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Resumo

A taxa com que as espécies acumulam com o crescimento da área de amostragem - a relação

espécie-área - é um dos problemas mais básicos e fundamentais em biogeografia. Esta relação

tem significado profundo na compreensão da geração e manutenção da biodiversidade no ambi-

ente. Nesse sentido, nesta tese introduzimos dois modelos para populações de organismos que

interagem em ambiente finito e saturado: O primeiro para populações que sofrem variação em

suas abundâncias de forma nula - modelo neutro; o segundo, as populações estão sob seleção

natural e variabilidade genética - modelo não neutro. Em ambas as abordagens, para caracteri-

zarmos a relação espécie-área, realizamos simulações computacionais para gerar diversidade

de espécies em comunidades em equilíbrio. Na abordagem neutra utilizamos o método da

coalescência na versão estendida a habitats fragmentados. Enquanto que na abordagem com

seleção natural utilizamos o modelo NK para o ambiente com níveis de heterogeneidade entre

habitats controlados pelo parâmetro λ . Nossos resultados para comunidade neutra mostram

que o aumento da fragmentação do habitat influência o padrão da curva espécie-área, princi-

palmente em áreas pequenas e intermediárias, aonde ocorre o encurtamento do comprimento

do intervalo de áreas em que o regime de lei de potências é verificado. Nós notamos também

que um pequeno valor da taxa de especiação ν , o expoente z da relação espécie-área se eleva

com o crescimento da fragmentação. Por outro lado, quando pressão de seleção é considerada,

o parâmetro de correlação λ também exerce uma importante influência sobre a formação do ta-

manho do regime intermediário da relação espécie-área, que decresce com o aumento do nível

de correlação entre habitats. Quanto maior for a epistasia, mais pronunciado é esse efeito.

Palavras-chave: Comunidade neutra, relação espécie-área, especiação, relevo fragmentado,

adaptação, correlação entre habitats, epistasia, relação diversidade genética versus área.
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Abstract

The rate at which species accumulate with increased sample size - the species-area relation-

ship - is one of the most basic and fundamental problem in biogeography. This relationship

has profound significance in understanding the generation and maintenance of biodiversity in

an ecosystem. In this sense, this thesis introduces two models of community dynamics within

two different frameworks: The first investigate the spatial patterns of species distribution in

fragmented landscapes within the framework of the neutral theory. In the second approach the

spatial patterns of species distribution on the genetic variability is studied under the assump-

tion that natural selection has a prominent role in driving the evolution of such populations.

Additionally, the model assumes that the environment is heterogeneous, such that the strength

of natural selection depends on the localization of the species in the lattice. Our results for

the neutral community model show that fragmentation has an important influence in shaping

the specie-area relationship. In particular, the level of fragmentation than changes the size of

the area interval when the species-area relation is well described by a power-law, S ∼ Az. We

also investigate the biodiversity on the percolating cluster. In the non-neutral model our simu-

lation results demonstrate that the level of heterogeneity of the environment affects the shape

of the genetic-area relationships. But it is possible to recover the triphasic scenario for low and

intermediate level of heterogeneity.

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

adaptation, correlation between habitats, epistasis, genetic-area relationship.
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para valores fixos de ν . Diversidade sobre o cluster de percolação, Sperc, como

uma função da área amostral, que corresponde ao número de sítios ao longo

do cluster de percolação. Os valores dos parâmetros são L = 1024, p = 0,98

(linha contínua), p = 0,9 (linha pontilhada), p = 0,8 (linha tracejada), p = 0,7

(longa linha tracejada) e p = 0,65 (linha tracejada e pontilhada). No painel da

esquerda nós temos fixo ν = 1×10−6, em quanto que no da direita ν = 1×10−8. 75

3.17 Figura ilustrativa do cluster de percolação em uma rede quadrada de tamanho

linear L = 375. Nesse caso, o parâmetro de ocupação é o próprio limiar de

percolação p = 0,5927. 76

3.18 Fração do número total de espécies na rede que pertence ao cluster de perco-

lação versus a taxa de especiação. Os diferentes símbolos denotam: p = 0,9

(círculos), p = 0,8 (diamantes), p = 0,7 (triângulos para cima) e p = 0,65

(triângulos à esquerda). 77

3.19 Ilustração para distribuição de sítios vazios sobre uma grade de tamanho li-

near L = 8 para (a) diluição aleatória: Nesse caso cada sítio é aleatoriamente

escolhido para ser um sítio vazio com probabilidade q = 1− p; e (b) fragmen-

tação compacta: Nesse caso, os defeitos são áreas assumidas fixas de tamanho

A f rag = L f rag×L f rag = 4. O número total de fragmentos compactos é N f rag = 5,

e suas distribuições espaciais são aleatórias. 78

3.20 Efeitos da topologia sobre as curvas espécie-área. N f rag aglomerados de frag-

mentação de tamanho linear L f rag são introduzidos tais que a probabilidade

de sítios vazios seja igual a p. Os valores dos parâmetros são no painel (a)

p = 0,9 e ν = 1×10−5, no painel (b) p = 0,8 e ν = 1×10−5, em (c) p = 0,9

e ν = 1×10−6, por fim no painel (d) p = 0,8 e ν = 1×10−6. 79
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3.21 Comparação entre curvas espécie-área em redes com condições de contorno

periódicas e, também, com condições de contorno fechadas. Os valores dos pa-

râmetros são L = 1024, fixado p = 0,8 e taxa de especiação de baixa para cima:

ν = 1×10−7 (círculos e linha sólida), ν = 1×10−6 (diamantes e linha ponti-

lhada), ν = 1×10−5 (triângulos e linha tracejada), e ν = 1×10−4 (triângulos

à esquerda e linha tracejada-pontilhada). Os pontos se referem aos resultados

de simulações para redes com condições de contorno periódicas, enquanto que

as linhas denotam o resultado anterior e assumem condições fechadas. 80

3.22 Efeitos da dispersão sobre a relação espécie-área. O número de espécies como

uma função da Área×p para um quadrado de dispersão de tamanho linear 2K+

1 = 15. O tamanho do sistema é o mesmo usado na figura anterior, e as taxas de

especiação são, de baixo para cima: 1×10−8 (círculos), 1×10−7 (quadrados),

1× 10−6 (diamantes), 5× 10−6 (triângulos para cima), 1× 10−5 (triângulos

para esquerda), 1× 10−4 (triângulos para baixo) e 5× 10−4 (triângulos para

direita). No painel da esquerda temos p = 0,8, enquanto no painel da direita

p = 0,5927. A figura inserida mostra a relação entre o expoente espécie-área z

como uma função da taxa de especiação ν , para dois valores de p, e K = 7. 83

3.23 Comparação entre a relação espécie-área obtida em nosso modelo com disper-

são entre vizinhos mais próximos contra a relação espécie-área obtida com dis-

persão para além dos vizinhos mais próximos. O tamanho do sistema L= 1024.

As taxas de especiação são: 1×10−8 (círculos em preto), 1×10−6 (diamantes

verdes) e 1×10−4 (triângulos para baixo em vermelho). As formas preenchidas

representam resultados do modelo com K = 7 e as formas vazias representam

os resultados obtidos com dispersão do tipo vizinho mais próximo. No painel

da esquerda temos p = 0,8, enquanto no painel da direita p = 0,5927. 84
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3.24 Comparação entre a relação espécie-área teórica prevista por Hubbell contra

a relação espécie-área obtida em nosso modelo. O número de espécies como

uma função da Área×p para a mesma dispersão da figura anterior. O tamanho

do sistema L = 1024. As taxas de especiação são: 1×10−8 (círculos em preto),

1× 10−6 (diamantes verdes) e 1× 10−4 (triângulos para baixo em vermelho).

As curvas contínuas são obtidas da relação teórica E(S|θ ,J) = ∑J
k=1 θ/(θ +

k− 1), em que J = N p. No painel da esquerda temos p = 0,8, enquanto no

painel da direita p = 0,5927. 85

3.25 Relação entre níveis de biodiversidade com log dos tempos de persistência (ou

tempos de extinção) sobre uma rede quadrada de tamanho linear L = 512. N é a

densidade de frequência de espécies neste histograma. Nesse caso, o parâmetro

de dispersão D = 15. As taxas de especiação são 1× 10−4 (círculos em ver-

melho), 5×10−4 (círculos em verde) e 1×10−3 (círculos em azul). No painel

(a) p = 1, em (b) p = 0,8 e (c) p = 0,6. 87

4.1 Relevo de fitness Wrightniano tridimensional. Os dois eixos formando o "chão"

da figura representa as frequências de alelos de dois diferentes loci, e o eixo z

emergindo representa o fitness médio. O relevo de adaptação mostra dois picos.

Como Wright enfatizou, a evolução por seleção natural pode levar a população

a ficar sobre um pico adaptativo local que pode não ser o pico de maior valor

adaptativo sobre o relevo (máximo global). Esta imagem foi reconstruída do

artigo de Orr (2009). 90
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4.2 Tipos de conexões epistáticas do modelo NK. Em cada caso mostrado o ta-

manho do genoma é N = 6 loci, e cada locus é influenciado epistaticamente

por outros K = 2 loci. As conexões epistáticas são denotadas com setas; as-

sim, as setas saindo de cada locus e terminando em outros loci mostram quais

são esses K’s outros que causam as influências epistáticas. Porque assumimos

K = 2, exatamente duas setas saem de cada locus em todos os casos. Cada

diagrama representa um modo diferente de conexões epistáticas. (a) representa

conexões epistáticas aleatórias (assim, cada locus é epistaticamente influen-

ciado por K = 2 loci escolhidos aleatoriamente entre os demais N − 1). Note

que, neste caso, um número variável de setas termina em cada locus. (b) mostra

os padrões quando cada locus é influenciado por seus K = 2 loci vizinhos mais

próximos, com os loci ao fim do genoma conectados um ao outro. (c) por

fim, conexões epistáticas arranjadas em blocos de tamanho N′ = 3, em que loci

interagem reciprocamente. 94

4.3 Ilustração do procedimento de calculo da adaptação. Neste exemplo, o tama-

nho do genoma é N = 3 e o parâmetro de epistasia K = 1. A figura exibe tabelas

(num total de três) para a interação do locus 1 com o locus 3 escolhido aleatoria-

mente (tabela azul), do locus 2 com o locus 3 (tabela vermelha), e, finalmente,

do locus 3 com o locus 2 (tabela verde). Neste instante, a contribuição h1 do

locus 1 depende do estado do locus 3 (incluindo ele mesmo, como sempre). A

contribuição h2 do locus 2 depende do estado de 3; e a contribuição h3 depende

do estado do locus 2. As interações epistáticas são indicadas pelas setas na

ilustração. A figura também mostra o valor do fitness de uma sequência dada

(tabela amarela). 97
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4.4 Diversidade genética como função do tempo. Os valores dos parâmetros são:

Tamanho do sistema M = 10.000 e M = 250.000; tamanho do genoma N = 64,

diversidade de habitats Nr = 16, parâmetro de epistasia K = 1, taxa de mutação

ν = 0,0001 e σ2 = 0,0005. Aqui, nós apresentamos a evolução do genoma

em ambas populações sexuadas e assexuadas, para o nível de correlação entre

habitats não-correlacionados (meio ambiente heterogêneo) e altamente correla-

cionados (próximo à homogeneidade). Em todos os casos, o modelo atinge o

estado estacionário. 99

4.5 Curvas para relação diversidade genética versus área em populações sexuadas.

O valores dos parâmetros são os mesmos utilizados na figura 4.4. As diferentes

cores denotam valores distintos do parâmetro de correlação λ : λ = 0 (círculos

pretos), λ = 0,5 (círculos vermelhos), λ = 0,9 (círculos verdes) e λ = 0,98

(círculos azuis). As linhas tracejadas são os melhores ajustes de lei de potências

S ∼ Az em áreas de valores intermediários. Os valores estimados do expoente z,

como mostrado no interior da figura, são todos altamente significativos, todos

com p-valor p < 0,01 e com coeficientes R2 maior que 0,95. Como vemos, os

valores de z são fortemente associados com os valores de λ , como mencionado

antes. 101

4.6 Curvas para relação diversidade genética versus área em populações sexuadas.

Os parâmetros são os mesmos utilizados na figura 4.5, exceto o parâmetro

de epistasia que é K = 3. As cores diferentes denotam valores distintos do

parâmetro de correlação, como mostrado na figura 4.5. Os valores estimados

do expoente z, no interior da figura, são todos altamente significativos, todos

com p-valor p < 0,01 e com coeficientes R2 maior que 0,95. Como vemos,

os valores de z são fortemente associados ao parâmetro de correlação λ e, fra-

camente associados com o parâmetro de epistasia K quando comparado com a

figura 4.5. 103
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4.7 Comparação de efeitos para populações sexuadas entre diferentes condições de

contorno sobre a relação diversidade genética versus área. No painel (a) K = 1

e em (b) K = 3. Os demais valores dos parâmetros e o esquema de cores é o

mesmo utilizado na figura 4.5. Círculos vazios denotam simulações dos sis-

temas com condições de contorno periódicas, enquanto círculos correspondem

a condições de contorno livre (com efeito de borda). 104

4.8 A relação da diversidade genética com a área para populações assexuadas. No

painel (a) K = 1 e em (b) K = 3. As diferentes cores denotam valores distin-

tos do parâmetro de correlação λ : λ = 0 (círculos pretos), λ = 0,5 (círculos

vermelhos), λ = 0,9 (círculos verdes) e λ = 0,98 (círculos azuis). Os valores

estimados do expoente z, como mostrado no interior da figura, são todos alta-

mente significativos, todos com p-valor p < 0,01 e com coeficiente R2 maior

que 0,99. 105

4.9 A relação da diversidade genética versus área para populações assexuadas. No

painel (a) K = 1 e em (b) K = 3. Nesta figura a taxa de mutação é ν = 0,00001

e os outros parâmetros permanecem os mesmos da figura 4.8, bem como o

esquema de cores. 106

4.10 Diferença genética entre pares de sequências como função da área para o mo-

delo assexuado. Nesta figura, o parâmetro de epistasia e o parâmetro de corre-

lação são mostrados na figura e os outros parâmetros são os mesmos utilizados

na figura 4.5. 108
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4.11 A relação da diversidade genética com a área utilizando o método de amostra-

gem padrão. Aqui somente o caso sexuado é mostrado. Outra característica

dessas curvas é que não estão em escala logarítmica como foi feito nas figuras

anteriores. Nesta figura os parâmetros são: N = 64, Nr = 16, L = 840, K = 1,

ν = 0,0001 e σ2 = 0,0005. Os valores de λ são os mesmos da figura 4.5.

Saltos de descontinuidade ocorrem quando a região amostral atravessa as fron-

teiras dos comprimentos de correlação dos valores adaptativos entre os habitats

nos casos não-correlacionado (λ = 0), correlacionado (λ = 0,5) e fortemente

correlacionado (λ = 0,90). 109

4.12 O papel da dispersão sobre a relação da diversidade genética versus a área. O

painel da esquerda corresponde ao modelo assexuado e o da direita ao sexu-

ado. Em ambos os casos, o parâmetro de epistasia é K = 1. Os círculos vazios

denotam simulações do modelo original e círculos denotam o modelo com dis-

persão. O esquema de cores é o mesmo da figura anterior. 110

5.1 Imagens das colônias de bactérias fluorescentes ao fim do crescimento em

competição neutra da mistura de fluorescência ciano (cor azul) e fluorescên-

cia amarela (cor amarelo), todas revelam setorização. Imagens feitas após

pelo menos 168 horas. Os painéis A, B e C mostram a distribuição espacial

depois de feito os inócuos com palito da mistura na proporção de 50 : 50 de

bactérias transportando plasmídeos, tanto com fluorescência ciano, como com

fluorescência amarelo; D, E e F inócuos feitos com pipeta regulada em 2µl;

G, H e I feitos com 10µl. A concentração das colônias fundadores foi de 104

células/ml nos painéis A, D e G; 106 nos painéis B, E e H; 108 nos painéis

C, F e I. A progressão dos pioneiros na borda do poço gênico revelou-se ser

fractal em todos os casos. As imagens indicam que o número de setores no

fim da dinâmica da expansão das duas estirpes fluorescentes, ciano e amarelo,

é dependente do número de células inoculadas, N0, e da forma da gota do mixe

de bactérias é feita nas placas contendo LB-agar. 116
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5.2 Distribuição do número de setores da colônia madura em função da forma de

inocular e da concentração de células. 118

5.3 p-valores do teste de hipótese de igualdade entre duas populações de setores

na borda da colônia madura, resultante de processo de expansão de estirpes

neutras para diferentes tipos de inócuos contendo os primeiros colonizadores.

Utilizamos distribuição qui-quadrado da estatística χ2 = n∑k∈S(Fki−Fk j)
2/Fk j

para os cálculos. O número de setores observados dentre todas as réplicas

foram: 1, 2, 4, 6 e 8. Logo, os gruas de liberdade para o teste são 4. O teste

resulta em populações significativamente iguais quando p-valor > 5% (valores

hachurados em cinza). 120

5.4 Média de setores como função do logaritmo do número de células misturadas -

curva setores-log(N0). Observamos em log(N0)= 2 (100 células) igualdade en-

tre as médias de setores nos casos dos inócuos feitos por palito e pipeta regulada

para 10µl. Os pontos relacionados a 10.000 células (duas ordens de grandeza

maior que o anterior) temos o resultado oposto: este indica distribuição espacial

das estirpes dependente da distância entre os primeiros colonizadores sobre o

nutriente LB-agar, isto é, para 10.000 mutantes colonizadores, aumentar o vo-

lume do inócuo implica em aumentar o número de setores. 121
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5.5 Imagens das colônias de bactérias fluorescente resultante do processo de ex-

pansão espacial da competição com seleção natural. Todas provenientes da

mistura na proporção 50 : 50 de E. coli ciano fluorescente (cor azul) e de outra

amarelo fluorescente (cor amarelo). Imagens feitas após pelo menos 168 horas

de crescimento. Os painéis A, B, C e D mostram a distribuição espacial das

estirpes na colônia madura quando existe um custo de seleção de 26,2% do

mutante em relação ao tipo selvagem; O tipo selvagem aparece em cor azul

nas imagens A e B; Por outro lado, o tipo selvagem aparece em amarelo nas

imagens C e D. Os demais painéis, E, F, G e H, exibem resultados para o custo

de seleção pequeno de 6,5%. O tipo selvagem nessas imagens possui fluo-

rescência amarela somente em E. A distribuição espacial devido aos inócuos

feitos com pipeta regulada em 2µl aparecem nas imagens A, B, E e F; regu-

lada em 10µl estão exibidas nas imagens C, D. G e H. Concentrações de 104

células/ml em A, C, E e G; concentrações de 106 células/ml em B, C, E e G.

O fenômeno mais interessante observado aqui é a persistência e adaptação da

mutação deletéria, como mostrado na imagem A. Isso foi devido às condições

iniciais, nesse caso 20 células diluídas em um volume de 2µl, serem favoráveis

para a deriva genética conduzir esse mutante até a borda da colônia madura, ou

seja, fraca seleção e forte deriva genética. 123
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5.6 Distribuição de frequências do número de setores na borda da colônia madura

quando seleção natural é uma regra. A seleção natural é simulada em nossa

experiência fazendo a expansão espacial de dois tipos diferentes de E. coli ino-

culadas de um mistura na proporção de 50 : 50 sobre LB-agar, sendo que uma

delas possui uma mutação deletéria, com um custo de seleção, s. No painel A

o custo da mutante é de 26,2% (erro 4,9); em B o custo é 14,6% (erro 1,2);

de 9,6% (erro 1,2) em C; em D s = 0,065 (erro 1,3). As cores das colunas re-

presentam diferentes concentrações: 108 células/ml em azul; em vermelho 106

células/ml; verde 105 células/ml; e 104 células/ml em roxo. Nos painéis A, C

e D mostramos dois histogramas no caso de gotas feitas por palito; à esquerda

mostramos a distribuição do número de inócuos que cresceram (G de growth)

e não cresceram (NG de not growth), devido ao inócuo conter uma única célula

em média nesse caso; à direita temos a distribuição dos setores daquelas que

cresceram. No painel A a designação TS significa tipo selvagem, M para mu-

tação deletéria e 2 para dois setores. O que percebemos aqui é que somente

quando o custo de seleção é grande, como 26,2%, a distribuição espacial das

bactérias se torna muito diferente daquelas obtidas pelo modelo neutro. 125

5.7 Distribuições de frequências acumuladas dos "tempos" de extinção da mutação

deletéria (em milímetros) para as diversas formas de inocular os colonizadores

sobre o agar. No painel A temos os tempos para o maior custo de seleção,

26,2%; B para o custo 14,6%. Os pontos em azul são os tempos de extinção

observados e em vermelho o modelo exponencial, com média estimada pelo

método da máxima verossimilhança. 126
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5.8 Distribuições de frequências acumuladas dos "tempos" de extinção da mutação

deletéria (em milímetros) para as diversas formas de inocular os colonizadores

sobre o agar. No painel A temos os tempos de extinção para o custo de se-

leção s = 0,096; já em B temos os tempos de extinção para o menor custo de

seleção, 6,5%. Os pontos em azul são os tempos de extinção observados e em

vermelho o modelo exponencial, com média estimada pelo método da máxima

verossimilhança. 127

5.9 Relação entre tempo de extinção e o custo de seleção natural, s. Os nomes na

legenda estão escritos inicialmente com o tipo de gota seguido pela concen-

tração, por exemplo, 2µl−1e4 significa gota feito pela pipeta regulada em 2µl

e concentração de 104 células/ml, ou seja, 20 colonizadores. A principal ca-

racterística observada aqui é a independência do tempo de extinção da forma e

concentração do inócuo quando o custo de seleção é grande, 26,2%. 129



CAPÍTULO 1

Introdução

Quem nunca viu um filme de ficção científica sobre seres extraterrestres conspirando contra

humanos? Não é absurdo imaginar a existência de vida inteligente em outros planetas. Mas

pensar que eles conspiram contra humanos é falacioso. Se houver no universo um planeta

com condições de abrigar a vida como há na Terra, a evolução conduzirá os genes em uma

longa jornada por alguns bilhões de anos até o surgimento do primeiro organismo capaz de

pensar. Todavia, sabe-se que são necessários grandes quantidades de fenômenos cosmológicos

diferentes, muitos de uma complexidade exacerbada, para se criar um planeta como a Terra,

capaz de abrigar a vida complexa. Isto faz da Terra um planeta muito raro, muito especial.

Desse modo, o papel da raça humana como moradora desta terra rara, além de preservá-la, é

compreender como a vida surge e evolui no ambiente.

Entender como a evolução de populações naturais opera é o mesmo que entender as forças

evolucionárias que a define. O primeiro passo nesse sentido foi dado pelo naturalista francês

Jean-Baptiste Lamarck em seu livro Philosophie Zoologique (1809), no qual ele argumenta

que as espécies mudam ao longo do tempo e transformam-se em outras espécies. Meio século

depois, Charles Darwin em sua obra A Origem das Espécies (1859) mostrou que evolução

resulta de um processo que ele denominou de seleção natural. A teoria da evolução de Darwin

não ficou completa, já que faltou adicionar a força da variabilidade genética, descobertas por

Gregor Mendel. Hoje a teoria da evolução está unificada e os principais responsáveis por

esta atualização são Ronald Fisher (responsável pelo desenvolvimento matemático da teoria da

seleção natural), J.B.S. Haldane (primeiro a calcular o valor da carga de uma mutação genética,

desenvolvendo o conceito de "custo"de seleção), Sewall Wright (que elucidou o conceito de

adaptação), Theodosius Dobzhansky (que estabeleceu o conceito de mutação como fonte de

diversidade genética), William Hamilton (quem concebeu a seleção de parentesco) e outros.

Hoje sabemos que a evolução é o resultado da interação de duas forças naturais: a seleção

1
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natural e a variabilidade genética. Por um lado, em cada uma das espécies, alguns indivíduos

deixam um número maior de descendentes sobreviventes do que outros, de tal forma que os

traços hereditários (os genes) daqueles que alcançaram maior êxito reprodutivo se tornam mais

numerosos na geração seguinte. Essa mudança na frequência dos genes é o que denominamos

por seleção natural. Por outro lado, na reprodução dos gametas pode ocorrer variabilidade

genética. Em geral, uma cópia exata do DNA parental é produzida, mas alguns erros de cópia

podem ocorrer. O erro é denominado de mutação genética, ou simplesmente mutação. A nova

sequência de DNA que resulta de uma mutação pode codificar uma forma diferente de uma

proteína, com propriedades diferentes da original. Essas mutações são passadas para a prole,

que pode diferir dos progenitores.

Podemos organizar a teoria da evolução em quatro componentes principais. O primeiro

componente é a genética de populações, que proporciona o fundamento teórico. Se souber-

mos como é o controle genético de alguma propriedade da vida, a genética de populações

pode ser aplicada diretamente a ela. Esse conhecimento existe, principalmente em relação

aos micróbios, moléculas e também quanto a algumas propriedades dos organismos, sobretudo

morfológicas. Esse primeiro componente é composto pela integração da teoria da evolução

por seleção natural com a genética molecular e mendeliana. Assim, a evolução molecular e a

genética das populações estão bem integradas. O segundo componente é a teoria da adaptação.

Toda evolução adaptativa ocorre por seleção natural. Algumas características, especialmente

moleculares, evoluíram por outros processos que não a seleção natural, mas elas não são adap-

tações. A evolução por seleção natural ocorre porque as adaptações beneficiam algo, mas o

que é exatamente esse algo - os genes, os genomas inteiros, organismos individuais, grupos de

organismos, a espécie, ou o quê? Notamos que as adaptações geralmente beneficiam os orga-

nismos, mas há um critério mais profundo, que pode ser usado para entender as exceções tanto

quanto a regra: mais fundamentalmente as adaptações evoluem para o benefício dos genes.

O gene é a unidade sobre a qual recai verdadeiramente a seleção natural. Somente os genes

têm duração longa o suficiente para permitir que a seleção natural possa ajustar suas frequên-

cias ao longo do tempo evolutivo. O terceiro componente da teoria da evolução inclui vários

tópicos: diversidade da vida, definição de espécie, especiação e, classificação e reconstrução
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da história da vida. A teoria da evolução pode ser usada para compreender a diversidade da

vida, além de oferecer um caminho para explicar como milhões de espécies que atualmente

habitam este planeta evoluíram de um ancestral comum. Na biologia evolutiva, as espécies

podem ser entendidas como conjuntos de genes - conjuntos de organismos que intercruzam -

e eles são unidades importantes porque, na teoria da genética de populações, a seleção natural

ajusta a frequência dos genes nos conjuntos gênicos. Outro tópico deste terceiro componente

é as relações filogenéticas entre as espécies e os grupos taxonômicos mais elevados que po-

dem ser reconstruídas. A história das espécies não pode ser simplesmente observada, e as

relações filogenéticas precisam ser reconstruídas a partir dos indícios nas moléculas, cromos-

somos e morfologia das espécies atuais (e na morfologia dos fósseis). A filogenia proporciona

um princípio para a classificação biológica. Por fim, a teoria da especiação trata dos processos

pelos quais uma nova espécie pode surgir. A teoria da especiação integrada com a classificação

e a reconstrução filogenética são as bases necessárias em biogeografia evolutiva. O último

componente da teoria da evolução é a macroevolução, que trata da evolução em grande escala

de espaço e de tempo [152]. A macroevolução tem sido estudada por meio da evidência fóssil,

da morfologia comparada e da inferência filogenética. A paleontologia (que é a ciência que

estuda os fósseis) aliada a macroevolução juntas podem reconstruir a história da vida, desde

sua origem até a origem dos humanos atuais.

Um dos problemas associados à evolução é a compreensão das relações das espécies com

seus meios ambientes. Esta relação tem sido investigada desde meados do século 19 e até o

presente momento ainda existem diversas questões a serem respondidas, e outras mais surgirão

[8]. Diversos tipos de modelagens teóricas e computacionais de comunidades ecológicas têm

sido propostas para se estudar a biologia evolucionária, em especial a teoria da origem e ma-

nutenção da biodiversidade, e muitas delas têm tido sucesso em prever com precisão diversos

padrões de riqueza e abundância de espécies [91]. A relação espécie-área é uma das ferra-

mentas centrais utilizadas pelos cientistas para se estudar os padrões espaciais das espécies

[124, 155, 179, 59]. O conhecimento da relação espécie-área de um determinado ecossistema

nos proporciona entender a taxa de crescimento do número de espécies com a área. Evidên-

cias empíricas corroboram que o número de espécies, S, cresce com a área. Nesse sentido, em
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escalas espaciais de tamanhos intermediários um padrão se destaca: o número de espécies, S,

cresce como lei de potência como função da área, A, isto é,

S = cAz,

em que z é denominado de expoente espécie-área e c uma constante. Um grande número de

grupos taxonômicos é descrito por esse padrão, incluindo mamíferos, aves, plantas e insetos;

que também é verificado em escala microevolutiva, tal como biodiversidade de bactérias [139,

69, 84]. É possível mostrar que alguns dos padrões da curva espécie-área, como o expoente

z da relação S ∼ Az, dependem fortemente da topologia e heterogeneidade de relevos sobre as

quais populações naturais vivem. Nesta tese iremos mostrar como o efeito da fragmentação

do meio ambiente pode alterar dramaticamente a distribuição das populações em seus habitats,

e posteriormente abordaremos uma relação mais complexa, onde diferentes habitats possuem

pressões seletivas distintas.

No ano de 2001 a teoria unificada da biodiversidade e biogeografia publicada por Hubbell

[91] melhorou nosso entendimento dos processos ecológicos responsáveis pela origem e manu-

tenção da biodiversidade, mostrando que esses são resultado de especiação, deriva ecológica e

dispersão (recentemente revisado por Rosindell et al. 2011, [160]). O interessante desta teoria

é que ela foi desenvolvida considerando uma comunidade ecológica saturada de indivíduos, em

que as espécies são todas equivalentes em seus processos demográficos de nascimento, morte

e dispersão, isto é, seleção natural não acontece. Além disso, é considerado que a dinâmica de

uma comunidade é um jogo de soma-zero, isto é, se uma população tem sucesso em crescer

em x indivíduos, consequentemente deve haver uma diminuição correspondente na abundância

coletiva de todas as outras espécies, de modo que a soma de todos os nascimentos iguala ao

número de mortes. As hipóteses de mutação pontual para especiação e soma-zero têm sido

muito criticadas, porque a primeira sugere que cada mutação produz uma nova espécie e a

outra considera o meio ambiente saturado. Etienne et al. demonstrou que a hipótese de soma

zero não é crucial para a predição da teoria neutra [47]. Recentemente, Rosindell et al. também

mostraram que a hipótese de mutação pontual, originalmente vista como um evento instantâneo

de criação de uma espécie, também pode ser relaxada sem comprometer qualquer dos modelos

originais existentes. Eles mostraram que visualizar a especiação como um processo gradual e
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prolongado faz com que as principais conclusões da teoria neutra sejam mantidas [159]. Críti-

cas a essa teoria são recorrentes, mas atualmente a teoria neutra deve ser entendida como um

modelo nulo para a biodiversidade.

Sobre todos os indivíduos que compõem uma comunidade neutra, a seleção natural não de-

sempenha papel na evolução das populações. Assim, a adaptação é desconsiderada no estudo

de comunidades neutras e esse é outro ponto da teoria muito criticado pelos ecólogos ou biólo-

gos evolucionistas. Em todo ambiente, alguns indivíduos tenderão a sobreviver, a se reproduzir

melhor e a deixar mais descendentes do que outros. Se devido ao fato de alguns indivíduos

deixarem mais descendentes que outros, as características hereditárias de uma população mu-

darem de uma geração para outra, considera-se que ocorreu evolução por seleção natural. A

natureza atua na evolução selecionando entre indivíduos aqueles que melhor se adaptam às mu-

danças no ambiente. Os indivíduos mais adaptados de uma população são aqueles que deixam

um número maior de descendentes. Por exemplo, em áreas industrializadas, mariposas de cor

escura estão mais aptas do que as de cor clara, isto acontece por causa das áreas poluídas que

favorecem a camuflagem de mariposas escuras, assim elas são mais eficazes biologicamente

(maior adaptação) para deixarem um número maior de descendentes, relativamente ao número

de descendentes deixados por outros indivíduos na população. O termo adaptação é definido

como a habilidade do organismo de sobreviver e reproduzir no meio ambiente em que se encon-

tra, ou seja, seu valor adaptativo. Quanto maior for o valor adaptativo de um indivíduo, maior é

sua contribuição de genes para a próxima geração. Nesta tese, abordaremos também a relação

entre diversidade genética e área para uma comunidade onde a seleção natural desempenha

um papel relevante em seu processo evolutivo. Neste cenário mais complexo assumiremos que

varia a pressão seletiva de habitat para habitat. O nível de correlação entre os valores adapta-

tivos pode ser controlado, o que nos permite construir um meio onde o nível de heterogeneidade

pode ser variado e suas consequências podem ser estudadas.

Uma distinção é feita aqui entre valores adaptativos, nos quais ou cada gene contribui com

seu efeito de modo independente para o valor adaptativo do organismo, ou o efeito de um gene é

dependente de outros genes diferentes. Esta última situação é denominada epistasia. De longe,

o caso mais interessante é quando os valores adaptativos interagem de maneira epistática. In-
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terações epistáticas são comuns porque os organismos são entidades altamente integradas, se

comparadas com a ordem cromossômica atomística dos genes mendelianos a partir da qual os

organismos cresceram: os genes devem interagir para produzir um organismo. Por exemplo,

a seleção no polimorfismo mimético de Papilio memnon é epistática [152]. Epistasia significa

que a contribuição de um locus para a adaptação do genótipo depende de seu estado como

também dos estados de K outros loci. Este fenômeno pode ser detectado empiricamente ob-

servando a existência de interação de genes de dois ou mais loci, de tal modo que os fenótipos

diferem dos que seriam esperados se esses loci se expressassem independentemente. É claro

que a epistasia pode ter consequências evolucionárias muito importantes, mesmo quando uma

pequena variação genética de qualquer tipo está presente. Uma dessas consequências é a exis-

tência de vários genótipos com valor adaptativo superior a de todos os seus vizinhos mutantes

(aqueles que diferem por apenas um alelo ou gene). Já que esses genótipos são localmente

ótimos em geral terão menor valor adaptativo do que a melhor combinação possível de alelos

(o ótimo global). Desde que mutações que alteram simultaneamente dois ou mais alelos são

raras, populações podem se tornar presas em estados sub-ótimos [209, 126, 97, 192]. Adi-

cionalmente, quando múltiplos ótimos locais existem, a ocorrência de mutações pode ser uma

importante força de diversificação na evolução - trazendo a divergência evolucionária do isola-

mento reprodutivo sujeito às pressões de seleção idênticas (por exemplo [122]). Este e outros

efeitos das interações epistáticas têm sido invocados para explicar uma série crescente de re-

sultados empíricos. Como exemplos podemos citar: [114] acompanharam mudança evolutiva

em 12 populações de Escherichia Coli que se propagam por 10.000 gerações em ambientes

idênticos, que mostraram como eventos aleatórios (mutação e deriva) desempenham um pa-

pel importante na evolução adaptativa, como fazem as complexas interações genéticas que

estão na base da estrutura de organismos; [106] mostrou que epistasia nivela as adaptações de

clones geneticamente variáveis de bactérias que se expandem por 1.000 gerações; Kichler e

Bull (2001), [103], estudaram os bacteriófagos ϕX174 e G4, que foram adaptados para tem-

peratura de inibição e monitoraram as alterações de nucleotídeos ao longo do genoma. Assim

eles mostraram com detalhe a combinação de perfis de aptidão com o padrão subjacente de mu-

danças genéticas; [165] estudaram o problema de patógenos resistentes a drogas, restringindo
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o uso de antimicrobianos, que assumem implicitamente que a resistência reduz a aptidão dar-

winiana de patógenos na ausência de drogas; Elena e Lenski (2001), [44], mostram que as

interações epistáticos são comuns entre os pares de mutações aleatórias na inserção da bactéria

Escherichia coli. e examinam as interações entre estas mutações e mutações de transdução de

cada uma das 12 mutações de inserção em dois fundos genéticos, um ancestral e outro tendo

evoluído e adaptado para um ambiente de laboratório. Entretanto, tem havido uma relativa

escassez de resultados teóricos quantitativos. Uma exceção é o modelo NK introduzido por

Kauffman e Levin (1987). O modelo NK original considera interações epistáticas entre genes,

por assumir que a contribuição de cada locus para a adaptação total dos organismos depende

do estado de K outros loci (Kauffman 1993, 1995 e 2000). Mais recentemente, Welch e Wax-

man examinaram uma versão modificada do modelo NK para investigar os efeitos da epistasia

em substituição à dinâmica em evolução molecular em espaço de infinitos alelos [189]. Adi-

cionalmente, o modelo NK tem a vantagem de ajustar o nível de epistasia pela variação de um

único parâmetro, denotado K; mas, a respeito desta simplicidade, é hábil para dar conta da rica

variedade de fenômenos empiricamente observados.

Nesta tese estudamos como os níveis de biodiversidade são gerados e mantidos em dois

tipos de comunidades ecológicas completamente distintas: comunidade neutra e comunidade

com habitats correlacionados. Abordamos o problema por meio de simulações computacionais,

sendo nosso foco a obtenção das relações espécie-área em ambos os casos. No contexto de co-

munidade neutra, verificamos como a taxa de mutação e os níveis de fragmentação dos habitats

efetivamente afetam a relação espécie-área. Inferimos também a relação diversidade genética

versus área no contexto de comunidades com diferentes níveis de correlação entre habitats e

epistasia. Ao longo deste trabalho procuramos confrontar nossos resultados simulacionais com

valores esperados de teorias estabelecidas, principalmente no contexto de comunidade neutra.

Esta tese está organizada da seguinte maneira: No Capítulo 2 apresentamos os fundamentos

teóricos para o estudo da teoria neutra da biodiversidade, local onde são apresentadas algumas

definições importantes nas quais nos baseamos para elaboração de um modelo neutro espacial-

mente explícito para simular a diversidade de espécies. No capítulo 3, detalhamos o modelo

neutro e mostramos relações espécie-área de uma comunidade neutra fragmentada obtida de
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simulações em diversos cenários, juntamente com as discussões. Apresentamos também o

método da coalescência (método backward), que foi utilizado para gerar a diversidade de espé-

cies dentro de uma dada área de amostragem de modo mais eficiente do que um método padrão

forward. Mostramos brevemente tempos de extinção para a versão forward de nosso modelo.

Já no Capítulo 4, apresentamos o modelo computacional espacialmente explícito para comu-

nidade ecológica com níveis de heterogeneidade controlados por um parâmetro de correlação

λ , bem como as relações espécie-área obtidas de simulações para diferentes níveis de correla-

ção entre habitats. As discussões são feitas dentro de subseções referentes a cada cenário do

modelo. O Capítulo 5 traz as considerações finais referentes aos Capítulos 3 e 4.

Por fim, no apêndice apresentamos um estudo empírico sobre dinâmica adaptativa de po-

pulações de bactérias Escherichia coli em expansão espacial. Este estudo bastante interessante

ainda se encontra em andamento, porém é um trabalho independente e que pode ser lido de

forma separada. Este trabalho foi desenvolvido no Instituto Gulbenkian de Ciências sob orien-

tação da Dra. Isabel Gordo.



CAPÍTULO 2

Fundamentos Teóricos no Estudo da Teoria Neutra

da Biodiversidade

Antes de apresentarmos os conceitos nos quais baseamos para a elaboração deste trabalho, é

importante fazermos algumas ressalvas. A teoria abordada aqui é uma teoria da diversidade

de espécies, que considera todos os indivíduos de uma comunidade dentro de um mesmo nível

trófico (posição na cadeia alimentar). Nenhuma interação entre espécies de diferentes níveis

da cadeia alimentar foi incluída, como exemplo podemos citar as interações do tido presa-

predador, parasitismo, mutualismo ou simbiose etc. Considerar grupos de espécies dentro de

uma classe de um nível trófico de indivíduos similares é talvez o caminho mais lógico, natu-

ral e tratável matematicamente e biologicamente para responder questões macroecológicas e,

também sobre os processos evolutivos pelos quais espécies vivas se formam, isto é, o evento de

especiação.

Um conceito muito importante no estudo da biodiversidade é o de deriva ecológica. Deriva

ecológica é a denominação que se dá ao papel de estocasticidade na dinâmica das populações.

Por definição, deriva ecológica é o mecanismo (um processo estocástico) que determina as

variações na abundância das espécies dentro da comunidade. O termo advém do seu homólogo

na genética de populações, a deriva genética, que por sua vez, é definida como o mecanismo

que modifica aleatoriamente as frequências alélicas ao longo do tempo. A deriva genética

atua no nível populacional e a deriva genética atua no nível do genoma. A deriva ecológica

(ou genética) é uma força da natureza, sendo inversamente proporcional ao tamanho da comu-

nidade ecológica [53]. A importância da deriva ecológica é mais alta em populações pequenas

e isoladas, as quais, por conseguinte, tendem a perder variabilidade genética. A taxa a qual

isso ocorre depende do tamanho efetivo da população [8]. Efeitos da deriva em amostragem

aleatória são mais importantes em populações pequenas, como foi observado em um trabalho

9
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sobre a mosca da fruta Drosophila pseudoobscura, onde Hansky e Pavlovsky [42] observaram

mudanças nas frequências de duas variantes cromossômicas durante 18 meses. Eles mostraram

para 10 populações pequenas e grandes que a porcentagem média das inversões cromossômi-

cas AP e PP possuem valores praticamente iguais em ambos casos, mas a variabilidade das

porcentagens foi significativamente maior entre populações pequenas.

Especiação é outro conceito fundamental para o estudo da biodiversidade, que é o processo

pelo qual uma nova espécie surge. Charles Darwin, em sua obra A Origem das Espécies, afirma

que uma espécie evolui para uma nova espécie quando algum mecanismo ecológico resulta em

isolamento reprodutivo da população [40]. Essa é uma definição morfológica do surgimento

de uma nova espécie e não leva em consideração a informação genética das populações. Esta

definição é considerada bastante imprecisa na literatura atual. Note que as escalas espaço-

temporais da dinâmica da paisagem e a natureza do arranjo geográfico de populações são rela-

tivos para a dinâmica populacional e para suas dinâmicas evolucionárias. A definição de espécie

também deve incorporar o conhecimento genético, além do morfológico dos organismos. Hoje

é bem aceito pela comunidade científica que especiação é a evolução do isolamento reprodu-

tivo como uma consequência da divergência genética baseada sobre mecanismos ecológicos.

É importante deixar claro que, para uma nova espécie surgir não precisa haver seleção natural.

Esse é o caso de especiação em uma comunidade neutra, saturada de indivíduos troficamente

similares (ecologicamente equivalentes), em que um única mutação pontual (geralmente raro,

uma taxa na ordem de 10−8) gera uma nova espécie [91]. Por outro lado, quando seleção na-

tural é uma regra na evolução de uma população natural, as duas hipóteses mais gerais para

o surgimento de uma nova espécie são especiação ecológica e mutação ordenada [163, 136].

Especiação ecológica é definida como a evolução de populações por divergência genética que

surge entre meio ambientes ecologicamente diferentes. Especiação por mutação ordenada é

definida como evolução por fixação de mutações vantajosas distintas em populações separadas,

em que pressões de seleção similares são exercidas sobre elas.

De modo mais específico, atuando ou não a seleção natural sobre os indivíduos das popu-

lações, podemos citar como principais processos de especiação a especiação alopátrica, sim-

pátrica, peripátrica, parapátrica [5, 135, 162, 177]. Teremos especiação por alopatria quando
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uma população é dividida em dois ambientes ecologicamente divergentes por meio de barreiras

geográficas. Ao longo das gerações, as populações isoladas estarão sujeitas às pressões de se-

leção dissimilares, a deriva ecológica e mutação. Como resultado, as espécies terão evoluído

e quando colocadas em contato novamente serão incapazes de trocar seus genes. Já na es-

peciação simpátrica todos os indivíduos compartilham o mesmo meio ambiente. Especiação

simpátrica se refere a formação de duas ou mais espécies descendentes de uma única espécie

ancestral, com todos os indivíduos ocupando a mesma localização geográfica. A interação en-

tre os indivíduos de populações simpátricas, como por exemplo por meio de competição, pode

gerar isolamento reprodutivo [181, 14, 51]. Especiação por hibridização é uma caso de espe-

ciação simpátrica comumente observado [17, 169, 72]. Outros processos de especiação como

peripatria e parapatria são menos citados na literatura. Na especiação peripátrica uma pequena

subpopulação é isolada na periferia da população principal, sendo impedida de trocar material

genético. Esse conceito é relatado como o efeito de fundação, em que a deriva ecológica pode

desempenhar papel significativo na evolução de uma nova espécie. Na especiação parapátrica

existe somente uma separação parcial de alguns indivíduos da população principal em uma

área pequena conectada por poucos habitats [4]. Esses dois últimos processos de especiação

estão associados a uma pequena parcela da população original que tem acesso a um novo nicho

ecológico.

O estudo apresentado nessa tese de doutorado foi elaborado para estudar a geração e ma-

nutenção da biodiversidade em duas linhas diferentes. Primeiro apresentamos um modelo es-

pacialmente estruturado para explicar a diversidade de espécies em uma comunidade neutra

saturada de indivíduos. Para geração de configurações de equilíbrio utilizamos o método da

coalescência, que é bastante produtivo do ponto de vista computacional. Na segunda linha,

utilizamos um relevo adaptativo para modelar uma comunidade saturada de indivíduos em que

seleção natural opera. Para isto, introduzimos no modelo um parâmetro de correlação entre

habitats.
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2.1 Biodiversidade

Podemos definir biodiversidade de diversas formas, dependendo dos objetivos e da área de atu-

ação do pesquisador. Uma delas pode ser simplesmente o grau de variação de espécies que

vivem em uma determinada área. Área a que nos referimos aqui pode ser um ecossistema,

bioma, região ou até um planeta inteiro. Por outro lado, os biólogos definem biodiversidade

de uma forma mais geral como sendo o total de genes, espécies e ecossistemas de uma região

(Larsson, 2001). Uma vantagem desta definição é que ela apresenta uma visão unificada dos

tradicionais quatro níveis da variedade biológica que tem sido identificada, quais sejam: diver-

sidade de espécies, diversidade de ecossistemas, diversidade genética e diversidade molecular.

Uma outra definição de biodiversidade muito utilizada pelos geneticistas que estudam fenô-

menos como mutação, transferências de genes, dinâmica das populações e evolução, é diver-

sidade de genes e organismos (Wilcox, 1984). Para alcançarmos os objetivos propostos nesta

tese nós adotamos a definição científica de biodiversidade como sendo sinônimo de abundância

e riqueza de espécies. Riqueza de espécies é definido como o número total de espécies em um

dada comunidade, relevo ou região e não leva em consideração as abundâncias. Outros dois

termos de grande importância são o de range, que é definido como o número de sítios ocupados

por uma espécie dentro de uma região. Por fim, a abundância relativa de espécies é definida

como a distribuição de frequências absolutas das abundâncias, que é utilizado para se referir às

espécies comuns ou raras de uma comunidade.

O estudo da biodiversidade é um dos mais importantes nos dias de hoje. Isso porque a

alteração humana do meio ambiente desencadeou o sexto maior evento de extinção na história

da vida na terra e causou mudança generalizada na distribuição global de organismos [22].

Perda de biodiversidade causa impacto direto na vida do ser humano. Essa afeta diretamente os

serviços dos ecossistemas, que é o conjunto de benefícios que os ecossistemas proporcionam

para humanidade, como cura para doenças, fonte de energia/nutrientes, alteração da qualidade

da água [23], etc. Desse modo, cabe a nós aproveitar o potencial computacional apropriado

para testar diversas hipóteses na busca de soluções que amenizam o impacto humano do futuro

da biodiversidade.



2.2 COMUNIDADE ECOLÓGICA E METACOMUNIDADE 13

2.2 Comunidade ecológica e metacomunidade

Para o presente trabalho nós definimos uma comunidade ecológica como um grupo de espécies

simpátricas e troficamente similares que competem pelos recursos disponíveis ou potencial-

mente disponíveis. Espécie simpátrica é aquela espécie que se origina de outra por meio de

especiação simpátrica, em que algum mecanismo de especiação (mutação por exemplo) ocorre

na reprodução sem que haja influência de barreiras geográficas nesse processo. Uma comu-

nidade ecológica pode estar distribuída sobre ilhas de um arquipélago ou sobre uma única ilha

isolada, ou pode estar distribuída sobre todo continente ou sobre uma parte deste continente.

Outro conceito fundamental, o espaço sobre o qual nós iremos desenvolver nosso estudo

é denominado de metacomunidade. Antes de definir metacomunidade precisamos definir co-

munidade local, que é um conjunto de indivíduos que ocupam a mesma área geográfica (por

exemplo, são todas as árvores da ilha de Barro Colorado no Panamá). Logo, a metacomunidade

consiste de todos os indivíduos troficamente similares e espécies em uma coleção regional de

comunidades locais. É importante ressaltar que as espécies da metacomunidade podem não

competir por causa da separação (isolamento) no espaço e no tempo. Diferentemente das es-

pécies em uma comunidade local, cujos indivíduos podem imigrar de uma região para outra,

além de receber imigrantes, novas espécies surgem na metacomunidade somente através de

especiação. Como exemplo de metacomunidade podemos citar todas as árvores do continente

americano - que é composto pelas arvores presentes nas Américas do norte, central e do sul, e

também pelas arvores presentes nas ilhas americanas.

Neste presente trabalho iremos estudar a evolução e a manutenção da biodiversidade so-

mente dentro do contexto das metacomunidades. Dessa forma, nosso estudo é menos complexo

e geral.
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2.3 Distribuição da abundância relativa de espécies

Alguns padrões simples abordados pela ecologia das comunidades tais como range, abundân-

cia e diversidade têm despertado a atenção dos ecologistas por mais de 60 anos [150, 54]. A

distribuição do range e da abundância de espécies, a variação da diversidade entre sítios, as

relações entre range e abundância e o crescimento da diversidade com a área tem sido inves-

tigados em diversos cenários. Eles formam parte da macroecologia [15, 10], que é a ciência

que descreve e interpreta todos os padrões ecológicos. Tais padrões são geralmente produzidos

por características diferentes das espécies, que em um dado meio ambiente faz com que uma

espécie seja comum e outra rara, ou com que uma espécie seja especialista para uma faixa

estreita de condições, enquanto que outra pode ser generalista e é encontrada em toda parte

da comunidade. Sendo assim, o estudo dos padrões ecológicos pode ser usado para inferir a

natureza dos processos ecológicos e ajuda a estabelecer metas para a preservação e manutenção

da biodiversidade.

A abundância relativa de espécies é uma das medidas macroecológica mais conhecidas e

mais utilizadas no campo da ecologia das comunidades. Tecnicamente falando, existem duas

formas de se apresentar a relação entre espécies e abundância. A primeira é a distribuição de

frequências (histograma) da variável número de indivíduos por espécies. Através da abundân-

cia relativa de espécies podemos descrever as classes de espécies raras (baixa abundância) e as

espécies comuns (grande abundância), além das abundâncias intermediárias. Existem dois ca-

minhos para se entender a abundância relativa de espécies de uma metacomunidade: descritivo

e mecânico. Utilizando técnicas descritivas, cientistas podem ajustar um modelo matemático

a dados reais e inferir princípios biológicos e estimar parâmetros. Por outro lado, com base

em fatos biológicos podemos elaborar modelos matemáticos e então ajustar isto a dados reais,

proporcionando uma ferramenta poderosa para a previsão do futuro da distribuição da abundân-

cia relativa de espécies [121, 41]. A segunda, a curva da abundância como função do rank de

espécies em abundância, é uma ferramenta extremamente útil popularizada por Robert Whit-

taker [194] para se estudar a diversidade de espécies em uma comunidade, e consiste em se

esboçar curvas em escala logarítmica da fração da abundância de espécies versus o rank da
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abundância de espécies, com as espécies mais comuns possuindo rank menores. As curvas

construídas nesse plano são muito ricas em informações, incluindo riqueza de espécies, o grau

de dominância da espécie mais comum, o número de espécies raras que a comunidade contém.

Todavia, todas as distribuições das abundâncias relativas de espécies de coleções heterogêneas

de comunidades apresentam uma forma curiosamente similar. Algumas são íngremes e outras

são rasas, mas todas distribuições exibem forma sigmoide, dobrando-se para cima na ponta

esquerda e para baixa na ponta direita. Na figura 2.1 mostramos exemplos deste tipo de análise

em que esse padrão curioso da abundância das espécies em uma ampla diversidade de comu-

nidades ecológicas, que vão desde uma comunidade planctônica de copépodes em oceano até

uma comunidade de morcegos tropicais, passando por duas comunidades de árvores e uma

outra comunidade de aves Britânicas.

Duas coleções de dados de abundância de espécies muito conhecidos, um de borboletas

de Corbet [37] e outro de mariposas Williams coletados durante um período de 4 anos na

Rothamsted Experimental Station na Inglaterra [203, 204], apresentam várias espécies raras e

poucas espécies comuns. Ronald Fisher analisou rigorosamente esses dados. Fisher assumiu

o número de espécies na comunidade sendo infinito. Desse modo, Fisher obteve uma nova

distribuição uni paramétrica como produto da binomial negativa em um caso limite [54]. Ele a

nomeou de série logarítmica (ou log séries de Fisher).

De acordo com Fisher, o número de espécies em uma coleção contendo n indivíduos é

dado por αxn/n, em que x é uma constante positiva tal que 0 < x < 1 e α é uma medida de

diversidade. O parâmetro α é conhecido como α de Fisher e é amplamente usado como medida

de diversidade. Isso se deve ao fato de que o número de espécies é independente do tamanho

da amostra. Assim, somando o número de espécies com 1,2,3, ...,n indivíduos, temos que o

número total de espécies, S, dado por:

S =
n

∑
i=1

αxi/i = α[− ln(1− x)].

Para obtermos essa fórmula usamos do fato de que 0 < x < 1 para expandimos a expressão
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Figura 2.1 Padrões de abundância relativa de espécies de diversos grupos taxinômicos de comunidades

ecológicas. Espécies em cada comunidade são ranqueadas em porcentagem de abundância relativa de

espécie da espécie mais comum (à esquerda) para a mais rara (à direita). A porcentagem da abundância

relativa é mostrada em escala logarítmica sobre o eixo y. 1: Floresta tropical na Amazônia. 2: Floresta

tropical decídua seca na Costa Rica. 3: Comunidade marinha planctónica de copépodes provenientes

do giradouro do Pacífico Norte. 4: Aves terrestres de criação Britânicas. 5: Comunidade de morcegos

tropicais do Panamá. Figura reconstruída de [91].

ln(1− x) em série de Taylor em torno de zero, ou seja:

ln(1− x)≈ x+
x2

2
− x3

3
+

x4

4
−·· · ,

para, em seguida, multiplicarmos ambos os lados por −α chegando ao resultado acima.

O total de indivíduos na coleção é dado por:

N =
n

∑
i=1

i · αxi

i
=

αx
(1− x)

,

ou seja, após efetuarmos o produto do número de indivíduos pelos respectivos números de

espécies dentro de cada coleção e somando-se sobre todas as coleções de espécies, isto corres-

ponde a soma de uma progressão geométrica finita com razão x, o resultado é a expressão do

lado direito da igualdade.
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Empiricamente, α é somente uma constante aproximada, variando lentamente a medida que

se aumenta o tamanho da amostra [?], Magurran 1988, Condit et al. 1996). Uma importante

propriedade da distribuição log series de Fisher é que a categoria de um único indivíduo por

espécie é a que tem maior frequência (categoria modal). Na figura 2.2 mostramos um exemplo

da log series de Fisher ajustada aos dados de da abundância de espécies de mariposas coletados

durante um período de 4 anos na Rothamsted Experimental Station na Inglaterra.

0 10 20 30 40 50
Individuos por especie

0

10

20

30

40

N
um

er
o 

de
 e

sp
ec

ie
s

Observado
log-series

α = 35

Figura 2.2 Um exemplo do uso da distribuição log series para ajustar dados de abundância de espécies

em uma coleção de mariposas coletado durante o período de quatro anos na Estação de Campo Rothams-

ted Experimental Station, Inglaterra. A log series sempre prevê que a classe de abundância de um único

indivíduo por espécie é a classe modal. Dados reconstruidos de Hubbell, 2001.

5 anos depois de Fisher, Preston (1948) notou que a log séries não se ajustava a dados de

abundância de pássaros, cujo formato da distribuição da abundância se assemelha com um sino,

de modo que as classes de abundâncias intermediárias foram mais frequentes do que de muitas

espécies raras ([150]). Motivado pelo desafio de se descobrir o modelo teórico para esses da-

dos, Preston introduziu um caminho para se ajustar a distribuição de probabilidade lognormal,

f (N) = 1
Nσ

√
2π exp

(
− [ln(N)−µ]2

σ2

)
, à abundância de espécies, em que µ e σ são a média e a

variância, respectivamente. Preston estabeleceu categorias duplicadas de abundância (1, 2, 4,

8, 16, e assim por diante) e construiu a distribuição da abundância nessas categorias. Essa clas-
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sificação das espécies em classes de abundâncias duplicadas efetivamente transforma os dados

para um logaritmo na base 2. Dessa forma, tomando uma amostra grande e transformando as

classes de abundância por log na base 2, Preston estendeu a log séries de Fisher a distribuição

lognormal. Ele provou que variando o tamanho da amostra, n, a distribuição log series de Fisher

somente se ajusta aos dados se n for pequeno e, à medida que se aumenta n, mais e mais da

distribuição lognormal era revelada, fazendo com que a classe modal se desloque para o interior

da distribuição. A moda é eventualmente revelada, resultando no decrescimento na contagem

de espécies nas categorias de espécies raras. Na figura 2.3 reconstruímos as distribuições da

abundância dos dados de mariposas ([205]), que dão suporte à previsão da existência de uma

moda interior, que vai se revelando à medida que as coletas foram aumentando com o passar

dos anos. Note que a log series de Fisher é somente a cauda da distribuição lognormal.
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Figura 2.3 Distribuição da abundância de espécies de mariposas na estação de campo Rothamsted

Experimental Station, Inglaterra. A medida que o levantamento de mariposas capturadas com armadilhas

de luz na estação de campo foi extendido ao longo dos anos, a distribuição de indivíduos por espécie vai

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

Desde a descoberta de Preston, um grande número de distribuições de abundância de espé-

cies têm sido ajustadas pela lognormal [16, 166]. Em censos de comunidades, a distribuição

lognormal de fato se ajusta aos dados com notável precisão [132]. Uma explicação para esse
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fato pode ser o reflexo da tendência de processo exponencial influenciado por vários fatores

independentes [125, 9]. Por outro lado, a forma da distribuição relativa de abundância de espé-

cies pode emergir da natureza das interações entre organismos e seus meios ambientes, e isso

leva a tentativa de identificar os processos ecológicos que são responsáveis pela variação da

abundância [116, 170, 176].

Mais de 50 anos depois da descoberta de Preston, os tamanhos amostrais de algumas co-

munidades aumentaram muito e a distribuição de espécies raras se tornou mais bem conhe-

cida. Agora, a distribuição lognormal está sendo ajustada raramente aos dados de comunidades

ecológicas. Com o aumento das frequências de espécies raras, a cauda esquerda do histograma

tornou-se mais pesada do que a da lognormal, fazendo-a não se ajustar significativamente à rel-

ativa abundância de espécies. Entretanto, acontece algo curioso, a distribuição lognormal trun-

cada da moda para frente, ainda continua sendo bem ajustada às frequências que se encontram

ao lado direito da moda. Esse fenômeno é exemplificado pela distribuição de abundância rela-

tiva de pássaros Britânicos (figura 2.4, [61, 70]). A cauda do lado direito é perfeitamente ajus-

tada pela distribuição lognormal e a falta de ajuste do lado esquerdo é imediatamente aparente.

Esse resultado indica então que as distribuições log series de Fisher e a lognormal de Preston

sejam casos especiais de uma distribuição mais geral. De acordo com Hubbell, essa distribuição

mais geral é denominada de distribuição multinomial de soma zero. Essa distribuição é obtida

geralmente para grandes amostras de uma comunidade neutra, em que todos os indivíduos estão

sujeitos à equivalência ecológica [10]. Esse nova distribuição será discutida na próxima seção.

Antes de a apresentarmos aqui, precisamos entender um pouco de modelagem matemática da

uma comunidade ecológica que explicita as regras demográficas das populações naturais.

2.4 Teoria neutra da biodiversidade em uma metacomunidade

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

revelou uma grande quantidade de variação molecular em populações naturais. A teoria neu-
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Figura 2.4 Distribuição da abundância de pássaros Britânicos. Note que a distribuição lognormal não

se ajusta às frequências das classas de espécies raras e extremamente raras. Gráfico reconstruído de

Hubbell 2001.

tra de alelos da evolução molecular foi a explicação proposta, em que variantes seletivamente

neutros (alelos) surgem por mutação e então flutuam aleatoriamente em abundância [104]. Re-

centemente os fundamentos da teoria neutra da biodiversidade e biogeografia de Hubbell [91]

teve sucesso em prever padrões de diversidade de árvores em florestas tropicais, além de outras

espécies como aves, recifes de corais, de peixes, entre outros [182, 130]. Ele assume que espé-

cies são todas ecologicamente equivalentes, que se originam aleatoriamente e suas abundâncias

flutuam aleatoriamente no tempo, como em um passeio aleatório. Isso sugere a possibilidade de

aplicações dos modelos da teoria de metacomunidades neutras em diversos conjuntos de ecos-

sistemas. Talvez, a mais importante contribuição da teoria neutra é destacar as regras chaves

de limites de dispersão, especiação e deriva ecológica, e que esses processos são capazes de

explicar os padrões de diversidade de espécies de uma comunidade ecológica sem assumir a

existência de nichos e/ou seleção natural. Avanços nessa teoria ainda têm sido feitos, incluindo

efeitos de seleção ou fragmentação da paisagem [21].

Hubbell ao escrever sua teoria geral da biodiversidade e biogeografia baseou-se principal-

mente nos fundamentos da teoria do equilíbrio da biogeografia de ilhas de MacArthur e Wilson,

publicadas entre os anos de 1963 e 1967 [118]. Esses dois últimos pesquisadores examinaram
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profundamente as consequências de se assumir uma comunidade ecológica estruturada sobre

regras fundamentais, quais sejam: deriva ecológica, migrações aleatórias. Partes de suas teo-

rias foram escritas para explicar uma observação enigmática: Em ilhas quase sempre há menor

número de espécies do que em amostras de áreas de mesmo tamanho no interior de conti-

nentes. Eles diziam que taxas de extinção em ilhas são maiores porque o tamanho médio das

populações é pequeno - populações pequenas estão mais propensas a serem extintas do que

populações grandes. Por outro lado, o processo de recolonização e/ou migração em ilhas é

muito mais lento que o observado em continentes, onde as espécies se dispersam entre áreas

adjacentes. Dada essa hipótese, isto é, grande taxa de extinção sobre uma ilha e baixa taxa de

migração, podemos então prever no estado estacionário um número mais baixo de espécies em

ilhas do que em áreas de mesmo tamanho sobre um continente. MacArthur e Wilson esboçaram

esta ideia de equilíbrio em um gráfico muito conhecido pelos biólogos (figura 2.5).

Figura 2.5 Hipótese de equilíbrio de MacArthur e Wilson para explicar o número de espécies sobre

ilhas como um equilíbrio dinâmico S∗ entre a taxa de imigração de novas espécies para a ilha e a taxa de

extinção de espécies já residentes na ilha. I denota a taxa de imigração e E a taxa de extinção.

Em meados dos anos 70, quando muitos cientistas ainda trabalhavam com os modelos

baseados em nichos de comunidades ecológicas, Caswell (1976) apresentava uma nova abor-

dagem para a organização da comunidade. Ele explicitava nos modelos de comunidades os

processos demográficos de nascimento, morte, e dispersão. Em um desses modelos, as comu-

nidades são coleções de espécies assexuadas e não interagentes (em um mesmo nível trófico),
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em que a abundância de cada espécie varia como um passeio aleatório. Assim, quando se soma

todas as abundâncias de todas as espécies obtemos o tamanho da comunidade, J, que, nesse

caso, flutua aleatoriamente. Novas espécies entram na comunidade por imigração como em um

processo de Poisson (isto é, um evento raro) com probabilidade ν por unidade de tempo. Cada

nova espécie imigrante se tornava fundador de uma linha de descendentes. Caswell assumiu os

processos de narcimento e morte sendo lineares, em que as taxas estocásticas de nascimento

e morte per capita, λ e µ , são assumidos como sendo iguais. Em outras palavras, cada popu-

lação é provável crescer ou decrescer por unidade de tempo. Isso é puro processo de deriva ou

passeio aleatório. Logo, a probabilidade de transição de uma população de tamanho Ni possuir

o tamanho Ni − 1, Ni ou Ni + 1 no tempo t + dt, são funções lineares de Ni no tempo t, quais

sejam:

P(Ni −1|Ni) = µNi

P(Ni|Ni) = 1− (µ +λ )Ni

P(Ni +1|Ni) = λNi

λ e µ devem ser escolhidos bem pequenos, tais que (λ + µ)Ni < 1. Em vários casos de ν ,

os resultados de Caswell se diferiam substancialmente dos padrões empíricos da distribuição

de abundâncias. Os problemas com esse modelo de Caswell são mais sérios. Um deles é

que o tamanho da comunidade varia sem limites ao longo do tempo. Então, o tamanho da

comunidade, J, é uma variável aleatória binomial negativa com média E(J) = t →∞ e variância

Var(J) = t(t +1)→ ∞ quando t → ∞. O segundo maior problema é que o número de espécies

na comunidade, S, é uma variável aleatória com distribuição de Poisson com média e variância

linearmente proporcional à taxa de colonização de novas espécies por unidade de tempo, ν , e

logaritmicamente com o tempo, ou seja, E(S) = Var(S) = ν ln(t + 1). Logo, quando t → ∞

temos que E(S) → ∞. Esse resultado não é nada razoável porque, em comunidades reais, o

número médio de espécies é sempre finito e possível de ser estimado. Mesmo não podendo

explicar corretamente o que os dados de pesquisas experimentais produziam, Caswell teve

papel fundamental na fundamentação teoria neutra das comunidades, devido ao fato de ele ter

sido uma das primeiras pessoas a explicitar os processos demográficos de nascimento, morte,
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dispersão e especiação. Isto foi uma grande inovação na modelagem ecológica que contribuiu

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

2.4.1 O principio da saturação de uma comunidade ecológica e a dinâmica de soma

zero

Em pesquisas feitas por ecologistas de comunidades, nota-se que o espaço é um fator limitante.

O que se vê é o limite de recursos disponíveis por unidade de área impondo algum limite so-

bre a densidade de organismos competidores dentro de uma comunidade ecológica com espaço

bem definido [15]. Dentro de uma comunidade de espécies competidoras troficamente simi-

lares, o número de organismos por unidade de área parece variar muito pouco (em ordem de

magnitude) de um local para o outro, dependendo da demanda de energia das espécies. Preston

(1948) estava plenamente consciente deste fato, como também MacArthur e Wilson (1967),

que mostraram que o número total de indivíduos em uma comunidade bem definida, J, cresce

linearmente com a área, A, ou seja:

J = ρA,

em que ρ é a densidade de organismos por unidade de área. Essa relação corrobora com uma

grande quantidade de conjuntos de amostras de comunidades [87, 89].

Diante deste fato, Hubbell (2001) definiu um princípio fundamental e geral a respeito das

comunidades ecológicas: grandes áreas de uma paisagem são sempre bioticamente saturados

com indivíduos de uma metacomunidade especificada ou táxon. Pequenas áreas ou em parte

dos recursos disponíveis pode não estar saturado por um curto período de tempo imediata-

mente após algum distúrbio (como uma catástrofe natural ou dano realizado pelo homem, por

exemplo), mas em grandes escalas de área de uma paisagem, como em uma metacomunidade,

a superfície é completamente ou permanentemente saturada. Quando um sítio é desocupado

devido à perturbação, imediatamente ele é reocupado por uma prole de algum indivíduo locali-

zado em um sítio vizinho. De fato, é impressionante que uma relação linear entre o número de

indivíduos em uma comunidade bem caracterizada e a área é universalmente observada, em úl-

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

As implicações dessa relação entre indivíduos e área são mais profundas do que parece.

Note que, assumir uma metacomunidade saturada de indivíduos implica que, em uma dada

geração, a soma em todas as mudanças nas abundâncias das populações deve sempre ser zero.

Quando uma espécie tem sucesso em se reproduzir, uma outra espécie, para compensar, terá

que fracassar. Nenhum novo indivíduo pode ser adicionado à paisagem ecológica por nasci-

mento, imigração ou especiação a menos que outro indivíduo tenha morrido. Podemos também

justificar essa ideia pelo fato de que a grande maioria das espécies produzem muito mais filhos

do que a quantidade que irá sobreviver até chegar à fase adulta, independentemente do tamanho

da comunidade. Assim, em um local onde algum distúrbio provoca a morte de um indivíduo

abre-se uma vacância na comunidade com recursos disponíveis, esse será rapidamente reocu-

pado por um descendente de alguma espécie. Assim, Hubbell [91] teorizou que a dinâmica de

uma comunidade de indivíduos troficamente semelhantes é um jogo de soma zero.

Diante disto surge uma pergunta natural, quais devem ser as regras para que a dinâmica

de soma zero de uma comunidade gere uma distribuição de abundância relativa de espécies do

tipo lognormal? Hubbell respondeu a essa pergunta em 1979 [86], também independentemente

respondida por Hughes em 1984 [92]. Ambos elaboraram modelos estocásticos similares para

a abundância relativa de espécies. Esses modelos assumem regras de montagens explícitas

para a dinâmica das comunidades de soma zero e para os processos de nascimento e morte.

Apresentaremos aqui o modelo de Hubbell para mostrar como um modelo simples possibilita

simular a distribuição lognormal da abundância relativa de espécies.

2.4.2 Modelagem para a dinâmica de uma metacomunidade sob deriva ecológica de

soma zero

Considere uma comunidade saturada de indivíduos, no total de J indivíduos, de diversas espé-

cies seguindo a dinâmica de soma zero. Cada indivíduo ocupa um espaço na rede ou unidade

de recurso limitado (ocupa um único sítio) e resiste a ser substituído por outro indivíduo. Even-

tualmente um indivíduo morre com probabilidade µ e em seguida o sítio é ocupado por uma
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prole. Seja Ni a abundância da espécie i na geração atual. Então as probabilidades de transição

da abundância da espécie i crescer em um indivíduo, permanecer com a mesma abundância, ou

decrescer em um indivíduo são, respectivamente:

P(Ni −1|Ni) = µ
(

Ni

J

)(
J−Ni

J−1

)
P(Ni|Ni) = 1−P({Ni −1|Ni}∪{Ni +1|Ni})

= 1− [P({Ni −1|Ni})+P({Ni +1|Ni})] = 1−2µNi
J−Ni

J(J−1)

P(Ni +1|Ni) = µ
(

J−Ni

J

)(
Ni

J−1

)
.

Assim, a probabilidade da abundância da espécie i decrescer em um indivíduo é igual a proba-

bilidade de que uma morte ocorra na espécie, µNi/J, vezes a probabilidade de que a próxima

prole se origine de em uma outra espécie, (J−Ni)/(J−1).

As espécies nesse modelo neutro são idênticas em seus processos demográficos e competem

igualmente. A dinâmica do modelo é, portanto, um passeio aleatório. Por essa razão, Hubbell

chamou esse processo de deriva ecológica em analogia à deriva genética. Entretanto, o passeio

aleatório aqui é limitado devido ao fato de que a soma de todas as abundâncias das espécies é

igual a constante J, isto é, a soma de todas as mudanças negativas e positivas nas abundâncias

são iguais a zero. J pode ser grande ou pequeno dependendo da densidade de indivíduos ρ e do

tamanho da área A. As espécies podem decrescer em abundância até chegar a zero, estado que

corresponde à extinção. Por outro lado, uma população i pode atingir a dominância completa,

ou monodominância, Ni = J. Entretanto, a deriva ecológica de uma espécie que leva à extinção

ou a monodominância pode ser um processo de longa duração.

Com esse modelo podemos mostrar que as distribuições das abundâncias de espécies são

"parecidas" com a lognormal se a dinâmica da comunidade obedece ao processo de deriva

ecológica de soma zero [91]. O termo "parecidas" se justifica por causa do fato de que so-

mente a cauda do lado direito da moda da relativa abundância de espécies é bem ajustada pela

lognormal, mas a cauda do lado esquerdo, nas categorias das espécies raras, é subestimada

pela lognormal. Hubbell (1997) nomeou essa nova distribuição estatística de multinomial de

soma zero. Essa distribuição tem propriedades semelhantes à distribuição lognormal de Pre-

ston; quando o tamanho da amostra vai crescendo, mais e mais da multinomial de soma zero vai
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sendo revelada. Somente quando o tamanho da amostra é grande seremos capazes de distinguir

entre a multinomial de soma zero e a lognormal, por causa das frequências do lado esquerdo

da moda irem se tornando cada vez maiores.

Qualitativamente falando, não é difícil entender o porquê da abundância relativa de espé-

cies tender a ser parecido com a lognormal ao invés de ser parecido com a normal quando a

dinâmica da comunidade é a deriva ecológica de soma zero. Nessas comunidades, existem

várias flutuações normalmente distribuídas de espécies sobre suas atuais respectivas abundân-

cias. Entretanto, as espécies comuns tenderão a flutuar mais em abundância absoluta por que

elas se multiplicam e morrem mais por unidade de tempo do que as espécies raras. O fator

crítico é que essas espécies flutuam coletivamente obedecendo à regra da soma zero. A deriva

ecológica de soma zero proporciona acoplamentos multiplicativos das flutuações entre as es-

pécies. Esse acoplamento produz a distribuição lognormal da abundância relativa de espécies

[91].

Exemplos de distribuição lognormal ajustada à abundância relativa de espécies estão sendo

publicados cada vez mais [41, 182, 130]. Em seu livro Hubbell (2001) apresenta diversos ex-

emplos, dos quais dois mostradas aqui. O primeiro é de uma comunidade de árvores de Dossel

fechado na reserva florestal de Pasoh, Península da Malásia em que a dinâmica de soma zero

opera (figura 2.6). O outro conjunto de dados é de uma comunidade de árvores de dossel

aberto no bosque da reserva de caça de Mudumalai, na Ghats ocidental, sul da Índia (figura

2.6). Ambos os conjuntos de dados foram amostrados em 50 ha de área. A abundância rela-

tiva de espécies de Pasoh tem as categorias de espécies comuns ajustada pela lognormal (para

log2(indivíduos por espécie) ≥ 5), entretanto, as categorias das espécies raras são subestimadas

pela lognormal. As frequências das espécies raras assumem valores altos, variando entre 50 e

90 espécies. Ou seja, essa distribuição da abundância relativa de espécies é parecida coma a

lognormal. Mudumalai é uma floresta de Dossel aberto com o predomínio de grama e menos

de 25% da área coberta por árvores. Em contraste com Pasoh, a floresta de Dossel aberto de

Mudumalai não tem a distribuição da abundância relativa de espécies parecidas com a lognor-

mal. A explicação para isso é que a floresta de Mudumalai não é saturada por árvores, violando
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assim o princípio fundamental da teoria neutra unificada de Hubbell.
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Figura 2.6 (a) Floresta de dossel fechado na Reserva Florestal de Pasoh, Malasia. Distribuições pareci-

das com a log-normal das abundâncias de árvores em 50 ha. Note o ajuste não significativo da lognormal

por oitavas de abundâncias. A existência de muitas espécies raras é outro padrão universal em florestas

de dossel fechado. Dados de Manokaran et al. (1993). (b) Distribuição não parecida com a lognormal da

abundância de espécies de árvores em 50 ha no bosque na Reserva de Caça de Mudumalai, Ghats Oci-

dental, Índia. Esta é uma floresta que tem um bosque de grama grossa que sofre queimadas na maioria

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

Agora iremos discutir o problema de modelagem de uma metacomunidade sob deriva eco-

lógica de soma zero. Antes de apresentarmos o modelo algumas ressalvas serão feitas. A

dinâmica da abundância de cada espécie em uma metacomunidade é governada por um pro-

cesso estocástico absorvente, não ergódigo, embora com a dinâmica muito lenta devida ao

efetivo efeito estabilizador da lei dos grandes números [91, 102]. Em grandes escalas espaciais

e temporais de uma metacomunidade, cedo ou tarde, cada população natural sofrerá extinção,

como consequência da existência de um instante de tempo, t, tal que P(Nt = 0)> 0. O valor de

t pode ser muito grande. Entretanto, uma vez que uma nova espécie surge na paisagem, ela tem

o potencial de atingir a monodominância. Note que especiação é o único processo pelo qual

a manutenção da diversidade de espécies ocorre na metacomunidade. Incorporar mecanismos
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de especiação possibilitou revelar a existência do número fundamental de biodiversidade, θ ,

que controla não somente a riqueza de espécies, mas também a abundância relativa de espécies

na metacomunidade [91]. Nas populações naturais, uma das formas com que novas espécies

surgem é através de mutações pontuais raras, que podem se espalhar, podendo-se tornar mais

abundantes ou irem à extinção. Especiação por meio de mutações pontuais é a essência da

especiação simpátrica. Normalmente a taxa de mutação possui valores no intervalo de 10−8 até

10−4. Hubbell mostrou que especiação do tipo mutações pontuais tem consequências diretas

na distribuição da riqueza de espécies na metacomunidade e na abundância relativa de espécies

[91]. Todavia, existe um equilíbrio da metacomunidade entre especiação e extinção sob deriva

ecológica de soma zero. Um estado estacionário de riqueza de espécies e a distribuição da

dominância da diversidade irá surgir na metacomunidade conforme as espécies evoluem com

o passar do tempo [91]. Levando em consideração essas ideias, podemos elaborar modelos

espacialmente explícitos para analisar a dinâmica da metacomunidade de uma forma qualitati-

vamente diferente de muitas teorias ecológicas clássicas [125, 131].

2.4.3 Distribuição multinomial de soma zero e o parâmetro fundamental de

biodiversidade

Nessa seção iremos tratar do problema da distribuição de todas as abundâncias das espécies na

metacomunidade sob deriva ecológica de soma zero. Seja JM o tamanho da metacomunidade e

seja ν a taxa de especiação. Agora, considere tempo discreto e o modelo de não-sobreposição

de gerações da dinâmica da metacomunidade. Nós assumiremos que a metacomunidade é tão

grande que a amostragem com reposição é uma boa aproximação para o processo discreto de

deriva ecológica na metacomunidade sob dinâmica de soma zero. Por simplicidade, considere

um único indivíduo capaz de se reproduzir. Seja nt
i a abundância da espécie i na geração t.

Então, sob deriva ecológica, a distribuição de probabilidade de transição das abundâncias de

todas as espécies na metacomundade na geração t +1, dado que é conhecido a distribuição de

probabilidade de transição das abundâncias de todas as espécies no instante t, é dada por uma
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multinomial de acordo com a função:

P(nt+1
1 ,nt+1

2 , ...,x1,x2, ...,nt
1,n

t
2, ...) =

JM!

∏i nt+1
i !∏k xk! ∏

i

[
nt

i(1−ν)
JM

]nt+1
i

·∏
k

νxk ,

em que nt+1
i denota a abundância da i-ésima espécie já existente e xk a abundância da k-ésima

espécie proveniente por especiação.

Essa distribuição multinomial implica que, em princípio, um processo Markoviano especí-

fico existe para o passeio aleatório de soma zero. Por outro lado, o processo é extremamente

complexo. Uma estratégia alternativa para analisar esse problema é encontrar a distribuição

da dominância da diversidade na metacomunidade quando ela estiver no estado estacionário,

isto é, quando houver equilíbrio entre especiação e extinção. O caminho para isso é calcular a

probabilidade incondicional quando t → ∞ de todas as possíveis configurações da abundância

relativa de espécies em uma amostra de J indivíduos retirada aleatoriamente da metacomu-

nidade. Para isso, nós consideraremos a amostra de J escrita da forma {a,b,c, ...}, em que

cada configuração implica que existem a indivíduos de um tipo de espécie, b indivíduos de

uma segunda espécie diferente e assim por diante. As ordens das configurações não são impor-

tantes, isto é, {a,b,c, ...} = {c,b,a, ...}. Então, as possíveis configurações podem ser escritas

da seguinte forma: {J}, {J − 1,1}, {J − 2,2}, {J − 2,1,1}, {J − 3,3}, {J − 3,2,1}, {J −

3,1,1,1}, ..., {1,1,1, ...,1︸ ︷︷ ︸
J

}. O número de tais configurações é igual ao número de partições de

J entre inteiros positivos (veja Abramowitz e Stegun (1965) para maiores detalhes). Em equi-

líbrio, por definição, não existe mudança na abundância esperada de espécies representadas por

1, 2, 3, ... indivíduos de uma geração para outra. Nós iremos fazer uso desse fato para analisar

o problema.

Na sequência da análise do problema consideremos a situação mais simples, em que va-

mos escrever a probabilidade de dois indivíduos retirados aleatoriamente da metacomunidade

sejam da mesma espécie na geração t +1, como função da mesma probabilidade na geração t.

Uma ressalva é feita aqui, uma mutação pontual gera uma espécie completamente diferente de

qualquer outra espécie que habita, ou que habitou, a metacomunidade (ou seja, não há mutação

reversa). Inicialmente, se dois indivíduos são da mesma espécie, então, nenhum indivíduo ger-

ado é de uma nova espécie com probabilidade (1− ν)2. Além disso, na expressão final da
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probabilidade procurada, temos que levar em conta a possibilidade de os indivíduos terem os

mesmos pais na geração anterior ou não. A probabilidade de eles terem o mesmo pai é igual

a 1/JM, porque obviamente o primeiro indivíduo na amostra tem pai e a probabilidade do se-

gundo indivíduo na amostra ter os mesmos pais é igual ao valor mencionado. Por outro lado,

eles podem ser filhos de pais diferentes, mas de uma mesma espécie, que, por sua vez, possuem

um parente ancestral comum em alguma geração anterior, já que todos indivíduos de uma dada

espécie podem ter traçados seus ancestrais de volta até um ancestral comum (o evento de espe-

ciação original). Portanto, a função de probabilidade recursiva procurada é escrita da seguinte

forma:

Pt+1
2 = (1−ν)2

[
1

JM
+

{
1− 1

JM

}
Pt

2

]
.

Quando a metacomunidade atinge o equilíbrio da dominância da diversidade, então não

existirá nenhuma mudança nas probabilidades de uma geração para a outra, isto é, Pt+1
2 = Pt

2 =

P2. Resolvendo para P2 temos

P2 = (1−ν)2
[

1
JM

+

{
1− 1

JM

}
P2

]
,

daí obtemos

P2

[
1−
{

1− 1
JM

}
(1−ν)2

]
=

(1−ν)2

JM
,

e por fim

P2 =
(1−ν)2

JM − (1−ν)2(JM −1)
.

Já que a taxa de especiação ν é muito pequena, podemos ignorar os termos de alta ordem

em ν , logo:

P2 =
1−2ν +ν2

2JMν − JMν2 +1−2ν +ν2

∼=
1

1+2JMν
.

Como JM em geral é um número muito grande e ν um número muito pequeno, o produto JMν

tem valor finito. Note que o número 2JMν tem uma importância fundamental na expressão
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acima, por isso se dá um símbolo especial para ele, θ . Por isso é denominado de parâmetro

fundamental de biodiversidade, θ = 2JMν . Logo, P2 ∼= (1+θ)−1.

Vamos agora considerar a probabilidade de retirarmos três indivíduos de uma mesma espé-

cie aleatoriamente da metacomunidade na geração t +1 em uma amostra de J = 3 indivíduos.

Primeiramente, esses três indivíduos para serem da mesma espécie não podem ter sofrido espe-

ciação, o que ocorre com probabilidade (1−ν)3. Todos os três podem ser filhos de um mesmo

pai na geração t, evento cuja probabilidade é (1/JM)2. Ou eles podem ser descendentes de dois

pais diferentes com probabilidade 3(JM −1)(1/JM)2. Finalmente, eles podem ser descendentes

de três pais diferentes, com probabilidade (JM −1)(JM −2)(1/JM)2. Essas probabilidades nos

dão a seguinte equação recursiva:

Pt+1
3 = (1−ν)3

(
1

JM

)2 [
1+3(JM −1)Pt

2 +(JM −1)(JM −2)Pt
3
]
.

Novamente, em equilíbrio não existe nenhuma mudança nas probabilidades de uma geração

para a outra, ou seja, Pt+1
3 = Pt

3 = P3. Fazendo cálculos semelhantes aos feitos acima, obtemos:

P3 ∼=
2!

2+2JMν
P2 =

2!
(1+θ)(2+θ)

.

Por indução nós encontramos que a probabilidade de se retirar J indivíduos todos da mesma

espécie é dada pela expressão:

PJ ∼=
(J−1)!

(1+θ)(2+θ)...(J−1+θ)
.

Entretanto, essa é a probabilidade de que uma amostra aleatória de tamanho J indivíduos

contenha justamente uma única espécie. Note que em todos componentes do denominador

o parâmetro de biodiversidade aparece.

Conhecida a probabilidade de se retirar uma amostra de J indivíduos, todos da mesma es-

pécie, uma pergunta surge naturalmente: qual a probabilidade de termos uma configuração de

multiespécies entre J indivíduos na amostra? O caso mais simples seria encontrarmos a pro-

babilidade de que em uma amostra aleatória de J indivíduos contenha J−1 indivíduos de uma

espécie, e um indivíduo de uma segunda espécie, isto é, o evento { j− 1,1}. Para uma única

realização desse evento a probabilidade é FJ−1 −FJ . A justificativa é a seguinte: retirando-se
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uma amostra de J indivíduos, a probabilidade dos J−1 primeiros indivíduos retirados serem da

mesma espécie e o último ser de outra espécie (configuração {a,a, ...,a,b}) é igual a probabili-

dade de se ter J −1 indivíduos da mesma espécie numa amostra de tamanho J −1 descontado

da probabilidade de se ter J indivíduos da mesma espécie numa amostra de tamanho J (o último

indivíduo pode ser da mesma espécie dos demais). Note que existem J possibilidades de or-

denar os elementos do evento {J−1,1} na amostra e todas as configurações são equiprováveis,

logo

P({J−1,1}) = J(FJ−1 −FJ)∼= J
(

(J−2)!
(1+θ)(2+θ)...(J−2+θ)

− (J−1)!
(1+θ)(2+θ)...(J−1+θ)

)
= J

(
(J−2)!(J−1+θ)

(1+θ)(2+θ)...(J−2+θ)(J−1+θ)

− (J−1)!
(1+θ)(2+θ)...(J−1+θ)

)
= J

(
(J−1)!+(J−2)!θ − (J−1)!
(1+θ)(2+θ)...(J−1+θ)

)
.

Finalmente

P({J−1,1})∼=
J(J−2)!θ

(1+θ)(2+θ)...(J−1+θ)
.

Essa fórmula vale para J ≥ 3 e para J = 2 a probabilidade é P({1,1}) = 1−P({2}) =

θ/(1+θ).

Como um exemplo da eficiência dessa fórmula consideremos o caso da configuração mais

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

P({2,1})∼=
3(3−2)!θ

(1+θ)(2+θ)
=

3θ
(1+θ)(2+θ)

.

A probabilidade de qualquer outra configuração ser encontrada em um caminho similar e

nós ilustraremos isso pela consideração do caso em que se tem duas espécies diferentes em uma

amostra de tamanho J = 4. Existem duas configurações possíveis: {3,1} e {2,2}. Mostraremos

o cálculo da probabilidade da segunda configuração, em que quatro indivíduos retirados aleato-

riamente na geração t +1 dois são de um tipo de espécie e os outros dois de outro tipo (proba-

bilidade P({2,2})). Inicialmente notamos que nenhum indivíduo pode ser um mutante e, além
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disso, eles poderão ser descendentes de quatro parentes diferentes (de configuração {2,2}), ou

serão de três parentes diferentes (de configuração {2,1}) com uma única espécie transmitida de

algum parente duas vezes, finalmente pode ser de dois parentes diferentes, ambos transmitidos

duas vezes. Então, a probabilidade desses vários eventos é dada por:

P({2,2}) = (1−ν)4(JM)−3[(JM −1)(JM −2)(JM −3)Pt({2,2})

+ 2(JM −1)(JM −2)Pt({2,1})

+ 3(JM −1)Pt({1,1})],

eliminando os termos de baixa ordem em JM, alta ordem em ν e tomando t → ∞ obtemos:

P({2,2})∼=
1

3+θ
P({2,1}) = 3θ

(1+θ)(2+θ)(3+θ)
.

Para mostrar esse resultado façamos a distributiva e analisemos cada termo da fórmula quando

a metacomunidade está em equilíbrio, JM é grande e ν pequeno, logo:

P({2,2}) = (1−ν)4(JM)−3(JM −1)(JM −2)(JM −3)P({2,2})︸ ︷︷ ︸
→(1−6J−1

M −4ν)P({2,2})

+ 2(1−ν)4(JM)−3(JM −1)(JM −2)P({2,1})︸ ︷︷ ︸
→2J−1

M P({2,1})

+ 3(1−ν)4(JM)−3(JM −1)P({1,1})︸ ︷︷ ︸
→0

,

então:

P({2,2})≈ 2
JM[6J−1

M +4ν ]
P({2,1}) =

2
6+2θ

P({2,1})

=
1

3+θ
P({2,1}).

Na segunda configuração, em que três indivíduos são de uma espécie e um único indivíduo

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

P({3,1}) = 8θ
(θ +1)(θ +2)(θ +3)

.

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

pécies com n1,n2, ...nS indivíduos numa amostra de tamanho J = ∑S
i=1 ni foi obtida por indução
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matemática por Karlin e McGregor [96], qual seja:

P(S,n1,n2, ...,nS) =
J!θ S

1ϕ12ϕ2...JϕJ ϕ1!ϕ2!...ϕJ!∏J
k=1(θ + k−1)

,

em que ϕi é o número de espécies que tem i indivíduos na amostra de tamanho J.

Para encerrar, nós mostraremos a probabilidade de outra configuração relevante, em que

se tem J espécies diferentes em uma amostra de J indivíduos (configuração {1,1, ...,1}) que é

obtida facilmente pela fórmula acima:

P(S = J,n1 = 1,n2 = 1, ...,nJ = 1) =
J!θ J

∏J
k=1(θ + k−1)

.

2.5 A relação epécie-área

Dentro da ecologia das comunidades, a relação espécie-área é um dos maiores e mais funda-

mentais temas conhecidos. É uma ferramenta muito útil para nos dar respostas a respeito do

estado em que se encontra a biodiversidade em nosso planeta e em suas regiões, nos ajudando

a estabelecer metas para sua preservação e manutenção. A taxa crescente do acúmulo de espé-

cies com o crescimento da área de observação de indivíduos pode ser posto como um simples

corolário do princípio de que as grandes comunidades são sempre saturadas bioticamente por

indivíduos troficamente semelhantes. Entretanto, a relação espécie-área é mais profunda de

ser analisada do que parece ser, temos que levar em consideração na análise do problema os

aspectos qualitativos e quantitativos envoltos no tema [91, 154].

O mais antigo dos estudos empíricos da relação espécie-área data de 1859, ano que Wat-

son [185] publicou a curva espécie-área para plantas vasculares da Grã-Bretanha (figura 2.7).

Watson encontrou uma relação linear entre o logaritmo do número de espécies presentes em

relação ao logaritmo da área amostral, em que essas áreas variam de uma milha quadrada até

toda Grã-Bretanha. Dentro de uma paisagem homogênea, a lei de potências, S ∼ Az, é o padrão

mais comum que se encontra sobre escalas regionais, em que S é o número total de espécies en-

contradas numa área geográfica A e o expoente z é a inclinação da reta no plano log(S)× log(A)

[66, 206, 154]. Uma literatura bem conhecida sobre a relação S ∼ Az é encontrada no artigo
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de Arrhenius (1921) que descreveu em termos das relações espécie-área a estrutura espacial

da distribuição das espécies no meio ambiente [1]. Anos após essa publicação, as relações

espécie-área têm sido objeto de pesquisas empíricas e teóricas de diversos autores. Resultados

recentes mostram um amplo espectro de resultados possíveis sobre os processos envolvidos na

geração da diversidade de espécies [36, 115, 148, 113, 41, 146, 20]. Todavia, há muito tempo

já se conhece bem que quanto maior é a área, maior é a biodiversidade [205, 36, 154]. Alguns

estudos empíricos reforçam a veracidade do ajuste da lei de potências à distribuição da quanti-

dade de espécies em relação à área e, adicionalmente, sugerem que o expoente z é menor que

0.72 [8, 154]. Outra característica das grandes áreas é que elas contêm uma grande variedade

de habitats.
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Figura 2.7 Curva espécie-área de Watson para plantas vasculares da Grã-Bretanha, o acumulo de es-

pécies foi iniciado em um ponto do Condado de Surrey, Sul da Grã-Bretanha. Figura reconstruída de

Rosenzweig [154].

Recentemente, Harte et al. [78] mostraram que a lei de potência de Arrehenius implica em

auto-similaridade na distribuição da abundância de espécies, isto quer dizer que se tomarmos

duas áreas quaisquer de uma comunidade mantendo uma razão constante de área, a razão do

número de espécies também será invariante. Harte et al. assumiram que a lei de potência

de Arrhenius detém todas as escalas espaciais, assim ele poderia deduzir a distribuição de
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abundância relativa de espécies por uma inclinação, ou pelo expoente z. Entretanto, existe um

grande problema nessa hipótese. O problema é que auto-similaridade nas relações espécie-área

não é mantida para todas as escalas espaciais. Como foi mostrado por Rosenzweig (1995), em

uma revisão de um grande número de relações de espécie-área, a forma da curva espécie-área

muda como função da escala espacial. Variando a área de uma escala local até uma escala

global, as relações espécie-área são trifásicas. A lei de potência de Arrhenius é, portanto,

obtida somente para escalas espaciais intermediárias, não para escalas locais (como em uma

ilha próxima a um continente) e nem para escalas globais como as de um continente [91, 154].

Um exemplo bem conhecido é a curva em forma de sigmoide apresentada por Preston (1960),

do logaritmo do número de espécies de pássaros observados pelo logaritmo da área, que vai

de um acre até a área do mundo todo (figura 2.8). Em pequenas áreas contínuas notamos uma

linha curvilínea que vai se tornando achatada até se tornar linear sobre escalas intermediárias

(escala regional) e, finalmente, torna-se íngreme mais uma vez para grandes escalas espaciais

(intercontinentais) até a área do mundo todo ser incluída.

Qualitativamente podemos explicar a natureza trifásica da curva espécie-área da seguinte

forma: em várias escalas locais, quando os indivíduos são coletados um por um, a curva

espécie-área é muito sensível às espécies comuns e raras; por outro lado, em escalas regionais

até escalas subcontinentais, a taxa de espécies encontradas depende muito menos da abundân-

cia relativa de espécies, e mais sobre taxas de especiação, dispersão, extinção dentro dos limites

geográficos; em grandes áreas intercontinentais, as espécies se acumulam rapidamente quando

as barreiras de dispersão são cruzadas−barreiras entre diferentes regiões biogeográficas com

longas histórias evolucionárias separadas [154]. Em geral, quando se colhe amostras entre

barreiras de dispersão é sempre esperado que a curva espécie-área se torne íngreme por causa

do número de novas espécies que cresce abruptamente. Outro aspecto da curva espécie-área

é uma inflexão da curva separando as áreas amostrais em escalas do tamanho de regiões até

áreas muito grandes, em que a curva muda de concavidade, passando de convexa para côncava

(se inclina para cima). Este ponto de inflexão é o comprimento da correlação dos processos

biogeográficos. O comprimento da correlação é uma medida muito importante em ecologia,
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Figura 2.8 Curva espécie-área para a fauna aviária do mundo, abrangendo escalas espaciais de menos

de um acre até a superfície da Terra. A curva em forma de sigmoide sugere que as unidades amostrais

mudam com o crescimento da área amostral, de indivíduos até intervalos de espécies e até reinos bio-

geográficos diferentes em local, regional até subcontinental e, finalmente, até escalas espaciais intercon-

tinentais. Dados de Preston (1960).

porque ela especifica o comprimento de escala natural dos processos dinâmicos de especiação-

dispersão-extinção, ou seja, que define o quão grande é a unidade natural da biogeografia evolu-

cionária sobre a metacomunidade.

Finalizaremos as discussões sobre a relação espécie-área considerando grandes escalas es-

paciais, maiores que o comprimento de correlação dos processos biogeográficos, L − maiores

que o valor da área do ponto de inflexão na curva espécie-área (aonde ela se torna íngreme) −

nota-se que os processos biogeográficos tornam-se cada vez menos correlacionados à medida

que a escala espacial excede a distância que separa dinamicamente as regiões biogeográficas in-

dependentes (Rosenzweig 1995). Todavia, L é um número e um conceito realmente importante,

porque ele mede e define o comprimento de escala natural de um processo biogeográfico pelos

quais os eventos que ocorrem na metacomunidade são conectados dinamicamente e evolutiva-

mente. Esse é um número especialmente importante para biologia da conservação, porque ele

quantifica o tamanho e a região dentro das quais a biodiversidade da metacomunidade evolui.

Estudos extensivos de simulações indicam que o ponto de inflexão da curva espécie-área sem-
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pre ocorre logo após a área amostral atingir o valor correspondente a L2 [91]. Para se encontrar

o ponto de inflexão basta construir uma reta tangente à curva espécie-área com mesma incli-

nação tanto para escalas intermediárias quanto para escalas grandes. A interseção das retas

tangentes define o ponto de inflexão na curva espécie-área.

2.5.1 A curva espécie-indivíduos e a relação entre θ e α de Fisher

Vamos focar agora em uma parte interessante da teoria neutra das relações espécie-área, a

relação entre os parâmetros θ e α de Fisher. Vamos mostrar que em um caso limite, θ é ass-

intoticamente idêntico ao α de Fisher. Inicialmente vamos explicitar a expressão matemática

para o número esperado de espécies como função do número de indivíduos em uma amostra

aleatória de uma metacomunidade em equilíbrio, sujeita à deriva ecológica de soma zero. Seja

J o tamanho da amostra para a área de levantamento, assim J = ρA, em que A á a área ocu-

pada pelos J indivíduos e ρ a densidade média de indivíduos por unidade de área. Essa relação

também vale para a metacomunidade, JM = ρAM, e nós podemos escrever o número funda-

mental de biodiversidade, θ , na forma θ = 2ρAMν , ou seja, θ é uma função linear da área

e da densidade de organismos na metacomunidade. Assumindo que não há limites de disper-

são, a teoria unificada de Hubbell faz uma simples previsão para o acumulo de espécies por

indivíduos e a curva espécie-área. Notemos que a probabilidade P(S,n1,n2, ...,ns) possibilitará

o cálculo do valor esperado de espécies numa amostra de J indivíduos escolhidos aleatoria-

mente. Logo, para J = 1, o número esperado de espécies é trivial (θ/θ ). Na sequência, para

J = 2 a probabilidade de se ter dois indivíduos de uma única espécie é igual a 1/(1+ θ) e a

situação complementar, de termos dois indivíduos de espécies diferentes, ocorre com proba-

bilidade θ/(1+θ). Portanto, o número esperado de espécies em uma amostra contendo dois

indivíduos é a média ponderada, dada pela fórmula da esperança condicional:

E(S|θ ,J = 2) = E(S = 1|θ ,J = 2)+E(S = 2|θ ,J = 2)

= 1 ·
(

1
θ +1

)
+2 ·

(
θ

θ +1

)
=

θ +1
θ +1

+
θ

θ +1
=

θ
θ
+

θ
θ +1

.
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No caso de J = 3 o valor esperado é dado abaixo:

E(S|θ ,J = 3) = E(S = 1|θ ,J = 3)+E(S = 2|θ ,J = 3)+E(S = 3|θ ,J = 3)

= 1 ·P(S = 1,n1 = 3)+2 ·P(S = 2,n1 = 2,n2 = 1)

+ 3 ·P(S = 3,n1 = 1,n2 = 1,n3 = 1)

= 1 · 2!
(θ +1)(θ +2)

+2 · 3!θ 2

1121301!1!0!(θ +1−1)(θ +2−1)(θ +3−1)

+ 3 · 3!θ 3

1320303!0!0!(θ +1−1)(θ +2−1)(θ +3−1)

=
2

(1+θ)(2+θ)
+

6θ
(θ +1)(θ +2)

+
3θ 2

(θ +1)(θ +2)

=
θ 2 +3θ +2

(θ +1)(θ +2)
+

3θ +2θ 2

(θ +1)(θ +2)

=
θ
θ
+

2θ +θ 2

(θ +1)(θ +2)
+

θ +θ 2

(θ +1)(θ +2)

=
θ
θ
+

θ
θ +1

+
θ

θ +2
.

Portanto, podemos mostrar utilizando indução matemática que para um J arbitrário o seguinte

modelo teórico da distribuição da relação espécie-indivíduo [48]:

E(S|θ ,J) =
θ
θ
+

θ
θ +1

+
θ

θ +2
+ · · ·+ θ

θ + J−1

=
J

∑
k=1

θ
θ + k−1

.

Essa é o número esperado de espécies em função do número de indivíduos amostrados

aleatoriamente no estado de equilíbrio da metacomunidade obedecendo à deriva genética de

soma zero e dispersão ilimitada. Além disso, a expressão acima especifica a esperada taxa de

adição de novas espécies em função dos novos indivíduos que são coletados um por um, ou

seja, θ/(θ + J − 1). Uma conversão natural que podemos fazer é substituir J por ρA, assim

obtemos a esperança do número de espécies em função da área, E(S|θ ,ρ,A) = ∑θ/(θ +ρA−

1). Essa fórmula somente pode ser aplicada para amostragem com reposição em um contexto

espacial em que não há limites de dispersão dos indivíduos. Por outro lado, notemos que a

série ∑J
k=1

θ
θ+k−1 diverge quando J → ∞. Divergência é perfeitamente aceitável, porque um

infinito número de indivíduos pode acomodar infinitas espécies; sucessivamente, espécies raras
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são adicionadas à uma taxa decrescente a medida que o número de indivíduos cresce, ou seja,

limJ→∞
θ

θ+J−1 = 0. Além disso, o gráfico da relação espécies-indivíduos não possui nenhuma

assíntota.

Agora, através da deriva ecológica de soma zero de Hubbell e do número fundamental de

biodiversidade θ nós podemos mostrar que a equação para a curva de espécies-indivíduo na

metacomunidade proporciona uma justificativa para o parâmetro α de Fisher. Essa justificativa

surge por meio de aproximação. Para se mostrar a equivalência de α com θ vamos relembrar

das fórmulas de Fisher para o total de espécies S(α) = α[− ln(1−x)] de um conjunto contendo

um total de J = αx/(1− x) indivíduos. Com uma simples manipulação algébrica da equação

de J obtemos x = J/(α + J) e fazendo a substituição na fórmula de S(α), temos:

S(α) = α · ln(1+ J
α
).

Essa manipulação reduz o número total de espécies a uma fórmula simples proporcional ao

α de Fisher. Em princípio, esse resultado também vale para uma metacomunidade em que os

indivíduos não possuem limites para dispersão, ou seja, S(α) = α ln(1+ JM/α). Assim, S(α)

torna-se assintoticamente α · ln(JM/α).

Outro resultado bem conhecido proveniente da teoria neutra é a curva de espécies-indivíduos

que assume a seguinte forma:

S(θ)≈ 1+θ · ln
(

1+
JM −1

θ

)
.

Esse resultado surge naturalmente da teoria devido à especificação da taxa de adição de

novas espécies, θ
θ+J−1 , que vai decrescendo a medida que o tamanho da amostra cresce. Note

que S(0) = 1 para J ≥ 1 qualquer. Se θ > 0, S(θ) = 1 quando J = 1 e, para J > 1, S(θ) ≥ 1.

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

S(θ) =


1, se θ = 0

1+θ · lim
ε→0

∫ J

1+ε

1
θ + x−1

dx, se θ > 0

Logo, para θ > 0:

S(θ) = 1+θ · lim
ε→0

ln
(

θ
θ + ε

+
J−1
θ + ε

)
≈ 1+θ · ln

(
1+

J−1
θ

)
.
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Assim, para θ > 0, aumentando-se o número de indivíduos na metacomunidade, JM, S(θ)

cresce assintoticamente (a menos de uma unidade) com ln(JM/θ) ·θ . Portanto, por meio dessa

simples análise das curvas de espécies por indivíduos chegamos a dois resultados relevantes.

Primeiro, quando o tamanho da metacomunidade é muito grande (tendendo ao infinito), isto

implica que o parâmetro α de Fisher é assintoticamente idêntico ao número fundamental de

biodiversidade θ : α ∼= θ = 2JMν = 2ρAν . Segundo, a distribuição da metacomunidade torna-

se assintoticamente idêntica à log séries de Fisher. Hubbell propôs esses resultados tendo

como base a fórmula de Ewens para o caso de infinitos alelos neutros (Watterson 1974). Nós

temos agora uma conexão entre a distribuição log séries de Fisher e a teoria da dinâmica da

metacomunidade sobre deriva ecológica de soma zero. Portanto, se a abundância relativa de

espécies é bem descrita pela log séries e α de Fisher, então os dados de uma amostra aleatória

da metacomunidade são consistentes com a deriva ecológica de soma zero de Hubbell.

Na figura 2.9 mostramos a relação entre espécie e indivíduos sobre escalas locais (J pe-

queno) e escalas regionais (J maior) para quatro ordens de magnitudes de θ sobre escala

log− log. Observamos que as curvas são convexas em escalas locais. Aumentando J até es-

calas regionais, a curva muda de fase, passando a crescer mais lentamente. A justificativa para

esse padrão da curva espécie-indivíduo é atribuída ao processo de amostragem das espécies:

primeiramente note que todos os indivíduos estão espalhados aleatoriamente no espaço como

consequência da estocasticidade no processo de dispersão. Então, ao colher os primeiros es-

pécimes para compor a amostra aleatória o mais provável é que quase todos serão de espécies

diferentes, e quanto maior for θ mais provável será todos de espécies diferentes; à medida que o

tamanho da amostra, J, vai aumentando as espécies raras são coletadas raramente e as espécies

comuns são coletadas facilmente, implicando em um crescimento lento do acúmulo de espécies.

Transformando a relação espécie-indivíduo para a relação espécie-área surge em escalas inter-

mediárias o padrão clássico, a lei de potências S ∼ Az. Note também que limJ→∞
θ

θ+J−1 = 0,

isto é, espécies raras são adicionadas à amostra a uma taxa decrescente como função do número

crescente de indivíduos na amostra. Outra característica do modelo teórico para a relação

espécie-indivíduo, a série infinita ∑∞
J=1

θ
θ+J−1 , que diverge quando J → ∞, ou seja, as curvas

teóricas nunca atingem uma assíntota. Divergência é aceitável, porque um número infinito de
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espécies pode acomodar um número infinito de indivíduos. As curvas também são muito sen-

síveis ao número fundamental de biodiversidade θ . Entretanto, quando o tamanho da amostra

torna-se grande, as curvas desenhadas em escalas logarítmicas vão se tornando semelhantes

em suas inclinações. Porém, as inclinações variam sensivelmente em resposta à variação de

θ . As inclinações aumentam à medida que θ cresce até o caso extremo, em que o número de

indivíduos é igual ao número de espécies, logo, a inclinação atingirá seu maior valor.
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Figura 2.9 Curvas do esperado número de espécies em relação ao número de indivíduos para valores de

θ assumindo três ordens de magnitude de 0.1 até 100. Note que essas esperanças são para amostras ale-

atórias de indivíduos da metacomunidade (sem limites de dispersão). Os indivíduos amostrados podem

ser convertido em área fazendo o usa da substituição J = ρA.

2.6 Efeitos da fragmentação da metacomunidade sobre a biodiversidade

A fragmentação de uma metacomunidade é um grande tema dentro da ecologia de relevos e

suas consequências têm sido estudadas por diversos autores. Por exemplo Chave e Norden,

[32], desenvolveram um modelo no nível de metacomunidade para se estudar as consequências

da rápida mudança da biodiversidade de plantas em florestas tropicais, incluindo variabilidade

temporal e estruturas espaciais; Bascompte et al., [7], estudaram a persistência de uma única
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população à destruição do habitat em um ambiente espacialmente explícito; Roslin e Koivunen,

[161], compararam dados de abundância e distribuição da espécie Aphodius antes e depois de

15 anos de rápida perda de habitats. Estudos empíricos sugerem que a perda de habitats tem

grandes consequências negativas sobre a biodiversidade [71]. Os efeitos negativos da perda

de habitats se aplicam às medidas diretas de biodiversidade tais como riqueza de espécies,

abundância e distribuição [55, 62, 63, 77, 164, 180, 191]. A perda de habitats também altera

as interações das espécies e reduz o número de especialistas, como também reduz o sucesso

de dispersão [173, 64, 147]. O processo de fragmentação é a perda de habitats como resultado

de distúrbios, que podem ser bióticos ou abióticos. Podemos, também, definir o processo de

fragmentação como simplesmente a quebra de habitats sem que haja perda, que significa que

um sítio inabitável em um dado instante de tempo pode vir a ser habitável no futuro. Nesse

caso denominamos de fragmentação per se (na figura 2.10). Por outro lado, a fragmentação

per se tem efeito mais fraco sobre a biodiversidade que podem ser negativos ou positivos.

Além disso, a fragmentação de uma comunidade ecológica pode ser estática, o relevo pode

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

A definição do processo de fragmentação da metacomunidade implica em quatro efeitos so-

bre os padrões dos habitats: (i) redução na quantidade de habitats; (ii) crescimento no número

de partes de habitats; (iii) decrescimento no tamanho dos habitats; (iv) crescimento do isola-

mento entre habitats. Esses quatro efeitos formam a base da fragmentação de uma metacomu-

nidade. Essas diferenças têm implicações significativas sobre a biodiversidade.

A fragmentação da metacomunidade não causa somente perda de quantidade de habitats,

mas cria pequenas partes isoladas e também muda as propriedades dos habitats remanescentes.

Existem diversos caminhos para a remoção dos habitats da metacomunidade, resultando em

vários padrões espaciais diferentes (figura 2.11). Nesta figura exibimos a metacomunidade

composta por oito habitats antes da fragmentação atuar (imagem isolada à esquerda da figura),

do lado direito, para onde a flexa aponta, exibimos as cinco possíveis configurações da metaco-

munidade após a fragmentação ter atuado. Ao lado direito e a cima exibimos a configuração em

que a fragmentação remove os habitats centrais da metacomunidade, embora aumente o isola-
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Figura 2.10 O processo de fragmentação dos habitats ilustrados em três casos. A metacomunidade aqui

é representada por uma rede quadrada de tamanho linear L = 20, que é composta de células de cor preta

(sítios habitáveis) e por células de cor branca (sítios perdidos, inabitáveis). No primeiro caso (sequência

exibida acima) temos o processo de fragmentação, que faz ocorrer ruptura de habitats contínuos entre

partes distintas por meio da perda de habitats; Na sequência central, mostramos o processo fragmentação

somada ao processo de fragmentação per se, que rompe com habitats contínuos por meio da perda e

adicionalmente quebra de habitats; por fim, no processo de fragmentação per se ocorre pura quebra dos

habitats sem ocorrer perda.

mento médio de cada habitat, mas mantém o tamanho médio de cada habitat; na segunda con-

figuração, logo abaixo da anterior, uma pequena porção de área de alguns habitats é removida,

dividindo-os em duas partes, implicando no aumento do número de partes, diminuindo o tama-

nho médio de cada parte e diminuindo o isolamento médio; uma terceira configuração ocorre

quando poucos habitats pequenos da metacomunidade são removidos, diminuindo o número

de partes, aumentando o tamanho médio de cada parte, porem mantém o isolamento médio; na

sequência, quarta imagem, mostramos a configuração em que cada habitat perde área, mas não

é dividido como na situação anterior, permanecendo inalterada a quantidade de habitats, mas o

tamanho médio de cada parte diminui e também aumenta o isolamento médio; Por fim, a frag-
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mentação faz com que alguns habitats sejam removidos de modo a manter o tamanho médio de

cada habitat como era antes da perda, porem o isolamento médio diminui. Como mostra essa

figura, a fragmentação da metacomunidade é mais do que perda de habitats, é também uma

questão de configuração do espaço, que implica em diferentes efeitos sobre a biodiversidade.

Muitos pesquisadores não separam os efeitos de perda de habitats dos efeitos da configuração.

Isso pode levar a conclusões ambíguas em relação aos efeitos da configuração dos habitats so-

bre a biodiversidade, por exemplo Summerville e Crist (2001), [171], realizamos um estudo

experimental para avaliar os efeitos da fragmentação de habitat em borboletas. Eles mostraram

que várias espécies comuns apareceu não afetada pela fragmentação, no entanto, outras es-

pécies comuns também foram significativamente influenciados pelo tratamento fragmentação.

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

Os efeitos da fragmentação da metacomunidade sobre a biodiversidade podem ser mais

fracos, positivos ou negativos, quando somente o efeito do processo de fragmentação per se

ocorre. Os efeitos da fragmentação per se são mais difíceis de serem detectados do que os

efeitos da perda de habitats. Por esse motivo, para se detectar os efeitos da fragmentação per

se sobre a biodiversidade, os efeitos da perda de habitats deverão ser controlados experimental-

mente ou estatisticamente [50]. Estudos empíricos indicam que os efeitos da fragmentação per

se são geralmente mais fracos do que os efeitos da perda de habitat [49, 81]. Diferentemente

dos efeitos da perda de habitats, estudos empíricos sugerem que os efeitos da fragmentação

per se são prováveis de serem tanto negativos quanto positivos. Fragmentação per se tem um

efeito negativo porque pode implicar em um grande número de pequenas partes de habitats.

Neste caso cada habitat será tão pequeno que pode não ser capaz de sustentar uma população

local. Espécies que são incapazes de cruzar uma porção não habitável de território da meta-

comunidade terão reduzidas suas probabilidades de persistência. Outra causa para os efeitos

negativos da fragmentação per se é o efeito das bordas, metacomunidades mais fragmentadas

contêm mais bordas para uma dada quantidade de habitats. Isso aumenta a probabilidade de

indivíduos deixarem o habitat e entrar na região não habitável. Além disso, existem efeitos

negativos de borda devido às interações das espécies. Um exemplo disto é um estudo do cresci-
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Figura 2.11 Ilustração da perda de habitats resultando de alguns dos três efeitos da fragmentação do

habitat sobre os padrões da metacomunidade. Os efeitos esperados são: (i) crescimento do número de

partes, (ii) decrescimento do tamanho médio da parte, (iii) crescimento do isolamento médio (distância

do vizinho mais próximo). As mudanças são indicadas por flechas. Figura reconstruída de [50].

mento de predação sobre pássaros em florestas com bordas [28].

Efeitos positivos da fragmentação per se dependem fortemente das taxas de movimento rel-

ativo de predadores versus presas (ou parasita versus hospedeiro), do trade-off entre habilidade

competitiva e taxa de movimento, e assincronia de distúrbios [95]. Fahrig (2003), [50], cita

quatro possíveis razões para efeitos positivos da fragmentação per se sobre a biodiversidade.

O primeiro argumento é a respeito da taxa de imigração, que é uma função da dimensão linear

de uma parte de habitat e não da área. Para as espécies que os habitam, a taxa de imigração

deve ser maior quando a metacomunidade comporta um grande número de pequenas partes de

habitats (grande fragmentação per se) do que quando se compõe de um pequeno número de
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grandes partes. Aquelas populações em que a imigração é um fator determinante para as suas

densidades se beneficiam da fragmentação per se. A segunda razão é a diminuição das dis-

tâncias entre as partes, reduzindo o isolamento. Algumas espécies necessitam de mais do que

uma parte de habitats para sua persistência na metacomunidade [110]. Por exemplo, anfíbios

usam diferentes habitats em seus ciclos de vida, os adultos podem se mover para fora do habitat

aonde eles foram criados para os habitat aonde os adultos vivem e, então, retornam para de-

positar seus ovos. Finalmente, algumas espécies mostram efeitos positivos de bordas [24, 108].

Para uma quantidade de habitats, uma metacomunidade mais fragmentada per se contém mais

bordas. Portanto, efeitos positivos de bordas poderiam ser responsável por efeitos positivos de

fragmentação per se sobre a abundância ou distribuição de algumas espécies [50].

Está claro para nós que os efeitos da fragmentação têm implicações gerais para a geração,

preservação e manutenção da biodiversidade nas metacomunidades. A literatura aponta que

perda de habitats exerce forte efeito negativo nas populações, implicando em efeitos negativos

sobre a biodiversidade. Diferentes espécies usam diferentes partes de habitat, e diferentes es-

pécies requerem diferentes quantidades de habitats para persistirem na metacomunidade. Além

disso, várias espécies requerem mais do que uma parte de habitat dentro dos seus ciclos de

vida. Portanto, padrões de metacomunidades que mantêm a quantidade de habitats necessária,

mas intercala os diferentes tipos tanto quanto possível, deverá produzir uma resposta positiva

para a biodiversidade [110]. Diante de tantos motivos, é perfeitamente justificável a nossa

elaboração de um modelo computacional baseado no modelo de voto de Durrett e Levin [43]

para estudarmos o problema da fragmentação da metacomunidade sobre a biodiversidade. No

próximo capítulo apresentaremos um modelo teórico para o estudo de uma comunidade neutra

que evolui em relevos fragmentados. Nossa abordagem discutirá o problema dentro de uma

perspectiva estática da fragmentação.



CAPÍTULO 3

Comunidades Neutras em Relevos Fragmentados

Investigamos aqui a variabilidade da biodiversidade em um sistema onde a seleção natural não

desempenha papel importante. A suposição de que existe uma forte associação entre padrões

espaciais de relevos e os processos ecológicos em ecossistemas é uma premissa da área da

ecologia de relevos [207, 178]. Modelos para relevos nulos para topologia de relevos pro-

porciona um importante meio de compreender as relações entre medidas de padrões espaciais

e abundância [142]. A essência desses modelos é identificar o número mínimo de restrições

relevantes que conduzem os padrões específicos observados dos relevos naturais. Nesse sen-

tido, nós usamos uma modelagem semelhante ao modelo votante de Durrett e Levin de uma

metacomunidade neutra espacialmente explícita [43, 82], porém, com níveis de fragmentação

controlados onde existe uma probabilidade p de um determinado sítio estar ocupado. Desta

forma, a probabilidade de um sítio ser não-habitável (também iremos nos referir a este como

sítio inativo) é q = 1− p. Um sítio não-habitável não pode ser ocupado por indivíduos em

nenhum momento. Um número finito de sítios vazios pode isolar habitats ou criar estreitos

corredores entre eles. Os outros sítios são ocupados por indivíduos, que podem se reproduzir

dispersando seus filhos para um sítio vizinho. Este tem uma probabilidade ν de ser um mutante

(evento de especiação do tipo mutação pontual).

O estudo de metacomunidades fragmentadas tem sido grandemente motivado pela necessi-

dade de se entender e prever as implicações de toda a escala de destruição de habitats naturais

sobre os padrões de distribuição das espécies. Existe uma esmagadora convicção que fragmen-

tação de habitats reduz a diversidade biológica, fato este que tem suporte tanto teórico como

empírico [83, 200, 2, 39]. Entretanto, existem evidências baseadas também em estudos em-

píricos de longo termo que opõem-se a essa visão quase unânime e apresentam exemplos de

correlação positiva entre riqueza de espécies e fragmentação [58, 210, 112]. Para nós fragmen-

tação de habitats contínuos significa perda de sítios ativos. Fragmentação de habitats pode ser

48
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estática no tempo ou dinâmica. Todavia, este trabalho não está focado nos processos físicos e

ecológicos e suas influências sobre a origem e extinção de espécies sob regimes de distúrbios.

Sendo assim, escolhemos estudar as relações espécie-área e a distribuição das espécies em

uma metacomunidade estaticamente fragmentada. Correlacionaremos nossos resultados com

as características topológicas da metacomunidade.

O objetivo desse estudo é avaliar a distribuição do padrão espacial das espécies e sua de-

pendência sobre os níveis topológicos de fragmentação do relevo, que aqui é controlado pelo

parâmetro p. Inerentemente a qualquer sistema cuja trajetória evolutiva é subproduto de even-

tos estocásticos, é essencial garantir que a população tenha evoluído o suficiente para atingir

um regime de estado estacionário, em que a média das quantidades de interesse não muda no

tempo. No nosso caso, o equilíbrio entre extinção e especiação é atingido quando o número

médio de espécies é constante no tempo. Analisar esse sistema fora do regime estacionário

introduz uma "caixa de Pandora" de complicações (do mito Grego sobre a deusa Pandora). Isso

porque existem diferentes distribuições espaciais das espécies em cada instante de tempo fora

do regime de equilíbrio entre especiação e extinção.

Antes de detalharmos nossa metodologia de modelagem apresentaremos o modelo votante,

[43], em que nos baseamos para elaborar uma metodologia forward (que significa para frente

no tempo) para exemplificar o funcionamento do nosso modelo, e também, para simular tempos

de persistência (ou extinção). Entretanto, para concretizar nossas análises da relação espécie-

área, nos baseamos em simulações computacionais após termos feitos uma adaptação do al-

goritmo de aproximação por coalescência, que foi desenvolvido para gerar configurações do

estado de equilíbrio em um meio ambiente homogêneo [157, 105]. O método da coalescência é

computacionalmente mais interessante para estudar nossos problemas, por contornar o grande

custo computacional das simulações do método forward.
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3.1 Modelo votante

O modelo votante foi introduzido por Durret e Levin [43], e tem sido amplamente empregado

na modelagem de comunidades neutras para se estudar as relações espécie-área por meio de

modelos explícitos espacialmente [82, 156, 146]. As principais motivações que os levaram

a elaborar esse modelo foi a busca por uma resposta para o expoente z das relações espécie-

área. Segundo, para responder ao porquê de existir muita variação nesse expoente entre os

levantamentos [206, 118, 150, 190]. Os resultados de simulação obtidos por eles mostraram

que existe uma dependência forte de z com a especiação. As ideias chave desse modelo foram

construídas com base no artigo de Hubbell, 1995, que explica teoricamente as curvas espécie-

área observadas por MacArthur (1969) e Rosenzeig (1975). Hubbell teorizou um modelo em

tempo discreto em que o estado de cada sítio é representado por uma lista de espécies [88],

cujos eventos de especiação, dispersão e competição para diferentes espécies e diferentes sítios

são independentes. Assim uma complicação computacional surge: cada sítio é uma estrutura

de armazenamento de um número variável de espécies. Isto gera um custo computacional alto

para simular a diversidade de espécies para um grande número de sítios. Nesse sentido, o

modelo votante que Durrett e Levin propuseram é computacionalmente mais eficaz, porque

este associa ao estado de cada sítio um número real maior que zero, w, se este estiver ocupado

e zero caso contrário, ao invés de toda uma lista de espécies.

O modelo votante é um tipo de modelo análogo ao modelo de contato, isto é, a interação

entre os indivíduos no relevo é semelhante a um sistema de partículas caso se desconsidere os

tipos de cada espécie. Vamos definir o modelo de contato porque ele é espacialmente explícito

e acreditamos que ele captura as características essenciais das interações. Considere uma rede

bidimensional. Em um instante de tempo t, o estado do sítio x, ξt(x), pode ser 0, indicando que

o sítio está vazio, ou ocupado por um único indivíduo, indicado por um número real w, tal que

0 < w < 1. Toda a dinâmica do modelo é em tempo contínuo, isto é, t é formulado em termos

taxas de transição e as condições de contorno são periódicas. Os eventos acontecem a uma taxa

λ se a probabilidade de um ocorrência entre os instantes t e t +h é λh, quando λ é pequeno. A

homogeneidade do espaço é introduzida no modelo por meio do processo de dispersão de uma
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prole, que matematicamente é descrita por uma função de probabilidade p(x,y) que depende

somente da distância entre os dois sítios x e y, ou seja, p(x,y) = ρ(|y− x|), ρ(|y− x|) é uma

função real da distância entre sítios. No modelo do votante simulado por Durrett e Levin, a

dispersão ocorre apenas entre vizinhos mais próximos, cuja distância entre x e y deverá ser

igual a 1 (|y− x| = 1). Logo ρ(|y− x|) = 1/4. A figura 3.1 ilustra como esse processo de

dispersão opera no modelo de contato.

Figura 3.1 A figura ilustra um sítio focado (em azul) e seus vizinhos mais próximos em vermelho

(vizinhos adjacentes ou com distância |y−x|= 1), no modelo votante de Durrett e Levin. Escolhe-se um

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

ρ(|y− x|) = 1/4.

Assim sendo, a transição do estado de um sítio qualquer é como segue:

• Nascimento/dispersão. A uma taxa β um sítio ocupado x produz uma prole de seu tipo

e essa ocupa o sítio y com probabilidade p(x,y). Se y estiver ocupado, então nenhum

nascimento ocorre.

• Morte. O processo de morte dos indivíduos existentes (sítio ocupado torna-se vago)

ocorre a uma taxa δ .

• Especiação. Uma prole que obteve sucesso em ocupar um sítio é de um novo tipo, w′,

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

Mostramos um retrato ilustrativo na figura 3.2 por meio de três quadros que representam a

transição de um única realização do modelo de contato. As células em branco representam os

sítios desocupados e as cores representam as diferentes espécies. Por simplicidade a dispersão
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é do tipo vizinho mais próximo. Supomos que um indivíduo em x entre os instantes T e T +h

teve sucesso em se reproduzir e dispersar a prole para um sítio vizinho desocupado e, além

disso, supomos que outra população diminuiu de uma unidade. Nesse caso a população mais

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

Figura 3.2 Ilustração da transição de estado de sítios de uma rede quadrada de lado L = 8 do modelo de

contato entre os instantes de tempo T e T + h. Acima, sem mutação, vemos no painel à esquerda uma

ilustração contendo 24 sítios desocupados e 40 ocupados no instante de tempo t, distribuídos entre três

populações, marrom claro, vermelho e azul. No painel central à esquerda, representando os processos

de nascimento/dispersão, um sítio vazio é ocupado por uma prole da população marrom claro, seguido

de uma morte, no central à direita. Por fim, o estado no instante T + h após a transição. Abaixo é a

mesma transição, porém a prole uma nova espécie (verde), em decorrência de mutação pontual.

Um fato bem conhecido a respeito do processo de contato com especiação é que a dis-

tribuição estacionária no regime de equilíbrio é um resultado possível. Entretanto os tempos até

atingir esse estado podem ser muito grandes. Analisando o processo de contato com especiação



3.1 MODELO VOTANTE 53

notamos a distribuição estacionária trivial quando ξt(x) = 0 para todo x em t. Crescendo β faz

com que o processo de contato tenha uma distribuição estacionária não trivial. Harris (1974)

mostrou que para o processo de contato básico existe um valor crítico λc > 1, que depende

da função de dispersão p(x,y), tais que, para βδ > λc o processo de contato básico tem dis-

tribuição estacionária não trivial. Anteriormente Bezuidenhout & Grimmett (1990) mostraram

que existe somente uma distribuição estacionária não trivial.

O modelo votante de Durrett e Levin é um processo de contato múltiplo com mutação e

taxa de nascimento β = ∞. Isso porque, com probabilidade δh, uma morte abre sítio vago em

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

• Nascimento/morte/dispersão. Um sítio x está sempre em um estado w ∈ (0,1). A uma

taxa δ um indivíduo no sítio x morre que é reocupado por uma prole proveniente de um

dos sítios vizinhos y, com probabilidade p(x,y) = ρ(|y− x|).

• Evento de especiação. A uma taxa ν , o sítio x muda para um novo tipo w′ escolhido

aleatoriamente no intervalo (0,1).

O nome "modelo votante" provém da ideia de que o estado ξt(x) representa a opinião de

voto (espécie) de x no instante t. Cada voto se mantém para uma distribuição exponencial en-

tre os instantes de tempo, com média 1/δ . Podemos visualizar na figura 3.3 um exemplo de

uma única realização do modelo votante. Acima, sem mutação, a comunidade se inicia com

várias espécies na comunidade saturada de indivíduos (painel da esquerda). Quando um nasci-

mento ocorre (painel central), então deve morrer um indivíduo, abrindo espaço com recursos

disponíveis. A seta em preto aponta para o sítio que irá receber a prole. Quando o recruta-

mento preenche os sítios abertos, esses novos moradores podem ser das mesmas espécies que

ali vivem ou podem de ser uma nova espécie como consequência do processo de especiação

(painel da direita). Abaixo, uma nova espécie foi introduzida e possui um único indivíduo

(quadrado verde).

O modelo votante é particularmente simples de ser analisado por causa da existência de

uma dualidade que nos permite reduzir questões sobre o modelo de voto a questões sobre pas-

seio aleatório. Como no caso do processo de contato, existe uma única distribuição estacionária
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Figura 3.3 Ilustração da transição de estado de um sítio de uma grade quadrada de lado L = 8 no

modelo votante entre os instantes de tempo t e t +h. Acima, sem mutação, no painel à esquerda temos

uma paisagem contendo 64 sítios ocupados, distribuídos entre três populações, marrom claro, vermelho

e azul. O painel central representa os processos de nascimento/morte/dispersão. Por fim, o estado da

paisagem no instante t +h após a transição. Abaixo é a mesma transição com especiação.

das espécies, que podem ser usadas para construir curvas espécie-área. Adicionando mutação

a distribuição estacionária é única [43]. Além disso, eles mostraram que as propriedades da

curva espécie-área podem ser explicadas em termos gerais com um modelo simples de partícu-

las interagentes. A mais importante previsão deste modelo é a forte dependência do expoente

z da curva espécie-área com a taxa de especiação ν . Assim sendo, esse resultado pode ser
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comparado com dados empíricos. Relembrando que a seleção natural e fragmentação dos habi-

tats são ignoradas nesse modelo. Todavia eles desempenham um papel importante sobre a

biodiversidade em algumas situações. No entanto, este modelo simples permite um melhor

entendimento sobre a geração de biodiversidade em relevos espacialmente explícitos.

Nós mostramos na Figura 3.4 um exemplo do processo evolutivo do modelo votante. Essas

imagens foram construídas através do Visual Studio 6.0. A simulação se inicia com todos os

indivíduos de uma mesma espécie (em cor bege) no instante T = 0. O parâmetro de biodiver-

sidade utilizado para obter a taxa de mutação na simulação do modelo é θ = 2Nν = 10 e o

número de indivíduos N = 16.384, ou seja, ν = 3,05× 10−4. As primeiras espécies isoladas

surgem logo nas gerações iniciais e na geração 100 já existem 22 espécies; eventos de espe-

ciação adicionais ocorrem mais tarde. Cada espécie possui uma cor diferente. Extinções de

espécies também ocorrem devido à variação aleatória no tamanho de cada população. Como

resultado temos um número variável de espécies ao longo do tempo, ou seja, um processo

estocástico. Embora as espécies não estejam homogeneamente distribuídas e tenda a se con-

centrar em diferentes regiões, há uma sobreposição considerável entre os seus domínios. A

aglomeração espacial ocorre devido à dispersão dos propágulos ser do tipo vizinho mais pró-

ximo. A diversidade vai crescendo ao longo das gerações até atingir o regime estacionário,

que ocorre a partir da geração 10.000 aproximadamente (como podemos ver nas oito primeiras

grades da figura 3.4). Nas gerações 11.000 e 14.000 a distribuição das espécies está em equi-

líbrio entre extinção e especiação. Notemos nessas duas últimas gerações que algumas espécies

persistem e outras são extintas devido ao processo de amostragem aleatória.

3.2 Modelo votante para relevo fragmentado

Nesta subseção nós iremos descrever nosso modelo para a dinâmica evolucionária de uma co-

munidade ecológica fragmentada. Como havíamos comentado antes, nosso modelo é similar

ao modelo votante. Em outra subseção iremos discutir outra abordagem para a dinâmica evolu-

cionária de uma comunidade, o método da coalescência, que utilizamos para a geração de
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Figura 3.4 Ilustração da evolução temporal de 16.384 indivíduos sobre uma grade quadrada de tamanho

128×128 células. As condições de contorno são periódicas. O parâmetro de biodiversidade θ = 10 e o

processo de dispersão é do tipo vizinho mais próximo. Cada cor corresponde a uma dada espécie.

padrões espaciais de distribuição de espécies. Resumindo, esse método proporciona um cami-

nho mais rápido para se calcular a diversidade de espécies, porque ele traça as linhagens dos

indivíduos partindo do estado estacionário da distribuição da abundância das espécies. Todas as

simulações computacionais feitas foram realizadas através de programas escritos em linguagem

de programação C++.

O nosso modelo descreve as populações dentro de uma rede quadrada bidimensional de

tamanho linear L, de modo que existem N = L×L sítios. Mesmo assim, nem todos os sítios

estão disponíveis para a ocupação. Cada sítio x tem uma probabilidade p de ser ocupado por um

único indivíduo. Por outro lado, ele tem a probabilidade 1− p de ser um sítio vazio, impróprio

para recrutar, uma barreira geográfica. Assim, variando p nós estamos considerando um cenário

de mudança na topologia da rede. Geralmente, essa ideia é estudada usando o conceito de

percolação (Stauffer e Aharony 1992). Uma das características mais interessantes da teoria de

percolação é que acima do limiar de percolação para redes quadradas, pc = 0,5927, se forma

um cluster de percolação que se estende por toda a rede. Abaixo deste valor crítico de ocupação

a paisagem é composta por aglomerados pequenos e isolados. Na figura 3.5 ilustramos para
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quatro níveis de fragmentação, destacando em vermelho o aglomerado de percolação.

Figura 3.5 Ilustração da nossa rede quadrada de comprimento linear L = 64 para quatro níveis dife-

rentes de fragmentação. Em todos os painéis as células em branco simbolizam os sítios defeituosos

(barreiras geográficas). No painel (a) notamos que o cluster de percolação que se forma (células em

vermelho) é composto por todos os sítios ocupados, devido ao fato de p estar próximo a 100%. Quando

o valor de p se aproxima do limiar de percolação pc = 0,5927 alguns habitats tornam-se isolados (aglo-

merados de células de cor preta). Nos painéis (a), (b) e (c) vemos os clusters de percolação que se

formam. No painel (d) o maior cluster é isolado, logo não percola. Isso porque o valor de p é inferior ao

limiar de percolação.

De acordo com o nosso modelo, o meio ambiente é sempre saturado, de modo que, em

qualquer instante de tempo, todos os sítios habitáveis estão sempre ocupados por um único

indivíduo. Além disso, todos os indivíduos de todas as espécies são equivalentes em seus pro-

cessos demográficos de nascimento, morte e dispersão. Essas duas hipóteses são a base da

teoria neutra unificada da biodiversidade e biogeografia de Hubbell [91]. A primeira corres-

ponde ao jogo de soma zero e a segunda à seleção neutra. Desta forma, nosso modelo neutro

para relevo fragmentado é descrito como se segue:

• Nascimento/morte/dispersão. Em cada instante de tempo, um sítio é aleatoriamente

selecionado dentre todos os sítios ocupados e o indivíduo que o ocupa morre. Então,

um sítio é aleatoriamente selecionado do conjunto composto pelos sítios vizinhos e o

próprio sítio da morte, e seu estado de ocupação verificado. Se o estado do sítio for

ocupado, então uma única prole proveniente dele substitui o indivíduo que morreu, senão

realiza-se um novo sorteio.

• Especiação. Com probabilidade ν essa prole pode ser de uma nova espécie.
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Notemos que, em resumo, nosso modelo corresponde ao modelo votante de Durrett e Levin

[43], que tem sido amplamente aplicado no estudo das relações espécie-área em modelos neu-

tros espacialmente explícitos [156, 146]. Uma diferença do nosso modelo está no tempo, que

aqui é considerado discreto. A cada instante de tempo um indivíduo é escolhido aleatoriamente,

com reposição, então ocorre sua morte, seguido de um nascimento e dispersão de uma prole de

um vizinho. Nesse sentido, uma única geração pode ser definida no nosso modelo como o total

de transições nos estados de N = L×L× p sítios. Note que dentro de uma geração um mesmo

sítio pode ser sorteado duas vezes ou mais. Assumimos condições de contorno abertas. A

figura 3.6 ilustra como os processos de nascimento, morte e dispersão podem ser visualizados.

Exploramos a relação entre θ e p em alguns casos com a finalidade de mostrar imagens de

configurações no estado de equilíbrio. Na figura 3.7 nós mostramos os efeitos sobre os padrões

da distribuição espacial das espécies no regime estacionário variando o parâmetro de biodiver-

sidade θ e o parâmetro de fragmentação p. Especiação torna-se muito provável quando θ é

grande, como era de se esperar. Por outro lado, um resultado contraintuitivo que observamos

quando diminuímos a probabilidade de ocupação p é o aumento na diversidade de espécies. A

explicação para isso é que um relevo com um nível de fragmentação grande possui maior quan-

tidade de habitats isolados, ou conectados por corredores estreitos. Este isolamento provoca

uma divergência entre as espécies com o tempo. Isso é fácil de ser visto, por exemplo, quando

fixamos θ = 1 e variamos p. Notamos maior diversidade de espécies (maior número de cores

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

3.2.1 O processo de dispersão

Outra diferença do nosso modelo para o modelo votante está no processo de dispersão, em

que adotaremos mais de um procedimento: além do tipo vizinho mais próximo (cuja distância

|y−x|= 1 e p(x,y) = 1/4 se todos os vizinhos forem ocupados), também consideraremos casos

em que os vizinhos estão dentro de um quadrado de lado D, tal que D= 2K+1 e K é um número

inteiro positivo, centrado em um indivíduo qualquer escolhido para morrer. Desse modo, temos

um total de D×D− 1 vizinhos para cada indivíduo em um relevo não fragmentado. A figura
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Figura 3.6 Ilustração de um ciclo de nascimento/morte/dispersão do nosso modelo sobre deriva ecoló-

gica de soma zero. No inicio do ciclo, a rede tem 87,5% de ocupação (8 barreiras geográficas) e existem

três espécies cujos indivíduos ocupam todos os sítios ou recursos (painéis da esquerda). Em seguida

(painéis centrais), uma morte ocorre e um nascimento ocorre imediatamente, ocupando esse sítio des-

ocupado. Existe ocupação por uma prole proveniente de uma quarta espécie no painel inferior à direita,

produto do processo de especiação.

3.8 ilustra o tipo vizinhança que iremos considerar em nossas simulações.

Na figura 3.9 nós mostramos os efeitos sobre os padrões de especiação, quando a dis-

tribuição das espécies está no estado estacionário, mantendo-se fixo o parâmetro de biodiversi-

dade igual a 10 e variando os parâmetros de fragmentação p e de dispersão D. Notamos no caso

da paisagem não fragmentada que o aumento da distância de dispersão faz com que quase todas
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Figura 3.7 Fotografias do estado estacionário da distribuição espacial das espécies após 10.000 ger-

ações para 16.384× p indivíduos sobre uma rede quadrada de tamanho 128×128 células. A dispersão

é do tipo vizinho mais próximo. Os valores de θ e de p são como mostrados. As cores diferentes sim-

bolizam espécies diferentes e ausência de cor simboliza os sítios vazios (barreiras geográficas). O mais

interessante que observamos aqui é o aumento da diversidade (diferentes cores) em relação ao aumento

da fragmentação para cada valor de θ .

as populações se espalhem por todos os quadrantes da paisagem. Porém, quando a diluição da

paisagem aumenta, isso não ocorre. Um resultado interessante que observamos nessas ima-

gens é a diminuição da diversidade de espécie com o aumento da fragmentação para grandes

distâncias de dispersão, diferentemente do caso com dispersão do tipo vizinho mais próximo.

Isto se deve ao fato de que o isolamento não ser comum quando a distância de dispersão, D, é
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Figura 3.8 Ilustração dos tipos de dispersão que iremos considerar em nossas simulações, além da

dispersão do tipo vizinho mais próximo. O painel da direita exibe o caso geral, em que os sítios são

considerados como sendo vizinhos se estiverem dentro da área quadrada de tamanho linear D = 2K +1

centrado em x (sítios em vermelho).

considerável. Assim, as barreiras geográficas não impedem que as populações dispersem seus

propágulos para habitats próximos.

A simulação computacional forward intruduz uma grande complicação, que é o custo com-

putacional muito alto. Para contornar esse problema, ao invés de simularmos as populações

para frente no tempo, nós construímos uma configuração equilibrada em tempo infinito, que

traça a trajetória evolucionária para trás no tempo. Tal método poderoso é conhecido na lit-

eratura por aproximação através de coalescência [30, 157]. A aplicação do método da coa-

lescência para modelos espaciais é mapear o problema de caminhantes aleatórios com eventos

de colisão (coalescência) e morte (especiação).

3.3 O método da coalescência

O principal motivo que nos leva a utilizar o método da aproximação por coalescências é a

qualidade superior dos resultados em escalas de tempo muito mais curtos do que os resultados

obtidos por métodos Forward como aqueles utilizado por Hubbell (Hubbell 2001) - anos de
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Figura 3.9 Fotografias da distribuição espacial das espécies após no estado estacionário (10.000 ger-

ações) para 16.384× p indivíduos sobre uma grade quadrada de tamanho 128×128 células. O parâmetro

de biodiversidade θ = 10 e o valor de D é como mostrado. A primeira coluna p = 1, p = 0,8 na segunda

e p = 0,6 na terceira coluna, mostrando uma diluição mais próxima do limiar de percolação. As cores

simbolizam espécies diferentes e ausência de cor simboliza sítios defeituosos.

tempo de simulação são reduzidos a minutos. Esse método não deve ser confundido com a

teoria da coalescência, que é a coleção de modelos estocásticos usados para gerar predições

(a priori de um modelo) sobre padrões de variação genética. A denominação coalescência se

deve ao fato do método traçar as linhagens de ancestrais, que são séries de ancestrais genéticos

de amostras em um locus, até o evento de especiação original. Esse método foi primeiramente

utilizado para modelar a evolução de sequências de DNA [105, 52, 184, 137]. Todavia, ele

pode ser aplicado mais geralmente na modelagem de comunidades ecológicas de indivíduos

que se reproduzem assexuadamente, ou outros padrões resultantes de um processo de rami-

ficação [13]. Estudos recentes de processos ecológicos neutros têm explorado as técnicas de

coalescência [47, 45, 46, 30, 31, 157]. Nesta subseção nós explicaremos detalhadamente o

método de simulação por coalescência em ecologia, fornecendo extensões novas e poderosas.
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Modelos de comunidades ecológicas neutras são usualmente simulados através da repetida

aplicação das regras do modelo, partindo de uma distribuição arbitrária inicial, até que o sistema

esteja em um estado estacionário [91]. Esse método é conhecido como aproximação forward.

A principal dificuldade da utilização deste método em vários campos de pesquisas é a incerteza

quando o estado estacionário do sistema é atingido. Outra dificuldade é o vício indesejado nos

resultados, causados pelas condições de contorno do modelo [91]. Para reduzir a influência

das condições de contorno sobre os resultados, Hubbell analisou dados retirados somente em

uma pequena área central da metacomunidade, simulada para populações muito grandes. Uma

quantidade muito grande de esforço computacional é despendida e são descartadas, porque

eles envolvem indivíduos fora da área amostral ou em um passado distante em que eles não po-

dem influenciar os resultados finais. O algoritmo da coalescência não sofre desses problemas:

os resultados são derivados de uma distribuição estacionária em tempo infinito, e podem ser

utilizados para simular áreas finitas e infinitas.

A aproximação por coalescência padrão toma uma amostra de indivíduos de uma metaco-

munidade qualquer e faz uma retrospectiva do passado das populações. Ao invés de se proceder

com passos para frente, esse método segue dando passos para trás no tempo, traçando as linha-

gens de todos os indivíduos na amostra, até que elas tenham se especiado ou coalescido. O pro-

cesso é repetido até que o ancestral comum da população seja encontrado. Em nosso modelo

espacialmente explícito, a amostra consiste de todos os indivíduos que ocupam uma "área de

levantamento". Ecologicamente falando, essa área não representa a grande metacomunidade,

mas uma parte - uma amostra que pode ser retirada.

Nós ilustramos o processo de coalescência com um exemplo prático na figura 3.10. Esse

exemplo foi construído tendo como base o exemplo do artigo [157]. Ao invés de construirmos

um esquema sobre uma rede unidimensional como eles fizeram, extrapolamos para duas di-

mensões. Nós mostraremos uma rede espacial bidimensional como no caso do modelo votante.

Imagine uma população que consiste de nove indivíduos sobre uma rede quadrada de lado 3,

nós desejamos simular a distribuição da abundância de espécies no estado estacionário de qua-

tro indivíduos adjacentes - uma área de levantamento 2×2 delimitada pela linha em vermelho.

A figura 3.10 mostra um possível resultado de uma simulação forward finalizado na geração
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T . Os nove indivíduos na população são representados nas células nomeadas de A− I, com um

indivíduo em cada célula. Cores diferentes ajudam a visualizar a dinâmica. Sobre cada célula

há uma linha vertical, que mostra o estado que aquele sítio se encontra em cada geração. Caso

haja uma esfera vazia ligada por uma linha horizontal vinda de um vizinho mais próximo, isto

significa que houve os eventos de morte e nascimento, podendo ser uma nova espécie - esfera

preenchida de cor preta (painel da esquerda, sítio F na geração T −6). Os braços das linhagens

são representados pelo hachurado em vermelho de cada linha vertical unida com uma ligação na

horizontal. Como falado anteriormente, esse problema é mapeado no problema de caminhantes

aleatórias que colidem (coalescem) passando a formar um único caminhante, e também mor-

rem com uma probabilidade ν (especiação) em cada instante de tempo. Assim, em cada passo

de tempo uma caminhante é aleatoriamente escolhido e este morre com probabilidade ν , sig-

nificando que ele é uma nova espécie, ou caso contrário move-se para um sítio vizinho. Quando

o caminhante move-se para um sítio ocupado por outro caminhante, eles coalescem, o que quer

dizer que ambos são originados de uma mesma espécie. O processo é repetido até que reste um

único caminhante, correspondendo assim ao ancestral comum da população amostrada.

Nós desejamos descobrir as espécies de indivíduos situados na área de levantamento com-

posta por quatro sítios adjacentes representados pelas células A, B, D e E (figura 3.10). Esses

sítios formam um quadrado de lado 2 com borda em vermelho. Traçando as linhagens dos

ancestrais dos quatro indivíduos nessa área amostral no instante T , é possível identificar as es-

pécies das quais eles pertencem. Utilizando o método da coalescência nós devemos proceder

do seguinte modo: trabalhando de volta no tempo, nós devemos decidir qual dos indivíduos

em A, B, D ou E que teve a morte relevante mais recente. Para fazer isso, nós escolhemos

uma das quatro células aleatoriamente, sendo que todas elas possuem a mesma probabilidade

de serem escolhidas. No nosso exemplo, a célula E foi escolhida como a posição da morte

mais recente. Agora, nós precisamos descobrir o pai do indivíduo que reocupa a célula E. Esse

novo indivíduo aparece como resultado da dispersão de um dos seus vizinhos mais próximos,

com a probabilidade 1−ν de ser da mesma espécie de seu pai ou é de uma nova espécie com

probabilidade ν . No nosso caso, o indivíduo na célula F foi escolhido aleatoriamente como pai



3.3 O MÉTODO DA COALESCÊNCIA 65

A

B

C

D

E

F

G

H

I

T-9

T-7

T-6

T-5

T-4

T-3

T-2

T-1

A

B

C

D

E

F

G

H

I

T-8

Com mutação

T
e

m
p

o

T-10

A

B

C

D

E

F

G

H

I

T-9

T-7

T-6

T-5

T-4

T-3

T-2

T-1

A

B

C

D

E

F

G

H

I

T-8

Sem mutação

T
e

m
p

o

T-10

Figura 3.10 Método da coalescência aplicado a uma paisagem bidimensional

do indivíduo na célula E.

Continuando a simulação de volta no tempo, nós podemos ignorar a célula E, seguindo

somente as linhagens nas células A,B,D e F . Novamente, aleatoriamente uma morte relevante

pode ocorrer em qualquer célula. Nesse caso ela ocorre na célula D e o indivíduo que nasce

nela, desta vez, vem da célula G. Logo, ignoraremos a célula D, continuando a simulação

seguindo as células A,B,F e G. A próxima morte ocorre na célula A, cujo o mais novo indivíduo

ocupante é filho de B. Notemos que, as duas linhagens se uniram em uma só no instante

T − 4, isto é, estes indivíduos têm um ancestral comum, evento de coalescência (quadrado

azul claro). Agora, o número de linhagens que nós devemos traçar diminuiu em um: a partir

dai nós seguiremos apenas as células B,F e G. O evento de morte aleatória mais recente

que ocorreu nessas células foi na célula B, em que o mais novo habitante é proveniente da

célula E. A simulação continua para E,F e G. Em seguida, no instante T − 6, na célula F o

evento de especiação ocorre com o indivíduo reocupante sendo de uma nova espécie, ou seja,

mutação pontual. Assim, esse braço deve ser eliminado da simulação, porque conhecemos sua
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espécie, restando somente as células E e G para serem acompanhadas. A morte mais recente

ocorre na célula E, com a prole vindo de D. A mais nova morte ocorre em G, com o filho

reocupante vindo de D, novamente outro evento de coalescência. Finalmente, restou somente

a linhagem D e a simulação está completa. Portanto, sabemos que existem duas espécies na

área de levantamento. Apesar deste exemplo ser simplório, esses mesmos princípios podem

ser aplicados em simulações maiores e mais realistas, com maiores áreas de levantamento,

fragmentadas ou não, e processos de dispersão mais complexos [30, 31, 52, 82, 21].

O método da coalescência é um grande avanço no estudo das relações espécie-área em re-

lação aos algoritmos forward, como os utilizados por Hubbell [91]. Nas simulações forward,

todos os passos de tempo estão associados com um evento de morte, nascimento e dispersão.

Usando o método da coalescência significa que não precisamos considerar vários desses even-

tos. Podemos citar três grandes razões para isso: primeiro, o método da colescência considera

somente indivíduos dentro da nossa área de pesquisa no instante de tempo T . Podemos omitir

os cálculos nos instantes de tempo em que morte/nascimento ocorrem em indivíduos fora da

área de pesquisa, poupando mémoria computacional significativamente; segundo, nós não pre-

cisamos traçar linhagens para populações extintas. Logo, poupamos mais memória; terceiro,

com o método da coalescência as simulações partem do estado estacionário da distribuição da

abundância de espécies e é finalizada quando resta uma única linhagem. Diferentemente dos

métodos forward, os quais possuem um número incerto de passos de tempo necessários para se

atingir o estado estacionário. Essa terceira vantagem torna as simulações computacionais mais

eficientes e também faz com que a precisão dos resultados seja assegurada [157].

A generalização da aproximação por coalescência em nosso modelo de ecossistema frag-

mentado requer o conhecimento da distribuição dos clusters sobre a paisagem. Por causa do

processo de dispersão de uma prole no sítio x somente ocorrer entre os sítios imediatamente

mais próximos (vizinhança de Von Neumann), subpopulações vivem sobre diferentes cluster,

tendo genealogias independentes. Portanto, a aplicação da aproximação por coalescência é

realizada em cada cluster de forma independente. Assim, o primeiro passo para aplicá-lo em

uma rede bidimensional fragmentada é identificar os clusters, que é feita através da aplicação

do algoritmo de Hoshen-Kopelman [85]. Para rotular os clusters sobre da rede, o algoritmo de
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Hoshen-Kopelman proporciona um caminho eficiente de identificar clusters em células conti-

nuas, como no caso de nossa modelagem. Em todo caso, após a aplicação do método e geração

de todos os dados simulados, nós nos certificamos que o métodos forward e da coalescência

são completamente equivalentes na geração dos resultados numéricos.

3.4 Resultados e discussão

A principal grandeza de interesse deste capítulo é o nível de biodiversidade de uma metaco-

munidade. Para obtermos estimativas do nível de biodiversidade de um sistema de tamanho

constante nós construímos curvas espécie-área através de amostras independentes de indiví-

duos pertencentes a áreas pequenas, aumentando até áreas grandes. Esse conceito de medida

de nível de biodiversidade (ou diversidade de espécies) foi popularizado pelo ecologista de

plantas Robert Harding Whittaker e é denominado de diversidade-α [193, 195]. Fixamos o

tamanho linear da rede L = 1024 e variamos todos os outros parâmetros para investigarmos os

efeitos da fragmentação sobre as relações espécie-área. Para acessar a dependência do número

médio de espécies em relação à área, a rede foi dividida em várias subredes, então as médias

tomadas nessas regiões distintas são calculadas. O número médio de espécies é calculado sobre

50 repetições independentes, resultando em um erro da média muito pequeno.

Curvas típicas para as relações espécie-área são mostradas não Figura 3.11 para uma rede

não fragmentada, que corresponde a p = 1. Aqui nós assumimos o processo de dispersão sendo

do tipo vizinho mais próximo. Como vemos, as formas das curvas são bifásicas, em que o ponto

de mudança de regime é deslocado para pequenos valores da área amostral à medida que a taxa

de especiação é aumentada. Como pontuado por Durrett e Levin em 1996 [43, 211], o ponto

onde o regime de lei de potência termina depende dos valores da relação 1/ν , onde ν é taxa

de especiação. Um pergunta importante surge neste contexto: qual a relação entre o expoente

z da relação espécie-área e a taxa de especiação ν? Existe um consenso de que z é uma função

monotonicamente crescente de ν , embora a forma desta dependência ainda não seja clara.
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Figura 3.11 Curvas da relação espécie-área para diferentes valores da taxa de especiação. O número

de espécies é esboçado contra a área ambos em escala logarítmica. Assumimos aqui o processo de

dispersão sendo do tipo vizinho mais próximo. Os valores dos parâmetros são L = 1024, p = 1 e ν

estão inseridos na figura. As linhas pontilhadas correspondem ao melhor ajuste sob a forma de lei de

potências.

A figura 3.12 exibe a dependência do expoente z com ν em nosso modelo. Nós observamos

que para taxas de especiação intermediárias e grandes as medidas são ajustadas por uma lei

de potência z ∼ νδ , com δ = 0,140. Esse resultado está próximo de estimativas anteriores de

obtidas por Rosindell e Cornell (2007). Os valores de ν em que a hipótese de lei de potência

é válida são os mesmos utilizados nesse artigo. Reduzir ν para valores abaixo de 10−6 pro-

duz uma abrupta queda de z possivelmente conectado com uma dependência logarítmica de z

com a taxa de especiação. De fato, recentemente Pigolotti e Cencini (2009) sugeriram que,

quando o intervalo dos valores de ν são estendidos, atingindo a taxa de especiação da ordem

de ν = 10−12, toda a dependência de z com a taxa de especiação podem ser escritas como

z = 1/(q+m ln(ν)). Entretanto, tentativas de ajustar nossas estimativas de z de acordo com

essa relação não foram bem sucedidas. Uma possível razão para essa discordância diz respeito

ao tipo de condições de contorno assumidas aqui, que são fechadas, enquanto que uma rede

infinita é considerada por Pigolotti e Cencini. Como eles demonstraram, isso pode produzir
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razoavelmente valores distintos de z.
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Figura 3.12 Dependência do expoente z da relação espécie-área com a taxa de especiação ν apresentada

em escala logarítmica. Os valores da taxa de especiação são os mesmos da figura 3.11. Para valores da

taxa de especiação de intermediários até grandes a relação entre z e ν é bem ajustada pela lei de potências

z ∼ ν0,140 sobre três ordens de grandeza de variação de ν .

3.4.1 As relações espécie-área em relevo fragmentado

Nesta seção iremos apresentar nossos resultados para relevos fragmentados. Um relevo não

fragmentado é equivale em nosso modelo a considerar o parâmetro p = 1. Quando o valor da

probabilidade de ocupação p é reduzida, o relevo vai se tornando fragmentado, isto é, clusters

isolados podem surgir proporcionando o aumento de grupos de espécies isoladas. Enquanto, p

é maior do que o valor crítico pc = 0,5927 um cluster de percolação pode existir, se expandindo

por toda a rede no limite L → ∞. Na figura 3.13 nós mostramos as relações espécies-área para

relevos fragmentados em escala log− log para quatro valores de ocupação, variando do limiar

pc até p = 0,9. Não calculamos ainda a contribuição do cluster de percolação para a medida do

nível de biodiversidade S. Um ponto importante aqui é a decomposição do efeitos da perda de
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área devido a fragmentação dos habitat [210], por essa razão nós ajustamos a área A em nossas

análises para A× p.

Figura 3.13 Curvas espécie-área sobre relevo fragmentado. Os valores dos parâmetros são L = 1024,

p = 0,9 (círculos), p = 0,8 (quadrados), p = 0,7 (diamantes) e p = 0,5927 (triângulos). Taxa de

especiação são: No painel (a) ν = 1× 10−7, painel (b) ν = 1× 10−6, no painel (c) ν = 1× 10−5 e (d)

ν = 1×10−4.

Em todos os casos é possível observar os dois regimes: lei de potência e o linear, como

no modelo votante padrão. Todavia, notamos que se comparado a situação não fragmentada,

o regime das leis de potências é definido em um intervalo estreito de área, isto é, o ponto de

separação do regime linear ocorre em valores menores de área para a mesma taxa de espe-

ciação. Quando p decresce, o intervalo de áreas aonde as leis de potências são ajustadas às

relações espécie-área é reduzido. Os ajustes por lei de potência cobrem intervalos cada vez

menores com a redução de p até desaparecerem por completo, que ocorre bem antes do limiar
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de percolação, que é de certo modo surpreendente, porque um cluster percolante ainda existe.

Para grandes áreas amostradas, temos o denominado regime continental ou linear, desde que

o expoente z se aproxime da unidade neste intervalo de áreas, assim quando dobramos a área,

isto resulta em aproximadamente dobrar o número de espécies. Isto é essencialmente verdade

para partes de habitats descorrelacionados. Esses resultados mostram que a redução de p (au-

mento da fragmentação) faz com que este regime se inicie para áreas cada vez menores. E para

valores de p próximos ao limiar de percolação é imperceptível a existência do regime de lei de

potências. Isto ocorre mesmo com a existência de um cluster percolante. Quando p decresce

as diferentes regiões deste cluster ainda permanecem conectados, todavia o caminho de ligação

entre as partes são provavelmente reduzidos a corredores estreitos. Nesse sentido, por causa do

único tipo de dispersão, do tipo vizinho mais próximo, é muito provável que uma única espécie

bloqueie o corredor, transformando-o em um Hot Gates (em referência à segunda invasão per-

siana da Grécia na passagem estreita costeira de Thermopylae), em que poucos indivíduos de

uma espécie torna bloqueado o caminho para muitas outras. Essa situação é claramente vista

para grandes fragmentação de habitats. Nos painéis da figura 3.13, onde p = 0,7 e p = 0,5927

o regime linear já ocorre em pequenos valores de área, e não é fácil de ser identificado a ocor-

rência do regime de lei de potência, e mesmo que ocorra sua validade é restrita a menos de

uma década de área. Da figura nós também notamos que, para grandes taxas de especiação,

o crescimento da diversidade S com A torna-se pouco acentuada com o aumento da fragmen-

tação. Comparando diferentes painéis é possível observar que enquanto as curvas espécie-área

para baixo valor de p (por exemplo p = 0,5927) são pouco sensíveis ao aumento da taxa de

especiação, as curvas espécie-área para valores elevados de p mudam consideravelmente. Para

deixar claro esse resultado, na figura 3.14 exibimos a diversidade S como função da taxa de

especiação ν para alguns valores de p e para um tamanho amostral fixo.

Para p grande, o crescimento de S com ν é bem descrito por uma lei de potências, mas

quando p se aproxima do limiar de percolação notamos que a relação é mais ou menos inde-

pendente de ν . Neste caso o mecanismo relevante é a deriva ecológica. Quando o número

de sítios ocupados é reduzido, o número de clusters aumenta enormemente e seus tamanhos

também são reduzidos, implicando em uma maior distância média entre os sítios. Como con-
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sequência, a deriva ecológica é o mecanismo mais proeminente na evolução da biodiversidade.

Nesse sentido, poucas partes isoladas irão abrigar duas ou mais espécies, enquanto a maioria

será ocupada por uma espécie exatamente. No caso extremo p → 0, o número de espécies tende

a A× p independentemente de ν . Isso porque o tamanho médio de cada cluster vai para um. O

mesmo resultado é obtido no caso extremo ν → 1, em que cada substituição de indivíduos por

instante de tempo gera uma nova espécie.

O painel da direita da figura 3.14 mostra o expoente z das relações espécie-área como uma

função de ν para três valores distintos do parâmetro p. Existe um intervalo de valores em

que a dependência de z sobre a taxa de especiação é razoavelmente bem aproximada pela lei

de potência z ∼ νδ , como observado. Uma leve dependência de δ sobre p é observada: para

p = 0,98 nós obtemos δ = 0,140; δ = 0,139 quando p = 0,90; finalmente δ = 0,128 quando

p = 0,80. Não mostramos essa relação para baixos valores de p porque o regime de lei de

potência cessa antes que a probabilidade de ocupação p atinja o valor 0,70.

3.4.2 Padrões de biodiversidade espacial no cluster de percolação

O cluster de percolação é uma estrutura espacial contínua do relevo composto de sítios ocupa-

dos que se estende toda a rede, e que possui formas irregulares e de diferentes tamanhos. De

fato, o cluster de percolação é um fractal. Quando nós olhamos para a distribuição das espécies

somente no cluster de percolação notamos que o regime de lei de potências é amplo e persiste

mesmo para baixos valores de p, como aqueles utilizados por nós para medir sobre todo relevo.

Na figura 3.15 a relação espécie-área para espécies sobre o cluster de percolação é exibida.

Antes uma ressalva deve ser feita, que nessa análise área se refere à massa do cluster (número

de sítios do cluster de percolação) incorporada em uma dada área A. Aqui não há necessidade

de se reescalar por p. No painel da direita, em que p = 0,7, o regime de lei de potência está

compreendido a um amplo intervalo de áreas, situação que é muito diferente daquela na qual a

diversidade é tomada sobre todo relevo (figura 3.15). A figura inserida exibe a relação entre o

expoente z e a taxa de especiação ν para alguns valores de p. Novamente, dentro do intervalo
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Figura 3.14 Painel da esquerda: diversidade de espécies S como função da taxa de especiação. As

medidas foram realizadas em uma área de amostragem de tamanho igual a 262.144 sítios. A rede possui

tamanho linear L = 1024 e valores de p são indicados nos painéis. Painel da direita: relação entre

o expoente espécie-área z como função da taxa de especiação em relevo fragmentado em uma escala

log-log. Para valores intermediários e grandes de ν a dependência de z sobre ν é bem aproximada por

z ