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Resumo

A biodiversidade é multidimensional e varia no espaço e no tempo em resposta à vários fa-

tores, como à competição por recursos, à intensidade da seleção pelo ambiente e ao grau de

heterogeneidade ambiental. Grande sobreposição de nicho leva à exclusão competitiva, que

reduz a diversidade, enquanto pouca sobreposição de nicho leva à diferenciação de nicho e co-

existência, que aumenta da diversidade. Além disso, ambientes mais estáveis permitem maior

diferenciação entre as espécies, já ambientes menos estáveis levam a maior sobreposição de

nicho. Enquanto gradientes ambientais permitem a coexistência numa grande escala, a partir

da adaptação local das espécies. Esses três fatores atuam em conjunto na natureza e modelos

teóricos permitem analisar o efeito isolado e combinado desses fatores ao longo do tempo. Ela-

boramos ummodelo eco-evolutivo baseado no indivíduo e espacialmente explícito, baseado no

proposto por Costa, Lemos-Costa et al. (2019) e de Aguiar et al. (2009) , adicionando um gradi-

ente de seleção ambiental e competição por recursos. O modelo prediz padrões macroscópicos

incluindo a riqueza de espécies no longo prazo, a distribuição de abundância das espécies, bem

como a variação fenotípica intra- e interespecífica. Exploramos como essas respostas de longo-

prazo dependem dos parâmetros ecológicos: intensidade da seleção ambiental, amplitude de

sobreposição de nicho e grau de heterogeneidade ambiental. Observou-se que num ambiente

heterogêneo, a seleção ambiental forte restringe a distribuição espacial das espécies, levando

a uma riqueza de espécies intermediária, que é limitada pela própria estruturação espacial das

espécies. Já em ambiente homogêneo, a seleção ambiental fraca combinada com pouca sobre-

posição de nicho aumenta a riqueza de espécies e a diferenciação fenotípica interespecífica no

equilíbrio e diminui a diferenciação fenotípica no nível intraespecífico. Este resultado con-

corda com amplos padrões empíricos de alta riqueza de espécies associada a ambientes menos

seletivos, que permitem maior diferenciação de nichos, e com pouca sobreposição de espécies,

que promove a diferenciação de nichos.



Abstract

Biodiversity is multidimensional and varies in space and time in response to several factors,

such as competition for resources, the intensity of selection by the environment, and the

degree of environmental heterogeneity. Large niche overlap leads to competitive exclusion,

which reduces diversity, while small niche overlap leads to niche differentiation and coexis-

tence, which increases diversity. Moreover, more stable environments facilitate greater species

differentiation, whereas less stable environments lead to increased niche overlap. Environ-

mental gradients enable coexistence on a large scale through the local adaptation of species.

These three factors act in concert in nature, and theoretical models allow for the analysis of

the isolated and combined effects of these factors over time. We developed an individual-

based and spatially explicit eco-evolutionary model, building upon the framework proposed

by Costa, Lemos-Costa, et al. (2019) and de Aguiar et al. (2009), incorporating a gradient of

environmental selection and competition for resources. The model predicts macroscopic pat-

terns including long-term species richness, species abundance distribution, as well as intra-

and interspecific phenotypic variation. We explored how these long-term responses depend

on ecological parameters: the intensity of environmental selection, the extent of niche over-

lap, and the degree of environmental heterogeneity. It was observed that in a heterogeneous

environment, strong environmental selection restricts the spatial distribution of species, lead-

ing to intermediate species richness, limited by the spatial structuring of species. In a ho-

mogeneous environment, weak environmental selection combined with small niche overlap

increases species richness and interspecific phenotypic differentiation at equilibrium while

decreasing intra-specific phenotypic differentiation. This aligns with broad empirical patterns

of high species richness associated with less selective environments, allowing greater niche

differentiation, and low species overlap, which promotes niche differentiation.
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Introdução

A biodiversidade é multidimensional e pode ser analisada de diferentes perspectivas: den-

tro das espécies (diversidade genética dentro das populações e entre populações da mesma

espécie); entre espécies (diversidade taxonômica em nível de espécie ou superior) de uma de-

terminada área; e em diferentes escalas, desde manchas locais até paisagens, biomas e toda a

Terra. A diversidade no nível da comunidade pode ser vista da perspectiva da taxonomia (por

exemplo, Roswell, Dushoff e Winfree (2021)), da filogenia (por exemplo, Véron et al. (2019))

ou de caracteres funcionais (por exemplo, Mammola et al. (2021)), e dentro de cada uma des-

sas facetas e perspectivas, pode-se focar na riqueza das entidades ou componentes presentes,

na distribuição da abundância entre essas entidades (equidade ou sua contraparte, dominân-

cia), ou na identidade de entidades específicas (composição). A diversidade, em suas várias

dimensões, responde tanto a processos ecológicos quanto evolutivos. Por exemplo, o número

existente de espécies é o produto final das taxas históricas de especiação e de extinção. Um

bioma pode facilitar altas taxas de especiação através da disponibilidade demicrohabitats e iso-

lamento; pressões bióticas aumentadas pela competição, predação, parasitismo ou patógenos;

interações mutualísticas; taxas mais elevadas de rotatividade de geração; ou taxas mais altas

de mutação. Os biomas também podem facilitar altas taxas de extinção através da variação

ambiental ao longo do tempo, regimes de perturbação e fortes filtros abióticos (por exemplo,

clima) que limitam o potencial de sucesso de novas espécies.

Um dos mais amplos padrões de distribuição espacial de diversidade de espécies é o padrão

latitudinal, em que maior riqueza de espécies se concentra nos trópicos. Dezenas de hipóteses

foram propostas para explicar as causas desse padrão em diversos grupos taxonômicos (PON-

TARP; BUNNEFELD et al., 2019). Essas hipóteses consideram diferentes fatores ambientais

e diferentes justificativas de como esses fatores influenciam nos processos bióticos. Dentro

do escopo desta pesquisa, vale mencionar duas categorias de hipóteses: hipóteses que suge-
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rem que o ambiente relativamente estável dos trópicos facilita a especialização das espécies,

levando a um estreitamento dos seus nichos ecológicos, o que, por sua vez, leva a uma re-

dução da sobreposição de nichos e a um maior empacotamento de espécies nas comunidades

(KOLOMIYTSEV; PODDUBNAYA, 2018); e hipóteses que sugerem que a maior diversidade de

espécies nos trópicos seja resultado da relação entre as condições climáticas em si e o tamanho

e grau de fragmentação destes climas, isto é o clima em si e a sua heterogeneidade espacial

(COELHO et al., 2023). As dezenas de hipóteses não são auto-excludentes necessariamente

e é possível que diversos fatores independentes ou não estejam atuando em conjunto, como

é de praxe nos processos biológicos. Consideramos o efeito de três variáveis na diversidade

de espécies emergentes: a sobreposição de nichos, a heterogeneidade ambiental e a ampli-

tude ambiental. Além do número de espécies coexistentes, consideramos outros aspectos da

diversidade como equitatividade e diversidade fenotípica. Partindo do arcabouço teórico da

teoria da similaridade limitante, espera-se que, a presença de competição limite o número de

espécies coexistentes pelo nível de sobreposição de nicho, de modo que fatores como maior

dimensionalidade do nicho, menor restrição ambiental e menor alcance da competição promo-

vam a coexistência de espécies. Espera-se que maior diferenciação fenotípica entre as espécies

seja observada em contextos com maior intensidade de competição e com maior amplitude

ambiental.

Modelos teóricos foram efetivos em explorar os efeitos evolutivos de gradientes ambientais

na formação de espécies e na formação de padrões de riqueza de espécies (DOEBELI; DIECK-

MANN, 2003; FURNESS et al., 2021). O modelo evolutivo proposto por de Aguiar et al. (2009),

resgatou padrões ecológicos como maior frequência de espécies raras, o surgimento de es-

pécies na ausência de barreiras geográficas, e inclusive relações espécie/área. Modificações

deste modelo permitiram explorar fenômenos evolutivos e ecológicos variados como, os efei-

tos de barreiras geográficas na especiação (MARQUITTI; FERNANDES; DE AGUIAR, 2020), a

formação e estabilidade de espécies em anel (MARTINS; DE AGUIAR; BAR-YAM, 2013), e a

conexão entre fenômenos microevolutivos e padrões macroevolutivos (COSTA; MARQUITTI

et al., 2018). No entanto este modelo é evolutivamente neutro, de modo que a especiação é

promovida pela acumulação de mutações em populações sem diferença em pressões seletivas.

Sabe-se que o ambiente tem um papel importante na formação de espécies (SCHLUTER, 2009)

e de padrões de biodiversidade (WEIR, 2014). Desse modo, a adição de interações ecológicas e

de um gradiente de seleção a este modelo, reproduzindo os gradientes ambientais observados
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na natureza, abre espaço para investigar padrões de biodiversidade com uma abordagem ainda

não explorada.

Neste trabalho focaremos na biodiversidade em termos do número de espécies, da distri-

buição da abundância de espécies (equitatividade) e da variabilidade fenotípica dentro das es-

pécies e entre as espécies. Consideramos os efeitos da amplitude ambiental, da intensidade da

competição por recursos e da heterogeneidade ambiental na forma de um gradiente contínuo.

Para isso, elaboramos um modelo eco-evolutivo baseado em indivíduo, em que cada entidade

é caracterizada pela sua posição no espaço e pelo seu genótipo, o qual determina a espécie e

o fenótipo individual. As espécies emergem a partir do isolamento geográfico e reprodutivo.

Espera-se que maior amplitude ambiental possibilite maior diferenciação entre as espécies,

com efeito positivo na diversidade de espécies; que a competição promova a diferenciação e a

diversificação quando sobreposição de nicho é pequena, e que reduza a diversidade quando a

sobreposição de nicho é muito ampla; e que maior heterogeneidade espacial também promova

a diversidade de espécies a partir da adaptação local das espécies.
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Métodos

Desenvolvemos um modelo estocástico para a evolução de populações distribuídas num gra-

diente ambiental que combina duas formas de seleção: seleção por compatibilidade ambiental

e seleção induzida pela competição por recursos. Usamos um modelo evolutivo baseado em

indivíduo com reprodução e especiação adaptado de de Aguiar et al. (2009) e Costa, Lemos-

Costa et al. (2019). Nesse modelo, a reprodução ocorre através do acasalamento entre pares

de indivíduos parentais, sem separação de sexos. Consideramos uma população distribuída

no espaço evoluindo em um gradiente ambiental na ausência de barreiras geográficas e sob a

influência de processos microevolutivos neutros - mutação e deriva genética - e não-neutros -

seleção por compatibilidade ambiental e competição por recursos.

A dinâmica evolutiva para a população simulada ocorre dentro de uma espaço contínuo de

extensão de 𝐿x𝐿 unidades com condições de contorno periódicas. Adicionamos um gradiente

ecológico ao longo do longo eixo (𝑦), que é uniforme com inclinação 𝐼𝑎. Tal gradiente em

uma dimensão espacial pode, por exemplo, representar variação de fatores abióticos como,

temperatura, umidade, nutrientes do solo, etc. Em torno de cada indivíduo há uma área de

raio 𝑆 - a vizinhança de interação - que suporta 𝐾0 indivíduos, onde ocorrem as interações

competitivas e também o acasalamento. A princípio, mais de um indivíduo poderia ocupar

o mesmo ponto no espaço, entretanto isso ocorre com baixa probabilidade devido às baixas

densidades.

Os indivíduos são caracterizados pela sua localização espacial (𝑥(𝑖), 𝑦(𝑖)) e por dois con-

juntos genômicos haploides bialélicos não-ligados (cujos valores de cada locus pode ser 0 ou

1), um para a reprodução e outro para o fenótipo. O fenótipo 𝑢𝑖 é determinado pela soma de

𝐵𝑓 loci, de modo que o fenótipo é representado por um atributo quantitativo que pode variar

de 0 a 𝐵𝑓 .
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Para cada localização espacial (𝑥, 𝑦) um fenótipo 𝑢0 é favorecido pelo ambiente. Este fenó-

tipo varia ao longo do espaço com uma inclinação 𝐼𝑎, formando um gradiente do tipo norte-sul.

O gradiente de 𝑢0(𝑦) varia linearmente até o valor máximo em 𝑦 = 𝐿/2, diminuindo em dire-

ção à 𝑦 = 0 e 𝑦 = 𝐿, onde 𝑢0 tem o mesmo valor devido às condições de contorno periódicas:

para 𝑦 < 𝐿/2, 𝑢0(𝑦) = 0.5(𝐵𝑓 −𝑎𝐿/2)+𝑎𝑦 e, para 𝑦 > 𝐿/2, 𝑢0(𝑦) = 0.5(𝐵𝑓 +𝑎𝐿/2)−𝑎(𝑦 −𝐿/2).

Assim, o fenótipo favorecido num extremo (𝑦 = 𝐿/2) é 𝐵𝑓 /2 + 𝑎𝐿/4 e no outro (𝑦 = 0 e 𝑦 = 𝐿)

é 𝐵𝑓 /2−𝑎𝐿/4, com uma variação de 𝐼𝑎 a cada passo ao longo do gradiente. Além disso, quando

𝐼𝑎 = 0, o ambiente é homogêneo e favorece o mesmo fenótipo ao longo do espaço (𝑢0 = 𝐵𝑓 /2).

Ao adicionar variação espacial à seleção ambiental, aumentamos a dimensionalidade do ni-

cho, uma vez que a posição espacial passa a influenciar na compatibilidade ambiental e na

capacidade competitiva do organismo.

O efeito do ambiente sobre a aptidão dos indivíduos é estimado pela compatibilidade ambi-

ental, que é calculada pela distância entre fenótipo individual 𝑢𝑖 e o fenótipo ótimo local 𝑢0(𝑦)

na forma de uma função Gaussiana com largura 𝜎𝑎:

𝜔
𝑖

𝑎
= 𝑒

−(𝑢𝑖−𝑢0(𝑦))
2
/2𝜎

2

𝑎
(2.1)

Os valores de 𝜔
𝑖

𝑎
variam de 0 a 1, representando desde a total incompatibilidade ambiental até

a compatibilidade ambiental máxima (quando 𝑢𝑖 = 𝑢0(𝑦)). Aqui, 𝜎𝑎 representa uma medida

da amplitude da tolerância ambiental à variação fenotípica: quando a amplitude é pequena, a

compatibilidade ambiental é alta apenas entre fenótipos próximos do ótimo (forte restritivi-

dade ambiental) e, quando a amplitude é grande, a compatibilidade ambiental é alta também

entre fenótipos distantes do ótimo (fraca restritividade ambiental). Quando a amplitude ambi-

ental tende ao infinito, 𝜎𝑎 → ∞, não há restrição ambiental e a compatibilidade é máxima para

todos os fenótipos, 𝜔
𝑖

𝑎
−−−−→
𝜎𝑎→∞

1. Quando a amplitude ambiental é limitada, a compatibilidade

ambiental exerce uma seleção rígida na população, isto é, parte da aptidão do indivíduo de-

pende do valor absoluto do seu atributo quantitativo, independente da composição fenotípica

da população no entorno (BELL et al., 2021).

Adaptamos o modelo genérico de Lotka-Volterra para competição dependente de frequên-

cia e de densidade a nível individual em um contexto espacialmente explícito (DOEBELI; DI-

ECKMANN, 2003; PONTARP; WIENS, 2017). Aqui, a competição depende do número de com-

petidores presentes na vizinhança de interação do indivíduo 𝑖 ponderado pelo coeficiente de

interação 𝛼𝑖𝑗 e dividido pela capacidade de suporte 𝐾𝑖 (potencialidades e limitações desse pa-
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râmetro serão discutidas na sessão 4):

𝜔
𝑖

𝑐
= 1 −

∑
𝑀

𝑖

𝑠

𝑗=1
𝛼𝑖𝑗

𝐾𝑖

(2.2)

Quando o valor de 𝜔
𝑖

𝑐
é 0, significa que a pressão de competição supera a capacidade competi-

tiva do indivíduo e, quando o valor 𝜔
𝑖

𝑐
é 1, significa que não há pressão competitiva. Seguindo

modelos similares, a capacidade de suporte 𝐾𝑖 dentro da vizinhança de interação de 𝑖 é propor-

cional à sua compatibilidade ambiental, 𝐾𝑖 = 𝐾0𝜔
𝑖

𝑎
(DOEBELI; DIECKMANN, 2003; PONTARP;

WIENS, 2017). Aqui, 𝐾0 é a capacidade de suporte máxima na vizinhança de interação de um

indivíduo focal, quando 𝑢𝑖 = 𝑢0, e foi aqui determinado a partir do número 𝑀 máximo de

indivíduos na área de 𝐿x𝐿 da simulação: 𝐾0 = 𝜋(𝑆 + 1)
2 𝑀

𝐿
2
.

O coeficiente de interação 𝛼𝑖𝑗 entre os indivíduos 𝑖 e 𝑗 é determinado pela distância fenotí-

pica 𝑢𝑖−𝑢𝑗 , de acordo com uma função Gaussiana de largura 𝜎𝑐 (veja também Pontarp eWiens

(2017)):

𝛼𝑖𝑗 = 𝑒
−(𝑢𝑖−𝑢𝑗 )

2
/2𝜎

2

𝑐
(2.3)

Dessa forma, indivíduos fenotipicamente distantes competem apenas fracamente, como, por

exemplo, quando aves com diferentes tamanhos de bico comem diferentes tipos de sementes

(GRANT, P. R.; GRANT, B. R., 2006). Aqui, 𝜎𝑐 representa uma medida do alcance da compe-

tição: quando o alcance é pequeno, a interação competitiva é intensa apenas entre fenótipos

próximos e, quando o alcance é grande, a interação competitiva é intensa também entre fenóti-

pos distantes. Consequentemente, quando o alcance da competição é curto, apenas os vizinhos

semelhantes fenotipicamente competem, de modo que a frequência de fenótipos semelhantes

pesa mais que o número total de vizinhos no cálculo da competição - dependência de frequên-

cia forte e dependência de densidade fraca. Enquanto quando o alcance da competição é longo,

todos os vizinhos competem, mesmo os fenotipicamente mais distantes, de modo que o nú-

mero total de vizinhos pesa mais que a frequência de fenótipos semelhantes - dependência de

frequência fraca e dependência de densidade forte. O alcance da competição tambémmodula a

intensidade da competição, de modo que quanto mais longo o alcance, maior a força da compe-

tição. Quando o alcance da competição tende a zero, não há competição e 𝜔
𝑖

𝑐
−−−→
𝜎𝑐→0

1; já quando

o alcance da competição tende ao infinito, os fenótipos são ecologicamente equivalentes, com

coeficiente de interação 1 para todo 𝑢𝑖 − 𝑢𝑗 , 𝜔
𝑖

𝑐
−−−−→
𝜎𝑐→∞

[1 −
𝑀

𝑖

𝑠

𝐾0𝜔
𝑖

𝑎

].
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A aptidão do indivíduo 𝑖 é calculada pelo produto da compatibilidade ambiental (𝜔
𝑖

𝑎
) com

o efeito da competição por recursos (𝜔
𝑖

𝑐
):

𝜔𝑖 = 𝜔
𝑖

𝑎
⋅ 𝜔

𝑖

𝑐
(2.4)

De forma que a aptidão pode variar de 0 até 1, representando desde a incompatibilidade ambi-

ental e fracasso competitivo máximo até a compatibilidade e sucesso competitivo máximo.

Aqui modelamos um caso em que tanto a pressão seletiva por compatibilidade ambiental

quanto a pressão de competição por recursos atuam sobre um mesmo atributo fenotípico (𝑢𝑖),

o que difere de outros modelos semelhantes, como o de Pontarp e Wiens (2017), que modelam

o efeito de diferentes tipos de pressões sobre atributos fenotípicos distintos. Este é um caso

em particular no qual, por exemplo, a temperatura (ou uma outra variável abiótica) pode in-

fluenciar na disponibilidade, demanda e/ou aquisição de recursos, resultando num efeito geral

positivo ou negativo na aptidão (KORDAS; HARLEY; O’CONNOR, 2011).

A aptidão determina a probabilidade do indivíduo 𝑖 morrer sem deixar descendentes (𝑄𝑖),

definido da seguinte forma:

𝑄𝑖 = 1 − 0.63𝜔𝑖 (2.5)

Essa equação foi escrita de tal forma que, no cenário neutro, quando todos os indivíduos

têm aptidão igual a um, a probabilidade de morrer sem deixar descendentes é igual à pro-

babilidade de não selecionar um determinado indivíduo em 𝑀 tentativas com substituição,

𝑄𝑖 ≈ (1 − 1/𝑀)
𝑀

≈ 𝑒
−1

= 0.37 (DE AGUIAR, 2017). Quando o indivíduo morre sem dei-

xar prole, um outro indivíduo em sua vizinhança de interação é escolhido ao acaso para se

reproduzir em seu lugar. Caso o indivíduo sorteado também morra sem deixar descendentes

esse procedimento poderá se repetir até mais três vezes. Após quatro tentativas sem sucesso,

o tamanho da população diminui em um. Dessa forma, o número total de indivíduos varia

conforme a aptidão média: quando a aptidão média é máxima (como no cenário no neutro), o

número total de indivíduos é igual a 𝑀 e, quando a aptidão média é baixa, o número total de

indivíduos é reduzido (Figura 3.2).

Os indivíduos são hermafroditas e a reprodução é sexuada e restrita pela proximidade es-

pacial e genética: o acasalamento ocorre apenas entre indivíduos dentro da vizinhança de

interação e compatíveis geneticamente. Escolhemos um modelo de especiação hermafrodita

como uma abordagem simplificada. No entanto, Baptestini, de Aguiar e Bar-Yam (2013) de-
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monstraram que, para o mesmo tipo de modelo de especiação, a segregação dos indivíduos em

sexos distintos tem como efeito uma redução na riqueza de espécies emergente no equilíbrio

e aumento da abundância por espécie média. Também como uma simplificação, simulamos

a especiação do tipo parapátrica, quando o distanciamento geográfico tem papel importante

para o surgimento do isolamento reprodutivo, sem barreiras geográficas entre as populações.

Para simular outros padrões geográficos de especiação seria necessário modificações tanto no

raio da vizinhança de interação quanto no tamanho do genoma e na presença/ausência de bar-

reiras físicas no espaço. Usando o mesmo tipo de modelo, estudos anteriores mostraram que a

geografia da especiação afeta principalmente o balanço da filogenia, i. e. o número de espécies

em cada lado dos ramos da árvore filogenética, tanto a especiação alopátrica quanto a simpá-

trica aumentam o balanço da árvore (MARQUITTI; FERNANDES; DE AGUIAR, 2020; COSTA;

LEMOS-COSTA et al., 2019). No que diz respeito aos efeitos na diversidade e riqueza de espé-

cies emergente, em ambos os estudos os cenários de parapatria levaram à emergência de maior

riqueza de espécies no equilíbrio. Este padrão geográfico de especiação, no entanto, parece ser

pouco predominante na natureza e os debates evolutivos muitas vezes estão restritos a uma

classificação entre simpatria e alopatria, no qual a parapatria não é tratada como uma catego-

ria distinta e sim como um caso especial de simpatria parcial (HERNÁNDEZ-HERNÁNDEZ

et al., 2021). No que diz respeito à compatibilidade genética, aqui ela é determinada a partir

de um genoma de 𝐵𝑟 loci. Dois indivíduos 𝑖 e 𝑗 são compatíveis geneticamente se a distância

de Hamming (i.e. número de loci com alelos diferentes) entre seus genomas para reprodução

estiver abaixo do limiar 𝐺. Esta é uma forma mínima de barreira sexual pré-cópula impor-

tante para o surgimento de isolamento reprodutivo. A escolha do parceiro entre os indivíduos

compatíveis dentro da vizinhança de interação é aleatória. O genoma da prole é construído a

partir da recombinação do material genético dos indivíduos parentais, com probabilidade de

mutação 𝜇 por locus. Para cada evento reprodutivo, a prole é aleatoriamente alocada dentro

da vizinhança de interação do indivíduo focal. Não existe sobreposição de gerações, isto é, a

geração atual morre e é completamente substituída pelos filhos.

A população inicial foi distribuída aleatoriamente de forma homogênea ao longo do es-

paço. Os valores dos loci do genoma para reprodução foram zerados (i.e. a todos os loci foram

atribuídos o valor zero), enquanto os valores dos loci do genoma para fenótipo foram distri-

buídos de tal forma que o fenótipo da população inicial variasse uniformemente de 𝑢0(𝑦) − 𝜎𝑎

a 𝑢0(𝑦) + 𝜎𝑎. Com o tempo, mutações são acumuladas e, dependendo das condições (de restri-
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ções genéticas e espaciais para reprodução e da taxa de mutação, aqui definido pelos valores

de 𝐺, 𝑆 e 𝜇), pode ocorrer a formação de espécies. Espécies emergem da dinâmica à medida que

grupos de indivíduos mantém fluxo gênico e são separados de todos os outros pela restrição

genética 𝐺.

Buscamos entender o papel da seleção por compatibilidade ambiental e da competição por

recursos na diversidade emergente, considerando o efeito da heterogeneidade ambiental na

forma de gradiente. Analisaremos quais os processos associados aos padrões de distribuição

fenotípica das espécies emergentes no modelo e seus desdobramentos na diversidade no equi-

líbrio. Espera-se que o afrouxamento da seleção por compatibilidade ambiental permita a ex-

pansão da distribuição fenotípica e que a competição com dependência de frequência seja um

fator promotor de diferenciação fenotípica, permitindo maior coexistência de espécies. Con-

sideramos também a distribuição espacial das espécies, em termos tanto de sobreposição de

espécies, da área de distribuição e do formato de distribuição espacial das espécies. Espera-se

que a presença do gradiente ambiental associado a uma alta seletividade leve a emergência de

espécies com baixa sobreposição espacial e restritas pela compatibilidade ambiental a faixas

espaciais estreitas. Partimos da análise dos efeitos combinados de diferentes intensidade de

seleção por compatibilidade ambiental (𝜎𝑎) e alcances de competição por recursos (𝜎𝑐), isola-

dos do efeito espacial. Para isso testamos um primeiro conjunto de cenários que combinavam

valores para os parâmetros 𝜎𝑎 = {10, 20, 30, 40, ∞} e 𝜎𝑐 = {0, 5, 10, 15, 20, ∞}, para inclinação

ambiental 𝐼𝑎 = 0, ou seja, num espaço homogêneo, sem gradiente de seleção ambiental. A par-

tir desse primeiro conjunto de cenários, selecionamos valores que maximizavam os efeitos dos

parâmetros nas medidas analisadas 𝜎𝑎 = {10, 30,∞} e 𝜎𝑐 = {0, 10,∞}, para estudar seus efeitos

sob diferentes inclinações ambientais 𝐼𝑎 = {1, 2}. Esse procedimento foi necessário uma vez

que a adição de parâmetros aumenta fatorialmente o número de combinações a serem testa-

das e rodar as simulações demanda grande esforço computacional. Espera-se que, isoladas do

efeito do espaço, menor seletividade ambiental e menor alcance de competição levem a emer-

gência de maior variabilidade interespecífica e menor variabilidade intraespecífica associadas

a maior riqueza e equitatividade de espécies no equilíbrio. E que, num espaço heterogêneo,

maior inclinação ambiental e maior seletividade ambiental restrinjam a distribuição espacial

das espécies aumentando a riqueza e a equitatividade de espécies.

Paramedir os efeitos das variáveis na riqueza de espécies, consideramos o númeromédio de

espécies por simulação ao longo do tempo e no equilíbrio. Consideramos também os efeitos no
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número e na aptidão média dos indivíduos no equilíbrio. A equitatividade foi medida a partir

do índice de equitatividade relativa de Pielou (J):

𝐽 =

−∑
𝑆

𝑖=1
𝑝𝑖 ln 𝑝𝑖

ln 𝑆

(2.6)

onde 𝑆 é a riqueza de espécies e 𝑝𝑖 é a proporção de indivíduos da espécie 𝑖. O valor de J varia

de 0 a 1, respectivamente, da máxima dominância à máxima equitatividade relativa à riqueza

de espécies observada. Escolhemos esta medida pois é amplamente utilizada na Ecologia e por

ser considerada uma boa medida de equitatividade, dada a não independência entre riqueza

e equitatividade (JOST, 2010). Consideramos também a distribuição de frequências das clas-

ses de abundância de espécies. A variabilidade fenotípica interespecífica foi medida a partir

do desvio padrão da distribuição de fenótipos médio das espécies e a variabilidade fenotípica

intraespecífica foi medida a partir do desvio padrão da distribuição de fenótipos dentro da es-

pécie. Optamos pela medida do desvio padrão pois nos cálculos da aptidão consideramos a

distância fenotípica e os valores de 𝜎𝑎 e 𝜎𝑐 ao quadrado (Equação 2.1 e Equação 2.3).

A menos que indicado de outra forma: 𝐵𝑓 = 500, 𝐵𝑟 = 1500, 𝐺 = 0.05𝐵𝑟 = 75, 𝜇 = 0, 0005,

𝐿 = 100, 𝑆 = 5, 𝑀 = 1300, 𝐾0 = 𝜋(𝑆 + 1)
2 𝑀

𝐿
2
≈ 10. Todas as simulações foram executadas em

Fortran. Todos os códigos para simulações e scripts para tratamento de dados em Python estão

disponíveis no link.

https://doi.org/10.25824/redu/SX8E9T
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Resultados

A partir de 50 realizações independentes para cada conjunto de parâmetros, foi possível des-

crever o efeito isolado e combinado de cada um dos parâmetros 𝜎𝑎, 𝜎𝑐 e 𝐼𝑎 em quatro variáveis

principais: número de espécies ao longo do tempo, distribuição de abundâncias de espécies,

distribuição de fenótipos e distribuição espacial das espécies. As populações foram simuladas

por 𝑇 = 1000 gerações, tempo mais longo que o necessário para atingir o equilíbrio, definido

pelo o momento em que o número de espécies atinge um platô, ocorrido antes de 𝑇 = 500

gerações para todos os casos (Figura 3.16).

3.1 Efeito da seleção por compatibilidade ambiental e da

competição por recursos em um espaço homogêneo

Aqui, a intensidade da seleção por compatibilidade ambiental varia conforme a amplitude de

tolerância ambiental à variação fenotípica (𝜎𝑎), quanto maior a amplitude de tolerância, menor

a restritividade ambiental e mais intensa é a seleção por compatibilidade. Testamos valores de

amplitude ambiental de 10 (restritividade forte) a 30 (restritividade fraca). A intensidade da

competição varia conforme o alcance da competição (𝜎𝑐), e testamos desde um alcance de

competição de 5 (denso-dependência fraca e forte dependência de frequência) a 20 (denso-

dependência forte e fraca dependência de frequência) e adicionamos um cenário em que o

alcance da competição é infinito, quando não há dependência de frequência e a competição

denso-dependente tem maior papel na redução da aptidão. No cenário neutro não há seleção

nem por compatibilidade ambiental, nem competição por recursos (quando 𝜎𝑎 → ∞ e 𝜎𝑐 = 0).
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3.1.1 Número de espécies no equilíbrio

A riqueza de espécies média na geração 𝑇 = 1000 no cenário neutro foi de 𝑁𝑆 = 21.72, IC

95% [20.64, 22.8] (quando 𝜎𝑎 = ∞ e 𝜎𝑐 = 0, na Figura 3.1). A riqueza de espécies no equi-

líbrio aumentou em relação ao caso neutro em cenários com seletividade ambiental fraca e

alcance da competição curto, sendo máximo no cenário sem restritividade ambiental e com

forte dependência de frequência (quando 𝜎𝑎 = ∞ e 𝜎𝑐 = 5, 𝑁𝑆 = 29.78, IC 95% [28.61,30.95], na

Figura 3.1), e diminuiu em cenários com seletividade ambiental forte e alcance da competição

longo, sendo mínimo nos cenários com forte dependência de densidade (quando 𝜎𝑎 = 10 e

𝜎𝑐 = ∞, 𝑁𝑆 = 16.08, IC 95% [15.42,16.74], na Figura 3.1). Apenas na presença de competição
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Figura 3.1: Gráfico de calor do número médio de espécies no equilíbrio para diferentes combi-

nações de amplitude ambiental (𝜎𝑎) e de alcance de competição (𝜎𝑐), na ausência de gradiente

ambiental (𝐼𝑎 = 0). Adicionamos uma linha vertical para destacar a diferença dos resultados na

ausência de restritividade ambiental (𝜎𝑎 = ∞) e na presença de restritividade fraca (𝜎𝑎 = 40);

e adicionamos duas linhas horizontais para destacar a diferença nos resultados na ausência de

competição com dependência de frequência (quando 𝜎𝑐 = 0 e∞) e na presença de dependência

de frequência. Os valores de 𝜎𝑎 dizem respeito à amplitude da tolerância ambiental: quando a

amplitude é pequena, a compatibilidade ambiental é restrita apenas para fenótipos próximos

do ótimo ambiental e, quando a amplitude é grande, a compatibilidade ambiental se estende

também para fenótipos distantes. Já os valores de 𝜎𝑐 dizem respeito ao alcance da competição:

quando o alcance é pequeno, a interação competitiva é intensa apenas entre fenótipos próxi-

mos e, quando o alcance é grande, a interação competitiva é intensa também entre fenótipos

distantes. Dados obtidos na geração 𝑇 = 1000 de 50 simulações independentes com tamanho

populacional inicial 𝑀 = 1300.

com dependência de frequência (quando 0 < 𝜎𝑐 < ∞) o número de espécies responde à va-
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riação da amplitude ambiental. Apesar do número inicial de indivíduos ser 𝑀 = 1300 para

todos, o número total de indivíduos da geração 𝑇 = 1000 variou conforme a aptidão média

da comunidade, sendo que o aumento do alcance da competição teve um forte papel na re-

dução da aptidão (Figura 3.2). De forma que, a razão entre o número de espécies e o número
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Figura 3.2: Gráficos de calor da (a) aptidão média e do (b) número médio de indivíduos no

equilíbrio para diferentes combinações de amplitude ambiental (𝜎𝑎) e de alcance de competição

(𝜎𝑐), na ausência de gradiente ambiental (𝐼𝑎 = 0). Adicionamos uma linha vertical para destacar

a diferença dos resultados na ausência de restritividade ambiental (𝜎𝑎 = ∞) e na presença de

restritividade fraca (𝜎𝑎 = 40); e adicionamos duas linhas horizontais para destacar a diferença

nos resultados na ausência de competição com dependência de frequência (quando 𝜎𝑐 = 0 e

∞) e na presença de dependência de frequência. Dados obtidos na geração 𝑇 = 1000 de 50

simulações independentes com tamanho populacional inicial 𝑀 = 1300.

de indivíduos é o mesmo entre o cenário neutro e o cenário com competição forte, porém a

redução no número total de indivíduos sob competição forte leva a uma redução no número

de espécies.

3.1.2 Distribuição de fenótipos

A Figura 3.3 mostra a distribuição do fenótipo médio das espécies no equilíbrio em um ambi-

ente homogêneo. As distribuições foram simétricas em torno do fenótipo ótimo (𝑢0 = 250) e a

amplitude das distribuições variaram de 10 a 100, enquanto o formato variou entre unimodal,

bimodal ou trimodal, a depender da amplitude de tolerância ambiental (𝜎𝑎) e do alcance da

competição (𝜎𝑐).
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Figura 3.3: Histogramas de distribuição do fenótipo médio das espécies no equilíbrio para dife-

rentes combinações de amplitude ambiental (𝜎𝑎) e de alcance de competição (𝜎𝑐) em ambiente

homogêneo (𝐼𝑎 = 0). Dados obtidos na geração 𝑇 = 1000 de 50 simulações independentes com

tamanho populacional inicial 𝑀 = 1300 e agrupados em 25 intervalos de classe de mesmo

tamanho. 𝑁𝑆 é o número médio de espécies por simulação.

O formato da distribuição dos fenótipos foi bimodal nos cenários sem restritividade am-

biental sob alcance de competição longo (quando 𝜎𝑎 = ∞ e 𝜎𝑐 = 20 na Figura 3.3) e com

amplitude ambiental larga e alcance de competição curto (quando 𝜎𝑎 = 30 e 𝜎𝑐 = 10 na Fi-

gura 3.3). Sendo que os dois picos emergentes da simulação são adjacentes ao fenótipo ótimo

ambiental, que inicialmente é o mais frequente em todas as simulações e que é o selecionado

pelo ambiente (quando há restritividade ambiental). O formato trimodal de distribuição dos

fenótipos ocorreu nos cenários sem restritividade ambiental sob alcance de competição médio

e curto (quando 𝜎𝑐 = 20 e 10 na Figura 3.3), com um pico localizado no ótimo ambiental e os

outros dois picos são adjacentes a este.

A amplitude de distribuição dos fenótipos diminuiu em resposta ao aumento da intensidade

da restritividade ambiental e aumentou em resposta à presença de competição com dependên-
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cia de frequência, sendo que a restritividade ambiental forte (quando 𝜎𝑎 = 10) minimizou a

amplitude de distribuição de fenótipos no equilíbrio. O desvio padrão fenotípico interespe-

cífico é uma medida da amplitude de distribuição do fenótipo médio das espécies e indica o

grau de diferenciação de nicho entre as espécies. Vemos na Figura 3.4 que o fator limitante

primário da diferenciação fenotípica interespecífica é a intensidade da restritividade ambien-

tal (𝜎𝑎), quanto maior a intensidade da restritividade, menor o desvio padrão e, na ausência de

restritividade ambiental, o desvio aumenta com o alcance da competição, mas diminui quando

o alcance da competição é infinito. O efeito de diferenciação fenotípica no número de espécies

é positivo e não linear, de modo que os cenários commaior riqueza de espécies são aqueles que

mais promovem a diferenciação fenotípica, na ausência de restritividade ambiental e presença

competição. Ou seja, uma maior diferenciação de nicho está relacionada a maior riqueza de

espécies no equilíbrio e a restritividade ambiental forte impede o efeito de diferenciação de

nicho.
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Figura 3.4: Relação entre riqueza de espécies e desvio padrão fenotípico interespecífico no

equilíbrio para diferentes combinações de amplitude ambiental (𝜎𝑎) e de alcance de competição

(𝜎𝑐), na ausência de gradiente ambiental (𝐼𝑎 = 0). As barras indicam o intervalo de confiança de

95% em torno da média. Dados obtidos na geração 𝑇 = 1000 de 50 simulações independentes

com tamanho populacional inicial 𝑀 = 1300.

