Um outro exemplo, sdo as cerca de 300 espécies de ciclideos encontradas no
Lago Victéria na Africa que indicam existéncia de um mesmo ancestral, que teria vivido a aproxima-
damente 12.400 anos atras [37]. No caso dos peixes do Lago Victdria o processo de especiacdo, ainda
recente, ndo esta totalmente completo. O mecanismo de selecao sexual é baseado no reconhecimento
através da coloracdo dos peixes, que preferem acasalar com parceiros de mesma cor, porém ainda €
possivel o cruzamento entre peixes de cores distintas. A polui¢cdo da dgua, devido principalmente a
acdo humana, tem tornado a d4gua do lago turva, comprometendo o mecanismo de reconhecimento dos
peixes, que acabam se acasalando aleatoriamente e revertendo o processo de separacdo das espécies
[38].

Um possivel exemplo de especiagdo simpdtrica em curso estd acontecendo com a espécie de
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Figura 2.2: Acima: Varia¢do da morfologia, de cores e maxilares de ciclideos. Abaixo: Mapa da
Nicardgua a esquerda mostrando a localizacdo do Lago Apoyo e a direita foto do Lago Vitéria na

Africa.

Figura 2.3: Blue indigobird, exemplo de especiacdo simpdtrica em curso.

passaro “blue indigobird” em Camardes na Africa [31]. Essa espécie de passaro coloca seus ovos nos

ninhos de outras espécies. Quando os filhotes tornam-se adultos eles incorporam certas caracteristicas

dos seus pais adotivos, como o padrao de canto e outros habitos. Embora esses novos pdssaros

ainda possam acasalar entre si, ja existem diferentes ragas e as fémeas, ao se acasalarem, tém uma

preferéncia pelos machos que emitem o mesmo padrdo de canto que elas emitem (figura 2.3).

11



Capitulo 2. Espécie e Especiagdo 2.2. Especiagdo

2.2.3 Especiacao Parapatrica

A especiagdo parapdtrica € um caso intermedidrio entre as especiacdes simpdtrica e alopatrica.
Nesse tipo de especiacdo o fluxo genético entre as subpopulacdes é parcial [39, 40, 41], fazendo
com que estas divirjam por adaptagdo a ambientes diferentes dentro de uma area geogréfica continua.
Os mecanismos tipicamente envolvidos na especiacido parapdtrica sao similares aos de especiagdo
alopétrica, exceto o isolamento geografico. No processo de parapatria, as subpopulacdes se mantém
ligadas perifericamente.

Como exemplo de especiagdo parapdtrica temos o caso da grama Anthoxanthum. A contaminac¢ao
do solo fez com que parte da espécie adquirisse certa resisténcia a alguns tipos de metais. Esse pro-
cesso veio acompanhado de um deslocamento no tempo de floragc@o, impossibilitando que as “novas”

plantas se cruzem com as originais.

2.2.4 Especiacao Topopatrica

A forma de especiacdo tratada aqui ndo € encontrada nos livros textos. Esse € apenas um termo
para designar a forma de especiacdo que estamos tratando nesse trabalho. Assim como a palavra
simpdtrica deriva de sim (parecido, similar) e pdtrica (patria) significando que, neste caso, as espécies
surgem de uma mesma patria, ou de uma mesma regido, nds usamos o termo “especiacdo topopatrica”
para definir um tipo especial de especiacdo onde o espaco ou a topologia é um fator chave para o
surgimento de novas espécies. Esse mecanismo de especiagdo ndo possui barreiras geograficas como
no caso alopétrico, mas também ndo pode ser considerado simpétrico, pois o acasalamento ndo é
aleatdrio no que diz respeito a posicdo geografica dos individuos. Aqui a selecdo sexual esté ligada
a proximidade espacial entre os individuos da populacdo e o mecanismo em agdo é conhecido como
“isolamento por distancia” [42].

Um possivel exemplo do mecanismo de especiagdo topopétrica ocorre com as “espécies em anel”,
onde as diferencas genéticas sdo progressivas ao longo de uma cadeia de individuos (figura 2.4). Isso
faz com que os individuos localizados nos extremos da populacdo sejam diferentes a tal ponto que
ndo possam mais se acasalar, como acontece com populagdes de Phylloscopus trochiloides [43, 44].
Durante a tltima era glacial, quando a Sibéria se dividiu em pequenos focos de floresta, as populacdes
dessa ave foram confinadas ao sul da drea em que viviam anteriormente. Quando a floresta voltou a
se expandir, as aves teriam seguido para o norte circundando o planalto tibetano por dois caminhos
diferentes, pelo leste e pelo oeste. A partir da localizagdo de um anel continuo de populagdes de
Phylloscopus trochiloides em torno do Planalto Tibetano, os cientistas descobriram varia¢des graduais
nos padrdes de canto, na morfologia e nos marcadores genéticos de 15 populacdes da ave. O processo

de especiacdo ainda ndo estd completo. Populacdes proximas ainda podem se cruzar, ou seja, existe
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Figura 2.4: Exemplo de espécie em anel onde as diferencas sdo progressivas ao longo de uma cadeia
continua de individuos. Grupos de individuos préximos podem se acasalar, mas grupos mais distantes
nao se reconhecem como pertencentes a mesma espécie.

um continuo genético entre as populacdes de Phylloscopus trochiloides. Pode ser que futuramente
essas populagdes se separem em espécies, embora os autores do trabalho acreditem que o anel €
estavel [43].
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Capitulo 3
Padroes de Biodiversidade

Padrdes na distribui¢do e na abundancia de espécies sdo de central importancia em ecologia,
fornecendo informagdes importantes sobre a riqueza de espécies, a probabilidade de extingdo e pro-
cessos que permitem a coexisténcia e o particionamento de recursos [45]. Um grande nimero de
funcdes matemadticas tem sido sugeridas para caracterizar padroes observados na natureza, e talvez os
mais amplamente citados sdao a log-normal para descrever a distribui¢cdo de abundancia de espécies

[46, 47, 48] e a lei de poténcia para descrever a relagdo espécie-area [49, 29, 46].

3.1 Distribuicoes de Abundancias

Biodiversidade € sinonimo de riqueza de espécies, que € simplesmente o nimero total de espécies
em um espaco definido em um dado tempo, e de abundancia relativa de espécies, que se refere ao quao
comum ou rara sao as espécies [50]. Diversos tipos de medidas de biodiversidade foram propostas:
a diversidade pode ser medida pelo nimero total de espécies, pela descricao da distribui¢do de sua
abundancia relativa, ou por uma combinacdo desses dois componentes [51], ou ainda pelo nimero
de espécies em uma drea ou regido. A diversidade representa uma medida da variedade de espécies
em uma comunidade considerando a abundancia relativa de cada espécie [52]. Nesta contribuicdo é
adotado o conceito de diversidade como uma medida empirica, calculada diretamente da observagao
da abundancia relativa das espécies de uma amostra [53]. Contudo, muitos autores usam o nimero de
espécies como sindnimo de diversidade, ou o consideram como uma das muitas possiveis medidas da
diversidade [54].

De modo geral, as medidas de diversidade sao baseadas em dados empiricos e observagdes, consi-
derando, por exemplo, um determinado nimero de passaros ou drvores com pelo menos 1m de altura.
Verifica-se que, em geral, os padrdes sdo os mesmos ou pelo menos muito parecidos para grande parte

dos grupos estudados, porém nio hd uma teoria que possa prever como serdo esses padroes para o
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grupo de uma espécie qualquer.

3.1.1 Desenvolvimento das Ideias sobre Medidas de Distribuicoes de Abun-
dancias

O quéo raras ou comuns sdo as espécies € um assunto que tem fascinado ecologistas [55, 56,
45]. Estudar os padrdes de abundancia de espécies é de central importancia tedrica e pratica em
conservacao bioldgica [57]. Em particular, entender as causas e consequéncias da raridade é um
problema de profunda significAncia porque espécies raras geralmente correm maiores riscos de serem
extintas.

As duas principais abordagens no estudo de distribuicdes de abundancias de espécies podem ser
classificadas em indutivas e dedutivas. Quando o estudo de abundancia de espécies estava ainda no
inicio do seu desenvolvimento, a abordagem indutiva era dominante. Os modelos foram propostos
simplesmente a partir do melhor ajuste dos dados empiricos a equagdo matematica, sem qualquer
consideragdo de premissas com significado bioldgico [54].

Um marco no estudo da distribuicdo de espécies usando a abordagem indutiva foi a publicacio de
Fisher, Cobert e Williams (1943) [58]. O entomologista Steven Cobert coletou dados de 620 espécies
de borboletas e Williams coletou dados similares de mariposas durante um periodo de 4 anos em
armadilhas em uma estacdo experimental na Inglaterra. Eles levaram os dados para Ronald Fisher
que verificou que a distribuicao do nimero de individuos da espécie menos abundante até a espécie
mais abundante poderia ser descrita por uma série logaritmica, com muitas espécies raras e poucas
espécies abundantes.

De acordo com Fisher et al., nas log-séries o nimero de espécies em uma cole¢do tendo NV in-
dividuos serd dado por ax™ /N, onde = é uma constante positiva 0 < x < 1 e « seria uma medida
da diversidade: esse parametro tem baixo valor quando o nimero de espécies é pequeno em rela-
¢do ao nuimero de individuos, mas tem alto valor quando o nimero de espécies € alto em relagdo
ao nimero de individuos. Assim, o nimero de espécies com 1,2, 3 ..., N individuos seria dado por
az, azx?/2,ax®/3, ... az’V/N.

Somando todos os termos, o nimero total de espécies, € igual a a[—In(1 — x)], e o nimero
total de individuos na cole¢do é ax/(1 — z). O parimetro « é largamente usado na medida de
diversidade de espécies, porque ele é teoricamente independente do tamanho da amostra [58]. No
entanto, empiricamente « € apenas aproximadamente constante, mudando lentamente de acordo com
o aumento do tamanho da amostra [59, 51, 60]. Um exemplo da distribui¢cdo proposta por Fisher et
al. pode ser vista na figura 3.1. Essa figura mostra que a distribuicdo de abundancia de espécies de

besouros amostradas no Rio Tamisa € do tipo logaritmica.
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Beetles in the River Thames
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Figura 3.1: Abundancia relativa de espécies de besouros amostrados no rio Thames com distribui¢do
logaritmica de abundéncia de espécies. Dados apresentados em Magurran (2004) [61] e coletados por
Williams (1964). Figura obtida de [62].

Poucos anos depois, usando varios conjuntos de dados, Frank W. Preston (1948) argumentou que
as log-séries usadas por Fisher ndo davam um bom ajuste para os dados que ele tinha, principalmente
para abundancias de espécies de pdssaros. Preston argumentou que a distribui¢do relativa de abun-
dancias era melhor reproduzida por uma curva em forma de sino, tal que espécies tendo abundancias
intermedidrias eram mais frequentes.

O modelo log-normal é um dos mais frequentemente encontrados em comunidades constituidas
por muitas espécies funcionalmente heterogéneas, cuja abundancia € influenciada por muitos fatores
independentes [47]. Quando se transforma o numero de individuos (abundéncia) de cada espécie
em seu logaritmo e se estabelecem classes de abundancia, a distribuicdo do nimero de espécies nas
classes de abundancia descreve uma curva normal, dai o0 nome de modelo log-normal. Essa curva
tem uma moda, que representa o nimero maximo de espécies numa certa classe de abundancia. A
classe com maior nimero de espécies € a chamada classe modal. Nas classes de menor abundancia
(a esquerda da classe modal) e nas de maior abundancia (2 direita da classe modal), o ndmero de
espécies diminui rapidamente.

A distribui¢do log-normal € continua, ndo discreta como a log-série. No entanto, o método de
Preston de caracterizar a abundancia propde uma maneira simples de aproximar a distribui¢do por

uma funcdo discreta. A curva de espécies pode ser escrita como:

Sp = Spe ' F (3.1)

sendo Sy o nimero de espécies na classe modal de abundéncia e Si 0 nimero de espécies na R-ésima
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Fish in the Arabian Gulf: an example of Preston's veil
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Figura 3.2: Abundancia de espécies de peixes, amostras pescadas durante o periodo de um més (barras
azuis), dois meses (barras douradas) e um ano (barras amarelas). As medidas de um ano indicam que a
abundancia relativa de espécies de peixes obedecem a uma distribui¢ao do tipo log-normal (Magurran
(2004) [61]. Figura obtida de [62].

classe (tanto para o lado direito quanto para o lado esquerdo da classe modal), R = 0,1,2...ea é
uma constante que depende da variancia da log-normal, a = 1/v/20.

No udltimo meio século a log-normal tem sido bem sucedida no ajuste de um grande nimero de
distribui¢des de abundancia de espécies, particularmente para amostras grandes [48].

De quase igual importancia a descoberta que a distribuicao de individuos por espécies é uma dis-
tribuicdo log-normal, foi o reconhecimento do efeito da distribuicdo do tamanho das amostras, que
muda a valor da constante de Fisher [59, 63]. Preston argumentou que a forma da abundancia relativa
de espécies observada por Fisher et al. era resultado do fato dele estar trabalhando com amostras
pequenas. Na log-série, o niimero esperado de espécies € sempre maior na categoria de abundancias
mais raras. No entanto, em uma amostra pequena, deveria ser observada apenas a distribui¢do trun-
cada das abundancias relativas. Com o aumento do tamanho das amostras, Preston previu que mais e
mais a distribuicdo log-normal seria revelada (figura 3.2).

Outra forma de representar graficamente a abundancia relativa de espécies foi proposta por Whit-
taker (1965) [64], que chamou de curva de dominancia de diversidade (figura 3.3). Essa curva € um
grafico do logaritmo da abundancia de espécies (eixo-y) contra o rank de cada espécie (eixo-x). Es-
pécies comuns sdo rotuladas com baixo rank, e aparecem mais a esquerda, e o valor do rank aumenta
a medida que as espécies tornam-se mais raras. Nessa curva a log-normal apresenta o formato de "S".

A log-série e a log-normal foram as principais abordagens indutivas para o estudo da abundancia
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Figura 3.3: Diagrama mostrando o rank de espécies de trés modelos matematicos usados para ajustar a
distribui¢dao da abundancia de espécies. A curva A € a forma especifica para distribui¢des do tipo vara-
quebrada (MacArthur). A curva B representa uma distribuicao do tipo Série geométrica (Motomura),
essa curva produz a linha reta nessa escala, assim como as log-séries (Fisher). A curva C representa
a distribuic@o log-normal (Preston), com sua caracteristica forma de “S”. Figura obtida de [50].

relativa de espécies. Essas foram seguidas de abordagens dedutivas baseadas na hipétese de como as
populagdes reais se organizam [50].

Em 1957 MacArthur publicou um trabalho no Proceedings of the National Academy of Sciences
criticando a abordagem estatistica (indutiva) no estudo de distribui¢do de abundancia de espécies [65],
e publicou um segundo trabalho poucos anos depois. Esses dois trabalhos iniciaram uma época de
grande interesse em modelos dedutivos tedricos para estudar distribuicdes de abundancia de espécies.
MacArthur acreditava que o padrao log-normal era tdo onipresente nas distribui¢des de espécies, que
deveria haver uma teoria para explicar tal comportamento [50].

MacArthur considerou que os nichos ecoldgicos ocupados pelas espécies de uma comunidade
poderiam ser completamente separados, adjacentes ou com variados graus de sobreposi¢do, tendo
por base seus tamanhos relativos e possiveis arranjos. Pressupds que cada espécie representasse um
nicho, que o nimero de individuos de cada espécie representasse o tamanho do nicho da espécie, e
que o numero total de individuos representasse todo o hiper-espaco dos nichos, ou seja, a ocupagao
de todo o ambiente. De forma bem simples, podemos descrever o modelo proposto por MacArthur
da seguinte forma: suponha uma comunidade com S espécies que utilizam uma fonte comum de
recursos. Divida os recursos, aleatoriamente, jogando S — 1 pontos dentro de uma “vara” de tamanho
unitario. Quebre essa vara em cada ponto aleatdrio e reorganize os fragmentos do menor para o maior.

A abundancia relativa esperada para a i-ésima espécie mais rara y;, € dada por:
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S

E(y) = (;) > (1) - (3.2)

r=1 x

A partir dessas ideias ele gerou uma distribui¢do de abundancia conhecida como “vara quebrada”
(broken-stick, em inglés), a qual apresenta bons ajustes aos dados coletados em comunidades cons-
tituidas por um pequeno numero de espécies funcionalmente similares, que competem entre si, num
ambiente relativamente homogéneo, por um mesmo e importante recurso, como por exemplo, algu-
mas comunidades de pdssaros [66], de peixes [67] e de moluscos [68]. Embora introduzisse signifi-
cado bioldgico num modelo matematico de distribui¢do de abundancia, MacArthur ndo considerou a

estimativa da diversidade [54].

3.2 Relaciio Espécie-Area

A relacd@o espécie-area (em inglé€s, specie-area relationship ou SAR) caracteriza o aumento do
nimero de espécies observadas a medida que a drea amostrada também aumenta [69, 47, 29]. A
SAR tem sido considerada o mais bésico e fundamental problema de biogeografia [50]. Um grande
numero de diferentes formas tém sido propostas para essa relagdo [29, 70]. A forma mais amplamente
aceita € uma SAR que mostra um forte e recorrente padrao tanto qualitativa quanto quantitativamente
[71, 72, 73], e obedece diferentes leis de escalas para diferentes escalas espaciais [74, 29]. Esse
comportamento ndo € ainda totalmente entendido, pois ndo hd fundamentacio tedrica derivada da
dindmica das populacdes que explique tal comportamento [50]. Porém, a todo momento, 0 mesmo
padrdo € observado na natureza.

O primeiro estudo sobre a relacdo espécie-drea foi feito pelo pesquisador Watson (1859) com
plantas na Gra-Bretanha. Ele encontrou uma relacdo linear entre o logaritmo do nimero de espé-
cies presentes e o logaritmo da drea amostrada. A relacdo observada por Watson pode ser descrita
matematicamente por:

S = cA*?, (3.3)

onde S é o niimero total de espécies encontradas em uma area de tamanho A, e ¢ e z sdo constantes
de ajuste da curva. Essa equagdo € conhecida como relagcdo espécie-area de Arrhenius [75, 76, 47,
71, 77]. Fazendo ¢ = p?, onde p € a densidade média de individuos por drea, obtém-se o nimero de
espécies como uma simples lei de poténcia do nimero de individuos .J, e assim S = J* [50].

Harte et al. (1999) notou que que a relacdo de Arrhenius € uma lei de poténcia que implica em
auto-similaridade na distribui¢do da abundancia de espécies [78]. Auto-similaridade quer dizer que
a propor¢ao entre o tamanho de uma drea e o nimero de espécies correspondente € invariante para

qualquer tamanho de drea. Porém, o que se observa em distribuicdes reais é que a auto-similaridade
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Figura 3.4: SAR para diversidade de passaros abrangendo escalas espaciais de menos de 1 acre até
toda superficie da Terra. Figura obtida de [50].

ndo se dd em todas as escalas espaciais e que existem diferentes leis de escala para diferentes escalas
espaciais [50, 29]. A forma da curva espécie-drea muda em funcdo de escala espacial, sendo que
da escala local para a escala global, a relagdo € trifasica [29]. A explicacdo tedrica para a natureza
trifdsica da curva espécie-drea pode ser feita qualitativamente.

Para a escala local, a curva espécie-area € muito sensivel ao quao raras ou comuns sao as espécies.
A distribuicdo de abundancia relativa de espécies tipica dessa escala € a série logaritmica de Fisher. A
curva espécie-area nao € linear no grafico log-log e exibe uma segunda derivada negativa. Para escalas
intermedidrias, a propor¢ao de encontro de novas espécies depende pouco da abundancia relativa de
espécies, sendo mais dependente de fatores como taxa de especiagdo, dispersdo e extin¢ao, resultando
em um estado de equilibrio na proporcao de espécies. Para escalas maiores o nimero de espécies
aumenta rapidamente devido principalmente a barreiras biogeogréificas que separam as espécies que
possuem historias evolutivas diferentes [29]. Essa escala envolve dreas continentais € mesmo todo
o planeta. Existe uma inflexdo na curva espécie-area separando as escalas intermedidrias e grandes,
onde a curva se dobra para cima. Nessa escala, a equacdo 3.3 se enquadra bem, e os valores de z se
aproximam da unidade.

A figura 3.4 mostra a curva espécie-drea para diversidade de pdssaros proposta por Preston (1960).
A curva em forma de “S” abrange trés escalas espaciais. A escala local vai desde de amostras do
tamanho de 1 acre até escala global que abrange toda superficie da Terra.

A escala intermedidria recebe uma atencdo especial devido ao fato de que o nimero de espécies
cresce com a drea como uma lei de poténcia como proposto por Arrhenius. Uma das primeiras apro-

ximagdes para o comportamento da SAR foi proposto por Preston (1960), que demonstrou que se as
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Figura 3.5: SAR para espécies de passaros no Caribe. Figura obtida de [29] com dados de [79].

abundancias das espécies seguem uma distribui¢do log-normal, entdo o nimero de espécies presentes
em uma amostra escolhida aleatoriamente aumenta como uma lei de poténcia com expoente proximo
de 0,25 [69]. Mais tarde, May (1975) considerando uma maior gama de possiveis distribuicdes para
abundancia de espécies encontrou que o expoente dessa lei de poténcia estaria dentro de um intervalo
entre 0, 15 e 0,4 [47], e esses valores sdo consistentes com resultados empiricos. A figura 3.5 mostra

a SAR experimental para espécies de passaros no Caribe. A curva segue uma lei de poténcia com
z=0,23.

3.3 Padroes Temporais

Durante milhdes de anos a vida tem deixado abundantes testemunhos de sua existéncia e histdria.
O padrao temporal do nimero de espécies € dindmico, pois muitas espécies surgem e outras desapa-
recem. No entanto, hd um balango entre exting¢do e especiagdo fazendo com que o nimero total de
espécies alcance um estado de equilibrio. Padrdes observados em fésseis de invertebrados marinhos
(figura 3.6) deixam claro como o nimero de espécies varia ao longo do tempo.

As oscilacdes no padrdao temporal aparecem devido aos eventos de grandes extingdes, que pa-
recem ocorrer com certa frequéncia. As extin¢des desencadeiam periodos de especiagdo. Fdsseis
de mamiferos no Kansas [81] e de passaros na América do Norte [44] também exibem um padrao
similar, mostrando uma taxa de especiagdo constante.

A figura 3.7 exibe o actimulo do numero de espécies em fun¢do do tempo de fosseis de inverte-

brados marinhos e a inclinagcdo da curva dd uma estimativa da taxa de especiacdo, que é constante.
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Figura 3.6: Diversidade de invertebrados marinhos durante e era paleozoica, figura obtida de [80].
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Figura 3.7: Numero de espécies durante todo periodo paleozoico. Na figura, o nimero de espécies é
acumulado e a taxa de especiac@o € constante, figura obtida de [81].
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Capitulo 4
Modelo Neutro de Especiacao

Apesar do enorme nimero de espécies existentes no planeta e das evidéncias de que boa parte
delas tenham surgido por alopatria, € razodvel pensar que esse ndo seja o0 unico mecanismo possivel
de especiacdo [15, 81, 44]. Em particular a especiacdo sem barreiras geograficas parece nao ser tao
rara como pensava Mayr.

Modelos de especiacdo simpétrica geralmente envolvem a segregacdo pela adaptagcdo a nichos
discretos ou a uma distribuicdo continua de recursos, onde a selecdo associa tracos ecoldgicos a
caracteres de acasalamento [33, 32, 34]. Neste capitulo descrevemos um modelo de especiacao que
ndo se baseia em suposi¢des ecolégicas, mas apenas na auto-organizacdo da populacdo em conjuntos
reprodutivamente isolados devido ao acasalamento preferencial [15]. Resumidamente, o processo
ocorre da seguinte forma: consideramos uma populagdo cujos membros sdo geneticamente idénticos
e estdo distribuidos de maneira uniforme no espagco. Com o passar das geracdes aparecem variacoes
genéticas devido a mutacdes e recombinacao. Durante a reproducdo, a escolha de um parceiro para
o acasalamento envolve uma distancia espacial e uma distancia genética entre individuos: o parceiro
¢ selecionado aleatoriamente de uma regido em torno do individuo que ird se acasalar, e os dois
genomas devem ser suficientemente similares para que a reproducdo ocorra. O tamanho dessa regidao
espacial, e a maxima diferenca genética para que a reproducdo seja vidvel sdo os parametros chaves
do modelo. N6s mostramos que este acoplamento entre distancias espaciais e genéticas pode levar a
formacao espontinea de dominios geograficos na populacdo e ao isolamento sexual de subpopulacdes
no espago dos genomas, apesar da auséncia de barreiras, de gradientes na distribui¢do de recursos ou
de selecdo natural.

O modelo que tratamos nesse trabalho € baseado no modelo de especiacdo proposto por Aguiar
et al. [15]. A principal mudanca € que distinguimos os individuos entre machos e fémeas, enquanto
que em [15] os individuos sdo hermafroditas. Outras pequenas diferencas entre os modelos serdao

discutidas durante o capitulo. A inclusdo de machos e fémeas torna o modelo um pouco mais realista,
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e precisamos verificar se existem diferencas marcantes na duas abordagens. Mostraremos que nao
ha grandes mudancas nas duas abordagens e que boa parte dos padrdes de abundancia obtidos por
Aguiar et al. também sdo obtidos aqui, apenas com algumas diferencas qualitativas, corroborando a

robustez do modelo.

4.1 O Modelo

Apresentaremos agora os detalhes do modelo. Dois ingredientes que controlam o acasalamento
sdo fundamentais no processo reprodutivo que descrevemos: a distncia espacial S e a distancia gené-
tica G, entre os individuos. O parametro S restringe o acasalamento somente aos pares de individuos
cuja distancia espacial seja menor ou igual a S. Embora todos os individuos de um mesmo grupo
possam se reproduzir entre si, nés fazemos a hipétese que eles preferem fazé-lo com parceiros mais
proximos. Apenas o vinculo espacial ndo € capaz de bloquear o fluxo genético, pois dois individuos
A e B que estejam situados a uma distancia maior que S podem trocar material genético via um
individuo C' que esteja localizado a uma distancia intermedidria menor que S entre A e B. Essa troca
ndo pode ocorrer em uma Unica geragao, mas poderd ocorrer através de seus descendentes na geragao
seguinte. A distancia genética G € a diferenca maxima permitida entre os genomas de dois individuos
para que eles possam se acasalar. Ela permite que os individuos se reconhe¢cam como sendo de uma
mesma espécie e produzam descendentes férteis. Esse modelo é uma simplificacdo do que acontece
de fato na natureza com diversas espécies que se reproduzem sexuadamente. Em geral, as espécies
se acasalam com seus coespecificos que estejam geograficamente proximos. O modelo € dito neutro
porque nao ha selecdo, isto &, todos os individuos, representados pelos seus genomas, sao igualmente
bons.

O modelo que propomos envolve explicitamente os espacos fisico e genético. Diversos estudos
recentes tem investigado o papel do espaco fisico em ecologia [82, 83, 84] e mesmo em genética de
populacdes [85, 86, 87, 15]. Aqui nds aplicamos ideias similares para estudar o processo evolutivo.
Vamos considerar uma populacdo constituida de individuos haploides, com apenas um cromossomo
de B genes, e com dois alelos por locus. Cada individuo é caracterizado por uma posi¢ao no espago
fisico e por uma posicdo no espaco genético. A populacdo evolui através de reproducdo sexuada,
recombinacdo e muta¢des aleatdrias. Os processos de acasalamento, e os detalhes dos espacos fisico

e genético serdo mostrados a seguir.
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4.1.1 O Espaco Fisico

O espacgo fisico € descrito por uma rede bidimensional de tamanho L x L com condic¢des pe-
riddicas de contorno para representar uma regiao espacial grande e sem quaisquer barreiras ou com
as bordas fixas para representar fronteiras geograficas rigidas como no caso de um lago ou uma ilha.
Embora cada sitio possa suportar mais de um individuo, em geral a densidade populacional em nossas
simulacoes € baixa. Além disso, os filhos, ao nascerem, podem dispersar com taxa D e ocupar sitios
vizinhos ao do pai (ou da mae), que morre para dar lugar ao filho. O ndmero total de individuos na
populagdo € mantido constante. A figura 4.1 mostra uma representagdo do espaco fisico e individuos

distribuidos aleatoriamente.

4.1.2 O Espaco Genético

O genoma de cada individuo é modelado por uma cadeia com B genes com dois alelos cada,
que denominamos 0 ou 1 (figura 4.1). Nao ha correlacdo entre os genes, que sdo tratados indepen-
dentemente. O nimero total de diferentes genomas é dado por 27 e na maior parte das simulagdes
usaremos B = 126, o que nos d4 um nimero muito grande de possiveis combinacdes para o genoma.
Cada individuo pode ser macho ou fémea com probabilidade 1/2 e o sexo é representado pelo tltimo
gene. A representagdo do genoma de um individuo ¢ é dada por

g' = (dlobot...ol) 4.1)
com o) = 0ou 1.
O espaco dos genomas pode ser visto como um hipercubo de dimensdo B e lado unitario, onde

cada vértice corresponde a um genoma diferente. A medida natural da distancia genética entre dois

individuos 7 e j € a distancia de Hamming,

, 4.2)

B-1
— E : i
dGi,j — ‘O-k O-k‘
k=1

que € o nimero de alelos diferentes em cada genoma, sem contar o Ultimo gene que representa o
sexo do individuo. Individuos cuja distancia genética d seja maior que GG ndo podem se acasalar. A
incompatibilidade genética pode ser interpretada como a ineficiéncia do macho em atrair a fémea (por
serem diferentes), diferencas estruturais nos 6rgaos sexuais, dificuldade do esperma em fecundar o
6vulo e até mesmo a producdo de descendentes invidveis. Considerando a pré-existéncia de espécies,
podemos afirmar que sdo essas regras que mantém as espécies isoladas uma das outras. No caso do

nosso modelo onde toda populacdo possui um genoma inicialmente uniforme, essa hipdtese sozinha
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nao € capaz de gerar especiagao.

[1]+]o[1]0]0]
/

L

Figura 4.1: Esquema representando os individuos distribuidos na rede de tamanho L x L. Cada
ponto representa um individuo. O circulo ao redor de um individuo representa seu raio espacial de
acasalamento e o vetor representa o seu genoma.

4.1.3 Regras para o Acasalamento

A populagdo é composta por N individuos e esse nimero € mantido constante durante toda di-
namica, ou seja, a populacdo ndo cresce, simulando uma capacidade de suporte do ambiente. Cada
individuo sobrevive por uma geracdo e € substituido pelo seu descendente. Cada passo de tempo da
evolucdo é medido em unidades inteiras que representam uma geracao ou um periodo reprodutivo.
Alguns individuos podem produzir mais de um descendente em virtude da ndo reproducdo de outros.
O ponto chave desse modelo € a forma como a reproducdo sexual acontece. Uma hipdtese comum
em genética de populacdo é que um individuo seleciona outro para se acasalar de forma aleatoria,
porém isso ndo acontece aqui. N6Os impomos restri¢des espaciais e genéticas para que haja sucesso
no acasalamento.

A cada passo de tempo todos os individuos terdo a chance de se acasalar pelo menos uma vez, a
escolha € feita individuo a individuo. Para cada individuo escolhido, verifica-se todos de sexo oposto
que estejam dentro de seu raio espacial S. Dessa lista de individuos, sdo entdo selecionados todos
que possuem afinidade genética com o individuo selecionado inicialmente, isto €, todos que possuem
uma diferencga genética d; < (. Dentre esses, um € sorteado aleatoriamente para acasalar.

O encontro de um parceiro espacialmente e geneticamente compativel ndo é garantia que o aca-
salamento ocorrerd. Existe um parimetro () que controla a probabilidade de ocorrer ou ndo o aca-
salamento. A introducdo do pardmetro () torna o modelo mais realista, pois em populagdes naturais

existem individuos mais susceptiveis ao acasalamento. Geralmente individuos mais adaptados dei-
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xam mais descendentes. Como aqui nao € possivel distinguir quais os mais adaptados, isso é feito
de maneira aleatdria. Se o acasalamento ndo acontece, um individuo qualquer dentro da vizinhanga
espacial do primeiro individuo selecionado € escolhido para acasalar em seu lugar e as regras acima
sdo reaplicadas.

Quando o acasalamento acontece, o filho gerado ocupara a posi¢do do primeiro individuo esco-
lhido para se acasalar e seu genoma sera dado por uma combinagio do genoma dos pais. Sendo g’ e
g’ os genomas da “mde” e do “pai” respectivamente, o genoma do filho é gerado por recombinagio
usando processos de crossover. No caso de usarmos apenas um crossover, escolhemos o ponto k para
que ocorra a quebra em uma posi¢do aleatdria do genoma dos pais. A figura 4.2 ilustra o processo de

recombinacao com apenas um crossover. Dois novos genomas sio produzidos nesse processo:

gt = (Jé,...,02,0i+1,...,0%) 4.3)
¢ =(0d,....00, Tlits s OTy)
e um desses € escolhido para ser o genoma do filho. Depois disso, hd ainda uma probabilidade n de
cada locus sofrer mutacao de 0 para 1 ou vice-versa, introduzindo uma variabilidade nos genomas.
A figura 4.3 ilustra o processo de mutacdo ocorrendo em duas posicdes do genoma. Esse processo €
repetido por vdrios passos de tempo (geragdes) até que se deseje parar.

O individuo criado pode nao ocupar exatamente a posi¢do do pai (mae), mas pode ocupar um sitio
vizinho com probabilidade D. Nos resultados apresentados aqui nés fizemos D = 0, ou seja, o filho

sempre ocupard a posi¢do do pai (mae).

Cross-over

|
lo[1]1]ofo]o]1] 1] o] 0]

lol1lololof[1[1l1]0]1]

f

Figura 4.2: Esquema representando os genomas dos pais com um ponto de crossover e a formagao de
dois novos genomas.

recombina(;ﬁo‘()'1|1|0‘0|1|1| 1l o[ 1]
" [o[1[o[ofolo[1T1Tolo!

mutacao

Lofolof o o[1] 1] 1[a]1
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Figura 4.3: Cada posicao do genoma pode sofrer mutacdo com probabilidade p, um estado 0 pode
mudar para 1 ou vice-versa.
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4.1.4 Esquema resumido do algoritmo

O esquema a seguir mostra, de forma resumida, tudo que foi dito acima. A sequéncia de eventos
corresponde a um passo de tempo (uma geracao). Para cada nova geragao os processos, a partir de 3,
devem ser repetidos pelo nimero de geracdes que se deseje.

1 - Gere uma populacdo com genomas inicialmente idénticos;

2 - Distribua essa populacao aleatoriamente em uma rede de dimensdes L X L;

3 - Escolha um individuo;

4 - Compute todos os individuos, de sexo oposto, que estejam dentro de seu raio espacial de acasala-
mento, S, em relagdo ao individuo escolhido em 3;

5 - Verifique quais dos individuos computados em 4 possuem distincia genética menor ou igual a G,
em relacdo ao individuo escolhido em 3;

6 - Escolha um dos individuos selecionados em 5 para se acasalar;

7 - Verifique se o individuo sorteado em 3 ird se acasalar;

i - se o individuo ndo se acasalar, escolha um dos individuos computados em 4 para acasalar em seu
lugar e repita os itens 4, 5 e 6 para esse novo individuo;

8 - Aplique os mecanismos de recombina¢do e mutagdo para gerar um novo individuo;

9 - Repasse esse novo individuo na posi¢do espacial do individuo escolhido em 3;

10 - Repita o processo, a partir de 3, para cada individuo da populagao;

4.1.5 Verificacao dos Grupos

A aplicacgao das regras descritas acima ird gerar uma nova populacao diferente da populacao ini-
cial. Nesse momento € necessario verificar se houve a formacao de grupos reprodutivamente isolados
ou se a populac@o permanece ainda uma tnica espécie. Para isso € necessario a aplicagdo de um novo
algoritmo que verifica a formagao dos grupos baseado na distancia genética G.

