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The Road Not Taken
Robert Frost
Two roads diverged in a yellow wood,
And sorry I could not travel both
And be one traveler, long I stood
And looked down one as far as I could

To where it bent in the undergrowth;

Then took the other, as just as fair,

And having perhaps the better claim,

Because it was grassy and wanted wear;

Though as for that the passing there

Had worn them really about the same,

And both that morning equally lay

In leaves no step had trodden black.
Oh, I kept the first for another day!
Yet knowing how way leads on to way,
I doubted if I should ever come back.

I shall be telling this with a sigh
Somewhere ages and ages hence:

Two roads diverged in a wood, and I-
I took the one less traveled by,

And that has made all the difference.
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Melancolia - A. Durher, 1514.
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RESUMO

Todos os organismos vivos interagem com individuos de sua e de outras
espécies, formando uma rede complexa de interagoes que tem um papel impor-
tante na preservacao da biodiversidade. Entender o comportamento subjacente e
a estabilidade destes sistemas é de fundamental importancia na conservagao destes
recursos. Neste trabalho estudamos uma rede com apenas quatro espécies, com-
posta por dois pares predador-presa conectados, no qual o predador do primeiro
par interage com presa do segundo par. A intensidade desta interacao é um im-
portante parametro do modelo. Exploramos o comportamento do sistema sob
diferentes intensidades de acoplamento e estudamos a dinamica de sobrevivéncia
e extingao. Analisamos situagdes em que as quatro espécies tém uma populacao
inicial inferior ao seu valor de equilibrio, simulando situacoes de catastrofe em
que estas abundancias sao reduzidas devido a acao humana ou mudancas am-
bientais. Este tipo de condicao inicial faz que as populacoes oscilem antes de
reequilibrarem, por vezes reduzindo seu valor para apenas uma pequena fracao
da populacao inicial, levando na pratica a sua extingao. Nessas andlises efeitos
inesperados foram observados, como a sobrevivéncia da presa mais predada. A
partir desse estudo, expandimos a rede de dois pares de predadores e presas para
trés, quatro e cinco pares, seguindo os mesmos conceitos de andlise. Por fim,
realizamos um breve estudo de uma rede de interagoes pré-histérica, extinta no

final do Pleistoceno.
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ABSTRACT

All living organisms interact with individuals of its own species and also with
those of other species, forming a complex network of interactions that have an
important role in the preservation of the biodiversity. Understanding the under-
lying behavior and stability of these systems is of fundamental importance to the
conservation of these resources. In this work we consider a network with only four
species, comprising two predator-prey pairs connected, where the predator of the
first pair interacts with the prey of the second pair. The intensity of this inter-
action is an important parameter of the model. We explore the system behavior
under different intensities of coupling and study the dynamics of survival and
extinction. We analyze situations in which the four species have initial popula-
tions smaller than the corresponding equilibrium values, simulating catastrophic
events in which these abundances are reduced due to human action or environ-
mental changes. This type of initial condition makes the populations oscillate
before re-equilibrating, sometimes reducing its value to only a small fraction of
the initial population, bringing them in practice to extinction. In these analysis
we found unexpected effects, such as the survival of the prey that is most preyed.
From this study, we expanded the network of two pairs of predators and preys
to three, four and five pairs, following the same methods of analysis. Finally, we

conducted a brief survey of a prehistoric network extinct in the late Pleistocene.
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Capitulo 1

INTRODUCAO

1.1 Motivacao

Todos os seres vivos interagem nao s6 com individuos de sua prépria espécie,
mas também com individuos de varias outras espécies, formando complexas re-
des ecoldgicas [1]. As cadeias alimentares, em particular, tém sido reconhecidas
como uma representagao fundamental das comunidades ecoldgicas [2], exibindo
interacoes extremamente heterogéneas, que nao sao, no entanto, simplesmente
aleatérias [3]. Na verdade, varios estudos tém demonstrado que a topologia dessas
redes, ou seja, a forma com que as espécies se relacionam, como sao formadas e
como sao distribuidas essas conexoes, depende predominantemente da natureza
das interagoes estabelecidas entre essas espécies [4, 5]. Nesse sentido, assimetrias
no numero e na intensidade dessas interacoes sao particularmente importantes
e comuns na natureza [6]. Diferentes tipos de mutualismo, por exemplo, sdo
conhecidos por apresentar distribuicoes de conexoes, em que as interacoes as-
simétricas entre generalistas (espécies que se relacionam com uma variedade de
espécies) e especialistas (que se relacionam com apenas uma variedade de espécie)
sao importantes [7, 8, 9, 10].

As assimetrias sao igualmente difundidas em interacoes antagonistas tais

como herbivoria [11], parasitismo [12] e predagao [13]. Duas questoes impor-
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tantes em ecologia sobre a topologia da rede é a compreensao de como processos
coevoluciondrios levam as estruturas observadas e a relagao entre robustez e es-
tabilidade das redes e a sua distribui¢ao de conexoes [14, 15, 16, 17]|. Estes temas
sao particularmente importantes no que diz respeito a biodiversidade e também

para compreender os processos de extin¢do que aconteceram no passado [18, 19].

Neste trabalho investigamos o papel da topologia da rede, especialmente
das assimetrias, na estabilidade das redes de predador-presa de pequeno porte.
Simulamos a dinamica de uma rede de quatro espécies que consiste em dois pares
de presa-predador ligados por uma interacao assimétrica, onde o predador do

primeiro par também se alimenta da presa do segundo par.

Mostramos que, para uma ampla gama de parametros, o sistema é estavel,
no sentido de que as populagoes tendem a se estabilizar em valores fixos se ligeira-
mente deslocadas de suas posicoes de equilibrio. No entanto, se as espécies sao
deslocadas de seu equilibrio em quantidades consideraveis, como em um evento
catastrofico causado pela acao humana ou por modificagoes ambientais, as po-
pulagoes podem apresentar grandes oscilagoes antes de se reequilibrar, chegando
por vezes a valores tao baixos que os efeitos Allee irao conduzir a populacao a
extingao [20, 21, 22]. A fim de considerar os efeitos Allee nds introduzimos um
limiar de extincao, que é um valor de corte para a dinamica, de modo que quando
uma populagao se torna menor do que uma certa percentagem do seu valor de

equilibrio, ela imediatamente sera extinta.

Além disso, mostramos que tais eventos de exting¢ao irao depender da in-
tensidade e da topologia de conexdes. Este modelo é minimo, mostrando vérios
pressupostos implicitos (por exemplo, conjunto de interagdes e os coeficientes de
interagao, os parametros de crescimento e mortalidade das espécies). No entanto,
ele mostra grande flexibilidade, de forma que, é possivel explorar o papel das
interacoes cruzadas entre dois pares primarios de predador-presa na estabilidade
da rede, o que representa um primeiro passo para compreender os efeitos das

conexoes entre as espécies em uma rede.
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1.2 Organizacao

Este trabalho esta organizado da seguinte forma: no capitulo dois apre-
sentaremos os principais conceitos, bem como trés tipos importantes de redes,
algumas caracteristicas e comparacoes. No terceiro capitulo iremos apresentar
a modelagem de interagoes ecoldgicas partindo do modelo mais simples, de uma
populagao isolada e, em seguida mostramos como ocorre a interacao através de
matrizes de interacao e entao apresentaremos a predacgao e seus principais aspec-
tos.

No quarto capitulo apresentaremos um modelo fundamental de quatro
espécies para a predacao no qual realizamos andlises de estabilidade e de re-
siliéncia das populagoes de equilibrio. O quinto capitulo complementa estas
analises estendendo a rede fundamental de dois pares para redes de trés, qua-
tro e cinco pares. Ainda neste capitulo realizamos o estudo de uma rede de
interacoes predador-presa pré-historica.

Finalmente, as nossas observacoes finais serao apresentadas, juntamente

com uma discussao e algumas perspectivas, no sexto capitulo, a conclusao.
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Capitulo 2

ESTRUTURA E DINAMICA
DE REDES

Este capitulo descrevera de forma sucinta os aspectos gerais de redes com-
plexas. A intencao é realizar uma breve contextualizacao sem, contudo, apre-
sentar uma abordagem formal detalhada (um estudo mais completo pode ser
encontrado nas Referéncias [23, 24]). Assim, iremos introduzir a andlise da estru-
tura dinamica de redes através do retrospecto da teoria de redes e da definicao
de seus principais conceitos. Além disso, apresentaremos algumas das principais

classificacoes de redes, suas propriedades e algumas comparacoes entre elas.

2.1 Estudos de Redes Complexas

Existem varias maneiras de se tratar um sistema fisico ou biolégico. De-
pendendo da sua natureza e de suas propriedades, as analises podem tanto exibir
estratégias referentes a geometria do sistema quanto as propriedades dos elemen-
tos que o compoe. Contudo, a origem da idéia de redes é bem menos abrangente
e foi desenvolvendo-se conforme evoluiram os estudos tanto matematicos quanto
sociais que tomavam a teoria de grafos como primeiros principios [25], e desta

forma comegaremos nossa abordagem, através da Teoria de Grafos.
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2.1.1 Teoria de Grafos

A teoria de grafos é o estudo da interacao entre grafos, entidades ma-
tematicas que podem representar diferentes objetos. Genericamente, podemos
entender um grafo como um agrupamento de vértices e conexoes. Cada vértice
representa um elemento deste conjunto e cada conexao a interacao entre um
par de elementos. A teoria de grafos busca compreender de forma detalhada
as propriedades gerais de um grafo baseada na interagao entre seus diferentes
elementos. Entre os diferentes problemas atacados pela teoria de grafos podemos
citar problemas de enumeracao [26], de roteamento [27], de pintura (coloring,
teorema das quatro cores) [28, 29, 30|, de recobrimento de superficies [31], de
visibilidade de poligonos [32], entre outros.

Pode-se atribuir a origem dos estudos de grafos a problemas matematicos
do século XVII. A primeira referéncia neste sentido remete a analise topoldgica
realizada por Fuler, em 1736, para resolver o entao conhecido Problema das Sete
Pontes de Konigsberg. Konigsberg hoje é uma cidade da Russia chamada Kalin-
ingrado e, por ser banhada pelo rio Pregel, é constituida por ilhas, como ilustrado
na Fig.2.1(a), cada ilha era ligada a um certo nimero de outras ilhas por um total
de sete pontes. A duvida residia na existéncia de um caminho que atravessasse
as sete pontes, apenas uma vez cada uma. Fuler resolveu! esta questiao através
das idéias precursoras da Teoria de Grafos [23, 33, 34, 35].

Para demonstrar a inexisténcia de um caminho Euler formulou um modelo
contendo somente os elementos principais do problema: 4 ilhas conectadas por
sete pontes. O ponto mais importante é notar que um nimero impar de pontes
chegam em cada ilha. Para compreendermos a solucao, devemos pensar no deslo-
camento de um individuo durante uma possivel solu¢ao. Ao transcorrer-se uma
ilha utiliza-se sempre duas pontes (entrada e saida). Dessa forma, caso uma ilha
possua um numero impar de pontes, pode-se transcorrer todas as suas pontes

somente se esta ilha for o ponto inicial ou final do percurso. Como s6 existem 2

1O problema foi rigorosamente resolvido apenas em 1976 por K. Appel e W. Haken [23, 28,
29, 30].
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pontos especiais (inicio e fim), uma distribuigao de ilhas com mais do que duas
com numero impar de pontes nao pode ser percorrida seguindo as regras pro-
postas (uma ponte s6 pode ser visitada uma vez). No problema de Konigsberg
proposto ha 4 ilhas com niimero impar de pontes e, por isso, o problema nao tem

solucao. Desta forma, através dos grafos, foi introduzida a idéia de rede.

2.1.2 Teoria de Redes

Teoria de redes é uma subdivisao da teoria de grafos que trata do problema
de grafos como representacoes de relagoes simétricas ou assimétricas entre objetos
discretos. Ela tem aplicacao em diferentes areas, desde a fisica fundamental até
a sociologia humana. Recentemente, devido ao grande interesse em compreender
sistemas complexos e devido a disponibilidade de ferramentas computacionais
para atacar estes problemas o estudo de redes tem se difundido.

Em particular, em Teoria de Redes, a analise ocorre através das conexoes
estabelecidas entre as componentes que delimitam o sistema e o principal atributo
de cada componente diz respeito a sua conectividade e a natureza das conexoes
estabelecidas. Cada sistema sera representado por uma rede com padroes proprios
de conexoes entre seus elementos.

Uma das principais caracteristicas das aplicacoes da Teoria de Redes é a
interdisciplinaridade. Isso porque os elementos presentes na rede e, consequente-
mente a propria rede, podem representar praticamente qualquer sistema de in-
teragoes. O comportamento geral destas redes é determinado pela evolucao de
cada elemento. Desta maneira, a dinamica de conectividade individual de cada
elemento permite uma visao global de variacao do sistema. E possivel perceber
esses efeitos nas andlises de redes sociais [36, 37, 38], por exemplo. Além disso,
ha uma ampla gama de outras questoes préticas, como o desenvolvimento de es-
tratégias para o transporte de informacoes [39], difusdo de alimentos [40], controle
de doengas [41], andlise de redes ecoldgicas [6]-[16] entre outras muitas aplicagoes.

Contudo, apenas em meados do século XX os estudos assumiram conotagoes

muito além das analises de propriedades geométricas. Isso, provavelmente, foi
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Figura 2.1: (a) Mapa do século XVII de Kdnigsberg, com as sete pontes em
destaque. (b) descri¢ao simplificada do padrao de pontes e canais do rio Pregel

na cidade de Kdnigsberg. (c) rede de vértices e conexoes correspondentes.
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fomentado por um artigo literario de 1929 [23], cujo autor, Frigyes Karinthy,
discutia sobre a maneira como as novas tecnologias, meios de transportes e comu-
nicagoes, naquela época, trens e telefones, havia tornado o mundo muito menor
devido a possibilidade de conhecer muito mais pessoas e relacionar-se com elas
de forma que todo o mundo estaria conectado através de relacionamentos fami-
liares e cotidianos. De uma maneira bastante descontraida ele discutiu sobre o
conceito de Caminho Minimo Médio entre duas pessoas quaisquer do mundo, um
importante principio de organizacao. Através desse conceito, supos que entre dois
individuos quaisquer deveria haver em torno de “seis outras pessoas de separa-
¢ao”. A idéia de Karinthy foi, entdo, implementada em uma experiéncia [42],
atualmente conhecida como FEzperiéncia Mundo Pequeno, décadas depois, pelo
psicélogo S. Milgram e, apesar de nao ter sido cientificamente rigorosa, compro-

vou que, de fato, todas as pessoas estao, de alguma forma, conectadas.

A aceleracao tecnoldgica e as consequéncias do impacto humano na na-
tureza redefiniram a utilizacao de redes a representacoes importantes diante da
colossal proliferacao de meios de interacao e maquinas. Deixou-se de discutir
apenas questoes e estratégias topoldgicas em relacao a rede e comegou-se a ana-
lisar detalhadamente algumas redes de comunicagoes reais [43, 44]. O estudo
mais impactante foi o dos irmaos Faloutsos (Michalis, Petros, Christos) cuja ana-
lise evidenciou que redes de interacoes reais, como a internet, seguem regras
especificas em sua distribui¢ao de grau (que veremos mais adiante). A partir
de entao, as analises comecaram a tomar como um atributo importante a fun-
cionalidade pratica das topologias das redes, os efeitos da dinamica, bem como
a evolucao temporal, os regimes de equilibrio e assintoticos. Os procedimentos e
conceitos que introduziremos a seguir nos conduzirao a um melhor entendimento

desta teoria.
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2.2 Propriedades de Redes

As topologias das redes seguem principios de conectividade, de maneira que
é possivel distinguir e determinar conceitos fundamentais representativos dessas

caracteristicas.

2.2.1 Coeficiente de Agrupamento

O Coeficiente de Agrupamento é um conceito oriundo da Teoria de Grafos,
o qual diz respeito as conexoes entre os elementos da rede que sao vizinhos entre si,
ou seja, ¢ a medida do grau em que um elemento e seus vizinhos estao agrupados
entre si. Em redes reais, particularmente nas redes sociais, foi observado que ha
uma tendéncia a formacao desses agrupamentos de conhecidos [45, 46].

O coeficiente é definido como sendo a razao entre o nuimero de conexoes
N, existentes entre os k; elementos vizinhos conectados ao elemento i e o niimero

maximo de conexoes possiveis entre eles, ou seja,

N,

Ci=+—"—.
ski(k; — 1)

(2.1)

Através dessa definicao, se um elemento apresentar uma vizinhanca desco-
nectada, como podemos ver na Fig.2.2(a), seu Coeficiente de Agrupamento sera
nulo. Conforme as relagoes entre os vizinhos vao se estabelecendo, Fig.2.2(b) e
(c), esse grau de organizagao altera-se até que todos os vizinhos estejam conec-
tados entre si e, desta forma, como podemos ver na Fig.2.2(d), o coeficiente de
agrupamento € igual a 1.

Esta medida exprime o quanto a vizinhanca, de um elemento da rede, esta
relacionada entre si. A indicacao geral do agrupamento da rede, por sua vez,
é dada pela média dos coeficientes de agrupamento individuais, para todos os

elementos da rede,

Q)
I

;. (2.2)

i=1
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Figura 2.2: Representacao do conceito coeficiente de agrupamento. Variacao de
C; conforme a vizinhanga conecta-se: (a) C; = 0; (b) C; = 2/5; (c) C; = 4/5;

Dessa maneira, é possivel, em principio, calcular o coeficiente de agrupa-

mento de qualquer rede se dispormos de informacoes sobre a sua geometria.

2.2.2 Caminho Minimo Médio

Dados dois elementos 7 e h de uma rede, podemos calcular o caminho mais
curto que os conecta, como podemos ver em cinza na Fig.2.3. Se d(i,h) é a
distancia minima entre o par i, h, entao o caminho minimo médio é definido

como,
J—#Zd(i h) (2.3)
kiki = 1) 2 '

Este é um conceito que, como mencionamos anteriormente, tornou-se po-

pular em virtude do efeito Mundo Pequeno, pelas informacoes referentes aos rela-
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cionamentos humanos. E, neste sentido, o Caminho Minimo Médio apresenta
uma importancia particular no que diz respeito a difusao, ou transporte, de di-
versos géneros dentro de uma rede especifica, como por exemplo, objetos, recursos,
doencas, informacoes, alimentos, persisténcias e extingoes em redes ecoldgicas e
tantos outros. Além disso, sua importancia também esta em indicar detalhes da

estrutura da rede [47].

[133)]

Figura 2.3: Representagao: caminho minimo entre o elemento “i” e o elemento

“h” da rede.

Contudo, o célculo do Caminho Minimo Médio de uma rede exige um
grande esfor¢o computacional, considerando que para cada par de elementos da

rede sdo necessdrias 3k;(k; — 1) operagoes.

2.2.3 Distribuigao de Grau

Em uma rede, o grau de um vértice representa o niimero de conexdes ou
ligacoes deste vértice com os demais. A distribuicao de grau P, de uma rede é
definida como a fracao de vértices na rede com grau “k”. Assim, a distribuigao de
grau diz respeito ao niimero de conexoes que cada vértice apresenta dentro de uma
rede. Em uma rede qualquer, nem todos os vértices apresentam o mesmo nimero

de conexoes, logo a probabilidade de um determinado vértice exibir um deter-



2.2. PROPRIEDADES DE REDES 13

minado nimero de conexoes é a informacao proporcionada por esta distribuicao.
Portanto, se em uma rede houver N vértices ao total, e n; deles apresentarem

grau k, teremos a distribui¢ao de grau dada por P, = ny/N.

a)

0.3— —

Figura 2.4: (a) Ilustracao de uma rede com o ntimero de conexoes de cada vértice
indicado por uma cor: Branco - apenas uma conexao; Roxo - duas conexoes;
Azul - trés conexdes; Verde - quatro conexoes; Amarelo - cinco conexoes; Bege
- seis conexoes; Vermelho - sete conexdes. (b) Distribuicao de Grau da rede

representativa.

Para esclarecer melhor este conceito, vamos considerar a pequena rede
hipotética da Fig.2.4, na qual temos diferenciados pela cor a distribuigao de grau
de cada vértice: Branco - apenas uma conexao com os demais vértices da rede;
Roxo - duas conexoes; Azul - trés conexoes; Verde - quatro conexoes; Amarelo -

cinco conexoes; Bege - seis conexoes; Vermelho - sete conexoes. E abaixo, temos o
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grafico referente a distribuicao de grau dessa rede. Como falamos anteriormente,
as analises de redes de interagoes reais, como a internet, seguem regras especificas
em sua distribuicao de grau e esse serd um ponto importante para caracterizarmos

as diferentes topologias, como veremos a seguir.

2.3 Topologias de Rede

Como vimos na introducao do capitulo, o estudo de redes iniciou-se no
século XVII através da Teoria de grafos. Contudo, apenas no século XX, o estudo
de propriedades de grafos foi aprofundado, iniciando-se a aplicacao de métodos
estatisticas em estudos quantitativos [47].

H& vérias categorias de redes, mas aqui descrevemos brevemente apenas
trés tipos: Aleatorias, Small-World e Scale-Free, cuja relevancia e resultados tém
apresentado avangos fundamentais na teoria de redes, focalizando os aspectos

mais importantes para o estudo da dinamica de redes complexas.

2.3.1 Rede Aleatoria

Muitas vezes, redes com topologias complexas e principios de organizacao
desconhecidos sao encontradas na natureza. Por este motivo tem-se usado opor-
tunamente os principios dos grafos aleatérios [33, 34, 35, 48]. Estes sao grafos
cujas distribuicoes de probabilidade P, de conexoes sao aleatorias.

Os principios basicos de uma rede aleatoria sao os mesmos de um grafo
aleatorio, incluindo a sua construgao. Em termos mateméaticos a construcao de
um grafo aleatoério é frequentemente chamada de evolugao, uma vez que ocorre
pela sucessiva adigao de conexoes aleatérias dos N elementos da rede.

O processo de formagao parte de N vértices isolados, sendo que, para que
as conexoes se formem, é estabelecida uma probabilidade p, que varia de 0 a
1. Entao, para um determinado vértice da rede conectar-se a outro, é sorteado
um valor ao acaso dentro deste intervalo. Se o valor sorteado for menor que p

a conexao ¢ estabelecida, caso contrario, nao. Isso acontece sucessivamente para
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cada vértice, independentemente das conexoes com outros vértices, estabelecidas
anteriormente.

A Fig.2.5 apresenta trés exemplos de redes formadas com diferentes pro-
babilidades, p. Como podemos observar, no topo da figura, quando p = 0 nao
h& conexoes, pois nao ha nenhum valor de probabilidade que possa estar dentro
deste intervalo. Quanto mais alto for o valor de p, maior a probabilidade de
formar conexoes. Caso alguma das redes apresentasse p = 1, ela representaria
uma rede totalmente conectada?, pois qualquer valor aleatério sorteado neste

intervalo implicara na formacao da conexao.

Distribuicao de Grau de uma rede aleatoria

A distribuicao de grau é dada pela probabilidade, Py, de um vértice estar
conectado a k outros vértices da rede. A probabilidade de um vértice apresentar

“k” conexoes ao final da evolucao da rede é dada pela distribuicao binomial,

P = Cxp"(1 = p)" 175, (2.4)
sendo que C% representa o niimero de combinagoes contendo k elementos sele-
cionados dentro de N elementos possiveis,

C}fvz( v (2.5)

N —k)k!
Em particular, para redes grandes, temos que a distribuicao de grau, neste

limite (N — o0), é uma Distribui¢ao de Poisson,

ake

B

sendo que « representa o grau médio dessas conexoes, ou seja, a razao do so-

]\}I_I)I;O'Pk = (2.6)

matorio de todos os vértices conectados pelo ntimero total de vértices da rede,

2Uma rede totalmente conectada é uma rede na qual cada um dos elementos da rede esta

conectado a todos os demais elementos dessa rede.
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Figura 2.5: Exemplos de redes aleatérias formadas com diferentes probabilidades,

p. Figura retirada da referéncia [49].

Na Fig.2.6 temos a Distribui¢cao de Poisson em funcao do grau k para varios
valores do grau médio «. Nessa figura podemos ver que os picos estao perto de
k = «, ou seja, a maioria dos vértices apresentam graus proximos ao grau médio
da rede. Essa é a caracteristica marcante das redes aleatorias - elas exibem todos

os vértices com aproximadamente o mesmo nimero de conexoes.
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Figura 2.6: Probabilidade de Distribuicao de Poisson, Py, como funcao de k, para
a=1,2,3,...N.

Subgrafos de redes aleatdrias

Os subgrafos de um grafo, G, sao definidos como sendo grafos de dimensoes
menores cujos vértices e conexoes estao contidos em G. Podemos observar no
fragmento de rede na Fig.2.7 que, dependendo da distribuigao de grau de uma
rede - principalmente se o grau médio for alto, a probabilidade de encontrarmos
estruturas como essas sera grande [47].

Em 1959 P. Erdos e A. Rényi apresentaram o célebre artigo “On The Evo-

lution of Random Graphs”[33], no qual apresenta importantes propriedades estru-
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Figura 2.7: Detalhe do fragmento de rede com a presenca de subgrafos arvores

(vermelho), ciclos (verde) e ciclos completos (azul).

turais de grafos, bem como a existéncia de uma probabilidade critica. A formacao
de subgrafos especificos foi a primeira propriedade de grafos aleatérios a ser es-
tudada. As estruturas mais simples sao classificadas como “arvores”. Um grafo é
do tipo “4rvore”de ordem k se apresentar k vértices e (k — 1) conexdes e nenhum
de seus subgrafos apresentar ciclos fechados. O grau médio de uma arvore de

ordem k é < k >= 2 — 2/k (para arvores grandes é aproximadamente 2).

Ciclos sao estruturas mais complexas, um ciclo de grau k£ é um circuito
fechado com k conexoes tal que a cada duas conexoes consecutivas possuem um
vértice em comum. Assim, temos a representacao grafica de um triangulo: um
ciclo de ordem 3 - enquanto um ciclo de ordem 4 é representado por um quadrado.
Desta forma, considerando que cada vértice tenha duas conexoes, o grau médio
de um ciclo é igual a 2. Os subgrafos de grau k que exibam k vértices e todas as
possiveis k(k—1)/2 conexoes, sao subgrafos que apresentam todos os seus vértices

conectados entre si e, assim, sao denominados subgrafos completos.

Para entender melhor a formacao destas estruturas consideremos a Fig.2.8,
que exibe a formacao de arvores e ciclos. Podemos ver que para um subgrafo
qualquer, £, com k vértices e [ conexoes, existe uma probabilidade critica de
formagao. A questao interessante, que foi demonstrada por Bollobds em 1985

[48], é que essas conexoes podem formar-se livremente e indefinidamente, a partir
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k/l, para o qual ha o surgimento de subgrafos diferentes em um grafo aleatdrio.
k > [ formacao de estruturas simples; k£ = [ formacao de ciclos; k < [ formacao

de ciclos completos.

de uma probabilidade critica p. que pode ser mensurada [47]. Esta probabilidade
¢ dada em funcao de k e [. Para tanto, vamos considerar os k elementos escolhidos
dos N vértices da rede através de CX, maneiras diferentes; sendo que C% é dado
pela Eq.2.5; e que as | conexdes sdo formadas com probabilidade p!. Além disso,
podemos permutar os vértices k e, potencialmente, obter k! novos subgrafos.
Contudo, é necessario desconsiderar os subgrafos que representem uma mesma
estrutura, de forma que devemos considerar k!/a, uma vez que a represente esse

isomorfismo. Assim, o nimero médio de subgrafos £ esperados sera

(2.7)

Nesta equagao a aproximacao considera k e [ muito menores do que o nimero de
vértices total da rede, N. A aproximacao leva em conta apenas subgrafos e redes
de dimensoes pequenas, sendo que para o caso de subgrafos e redes grandes, a

probabilidade critica para a formacao destas estruturas® ¢ dada por,

3A dedugio completa desta expressao pode ser encontrada nas referéncias [23, 24, 47, 48].
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Desta forma, o surgimento de subgrafos em um grafo aleatorio depende do
expoente &/, como vimos na Fig.2.8, na qual apresentamos o surgimento de sub-
grafos de complexidade crescente: conforme k/I (e consequentemente p.) cresce,
as estruturas vao tornando-se mais complexas. Em destaque, apresentamos a
relagcao entre k e [: enquanto k > [, as estruturas formadas sao simples, apenas
arvores; quando k = [, comeca a haver uma mudanca na estrutura do grafo, ha
a formagao de ciclos; e finalmente, k < [, ocorre a transformagao de ciclo para
ciclo completo. Neste regime, sucede uma transicao abrupta na estrutura da rede,
como podemos ver na Fig.2.9, na qual a probabilidade critica, p., é igual a 0.5
e, desta maneira, para p < p., o grafo é formado por subgrafos simples, arvores
e ciclos. Porém quando p > p., os subgrafos deixam de ser apenas de arvores
e ciclos e conectam-se entre si quase inteiramente, formando a Componente Gi-
gante. Este fenomeno é semelhante ao da percolagao da Mecanica Fstatistica,
cuja ocorréncia é bem conhecida [24].

Uma questao importante a respeito de grafos, é que, para N grande, essas
propriedades nao aparecem de forma gradual, mas abrupta, ou seja, para cada
propriedade existe uma probabilidade critica para o qual esta propriedade esta,

ou nao, presente.

2.3.2 Rede Small-World

Apo6s varios estudos sobre redes aleatoérias, verificou-se que estas tem pouca
relagdo com redes reais [43, 44, 50]. Desta forma, Watts & Strogatz [45] pro-
puseram um tipo de rede que possui caracteristicas intermediarias entre uma rede
aleatéria e uma rede reticulada* a partir da necessidade de desenvolver uma rede
que se proximasse de redes reais: exibindo coeficientes de agrupamento razoaveis
e caminhos minimos curtos. Podemos ver através Fig.2.10 a classificacao da rede

em relacao a “p”que nao apresenta nenhuma relacao com as probabilidades apre-

4Nao iremos entrar em detalhes da rede reticulada - é suficiente saber que é uma rede em que
cada vértice esta conectado com seus primeiros vizinhos e possui um numero fixo de conexoes,

tendo um alto caminho médio e grau de agrupamento [51].
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Figura 2.9: Tlustracao da formacgao do agrupamento gigante em 2D: p. = 0.500.

Figura retirada da referéncia [23].

sentadas anteriormente, mas diz a respeito da aleatoriedade das conexoes.

A formacao de uma rede Small-World parte de uma rede com condig¢oes
periddicas de contorno, sendo que todos os elementos estao simetricamente conec-
tados com probabilidade p (no caso da Fig.2.10, com os quatro primeiros vizi-
nhos). Entao, desconecta-se um vértice qualquer de um de seus vizinhos e realoca-
se a conexao com qualquer outro vértice da rede. Fazemos isso para cada vértice.
Portanto, introduzimos conexoes de longo alcance e, desta forma, minimizamos
o caminho minimo médio em relacao ao da rede reticulada.

Podemos compreender a assimilacao destas propriedades pela rede Small
- World através da Fig.2.11, que apresenta normalizacoes do caminho médio,
L(p)/L(0), e do coeficiente de agrupamento, C(p)/C(0), em funcao do grau de
aleatoriedade, p, da realocacao das conexoes na formacao da rede. Nesse grafico

podemos visualizar que, para o limite inferior de p, a rede possui as propriedades
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Reticulada  Small-World Aleatdria

p=0 > p=1
aumento da aleatoriedade

Figura 2.10: Representacao do processo de construgao de uma rede Small-World.
Exemplo de uma rede reticulada com N = 20 vértices, cada um ligado a seus
quatro vizinhos mais proximos. Para p = 0, a rede original é mantida, a medida
que p aumenta, a rede torna-se cada vez mais desordenadas até que em p = 1
todas as conexoes foram realocadas aleatoriamente. Figura baseada na referéncia
23].

de uma rede reticulada: caminho minimo médio e coeficiente de agrupamento
altos. Na regiao intermediaria, cuja descricao refere-se a rede Small-World, pode-
mos visualizar a variacao das propriedades em relacao a regiao anterior: apesar
de manter um alto grau de conectividade, o caminho minimo médio sofre uma
consideravel reducao. E, finalmente, conforme o grau de aleatoriedade cresce,
recuperamos as propriedades de rede aleatoria.

Como comentamos anteriormente, os modelos do século XX tem suas raizes
nas relagoes sociais, sendo que os elementos da rede, quando sao representados por
pessoas, descreve os relacionamentos interpessoais cotidianos: vizinhos, colegas
de trabalhos, familiares, os amigos desses. Além disso, as pessoas, em geral, tem
amigos que nao estao préximos (por exemplo, amigos em outros paises, velhos

conhecidos, familiares distantes) que, neste caso, sao representados pelas novas
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Figura 2.11: O comportamento das grandezas caminho minimo médio, I(p) e o
coeficiente de agrupamento, C', como fungoes da probabilidade de realocagao de

conexoes, p, no modelo de Watts-Strogatz. Figura retirada da referéncia [47].

conexoes de longo alcance introduzidas através da realocacao no modelo de Watts-
Strogatz [45].

2.3.3 Rede Scale-Free

O marco de observacao desta categoria de rede aconteceu em 1999 e, como
ja mencionamos anteriormente, foi também o marco das anélises das redes sociais
23], através do artigo “On power-law relationships of the internet topology” dos
irmaos Faloutsos [52], cuja contribui¢ao esta na rigorosa andlise da topologia da
internet, como podemos ver uma representacao na Fig.2.12(a), a qual revela uma

distribuicao de grau que segue aproximadamente uma linha reta em um gréafico
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logaritmico (esta caracteristica ja havia sido revelada em trabalhos anteriores [43,
44], mas o interesse, bem como a importancia deste tipo de topologia, realmente
apenas iniciou-se a partir do trabalho dos irmaos Faloutsos [53, 54, 55]). Como

podemos ver na Fig.2.12(b) a distribuigdo obedece a uma lei de poténcia,

P(k) ~ k™ (2.9)

sendo que v é uma constante real positiva que foi medida para varias redes reais,
cujo valor estd tipicamente entre 2 < v < 3, mas eventualmente pode apresentar

valores fora destes limites [56, 57, 58].

Figura 2.12: (a) Representagao da rede da internet. Cada vértice pode repre-
sentar sistemas autonomos, que como os computadores de uma universidade,
alguma corporagao etc. As conexdes representam as relagoes de troca entre esses
sistemas. (b) A distribuicdo dos graus de vértices na Internet. Conforme indi-
cado, a distribuicao obedece a uma lei de poténcia. Figura retirada da referéncia
[59].

Por outro lado, encontrar um processo de formacao que resulte neste com-
portamento de P(k) seria outro desafio. Neste mesmo ano, A. - L. Bardbasi e
R. Albert propuseram em seu artigo, “Emergence in Scaling in Random Net-

works” [60], a existéncia de uma via preferencial de crescimento no principio de
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formacao da rede, ou seja, existe um mecanismo especifico de adicionar vértices
a rede. KEsse mecanismo parte da hipdétese de haver uma conexao preferencial,
o que implica em uma maior probabilidade de adicao de novos vértices da rede
a vértices que apresentem maior numeros de conexdes com outros elementos. A
probabilidade de conexao de um novo vértice com o vértice i, II, é dada em fungao

do grau de conexao, k;, do i-ésimo vértice,

ki

II(k;) (2.10)

Assim, quanto maior for o grau de conexao, maior sera a probabilidade de
um novo vértice associar-se a ele. Na Fig.2.13, temos dois exemplos de formacao
da rede Scale-Free: em (a) temos diretamente o crescimento da rede seguindo a
conexao preferencial, sendo que a cada nova iteracao temos o acréscimo de novos
vértices aos vértices ja existentes. No exemplo (b) é apresentado o caso especifico
de uma rede de colaboracoes cientificas para intervalos de T' representados por
meses (do primeiro ao quarto). Em particular, o fenémeno de haver conexoes
preferenciais em artigos cientificos é um efeito bem conhecido na filosofia da
ciéncia desde a década de 60 [61].

Também podemos ver em ambos exemplos da Fig.2.13 que nao é estrita-
mente necessario que os vértices iniciais apresentem-se totalmente conectados®.

Contudo, o modelo de formacao apresentado por Barabasi e Albert, nao
descreve adequadamente redes reais, mesmo os que apresentam funcoes sofisti-
cadas para a conexao preferencial. Outra caracteristica importante, é que pro-
priedades como caminho minimo médio e coeficiente de agrupamento nao tém
uma tnica denotagao definida para estes casos [23], o que, até agora, tem invia-

bilizado um melhor entendimento desta categoria de rede.

°Na referéncia [62] Barabdsi explica a origem do termo: “Quando comegamos a mapear a
rede, esperavamos que a distribuicao de graus entre os vértices seria do tipo gaussiano, como
a altura de pessoas. Entretanto, decobrimos que certos vértices desafiavam as expectativas,
como se tivéssemos encontrado pessoas com 30 metros de altura, nos levando a cunhar o termo

Scale-Free” .
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Modelo Scale-free
=1 t=2 t=3 t=4

Rede de Colaboragées Cientificas
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Figura 2.13: (a) Ilustragao de um processo simples de criagao de uma rede Scale-
Free. Circulos vazios identificam os novos elementos da rede; o tamanho dos
circulos a quantidade de conexdes. (b) Ilustracao do processo de crescimento da

rede de colaboragoes de fisicos. Figura retirada da referéncia [49].

2.4 Comparacgoes

A partir dessas andlises vamos brevemente comparar a topologia de redes
aleatorias com a de redes Scale-Free verificando alguns exemplos praticos e exa-
minando seus respectivos comportamentos e propriedades frente a remocao de
vértices.

Como vimos anteriormente, o principal distintivo entre uma rede e outra
sao as suas Distribui¢oes de Grau. Assim, podemos ver na Fig.2.14(a) - (d) essas
distribuicoes, bem como seu analogo real.

A rede Aleatoria, como apresentamos anteriormente exibe a maioria dos

vértices com aproximadamente o mesmo niimero de conexdes (vértices com muitas,
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ou poucas, conexoes sao mais raros, como vemos na Fig.2.14(a)), sendo que um
andlogo real para esta topologia [63], representa a malha vidria das principais
cidades dos EUA, Fig.2.14(c), cujos vértices sao representados por cidades e, as
autoestradas, as conexoes entre elas. Nessa aproximacgao a maioria das cidades
apresenta o mesmo numero de autoestradas.

A rede Scale-Free, por sua vez, apresenta uma calda longa, pois a sua dis-
tribuicao de grau evidencia que a maioria de seus vértices apresentam poucas
conexoes, havendo uma alta concentracao de vértices com poucas conexoes e
poucos vértices com muitas conexoes, como vemos na Fig.2.14(b). Da mesma
forma, este tipo de rede é representada pela malha aérea dos EUA, sendo que
0s pequenos aeroportos (que sdo em maior quantidade) conectam-se entre si
através de aeroportos de grande porte, que por sua vez, sao muito menos co-
muns, Fig.2.14(d).

Além disso, é interessante perceber a resiliéncia em relacdo a remocao
de vértices para diferentes categorias de rede, bem como o efeito de remocoes
aleatdrias, ou a remocao de vértices preferenciais (mais conectados). Na Fig.2.15,
temos comparacoes entre as redes aleatoria e Scale-Free, para variagoes do tama-
nho relativo, S, do maior cluster da rede (ou seja, a fragao de vértices contidos
no maior cluster da rede), (a) - (b); e do caminho minimo médio, ¢, (c) - (d); em
funcao da remogao de uma fragao, f, de vértices aleatérios (quadrado) e, remogao
de vértices mais conectados (circulo).

Tratando-se do tamanho relativo, S, da rede, observamos como comporta-
mento geral que, no caso de remocao aleatéria, a rede diminui linearmente até
desaparecer. Porém, como era de se esperar, o efeito é muito mais rapido para o
caso da remocao de vértices mais conectados.

Para o caminho minimo médio, ¢, em ambas topologias, o resultado final,
obviamente, é a extingao do sistema. Contudo, ha picos exibindo o aumento de .
Esse fenomeno pode ser melhor entendido visualizando a parte (e) desta figura,
onde é apresentado um esquema ilustrativo demonstrando a variacao de ¢ entre
dois pontos “A” e “B” para a subtracao de dois vértices, com alta conectividade

(considerando o fragmento de rede). Assim, no estado “nao perturbado” entre
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Figura 2.14: Comparagao entre as Distribuicoes de Grau (topo) e um analogo
real, nos EUA, (abaixo). (a) Rede Aleatdria (vértices com aproximadamente o
mesmo nimero de conexdes); (c) malha viaria; (b) Rede Scale-Free; (d) malha

aérea. Figura retirada da referéncia [63].

os vértices “A” e “B”temos que { = 2. Mas apds a remocao dos vértices, temos
que ¢ = 6. Além disso, a rede divide-se em cinco grupos isolados. Desta forma,
podemos compreender porque o pico é bem evidente para os casos de remog¢ao

preferencial e, para a rede aleatoria na remocao de grandes fracoes aleatorias.

Tendo conhecimento destas estruturas topoldgicas, é interessante notar que
é possivel otimizar, controlar e difundir commodities, servicos, acoes de politicas
publicas, entre outros beneficios, que podem ser agregados a sociedade. Em
particular, ha estudos que simulam o controle de pandemias através do controle

do trafego aéreo [64, 65]. Ainda, a andlise das trajetdrias de pessoas portadoras de
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Figura 2.15: (a), (¢) Rede Aleatéria com N = 10" e < k >= 4; (b), (d)
Rede Scale-Free gerada pelo modelo Barabési-Albert com N = 10* e < k >= 4.
Quadrado: remocao aleatéria; Circulo: remocao preferencial de vértices mais
conectados. Comparagao: efeito da remocao de vértices no tamanho relativo S
(a), (b) e no caminho minimo médio 1 (c), (d) do grande algomeramento em
uma rede inicialmente conectada quando a fracao ¢ de vértices é removido. (e)
[lustracao dos efeitos da remocao do vértice em uma rede. Figura retirada da

referéncia [47].

telefones celulares, revelou que os padroes de mobilidade humana sao altamente
previsiveis [66], de forma que é plausivel realizar as implementagoes citadas acima

partindo de simples andlises topoldgicas.

Os conceitos da teoria de redes que descrevemos permite a visualizacao de
interacoes em comunidades ecoldgicas muito diversas da mesma forma que pro-
porciona meios para entender os possiveis mecanismos que levaram a estrutura
da rede observada e suas implicagoes. Em particular, a estrutura de rede que
iremos abordar em nossos estudos ¢ conhecida como aninhada. FEsta idéia de
estrutura, segundo J. Bascompte e P. Jordano em um artigo que trata de re-
des mutualistas [67], originou-se do padrao de distribuicao de espécies em ilhas.

Neste trabalho, eles apresentam redes mutualistas altamente aninhadas isso, se-
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gundo eles, quer dizer que as espécies especialistas interagem com subconjuntos
bem definidos do conjunto de espécies que interagem com os generalistas, como
podemos ver na Fig.2.16. Em outras palavras, se ordenarmos as espécies (no caso
de estudo, plantas) da mais especialista & menos especialista, concluiremos que o
conjunto de animais que interage com uma planta estara contido em um conjunto
maior (da planta menos especialista). Desta maneira, este tipo de rede apresenta

possibilidades de persisténcia devido as essas intiimeras interagoes.

Figura 2.16: Exemplo de Rede aninhada. Em verde a representacao de plantas e

em alaranjado a de animais. Figura retirada da referéncia [67].



Capitulo 3

MODELOS DE INTERACOES
ECOLOGICAS

Neste capitulo, apresentaremos as principais caracteristicas e a andlise da
estrutura da interacao predador-presa. Vamos apresentar uma breve revisao dos
modelos para duas espécies e alguns resultados do nosso estudo. Também iremos
tratar brevemente neste capitulo sobre as matrizes de interacao e sua importancia

na modelagem de sistemas numerosos.

3.1 Modelos de Espécies Isoladas

A maneira mais simples de abordar sistemas ecolégicos é trata-los fora de
seus contextos, isolados, de maneira que este apresente o menor nivel de orga-
nizagao ou estrutura possivel. Assim, para comecar, vamos examinar um modelo
simples que represente uma populacao isolada e homogénea. Representando o
nimero, ou a densidade de individuos desta populagao por N (t), temos a ex-
pressao que diz respeito a variacao da densidade populacional desta espécie, %.
Esta taxa de variacao é resultante do balango entre nascimentos e mortes que

ocorram dentro desta populacao,

31
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dN
= N@-a) (31)

sendo que assumimos « como a taxa de nascimentos e 3 a de mortes nesta espécie.
Particularmente, podemos denominar como tazra de crescimento intrinseco a
diferenca entre a natalidade e a mortalidade, r = a — 3, de maneira que a forma
mais simples de descrever a taxa de variagao populacional de uma espécie isolada
é

dN

Contudo, nao faz sentido avaliar qualquer sistema fisico ou bioldgico fora
de um contexto. Para tanto, podemos comecar a caracterizar a populacao adi-

cionando condigoes iniciais, como

N(0) = N, (3.3)

para especificar o numero de individuos no inicio do processo.

A Eq.3.2 é uma equacao diferencial linear de primeira ordem, cuja solugao,

N (t) = Noe™, (3.4)

cresce exponencialmente para taxas positivas de crescimento intrinseco, bem
como decaira exponencialmente para taxas negativas.

Entretanto, este modelo pode ser melhorado se inferirmos os reguladores
biolégicos de populacoes sem, contudo, introduzirmos qualquer outra espécie no
sistema. Para o panorama da modelagem [68, 69, 70, 71], é possivel introduzir o
conceito da capacidade de suporte como um regulador biolégico que seja depen-
dente da densidade populacional. Em particular, esse é um conceito importante,
pois representa o numero maximo de individuos que um determinado habitat
pode suportar. Desta forma, a capacidade de suporte descreve a quantidade
disponivel de recursos, nao sendo necessariamente de alimentos, podendo incluir
também espaco, luz ou qualquer outro fator intrinseco a populacao que a impeca

de crescer além deste limite. Assim, temos
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%[ =rN(1— %/)7 (3.5)
que é uma forma simples, porém efetiva, de moderagao, uma vez é possivel iden-
tificar imediatamente que a taxa de variacao da populacao vai a zero quando a
densidade populacional, A/, alcancar o mesmo valor de K, que é a capacidade de

suporte desta populagao, como podemos ver na Fig.3.1.

ﬂ
dt

i N
K

Figura 3.1: Crescimento populacional limitado pela capacidade de suporte, K.

Além disso, a taxa de crescimento populacional, agora, é uma funcao
quadrética que leva em conta os efeitos (positivos ou negativos) referentes as
interacoes dentro da propria espécie. A Fig.3.2 apresenta uma ilustracao da
evolucao temporal dessa populacao para duas condigoes iniciais diferentes.

A Eq.3.5 também é conhecida como equagao logistica (ou equagao de Pearl-
Verhlust) [72, 73] e tem solugao analitica exata, cujos pontos de equilibrio sdo,
N* = 0 e N* = K, sendo que para cada um desses dois valores, a taxa de
crescimento serd nula. Desta forma, nas proximidades de N* = 0, N?/K serd

pequeno comparado a N, entao

dN

7 ~rN. (3.6)
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Figura 3.2: Limitacoes do crescimento logistico.

Logo, para r > 0, pequenas perturbacoes em N* = 0 crescerao exponen-
cialmente, de forma que o equilibrio N* = 0 ¢ instdvel. Por outro lado, nas
proximidades de N* = K, se redefinirmos as varidveis, z = N — K, podemos
verificar o afastamento de N de K. Entao, substituindo N' = K + z na equacao

(3.5) teremos,

dz o,
Pl (3.7)

e desde que x seja pequeno em consideracao a N nas proximidades de K, entao

dr
dt

Para r > 0, pequenas perturbacoes em N* = K decaem exponencialmente

—rx. (3.8)

e, portanto, o equilibrio N* = K é assintoticamente estavel.

Para r positivo, as solugoes da equacao logistica, como podemos ver na
Fig.3.2, apresenta fundamentalmente uma combinagao de crescimento exponen-
cial, perto de zero, e o decaimento exponencial, nas proximidades da capacidade
de suporte.

Desta maneira, podemos ver que, apesar de simples, modelos de espécies
isoladas apresentam os principais conceitos que formam a base fundamental minima

para o estudo de comunidades.
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3.2 Populacoes Interagentes

Todas as populagoes (sejam de animais, de vegetais ou de quaisquer ou-
tros seres vivos) estao inseridas em complexas cadeias alimentares [2, 74]. Desta
forma, o principal propédsito das interacoes estabelecidas dentro destas cadeias é
a sobrevivéncia das espécies, quer seja através da busca de alimentos, quer seja
através de mecanismos de trocas de vantagens.

Em um modelo interagente é necessario que populagoes como as que ana-
lisamos na secao anterior se relacionem. Para tanto, vamos definir aqui duas

espécies quaisquer, N7 e N, isoladas,

dN;
et =M,
o = 1roNb;

dt
cujas constantes r; e ro representam as taxas de crescimento intrinseco que de-
finimos anteriormente. A interacao entre estas duas populacoes ocorrera através

de um termo adicional as duas expressoes,

% = N1 + ap NN,

% = roNa + aNoN;

sendo que ag; dizem a respeito da interacao entre elas, oo representa o efeito
na populacao N; provocado pela populaciao N; e, reciprocamente para ao - iSSO
para duas espécies.

Para um ntimero arbitrario de espécies, é necessario que as equagoes sejam

generalizadas para n espécies interagentes,

Wi = rN;+ T agNiNG; (3.9)
comi = 1,2...,n. Assim, teremos os coeficientes de acoplamento « (entre espécies)
e r (entre os individuos da mesma espécie) definidas conforme as relagdes sejam
estabelecidas para cada sistema. Note que os termos diagonais «;; podem repre-

sentar as capacidades de suporte.
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Entretanto, mesmo o tratamento de redes de interagoes com ntimeros nao
muito expressivos de espécies resulta em grandes dificuldades. Estas podem ser
minimizadas através da utilizagao de matrizes de interacoes, como veremos a

seguir.

3.2.1 Matrizes de Interagoes

O conjunto de interagoes entre os vértices de uma rede pode ser descrito
por um sistema linear para o caso de interagoes entre pares (a interagdo entre
dois vértices nao depende dos demais). Sabemos, que um sistema linear pode ser
representado por uma matriz. Para o caso de uma rede, esta matriz representara
a interacao entre todos os vértices da rede e é chamada, em geral, de matriz de
interagoes [75]. Mesmo caso as interagbes nao sejam entre pares (sistema nao
linear) podemos definir uma matriz de interagao. Neste caso, entretanto, cada
elemento da matriz terd mais do que dois indices (sendo o numero de indices
dependente do nimero de vértices que participam da interacao).

Desta maneira, para os coeficientes de acoplamento « das Eq.3.9 é possivel

definir uma matriz na qual cada coeficiente represente um elemento da matriz,

iy Qg2 Qg3 o Qg
Qg1 Qigp Qigg -+ gy
Q31 Qizp Q33 - Qgp
Qp1 Q2 Opz - Qpp

sendo que este caso representa a matriz associada aos termos cruzados (de uma
espécie com outra) de populacoes, c;;. Os termos da diagonal o;, por sua vez
diz respeito aos coeficientes r de interagao intraespecifica (entre os individuos da
prépria espécie). Cada coeficiente desta matriz representa a intensidade e o tipo
de interacao que uma populagao (ou individuo para o caso intraespecifico) produz
na outra. Com esta matriz definimos a natureza da interacao entre as espécies

que estamos estudando. Desta maneira, o coeficiente «;; diz respeito ao efeito
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que a populacao j realiza em 7, logo em um caso de interacao predador-presa,
se N for um predador e NV; uma presa, teremos que N; implica em um prejuizo
a populacao de N, e por isso este coeficiente serd negativo. Por outro lado, o
coeficiente «j; serd positivo, uma vez que o predador N se beneficia com o efeito
que a presa N; lhe produz.

Em particular, a matriz de uma rede aninhada apresenta um ntcleo de
espécies generalistas que interagem entre si [67]. Desta maneira, algumas espécies

estao envolvidas em um grande nimero de interagoes.

3.2.2 Interacao Predador-Presa

Historicamente o modelo de interacao predador-presa foi originado de uma
analise estatistica dos peixes que eram comprados nos mercados de Trieste, Fiume
e Veneza entre 1910 e 1923 pelo bidlogo marinho U. D’Ancona [72].

Considerando que a pesca na parte superior do Mar Adridtico fora suspensa
durante a Primeira Guerra Mundial entre os anos de 1914 e 1918, D’Anconda
mostrou que o aumento de algumas espécies de peixes predadores e a subsequente
diminui¢ao de suas espécies-presas, coincidiam com este periodo, como podemos
ver na Tabela (3.1) e, na Fig.3.3, a abundancia de selachians, que é um tipo de
tubarao.

“Como 1sso acontece?” foi a pergunta que D’Ancona fez ao famoso ma-
temdtico (e também seu sogro) Vito Volterra que utilizou um par simples de

equacoes diferenciais para descrever o sistema,

% =N — CY12N1N2>
(3.10)
% = —1roNy + ag NoNG;

sendo que N] representa o nimero (ou densidade) de presas e N, de predadores,
r1, o, Q1o € Qo1 SA0 constantes positivas; e como vimos anteriormente, represen-
tam as interagoes entre as espécies.

Podemos ver neste modelo que recuperamos o modelo de espécies isoladas
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Ano Proporcao de selachians no

Mercado de Fiume (%)

1914
1915
1916
1917
1918
1919
1920
1921
1922
1923

11,9
21,4
22,1
21,2
36,4
27,3
16,0
15,9
14,8
10,7

Tabela 3.1: Dados de pesca de selachians do Mar Adridtico.
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Figura 3.3: Frequiéncia relativa de selachians no Mar Adridtico do periodo de

1914 a 1923.

caso a populacao de presas esteja isolada. Por outro lado, a espécie de predadores

morrera na auséncia de presas devido ao decaimento exponencial referente ao
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termo 79 negativo. Além disso, o efeito da predacao é de reduzir a taxa per capita
de crescimento por um termo proporcional & ambas populacoes, a2 N7 N5; assim
como para o predador, este efeito também é proporcional a ambas populacgoes,
a2 NoN - e este é o principal argumento deste modelo, pois o termo NoN; diz
respeito a conversao de energia de uma populagao para outra: «jo representa o
prejuizo da presa e ao; representa o beneficio do predador. Esta equacao, também
é chamada de Lotka-Volterra, pois A. J. Lotka a desenvolveu na mesma época
para reagoes quimicas [74].

Assim, atribuindo valores as constantes aj, = 0.3, as; = 0.2, r; = 0.05,
ro = 0.02, obtemos a Fig.3.5 e Fig.3.4 e podemos entender melhor a dependéncia
entre as espécies. Na Fig.3.4 temos a evolucao temporal dos dois pares em fungao
do tempo.

Enquanto que na Fig.3.5 temos o Espaco de Fase para as populacoes com
diferentes condigoes iniciais: Verde: 10 presas e 5 predadores; amarelo: 8 presas
e 8 predadores; azul: 8 presas e 3 predadores; preto: 20 presas; 10 predadores;
vermelho: 15 presas e 15 predadores.

Ainda, podemos fazer algumas andlises interessantes se fizermos uma mu-

danca de variaveis:

r = 0;_221_/\/'17
(3.11)
Yy = ar—llzNg.
De maneira que reescrevemos a Eq.3.10 como
[Cil_f = Tl(l - y)x7
(3.12)
% =ry(l —x)y.

Ainda podemos agregar informacoes adicionais calculando os pontos de
equilibrio e analisando as equagoes em (3.12) em relagao a esses pontos. Os pontos
de equilibrio sao (0,0) e (1,1). O equilibrio na origem tem uma diregao estavel e

uma instavel - um ponto de sela. Préximo ao equilibrio instavel, podemos ainda
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Figura 3.4: Evolucao temporal das densidades populacionais de duas espécies a

partir para condicao inicial de 20 presas (vermelho); 10 predadores (verde).

fazer outra mudanca de varidveis,

u=x—1,
(3.13)
v=y— L
Como resultado, temos
du __
% = —rw(l+u),
(3.14)

D = rou(l +v).
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Figura 3.5: Espaco de Fase para diferentes condigoes iniciais (populacoes). Verde:
10 presas e b predadores; amarelo: 8 presas e 8 predadores; azul: 8 presas e 3

predadores; preto: 20 presas; 10 predadores; vermelho: 15 presas e 15 predadores.

Desde que u e v estejam nas proximidades do equilibrio instavel,

du

a —nrv,
(3.15)
% = T2U.
De onde podemos combinar estas duas equagoes de forma que,
d*u dv
—:—7’—:—7”7””; 316
dt? bt o (3.16)

logo,
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d2
d—;; + rirou = 0; (3.17)

cuja solucao exponencial é da forma,

u(t) = ae™. (3.18)

Obtemos entao a equacao caracteristica,

N+ rm =0, (3.19)

que apresenta duas raizes imagindrias puras,

A = do/rm. (3.20)

Dessas raizes imaginarias puras temos que o sistema apresenta solucgoes
periddicas simples (uma vez que as combinagoes exponenciais podem ser escritas
em termos de seno e cosseno). Contudo, ndo é possivel generalizar este resultado
para todo o sistema. O sistema é estruturalmente instavel: pequenas mudancas

na estrutura das equagoes podem levar a instabilidades.



Capitulo 4

REDE DE QUATRO ESPECIES
INTERAGENTES

As comunidades ecoldgicas formam redes complexas de espécies intera-
gentes. O numero de espécies envolvidas geralmente é grande e os tipos de in-
teragoes sao diversas. Como exemplo, apresentaremos no capitulo 5 uma rede
de predagao com 28 espécies. Estudos tém demonstrado que a estrutura destas
redes estd intimamente ligada a processos ecolégicos e evolutivos, de forma que
compreender as suas propriedades gerais bem como seu comportamento podera
elucidar a respeito de sua origem e estabilidade [10, 76, 77, 78]. Neste capitulo,
vamos considerar a relacao entre a estrutura da rede e a estabilidade das espécies
[79] dentro do contexto de eventos catastréficos para uma rede predador-presa

modelo, com quatro espécies.

4.1 Modelo de Quatro Espécies

Aqui apresentaremos a simulacao numérica da dinamica de um modelo de
uma rede com quatro espécies, dois pares predador-presa conectados por uma
interacao assimétrica (e também simétrica), na qual, o predador do primeiro par

interage com presa do segundo par e vice-versa. A intensidade desta interagao é

43
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um importante parametro do modelo. Este é um exemplo no qual a sobreposicao
dos predadores, isto é a proporcao de predadores que uma presa divide com as
demais, nao é uniforme ao longo da rede.

Assim, vamos explorar o comportamento do sistema sob diferentes inten-
sidades de acoplamento e estudar a dinamica de sobrevivéncia e extingao. Em
particular, estudaremos situagoes em que as quatro espécies tém populagoes ini-
ciais inferiores ao seu equilibrio, simulando situacoes catastréficas em que estas

abundancias sao reduzidas devido a agao humana ou a mudancas ambientais.

a) Presas Predadores  b) Presas Predadores

Figura 4.1: Rede de quatro espécies: as presas estao representadas por circulos,
predadores por quadrados e os acoplamentos por linhas. Cada presa, identificada
como 1 e 3, esta associada primariamente a um tnico predador, marcados como 2
e 4. O quadro esquerdo mostra os pares predador-presa desacoplados, enquanto
o quadro direito mostra a assimetria do acoplamento adicional entre predador
4 e a presa 1 (linha tracejada grossa). Quando o acoplamento entre predador
2 e a presa 3 (linha pontilhada fina) ¢ incluido consideramos a interagdo como

simétrica.

Vamos comecar a andlise a partir do modelo classico presa-predador de
Lotka Volterra [74] estendido a um maior niimero de espécies [80]. As equagoes

que descrevem as interagoes entre presas z; e predadores y; sao
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& = pri(l— 2/ K) — > CijTiy;,
(4.1)
Yi = —tpy; + 2 Chiy;i
sendo que p representa a taxa de crescimento intrinseco das presas, enquanto i,
representa a taxa de mortalidade dos predadores e K é a capacidade de suporte do
ambiente para as presas. A taxa de crescimento das presas é controlada por um
termo logistico, (1 —x;/K); os coeficientes C;; e Cj; representam, respectivamente,
o prejuizo das presas e o beneficio dos predadores devido a predagao. Desta forma,
iremos tratar o caso de uma rede com quatro espécies, com dois pares predador-
presa idénticos, como ilustrado na Fig.4.1(a), e situagoes de acoplamento como
na Fig. 4.1(b). Embora simples, este sistema pode ser visto como uma estrutura
fundamental de redes [81], uma unidade bésica da interagao das espécies em uma
rede complexa envolvendo um grande ntimero de espécies e, desta forma, permite
a analise das perturbagoes causadas pelo predador em um quadro simplificado
[82]. Para o caso particular de quatro espécies podemos reescrever as equagoes

(4.1) assumindo x; e z3 para presas e Ty e x4 para predadores como

o = pw(1 =) — Cromxy — Crumi 4
To = —ppT2 + Co1x9x1 + Cogxax3
(4.2)
B3 = pw3(l — ) — Cyow379 — CayT374
i’4 = —HUpTy + C412L’4LL’1 -+ C435L’4SL’3

sendo que “x1,x9”e “x3, x4  constituem os pares predador-presa.

Considerando o grande niimero de parametros envolvidos em nossas si-
mulagoes nds estabelecemos os seguintes parametros fixos Cio = C3y4 = 0.05,
Coy1 = Cy3 = 0.02, K = 1000, po = 0.3, pp, = 0.05 e estudamos as propriedades
do sistema como uma funcao dos quatro parametros de acoplamento entre os

pares primarios, Ci4, C41, Ca3 € C35. O papel dos parametros fixos na dinamica do
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sistema, bem como o papel da capacidade de suporte, K, serao abordados neste
capitulo. Os parametros fixos C;; correspondem as interacoes referentes a cada par
predador-presa primario e estes valores foram escolhidos de forma a apresentarem
um equilibrio estavel. Além disso, podemos ressaltar que pequenas variagoes
nestes parametros (um fator de ordem dez, para qualquer um dos parametros)
nao causam mudancas qualitativas. Por outro lado, a capacidade de suporte é

crucial como veremos em uma analise mais detalhada na préxima secao.

4.2 Acoplamento Entre os Pares Primarios

Para comecar as analises, vamos primeiramente verificar os efeitos da in-
teracao cruzada entre o predador de um par e a presa do outro par. No caso
que consideraremos aqui, esta interacao cruzada pode ocorrer apenas de duas
maneiras, que chamaremos de (a) assimétrico - quando apenas um dos predadores
alimenta-se de ambas as presas, enquanto o outro predador alimenta-se apenas
da presas que constitui o seu par primario ou (b) simétrico - no qual ambos
os predadores consomem ambas as presas. Estas situacoes estao ilustradas nas
representacoes da Fig.4.1, sendo que as interagoes cruzadas estao representadas
por linhas pontilhadas. Para cada uma dessas situacoes, o efeito da predagao
cruzada sobre os, correspondentes, presa e predador podem apresentar diferentes
intensidades. Em ambos os casos, os acoplamentos cruzados tem um carater
perturbativo em relacao a interacao do par principal, ou seja, os parametros de
acoplamento cruzados sao menores do que os principais. Vamos considerar quatro
situagoes distintas:

(i) pares nao-interagentes, como caso de referéncia, como sendo Cyqy = Cy; = Cog =
C32 =0.

(i) acoplamento assimétrico desigual, como sendo Co3 = C32 = 0 and Cy4 > Cy1.

(iii) acoplamento assimétrico equivalente, como sendo Co3 = C32 = 0 and Cyy =
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Cu.

(iv) acoplamento simétrico equivalente, como sendo Ciqy = Cy; = Cog = C39 # 0.

Desta forma, para cada uma destas interagoes encontramos as populagoes
de equilibrio (Fig.4.2) e, mais importante, estudamos sua dinamica sob a in-
fluéncia de possiveis eventos catastroficos. Introduzimos este tipo de situagao
fazendo reducoes nas densidades populacionais de equilibrio de cada espécie. E,
assumimos como condi¢ao inicial valores de 100% & 22.5% dessas densidades.
Assim, calculamos a evolucao temporal para situacoes em que todas as quatro
espécies tém suas populacoes iniciais abaixo de seus valores de equilibrio, simu-
lando um cendario em que as abundancias podem ter sofrido uma reducao devido
a acao humana ou variagoes ambientais.

Sob tais condicoes, as populagoes tendem a oscilar antes de, eventualmente,
se reequilibrarem. Neste processo, o numero de individuos em cada populacao
pode chegar a valores tao reduzidos que, em qualquer situacao pratica, sera inca-
paz de recuperar-se e se extinguird. Isso acontecerda mesmo que matematicamente
as oscilagoes permitam que as populagoes possam se recuperar e voltar a seus
valores de equilibrio. Esse fenomeno puramente matematico de recuperar valores
muito baixos (veja a Fig.4.4) é, em muitos cendrios, irrealista. Este efeito nao
realista, conhecido como efeito Allee, pode ser removido através da inclusao de
um limiar de extingao (um valor de corte para a dinamica): uma restri¢ao na
densidade minima que possa ser atingida devido as oscilagoes, ou seja, um limite
a partir do qual, caso a espécie atinja algum valor inferior a ele, ela nao possa se
recuperar.

Desta maneira, a Fig.4.3 apresenta a perspectiva das nossas analises, na
qual temos as oscilagoes em funcao do tempo da varidvel = (que no nosso caso
representa a densidade populacional de uma espécie). Nesta figura, temos re-
presentada a posi¢ao de equilibrio, zq (linha pontilhada azul escuro); a condigao
inicial como sendo uma fracao do equilibrio, fxzg; e o limiar de extin¢ao, finimo®

(linha pontilhada preta), que representa a fragdo minima, da densidade popu-
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Figura 4.2: Populagbes de equilibrio em funcao de C4; para (a) acoplamento

assimétrico desigual, C;4 = 2.5C4 e; (b) acoplamento assimétrico equivalente:
Cia = Ca1.

lacional de uma espécie (que seja razoavel de que a espécies possa se recuperar
acima deste valor).

Atribuimos as extingbes nestes cenarios ao efeito Allee. Esse efeito re-
presenta um desvio da dinamica populacional da ja discutida equagao logistica.
Fundamentalmente, este efeito se resume na diminuicao da habilidade de sobre-
vivéncia (survival fitness) de individuos de uma populagao em funcao do declinio
da densidade populacional. Isto equivale a dizer que o ponto de equilibrio da

equacao logistica ¢é instavel dependendo da densidade para o qual ele ocorre e
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Figura 4.3: Representagao da analise da dinamica abaixo do equilibrio. xzy re-
presenta a condi¢do de equilibrio (linha pontilhada azul escuro). A condicao
inicial, fxg, é representada como uma fragao do equilibrio; e o limiar de extingao,
fminimox (linha pontilhada preta), cuja representagao apresenta um caso no qual a
oscilacao ultrapassou o limite minimo e, como restricao a recuperacao da espécie,

a densidade populacional sofre o corte.

pequenas perturbacoes para populacoes menos densas levam a espécie a extingao.
De forma simples, podemos entender este efeito intuitivamente pensando no caso
extremo de uma espécie cuja densidade de equilibrio (por alguma influéncia do
ambiente, como uma seca extensa) seja tal, que a chance de um encontro entre
dois individuos seja extremamente baixa. Neste caso, é evidente que a proba-
bilidade de reproducao serd pequena. Ou seja, a chance de reproducao (um
dos pontos da habilidade de sobrevivéncia) estd ligada diretamente com a den-
sidade populacional para densidades baixas. Embora proposto ha mais de 60
anos [20], recentemente este efeito voltou a ser amplamente discutido [22] devido
suas implicacoes diretas na compreensao de processos de extin¢ao e dos limites

populacionais minimos para reintroducao de espécies. E reconhecido que o efeito
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Allee pode ser resultado de diferentes mecanismos em operacao e, em geral, mais
de um mecanismo pode operar ao mesmo tempo. Entre mecanismos possiveis

podemos citar alguns importantes [22]:
1. probabilidade de encontrar parceiros;
2. probabilidade de encontro entre ovo e esperma (em um rio, por exemplo);
3. comportamento anti-predativo coletivo;
4. diluicao da densidade de predadores;
5. habilidade de localizar alimentos;
6. reducao do potencial evolutivo do grupo;
7. intercruzamento de pares préximos.

Portanto, em nosso modelo, se uma das populagoes se torna menor do
que uma certa porcentagem do seu valor de equilibrio, ela imediatamente se ex-
tingue. O valor desse corte de extin¢ao pode depender tanto da espécie quanto
das condicoes ambientais. No entanto, a fim de padronizar nossos calculos, uti-
lizamos apenas valores de corte uniformes de 5 % e 20 % dos valores de equilibrio
para cada uma das espécies envolvidas.

Antes de iniciarmos a discussao sobre as extingoes causadas por oscilagoes
e o efeito Allee, vamos considerar o papel da capacidade de suporte K. O valor
que utilizamos, K = 1000, implica que os recursos disponiveis para as presas
sao, apesar de limitados, abundantes. A Fig.4.4 mostra que quanto maiores os
valores atribuidos a K, maiores serao as amplitudes de oscilagao para as condi¢oes
iniciais de 50% do equilibrio. Para K da ordem de 10000 nao ha apenas uma
grande amplitude, as oscilacoes mostram a dinamica transiente que persiste, mas
convergird para um ponto fixo para tempos muito longos. Para K = 100 as
oscilacoes ainda estao presentes, mas com amplitude menor que é amortecida
mais rapidamente. A escolha de K = 1000 se deve ao seu carater intermediario

em relacao a essas duas situagoes.
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Figura 4.4: O papel da capacidade de suporte, K, nas oscilagoes das densidades
populacionais. As curvas mostram a populacdo de presas z; para o caso de
pares nao interagentes. Para K = 100 (preto) as oscila¢oes apresentam baixas
amplitudes; para K = 1000 (azul) as amplitudes aumentam, mas as populagdes
ainda convergem para um equilibrio estacionario; para K = 10,000 (azul claro)

as amplitudes das oscilagoes aumentam consideravelmente.

Dentro deste cenario, estudamos os padroes de exting¢ao devido as perdas na
densidade de populacao inicial, variando as condi¢oes iniciais de 100% até 22,5%
de seus valores de equilibrio e, considerando os limites de extingao como 5% e
20% dos valores de equilibrio (efeito Allee). Estes cenarios simulam diversas

situacoes em que as populagdes diminuem devido a fatores externos, como o
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impacto humano (por exemplo, a caga) ou as mudangas ambientais conduzindo

as espécies a extingao.
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Figura 4.5: Evolucao temporal das densidades populacionais a partir de 50%
das densidades de equilibrio. As cores sao as indicadas na Fig.4.1. No topo a
esquerda: o caso desacoplado, no detalhe a trajetoria do espaco de fase; no topo
a direita: acoplamento assimétrico desigual, no detalhe a dinamica para o curto
espaco de tempo da extingao do segundo par predador-presa e o espaco de fase;
inferior esquerdo: acoplamento assimétrico equivalente, no detalhe o espago de

fase; inferior a direita: acoplamento simétrico, no detalhe o espaco de fase.

Para cada um dos quatro tipos de interacoes descritas acima, iremos apre-

sentar um exemplo de evolugdo temporal (graficos da Fig.4.5) e iremos expor
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os resultados em relacao as extingoes através de dois diagramas distintos com-
parando diferentes cendrios (que serao explicados a seguir), mostrados nas figu-
ras 4.6 e 4.7. Nestes diagramas os eixos representam as populacoes iniciais de
predadores (horizontal) e de presas (vertical) em termos da porcentagem dos va-
lores de equilibrio correspondente. Os resultados dessas simulagoes apresentam-se
de varias formas. Dependendo do tipo de interagao, do valor das condigoes ini-
ciais e do limiar de extincao, teremos as seguintes situacoes: todas as espécies
recuperam seus respectivos valores de equilibrio; todas as espécies sao extintas;
apenas o primeiro par! sobrevive; apenas as presas sobrevivem.

A fim de comparar os resultados para diferentes valores de corte, nds so-
brepomos os diagramas para 5% e 20% na Fig.4.6. As regioes dos diagramas que
estao marcadas em preto e em azul representam a extingao ou a sobrevivencia to-
tal das quatro espécies, respectivamente, para ambos valores de corte. As outras
cores tém os seguintes significados:

Vermelho - sobrevivéncia de todas as espécies para 5% de corte e exting¢ao total

para 20% de corte.

Cinza Claro - sobrevivéncia apenas do primeiro par predador-presa para 5% de

corte e extincao total para 20% de corte.

Branco - sobrevivéncia apenas do primeiro par predador-presa para 20% de corte

e sobrevivéncia de todas as espécies para 5% de corte.

Cinza Escuro - sobrevivéncia apenas do segundo par predador-presa para corte

de 5% e extingao total para corte de 20%.

Azul Claro - sobrevivéncia apenas das populacoes de presas para 20% de corte e

extincao total para 5%.

Wamos assumir que a presa mais predada (predada por ambos predadores) pertenca ao
primeiro par predador-presa, enquanto o predador mais voraz, que alimenta-se de todas as

presas, constitua com sua respectiva presa o segundo par predador-presa.
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Figura 4.6: Diagramas de extincao para limiares de extincao de 5% e 20%. Os
eixos representam as populagoes iniciais em termos das porcentagem dos valo-
res de equilibrio para os predadores (horizontal) e presas (vertical). (a) caso
desacoplado; (b) acoplamento assimétrico desigual; (c) acoplamento assimétrico
equivalente e; (d) acoplamento simétrico. Azul representa a regiao onde todas
as espécies sobrevivem e preto onde todas morrem, para ambos valores de corte.
As demais cores representam: vermelho, a extingao total para o limiar de 20%;
branco, sobrevivéncia apenas do primeiro par para limiar de 20% e sobrevivéncia
de todas as espécies para limiar de 5%; azul claro, sobrevivéncia apenas das

populacoes de presas para limiar de 20% e extincao total para 5%.

Com esses diagramas é possivel compreender a relacao do meio ambiente ou
do impacto humano sobre a capacidade de recuperacao de cada uma das quatro
espécies envolvidas. A andlise desses resultados é complementada através da

Fig.4.7, onde comparamos os diagramas de extin¢ao para cada tipo de interacao
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cruzada com o caso de referéncia para cortes de 5% de 20%. Como na Fig.4.6 as
regioes marcadas em preto e em azul representam a extingao ou a sobrevivéncia
total das quatro espécies, respectivamente, para ambos valores de corte. Todavia,
as demais cores tém significados ligeiramente diferentes:

Vermelho - sobrevivéncia de todas as espécies para o caso de referéncia e exting¢ao

total para o correspondente caso acoplado.

Branco - sobrevivéncia somente do primeiro par predador-presa para o referente

caso acoplado e sobrevivéncia de todos os pares para o caso de referéncia.

Cinza Escuro - sobrevivéncia somente do segundo par predador-presa para o cor-
respondente caso acoplado e sobrevivencia para todas as espécies para o caso de

referéncia.
Azul Claro - sobrevivéncia apenas das populacoes de presas.

Agora, vamos discutir detalhadamente os resultados para cada um dos tipos

de interacoes descritos acima.

4.2.1 Pares Nao Interagentes

Trataremos aqui o caso em que os pares predador-presa primarios sao inde-
pendentes entre si, como esquematizado na Fig.4.1(a), e que corresponde ao caso
de referéncia para comparacao com os demais casos. As equagoes dinamicas para

o primeiro par (o segundo par apresenta uma dinamica idéntica) sao dadas por

jfl = ,uxl(l - %) - Clgl'l.l’g
(4.3)

Zifg = —HUpT2 + 621113'21’1.

Com as seguintes populacoes de equilibrio,
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o= ol =
(4.4)

eq _ eq _ 1!

Ty =Ty = @(1 i ),

sendo que Ci3 = 0.05 e Co1 = 0.02.

Os graficos da Fig.4.5 mostram a evolucao temporal das populagoes para
condigbes iniciais estabelecidas como 50% dos valores de equilibrio. Como era
esperado, as populacgoes oscilam antes de se estabilizarem. Em particular, a
populagao de presas, chega a atingir valores muito baixos. No detalhe dessa
figura temos a evolugdo no espago de fase de presas (eixo,z) e de predadores
(eizo,y), no qual apresentamos a dinamica transiente, que ird convergir para um

ponto fixo para tempos longos.

A Fig.4.6(a) apresenta os diagramas de extin¢ao para sobreposi¢oes de
cortes de 5% e 20%. Novamente, como esperado, as espécies extinguem-se mais
facilmente para limiares de extincao de 20%, que corresponde a uma menor ca-
pacidade de recuperacao, em relacao ao limiar de 5%. A sobrevivéncia de todas
as espécies para 5% de corte e extingao total para 20% de corte (a area vermelha

da figura) representa aproximadamente 26% da &drea total.

4.2.2 Acoplamento Assimétrico

No acoplamento assimétrico o predador do primeiro par alimenta-se da
presa do segundo par, como ilustrado pela linha tracejada grossa na Fig.4.1(b).
Neste cendario, ha um predador, com maior beneficio e uma presa com maior

prejuizo. As equagoes que descrevem esse quadro sao
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o = pw(1 =) — Crom 2y — Crum 4
Ty = —ppT2 + Co1 721y
(4.5)
i’l = ,ul’g(l — I—I?) — 6341'31’4
Ty = —ppTs + Cuwyxy + C3w473,
sendo que as populagoes de equilibrio sao dadas por (veja a Fig.4.2)
it = Cqul
€ xeq €
x5! = ﬁ(l - %) - 8—1;@’
(4.6)
o= (- G
eq I :r:gq
Ty = E(l T K )i

nas quais, C1o = C34 = 0.05 e Cy; = Cy3 = 0.02.

Acoplamento Assimétrico Desigual

No acoplamento assimétrico desigual a proporc¢ao entre beneficio e prejuizo
entre os pares primarios é mantida na interacao cruzada entre os pares. Dessa
forma, os coeficientes de interacao cruzados sao desiguais com proporc¢ao dada
por Ci4 = 2.5C41, que fixamos em Cy14 = 0.0175 e Cy1 = 0.007.

A variagao das populagoes de equilibrio com Cy4 é mostrada na Fig.4.2(a).
O equilibrio da populacao de presas do primeiro par permanece constante e o
mesmo também ocorre para a populacao de predadores do segundo par, que é
quase independente do coeficiente de acoplamento. Com uma grande capacidade
de suporte ambiental as contribuicoes das demais populagoes tornam-se insigni-
ficantes. Além disso, as duas outras populacoes diminuem de maneira linear até

a sua extincao, de modo que para grandes valores de C4; somente as presas do



o8 CAPITULO 4. REDE DE QUATRO ESPECIES INTERAGENTES

primeiro par e os predadores do segundo par, ou seja, o par cruzado, prevalece
como um novo par predador-presa estavel.

A evolucao temporal das populacoes para condi¢oes iniciais igual a 50% dos
valores de equilibrio, representado na Fig.4.5(b), mostra o segundo par seguindo
rapidamente para a extincao, enquanto o primeiro par perpetua. Isto também é
mostrado no grafico menor a esquerda. O detalhe a direita representa o espaco
de fase apenas para o primeiro par. Desta maneira, podemos visualizar que
o primeiro par é mais estavel do que o segundo par, mesmo que seu predador
alimente-se de uma presa que é duplamente predada. Este é um resultado nao
intuitivo, que pode ser explicado em termos das interagoes cruzadas indiretas. O
rapido aumento na densidade do segundo predador conduz sua presa principal a
extingao que, por sua vez, leva a sua propria extingao. Isto é visto mais claramente
no detalhe a esquerda da Fig.4.5(b), mostrando a evolugao temporal do segundo
par.

Na Fig.4.6(b) temos o diagrama de sobrevivéncia e extingao para este caso.
Neste quadro, surgem quatro novas situagoes em relagao ao caso de referéncia
dependendo do valor do corte: a sobrevivéncia apenas do primeiro par primario,
5% (cinza claro), e para 20% (branco); sobrevivéncia apenas do segundo par
primadrio, 5% (cinza escuro) e sobrevivéncia das presas somente, para 20% (azul
claro). O subconjunto de condigbes iniciais que conduz a sobrevivéncia apenas
do segundo par sao muito restritas. Mesmo que este seja o par mais benefici-
ado, o subconjunto representa apenas cerca de 2.5% da area total do diagrama.
Para 20% do limiar de exting¢ao a taxa de mortalidade suprime totalmente a sobre-
vivéncia fragmentada dessa rede. Isto mostra que a manutengao da sobrevivéncia
do primeiro par acontece através de oscilagoes em suas densidades populacionais
que alcancam valores abaixo de 20%. Como aumentamos o limite do efeito Allee
toda rede se extingue.

As figuras 4.7(a) e 4.7(b) apresentam os diagramas de extingao para li-
miares 5% and 20%, respectivamente, sobrepostos com o caso de referéncia nao
interagente. Essas figuras mostram o aumento na complexidade do sistema cau-

sado pela interacao do par cruzado.
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Para 5% de corte a regiao de sobrevivéncia total (drea em azul) reduz de
77% para 58%, sendo que uma regiao consideravel na qual um tinico par sobrevive
aparece, contendo 16% das condigoes iniciais consideradas. Na Fig.4.7(b), por
outro lado, a interacao cruzada tem um efeito menor: a regiao intermediaria
(regido que nao é nem preto, nem azul) diminui de 5% para zero. Isto mostra
que para o limiar do efeito Allee de 20% a diferenca entre os casos interagente e

nao interagente ¢ menor.

Acoplamento Assimétrico Equivalente

No caso da interacao assimétrica equivalente a relacao entre os beneficios e
os prejuizo do par predador-presa cruzado sao iguais, ou seja, C14 = C4; = 0.007.
A Fig.4.5(c) apresenta a evolugao temporal das densidades populacionais, sendo
que as condic¢oes iniciais sao iguais a 50% dos valores de equilibrio, mostrados na

Fig.4.2(b) como uma funcao de Cy;.

Mais uma vez, obtemos um resultado nao intuitivo em que o predador gene-
ralista € o que mais prospera, contudo, é a presa menos predada a que apresenta
menores densidades. Embora o valor relativo dos coeficientes neste e no caso
anterior de interacoes assimétricas sejam diferentes, o comportamento geral das
populagoes de equilibrio em funcao de Cy4 é semelhante. A diferenca bésica entre
estas duas situagoes é que o primeiro predador sobrevive em uma maior variedade
de intensidades da interacao cruzada para o caso equivalente. O correspondente
diagrama de sobrevivéncia e extingao, Fig.4.6(c), mostra o desaparecimento das
regioes em cinza escuro e em branco, o que implica que o primeiro par nunca so-
brevive sozinho para limiares de 20%. O efeito da interacao cruzada no diagrama
de sobrevivéncia e exting¢ao (figuras 4.6(c) e 4.6(d), para 5% e 20%, respectiva-
mente) é a morte do segundo par primario para 5% de corte. Contudo, o mesmo

nao acontece para o limiar de 20%.
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4.2.3 Acoplamento Simétrico

Para este caso, a interacao entre os pares cruzados apresentam os mesmos
coeficientes, i.e., C14 = C4y1 = Co3 = C30 = 0.007. Desta forma, os pares exibem
dinamicas ideénticas.

As populagoes de equilibrio sao dadas por

eq __ . €eq __ Hp
T =23 = (Ca34+Ca1)?
(4.7)
(Ceq
eq eq (1-=)
Ty =Ty ’LL(012+C14)

A Fig.4.5(d) exibe a evolugao temporal das densidades populacionais para
um dos pares com condicao inicial de 50% dos valores de equilibrio. Embora as
populagoes oscilem e recuperem seus respectivos valores de equilibrio similarmente
a0 caso nao interagente, o tempo de retomada desses valores, para este caso, é
um pouco maior. No detalhe temos a representacao da trajetoria no espaco de
fase.

O diagrama de sobrevivéncia e extin¢ao na Fig.4.6(d) mostra claramente
que, para limiares de extincao de 20%, as espécies se extinguem mais rapidamente.
A diferenca entre este caso e o de referéncia é menor como podemos ver na
Fig.4.7(e) e 4.7(f), para cortes de 5% e 20%, respectivamente. Assim, temos que
o efeito da interacao cruzada é menor, quando nao ¢ insignificante, quando se
trata de um acoplamento simétrico.

Nestas simulagoes para uma rede de quatro espécies (dois predadores e duas
presas), encontramos resultados bastante significativos quanto a persisténcia e a
extingao das espécies: se o meio for muito depredado, sempre alguma espécie
sera extinta. Como, em geral, ela é uma presa, seu predador principal, ird mor-
rer também. Se estas mortes nao desestabilizarem a rede, e as demais espécies
sobreviverem, teremos uma rede fragmentada, como em grande parte dos casos

analisados.
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Figura 4.7: Diagramas de extin¢ao para limiares de extingdo de 5% (esquerda)
e 20% (direita). Os resultados representam as comparagoes entre o caso de re-
feréncia e os casos acoplados: (a) e (b) acoplamento assimétrico desigual; (c) e (d)
acoplamento assimétrico equivalente; e (e) e (f) acoplamento simétrico. Azul e
preto representam as regioes onde todas as espécies sobrevivem ou todas espécies
morrem, respectivamente, com ou sem acoplamento. Vermelho indica a sobre-
vivencia de todas as espécies para o caso de referéncia e a extingao total para o
correspondente caso de acoplamento. As demais cores representam: branco, so-
brevivéncia apenas do primeiro par para o caso interagente e a sobrevivéncia de
todas as espécies para o caso de referéncia; cinza escuro, sobrevivéncia apenas do
segundo par para o caso interagente e a sobrevivéncia de todas as espécies para

o caso de referéncia; azul claro, sobrevivencia apenas das populacoes de presas.
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Capitulo 5

REDES DE PREDACAO COM
MAIS ESPECIES

5.1 Estudo da Predacao com Mais Espécies

Embora a interagao predador-presa seja a mais estudada, simulagoes re-
construindo os cenarios de extingao e sobrevivéncia ou mesmo simulagoes que
possibilitem a previsao desses efeitos ainda sao escassos. Isso porque, mesmo que
haja técnicas envolvendo ferramentas computacionais complexas, a andlise de sis-
temas biolégicos trazem per se restrigoes tanto experimentais (ou observacionais)

quanto em sua descricao.

Neste capitulo iremos apresentar andlises de redes maiores de interagao
predador-presa. Incluiremos mais espécies ao modelo de quatro espécies descri-
to no capitulo anterior adicionando pares predador-presa gradualmente, man-
tendo a idéia de haver um predador com maior beneficio e uma presa com maior
prejuizo, formando uma rede do tipo aninhada. Assim, adicionaremos os pares
extras acoplando-os com a rede através da multipla predacao: este novo predador

predara as demais presas da rede e a sua presa serd predada apenas por ele.

Desta maneira, introduziremos o terceiro, o quarto e o quinto par mantendo

a presa do novo par com apenas um acoplamento, o de seu predador principal.

63
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Entao, sera possivel visualizar, através da dinamica de interacoes predador-presa
para estas redes, se o efeito nao usual da permanéncia da presa mais predada
perdurara mesmo em uma rede mais complexa.

Considerando o grande ntimero de parametros envolvidos nesta analise,
vamos conservar os valores que fixamos no capitulo anterior para possibilitar
uma comparacao direta com os resultados anteriores. Os pares predador-presa
principais terao, portanto, o valor de 0.02 como beneficio dos predadores e 0.05
como prejuizo das presas; a taxa de crescimento intrinseco das presas, pu = 0.3;
a taxa de mortalidade dos predadores, p, = 0.05; e a capacidade de suporte
K = 1000. Os valores dos demais parametros de interagao sao estabelecidos
conforme a relacao entre prejuizo e beneficio dos pares secundarios. Novamente
faremos a analise da dinamica das novas redes de predador-presa para dois ca-
sos: o acoplamento assimétrico desigual, cuja intensidade da interacao cruzada
beneficio-prejuizo seguem a proporcao Cig = 2.5Cq1, ou seja, Cig = 0.0175 e
Cs1 = 0.007 e seus equivalentes; e o acoplamento assimétrico equivalente, cuja
intensidade da interacao cruzada beneficio-prejuizo sao equivalentes e iguais a
0.0007. Além disso, mantivemos o minimo de sobrevivéncia sendo a porcentagem
de 5% da densidade populacional de equilibrio.

Para cada uma das inclusoes que iremos realizar, apresentaremos apenas os
resultados mais relevantes a essas simulacoes: exemplos de evolucao temporal e
diagramas referentes as taxas de extingoes, analisando as diferencas quantitativas
e qualitativas entre os dois grupos de acoplamento.

Nestes diagramas os eixos representam as populagoes iniciais de predadores
(horizontal) e de presas (vertical) em termos da porcentagem dos valores de
equilibrio correspondente. Os resultados dessas simulagoes apresentam-se de
varias formas. Dependendo da quantidade de novos pares, da intensidade de
interacao, e do valor das condic¢oes iniciais, teremos as seguintes situagoes: to-
das as espécies recuperam seus respectivos valores de equilibrio (azul); todas as
espécies sao extintas (preto); apenas um, dois, trés ou quatro pares sobrevivem.
Desta forma, sintetizamos as possiveis combinagoes de sobrevivéncia, sendo que

os detalhes dos resultados de cada simulacao serao apresentados conforme sua
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pertinéncia. Distintamente dos diagramas apresentados para 2 pares, este nao
representa uma sobreposi¢ao, apenas apresenta o quadro de extin¢ao e sobre-
vivéencia para 3, 4 e 5 pares.

A partir destas redes examinaremos uma rede grande com 28 espécies,
das quais 4 sao predadores e as demais sao presas, retratando o cenario de
sobrevivencia e extincao de uma megafauna pré-historica, do final do Pleisto-
ceno [83, 84, 85], como sera discutido na se¢ao 5.5. Neste periodo ocorreram
alguns eventos que resultaram na extingao em massa de grandes herbivoros e
seus predadores em todos os continentes, exceto do continente Africano [83, 84].

H& importantes evidéncias de que a predagao humana associada a outras
formas de impacto humano e a rapidas mudancgas climaticas sejam as causas sub-
jacentes deste evento catastrofico [18, 86]. Contudo, pouco se sabe sobre a causa
da persistencia de alguns mamiferos de grande porte, enquanto outros foram ex-
tintos [18]. Estudos recentes sugerem que a estrutura das redes ecolégicas podem
afetar significativamente sua vulnerabilidade a extin¢ao de espécies e facilitar ou
promover cascatas de extingoes [87, 88].

Iremos apresentar aqui, como as interagoes ecologicas que expusemos nas
segoes anteriores (baseadas na rede de interagoes de quatro espécies que desen-
volvemos no capitulo 4) podem descrever os padroes de sobrevivéncia e de ex-
tingao. Desta forma, iremos delinear através das interacoes entre os grandes
herbivoros e seus predadores (carnivoros) as possiveis causas da extingdo desta
rede, Fig.5.12, no final do Pleistoceno do periodo Quaterndrio da era Cenozoica

em uma localidade Sul-americana [89, 90].

5.2 Trés Pares Predador-Presa

Comecaremos a andlise adicionando a rede de 4 espécies descrita no capitulo
anterior um par predador-presa. Contudo, adicionaremos esse novo par acoplando-
o de forma que sua presa seja predada apenas pelo seu predador principal, en-

quanto que este, predard todas as presas ja presentes na rede como mostra
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a Fig.5.1. A representagao de cores é a mesma definida no capitulo anterior
(primeiro par predador-presa: presa 1 vermelho, predador 2 verde; segundo par:
presa 3 azul, predador 4 magenta). O par adicional é representado por: presa
5 amarelo e predador 6 vinho. Assim, estamos mantendo que o primeiro par
predador-presa como o par menos beneficiado, uma vez que a presa 1 serd predada
por todos os predadores da rede, enquanto que o predador desse par, dispoe ape-

nas dessa presa para sobreviver.

Presas Predadores
LN
\\\
A\
NN
AN
AN
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‘\ ‘
N \\
\ \
S \
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N

Figura 5.1: Rede de seis espécies: as presas estao representadas por circulos,
predadores por quadrados e os acoplamentos por linhas: continua - interagoes
primarias; tracejada - interacoes secundarias. Cada presa, identificada como 1, 3
e b, estd associada primariamente a um unico predador, marcados como 2, 4 e 6.

Representagao de cores do novo par: presa - amarelo e predador - vinho.

Iniciamos a analise a partir do modelo classico predador-presa de Lotka -
Volterra [74] estendida & trés pares de espécies; sendo que x;, ¢ = 1,3, 5 (impares)
sdo as equagoes que descrevem as interagOes entre presas e x;, j = 2,4, 6 (pares)
as que descrevem as interagoes entre predadores. Reescrevemos a FEq.4.1 para seis

espécies,
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o S X
&1 = pri (1 — ) — Croz129 — Crymy1 24 — Ci67176,
Ty = —ppTy + Co1T21y,
o S X
&3 = pas(l — 2) — Cauxszy — Ca67376,
(5.1)
Ty = —ppTy + Conwax1 + Ca32473,
. -
i5 = pas(l — f) — Cs5605%6,
g = —ppTs + Ce10671 + Cozwew3 + Cos265,
sendo que “x1, 12", “x3,x4"e “xs5, 16" constituem os pares predador-presa.
Logo, as populacoes de equilibrio sao dadas por,
eq Ko
Ty Co1’
eq
eq  __ 1 Ty eq eq
Ty = @[M(l K ) — Cuuzy! — Cigzy’],
e«q _ Mp (1 _ Cu
T3 = T (1 Co1 )’
(5.2)
€q 1 xeq €q
J— 3
Ly —@[M(l_ =) — Casz’],
eq __ 1 €q €q
Ty = @(Np — Co121" — Cears’),
eq _ u (1 . x§q>
Ty =g 7).

Para o caso das solugoes triviais, teremos a recuperagao dos pontos de
equilibrio do caso nao interagente, Eq.4.4, ao assumirmos como zero qualquer um
dos dois outros pares. Da mesma forma, recuperaremos o caso de quatro espécies,

Eq.4.6, ao assumirmos como zero qualquer par isolado.
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A partir destas relagoes de equilibrio vamos analisar esta rede através da
relacao entre prejuizo e beneficio dos pares secundarios através do acoplamento

assimétrico desigual (a) e equivalente (b) que veremos a seguir.
(a) Acoplamento Assimétrico Desigual

Lembrando que quando a proporc¢ao entre beneficio e prejuizo entre os
pares primérios ¢ mantida na interacao cruzada entre os pares secundarios ocorre
o que denominamos de acoplamento assimétrico desigual. Dessa forma, os os
parametros cruzados de interagao (linhas tracejadas da Fig.5.1) seguem a mesma
proporcao que os pares primdarios, interagindo através da relacao Cig = 2.5Cg
(C16 = 0.0175 e Cg; = 0.007) e seus equivalentes.

A Fig.5.2(a) apresenta a evolucao temporal das densidades populacionais
para condigoes iniciais iguais a 50% dos valores de equilibrio (figura principal).
Novamente, temos o padrao de oscilacao e estabilidade para o primeiro e se-
gundo pares predador-presa, sendo que o par mais privilegiado é extinto no curto
periodo em que as espécies apresentam suas maiores amplitudes de oscilagao
(como podemos ver no detalhe). Podemos ver claramente, no detalhe, o pico da
densidade populacional alcancado pelo predador do terceiro par. O crescimento
dessa populagao de predadores restringe diretamente o nimero disponivel das
suas presas-associadas que decai até a extincao. Os recursos obtidos através da
outras presas nao sao suficientes para manteé-lo vivo e, consequentemente, ocorre

a sua extingao.

Na Fig.5.2(b) apresentamos o referente diagrama de sobrevivéncia e ex-
tingao. Neste quadro, temos 4 situacoes possiveis: a sobrevivéncia de todos os
pares (azul); a extingdo de todos (preto); a sobrevivéncia apenas de um par,
0.6% (branco); a sobrevivéncia de dois pares 4.0% (vermelho). Este diagrama,
diferentemente dos apresentados para 4 espécies, apresenta altos valores de sobre-
vivencia, sendo que hé a persisténcia das 6 espécies mesmo quando as densidades
populacionais das presas chegam a valores abaixo de 30% do equilibrio e as den-

sidades populacionais dos predadores estao préoximas do equilibrio.
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Figura 5.2: (a) Evolugdo temporal das densidades populacionais de 3 pares
predador-presa, para o acoplamento assimétrico desigual, a partir de 50% das
densidades de equilibrio - figura principal. As cores sao as indicadas na Fig.5.1.
No detalhe a dinamica para o curto espago de tempo da extingao do terceiro par
predador-presa. (b) Diagrama de sobrevivéncia e extingao, de 3 pares predador-
presa, para o limiar de extin¢ao de 5%. Os eixos representam as populagoes
iniciais em termos das porcentagem dos valores de equilibrio para os predadores
(horizontal) e presas (vertical). Azul e preto representam as regides onde todas
as espécies sobrevivem ou todas morrem, respectivamente. As demais cores re-
presentam: vermelho, a sobrevivéncia de dois pares; branco, a sobrevivencia de

um par.

Em particular, o subconjunto de condigoes iniciais que conduz a persisténcia
apenas da rede de 4 espécies, é grande ja que as condigoes de sobrevivéncia do
terceiro par serem muito restritas: mesmo que este seja o par mais beneficiado,

este par apenas sobrevive enquanto a rede apresenta-se completa.

Este efeito mostra que as relagoes complexas, mesmo em um sistema lim-
itado com 6 espécies, podem levar a comportamentos inesperados, como a ex-
tincao de uma presa pouco predada. Isso mostra a importancia do estudo de

redes biologicas para a compreensao da dinamica de extingoes.
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(b)Acoplamento Assimétrico Equivalente

No caso da interacao assimétrica equivalente a relacao entre os beneficios
e os prejuizo do par predador-presa cruzado sao iguais, ou seja, teremos entre os
pares secundarios a relagao Cig = Cg1 € seus equivalentes.

Neste cenario, vamos inicialmente verificar a relagao entre as populagoes de
equilibrio e as variacoes no acoplamento para parametros diferentes: 1, = 0.18 e
i = 0.5 e, para os acoplamentos de interagao cruzada, 0 < |Cig| = Cs1 < 0.02, e
seus equivalentes com valores fixos de 0.005.

A variacao das populacoes de equilibrio em fungao do parametro de acopla-
mento —Cis = Cg1 é mostrada na Fig.5.3. As cores sao as indicadas na Fig.5.1,
exceto o terceiro par que, neste caso, o predador esta representado por preto e a
presa por indigo. Esta figura mostra que o equilibrio das populacoes de presas do
primeiro par, bem como todas as densidades populacionais dos predadores per-
manecem praticamente constantes em funcao do acoplamento, até que o valor do
acoplamento alcance 0.015. Apds esse valor, temos comportamentos variados: as
presas do primeiro e do segundo par comegam a, suavemente, decrescer, enquanto
o predador do primeiro par mantém, relativamente, a constancia na densidade
populacional; o predador do segundo par que apresenta um declive e, em seguida,
torna a crescer. As presas do segundo e terceiro par, por sua vez, apresentam-se
em um declinio gradativo até, também, préximo do acoplamento de valor 0.015
quando ocorre variacoes em ambas populacoes, mas elas continuam a decrescer.
Em particular, a densidade populacional da espécie 3 se extingue para o acopla-
mento 0.019 quando o acoplamento cruzado aproxima-se do valor do acoplamento
de seu predador principal.

Na Fig.5.4 é possivel visualizar detalhes da dinamica de evolucao tempo-
ral para 50% de seus valores de equilibrio para alguns valores do parametro de

acoplamento cruzado (apresentados na Fig.5.3):
° (a) 616 = 0001,

° (b) 616 = 0005,
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Figura 5.3: Populagoes de equilibrio em funcao de Cg; para o acoplamento as-

simétrico equivalente: Cig = Cg1. As cores sao as indicadas na Fig.5.1, exceto o

terceiro par que, neste caso, o predador esta representado por preto e a presa por

indigo.
e (c) Ci6 = 0.010;

o (d) Cys = 0.020.

No detalhe temos a representacao da trajetéria no espaco de fase.

Embora as populagoes oscilem e cheguem a seus respectivos valores de

equilibrio, o tempo de alcance desses valores, para o acoplamento de C;g = 0.001,

Fig.5.4(a) é o mais rapido. Isso é bastante compreensivel, uma vez que esta é
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Figura 5.4: Evolucao temporal das densidades populacionais de 3 pares preda-
dor-presa, para diferentes valores do acoplamento assimétrico equivalente: (a)
Cis = 0.001; (b) Cis = 0.005; (c) Cig = 0.010; (d) Ci6 = 0.020. As cores sao
as indicadas na Fig.5.1, exceto o terceiro par que, neste caso, o predador estd
representado por preto e a presa por indigo. No detalhe, temos a representacao
da trajetdria no espago de fases para cada par: primeiro par (vermelho), segundo

par (verde) e terceiro par (azul claro).

a situacao mais préxima ao caso nao interagente que estudamos no capitulo 4.
Nesses graficos apresentados na Fig.5.4(a) - (d), novamente obtemos um resul-
tado intuitivo em que o predador generalista é o que mais prospera, exceto na

Fig.5.4(d), na qual temos que o predador do segundo par apresenta a maior den-
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sidade populacional. Isso se deve a extin¢ao da populacao de presas do terceiro
par predador-presa (a presa menos predada), o que faz com que esse predador ge-
neralista (predador 6) perca a sua fonte principal de alimento. Mas considerando
o alto valor de acoplamento deste cendrio, sua sobrevivéncia é garantida através
das demais presas. Além disso, podemos perceber que as densidades do predador
2 (verde) que, nos graficos (a) - (c) foi praticamente sobreposto pela populacao
de predadores 4, aparece no gréfico (d) como o predador com menor densidade.
Este efeito deve-se a competigao pela presa 1 (presa par) com o predador 6 que,
como mencionamos anteriormente, perdeu a sua presa principal e depende das
presas secundarias para sobreviver.

Também realizamos para estes cendrios as andlises referentes as condicoes
de equilibrio. Na Fig.5.5(a) podemos visualizar a evolugao temporal das densi-
dades populacionais estabelecidas como 50% dos respectivos valores de equilibrio.

Neste caso novamente as populacoes oscilam e, exceto o primeiro par pre-
dador-presa, se extinguem evidenciando o efeito nao intuitivo de sobrevivéncia do
par menos privilegiado. No detalhe a dinamica de exting¢ao, logo nos primeiros
passos de tempo, do segundo e terceiro par predador-presa. Além disso, com-
parando esta figura com os gréficos (b) e (c) da Fig.5.4 (acoplamentos refer-
entes a 0.005 e 0.010, respectivamente, que sao proximos a 0.007) é possivel
perceber a sensibilidade deste sistema as condicoes iniciais, uma vez que, quando
assumimos como condicao inicial 50% das densidades de equilibrio observamos
a sobrevivéncia apenas do primeiro par predador-presa, enquanto que para o
primeiro caso que analisamos para este tipo de acoplamento (no qual consider-
amos [, = 0.18 e i = 0.5 e valores fixos de 0.005 para os acoplamentos cruzados,
exceto —Ci6 = Cg1 que variamos de zero a 0.02) nao ha extingoes.

No diagrama de sobrevivéncia e extin¢ao da Fig.5.5(b) é possivel perce-
ber o alcance da estabilidade do primeiro par predador-presa. A sobrevivéncia
de apenas um par, cuja incidéncia é praticamente dominada pelo primeiro par,
apresenta-se em grande propor¢ao, 14% (branco), sendo que a sobrevivéncia de
dois pares (sobrevivéncia do primeiro e segundo par) ocorre em 0.5% (vermelho)

da area total da figura. Assim sendo, o primeiro par sobrevivera a todas as
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Figura 5.5: (a) Evolucdo temporal das densidades populacionais de 3 pares
predador-presa, para o acoplamento assimétrico equivalente, a partir de 50% das
densidades de equilibrio - figura principal. As cores sao as indicadas na Fig.5.1.
No detalhe a dinamica para o curto espago de tempo da extincao do segundo
e terceiro par predador-presa. (b) Diagrama de sobrevivéncia e extingao, de 3
pares predador-presa, para o limiar de extincao de 5%. Os eixos representam as
populacgoes iniciais em termos das porcentagem dos valores de equilibrio para os
predadores (horizontal) e presas (vertical). Azul e preto representam as regioes
onde todas as espécies sobrevivem ou todas morrem, respectivamente. As demais
cores representam: vermelho, a sobrevivencia de dois pares; branco, a sobre-

vivéncia de um par.

situagoes de extingao exceto pelo caso em que todas as espécies sao extintas.

O aumento da rede em 50% nao apresentou mudancas drésticas em relagao
a dinamica das populagoes se comparadas ao caso apresentado no capitulo 4. Em
geral, as populacoes sobrevivem as reducoes de suas densidades de equilibrio em
ambos acoplamentos. Em particular, no acoplamento desigual a sobrevivéncia é

10% superior a do caso do acoplamento equivalente.
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5.3 Quatro Pares Predador-Presa

Para o caso de 4 pares predador-presa, seguiremos a mesma estrutura de
analise desenvolvida para 3 pares: a adicao do quarto par predador-presa ocorre
acoplando-o de forma que sua presa seja predada apenas pelo seu predador prin-
cipal, sendo que este predard todas as presas ja presentes na rede, como mostra
a Fig.5.6. Assim, mantemos no modelo a presenca de um predador, com maior
beneficio, populagao incluida 8 (roxa e, sua respectiva presa, 7 - cinza), e uma

presa com maior prejuizo, populacao 1.

Presas Predadores

Figura 5.6: Rede de oito espécies: as presas estao representadas por circulos,
predadores por quadrados e os acoplamentos por linhas. Cada presa, identificada
como 1, 3, 5 e 7 esta associada primariamente a um unico predador, marcados

como 2, 4, 6 e 8, respectivamente.
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As equacOes que descrevem as interagoes entre presas x;, ¢ = 1,3,5,7
(impares), e predadores x;, j = 2,4, 6,8 (pares), sao, reescrevendo a Eq.4.1 para

oito espécies,

o = pw(1 = F) = Crom@o — Cryz124 — Ci01706 — Ci3T1 T8,
Ty = —ppTo + Co1T27,
B3 = pwz(l — ) — Ca4w3wy — Ca67376 — Cysw33,
Ty = —ppTs + Conxaxy + Cagwys,
(5.3)
t5 = pas(l — ) — Cses16 — CszTsTs,
e = —ppTe + Co12671 + Co32673 + Co5265,
Tr = pwr(1 — F) — Crswras,
iy = —pprs + Ca12871 + Cg38w3 + Ce518w5 + Cerrsy;

sendo que “xq1, 197, “x3, 14", “x5, 26" € “x7, x5” constituem os pares predador-presa

primarios.

Desta forma, as populagoes de equilibrio sao dadas por,
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o =t
vyl = C—L[,u(l — IEZ) — Cuyxy! — Cigrg” — Cigag’],
vg = (1- ),
ry! = C—L[M(l - %ﬁq) — Caog" — Casay’],
(5.4)
T5 = é(ﬂp — Ca127" — Co3"),
7 = g ln( = 5 + Cosal),
! = C_i?(up — Cs127" — Cgzzy? — Cesxs?),
g =12,

Identicamente a rede de trés pares, as solugoes triviais correspondentes
a posicao nula de qualquer par, ou quaisquer pares recuperarda, os pontos de
equilibrio referente a rede resultante.

Vamos novamente analisar os efeitos do aumento da rede através das evo-
lugoes temporais das densidades de presas e predadores para dois tipos de acopla-
mentos, o assimétrico desigual e equivalente, verificando suas diferencas qualita-

tivas e quantitativas.
(a) Acoplamento Assimétrico Desigual

Verificaremos o comportamento do par adicional para o acoplamento as-
simétrico desigual, no qual as interagoes cruzadas apresentam, apesar de muito
menores, a mesma proporgao entre beneficio e prejuizo dos pares primérios (cujo
prejuizo das presas é de 2.5 vezes menor do que o beneficio agregado pelos

predadores).
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Figura 5.7: (a) Evolugao temporal das densidades populacionais de 4 pares, para
o acoplamento assimétrico desigual, a partir de 50% das densidades de equilibrio
- figura principal. As cores sao as indicadas na Fig.5.1. No detalhe a dinamica
para o curto espago de tempo da extingao do terceiro par predador-presa. (b)
Diagrama de sobrevivéncia e extingao, de 4 pares predador-presa, para o limiar
de extingao de 5%. Os eixos representam as populagoes iniciais em termos das
porcentagem dos valores de equilibrio para os predadores (horizontal) e presas
(vertical). Azul e preto representam as regides onde todas as espécies sobre-
vivem ou todas morrem, respectivamente. As demais cores representam: cinza,
a sobrevivéncia de 3 pares; vermelho, a sobrevivencia de dois pares; e branco, a

sobrevivencia de um par.

A Fig.5.7(a) exibe a evolugao temporal das densidades populacionais esta-
belecidas como 50% dos valores de equilibrio. As populagoes oscilam antes de se
extinguirem, exceto o primeiro par predador-presa que se estabiliza e perpetua-
se. Novamente, temos como resultado a sobrevivéncia nao intuitiva do primeiro
par predador-presa que, devido as suas caracteristicas (predador menos voraz e
presa mais predada) seria o par mais provavel a extingdo. No detalhe a dinamica
de extingao, nos primeiros passos de tempo, do segundo, terceiro e quarto par

predador-presa. Esta figura evidencia que, nos primeiros momentos da reestabili-
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zagao do sistema, os picos alcangados pelos predadores é o que delineia a extingao
das presas. Neste caso, é possivel perceber a extingao em cadeia destas espécies,
o predador mais voraz atinge um pico populacional que extingue a sua presa par
e, em seguida, ocorre a sua propria extin¢ao. Isso ocorre sequencialmente para o

terceiro e segundo par.

E interessante notar que essa ¢ uma reacao em cadeia, o terceiro par apenas
se extingue pois, com a morte do predador 8, o seu predador assume a posicao de
predador mais voraz e atinge um pico de densidade populacional que extingue a

sua presa par, € 0 mesmo acontece para o segundo par.

A Fig.5.7(b) apresenta o respectivo diagrama de sobrevivéncia e extingao
para os 4 pares predador-presa. Os eixos representam as populagoes iniciais em
termos das porcentagem dos valores de equilibrio para os predadores (horizontal)
e presas (vertical). Azul e preto representam as regides onde todas as espécies
sobrevivem ou todas morrem, respectivamente. As demais cores representam:
cinza, a sobrevivencia de 3 pares; vermelho, a sobrevivéncia de dois pares; e
branco, a sobrevivencia de um par. Novamente este é um sistema estavel se con-
siderarmos que todas as espécies, em 72% das vezes recuperam a sua estabilidade,
mesmo para redugoes abaixo 50% de suas densidades populacionais de equilibrio.
Neste caso, o primeiro par persiste em todos os casos de sobrevivéncia, 72% da
rede, inclusive nos casos de sobrevivéncia fragmentada, dos quais 6% representa
unicamente a sobrevivéncia deste par (brancos). Enquanto que, a sobrevivéncia

de 2 ou 3 pares é bem mais restrita, respectivamente, 0.5% e 0.3%.
(b)Acoplamento Assimétrico Equivalente

Para o caso assimétrico equivalente temos um resultado parecido ao visto
no assimétrico desigual: a evolucao temporal das densidades populacionais, 5.7(a)
apresenta as populagoes oscilando antes de se extinguirem no processo em cadeia
que revelamos anteriormente, exceto o primeiro par predador-presa que estabili-
za-se e perpetua-se. No detalhe apresentamos a evolucao temporal das densidades

populacionais para tempos curtos, no qual podemos visualizar o pico populacional
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dos predadores, mais claramente, antes da extin¢ao da sua presa par e, a sua

consequente extingao.
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Figura 5.8: (a) Evolugao temporal das densidades populacionais de 4 pares, para o
acoplamento assimétrico equivalente, a partir de 50% das densidades de equilibrio
- figura principal. As cores sao as indicadas na Fig.5.6. No detalhe a dinamica
para o curto espaco de tempo da extingao do segundo e terceiro par predador-
presa. (b) Diagrama de sobrevivéncia e extin¢ao, de 4 pares predador-presa,
para o limiar de extin¢ao de 5%. Os eixos representam as populacoes iniciais em
termos das porcentagem dos valores de equilibrio para os predadores (horizontal)
e presas (vertical). Azul e preto representam as regides onde todas as espécies
sobrevivem ou todas morrem, respectivamente. As demais cores representam:
cinza, a sobrevivéncia de 3 pares; vermelho, a sobrevivéncia de dois pares; e

branco, a sobrevivéncia de um par.

A Fig.5.8(b) apresenta o respectivo diagrama de sobrevivéncia e extingao
de 4 pares predador-presa. Os eixos representam as populagoes iniciais em termos
das porcentagem dos valores de equilibrio para os predadores (horizontal) e presas
(vertical). Azul e preto representam as regioes onde todas as espécies sobrevivem
ou todas morrem, respectivamente. As demais cores representam: cinza, a sobre-
vivéncia de 3 pares (primeiro, segundo e terceiro); vermelho, a sobrevivéncia de

dois pares (primeiro e segundo); e branco, a sobrevivéncia de apenas do primeiro
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par. Nesta rede temos uma maior probabilidade de sobrevivéncia de 3 pares
para pequenas porcentagens de equilibrio das populacoes de presas, 1.1%, como
podemos ver indicado em cinza. Novamente o diagrama apresenta uma grande
regiao onde hé a sobrevivéncia de apenas uma unica espécie, 12%, apresentados
em branco, no qual representa a sobrevivéncia apenas do primeiro par predador
presa. Em vermelho, 0.3%, temos a inexpressiva sobrevivéncia do primeiro e do
segundo par. Este é um sistema estavel se considerarmos que a sobrevivéncia de
todas as espécies representa 64% dos eventos, e mesmo em posigoes referentes a
reducoes de abaixo de 30% na reducao da densidade de equilibrio das presas, a
rede inteira sobrevive.

No diagrama de sobrevivéncia e extingao, Fig.5.8(b), é possivel perceber o
alcance da estabilidade do primeiro par que sobrevivera a todas as situacoes de
extingao fragmentada, sobrevivendo em todos casos simulados, exceto pelo caso
em que todas as espécies sao extintas, 25%.

Nestas simulacoes, o aumento da rede estudada no capitulo 4 em 100%,
possibilitou a visualizacao da sequéncia de extingoes que delineia o panorama
de extingao e sobrevivéncia para este tipo de sistema. As extincées em cadeia
revelaram que este fenomeno estd diretamente relacionado a existéncia de um
predador “mais voraz” que se extingue em virtude do alto pico em sua densidade
populacional que acaba por extinguir a sua presa principal e, desta maneira,
ocorrem as extingoes dos pares subsequentes conforme estes assumem a posicao
de “mais voraz”da rede.

Neste sentido, é possivel compreender a dominancia do primeiro par pre-
dador-presa na sobrevivéncia fragmentada na rede: como o predador beneficia-
se apenas de sua presa primaria, nao ha como este apresentar um aciumulo de
vantagens, de forma que a morte dos demais predadores implicara na reincidéncia
do caso nao interagente que estudamos no capitulo anterior.

Além disso, as taxas de persisténcia para o caso do acoplamento assimétrico
desigual é maior que as do acoplamento assimétrico equivalente, respectivamente
temos, 72% e 60% de sobrevivéncia para todos os pares e 23% e 25% de extincao.

Provavelmente o resultado mais interessante desta expansao da rede é que
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ainda obtemos a predominancia de sobrevivéncia do par predador-presa menos
privilegiado sobre todos os demais, novamente o primeiro par, sobrevive a todas

as situagoes de extingao exceto no caso no qual ha a extincao de toda a rede.

5.4 Cinco Pares Predador-Presa

Para o caso de 5 pares predador-presa, seguiremos a mesma estrutura de
analise desenvolvida para a adicao de 3 e 4 pares predador-presa: a adi¢ao do
quinto par ocorre acoplando-o de forma que sua presa seja predada apenas pelo
seu predador principal, enquanto que este, predara as presas ja presentes na rede
como mostra a Fig.5.9; sendo que a representacao de cores do par adicional é:

presa - azul claro; predador - preto.

Presas Predadores

Figura 5.9: Rede de dez espécies: as presas estao representadas por circulos,
predadores por quadrados e os acoplamentos por linhas. Cada presa, identificada
como 1, 3, 5, 7 e 9 estd associada primariamente a um unico predador, marcados
como 2, 4, 6, 8 e 10.
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As equagbes que descrevem as interacoes entre presas w;, i = 1,3,5,7,9
(impares), e predadores z;, j = 2,4,6,8,10 (pares) sao, reescrevendo a Eq.4.1

para dez espécies,

1 = pri(l = F) — Cremiwy — Cuziy — Cie2176 — Ci1s178 — C11071 710,
Ty = =Ty + Co1XoT1,

i3 = pws(l — B) — Cauwzwy — Ce376 — C3g378 — C3,10T3T10,

Ty = —ppxy + Crnxaxy + Cazwaxs,

t5 = pas(l — ) — Csrs576 — Csss78 — C51075210,

g = —ppTe + Ca17671 + Co3xe3 + Cos 1675 — Cs875Ts,

t7 = pwr(l — F) — Crgwrwg — Cr 1077110,

g = —ppxg + Cg1 7871 + Ce3x873 + Ceswsxs + Carasy,

Tg = pwe(l — F) — Co 1079710,

Tig = —ppT10 + Croa21021 + Cio 31073+

+Cio521075 + Cio,771027 + Cr0,9%10%9.
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Novamente temos que “x1, 12", “x3, 24", “Ts5, 16", “T7, 28" € “X9, 110" constituem
os pares predador-presa.

Assim, as populagoes de equilibrio sao dadas por,

e _ 1
T - é7
eq __ 1 1 xiq C eq
2y =gl — %) — Cuzy’+
eq eq eq
—Cis2g’ — Cigrg’ — C1,10770),
€« _ (1 _Cu
T3 = s (1 Co1 )’
eq _ 1 1 _ = Coc %9 — Cogr™
vy =gl — ) — Caerg” — Casg'+
€q
—Cs,10%10),
eq  __ 1 €q €q
L5 = Cos (1p — Coray" — Coas’), (5.6)
eq __ 1 1 xgq C eq C eq
Te = @[N( — ) = Cssrg” — C510770)
eq __ 1 €q €q eq
T = @(Mp — Ca121" — Cszas” — Casy'),
eq __ 1 1 x;q C eq
Ty = @[M( — ) — Cra07%g),
eq __ 1 €q eq
9 = Ciow (1p — Cro,127" — Cro 33"+
€q €q
—Ci0575 — Cio777 ),
eq 0 xg!
— __ 29
Lo = C9.10 (1 K )

Ainda é importante ressaltar que, identicamente a rede de trés e quatro

pares, as solucoes triviais correspondentes a posicao nula de qualquer par, ou
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quaisquer pares, novamente ird recuperar, os pontos de equilibrio referente a rede

resultante 4 esta reducao de pares.
(a) Acoplamento Assimétrico Desigual

Seguindo as andlises para a expansao da rede fundamental para o acopla-
mento assimétrico desigual a Fig.5.10(a), exibe a evolugao temporal das densi-
dades populacionais estabelecidas como 50% dos valores de equilibrio. Em par-
ticular, esta é a menor rede estudada na qual para condicoes iniciais com 50% das
populacoes de equilibrio todas as populacoes oscilam fortemente, mas sobrevivem.
No detalhe a dinamica do periodo final de oscilacao apresentado no quadro em
destaque, no qual podemos visualizar melhor as relacoes entre os pares principais.

A Fig.5.10(b) apresenta o respectivo diagrama de sobrevivéncia e extingao
de 5 pares predador-presa. Os eixos representam as populacoes iniciais em ter-
mos das porcentagem dos valores de equilibrio para os predadores (horizontal)
e presas (vertical). Azul e preto representam as regides onde todas as espécies
sobrevivem ou todas morrem, respectivamente. Neste diagrama temos a presenca
de 3 situacoes, além da sobrevivencia e extincao total da rede: a sobrevivencia
apenas do primeiro par, 1.8% (branco); a sobrevivéncia dos dois primeiros pares
0.7% (vermelho); e a sobrevivéncia dos trés primeiros pares 0.6% (cinza). Como
podemos ver no diagrama, nao ha a sobrevivéncia de quatro pares para nenhuma
circunstancia. Além disso, com o aumento da rede, obtivemos o aumento da so-
brevivéncia fragmentada de aproximadamente 1% e de 10% comparado com os

casos anteriores de 3 e 4 pares, respectivamente.
(b)Acoplamento Assimétrico Equivalente

Diferentemente do acoplamento desigual, o acoplamento equivalente apre-
senta para a redugao de 50% das densidades de equilibrio um cenério de extingao
fragmentada. A Fig.5.11(a) exibe esta dinamica de extin¢ao onde temos que as
populagoes oscilam e, exceto o segundo par predador-presa, se extinguem. No de-

talhe a esquerda, apresentamos a evolucao temporal das densidades populacionais
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Figura 5.10: (a) Evolugao temporal das densidades populacionais de 4 pares, para
o acoplamento assimétrico desigual, a partir de 50% das densidades de equilibrio
- figura principal. As cores sao as indicadas na Fig.5.9. No detalhe a dinamica
para o curto espaco de tempo da extin¢ado do terceiro par predador-presa. (b)
Diagrama de sobrevivéncia e extingao, de 4 pares predador-presa, para o limiar
de extincao de 5%. Os eixos representam as populacoes iniciais em termos das
porcentagem dos valores de equilibrio para os predadores (horizontal) e presas
(vertical). Azul e preto representam as regides onde todas as espécies sobre-
vivem ou todas morrem, respectivamente. As demais cores representam: cinza,
a sobrevivéncia de 3 pares; vermelho, a sobrevivéncia de dois pares; e branco, a

sobrevivencia de um par.

no equilibrio. No detalhe a dinamica de extingao do primeiro, terceiro, quarto e
quinto pares predador-presa. Nesta situagao, novamente podemos visualizar os
picos das densidades populacionais dos predadores precedendo a extingao de suas
presas primarias em uma cascata de extingoes em cadeia.

Na Fig.5.11(b) temos o respectivo diagrama de sobrevivéncia e extingao.
Neste quadro temos, além da sobrevivéncia e extingao total da rede, 3 situagoes
possiveis: a sobrevivéncia apenas do primeiro par, 4% (branco); a sobrevivéncia
dos dois primeiros pares 0.6% (vermelho) e a sobrevivéncia dos trés primeiros

pares, 1%. Este caso nao é diferente dos demais que apresentamos neste capitulo,
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Figura 5.11: (a) Evolu¢ao temporal das densidades populacionais de 5 pares,
para o acoplamento assimétrico equivalente, a partir de 50% das densidades de
equilibrio - figura principal. As cores sao as indicadas na Fig.5.9. No detalhe a
dinamica para o curto espago de tempo da extingao do segundo e terceiro par
predador-presa. (a) Diagrama de sobrevivéncia e extingao, de 5 pares predador-
presa, para o limiar de extingdo de 5%. Os eixos representam as populagoes
iniciais em termos das porcentagem dos valores de equilibrio para os predadores
(horizontal) e presas (vertical). Azul e preto representam as regides onde todas
as espécies sobrevivem ou todas morrem, respectivamente. As demais cores rep-
resentam: cinza, a sobrevivéncia de 3 pares; vermelho, a sobrevivéncia de dois

pares; e branco, a sobrevivéncia de um par.

que em geral hd um subconjunto muito amplo de condic¢oes iniciais que conduz a
sobrevivéncia da rede inteira sobrepondo qualquer tipo de sobrevivéncia fragmen-
tada. Mesmo assim, hé casos de extingoes em cadeia, sendo que as condigoes de
sobrevivéncia do quinto par € restrita: mesmo que este seja o par mais beneficiado,
este par apenas sobrevive enquanto a rede apresenta-se completa.

E possivel perceber através de todos dos diagramas apresentados, que a rede
com dez espécies apresentou, para ambos acoplamentos, as maiores porcentagens
de sobrevivéncia de todas as redes que foram estudadas, o que pode indicar que

a diversidade de espécies ocasiona alguma forma de robustez a extingao.
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Ao aumentarmos o tamanho da rede observamos que os valores de equilibrio
para cada tipo de acoplamento mantém-se para os pares que ja estao anterior-
mente presentes, como podemos ver nos valores de equilibrio das equacoes Eq.5.2,
Eq.5.4 e Eq.5.6. Podemos observar que a expressao de equilibrio da presa do
primeiro par é constante (em func¢ao dos parametros fixos do sistema), de maneira
que isso garante um valor fixo e, neste contexto, a “presa introduzida” (através
da adigao do par predador-presa extra), como também podemos observar nas re-
ferentes equacoes, sempre é a espécie que apresenta maior dependéncia as novas
condigoes agregadas ao sistema. Desta forma, o novo par sempre posiciona-se nas
posicoes extremas de equilibrio, ou seja, o predador apresenta a maior densidade
populacional, enquanto a sua respectiva presa apresenta sempre a menor.

Através de redes maiores foi possivel visualizar a dinamica de extincoes
em cadeia, no qual ocorre um pico da densidade populacional do predador mais
voraz e sequencialmente hé a extingao da presa associada, e do mesmo predador;
sucessivamente o par que precedia o par mais beneficiado assume esta posicao e
assim decorre o fenomeno de extingao em cadeia em todos os quadros de extincao
total da rede. Ha casos também em que estas extingoes param sem extinguir toda
a rede e, neste caso, ocorre sempre a sobrevivéncia dos primeiros pares (0s menos
beneficiados).

Também ¢é possivel perceber que ha um padrao da dinamica de evolugao
temporal. Para a reducao das densidades populacionais, as maiores redes estu-
dadas, cujas interagoes provocam oscilacoes intensas, requerem um maior niimero
de iteracoes para o amortecimento das oscilagoes.

Além disso, aparentemente os diferentes tipos de acoplamento (desigual
e equivalente), apresentam uma relacdo com a sobrevivéncia e a extin¢ao destas
redes. Os diagramas mostraram que em todas as redes os valores de sobrevivéncia
para o caso desigual sempre sao maiores. Uma possivel explicacao pode estar no
balanco entre as interacoes, que como sao reciprocas entre presas e predadores, sua
equivaléncia (acoplamento equivalente) pode resultar em maiores perspectivas de
extingao, bem como a desigualdade em sobrevivéncia. Isso porque considerando o

caso em que o prejuizo e o beneficio ndo detenham a mesma intensidade (prejuizo
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é 2.5 vezes maior que o beneficio) implica em uma redugao na disponibilidade de
presas e, uma vez que, € a abundancia de presas que modula, até certo ponto, as
abundancias de predadores. Logo, o acoplamento desigual evita a ocorréncia de

picos muito acentuados e, por isso, garante maiores taxas de sobrevivencia.

Destes resultados, provavelmente o mais importante é a enorme capaci-
dade de recuperacgao das espécies envolvidas. Como todas apresentam limiares
de sobrevivéncia, conforme ocorre a reducao das densidades iniciais, ha sempre a
sobrevivéncia fragmentada do sistema, (1, 2 ou 3 pares) e dependendo da quan-

tidade de pares adicionados, antes de haver a extincao total da rede.

A partir daqui, nao iremos seguir adicionando pares, mas estenderemos
algumas destas andlises para uma rede maior, uma megafauna pré-historica que

possivelmente existiu e extinguiu-se nas extingoes em massa do Pleistoceno.

5.5 Megafauna

Preguicas gigantes, mamutes, felinos dente-de-sabre, e a maioria dos ma-
miferos grandes na Terra (que iremos chamar daqui por diante de megafauna)
morreram em uma onda de extincao que ocorreu em todos os continentes no
final do Pleistoceno, em torno de 12 mil anos atrds [85], exceto na Africa [83,
84]. As causas desta extin¢ao em massa podem incluir as cagadas, mudangas
de habitat, atividade humana e mudanga do clima global [18, 85, 86, 91, 92].
Muitos estudos sobre as extingoes em massa do Pleistoceno indicam o papel das
interagoes ecolégicas com fundamentais na modulagao dos padroes de extingao,
[18, 19, 86, 93]. Neste contexto, muitos trabalhos tém enfatizado a importancia da
arquitetura de interacoes entre espécies nas comunidades ecoldgicas, delineando a
compreensao da organizagao e fragilidade da biodiversidade [87, 94, 95]. Portanto,
a estrutura da rede de interacgoes ecologicas pode ajudar a entender aspectos

fundamentais das extingdes da megafauna, inclusive a do Pleistoceno.

A fauna sul-americana de mamiferos do final do Pleistoceno (Lujanian
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Land-mammal Age) excede o ntimero de tédxons' de grande porte para qual-
quer fauna de mamiferos modernos ou extintos [19, 96]. Mais de dez espécies
de mamiferos gigantes (com massa superior a uma tonelada) foram encontradas
em um tnico sitio [89, 90]. Por outro lado, das diversas familias de mamiferos
existentes atualmente, existem apenas 5 mega-herbivoros, todos encontrados em
todo o continente Africano [19].

Assim nossa simulagao ira inferir interacgoes entre todos os herbivoros e seus
predadores cuja massa corporal foram calculadas como acima de 10 kg em uma
comunidade paleoecoldgica de Lujdn, Argentina [89, 97]. A rede de interagoes da
megafauna [98], Fig.5.12, foi deduzida com base em estudos biomecénicos de pre-
feréncias alimentares de carnivoros [99], anatomicas com evidéncias taxonomicas
[100, 101] e restri¢des do tamanho corporal [85, 102]. E possivel verificar cada
espécie apresentada na Fig.5.12 na tabela da Fig.5.13 [98], no qual os 5 predadores
e suas respectivas presas estao descritos juntamente com seus coeficientes de
acoplamento e sua atual situacao de extinto nos dias atuais em vermelho, ou
nao em verde.

A forma geral das equactes que descrevem as interacoes entre presas e

predadores, para vinte e oito espécies, € novamente equivalente a Eq.4.1,

& = pai(l — 2/ K) = 3 Cijwy;,
(5.7)
Ui = —mpyj + 2 Ciyixi
sendo que, por simplicidade, manteremos as mesmas identificagoes, que uti-
lizamos nas redes anteriores, para os coeficientes referentes as interacoes in-
traespecificas das presas, p, e predadores, p,. No entanto, vamos redefinir os
demais parametros: o coeficiente do termo logistico, C;;, ¢ = j, impares, serd

4

redefinido para todas as presas como “—g”, e para todos os predadores (C;;,
i = j, pares), serd nulo. Além disso, vamos atribuir a identificacdo “f’e “f/2"a
todas interacoes (de predador-presa), sendo que vamos distinguir as interagoes

de beneficio (predador-presa) das interagoes de prejuizo (presa-predador) assu-

I Agrupamento de organismos aparentados em qualquer nivel.
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Figura 5.12: A rede de interagoes da megafauna [98]. Interagoes entre predadores
(quadrados) e herbivoros (circulos). Esta rede inclui espécies que estao presentes
nos dias de hoje (verde) e espécies extintas (vermelho). As designagdes de cada

elemento da rede pode ser visualizada na tabela da Fig.5.13.

mindo, respectivamente, f e f; e as interacdes com o predador (D) como f/2 e
f/2, conforme as designacoes das interacoes apresentadas na tabela da Fig.5.13.
Além disso, as equacoes presentes em Eq.5.7 indicam que algumas espécies
desta rede estao sujeitas a exatamente as mesmas condicoes, de forma que é
possivel representar o atual problema de uma forma simplificada, reduzindo a
megafauna a 7 conjuntos de espécies. Isso nao é apenas possivel, como também é
evidente ao olharmos na tabela da Fig.5.13, na qual podemos identificar equivaléncias

entre os predadores,
e (A) Puma concolor;
e (B) Arctodus tarijense;
e (C) Dusicyon avus;

e entre as presas,

e (1) - (3) as quais interagem apenas com o predador (D);
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A B C D E
Puma concolor Arctodus tarijense Dusicyon avus Smilodon populato Panthera onca
0

o
o

1 Megatherium americanum
2 Lestodon trigonidens

3 Stegomastodon platensis
4 Panochthus tuberculatus

5 Doedicurus clavicaudatus

6 Plaxaplous canaliculatus

7 Glyptodon clavipes

8 Glyptodon reticulatus

9 Glossotherium robustum

10 Scelidotherium leptocephalui
11 Neothoracophorus depressus
12 Toxodon platensis

13 Macrauchenia patachonica
14 Equus neogeus

15 Hemiauchenia paradoxa

16 Eulamops paralellus

17 Lama guanicoe

18 Lama gracilis

19 Morelenaphus lujanensis

20 Tajassu tajacu

21 Pampatherium typum

22 Eutatus seguini

23 Neochoerus aesopi

R|R R kR kR Rk RPRolojolojojo|o|o|o|o|o|o|o
R kR |k Rk kR kR olojojlo|lo|lo|o|o|o|o|o|o|o|o
R Rk kR R kR kR olojolo|jojo|o|o|o|o|o|o|o
RiR R R R RR R R R RRRR(R(R(R(R(k (kR oo

Figura 5.13: A Tabela de interagoes da megafauna [98]. Esta tabela descreve a
rede de interacoes entre espécies apresentada na Fig.5.12, juntamente com seus
respectivos coeficientes de interagoes. As espécies estao representadas conforme

sua atual situagao de extinta (vermelho) ou nao (verde).

e (4) - (13), as quais interagem com os predadores (D) e (E);

e (14) - (16), as quais interagem com todos os predadores: (A), (B), (C),

(D) e (E) com o valor do coeficiente de acoplamento igual a 1.0;

e (17) - (23), as quais interagem com os predadores (A), (B), (C) e (E) com

o valor do coeficiente de acoplamento igual a 1.0 e 0.5 com o predador (D).

Podemos ver na Fig.5.14 a representacao da rede megafauna redefinida.
As espécies que apresentam equivaléncia de interacoes sao representadas por um

unico simbolo:
e os predadores (A), (B) e (C) (alaranjado);

e as presas (1) - (3) (azul);
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e as presas (4) - (13) (vermelho);
e as presas (14)-(16) (bege);
e as presas (17) - (23) (amarelo);

sendo que os predadores (D) e (E) nao apresentam similaridade com nenhuma
outra espécie (e aparecem representados, respectivamente, pelas cores verde e

magenta).

Figura 5.14: A rede megafauna redefinida através das similaridades das interagoes
entre as espécies. Nesta representacao temos a simplificacao de 28 espécies em
7 classes de carnivoros e herbivoros. As espécies que apresentam equivaléncia de
interagoes sao representadas por um tnico simbolo: predadores (A), (B) e (C)
(alaranjado); as presas (1) - (3) (azul); (4) - (13) (vermelho); (14) - (16) (bege)
e (17) - (23) (amarelo). Os predadores (D) e (E) ndo apresentam similaridade
com nenhuma outra espécie - aparecem representados, respectivamente, pelas

cores verde e magenta.

5.5.1 Parametros de Equilibrio

Apesar de estarmos tratando de uma rede grande, é possivel encontrar
parametros de acoplamento para os quais a rede de 28 espécies, representadas
pelas 7 classes seja estavel. Esses parametros sao: g = 0.2, pp = 2.0, p,, = 0.3500
para os predadores (A), (B) e (C) e p, = 0.7 para os demais ((D) e (E));
f = 0.01 como o beneficio de todos os predadores e f = 0.015 como prejuizo de

todas as presas, exceto para as presas (17) - (23), cujo valor de acoplamento com
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o predador (E) é f = 0.015. Assim, obtivemos numericamente as condigoes de

equilibrio para as presas,

Tr1 = T2 = T3 = 4968,

Ty = ... = T13 = 3499,
Tig = ... = T16 — 1739,
Tiy7 = ... = T23 = 4255,

e para os predadores,

xp = 67.099,

rp = 19.576

Na Fig.5.15(a) podemos observar a evolugao temporal das densidades popu-
lacionais no equilibrio das 7 classes de espécies da megafauna. Nos demais gréaficos,
Fig.5.15(b)-(d), é possivel verificar algumas condi¢bes sob as quais ocorrem as
extingoes para parte desta rede.

Em particular, na Fig.5.15(b) é possivel verificar que a reducao de 25%
das populacoes de equilibrio faz com que o sistema oscile, mas nao apresente
nenhuma forma de risco de extin¢ao: as amplitudes das oscilagoes de todas as
classes de espécies nao ocorrem abaixo de suas respectivas posicoes de equilibrio.
J& os gréficos (c) e (d) da Fig.5.15, para 50% e 45% das densidades de equilibrio,
respectivamente, apresentam a extingao das presas (14) - (16) em ambos os casos,
e do predador (D) Similodon Populato para o caso de 45%. As demais populagoes

oscilam e recuperam seus respectivos valores de equilibrio.
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Figura 5.15: Evolucao temporal das densidades populacionais para a megafauna.
As cores sao as indicadas na Fig.5.14. (a) 100%; (b) 75%; (c) 50%; (d) 45% das

densidades de equilibrio.

Estes resultados evidenciam que a rede da megafauna é uma rede que,
dependendo dos parametros de acoplamento, é estavel mesmo para reducao das

densidades populacionais de equilibrio abaixo de 50%.

Mesmo que este sistema apresente condi¢oes de equilibrio nao triviais, nao
foi dificil encontrar uma combinacao de valores para todos os parametro que per-
mitisse a sobrevivéncia de todas as espécies. De fato, existe uma certa robustez
para pequenas variacoes desses parametros, aproximadamente +0.1 para as in-

teracoes e em torno de 0.5 para as taxas de natalidade e mortalidade. O efeito
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de grandes oscilagoes se repete para a capacidade de suporte como apresentamos
no capitulo anterior. Esta andlise, em principio mecanicista, nos permite a fazer
previsoes mais proximas dos cendrios de extingao. Vamos fazer as consideragoes
de extingoes escolhendo um cendrio que recrie, pelo menos parte, dos destinos

das populagoes da megafauna.

5.5.2 Consideracoes de Extincoes

Tendo em vista a simulagao que realizamos, vamos assumir valores que
recriem os destinos das populagoes (4) - (13) e (14) - (16) da megafauna. Assim
sendo, um conjunto de parametros que imprime este resultado sera: g = 0.2, u =
2.0, u, = 0.7, f = 1.0. Como condigoes iniciais: z;(0) = 0.2 (presas) e z,;(0) =
2.0 (predadores). Logo, considerando que este sistema apresenta condigoes de
equilibrio nao triviais, é apenas possivel encontrar as densidades de equilibrio
numericamente, através da simulacao. Desta forma, obtemos os seguintes valores

para as presas,

1 — T2 — XT3 = 1167,
Ty = ... = T16 :0,
Ty7 = ... = T23 = 1.0.

sendo que, nessa simulagao, duas categorias de herbivoros contendo 13 espécies,
(4) - (13) e (14) - (16), sdo sumariamente eliminadas. Assim, nossas considera-

¢oes partem de um cenario onde extingoes ja aconteceram.

E para os predadores,
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Ty =z =2c = 0.333,

2 = 11.777,

T = 5.11.

Podemos verificar na Fig.5.16 a evolugao temporal desta rede, sendo que as popu-
lagoes de presas (4) - (13) (vermelho), (14) - (16) (bege) se extinguem para estes
parametros. Dessa forma, esta simulacao obtém, mais de 60% das ocorréncias de

extingao e persisténcia observadas.

W Predadores A,Be C

W Predador D

W Predador E

@ Presas 1-3

10¢ ® Presas 4-13

© Presas 14-16
Presas 17-23

Densidades Populacionais

0.1

0.01
Tempo (lteragdes)

Figura 5.16: Evolucao temporal das densidades populacionais para a megafauna.
Como condigoes iniciais: z;(0) = 0.2 (presas) e x;(0) = 2.0 (predadores). As

cores sao as indicadas na Fig. 5.14.

Assim, vamos tratar a megafauna a partir destas extingoes, ou seja, vamos
assumir a extingao das classes de espécie extintas na Fig.5.16. Teremos, entao,

uma “megafauna reduzida” .
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Desta forma, alcancamos uma situacao na qual é possivel calcular as densi-
dades populagoes de equilibrio analiticamente. Fazendo isso, estaremos dividindo
a analise da rede da megafauna em duas, a primeira parte onde comecamos com
as 28 espécies e ocorreram as extingoes de determinadas espécies e, a partir de
entao, a segunda parte, na qual fazemos a simulacao a partir das espécies sobre-
viventes e verificamos a dinamica da rede reduzida através de redugoes em suas
populagoes de equilibrio.

Logo, assumimos o cendrio resultante da simulacao da Fig.5.16, no qual,
as classes de presas representadas por (4) - (13) e (14) - (16) foram extintas.
Consequentemente concebemos uma sub-rede com 15 espécies como podemos ver
na Fig.5.17(a), e a sua representacao sintética na Fig.5.17(b).

Para o calculo analitico, vamos assumir que todas essas espécies apresen-
tam pontos de equilibrio nao triviais e, entao, podemos escrever a condicao de

equilibrio da rede reduzida como,

Cr =y, (5.8)

que produz um sistema de 15 equacoes, o qual, considerando as similaridades
de interacoes das presas e dos predadores, como podemos visualizar na Fig.5.12,
ainda é possivel reduzi-la a apenas 4 equagoes. Assim, as equagoes redefinidas
sao:

- para os predadores (A), (B) e (C):

fxa+ x5 4+ 26 + 27 + 8 + T9 + T10) = Wy} (5.9)

- para o predador (D):

f(:(fl + To + 1’3) + §($4 + T+ g+ X7+ Tg+ Tg + 1’10) = Hp (510)

- para as presas 1, 2 e 3:
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a)

b) 17-23 13

Figura 5.17: A rede megafauna reduzida obtida através das extingoes das presas
(4) - (13) e (14) - (16). (a) A rede da megafauna reduzida com 15 espécies. (b)
Representacgao simplificada de 15 espécies em 5 classes de carnivoros e herbivoros.
As espécies que apresentam equivaléncia de interacoes sao representadas por um
tnico simbolo: predadores (A), (B) e (C) (alaranjado); as presas (1) - (3) (azul)
e (17) - (23) (amarelo); sendo que os predadores (D) (verde) e (E) (magenta).

—fl”D—gxl = — M,
—farp—qgry = — ,
fxp — gas H (5.11)
—fl"D—gﬂﬁs = — M,

- para as demais presas 4, 5, 6, 7, 8, 9 e 10:
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—f(za +xp +zc +rp) —Lfzp —gu = -4,
—flza +zp +zc +up) —ng —gr5s = —[,
—flwa +zp +xc +3E) —Lfzp —grio =-—p.

Destas equacoes obtemos que,

T = Ty = T3 = Q,

Ty = Ty =Tg =Ty =2Tg=Tg=Tip = [3;

seja T4 +rp+ro+TE ="

Entao, podemos reescrever as Eq.5.9 - (5.12) como

[ = Hps
3fa+756 = p,
—frp—ga  =-—p,

~fy—tep—g8 =—p.

Desta forma, obtemos as seguintes solugoes,

(5.12)

(5.13)

(5.14)
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_ K
8 3
_ K
« —@,

(5.15)
zp = 5[—9(§5) + ul,

v =5l — 59

Assim, determinamos o valor de x4 +2g+rc+2 g, nao seus valores individuais.
A Fig.5.18 apresenta a megafauna reduzida no equilibrio, para g = 0.2, u = 2.0,
tp=0.7, f =0.10 e f = 0.15. Logo obtemos,

6 =1.0,

a = 1.667,

rp = 11.778,

v =6.11,

ry4 =u1xp=xc =0.572,
rp = 4.40.

Para este novo cendrio, apresentamos os graficos da Fig.5.18(a) - (d) dentre
0s quais mostramos a situagao de equilibrio, Fig.5.18(a), e para os demais reali-
zamos a redugao destas populagoes de (b) 75%, (c) 50% e (d) 45%. Para estas
restricoes nao visualizamos a extincao de nenhuma espécie. Nesta simulacao, o
predador (D) é o que apresenta maior valor de equilibrio. Em seguida o predador

(E) apresenta o maior valor e a classe de predadores (A), (B) e (C) sao os que



102 CAPITULO 5. REDES DE PREDACAO COM MAIS ESPECIES

[
-~
-
N

O

-

-
o

-

Densidade Populacional
(o]
Densidade Populacional

o
o
=y

1 100 : 0.01 1 100
Tempo (iteragdes) Tempo (iteragdes)

=

1 100 0.01 1 100
Tempo (iteragdes) Tempo (iteracdes)

0.01

o
N
o
=

Densidade Populacional
%

Densidade Populacional

0.1 0.01

Figura 5.18: Evolucao temporal das densidades populacionais para a megafauna
reduzida. As cores sao as indicadas na Fig.5.17(b). (a) 100%; (b) 75%; (c) 50%;
(d) 45% das densidades de equilibrio.

apresentam os menores valores. Neste caso, a classe de presas mais predada
(17) - (23) é a que apresenta menor valor, resultado este muito diferente dos
que conferimos para o modelo fundamental de quatro espécies e para a extensao
do mesmo para mais espécies. Contudo este resultado pode estar relacionado ao
tipo de crescimento que atribuimos ao modelo de expansao da rede, no qual havia
uma conexao preferencial em relacao a rede. Uma analise desta natureza poderia
ser realizada através de um estudo qualitativo, no qual poderiam ser levantadas

hipéteses da existéncia de outros tipos de configuragoes desta rede.

Neste sentido, a simulacao de modelos como estes é um resultado de pres-

supostos explicitos e implicitos. Desta forma, é necessario associar a mode-
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lagem quantitativa a qualitativa de maneira complementar, na qual varios outros
cenarios mais proximos da realidade possam ser revelados. As simulacgoes apre-
sentam uma grande variedade de cenarios plausiveis para a extingao em massa
que ocorreu no Pleistoceno Sul-americano. Assim, dependendo das caracteristicas
qualitativas da rede (como a ecologia e a ecofisiologia da fauna pleistocénica), e
da intensidade dos eventos que podem levar a reducao das densidades popula-
cionais, como pressao de caga, modificacao no habitat, alteracoes climaticas sera
possivel entender melhor o mecanismo que eliminou, em todo o planeta, exceto
na Africa, mamiferos de grande porte.

Em vista disso, a reconstrucao do episodio de extin¢ao em massa seria com-
pleto através dos diagramas de extincao e sobrevivéncia semelhantes aos realiza-
dos para redes menores. Contudo, os esfor¢cos computacionais para tal sao grandes
e onerosos, considerando que apenas para a megafauna reduzida temos cinco ca-
tegorias de espécies para avaliar, cada uma com variagoes de suas densidades de
equilibrio, sendo que em cada cendrio realizamos variacoes de 100% até aproxi-
madamente 25% (com passo de 2.5%), ou seja, no total sdo 15%15%(4%8) = 27000
casos a analisar. Além disso, é importante haver um estudo aprofundado a res-
peito dos elementos da rede para que haja uma melhor implementacao do modelo

e interpretacao dos resultados.
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Capitulo 6

CONCLUSOES

Através de um modelo simples foi possivel descrever os fenomenos de per-
sisténcia e extingao em redes ecologicas complexas sujeitas a catastrofes.

Consideramos a relagao entre a estrutura da rede e a estabilidade de espécies
dentro do contexto de eventos catastréficos para redes de interagao predador-
presa. O ponto de partida da nossa andlise foi uma rede com quatro espécies,
cujos resultados dizem a respeito as populagoes de equilibrio na presenca de in-
teragoes cruzadas entre os dois pares predador-presa primarios. Neste caso, para
pequenos valores da interacao cruzada é a presa menos cacada e o predador de
uma tnica presa que sentem mais fortemente os efeitos do acoplamento cruzado,
tendo suas populagoes reduzidas conforme cresce o valor desse acoplamento. Uma
grande populagao do predador que caca mais presas é observado, uma vez que
este dispoe de mais recursos. Todavia, nao é evidente que a presa mais predada,
acabe por ser mais abundante do que a menos predada. Isto pode ser explicado
em termos de efeitos indiretos, uma vez que o rapido aumento na densidade do
predador mais voraz reduz a populacao de sua presa principal o que, por sua
vez, reduz a sua prépria populacao. Assim, este efeito pode sugerir que a com-
peticao aparente esteja afetando fortemente o destino das espécies que interagem
entre si [103]. Outra maneira de entender este efeito é a partir das equagoes de
equilibrio do processo: a densidade populacional da presa menos predada é uma

constante e, desta forma, o predador mais voraz, por depender diretamente desta,

105
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é muito estavel, enquanto as densidades de equilibrio das demais populacoes estao
mais sujeitas aos parametros de acoplamentos e sofrem mudangas conforme estes
parametros variam.

Ainda procuramos explorar o comportamento do sistema sob diferentes
intensidades de acoplamento e estudar a dinamica de sobrevivéncia e extingao.
Estudamos situacoes em que as espécies tém uma populagao inicial inferior ao
seu equilibrio, simulando situagoes de catastrofe em que estas abundancias sao
reduzidas devido a acao humana ou mudancas ambientais. Este tipo de condigao
inicial faz com que a populacao oscile antes de se reequilibrar e, em algumas vezes,
reduz seu valor para apenas uma pequena fragao da populagao inicial, levando
em pratica a sua extingao, ou a extingao da rede.

Outra questao importante a respeito da rede de quatro espécies, é que nos-
sas analises também apontam para a importancia das caracteristicas especificas
das espécies sobre os padroes de extingoes, que foi modelado pelo limiar de ex-
tingao, que quantifica a capacidade de uma espécie para recuperar sua populagao
de equilibrio de valores baixos. Isto ficou evidente ao sobrepormos os padroes de
extingao para cortes de 5% e 20%. O mecanismo dinamico que provoca as ex-
tingoes em nosso modelo sao as oscilagoes apresentadas pelas populagoes, antes de
alcancarem novamente o equilibrio. Desta maneira, quanto maior for a amplitude
dessas oscilagoes menores as populagoes tornam-se e assim, sao mais sensiveis a
extingao. O parametro que controla as amplitudes das oscilagoes é a capaci-
dade de suporte K. No limite de grandes valores de K as populagoes tornam-se
instaveis e qualquer perturbacao pode desestabilizar o sistema. Este é também
um resultado nao intuitivo que pode ser entendido da seguinte forma: se os recur-
sos sao abundantes, a populacao de presas pode aumentar para valores grandes,
conduzindo a populacao de predadores a um aumento equivalente. Isto, por outro
lado, leva a extingao das presas menos predadas, como discutido acima, e também
pode eliminar um dos predadores.

A andlise de estabilidade com relacdo a eventos catastroéficos foi surpreen-
dente em dois aspectos. Em primeiro lugar, nossos resultados indicam que o

acoplamento entre os pares torna o sistema mais vulneravel a extingao em todos
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os casos. Em segundo lugar, o efeito da interacao parece ser importante apenas
quando os efeitos Allee [20] nao estdo presentes.

A partir deste modelo fundamental, expandimos a rede de interagoes pre-
dador-presa até cinco pares. A ampliagdo da rede permitiu a visualizacao da
similaridade de fenomenos e apresentou resultados com o mesmo padrao dos ob-
servados para o modelo inicial de quatro espécies: as espécies menos predadas
sao as que apresentaram maiores densidades populacionais. Isso acontece porque
os valores de equilibrio para cada tipo de acoplamento mantém-se para os pares
que ja estao anteriormente presentes garantindo uma maior estabilidade desses
em relacao aos adicionados. Desta forma, foi possivel visualizar a dinamica de
extingoes em cadeia em uma ordem decrescente de pares com, intuitivamente,
maiores chances de sobrevivéncia. Neste sentido, os resultados também indicam
que, quanto maior o tamanho da rede, maior foi a estabilidade do sistema. Além
disso, também foi possivel verificar que os diferentes tipos de acoplamento (de-
sigual e equivalente), apresentam uma relagdo com a sobrevivéncia e a extingao
destas redes. Em geral, o caso do acoplamento assimétrico desigual sempre apre-
senta fragmentacoes da rede e para as redes maiores apresenta taxas de sobre-
vivéncia maiores.

Naturalmente, os modelos aqui apresentados sao simplificados, uma vez
que descrevemos a adicao da rede de forma que o novo par predador-presa sempre
acople da mesma maneira. Desta forma, estamos restringindo a modelagem de
importantes caracteristicas, devido a limitacao de uma presa para cada predador,
o mesmo acoplamento para todas as interagoes cruzadas ou mesmo a hierarquia
de predacao que estabelecemos.

Além disso, a hipotese de que a presenca de um elemento mais acoplado im-
plica em sua maior probabilidade de persisténcia, mesmo para o caso da predagao,
levantada neste estudo, deixa em aberto o papel das conexoes preferenciais na es-
trutura da predacgao ecologica.

De todos nossos resultados, provavelmente, um ponto importante que ve-
rificamos nos sistemas abordados foi a enorme capacidade de recuperacao de

cada uma das espécies envolvidas. Além disso, todas apresentam limiares de so-
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brevivéncia, ou seja, em todas as simulagoes observamos a persisténcia da rede
inteira ou fragmentada, mesmo para taxas de equilibrio menores do que 50%,
como um resultado natural. Um ponto importante para estudos como este diz
respeito ao declinio da biodiversidade da Terra, uma vez que estudos revelam
que a flora e a fauna mundial estao desaparecendo em taxas maiores do que os
eventos de extingdo em massa [109, 110]. Neste caso, tanto a teoria quanto a
pratica tem indicado duas coisas fundamentais: a primeira é que muitos ecos-
sistemas tém manifestado a capacidade de resistir a perdas sem qualquer co-
lapso [111, 112, 113, 114] como nossos resultados descrevem corretamente. E
em segundo lugar, a multiplicidade de espécies de presas e predadores resguarda
o sistema de mudancas abruptas quando uma destas espécies sofre reducao de
abundancia, ou seja, dentro de um ecossistema, a diversidade apresenta uma
relagdo com a estabilidade do sistema [115] - efeito esse também observado em
nossas analises. Desta forma, as extingoes tendem a simplificagdo dos sistemas
ecologicos tornando-os mais frageis. Assim, torna-se de fundamental importancia
a compreensao da influéncia da perda ou introducao de espécies na estabilidade
de redes ecologicas.

Analisamos também uma provavel fauna sul-americana de mamiferos do
final do Pleistoceno no qual assumimos que um pequeno grupo de predadores,
apenas cinco, promoveram, em um cendrio onde ocorram extingoes em massa
(atribuido ao impacto humano e as mudancas ambientais) [104], a reducdo, pela
metade, desta rede. Neste caso, em uma abordagem que realizamos, conseguimos
descrever o destino desta rede em mais de 60% da expectativa de extincao e
persisténcia prevista. Além disso, nesta rede, as espécies geralmente apresen-
tam menos de 3 conexoes entre si, o que sugere um alto potencial de perda de
biodiversidade [105].

A causa da extin¢ao da megafauna do Pleistoceno é um problema extrema-
mente complicado, uma vez que é muito sensivel a suposicoes sobre a analise
e interpretacao dos dados existentes. Embora grandes progressos tenham sido
feitos, o debate sobre a responsabilidade da atuacao humana ou nao, bem como

os padroes e processos ecoldgicos, como estocasticidade demogréafica [106], a curto
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prazo estocasticidade ambiental [107], a variagdo entre as regioes geograficas na
disponibilidade de recursos alimentares secundarios, a competicao por alimento
entre as espécies [108] devem ser melhor estudados para permitir uma melhor
descri¢cao do problema.

Outro aspecto a ser considerado, é que ao realizarmos analises através de
reducoes das densidades populacionais de equilibrio, contornamos uma critica im-
portante sobre a questao de que a persisténcia de redes ecoldgicas delineiam-se
através de fluxos de populagoes (variagoes nas densidades populacionais: “nasci-
mentos”e “mortes”); sendo que a perspectiva de equilibrio é distante da realidade
[79].

O futuro parece opressor. A escala da redugao de populacoes de espécies é
generalizada e muito grande, chegando a atingir cerca de 20 milhoes de animais
selvagens mortos por ano, apenas em regioes como a Africa Central [116]. Ao
que tudo indica, as principais causas de risco sao a perda ou a fragmentacao dos
habitats, sendo que a caca também ¢ um grande contribuidor, uma vez que a
abundancia das populagoes é em torno de 30 vezes menor nessas areas do que
em &reas de preservagao [117, 118]. Em particular, o Brasil tem uma grande
responsabilidade na conservacao de espécies. No territorio brasileiro encontra-se
35% das espécies de mamiferos que estao ameagados em todo o mundo [116].
Este dado torna-se ainda mais assustador se considerarmos que sao os mamiferos
responsaveis por mais de 30% da dispersao de plantas da mata atlantica [116].
Desta maneira, o desenvolvimento de métodos e técnicas para obtencao de comu-
nidades em redes precisa desenvolver-se de forma a atingir um status cujos estudos
nao sejam restritos a academia, mas que seja tomado como politicas publicas de

desenvolvimento e preservagao.
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ARTICLE INFO ABSTRACT

Articke kistary: Predarors and preys often form species networks with asymmetric patterns of interaction,
Received 19 March 2010 We study the dynamics of a four species networl consisting of two weakly connected
Received inrevised form 3 May 2010 predator-prey pairs, We focus our analysis on the effects of the cross interaction between

At e ool 22 me 2010 the predator of the first pair and the prey of the second pair. This is an example where

the predator overlap, which is the proportion of predators that a given prey shares

jrfeml‘:'aﬂf T with other preys, is not uniform across the network due to asymmetries in patterns of
M[Wbpm interaction. We explore the behavior of the system under different interaction strengths
Stahility and study the dynamics of survival and extinction. In particular, we consider situations
Extinction in which the four species have initial popul ations lower than their long-term equilibrium,

similating catastrophic situations in which their abund ances are reduced due to human
action or environmental change. We show that, under these reduced initial conditions,
and de pending on the strength of the cross interaction, the populations tend to oscillate
before re-equilibrating, disturbing the community equilibrivm and sometimes reaching
values that are only a small fraction of the equilibrium populaton, potentially leading to
their exti nction. We predict that, contrary to one's intuition, the most likely scenario is the
extinction of the less predated preys,

€ 2010 Elsevier BV All rights reserved.

1. Introduction

All living beings interact not only with individuals of its own species, but also with individuals of several other species,
forming complex ecological networks [1]. Food webs, in particular, have been recognized as a central representation of
ecological communities [2], displaying highly inhomogeneous interactions that are, nevertheless, not random [3]. In [act,
several studies have shown that the topology of these networks, e.gz., the way links are distributed between species, depends
strongly on the predominant type of interspecies interactions | 4], In this sense, asymmetries, in which interacting species
differ in their number orintensity of interactions, are particularly common in nature [5]. Different types of mutualism are
known to exhibit a nested distribution of links, in which asymmetrc interactions among generalists and specialists are
pervasive [6-9]. Asymmetries are also widespread in antagonistic interactions, such as herbivory [ 10], parasitism [11] and
predation [12]. Two important issues in ecology regarding network topology are the understanding of how co-evolutionary
processes lead to the observed structures and the relation between robustness and stability of networks and its distribution
of links [ 13- 16]. These topics are particularly important to conservation biology and also to understand extinction processes
that happened in the past [17,18]. In this work we investigate the role of network topology, especially asymmetries, in the

* Corresponding author.
E-mailodd ress: aguiar@ifiunicampbr (M AM. de Aguiar]

037 8-437 1/ - see front matter & 2010 Elsevier BV, All rights resenved.
doi: 1001016 jphysa 20 1006022
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Fig. 1. The four species network: preys am represented by crcles, predators by squares and couplings by lines. Each prey, labeled 1 and 2, is conpled
primarily toasingle predator, labeled 2 and 4. The left panelshows the uncoupled predator-prey pairs, whereas the panelon theright shows the additional
asymmetric coupling between predator4 and prey 1ithick dashed line ). When the coupling between predatar 2 and prey 3 (thindashed line] is also present
we term the interaction symmetric.

stability of small predator-prey networks. We simulate the dynamics of a four species network consisting of two
predator-prey pairs connected by an asymmetric interaction where the predator of the first pair also feeds from the
prey of the second pair (Fig. 1). We show that for a wide range of parameters the system is stable, in the sense that the
populations tend to equilibrate at stationary valuesif slightly displaced from their equilibrium positions. However, if species
are displaced from their equilibrivm by considerable amounts, like in a catastrophic event caused by human action or
environmental change, the populations may oscillate wildly before re-equilibrating, sometimes reaching such low values
that Allee effects would drive the population to extinction [ 19]. In order to take Allee effects into account we introduce an
extinction threshold, which is a cutofT value to the dynamics, so that when a population becomes smaller than a certain
percentage of its equilibrivm value, it automatically goes extinct. We show that such extinction events depend on the
strength and topology of connections. This model is minimal, showing several implicit assumptions (eg., set of interactions
and interaction coefficients, parameters of growth and mortality rates of species). Nevertheless, it shows great flexibility
making it possible to explore the role of the cross interactions between two primary predator-prey pairs in the stability of
the networl, representing a first step to understanding the effects ol connections between species in the netwaorle

2. A four species model

Our study is based on the classical Lotka-Volterra predator-prey model [20] extended to larger number of species. The
equations describing the interactions between preys x; and predators y; are

o= px1— /K — Z Eyyy.

¥ =¥+ ) Gy
where p is the intrinsic growth rate of preys, 1, is the rate of mortality of predators and K is the local capacity of the
preys in isolation. The growth rate of preys is controlled by the logistic term, (1 — x/K); and € and the coefficients ¢
and ¢ represent the preys' losses due to predation and the corresponding predators' benefits, respectively. In this model,
interspecific competition between different predators arses naturally through the corresponding reduction in the prey
population and also through indirect effects, as we will see. In this work we study the simplest case of a four species network,
with two identical predator-prey pairs, as illustrated in Fig. 1{a), and coupled as in Fig. 1{b}. Although simple, this system
can be viewed as a motil [21], a basic unit of species interaction in more complex networks involving larger number of
species, allowing the study of predator disturbancesin a simplified framework [22]. In the case of four species we can rewrite
Eq. (1) using x, and x; for preys and x; and x4 for predators as

(n

. Ay
Xy = [l = F} — Cladiaz — CradiXy
Ay = —pita + f;z Nady + CaaXady

2

. 3

X3 = i3 (l = F} — Cyasaz — CygdaXy

kg = —ppXa + CpXaXy + CaadyXy
where &) — a; and x; — x4 form the primary prey -predator pairs.

Because of the large number of parameters involved, in our simulations we have fixed ¢, = €3, = 0.05. €5 = €2 =

0.02, K = 1000, ju = 0.3, = 0.05 and studied the system properties as a function of the other four parameters coupling
the primary pairs, ©q. Cq1. C23 and Oy, The role of the fixed parameters on the dynamics, particulady the role of K, will
be discussed later. The fixed parameters Cy correspond to the interactions within each primary pair and their values have
been chosen so as to have stable equilibria, Small variations in these parameters do not cause gualitative change. The role
of the carrying capacity, on the other hand, is crocial and is discussed in the next section.

3. Coupling the primary predator-prey pairs

The main point of this article is to understand the effects of cross interaction between otherwise isolated pairs of preys
and predators. In the simple case of two pairs considered here, this cross interaction can occur in only two forms, that we
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Fig. 2. Equilibium populations as a function of ¢4; for (a) unequal asymmetric interaction, €4 = 2.5€4 = and; (b) equal asymmelric interaction,
Fuy = 4.
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Fig. 3. The role of K in population oscillations. Curves show the population of preys o for the case of non-interacting pairs. For K = 100 (black] the
osrillations hawve lowr amplitude; for £ = 1000 (blue) theamplitude increases but the population still comeerzes to a stationaryequilibrivm; for K = 100000
{oyan]the amplitude of the ozcillations increases considerably and a limit oycle appears_ (For interpretation of the references to colour in this figure legend,
the reader is eferred to the web version of this article.)

term (a) asymmetric—one of the predators feeds from both preys whereas the other feeds only from its primary prey or
(b symmetric—both predators consume both preys. These situations are illustrated in Fig. 1 where cross interactions are
represented by dashed lines. For each ofthese situations, the effect of cross predation on the corre sponding prey and predator
may still have different intensities. Here we consider the following four situations:

{1} non-interacting pairs, as a reference case, where Gy = Gy = O = Cn =0
(1i) asymmetric, unequal interaction, where &3 = €3 = 0and Gy = Cay.
{iii) asymmetric equal coupling, where €23 = €3z = 0and &4 = Ca.
{iv) symmetric, equal interaction, where €1y = €4y = C33 = €32 0.

For each of these situations we have calculated the equilibrium populations (Fig. 2) and, more importantly, studied the
dynamics under the influence of catastrophic events. In particular, we have calculated the time evolution for the situation
inwhich all four species have initial populations below their equilibrium values, simulating a scenario in which abundances
were reduced by human impact or environmental change. Under such conditions, the populations tend to oscillate before
eventually re-equilibrating again. This happens becavse the equilibriumsolutions are a stable focus, meaning that trajectories
starting fromnearby initial conditions converge to the eguilibrium point but do so oscillating. This is similar to an mechanical
oscillator subjected to weak dumping. In this process the number of individuals in the populations might reach such small
values that the population, in all practical situations, is unable to recover and die out, even though it may mathematically
recover and oscillate back to their equilibrium values. The mathematical recover from too low values {see Fig. 3] is, in many
scenarios, unrealistic and we remove it by adding an extinction threshold, or cutoff value, to the dynamics. We reler to the
causes of such low populations extinctions generically as Allee efects. Therefore, if the population becomes smaller than a
certain percentage of its equilibrium value, itautomatically dies out. The value of this extinction cutoff might depend on the
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Fig. 4 Time evolution of population densities starting from 50% of equilibrium densities. Colors are as given in Fig. L Top left: uncoupled case, inset
shows phase space trajectory; top nght: unegqual asymmetric coupling, insets s how short time dynamics and phase space; bottom left: equal asymmetric
coupling, insets show phase space for each primary pair; bottom right, symmetric coupling, inset shows phase space.

species and on the environmental conditions, However, in order to simplify the calculations, we used only uniform cutoff
values of 5% and 20% of the equilibrum values for all species involved,

Before discussing extinctions caused by oscillations and Allee effects, we turn to the role of the carrying capacity K. The
value we use here, K = 1000, imply that resources for the preys are abundant by still limited, Fig. 3 shows those larger
values of K causes larger amplitudes of oscillations for initial conditions out of equilibrium. For K = 10,000 the oscillations
not only have very large amplitude but persist as a limit cycle, while for ¥ = 100 the oscillations are still present, but have
lower amplitude and die out faster, The value K = 1000is intermediate between these two situations,

Within this scenariowe have studied the extinction patterns caused by gradual deficits in the initial population densities,
varying the initial conditions from 100% to 22%, 5% ol their equilibrium values and considening extinction thresholds of 5%
and 20%. These scenarios simulate different situations in which the populations decrease due to an external factor, such as
human impact {e.g., hunting) or environmental shift leading individuals to die off.

For each of the four types of interactions listed above we show an example of time evolution (Fig. 4) and present the
results on extinction in the form of two different diagrams, shown in Figs. 5 and 6. In these diagrams the axes represent
the initial population of predators (horzontal) and preys (vertical ) in terms of percentage of the comresponding equilibrium
values. The outcome of the simulations can be of several types, depending on the type of interaction, on the value of the
initial conditions and on the extinction threshold: all species recover their equilibrium values; all species go extinct; only
the first predator-prey pair survives; only the second predator-prey pair survives: only the preys survive,

In order to compare the results for the different cutofl values we superimposed the diagrams for 5% and 20% in Fig. 5.
The regions of the diagram marked black and blue represent total extinction or survival of the four species, re spectively, for
both values of the cutofl. The other colors have the following meaning:

Red — survival of all species for 5% cutofl and total extinction for 20% cutoff.
Light gray — survival of only the first pair for 5% cutoff and total extinction for 200,
White — survival of only the first pair for 20% cuto[f and survival of all species for 20,
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Fig. 5. Extinction diagrams for 5% and 20% extinction thresholds, Axis represents initial populations in terms of percentage of the equilibrium vahwes
for predators (horizontal ) and preys (vertical L (a) Mor-indemcting system; (b unagual asymmetne interaction; (] equal agmme e interaction and;
(d) equal symmetric interaction. Blue and black represent mgions where all species survive or all die respectively for both cutoff values. The other colors
signify: red, survivalof all species for 5% cutolt and total extinction tor 20% cutoff; light gray, survival of only the first pair for 5% cutoff and total extinction
tor 20%; white, survival of only the first pair for 20% cutaff and survival of all = pecies for 20%; dark gray, survival of only the second pair for 5% cutoff and
total extinction for 20%; opan, survival of only the populations of preys for 20% cutoft and total extinction for 5% ( For interpretation of the references to
colour inthis figure legend, the reader is refermed to the webversion of this article)

Dark gray — survival ofonly the second pair for 5% cutofl and total extinction for 20%,
Cyan - survival ofonly the populations of preys for 20% cutoff and total extinction for 5%

These diagrams allow us to understand the connection between human or environmental impact on survival depending
on the ability to recoverof the four species involved. We complement these results with Fig. 6, which compares the extinction
diagrams for each ty pe of crossed interaction with the reference case for 5% and 20% cutoffs. Like in Fig. 5 the regions marked
black and blue represent total extinction or survival of the four species, respectively, for both values of the cutoff. However,
the other colors have the following slightly different meaning:

Red — survival of all species for the reference case and total extinction for the corresponding coupled case.
White — survival of only the first pair for the corresponding coupled case and survival of all species for the reference
case,
Dark gray — survival of only the second pair for the corresponding coupled case and survival of all species for the reference
case,
Cyan — survival of only the populations of preys.

The detailed results for each of the four types of interactions considered are discussed below.

3.1, Nor-interocting pairs

Here the predator-prey primary pairs are inde pendent of each other, as in Fig. 1{a), and corresponds to the reference for
comparison with the other cases. The dynamic equations for the first pair (the second pair follows identical dynamics) is

oiven by
5 A1
X = X (] = E/} — Cyaxya3 (3)
do = —fpdz + CapdaX



117

4730 ANE Hisieral / Physica A 389 (2000} 472547332

a 1o by 100

50 60 TO BO 90 00 30 40 B0 &0

C 100 ¢ 100
]
B0+
T 70
& 1]
50
40

30

EH]

T
30 40 50 &0 FO &0 20 00 30 40 50 &0 FOo &0 80 100

e 100
af
&0
70
&0
50
a0
30

30 40 S0 &0 TOO &0 90 100 30 40 S50 &0 TO &0 90 100

Fig. 6 Extinction diagrams with 5% cutoft (left] and 20% cutolt (right L The results are compansons between coupled and uncoupled cases: (a) and
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where all s pecies survive orall die respectively with and without the coupling. Red indicates survivalof all species for the reference caseand total extinction
for the corresponding coupled case. The other colors represent: white. survival of only the first pair for the interacting case and survival of all species for
the reference case; dark gray, survival of only the second pair for the interacting case and survival of all species for the reference case; gyan, survival of
only the populations of preys. { For interpretation of the references to colour in this figure legend. the reader is referred to the web version of this article.)
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Fig. 4 shows the time evolution of the populations for initial conditions set to 50% of the equilibrium values. As expected,
the populations oscillate before re-equilibrating. The population of preys, in particular, reaches very low values. The inset
shows the evolution in the phase space of preys (x-axis) and predators ( y-axis).

Fig, 5(a) shows the extinction diagram for 5% and 20% cutoffs superimposed. As expected, species go extinct more
easily for 20% extinction threshold, comresponding to a lower ability to recover, than for 5% The survival of all species
for 5% cutofl and total extinction for 20% cutoll (the red area of the figure) represents approximately 26% of the total
ared.
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3.2 Asymmetnc interaction
Asymmetric interaction occurs when the predator of the first pair feeds from the prey of the second pair, as illustrated
by the thick dashed line in Fig. 1{b). In this case there is a predator with greater benefit and a prey with greater loss. The

equations describing this scenario are

i X
X = (1 = E) — Ciaxgaz — G Xy

X = —ppXa+ Cadaky 5
: Ay ': )
X = [jiXy (] = E) = @341314
My = —ppXa + CaXaXy + CazhaXs
and the equilibrivm populations are given by (see Fig. 2)
& ¢
4 e X
2 o
ga_® (] Ay Cl"lxe_q
* T en K Cn *
gl (1 o) A=
’ Ca Cay

Wi i ( Py
P o mi | P £ I
Gy K

3.2 1. Unequal asymmetric interaction

The unequal asymmelric interaction occurs when the ratio between benefit and [oss for the predator-prey primary pair
is maintained in the interaction of the cross interacting pair. Therefore, the crossed interaction coefficients are unequal and
we have set their ratio to G4 = 256 with €y = 0.0175and &3, = 0.007.

The variation of the equilibrium populations with @4 is shown in Fig. 2{a). The equilibrinm population of preys of the
first pair remains constant and that of predators of the second pair is also nearly independent of the coupling coefficient,
as a large environmental carrying capacity keeps the contribution of other populations insignificant. Furthermore, the two
other populations decrease linearly until their extinction, so that for large values of ¢4, only the preys [rom the first pair
and the predators from the second pair, Le., the crossed pair, prevail as a new stable predator-prey pair.

The time evolution of the populations for initial conditions equal to 50% of the equilibrium values, Fig. 4(b), shows the
second pair going rapidly to extinction, also shown in the phase space plot on the left inset, while the first pair perpetuates.
The right inset represents the phase space [or the first pair. Therefore, the first pair is more stable than the second, even
if its predator feeds only from the prey which is doubly predated. This is a non-intuitive result that can be explained in
terms of indirect cross interactions, Indeed, the rapidly increase in the density of the second predator leads its primary prey
to extinction, which in turn leads to its own extinction. This is seen more clearly in the left inset, showing the short time
evolution of the second pair.

Fig. 5{b) shows the extinction diagram. Here, four new situations arise as compared to the reference case, depending on
the value of the cutoff: survival of the first primary pair only, for 5% {light gray), and for 20% (white); survival of the second
pair only, for 5% (dark gray); and survival of preys only, for 20%{ cyan). The subset of initial conditions leading to the survival
of only the second pairis very small: even though this is the most benefited pair, the subset represents only about 2.5% of
the areain the plot. For 20% extinction threshold the death rate totally suppresses the survival ofonly the second pair.

Fig.6(a)and (b) show the extinction diagrams for 5% and 208 cutofls, respectively, superimposed with the non-interacting
reference case, These figures show the increase in system complexity caused by the crossed interaction. For 5% cutoff the
region of total survival (blue area) decreases from 774 to 58% and there appears a considerable region in which a single pair
survives, taking 16% of the initial conditions considered. In Fig. 5(b), on the other hand, the cross interaction has a smaller
effect: the intermediate region (neither black nor blue) diminishes from 5% to zero.

322 Equal asymmetric interaction

In the case of equal asymmetricinteraction the ratio between benefit and loss for the crossed predator-prey are equal, Le,
C14 = Cqp = 0,007, Fig. 4 ¢}, shows the time evolution of the population densities for this case for initial conditions equalto
50% of the equilibrium values, showninFig. 2(b) as a lunction of ¢,,. Once again we obtain the non-intuitive result that the
most generalist predator thrives but it is the least predated prey that has the smallest densities. Although the relative value
of the coefficients in this and the previous case of asymmetric interactions are different, the general behavior of eguilibrium
populations as a function of €, is similar, The basic difference bet ween these two situations is that the first predator survives
for longe rintensities of the cross interaction for the equivalent case. The corresponding extinction diagram, Fig. 5(c), shows
the disappearance of the white and dark gray regions, implying that the first pair never survives alone for 208 cutoff, The
effect of the cross interaction on the extinction diagram (Fig. 5 c) and {d), for 5% and 208, respectively )is the death of second
primary pair for 5% cutoff which does not happen for the case for 20%.
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33 Symmetric interaction

Here the interaction between the pairs has the same coefficients, ie., @y = Cq = Cx» = @3 = 0.007. Therefore, the
pairs have identical dynamics.
The equilibrium populations are given by

!
Jlt;q =x§q=.i7'u1
(Caz+ Car)
q
(l_ﬁ..) )
o __ e K
.’tz _xd T
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Fig. 4/d), shows the time evolution of the population densities for one the pairs for initial conditions equal to 50% of the
equilibrium values. Although the populations oscillate and recover their equilibrivm values similar to the non-interacting
case, the time to equilibration is slightly longer here. The inset represents the phase space trajectory.

The extinction diagram in Fig. 5{d) clearly shows that, for 20% extinction threshold, species go extinct more rapidly.
The differences between this and the reference case are minor, as can be seen in Fig. 6(e) and (£}, for 5% and 20% cutoffs,
respectively, Clearly, the effect of cross interaction is smaller, if not insignificant, when the coupling is symmetric,

4. Discussion

Ecological communities form complex networks of interacting s pecies. The number of species involved is usually large
and the types of interactions diverse. Studies have shown that the structure of these networks is intimately connected with
ecological and evolutionary processes, and understanding their general properties may tell us something about their origin
and stability [9,23-25]. In this work we have considered the relation between network structure and stability of species [26]
under catastrophic events for a simple predator-prey network with four species. Our first result concerns the equilibrium
populations in the presence of crossed interactions between the two primary predator-prey pairs, as displayed in Fig. 2, For
small values of the crossed interaction it is the least hunted prey (prey 3, represented by blue lines in the figures) and the
single-prey predator {predator 2, green line) that feel the stronger effects, having their population reduced. While a larger
population of predator 4 { pink line ) is expected, because more food sources are available to it itis not evident why the more
predated prey 1 (red line) turns out to be more abundant than prey 3. As discussed above, this can be explained in terms of
indirect effects, since the rapid increase in the density of predator 4 reduces the population of its primary prey, which in tum
reduces its own population. This effect may suggest that apparent competition [27] is strongly affecting the fate ofinteracting
species. This effect can also be understood from the equilibium eguations of the asymmetric case, where the density
population of the prey 1 isconstant and that of predator 4 is very stable, while the equilibrium densities of populations 2 and
3 decrease with the coupling parameter. The analysis of stability with respect to catastrophic events was surprising in two
respects. First, our results indicate that the coupling between the pairs makes the system more vulnerable to extinctions in
all cases. Second, the effect of the interactions see ms to be important only when Allee effects are not. Both these statements
can be inferred directly from Fig. G The right column shows that the cross interaction is not relevant for stability when
Allee effects are important. [n this case, where the populations go extinct when reaching 20% of their equilibrium values,
the black and blue areas {representing total extinction or total survival with or without the cross interaction) dominate the
diagram. For 5% cutoff, however, which models situations where Allee elfects are weak and the populations are very resilient,
a large part of the diagram corresponds to new outcomes, particularly for asymmetric and unequal interactions, Fig. 6(a).
White and gray areas correspond to survival of all species for the uncoupled case but survival of only the first or second
pairs respectively for the coupled case. The red correspond to survival of all species for the uncoupled and total extinction
for the coupled case, Thus, our results provide an insight on how Allee effects and network topology interacts, leading to
distinct dynamics in predator-prey interactions. Ifthese conclusions hold also for more complex networks, the stability of
communities may be largely overestimated if interactions between species are neglected.

Our analysis also point to the importance of species-specific characteristics on the patterns of extinctions, as modeled
here by the extinction threshold, which quantifies the capacity of a species to recover its equilibrium population from
low values, This is evident from Fig. 4, which superimpose the extinction patterns for 5% and 20% cutoffs. The dynamical
mechanism that causes extinctions in ow model is the oscillations displayed by the populations before equilibration is
achieved, as illustrated in Fig. 2. The larger the amplitude of these oscillations the smaller the populations get and the more
susceptible to extinction it becomes, The parameter that control the amplitude the oscillations is the carrying capacity K.
In the limit of very large K the populations become unstable and any perturbation can disrupt the system. This is also a
non-intuitive result that can be understood as follows: il resources are abundant, the population of preys may increase to
large values, leading to an equivalent increase in the population of predators, This, on the other hand, leads to the extinction
of the less predated prey, as discussed above, and might also eliminate one of the predators.
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