O desvio padrão fenotípico intraespecífico é uma medida do grau de diferenciação dos fe-

nótipos dentro das espécies e indica a amplitude do nicho ocupado pelas espécies, sendo que

maior desvio indica mais generalismo e menor desvio indica mais especialização. A Figura 3.5

mostra como a competição reduz o desvio padrão fenotípico intraespecífico mediano, ou seja,
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Figura 3.5: Histogramas de distribuição do desvio padrão fenotípico intraespecífico no equi-

líbrio para diferentes combinações de amplitude ambiental (𝜎𝑎) e de alcance de competição

(𝜎𝑐), na ausência de gradiente ambiental (𝐼𝑎 = 0). Dados obtidos na geração 𝑇 = 1000 de 50

simulações independentes com tamanho populacional inicial 𝑀 = 1300 e agrupados em 25

intervalos de classe de mesmo tamanho. A linha tracejada na vertical indica o desvio padrão

mediano.

aumenta o grau de especialização das espécies. E como o estreitamento da amplitude ambien-

tal, mais pronunciadamente na presença de competição, também reduz o desvio padrão fenotí-

pico intraespecífico mediano. Mostra também que, o desvio padrão fenotípico intraespecífico

é máximo no cenário neutro (na ausência de competição e de seleção para compatibilidade

ambiental, quando 𝜎𝑎 = ∞ e 𝜎𝑐 = 0). Em suma, no cenário sem restritividade ambiental é

onde emergem mais espécies generalistas, enquanto o cenário com restritividade ambiental

forte e com competição é onde emergem mais espécies especialistas (aqui medido em termos

do desvio padrão fenotípico intraespecífico).
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3.2 Efeito da seleção por compatibilidade ambiental e da

competição por recursos em um espaço heterogêneo

Exploramos o efeito da variação do gradiente ambiental 𝐼𝑎 na evolução de populações sob

diferentes intensidades de restritividade ambiental 𝜎𝑎 e de competição por recursos 𝜎𝑐. O gra-

diente ambiental foi simulado com inclinação variando de um a dois, enquanto a restritividade

ambiental foi simulada variando de 10 (restritividade forte) a 30 (restritividade fraca) e a com-

petição com dependência de frequência foi simulada com alcance de 10 (forte dependência de

frequência).

3.2.1 Número de espécies no equilíbrio

A Figura 3.6 mostra que o número médio de espécies no equilíbrio pode variar de 16 a 29 es-

pécies, a depender da inclinação do gradiente (𝐼𝑎), da amplitude do ambiente (𝜎𝑎) e do alcance

da competição (𝜎𝑐), podendo ser maior ou menor que o número de espécies emergentes do ce-

nário neutro (quando 𝜎𝑎 = ∞ e 𝜎𝑐 = 0). Na presença de restritividade ambiental, o número de
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Figura 3.6: Gráficos de calor do número médio de espécies no equilíbrio para diferentes combi-

nações de inclinação do gradiente (a), de amplitude do ambiente (𝜎𝑎) e de alcance da competição

(𝜎𝑐). Adicionamos uma linha vertical para destacar a diferença dos resultados na ausência de

restritividade ambiental (𝜎𝑎 = ∞) e na presença de restritividade; e adicionamos duas linhas

horizontais para destacar a diferença nos resultados na ausência de competição com dependên-

cia de frequência (quando 𝜎𝑐 = 0 e ∞) e na presença de dependência de frequência (𝜎𝑐 = 10).

Dados obtidos na geração 𝑇 = 1000 de 50 simulações independentes com tamanho populacio-

nal inicial 𝑀 = 1300.
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espécies aumenta com o aumento da inclinação do gradiente ambiental. Sendo que o efeito da

inclinação do gradiente no número de espécies é mais forte quando a restritividade ambiental

é forte (𝜎𝑎 = 10). Já no cenário sem restritividade ambiental (𝜎𝑎 = ∞) o número de espécies

não varia em resposta à inclinação ambiental. Ainda que na presença de seleção por compati-

bilidade ambiental a heterogeneidade ambiental aumente a riqueza de espécies, o cenário que

favoreceu o maior acúmulo de espécies foi na ausência de restritividade ambiental e presença

de competição com dependência de frequência (quando 𝜎𝑎 = ∞ e 𝜎𝑐 = 10 , na Figura 3.6).

3.2.2 Distribuição de fenótipos

A Figura 3.7 mostra a distribuição do fenótipo médio das espécies no equilíbrio sob um gradi-

ente ambiental com inclinação de dois (𝐼𝑎 = 2) para diferentes intensidades de restritividade

ambiental e alcances de competição. Considerando os cenários com restritividade ambiental,
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Figura 3.7: Histogramas de distribuição do fenótipo médio das espécies no equilíbrio para dife-

rentes combinações de amplitude ambiental (𝜎𝑎) e de alcance de competição (𝜎𝑐) em gradiente

ambiental com inclinação de dois (𝐼𝑎 = 2). Dados obtidos na geração 𝑇 = 1000 de 50 simulações

independentes com tamanho populacional inicial 𝑀 = 1300 e agrupados em 25 intervalos de

classe de mesmo tamanho. 𝑁𝑆 é o número médio de espécies por simulação.

apesar da inclinação do gradiente ambiental ser a mesma, a distribuição de fenótipos no equilí-

brio foi mais ampla nos cenários com presença de competição por dependência de frequência e

restritividade ambiental fraca, e mais estreita nos cenários com restritividade ambiental forte.
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O formato da distribuição de fenótipos variou de uma distribuição unimodal, na ausência de

restritividade ambiental e de competição por dependência de frequência, a distribuições mul-

timodais com o número de picos variando de três a cinco. O número de modas aumentou com

a intensidade da restritividade ambiental e com a presença de competição com dependência

de frequência. Diferente do padrão observado em ambiente espacialmente homogêneo, no

qual a riqueza de espécies no equilíbrio aumentou com a variância fenotípica interespecífica

e o número de picos (Figura 3.3), na presença de gradiente ambiental, a riqueza de espécies

no equilíbrio não apresentou padrão de resposta à variação da amplitude de distribuição de

fenótipos ou ao número de picos.

A Figura 3.5 mostra a distribuição do desvio padrão fenotípico intraespecífico no equilíbrio

sob um gradiente ambiental com inclinação de dois (𝐼𝑎 = 2) para diferentes intensidades de

restritividade ambiental e alcances de competição. O padrão foi semelhante ao observado na
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Figura 3.8: Histogramas de distribuição do desvio padrão fenotípico intraespecífico no equilí-

brio para diferentes combinações de amplitude ambiental (𝜎𝑎) e de alcance de competição (𝜎𝑐)

em gradiente ambiental com inclinação de dois (𝐼𝑎 = 2). Dados obtidos na geração 𝑇 = 1000 de

50 simulações independentes com tamanho populacional inicial 𝑀 = 1300 e agrupados em 25

intervalos de classe de mesmo tamanho. A linha tracejada na vertical indica o desvio padrão

mediano.

ausência de gradiente ambiental (Figura 3.5), quando, na ausência de competição, o desvio

padrão fenotípico intraespecífico mediano aumentou com a redução da seletividade ambiental
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3.2.3 Distribuição espacial das espécies

Analisamos o efeito do gradiente ambiental e da competição sob diferentes intensidades de

restritividade ambiental na distribuição espacial das espécies. Para isso, partimos na análise
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Figura 3.9: Distribuição espacial dos indivíduos (a cor dos pontos diferencia as espécies e o

tamanho diferencia os fenótipos) sob diferentes combinações de amplitude ambiental (𝜎𝑎) e

de alcance de competição (𝜎𝑐) em ambiente homogêneo (𝐼𝑎 = 0). Dados obtidos na geração

𝑇 = 1000 de uma simulação de cada cenário.

do efeitos da competição por recurso e da seleção por compatibilidade ambiental isolados do

efeito do espaço (quando 𝐼𝑎 = 0). Analisando a Figura 3.9 é possível observar que a sobreposi-

ção espacial entre as espécies emergentes é maior em ambientes pouco seletivos e na presença

de competição com dependência de frequência. Comparando os resultados da Figura 3.9 com

os da Figura 3.6, vemos que essa maior sobreposição espacial de espécies está associado a uma

maior riqueza de espécies. Já na presença de gradiente ambiental (apresentamos aqui os resul-

tados referentes à inclinação ambiental igual a dois, quando 𝐼𝑎 = 2), comomostra a Figura 3.10,

a distribuição espacial das espécies passa a variar tanto em sobreposição quanto em formato,

em resposta à restritividade ambiental e à competição. Em ambientes heterogêneos, a maior

seletividade, além de diminuir a sobreposição espacial, também restringe a distribuição espa-

cial das espécies ao longo do gradiente, levando a um padrão espacial de distribuição mais

empacotado e menos difuso. Comparando os resultados da Figura 3.10 com os da Figura 3.6,

vemos que esse empacotamento das espécies na presença de gradiente ambiental com sele-
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tividade intensa está associado a uma maior riqueza de espécies. Em suma, estes resultados
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Figura 3.10: Distribuição espacial dos indivíduos (a cor dos pontos diferencia as espécies e o

tamanho diferencia os fenótipos) sob diferentes combinações de amplitude ambiental (𝜎𝑎) e de

alcance de competição (𝜎𝑐), em gradiente ambiental com inclinação de dois (𝐼𝑎 = 2). Dados

obtidos na geração 𝑇 = 1000 de uma simulação de cada cenário.

mostram que a heterogeneidade ambiental associada à seletividade por compatibilidade local

intensa leva a um empacotamento espacial das espécies, que aumenta a riqueza de espécies

em comparação com ambientes homogêneos. No entanto, a riqueza de espécies é maximizada

pela sobreposição espacial entre espécies, a qual aumenta com a ausência de restritividade

ambiental e presença de competição com dependência de frequência.

Exploramos a distribuição espacial dos fenótipos ao longo do eixo y, na presença e na au-

sência de gradiente ambiental. Na ausência de gradiente e de seleção por compatibilidade

ambiental, a presença de competição com dependência de frequência leva a uma distribuição

de fenótipos que divergem localmente em três grupos. Visualmente, é possível identificar que

poucas espécies possuem indivíduos em mais um grupo de fenótipos Figura 3.11. Na presença

de gradiente ambiental e ausência de seleção por compatibilidade ambiental, a presença de

competição com dependência de frequência leva a uma distribuição de fenótipos diferente,

com a divergência local em quatro grupos fenotípicos. Isso se deve à diferença na distribuição

inicial de fenótipos, uma vez que na presença de gradiente a população inicial possui distri-

buição fenotípica espacialmente heterogênea, enquanto na ausência de gradiente a população
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Figura 3.11: Distribuição espacial dos fenótipos individuais (diferentes cores identificam di-

ferentes espécies) sob diferentes amplitudes ambientais 𝜎𝑎 e alcances de competição 𝜎𝑐, na

ausência de gradiente ambiental (𝐼𝑎 = 0). Dados obtidos na geração 𝑇 = 1000 das mesmas

simulações da Figura 3.9.

inicial possui distribuição fenotípica espacialmente homogênea. Ao adicionar a seleção por

compatibilidade ambiental ao longo do gradiente, é possível observar uma distinção das es-

pécies em diferentes grupos fenotípicos espacialmente estruturados. Quanto à distribuição

das espécies nos grupos fenotípicos, observa-se que aquelas poucas espécies que estão pre-

sentes em mais de um grupo fenotípico exibem uma distribuição geográfica descontínua (por

exemplo, a espécie roxa do cenário 𝜎𝑎 = 10 e 𝜎𝑐 = 10, na Figura 3.12).

3.2.4 Distribuição de abundância de espécies

A diversidade de espécies pode ser medida a partir do padrão de distribuição de abundân-

cias das espécies, sendo que, quanto mais equitativas as abundâncias, maior a diversidade e,

quanto maior a dominância, menor a diversidade. O índice de equitatividade de Pielou (J)

mede a equitatividade relativa à riqueza de espécies e quando 𝐽 → 0 a dominância é máxima

e quando 𝐽 → 1 a equitatividade é máxima. A equitatividade relativa foi em geral alta (J

mais próximo de 1 do que 0 na Figura 3.13). A presença de competição teve efeito positivo na

equitatividade quando comparado com cenários sem competição. Na presença de restritivi-

dade ambiental, a heterogeneidade ambiental promoveu maior equitatividade do que cenários
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Figura 3.12: Distribuição espacial dos fenótipos individuais (diferentes cores identificam di-

ferentes espécies) para diferentes combinações de amplitudes ambientais 𝜎𝑎 e de alcances de

competição 𝜎𝑐, em gradiente ambiental com inclinação de dois (𝐼𝑎 = 2). Dados obtidos na ge-

ração 𝑇 = 1000 das mesmas simulações da Figura 3.10.
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Figura 3.13: Média dos índices de equitatividade de Pielou no equilíbrio para cenários com

amplitudes ambientais 𝜎𝑎 de 10, 30 e∞ e alcances de competição 𝜎𝑐 de 0, 10 e∞, sob gradiente

ambiental de inclinação de zero e dois (𝐼𝑎 = 0 e 𝐼𝑎 = 2, respectivamente). As barras indicam o

intervalo de confiança de 95% em torno da média. Dados obtidos na geração 𝑇 = 1000 de 50

simulações independentes com tamanho populacional inicial 𝑀 = 1300.

homogêneos (compare os cenários 𝐼𝑎 = 0 e 𝐼𝑎 = 2, quando 𝜎𝑎 < ∞ na Figura 3.13). Já na au-

sência de restritividade ambiental, a heterogeneidade fenotípica inicial associada à presença

de competição com dependência de frequência promoveu maior equitatividade, enquanto os

cenários neutros (sem restritividade ambiental e sem competição) levaram à menor equitati-

vidade (quando 𝜎𝑎 = ∞, compare o cenário de 𝐼𝑎 = 2 e 𝜎𝑐 = 10 com o de 𝐼𝑎 = 0 e 𝜎𝑐 = 0 na
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Figura 3.13). Em ambiente homogêneo, a equitatividade foi máxima na ausência de restriti-

vidade ambiental e presença de competição com dependência de frequência e foi mínima na

presença de restritividade ambiental forte e ausência de competição (quando 𝜎𝑎 = ∞ e 𝜎𝑐 = 10

e quando 𝜎𝑎 = 10 e 𝜎𝑐 = 0, respectivamente, nos cenários em que 𝐼𝑎 = 0 na Figura 3.13). Já em

ambiente heterogêneo, a equitatividade foi máxima na presença de restritividade ambiental

forte e competição e foi mínima no cenário neutro (quando 𝜎𝑎 = 10 e 𝜎𝑐 > 0 e quando 𝜎𝑎 = ∞

e 𝜎𝑐 = 0, respectivamente, nos cenários em que 𝐼𝑎 = 2 na Figura 3.13).

As figuras 3.14 e 3.15 mostram a distribuição de abundâncias para todas as espécies pre-

sentes na geração 𝑇 = 1000 de 50 simulações independentes para cada cenários testado. A

partir delas é possível visualizar a frequência de espécies em cada classe de abundância. As

distribuições foram assimétricas com uma cauda no lado esquerdo - menor frequência de es-

pécies raras. Observa-se que maior inclinação do gradiente ambiental, especialmente quando

a amplitude ambiental é estreita, diminui a abundância média das espécies, com redução na

frequência de espécies muito abundantes (log2 abundância = 7) e aumento da frequência de

espécies de abundância intermediária (log2 abundância = 5).
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Figura 3.14: Distribuição de abundância das espécies sob diferentes amplitudes ambientais

𝜎𝑎 e alcances de competição 𝜎𝑐, na ausência de gradiente ambiental (𝐼𝑎 = 0). Dados obtidos

na geração 𝑇 = 1000 de 50 simulações independentes com tamanho populacional inicial 𝑀 =

1300. As espécies estão agrupadas em classes de log2 da abundância, seguindo Preston (GRAY;

BJORGESAETER; UGLAND, 2006). A linha tracejada na vertical indica o log2 da abundância

média.
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Figura 3.15: Distribuição de abundância das espécies sob diferentes amplitudes ambientais 𝜎𝑎

e alcances de competição 𝜎𝑐, na presença de gradiente ambiental com inclinação igual a dois

(quando 𝐼𝑎 = 2). Dados obtidos na geração 𝑇 = 1000 de 50 simulações independentes com

tamanho populacional inicial 𝑀 = 1300. As espécies estão agrupadas em classes de log2 da

abundância, seguindo Preston (GRAY; BJORGESAETER; UGLAND, 2006). A linha tracejada

na vertical indica o log2 da abundância média.

3.2.5 Dinâmica do número de espécies

Registramos o número de espécies existentes em função do tempo. As populações foram si-

muladas por 𝑇 = 1000 gerações, tempo mais longo que o necessário para atingir o equilíbrio,

definido pelo o momento em que o número de espécies atinge um platô, ocorrido entre em

torno de 𝑇 = 170 e 𝑇 = 250, a depender da inclinação do gradiente 𝐼𝑎, da amplitude ambi-

ental 𝜎𝑎 e do alcance da competição 𝜎𝑐. A partir da Figura 3.16 é possível analisar o número

de gerações em que começa o processo de radiação de espécies, quando a linha indicando o

número de espécies tem o seu primeiro salto. Ela mostra que tanto a restritividade ambiental

forte quanto a competição forte adiantam o processo de radiação e também causam um forte

efeito de extrapolação (overshooting effect), que consiste na extrapolação do número de espé-

cies nas primeiras fases da radiação seguida de uma redução no estágios posteriores, até atingir

a riqueza de espécies de equilíbrio (MEYER et al., 2011). Na presença de restritividade ambi-

ental, o aumento da inclinação do gradiente suavizou esse efeito de extrapolação. Enquanto

na ausência de restritividade ambiental não foi observado resposta ao aumento da inclinação
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do gradiente ambiental, mostrando que apenas a distribuição inicial de fenótipos heterogênea

espacialmente não é suficiente para a emergência destes padrões.

0

20

a =  10 a =  30 a =  

0

20

Nú
m

er
o 

de
 e

sp
éc

ie
s

0 500 10000

20

0 500 1000
Gerações

0 500 1000

Restrição forte Sem restrição

Ia = 2

Ia = 1

Ia = 0

c 0 10

Figura 3.16: Riqueza de espécies em função do tempo para diferentes combinações de inclina-

ção do gradiente (𝐼𝑎), de amplitude ambiental (𝜎𝑎) e de alcance da competição (𝜎𝑐). As linhas

contínuas representam a média do conjunto de 50 realizações independentes; e a área sombre-

ada representa o intervalo de confiança de 95% em torno da média.
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Discussão

Investigamos como processos ecológicos impactam padrões macroevolutivos em um modelo

que combina seleção por compatibilidade ambiental, competição por recursos e heterogenei-

dade ambiental. Especiação, hibridação e extinção são fenômenos emergentes em nosso mo-

delo, produtos secundários de mudanças nas frequências alélicas nas populações, bem como

por restrições espaciais e genéticas para reprodução. Mostramos que, num ambiente homogê-

neo, no nível individual a restritividade ambiental fraca e a dependência de frequência forte

desencadeiam uma sucessão de efeitos na diversificação das linhagens, resultando em alta

riqueza de espécies no equilíbrio (Figura 3.1), alta diferenciação fenotípica interespecífica (Fi-

gura 3.3) e baixa diferenciação fenotípica no nível intraespecífico (Figura 3.5). Já num ambiente

heterogêneo, a restritividade ambiental forte no nível individual restringe a distribuição espa-

cial das espécies (Figura 3.10), levando a uma riqueza de espécies intermediária (Figura 3.6),

que é limitada pela própria estruturação espacial das espécies. Investigamos os mecanismos

pelos quais a restritividade ambiental, a competição por recursos e a heterogeneidade ambi-

ental induzem esses efeitos e como eles estão correlacionados através das escalas.

O nicho foi definido porHutchinson (1957) como umhipervolume num espaço n-dimensional

que engloba todas as condições e recursos que viabilizam taxas de crescimento populacional

positivo na espécie. Aqui, simulamos um nicho unidimensional considerando apenas a posi-

ção no espaço fenotípico e aumentamos a dimensionalidade do nicho considerando também o

espaço geográfico. O nicho pode ser caracterizado por três propriedades: amplitude do nicho,

posição ótima no nicho e posição do nicho. A amplitude do nicho é uma medida da gama ou

diversidade de condições ou recursos incluídas dentro do nicho. A posição ótima dentro do ni-

cho é o valor ou categoria ao longo do eixo do nicho que maximiza o crescimento populacional

(EMERY; ACKERLY, 2014; ROUGHGARDEN, 1974). A posição do nicho difere dos outros dois

parâmetros de nicho pois não é estritamente uma propriedade da espécie, mas sim uma relação
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entre o nicho realizado pela espécie e o nicho ótimo, de modo que o uso de recursos sub-ótimos

(ou a permanência em condições sub-ótimas) afastam a posição do nicho em relação ao nicho

ótimo. Aqui, caracterizamos o nicho no nível individual e de espécie, considerando um atri-

buto fenotípico quantitativo como um indicativo da posição do nicho: No nível individual, o

comprimento do nicho é restrito pelo alcance da competição (maior comprimento de nicho

leva a maior sobreposição entre os competidores e o alcance da competição é um parâmetro

diretamente relacionado com a amplitude de sobreposição de nicho entre os fenótipos, logo

maior alcance de competição implica em maior comprimento de nicho individual), enquanto a

posição do nicho é dado pelo valor do atributo quantitativo (𝑢𝑖) em relação ao fenótipo ótimo

(𝑢0); No nível de espécie, o comprimento do nicho é medido pela dissimilaridade dos nichos

individuais (aqui medido em termos de desvio padrão fenotípico intraespecífico), enquanto a

posição do nicho é medida pela distância do fenótipo médio de cada espécie em relação ao fe-

nótipo ótimo (𝑢0). Os resultados do modelo indicam que, num ambiente homogêneo, no nível

individual, quanto menos restritiva a seleção para compatibilidade ambiental e quanto menor

o alcance da competição, maior o comprimento do nicho das espécies (Figura 3.5) e mais fre-

quente a ocupação de nichos sub-ótimos (Figura 3.3). Já num ambiente heterogêneo, no nível

individual, a restritividade da seleção para compatibilidade ambiental e o alcance da competi-

ção têm efeitos semelhantes no comprimento do nicho no nível das espécies (Figura 3.8), mas

essas se mantém em nichos ótimos (Figura 3.7). Ou seja, a heterogeneidade espacial permite

que, mesmo na presença de competição, as espécies coexistam próximas de seu nicho ótimo

(KOTLER; BROWN, J. S., 1988; DE SOUZA JÚNIOR; FERREIRA; DE OLIVEIRA, 2014).

Em nosso modelo regulamos o alcance da competição de modo que, quanto menor o al-

cance maior o efeito da dependência de frequência e quanto maior o alcance maior o efeito

da dependência de densidade. A partir disto, definimos um cenário extremo em que o alcance

da competição é infinito, de modo que a sobreposição de nicho entre os fenótipos é total e

a intensidade da competição depende apenas do número de vizinhos. Isso permite analisar

os efeitos da dependência de densidade isolados dos efeitos da dependência de frequência no

processo de competição. Como a redução da diferenciação fenotípica intraespecífica foi obser-

vada na presença de competição mesmo na ausência de dependência de frequência figuras 3.5

e 3.8, conclui-se que ela é resultado da denso-dependência. Além disso, a forte dependência de

densidade reduziu a aptidão média das espécies o que causou uma redução no número total

de indivíduos e consequentemente redução da riqueza de espécies no equilíbrio (Figura 3.2).
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Os efeitos desta dependência de densidade negativa foram particularmente marcantes na fase

radiativa da dinâmica do número de espécies. Nesta fase, observou-se uma característica ultra-

passagem no número de espécies, seguida de uma redução no número de espécies até atingir o

equilíbrio (Figura 3.16). A ultrapassagem no número de espécies antes do equilíbrio é um pa-

drão que já foi descrito previamente como produto de radiações adaptativas promovidas pela

adaptação a nichos distintos (GAVRILETS; VOSE, 2005) e pela forte seleção por compatibili-

dade mito-nuclear (PRINCEPE; DE AGUIAR, 2021) e em radiações neutras quando o genoma

é largo (COSTA; LEMOS-COSTA et al., 2019). Aqui, este padrão está associado a cenários com

alta pressão seletiva por compatibilidade ambiental e competição com forte dependência de

densidade negativa, ou seja, cenários que levam a uma acentuada redução na aptidão média

das populações.

Ambientes homogêneos poucos restritivos e com alcance de competição curto levam à for-

mação de múltiplos picos adaptativos em posições subótimas (Figura 3.3). Apesar do ambiente

favorecer um fenótipo ótimo, as interações competitivas atuam como uma força disruptiva que

desloca os fenótipos para posições subótimas (do ponto de vista da compatibilidade ambien-

tal) e minimizam a pressão competitiva. Desse modo, por um lado a restritividade ambiental

diminui a variabilidade fenotípica e, por outro, a competição promove a variabilidade fenotí-

pica. Assim, a combinação de um ambiente homogêneo pouco seletivo com competição com

forte dependência de frequência negativa maximiza a variabilidade fenotípica interespecífica,

promovendo a coexistência. Já em ambientes heterogêneos o fenótipo ótimo varia espaci-

almente e leva a emergência de múltiplos picos adaptativos em posições localmente ótimas

(Figura 3.7). Neste caso, a dependência de frequência negativa da mesma forma atua como

força disruptiva aumentando o número de picos, porém a restritividade da compatibilidade

ambiental também aumenta a variabilidade fenotípica. Todavia, enquanto num ambiente ho-

mogêneo a emergência de múltiplos picos adaptativos leva à emergência e manutenção de

maior riqueza de espécies no equilíbrio (Figura 3.3), num ambiente heterogêneo o número

de picos adaptativos pode variar sem resposta na riqueza (Figura 3.7). Especificamente, num

ambiente heterogêneo tanto a restritividade ambiental quanto a competição com dependên-

cia de frequência aumentam o número de picos adaptativos que são espacialmente adjacentes

(não co-ocorrem no espaço) de modo que o adensamento de espécies é limitado pela própria

heterogeneidade (Figura 3.10). Enquanto num ambiente homogêneo e pouco restritivo com

competição dependente de frequência negativa aumenta o número de picos adaptativos, que
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são espacialmente sobrepostos (co-ocorrem no espaço), permitindo maior acúmulo de espécies

por área (Figura 3.9).

No que diz respeito à área de sobreposição espacial entre as espécies, os resultados do mo-

delo mostram que ela é maior em ambientes espacialmente homogêneos do que em ambientes

heterogêneos. E que, em ambiente homogêneo, a competição aumenta a sobreposição espacial

entre as espécies (Figura 3.9), permitindo maior número de espécies (Figura 3.1), e, em am-

bientes heterogêneos, a competição também permite maior número de espécies (Figura 3.6),

porém sem aumentar a sobreposição espacial (Figura 3.9). Utilizando um modelo puramente

ecológico, que não leva em consideração processos evolutivos de mudanças no espaço fenotí-

pico, e partindo da premissa de que a competição leva à redução na sobreposição espacial entre

duas espécies competidoras, Araújo e Rozenfeld (2014) concluíram que o efeito das interações

competitivas na sobreposição espacial são dependentes da escala. Numa escala mais local o

padrão emergente de distribuição é em forma de tabuleiro sem sobreposição e, em escalas mais

amplas, esse padrão é perdido. Como em nosso modelo consideramos processos evolutivos de

mudanças da posição no espaço fenotípico, observamos a emergência de um padrão de distri-

buição independente da escala em que a competição promove a sobreposição de espécies. O

fenômeno em que a competição por recursos induz a diferenciação fenotípica entre espécies

de uma mesma guilda promovendo a coexistência em simpatria é chamado de deslocamento

de caracteres ecológicos. Desde que foi proposto por W. L. Brown e Wilson (1956), o papel

deste fenômeno na estruturação de comunidades tem sido tema de debates na Ecologia e, atu-

almente, apesar dos muitos casos putativos na literatura, poucos possuem evidências fortes

que descartam outras possíveis explicações (STUART; LOSOS, 2013). Classicamente consi-

derado um fenômeno que ocorre principalmente entre espécies intimamente relacionadas ou

incipientes (BROWN, W. L.; WILSON, 1956), dada a sua suposta semelhança ecológica, ele foi

generalizado para incluir tanto parentes distantes (TURKINGTON, 1989) quanto comunidades

inteiras (ZUPPINGER-DINGLEY et al., 2014). Em comunidades reais as espécies são muito dis-

tintas com histórias de vida muito diferentes, em nosso modelo todas espécies são aparentadas

e com atributos muito similares, nesse sentido é surpreendente que surja tanta variação. O que

contribui para demonstrar, no contexto teórico, o potencial das dinâmicas eco-evolutivas na

estruturação das comunidades (SCHOENER, 2011).

Os padrões de área de distribuição das espécies são determinados por mecanismos que en-

volvem vários fatores atuando em conjunto. Por exemplo, um desses fatores são os limites
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de tolerância à condições ambientais das espécies, determinadas pelo nicho abiótico (ou ni-

cho Grinelliano). Janzen (1967) apontou que a diferença na variação sazonal de temperatura

entre as montanhas tropicais e temperadas resultaria em uma maior estratificação térmica ao

longo dos gradientes altitudinais em montanhas tropicais. Essa maior estratificação térmica

nas montanhas tropicais selecionaria organismos com tolerâncias térmicas mais estreitas, que

implicaria em uma menor dispersão de espécies ao longo do gradiente altitudinal nas monta-

nhas tropicais. Várias pesquisas têm corroborado com as previsões de Janzen e apontam que,

em regiões montanhosas tropicais, as espécies exibem maior substituição ao longo de gradi-

entes de altitude (MONTAÑO-CENTELLAS; LOISELLE; MCCAIN, C., 2021), ocupam faixas

altitudinais mais restritas (MCCAIN, C. M., 2009), além de apresentarem tolerâncias térmicas

mais estreitas (POLATO et al., 2018). Um estudo recente sugere ainda que justamente a hete-

rogeneidade ambiental em pequena escala é a principal responsável pela alta diversidade nos

trópicos (COELHO et al., 2023). Em nosso modelo, tratamos a amplitude de tolerância am-

biental, não como produto da seleção, mas sim como aspecto intrínseco ao organismo e seu

ambiente, regulando os efeitos da interação organismo-ambiente na aptidão final. Desse modo,

para umamesma inclinação ambiental, um cenário que simula organismos (ou ambientes) com

maiores amplitudes de tolerância ambiental (ou, no caso do ambiente, maiores amplitudes de

variação ambiental) levam a emergência de espécies que ocupam faixas espaciais maiores, sem

redução de aptidão, enquanto cenários que simulam organismos com amplitudes de tolerância

ambiental mais estreitas levam a emergência de espécies restritas a faixas ambientais e espa-

ciais menores (Figura 3.10 para visualizar o efeito na distribuição espacial das espécies de uma

das simulações).

Capacidade de suporte é um conceito utilizado na Ecologia desde a década de 1930, porém

foi nos trabalhos de Odum (1953, 1959) que ela foi definida como o valor de equilíbrio do mo-

delo logístico de crescimento populacional, significado que ainda é amplamente utilizado nos

modelos ecológicos. Esta definição, no entanto, teve pouca utilidade no contexto empírico,

fazendo com o que o uso do conceito fosse alvo de críticas (DHONT, 1988). Apesar das ambi-

guidades em torno do conceito, ele continua sendo amplamente utilizado como o número de

indivíduos que o ambiente “pode suportar” em uma determinada área (CHAPMAN; BYRON,

2018). Em nosso modelo, o parâmetro 𝑀 determina o número total de indivíduos da primeira

geração e o número máximo de indivíduos das gerações seguintes. No entanto, o número total

efetivo de indivíduos pode variar estocasticamente e em resposta à aptidão média das popula-
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ções (Figura 3.2). Este parâmetro pode ser interpretado como a capacidade de suporte máxima

global no modelo nulo, quando o número total efetivo de indivíduos é igual a 𝑀 . De modo

que, a capacidade de suporte global efetiva em nosso modelo é regulada pela intensidade da

restritividade ambiental e pela intensidade da competição. Isso ocorre pois, na escala local, o

efeito denso-dependente na aptidão varia de acordo com a compatibilidade ambiental a nível

individual (Equação 2.2). Apesar de parcialmente capturar a essência da capacidade de suporte

como uma propriedade emergente das relações entre os organismos e o ambiente, a capacidade

de suporte máxima global 𝑀 , ainda é uma simplificação. Remover essa limitação do modelo

pode abrir espaço para estudar o efeito dos diferentes parâmetros do modelo na dinâmica do

tamanho populacional, permitindo explorar cenários com dinâmicas populacionais mais di-

versas, como, por exemplo, explosão populacional, dinâmicas de variação populacional que

não atingem o equilíbrio e/ou levem à extinção global.

Em nosso modelo as espécies raras foram pouco frequentes (figuras 3.14 e 3.15), uma pos-

sível explicação para isso é que, por deriva genética, espécies com baixa abundância possuem

maior chance de serem extintas e, uma vez que a especiação no modelo ocorre principalmente

pela fissão de espécies abundantes, relativamente poucas espécies raras são produzidas - se-

melhante a um modelo de especiação por quebra de bastão (broken-stick speciation model) em

uma comunidade com recursos finitos (SUGIHARA, 1980). Definimos um evento de especiação

como omomento em que uma espécie se divide em dois ou mais grupos com isolamento repro-

dutivo. O tempo de vida da espécie-mãe é finalizado nesse ponto e a espécie desaparece e duas

(ou mais) espécies-irmãs nascem, com um saldo positivo no número de espécies. Espécies tam-

bém desaparecem por extinção, quando a população se torna muito pequena e eventualmente

não deixa descendentes por conta da deriva ecológica e da acumulação de incompatibilida-

des ambientais ou alta pressão competitiva que levam a uma baixa aptidão; ou por hibridação

quando duas ou mais espécies re-estabelecem fluxo gênico. Quando espécies hibridam, consi-

deramos que a espécie mais abundante persiste enquanto a outra espécie desaparece à medida

que é absorvida. Como consequência, na primeira fase da radiação de espécies em nosso mo-

delo, houve um rápido aumento no número de espécies (Figura 3.16), pois a primeira e única

espécie fissiona em sucessivas outras espécies menores. Além disso, o padrão de distribuição

de abundância de espécies emergente possui uma cauda à esquerda, com baixa frequência de

espécies raras e alta frequência de espécies de tamanho intermediário (figuras 3.14 e 3.15). Esse

padrão emerge por conta da especiação por fissão, no qual as espécies grandes fissionam em
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espécies menores e as espécies pequenas são extintas, sem reposição por dinâmicas de fonte-

dreno. Essas são simplificações de como os eventos de ramificação e fusão se dão na natureza

(outros padrões de especiação podem ser comuns na natureza (SEEHAUSEN et al., 2014) e o

fluxo genético necessário para promover a fusão entre duas espécies depende do sistema de

estudo (GARRICK et al., 2019; IVEY et al., 2023). Com base nos dados filogenéticos disponí-

veis, sabe-se que a redução na taxa da diversificação ao longo do tempo é um padrão comum

na natureza (MOEN; MORLON, 2014), apesar disso, outros padrões também podem ser obser-

vados, com diferentes formas de aumento na diversificação (MESEGUER et al., 2022). Já no

que diz respeito aos padrões de distribuição de abundância de espécies, apesar do padrão mais

comum ser aquele em que a cauda da distribuição é mais longa à direita, commaior frequência

de espécies raras e poucas espécies dominantes (CALLAGHAN et al., 2023), em sistemas mais

isolados sem a dinâmica de fonte-dreno que garante a manutenção de espécies raras, como

comunidades isoladas em ilhas, pode ser observado o padrão de menor frequência relativa de

espécies raras (FATTORINI et al., 2016). Outra possibilidade para explicar esse padrão é que

enquanto em comunidades reais as espécies possuem histórias de vida muito diferentes que

favorecem heterogeneidade nas abundâncias, em nosso modelo as espécies são aparentadas e

com atributos muito similares.
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Conclusões

A partir dos resultados observados e discutidos, conclui-se então que as hipóteses elaboradas

inicialmente se confirmaram: maior amplitude ambiental possibilitou maior diferenciação en-

tre as espécies, com efeito positivo na diversidade de espécies; a competição, particularmente a

dependência de frequência, promoveu a diferenciação; e maior heterogeneidade espacial tam-

bém promoveu a diversidade de espécies a partir da adaptação local das espécies. Assim, o

modelo desenvolvido e investigado neste estudo é capaz de replicar padrões e processos pre-

viamente observados em pesquisas sobre Ecologia e Evolução, tornando-o uma ferramenta

promissora para o estudo dos efeitos de processos ecológicos nos processos evolutivos. O

modelo possui uma implementação versátil, podendo incorporar outros tipos de cenários eco-

evolutivos, como distribuição inicial não-homogênea dos indivíduos ou configurações espa-

ciais distintas, incluindo a presença de barreiras geográficas. Além disso, o modelo pode ser

modificado permitindo investigar cenários ainda mais diversos, como um número maior de

atributos (PONTARP; BUNNEFELD et al., 2019), ou diferentes tipos de interação (como, por

exemplo, interações interespecíficas cooperativas (SALLES, 2021)), ou mesmo diferentes efei-

tos da aptidão (ao invés da aptidão controlar a probabilidade de reprodução, partindo de uma

capacidade de suporte implícita, pode-se considerar que a aptidão final controla o tamanho da

prole, sem restrição para o número máximo de indivíduos). Além disso, o modelo é capaz de

registrar a história evolutiva completa da comunidade (Figura 5.1), o que permite caracterizar

a topologia das filogenias emergentes de diferentes cenários e compará-las com os padrões ob-

servados em comunidades empíricas(COSTA; LEMOS-COSTA et al., 2019; D’BASTIANI et al.,

2023). Almejamos que nossa metodologia contribua para pesquisas posteriores em ecologia e

evolução e que, unindo processos micro- e macroevolutivos, ela contribua para investigações

sobre as implicações da heterogeneidade e das interações ecológicas na biodiversidade.
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Figura 5.1: Exemplo de filogenia completa, contendo todos os eventos de especiação e de ex-

tinção de uma simulação do modelo.
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