Primeiramente escolhemos um individuo qualquer e o nomeamos como individuo de referéncia
da espécie 1. Em seguida olhamos a distancia genética desse individuo em relag¢do a todos os outros
da populagdo. Aqueles em que se aplica a desigualdade dg,, < G passam a fazer parte do grupo
1 e todos os outros ficam agrupados separadamente. Dentro do grupo 1, pegamos cada individuo j,
previamente acrescentado ao grupo, e comparamos sua distancia genética com relac@o aos individuos
que ficaram fora do grupo 1. Se houver algum individuo com dg, ; < G este passa a fazer parte do
grupo 1. Nesse caso, tomando-se dois individuos quaisquer da espécie 1, por exemplo, pode ser que
a distancia genética entre eles seja maior que (G, porém um terceiro individuo garante que haja fluxo

genético dentro do grupo. O processo € repetido até que a relagdo dg, ; < G ndo seja satisfeita por
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nenhum individuo fora do grupo 1.

Dentre todos os outros individuos que ndo pertencem ao grupo 1, um deles é escolhido pra ser o
individuo de referéncia da espécie 2 e repete-se o processo descrito acima, até que se forme o grupo
2. O processo é reaplicado até que todos os individuos fagam parte de algum grupo. No final conta-se
quantos grupos (espécies) foram formadas e quantos individuos pertencem a cada grupo. O tnico
critério usado para verificacdo dos grupos € a distancia genética; nenhuma busca € feita levando em

consideracdo a distancia espacial entre os individuos.

4.2 Resultados

O modelo que desenvolvemos envolve um nimero bastante grande de pardmetros. Alguns desses
parametros permaneceram fixos em todas as simulagdes e s@o eles: a taxa de mutacdo p = 0,001, a
probabilidade de um individuo ndo se reproduzir Q = 30%, a taxa de difusdio D = 0 e o tamanho
do genoma B = 126. N6s comentaremos o papel desses parametros adiante. NOs verificamos com
mais detalhes o papel dos outros parametros na probabilidade de especiacdo e nos padrdes espaciais e
temporais de abundancia de espécies. Em alguns casos foi possivel comparar nossos resultados com
valores reais e verificamos uma boa concordancia qualitativa.

A figura 4.4 mostra um exemplo de evolugdo temporal da populacdo. Cada ponto da figura repre-
senta um individuo e cada cor uma espécie. Os valores dos parametros utilizados estdo indicados na
legenda da figura. Inicialmente a populag@o é composta por uma tnica espécie, porém depois de 200
geragOes ocorre a primeira divisdo e a partir dai novas espécies vao surgindo. O processo € dinamico,
em geral as espécies maiores se dividem em novas espécies enquanto as menores tem grande chance
de serem extintas, fazendo com que o niimero total de espécies varie no tempo. Pode-se observar
também o padrdo espacial. As espécies ndo sdo distribuidas homogeneamente no espaco, mas ten-
dem a se agrupar em aglomerados com sobreposi¢do em seus limites espaciais. Cada nova espécie
que surge € reprodutivamente isolada de todas as outras. O processo de isolamento € bastante forte,
pois ocorre tanto no espaco fisico como no genético.

As figuras 4.5, 4.6 e 4.7 sdo todas referentes ao mesmo conjunto de parametros: rede de tamanho
256 x 256, N = 6000, S = 5 e G = 30. Na figura 4.5 n6s mostramos a distribui¢do espacial de
26 espécies e o centro geogréfico correspondente. A densidade espacial média de uma espécie é bem
descrita por uma fun¢do Gaussiana. Isso pode ser observado na figura 4.6, onde temos o nimero
médio de individuos entre r e  + 1 em relacdo ao centro geografico dividido pela densidade de sitios
da rede, ou seja, o nimero de individuos entre 7 € r + 1 dividido por 7. A linha cheia corresponde ao
ajuste gaussiano com R? = 0, 98.

Existe uma forte correlacdo entre distancia genética (d¢) e distancia espacial (dg) e isso pode ser
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T
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Figura 4.4: Evolucdo temporal de 6000 individuos em uma rede de tamanho 256 x 256. A distancia
genética e espacial maxima entre um par de individuos sdo G = 15 e S = 5 respectivamente. Cada
cor representa uma espécie reprodutivamente isolada das demais.

Figura 4.5: Distribui¢do espacial de 26 espécies em uma rede 256 x 256 com G = 30 e S = 5. Cada
cor representa uma espécie e os circulos (preto) representam a posi¢ao do centro geografico de cada
espécie.

verificado na figura 4.7. A distancia genética, dentro de uma mesma espécie, aumenta a medida que
nos afastamos do centro geografico da espécie porém, o maximo valor da distancia genética ainda
€ menor que a distdncia maxima permitida GG, que nesse caso € G = 30. Essa distdncia maxima
¢ medida em relacdo ao individuo que se encontra mais préximo ao centro geografico de espécie.
Como dito na secao anterior, dentro de uma mesma espécie podem existir individuos cujas distancias

genéticas sejam maiores que (=, mas nesse caso, sempre haverd um terceiro individuos cuja distancia
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Figura 4.6: A densidade espacial média de cada espécie € bem descrita por uma fun¢do gaussiana.
Os parametros sdo os mesmos da figura 4.5.

genética seja tal que permita que haja fluxo genético indireto entre todos os individuos da espécie, ou

seja, uma espécie € definida como um pequeno continuo genético.

25 1
20
15 I
]
[ ]
O] n
T 104
[
5 [ ]
0_ n
T T T T T T T T T T T T 1
0 50 100 150 200 250 300
dS

Figura 4.7: Correlacdo entre a distancia genética (d¢) e a distancia espacial (dg) dentro de uma mesma
espécie. Os parametros sdo os mesmos da figura 4.5.

Nem a restri¢do espacial ou a restricdo genética atuando independentemente € capaz de levar a
especiacdo. A figura 4.8 mostra o efeito dos pardmetros S e G na formacdo de novas espécies. A

medida que S e G aumentam, a probabilidade de ocorrer especiacdo diminui. Mais espécies s@o
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observadas para valores pequenos tanto de S quanto de G.

T
.’:i'J\'?-'
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Figura 4.8: Quadros mostrando a influéncia dos parametros S e G na formagao de espécies depois de
1000 geracdes, para uma rede 128 x 128 com 1500 individuos.

A taxa de mutacdo € um parametro importante do modelo. Para taxas de mutagdo muito pequenas
da ordem de 10~* a especiac¢do ndo ocorre, ou, quando ocorre, gera poucas espécies para tempos
da ordem de ¢ = 1000 geracdes. Para taxas de mutacdo mais altas, da ordem de 10~%, o ndmero
de espécies cresce rapidamente, gerando muitas espécies com poucos individuos. NGs concentramos
nossas simulacdes em uma taxa de mutagao fixa (u = 0,001) que € um valor comum usado em muitos
modelos de evolucdo. A figura 4.9 mostra como o nimero de espécies aumenta com o aumento da
taxa de mutacdo.

Nés verificamos que novas espécies surgem a uma taxa constante. A figura 4.10 mostra como o
nimero de espécies varia no tempo. Depois de um periodo transiente onde a mutagdo e recombinagao
aumentam a variabilidade de uma populagdo inicialmente idéntica, o nimero de espécies aumenta
rapidamente atingindo um estado de equilibrio com algumas flutuacdes. A todo momento novas
espécies surgem € outras tornam-se extintas, mas ha um equilibrio entre esses dois processos. A

existéncia de um estado de equilibrio € suficiente para afirmar que a taxa de aparecimento de novas
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Figura 4.9: Numero de espécies em fungdo da taxa de mutag@o para 1000 geracoes e 1500 individuos.
Parametros: S =5, G =20,Q =0,3e L = 128.

espécies € constante. Exemplos de padrdes temporais semelhantes a este podem ser observados em

fosseis de invertebrados marinhos, mamiferos e passaros [80, 81, 44].
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Figura 4.10: Ndmero de espécies em funcdo do tempo para 3000 geragdes. O ndmero total de es-
pécies aumenta rapidamente e atinge um estado de equilibrio. Valores dos parametros usados nas

simulacoes: S =6, G =20, L =256ea) Q) =0,3eb)@Q =0,0.

A influéncia do parametro () pode ser facilmente verificada na figura 4.10b. Nela n6s repetimos

a simulacgdo do caso anterior (figura 4.10a) e fizemos ) = 0,0, ou seja, sempre que um parceiro é
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encontrado, a probabilidade de acontecer o acasalamento serd 1. NOs observamos que o nimero total
de espécies formadas aumenta muito e que o ndmero de extin¢des e novas especiacdes € pequeno,
tendendo a zero para tempos muito longos. Enquanto que o nimero médio de espécies para o caso
anterior onde () = 0, 3 é de aproximadamente 17 espécies (figura 4.10a) para o caso onde () = 0,0
(figura 4.10b) o nimero de espécies € de quase 100. O fato de haver um ) # 0 possibilita que
membros de espécies muito pequenas ndo se acasalem, tornando essas espécies ainda menores ou até
mesmo extintas e aumentando o nimero de membros das espécies maiores, que geralmente se que-
bram em outras espécies menores, tornando o processo dinamico com extingdes e novas especiagdes.
Se ) = 0, as espécies ficam congeladas e com tamanho fixo, com um nimero bastante grande de
espécies raras.

Em concordancia com a teoria discutida no Capitulo 3, nés obtivemos uma distribui¢ao de abun-
dancia de espécies que € bem fitada por uma curva log-normal. O gréfico 4.11 mostra a curva abun-
dancia de espécies e o ajuste log-normal. As distribui¢des de abundéncias do tipo log-normal sdao
amplamente verificadas na natureza para diversas espécies [15].

O gréfico 4.11a foi obtido a partir dos dados de uma rede 512 x 512 e N = 24000 individuos. N&s
graficamos a abundancia de espécies e obtivemos uma distribuicao log-normal. Depois, dividimos
essa rede em quatro sub-redes de tamanho 256 x 256 e fizemos uma média das espécies em cada uma
dessas sub-redes, ainda assim a natureza log-normal € mantida. Ao dividirmos a rede em sub-redes de
tamanho 128 x 128 notamos que a distribuicao de abundancia comeca a perder a forma de log-normal.
Em sub-redes de tamanho 64 x 64 ou menores, nao verificamos uma distribuicdo de abundéncia log-
normal nem mesmo do tipo log-série de Fisher como foi obtido no trabalho Aguiar et al. [15]. As
curvas com linha cheia nas figuras 4.11a, 4.11b, 4.11c correspondem ao ajuste log-normal, em todos
a concordancia € bastante boa com R? = 0,976, R? = 0,941 e R? = 0, 843, respectivamente, em
4.11d e concordancia ja € bem menor que nos casos anteriores (R? = 0, 679).

Uma outra forma de olhar o grafico da figura 4.11 € fazer o rank das espécies. Basta nomear
como rank = 1 a espécie mais abundante, rank = 2 a segunda espécie mais abundante e assim
sucessivamente até a ultima espécie, menos abundante. O que obtemos € o gréfico da figura 4.12, que
mostra uma curva em forma de “S”, tipica de distribui¢des de abundancia que obedecem a distribuicao
log-normal.

A relacdo espécies-drea segue uma lei de poténcia (S = cA*) com valores tipicos do expoente
z nas diferentes escalas espaciais [50]. Essa relacdo € independente do tipo de espécie analisada ou
da localizacdo geografica. Michael Rosenzweig em Species diversity in space and time [29] mostra
diversas curvas experimentais do tipo espécie-drea para varias espécies em diversas regides do planeta
e grande parte dessas curvas exibe 0 mesmo comportamento.

Nos graficamos a relagdo espécie-drea para diversos valores de G (figura4.13a) e N (figura4.13b).
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Figura 4.11: Distribui¢do de abundancia de espécies. a) a rede de tamanho 512 x 512 exibe uma
distribui¢do do tipo Log-normal proposta por Preston; b) a sub-rede de tamanho 256 x 256, mantém
uma distribui¢@o do tipo log-normal; para sub-redes menores c) (128 x 128) e d) (64 x 64) a log-normal
vai perdendo a forma. Valores dos demais pardmetros: S = 5, G = 20 N = 24000, . = 0,001,

Q=0,3et=1500.

Podemos observar que o modelo € bastante robusto, pois simulagdes feitas com diversos valores dos

parametros conservam o padrdo de lei de poténcia. Além da robustez podemos observar, através de

comparacao com dados reais, que o modelo € capaz de gerar valores para o expoente z muito proximo

de valores reais. Na figura 4.14, nés comparamos os resultados obtidos nas simulagdes com uma

curva obtida para répteis no Caribe. No grafico, os valores obtidos nas simulacdes (circulos cheios)
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Figura 4.12: Nimero de individuos em funcdo do rank da espécie.
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Figura 4.13: Curva espécies-drea para diversos valores de a) G e b) N. Parametros: S = 5, L = 256,
Q=03,1=0001eD=0.0.

sd0 ajustados (linha tracejada) por uma lei de poténcia com z = 0,33 (R? = 0,97). N6s obtivemos
um valor de z bem préximo do valor obtido para a distribuicdo de repteis (losangos vazados) com
z = 0, 30 (fit dado pela linha cheia). Apesar das curvas nio se sobreporem, o comportamento de lei
de poténcia é observado em ambas curvas, e os valores de z sdo bastante proximos.

Consideramos finalmente a questdo da dimensionalidade, pois o numero total de espécies em
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Figura 4.14: Nimero de espécies em fungdo da drea, G = 20 e S = 5, L = 256 (circulos cheios) e
dados de répteis no Caribe (losangos vazados), a reta fita os pontos experimentais, z = 0, 33.

uma regido pode depender da dimensionalidade efetiva de seu habitat. Para ilustrar tal afirmativa,
tomemos o seguinte exemplo: aproximadamente 36% das espécies de peixes de todo mundo sdo
encontradas em dgua doce, apesar de apenas 1% da dgua do planeta ser constituido de dgua doce. De
acordo com Rosenzweig (1997) [81] a especiacdo alopétrica seria a responsavel pelo grande niimero
de espécies encontradas nos rios em relagdo aos oceanos, pois ela aconteceria mais facilmente nesse
ambiente devido a baixa dimensionalidade dos rios em relagdo aos oceanos. Independentemente do
tipo de especiacdo envolvida na formacao de espécies de rios ou oceanos, ndés queremos verificar se
nosso modelo exibe um comportamento similar a esse descrito por Rosenzweig. O que verificamos
foi que o numero de espécies aumenta a medida que a rede perde seu caracter bidimensional e a
unidimensionalidade torna-se mais acentuada.

Para tal verificacdo, nos realizamos diversas simulacdes mantendo o nimero total de sitios da
rede fixos e mudando a largura e o comprimento da rede proporcionalmente, mantendo todos os
outros parametros fixos. Na figura 4.15a temos o nimero de espécies em func¢do da largura (ou
comprimento) da rede para uma 4drea fixa. O nimero total de espécies aumenta a medida que a rede
perde seu caracter bidimensional e vai se tornando unidimensional. As simulac¢des foram repetidas
para diversos valores de G e o padrao se mantém. Na figura 4.15b temos um fit de uma das curvas,

verificando que a curva é bem fitada por uma reta nessa escala (R? = (0.95) e indicando que o nimero
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total de espécies cresce logaritmicamente com o comprimento da rede.
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Figura 4.15: a) Ndmero de espécies em fun¢do do comprimento (eixo inferior) ou da largura (eixo
superior) da rede para varios valores de GG. A rede estd mudando de 2D para 1D, mas sua drea é man-
tida constante. b) Fit da curva com G = 15 mostra que o nimero de espécies cresce logaritmicamente
(R? = 0,949). Para todas as curva foram usados: S = 5, N = 6000, Q = 0, 3, t = 1000.

Por dltimo mostramos a evolug@o temporal da populacdo para G = 15 e S = 5 (figura 4.16) e
diversos valores da largura da rede. Essa figura mostra que o nimero de espécies é aproximadamente
o mesmo para redes mais bidimensionais e cresce rapidamente para valores onde a rede torna-se mais

unidimensional.

4.3 Conclusoes

Nés desenvolvemos um modelo de especiagdo baseado em premissas bioldgicas simples e realis-
tas capaz de gerar espécies reprodutivamente isoladas uma das outras. O termo especia¢ao topopdtrica
foi usado pela primeira vez por Aguiar et al. [15] e deriva do fato de que o espaco € um elemento
fundamental dentro da dinamica reprodutiva proposta. Além da possibilidade de gerar dominios ge-
ograficos de individuos que sdo geneticamente diferentes, a teoria neutra de especiacdo também ¢é
capaz de gerar padrdes de biodiversidade consistentes com padrdes observados na natureza. As dis-
tribuicdes de abundancia, relagcdo espécie-area e padrdes temporais concordam qualitativamente com

padrdes observados em plantas, passaros, mamiferos, etc.
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Figura 4.16: O nimero de espécies aumenta a medida que a rede passa de bidimensional para unidi-
mensional. Pardmetros usados na simulacdo: S =5, G = 15 N = 6000, () = 0, 3, t = 1000.

Em particular, a SAR obtida pelo modelo se enquadra satisfatoriamente a padrdes observados
para escalas intermedidrias, exibindo um comportamento linear na escala log-log. Até mesmo os
valores obtidos para o expoente z estdo dentro do observado para diversas espécies (figura 4.14).
De acordo com a literatura estudada, ndo existe nenhuma teoria baseada em dindmica de populagdes
capaz de prever a forma da SAR e os valores do expoente z [29]. O que se observa, porém, € que
muitas espécies exibem o mesmo padrio e a faixa de valores observados para o expoente z € bastante
estreita, tipicamente entre 0,15 e 0,4 [47], independente do tipo de distribui¢do de abundancias.
Nos ndo sabemos explicar a forma da SAR, mas somos capazes de entender porque os valores do
expoente z se encontram no intervalo entre 0 e 1, pelo menos para o nosso modelo. Imaginemos a
seguinte situacdo: as espécies se distribuem uniformemente por todo espago, ou seja, para qualquer
tamanho de drea (existe um tamanho minimo permitido) € possivel encontrar pelo menos um membro
de cada espécie. Nesse caso, o numero total de espécies seria 0 mesmo para qualquer tamanho de
drea e a SAR seria uma reta com inclinacao zero (z = 0). Por outro lado, se as espécies ocupassem
areas bem definidas, ndo havendo nenhuma sobreposic¢io entre elas, a SAR seria a reta identidade,
ou seja, z = 1. Mas o que acontece € algo intermedidrio, as espécies se sobrepdem parcialmente
e a inclinacdo da SAR € um valor intermedidrio entre 0 e 1. Em comunidades reais, os individuos
tendem a exibir aglomerados espaciais e tem maior probabilidade de serem encontrados préximos a
seus coespecificos [88]. A sobreposi¢do parcial entre as espécies é também observada em populacdes
reais.

Distribuicdes de abundancias do tipo log-normal parecem ser uma regra em ecologia [46]. As

distribui¢des de abundancia obtidas pelo modelo também exibem comportamento log-normal, po-
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rém, a medida que olhamos para sub-redes menores, a distribuicao log-normal vai se tornando menos
evidente. Para sub-redes muito pequenas, L. = 64 por exemplo, Aguiar et al. [15], observou uma
distribui¢do de abundancia do tipo log-série, mas esse comportamento ndo foi verificado aqui. Essa
diferenca se d4 devido a algumas mudancgas feitas na dindmica de acasalamento do modelo de ma-
chos e fémeas. Em ambas abordagens cada individuo selecionado para acasalar deve ter um niimero
minimo de parceiros potenciais, ou seja, o nimero minimo de individuos que sdo geneticamente e
espacialmente compativeis. Em Aguiar et al., quando esse niimero ndo € atingido, € permitido que o
individuo selecionado para acasalar aumente seu raio espacial e se torne geneticamente menos exi-
gente para que novos parceiros potenciais sejam incorporados, e haja mais op¢des na escolha. Esse
processo € feito um nimero limitado de vezes para que os papeis dos parametros .S e G ndo percam
o sentido. No modelo com machos e fémeas, quando o nimero minimo de parceiros potenciais nao é
atingido, nds permitimos que o individuo aumente seu raio espacial, mas mantenha fixa sua distancia
genética critica. Isso faz com que o nimero de possibilidades ndo aumente tanto e a probabilidade
daquele individuo se acasalar torna-se menor, modificando o tipo de distribuicao de abundancias para
amostras pequenas.

Algumas diferencas foram observadas no modelo de machos e fémeas com relagdo ao modelo de
Aguiar et al. [15]. NOs esperdvamos que a introducdo de sexos exigisse que a densidade populacional
tivesse que ser dobrada para a obtencao de resultados similares, pois como a propor¢ao entre machos
e fémeas é aproximadamente a mesma, o nimero de parceiros cai a2 metade quando exigimos que o
parceiro seja do sexo oposto. Mas nds verificamos que o valor de densidade deve ser apenas pouco
maior que para o modelo hermafrodita. Densidades muito altas atrapalham a especiagdo, pois per-
mitem que as mudangas que ocorrem em alguma posi¢c@o da rede se difundam com maior rapidez se
espalhando por toda populagdo.

Higgs e Derrida (1992) propuseram um modelo onde a especiacdo ocorre em decorréncia apenas
do acasalamento seletivo. Nesse modelo, muito semelhante ao nosso, apenas a restricio genética é
capaz de gerar especiagdo [89]. Esse resultado parece ser contraditdrio ao que observamos, pois em
nosso modelo € necessario que haja restricdo espacial para que a especiacao aconteca. Ha, porém,
uma diferenca fundamental entre essas duas abordagens, que € o tamanho do genoma. No modelo de
Higgs e Derrida o genoma de cada individuo € tomado como infinito, diferente do nosso caso onde
0 genoma tem um tamanho limitado B. NOs testamos nosso modelo para valores de B da ordem
de 30000 e notamos que os dois modelos estdo em acordo. Para esses valores, a especiacdo ocorre
independente da restri¢do espacial. Sabe-se que existe um nimero limitado de genes responsaveis
pela especiacdo e dentro desse contexto, podemos concluir que o modelo de Higgs e Derrida talvez
ndo seja muito realista. No entanto, ele mostra que o tamanho do genoma pode ter um papel muito

importante, indicando que genomas maiores podem levar a especiacdo mesmo que o parametro S seja
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grande.

Um aspecto importante dos modelos biolégicos, mais particularmente modelos de evolucao, se
dd devido a sua caracteristica de sistema desordenado [90]. No modelo de especiagdo discutido aqui,
uma populagio se divide em vérias partes que correspondem a diferentes espécies, dividindo o sistema
em partes com diferentes tamanhos de forma aleatdria, sendo esse o estado de equilibrio do sistema.
Além disso, o processo € irreversivel, pois uma vez formadas as espécies, o sistema nunca volta ao

seu estado inicial de apenas uma espécie.
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Capitulo 5

Especiacao Simpatrica com Interacoes

Ecologicas

Seguindo a linha de modelos de especiacdo com auséncia de barreiras geogréficas, nds estudamos
um modelo de especiacdo simpétrica. Nesse caso, € necessdrio que haja interagdes ecoldgicas entre
os membros da populagdo, fazendo com que esta se divida em grupos com fenétipos diferentes, carac-
terizando a formacgdo de novas espécies. NOs generalizamos um modelo proposto por Dieckmann e
Doebeli [32], onde a competi¢do intraespecifica € o tipo de interagc@o ecoldgica envolvido no processo
de especiacao.

A competi¢do por recursos entre membros de uma populacdo ou de uma espécie que possuem
fenétipos similares pode ser muito forte se a quantidade de recursos disponivel for limitada. Nessa
situacdo, a selecdo natural pode favorecer a divisdo da populacdo em grupos fenotipicamente dife-
rentes especializados em diferentes tipos de recursos de modo a minimizar os efeitos da competi¢ao
[2]. Esse cendrio foi originalmente observado por Darwin [3] e seus argumentos foram mais tarde
reforcados por Rosenzweig [91, 29] e Pimm [92].

A selecao disruptiva, que surge a partir da dependéncia com a frequéncia quando hd competicao
intraespecifica, pode ser o mecanismo que leva uma populagao a evoluir e se dividir em grupos com
fendtipos diferentes. Essa situacdo ja foi estudada antes em diversos modelos tedricos que assumem
que a competi¢ao por recursos pode levar a populacdo a se dividir. Por conveniéncia ou precedéncia
historica, grande parte dos modelos que descrevem interacdes ecoldgicas assumem que a capacidade
de suporte e a competicdo por recursos sdo distribuicdes gaussianas [32, 93]. Nesse trabalho nds
propomos uma nova classe de fun¢des para modelar a capacidade de suporte e a competi¢do, e com-
paramos nossos resultados com a modelagem feita com funcdes gaussianas. NOs observamos que as
funcdes competicdo e capacidade de suporte interagem de maneira complexa, tal que a probabilidade

de ocorrer selecdo disruptiva depende dos pardmetros que controlam a forma dessas fung¢des. Para
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certas regides do espaco paramétrico a selecao disruptiva € facilitada e em outras regides torna-se mais
dificil que no caso gaussiano. E importante descrever os padrdes empiricos dessas funcdes na natu-
reza como uma forma de determinar quio provdvel pode ocorrer selecao disruptiva em populagdes

naturais.

5.1 Selecao Disruptiva e Especiacao sem Barreiras

Ja vimos anteriormente que a selecdo natural age de tal forma que, individuos com caracteristicas
favordveis tém mais chances de sobreviver e reproduzir-se do que aqueles com caracteristicas menos
favordveis. Dessa forma, caracteristicas hereditarias favordveis tornam-se mais comuns em geracoes
sucessivas de uma populagdo, enquanto que as desfavordveis tornam-se menos comuns. As formas
mais comuns de selec@o natural sdo: direcional, estabilizadora ou disruptiva.

A selecao direcional € tal que favorece o fenétipo de um dos extremos da populacio, fazendo com
que a populagdo evolua na direcdo desse fenotipo. Na selecdo estabilizadora sdo favorecidos indi-
viduos com fendtipos intermedidrios, os fenétipos extremos siao selecionados negativamente. Aqui,
estamos mais interessados em definir a selec@o disruptiva, pois essa € a forma de selecdo que estd
sendo tratada nesse modelo. Selecdo disruptiva € aquela que favorece os fendtipos extremos de uma
populacdo [2]. Sob esse ponto de vista podemos inferir que os fendtipos intermedidrios tem o fit-
ness ! reduzido. Esse tipo de selecdo é de particular interesse tedrico, porque ela pode aumentar a
diversidade genética criando uma situacao que favorece a especiagao.

Nesse capitulo nds estudamos como fatores ecolégicos interagem e levam uma populagdo a evo-
luir por selecdo disruptiva. Um ponto importante a ser considerado é o estabelecimento de condicdes
para a formacao de novas espécies. Em modelos com reproducio sexuada, a formacdo de uma nova
espécie pode ser verificada através da incompatibilidade sexual entre um grupo de individuos e outro.
Geralmente, essa incompatibilidade € baseada no fen6tipo dos individuos.

No modelo tratado aqui, fica um pouco dificil definir se hd ou nfo a separa¢do da populacdo em
espécies. A reproducio € assexuada e cada novo individuo € uma cépia do anterior. Nao ha, portanto,
necessidade de compatibilidade entre dois individuos para que a reprodugdo aconteca. Veremos o sur-
gimento de grupos com fendtipos distintos, mas isso ndo é suficiente para assumir que as espécies sao
diferentes. Porém, isso pode ser uma alavanca para que essas diferencas fenotipicas se intensifiquem

e venham a gerar novas espécies.

'Fitness também chamado de valor adaptativo. E a capacidade de um individuo se reproduzir, medida geralmente pelo
nimero de filhos que esse individuo produz.
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5.2 O Modelo

5.2.1 Motivacao

Em muitos modelos de evolugdo, a competi¢do intraespecifica é o motor que leva uma linhagem
ancestral a se dividir em grupos reprodutivamente isolados [32, 94, 91, 95]. Por exemplo, no modelo
de Dieckmann e Doebeli [32], uma populagdo assexuada monomorfica evolui por selec@o direcional
para um fenétipo 6timo, onde a competicao intraespecifica leva a selecdo disruptiva. A selecdo dis-
ruptiva ocorre porque a competicao é dependente da frequéncia, entdo fendtipos raros sofrem menos
com a interferéncia competitiva que o grande nimero de individuos com fendtipos intermedidrios.
Como consequéncia, a bifurcagcdo evoluciondria ocorre, com a emergéncia de duas linhagens descen-
dentes coexistindo. Estes, por sua vez, também estio sujeitos a selecdo disruptiva levando a novas
bifurcagdes [94, 96]. Adicionalmente, se o grau de dependéncia da frequéncia € suficientemente alto,
a linhagem ancestral pode se dividir em varias linhagens filhas de uma sé vez, produzindo radiagcao
adaptativa [95].

Nesse tipo de modelo, os elementos fundamentais sdo a distribuicdo de recursos, dada pela capa-
cidade de suporte, e a competicao entre os individuos. A grande maioria dos modelos assume que as
fungdes que descrevem a capacidade de suporte K (z), e interferéncia competitiva C'(z), sdo fungdes
gaussianas [94, 96, 95, 97], sendo x o valor que representa um certo fenétipo e 2 a diferenca entre

dois fenétipos quaisquer. No caso do modelo de Dieckmann e Doebeli [32] um dos resultados mais

2
c

competi¢do e capacidade de suporte respectivamente, ou, em outras palavras, quando C'(z) é mais

relevantes € que a especiagdo ocorreria apenas quando 02 < o7 que sdo as varidncias das fungdes
estreita que K (z). No entanto, além do argumento de fécil tratamento matemético, ndo hé razdes
bioldgicas para acreditar que essas funcdes sejam melhor modeladas por fungdes gaussianas [98].
No caso da fungdo competicdo, € assumido implicitamente que o grau de interferéncia competitiva
entre individuos decai gradualmente com o aumento da distancia fenotipica. Porém, em populacdes
naturais algumas vezes os individuos se especializam em certos tipos de recursos [99], formando
grupos com uma dieta em comum. A competicdo entre os membros de um mesmo grupo € forte,
e € mais fraca ou nula com os membros de outros grupos. Dentro desse cendrio, € possivel que a
competi¢do caia de forma abrupta com a distancia fenotipica, diferente do comportamento gaussiano
onde da competicdo diminui de maneira mais suave. Aradjo et al. observou que peixes da espécie
Esgana-gata > se especializam em certos tipos de recursos formando aglomerados que competem
fortemente entre si, enquanto que a competi¢cao € fraca com os membros de outros aglomerados

[100]. Na figura 5.1, verifica-se a presenca de 5 aglomerados de Esgana-gata, em cada um deles

ZPeixe de pequenas dimensdes, com corpo alongado, fusiforme e sem escamas. E nativo de grande parte do norte da
Europa, do norte da Asia e América do Norte
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a dieta e a morfologia dos peixes sao diferenciadas dos demais. A figura mostra uma rede onde
os nods representam os individuos e as arestas conectam individuos que possuem uma dieta similar,
sendo que quando mais grossa a aresta mais parecida a dieta. Inspirados nesse padrdo empirico de
particionamento de recursos, nds investigamos o efeito da forma da fun¢do de competicao na origem

da selecdo disruptiva, e consequentemente na formacao de novas espécies.

Figura 5.1: Rede de interacao entre peixes Esgana-gata. Os nds representam os individuos e as arestas
conectam individuos que consumiram algo em comum, quanto mais grossa a aresta, mais parecida a
dieta.

Nés adotamos um modelo assexuado proposto por Dieckmann e Doebeli [32], onde consideramos
uma espécie inicial cujos individuos possuem um caracter ecolégico x associado ao uso de recursos.
A fungdo K (x) é a abundincia de recursos usados pelos individuos com carédcter z. Um forma de
interpretar K (x) é como a capacidade de suporte, ou seja, é o nimero de individuos que o ambiente
pode suportar se sé existirem individuos com cardcter z, essa € uma funcdo unimodal positiva com
maximo em xr = x,. Para exemplificar, podemos citar o caso dos pdssaros e das sementes. Existe
uma distribui¢do de sementes de diversos tamanhos que vai desde sementes pequenas até sementes
grandes e K (z) é essa distribui¢do. O tamanho do bico do pdssaro x, determinard o tipo de semente
que ele ird consumir: pédssaros com bico pequeno consomem as menores sementes, enquanto os de
bico grande consomem as maiores sementes. Um exemplo de fungéo desse tipo é K (z) = koG (x, o),

com G(x,0) sendo uma gaussiana,
G(z,0) =e 22 . (5.1)

Nesse trabalho, substituimos a fun¢do gaussiana por outra mais flexivel, definida por uma soma
apropriada de tangentes hiperbdlicas com um pardmetro 3 que controla a forma dessa fungao (veja

a equacdo 5.2). Variando 3 podemos ter uma fun¢io cuja forma vai desde préxima a gaussiana até
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uma forma bastante “quadrada” como € mostrado na figura 5.2. N6s mostramos que a probabilidade

de que ocorra a selecdo disruptiva depende do valor de 3.
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Figura 5.2: Comparacéo entre as fungdes gaussiana G(x,0.) (linha cheia) e Tangente Hiperbdlica
H(x,a, 3) (linha tracejada) para diversos valores de (3.

Exemplos de funcdes ndo-gaussianas descrevendo funcdes de distribuicdo de recursos ou de com-
peticdo entre individuos, que podem ser melhor adaptadas a diferentes situacdes bioldgicas, t€ém sido
exploradas recentemente [34]. Nesse trabalho nds propomos uma familia de fun¢des com dois para-
metros 3 e &, que controlam a forma e a largura respectivamente, e que € simples o suficiente para

que varios resultados analiticos possam ser derivados explicitamente. A funcao proposta € a seguinte

H(x, 5,€) = Aftanh(5(x/§ +1)) — tanh(B(x/€ = 1))}, (5.2)

onde A~! = 2tanh([3) € a constante de normalizagdo tal que H (0, 3,&) = 1.

Para poder comparar o papel dessas diferentes fungdes, nds precisamos relacionar os parametros
o, B e& que aparecem em G e H. Isso é um pouco sutil, ja que G ndo é um caso particular de 1, e esse
€ o prego a se pagar com fungdes analiticas mais simples. Para relacionar o, 5 e £ nds olhamos para
os valores dos parametros para que H seja o mais perto possivel de G. Para isso podemos expandir

ambas funcdes em série de Taylor em torno de z = 0. Da expansdo obtemos:
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- & 2 B(cosh(26) = 5)\ 4 6
H(.T,ﬂ7£) ~ 1— (52005h2(ﬁ>>x — ( 6g4cosh4<ﬁ) >x +0(l’ ), (53)
N 6

Igualando os coeficientes de 2 e 2* das equagdes 5.3 e 5.4 obtemos:

- 20262
_ m, (5.5)
e B4(5 — cosh(23)) _ 6¢* (5.6)

cosh*(3) 8agt’
substituindo 5.5 em 5.6 obtemos os valores criticos de § e £&. No6s verificamos que § = g% =
0.5(n(2 + v/3) = 0.658 é o valor de (3 tal que H assume a forma da fungdo gaussiana até a quarta
ordem em x, como ilustrado na figura 5.2b. N6s também encontramos que o valor critico para & é
¢ = & = \/2B0/cosh3 =~ 0.760. Note que isso é conveniente para reescrever [/ em termos de o.
Isso significa que H (z, 3*,£*(0)) é proximo de G(x, o) independente do valor de o. Para § > 7,
H assume uma forma mais quadrada e para 3 < * H assume uma forma mais estendida que G. A
figura 5.2 mostra uma comparagdo entre H e G para vdrios valores de 3, com £ = 0.760 e 0 = 1.
Embora H (z, 5*,£*) ndo seja realmente uma gaussiana, ela é bastante similar para a proposta prética
nesse trabalho e pode ser considerada dessa forma para comparag¢do com resultados prévios usando a

funcdo gaussiana.

5.2.2 Descricao do Modelo

Consideremos agora uma populacdo inicialmente homogénea, onde todos os individuos t€ém o
mesmo caracter x. A dindmica que governa o crescimento dessa populacdo pode ser modelada pela
dinamica logistica dada por:

d

N(z,t)
%N(x,t) =rN(z,t) [1 — K@) 1 , (5.7)

onde N(x,t) é a densidade da populagdo com caracter = no tempo ¢, r é a taxa de crescimento
intrinseca e K (z) é a capacidade de suporte, dada por uma fungdo positiva com valor maximo em

x = xy. O equilibrio é alcan¢ado quando N(z,t) = K (z), ou seja, quando a populagdo atinge a
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capacidade de suporte.

Se um individuo com caracter y = x + dx € introduzido na populagio residente, ele pode invadir
ou tornar-se extinto, dependendo do valor y, das propriedades da funcdo capacidade de suporte e
do grau de interferéncia competitiva entre individuos com cardcter y e os demais. A dindmica da

populacdo com carécter y € dada por

00 =N 1= ) ] = RN, 58
onde
R(z,y)=r [1 — Oz, y)[‘;gﬂ : (5.9)

R(x,y) é a taxa de crescimento efetiva de N (y,¢) na presenca de x, C(x,y) é fun¢do de com-
peti¢do entre individuos com fenétipos z e y. O termo C(z,y) K (z) nés dé a populagio efetiva que
compete pelos mesmos recursos que os individuos com fendtipo .

Assumindo éx pequeno, podemos expandir R(x,y) até primeira ordem em torno de y = x:

OR
R(x,y) ~ R(x,z) + By (y —x) = R'(x)dz, (5.10)
y=x
onde supomos que C'(z, z) = 1.
A solucdo da equacdo 5.8 é
N(y,t) = N(y, 0)ef @t (5.11)

A populagdo com fenétipo y cresce quando o expoente R'(z)dx for positivo e, se este for negativo,

ocorre extin¢cdo. Explicitamente obtemos,

K K K’
R'(z) = —rC"(x,x)KEg +rC(x,x) KQ((?) K'(z)=r K((::))7 (5.12)
pois C'(z, z) = 0. Como resultado nés encontramos:
R(z) = —(z — x0) f(x), (5.13)

onde f(z) é uma fungdo positiva, pois r e K (x) sdo positivos e K'(z) é positivo para x < ¢ e
negativo para x > xy. O simples resultado da equac@o 5.13 mostra que a invasdo ocorre para y > x
ser < xgeparay < x sex > g, OU seja, a populacio evolui em dire¢do ao fenétipo de equilibrio,

Zo-.
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A estabilidade da populagdo em = = 1z, no entanto, ndo € determinada pela anélise linear, pois
R'(z¢) = 0. A solucdo da equagdo 5.8 para = = z, requer a expansdo de R(x,y) até segunda ordem

em torno de y = x = x, resultando em
N(y,t) = N(y, 0)e (o) lwmro)t/2, (5.14)

A estabilidade depende apenas do sinal da segunda derivada de R(x), dada explicitamente por

K//(xo)
K (o)

R'(xy) = —r |C" (20, x0) — (5.15)
Dieckmann e Doebeli [32] mostraram que a instabilidade dessa solucdo de equilibrio leva a sele-
cdo disruptiva e divide a populac@o em duas linhagens. A condicao para que ocorra selecdo disruptiva
¢ R > 0.
Aqui vamos usar as funcdes de competicdo e de capacidade de suporte que estamos propondo.
Nés ja discutimos anteriormente que essas fun¢des podem assumir uma forma bastante proxima da

funcdo gaussiana para certos valores dos parametros. Definimos

Cu(z,Be,0.) = A{tanh(B.(z/o.+ 1)) — tanh(B.(z/0. — 1))} (5.16)
Ky(x, Bp,01) = ko {tanh(By(x/o + 1)) — tanh(Bx(z/ox — 1))}

Calculando a derivada segunda de R(z) de acordo com a equagdo 5.15 nds encontramos a condi-

cdo para que haja selecao disruptiva

32 3
oecosh(B.)  oxcosh(Be) 0, (5.17)
ou
oo < o SO orh(Be, Or)- (5.18)

¢ 7% Bcosh(f,)

Se funcdes de competicdo e de recursos tiverem a mesma forma (5. = () a condic¢do o, < o0
obtida por Dieckmann e Doebeli é retomada. Quando a interferéncia competitiva é bem forte, o
coeficiente h (5., Ox) > 1 e a selegdo disruptiva ocorre para uma gama maior de valores de o.. Por
outro lado, se h(f., Or) < 1 temos a situagdo inversa. A figura 5.3 mostra o contorno de h([., Bx).
As duas regides mas claras correspondem a h(/f3., B;) > 1, indicando que a especiagdo é facilitada
nessa regido. Os valores criticos de 3 sao marcados por linhas pontilhadas.

Agora n6s tomaremos 3, = [3; (tal que a distribuicdo de recursos é essencialmente gaussiana) e
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analisaremos os efeitos de 3 apenas na funcdo de competicdo. Nesse caso a equagdo 5.18 se reduz a

V28,

o. < O'kh(ﬁcaﬁ;ck) ~ Wsh(ﬁ)

B (5.19)

O coeficiente h(f,, ;) ¢ maximo para 3. ~ 1,146. Depois desse ponto, h([., 3;) decai mono-
tonicamente, alcangando 1 novamente em 3. ~ 1,976. Como consequéncia, a selecdo disruptiva é
facilitada em relagc@o ao caso gaussiano para 0,658 < 3. < 1,976. Isso corresponde a uma parte da

linha branca na figura 5.3.

Figura 5.3: Gréfico de contorno “peso” da fun¢do h como fun¢do de 3. e [B;. Na linha diagonal,
8. = [k, ou seja, h = 1, a selecdo disruptiva ocorre se 0. < 0. Para h > 1 (cinza claro e branco)
a selecdo disruptiva é facilitada, e para h < 1 (cinza escuro e preto) a selecdo disruptiva torna-se
mais dificil em relacdo ao caso gaussiano. As linhas pontilhadas indicam os valores criticos de [
(B* = 0,658) onde a fungdo é uma gaussiana. A linha horizontal representa os valores de (3 nos
quais a func@o de competicdo assume a forma gaussiana (3}, até uma forma bastante “quadrada” com
B. = 4,0 mantendo a funcdo capacidade de suporte gaussiana [3;.
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5.2.3 Modelo Numérico

Para confirmar as predi¢Oes analiticas nés desenvolvemos um modelo baseado em individuos
(Individual-Based Model), para selecao adaptativa, onde cada individuo da populacido experimenta
uma competi¢do dependente da frequéncia e tem uma distribuicdo de recursos resultando, algumas
vezes, em selecdo disruptiva [32, 95].

Nesse modelo, cada individuo € descrito por um cardcter quantitativo x que varia entre —1,0
e +1,0. O valor de x determina a interacdo entre individuos e recurso, e pode ser interpretado
como o valor do fenétipo do individuo. A reprodugdo € assexuada e as geracOes sdo discretas. Uma
Distribuicao de Poisson com média r determina o numero de cépias que cada individuo ird produzir.
Cada copia (filho) tem probabilidade 1 de sofrer mutacdo e a magnitude dessa mudanca € dada por
uma Distribuicdo Normal de largura o [101].

A dinamica ecoldgica € dada pela probabilidade de sobrevivéncia de cada fendtipo que competird
por recursos. Essa probabilidade depende da distribuic@o de recursos, da distribui¢do de fenétipos e
da interferéncia competitiva entre os individuos.

Seja ¢(z) a densidade de individuos com caracter = na populagdo. A maneira usual de introduzir
a competicdo € especificar uma fungio de competi¢do €(z, y) que mede o grau de competi¢do entre o

par de individuos com caracter = e y [102, 103]. Assim C(x) é definida como:
Clx) = e(z,9)8(y), (5.20)
Yy

que € a competi¢cdo média experimentada pelos individuos com carécter z. Se a funcao de distribui¢do
de x é continua, podemos mudar o somatdrio por uma integral. Geralmente €(x, y) = e(x—y) e possui
valor mdximo quando z — y = 0, ou seja, quando a competicdo se dd com individuos com mesmo
caricter. Quanto mais parecidos os individuos mais forte serd a competi¢ao.

As fungdes K (x) e C(y — x) controlam a fung¢@o de fitness w(z) dos individuos com cardcter .
Esperamos que o fitness aumente com a capacidade de suporte e diminua com a for¢a da competicao.
Existe um vasto nimero de fun¢des que tem sido usadas na literatura para descrever a func¢ao fitness.

Sao exemplos dessas fungdes:

N
wiz) = [p - C”] K(x), (521)
K
com p e  sendo constantes [104, 105, 106];

N — NC(z)

K@) (5.22)

w(x)=14r
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com r constante [92]; @
NC(z
w(x)=1+r [1 — K(:c)] , (5.23)
com r constante [102, 103, 32].

N6s escolhemos uma fung¢do fitness que, como as outras, também relaciona as funcdes de compe-
ticdo e capacidade de suporte. Em vez de usar o termo fitness, usarei aqui o termo probabilidade de
sobrevivéncia, que dentro do contexto tem o mesmo papel.

No modelo proposto, a reproducdo é assexuada e os pais morrem para darem lugar a geracao
seguinte. Em média todos individuos produzem o mesmo nimero de descendentes, que podem sofrer
mutacdo tornando-se ligeiramente diferentes de seus antecessores. Cada novo individuo ird competir
por recursos com os demais, porém apenas os mais adaptados irdo sobreviver e deixar descendentes

na proxima geragdo. A cada passo de tempo t, a probabilidade de um certo individuo sobreviver é

dada por:
1
P(z) = — (5.24)
L+ aymerss(t)
onde n.sy.(z,t) é o tamanho efetivo da populagio que cada individuo experimenta,
Nerra(@,t) = Y Clz, 2" )ng (1), (5.25)

e C(x,2") é a fungdo de competicdo. A soma € feita sobre todos os valores de =’ e multiplicada pelo
nimero de individuos com caracter /. No passo de tempo seguinte todo ciclo é repetido com os
sobreviventes. A especiacdo ocorre quando a populagdo evolui e se divide em dois ou mais grupos
fenotipicamente distintos.

Para modelar as funcdes de competi¢cdo em funcdo da distancia fenotipica entre dois fenétipos
quaisquer e a capacidade de suporte, nds usamos as fungdes Cy (2, 5., 0.) € Ky (x, Ok, o), dadas
pela equacdo 5.17. Com a finalidade de facilitar a compara¢do com o caso gaussiano nds usamos

& =& = 0,760 e variamos os valores de (3. e (.

5.3 Resultados

Em nossas simulagdes todos os individuos iniciam com um mesmo fenétipo z = +1,0. A cada
passo de tempo surge uma nova geracao que nao se superpde com a anterior. A sele¢do atua sobre cada
geragdo deixando sobreviver aqueles cuja relacdo capacidade de suporte e competi¢do seja benéfica.
Em todos os casos, a populacao evolui por selecio direcional até o fenétipo 6timo xy = 0,0 onde

a capacidade de suporte é maxima. Ao atingir o fenétipo 6timo duas coisa podem acontecer: ou a
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populacdo se estabiliza nesse fenétipo, ou sofre selecao disruptiva e se divide em dois ou mais grupos
com fendtipos diferentes que evoluem independentemente estando sujeitos a novas bifurcacoes.

Os resultados analiticos foram confirmados com as simulacdes. Primeiramente nds fixamos a
fun¢do capacidade de suporte K (z) (Gx = 4* = 0,658) e variamos a func¢do de competi¢do C'(y — x)
de uma forma gaussiana até uma forma mais “quadrada”, os valores usados nas simulagdes corres-
pondem a linha branca na figura 5.3. N6s fixamos a taxa da mutagdo em p = 0,001. Como esperado,
quando ambas fun¢des sdo gaussianas a bifurcacio dos fenotipos ocorre para 0. < oy, (figura 5.4a.)
confirmando assim os resultados obtidos por Dieckmann e Doebeli [32]. Para 0. = 1, 146 a separa-
cdo dos fenotipos é facilitada se comparada ao caso gaussiano (figura 5.4b.). Quando 3. = 1,976 a
funcdo de competi¢do € um pouco mais “quadrada” mas novamente temos a mesma situagdo do caso
gaussiano (figura 5.4c.), ou seja, a curva que separa as regides onde ocorre € ndo ocorre a bifurca-
cdo € a reta identidade. A partir do valor . = 1,976 qualquer aumento de (3. sempre dificultard a
probabilidade de ocorrer a selecdo disruptiva, quando comparado ao caso gaussiano (figura 5.4d.).

O comportamento linear predito pela equacdo 5.18 € bem reproduzido nas simulagdes para pe-
quenos valores de o. e oy, para valores maiores desses paradmetros observamos que as simulacdes
ndo concordam exatamente com o resultado analitico, isso pode ser visto na figura 5.4b. Esse com-
portamento pode indicar que a aproximagao quadratica usada na andlise da estabilidade no ponto de
equilibrio z = z( (eq.5.14) ndo é suficientemente precisa, e que corre¢des de ordem mais altas podem
ser importantes. Aumentando a taxa de mutacdo para ¢ = 0,003, nds observamos que a especiacio
também ocorre para valores mais altos de o, e oy, tendo assim uma melhor concordancia com os
resultados analiticos como pode ser visto na figura 5.5.

Nos verificamos que a condi¢@o obtida no caso gaussiano, 0. < g pode ser recuperada desde que
h(oe, 01) = 1 (equagdo 5.18). Para isso, fizemos 3. = ) e o resultado € visto na figura 5.6.

Na figura 5.7 vemos a evolucdo temporal de uma populagdo inicialmente homogénea em direcao
ao fenotipo 6timo. Por volta de 40000 geracdes (figura 5.7a.) a populacdo se quebra em duas, dando
origem a duas espécies com fendtipos diferentes. Na figura 5.7c., com apenas 10000 geracdes ocorre
a primeira quebra, e depois com 25000 geracdes ocorre uma segunda quebra em um dos ramos,
dando origem a trés novos grupos com diferentes fenétipos. Nas figura 5.7b. e d. vemos o nimero
total de individuos na populacdo. A densidade populacional aumenta quando ocorre a bifurcagdo dos

fendtipos.
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Figura 5.4: Simula¢Ges numéricas para fungéo capacidade de suporte gaussiana (8, = 3* = 0, 658)
e diferentes formas para a funcdo de competicio. A medida que 3, aumenta a func¢io de competigio
torna-se mais “quadrada”. (a) Fun¢do de competi¢do com (3. = 3* = 0,658), ou seja, com a forma
similar a gaussiana. A selecdo disruptiva é facilitada com o aumento de [3., alcancando seu valor
maximo (b) e a partir dai o aumento de (3. diminui a probabilidade de ocorréncia da selecao disruptiva
(c, d). Circulos cheios indicam os valores de o, € 0. onde ocorre especiacdo e circulos vazios onde
nio ocorre especiacdo (depois de 10° geragcdes). A reta mostra o resultado analitico para cada valor
de (.. Os parametros usados nas simulagdes foram p = 0,001, ky = 500, r = 5e oy = 0, 05.

5.4 Conclusoes

Sele¢do disruptiva € a forca que leva a divergéncia evolucionaria em muitos modelos de competi-
cdo dependentes da frequéncia. No entanto, o primeiro passo a ser investigado € sob quais condicdes
nds podemos esperar que ocorra selecio disruptiva. Nossos resultados indicam que as condi¢des para
ocorréncia da sele¢do disruptiva mudam com a forma da fun¢do de competi¢do e da fun¢do de distri-
buicdo de recursos. Para a forma mais “quadrada” que a gaussiana (0,658 < (§ < 1,976) a sele¢do
disruptiva € facilitada. Uma possivel explicacdo para isso € que, para esse intervalo de valores de (3, a
interferéncia competitiva cai mais abruptamente com a distincia fenotipica que no caso gaussiano, e

mesmo para valores relativamente altos de o, e os fendtipos raros sofrem menos interferéncia que os
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Figura 5.5: Simula¢Ges numéricas para fungéo capacidade de suporte gaussiana (8, = 3* = 0, 658)
e diferentes formas para a fung¢do de competicao. Os circulos cheios indicam os valores de oy, e o,
onde ocorre especiagio e circulos vazios onde nio ocorre especiagio (depois de 10° geracdes). A reta
mostra o resultado analitico para cada valor de [3.. Os parametros sdo os mesmos da figura 5.4 exceto
1. Nesse caso, com g = 0,003 os resultados numéricos concordam melhor com o analitico que no
caso anterior.

fendtipos intermedidrios mais abundantes, subsequente a selecdo disruptiva. Quando a fungdo torna-
se ainda mais quadrada, existe um aumento no nimero de possiveis fendtipos em que a interferéncia
competitiva € ainda alta (perto de 1), prevenindo a invasdo da populacdo por fenétipos raros. Um tra-
balho recente proposto por Leimar et al. [34] sobre divergéncia evoluciondria explora uma fungdo de
competi¢do ndo-gaussiana. Nesse trabalho, a fungcdo de competi¢do é dada pela convolucao de uma
gaussiana com uma func¢do degrau, muito parecida com a que nés usamos. A probabilidade de diver-
géncia evoluciondria foi maior quando a fun¢do de competicao tornou-se mais quadrada, parecendo
contradizer nossos resultados. Porém, nossos resultados mostram que a relac@o entre selecio disrup-
tiva e competicdo € mais complexa que se pensava. Quando assumimos que a regido paramétrica
estudada nesse modelo corresponde a regido (0,658 < 3 < 1,976) em nosso modelo, vemos que 0s
resultados estdo em pleno acordo, e que a selecdo disruptiva € de fato facilitada [33]. Além disso, o

modelo em questdo € baseado em um gradiente espacial de recursos, dificultando a comparacdo com
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Figura 5.6: Simula¢des numéricas para 3. = [, = 3, 0. Os circulos cheios indicam dos valores de oy,
e 0. onde ocorre especiacio e circulos vazios onde ndo ocorre especiagio (depois de 10° geragdes).
A reta mostra o resultado analitico para cada valor de 3.. Os parametros sdo os mesmos da figura 5.4.
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Figura 5.7: Separacdo da populacdo em diferentes fendtipos correspondendo a especiacio (a,c) e
tamanho da populagdo (b,d) com ky = 500, r =5, p = 0,001 e a,b) 3 =1,976,0. = 0,7, 0, = 0,9;
c,d)f =1,146, 0. = 0,4, o), = 0, 5.
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nossos resultados.

Nés encontramos evidéncias que a ocorréncia de selecdo disruptiva pode ser fortemente afetada
pela forma de ambas func¢des, capacidade de suporte e competi¢do. Se por exemplo, a capacidade
de suporte for uma distribui¢ao normal e a competi¢cdo for bastante “quadrada”, a selecdo disruptiva
dependerd de quio forte € a dependéncia com a frequéncia (baixo o.). Em outras palavras, a proba-
bilidade de ocorrer selecao disruptiva é também afetada pela forma da fun¢do capacidade de suporte.
Funcdes capacidade de suporte mais “quadradas” acopladas com func¢des de competicdo gaussianas
facilitam a selecdo disruptiva (figura 5.3). Isso significa que o que determinard a probabilidade de
haver ou ndo a divergéncia evoluciondria € a interacdo entre essas duas fungdes. Nossos resultados,
no entanto, concordam com resultados prévios de que a forma das fun¢des competi¢do e capacidade
de suporte afetam os resultados de modelos de evolugao com interacdes ecoldgicas [98, 34]. Nossos
resultados parecem ser gerais e ndo dependem da familia de fungdes a ser escolhida (no nosso caso
uma soma de tangentes hiperbodlicas). N6s concluimos isso pelo fato de termos encontrado resultados
similares investigando duas diferentes familias de fungdes. N6s observamos que as duas classes de
func¢des analisadas aqui permitem solugdes analiticas simples.

Uma das principais conclusdes do trabalho de Leimar et al. foi que, quando a capacidade de
suporte € uma fun¢do gaussiana, fun¢des mais “quadradas” para a competicao induzem a forma-
coes de aglomerados de fen6tipos, enquanto nossos resultados indicam o oposto, que a especiagao
¢ dificultada para funcdes de competi¢ao muito “quadradas”. Essa contradi¢do torna-se ainda mais
impressionante quando notamos que os parametros usados para gerar a fungdo de competi¢do “qua-
drada” cai dentro da regidao do nosso modelo onde a especiacdo € dificultada. Porém essa aparente
contradicdo pode ser resolvida se levarmos em conta que o modelo em questdo ¢ um modelo expli-
citamente espacial e que os individuos sdo distribuidos ao longo de um gradiente, isto €, o espago
nao € homogéneo. Nesse modelo, a for¢ca da competicao intraespecifica € determinada pela distancia
fenotipica e espacial. Tais gradientes espaciais sdo conhecidos por facilitarem a formacao de padrdes,
devido a emergéncia de correlacio entre localizagdo espacial e fendtipo, aumentando assim o grau de
dependéncia com a frequéncia no sistema [94]. Adicionalmente, € também sabido que caidas brus-
cas (funcdes muito quadradas), cuja transformada de Fourier exibe regides negativas, promovem a
formacao espacial de padrdes [85, 86].

Em modelos de dindmica adaptativa explicitamente espaciais, a adaptacdo local leva a correlacao
entre espaco geogrifico e fendtipo [94, 34]. Assim nds acreditamos que a formacgdo de aglomerados
no espaco geografico causados por uma fun¢do de competicdo “quadrada” promove a formacdo de
aglomerados no espacgo fenotipico via o acoplamento entre esses dois espagos. No entanto nds con-
cluimos que fun¢des de competi¢do muito “quadradas” realmente facilitam a especiacdo em modelos

explicitamente espaciais [34], porém dificultam a especiacdo em modelos com auséncia de gradientes
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espaciais [33].

Existem agora evidéncias que a competicdo intraespecifica pode causar variagdes na dieta, tal
que individuos com diferentes fenotipos podem se especializar em diferentes recursos [100, 107, 99].
Nesse cendrio, a competicdo é dependente da frequéncia e pode levar a selecao disruptiva em popu-
lagdes naturais [33, 93, 32]. Variacdo na dieta dentro de populagdes parece ser um fendmeno genera-
lizado [99]. A frequéncia com que a variagdo na dieta ird levar a selecdo disruptiva dependerd, como
mostra nosso estudo, das formas das funcdes de competi¢cdo e capacidade de suporte. Se competicdo
intraespecifica é dependente da frequéncia, selecdo disruptiva pode ser estavel [108, 91, 109, 110].
Selecdo disruptiva estdvel abre caminho para uma importante for¢a evoluciondria mantendo ou au-
mentando a variacdo genética [106, 111, 102], causando dimorfismo sexual [99] ou mesmo especia-
cdo simpatrica [95, 97, 32, 98]. Nao obstante as consequéncias da sele¢do disruptiva para populacdes
naturais, ¢ importante compreender os fatores ecoldgicos que a promovem ou que a impedem. Com
a investigacdo de novas funcdes, nds esperamos chegar mais proximos a uma fun¢do de competi¢dao

realistica que reflita a estrutura mais discreta de muitos recursos.
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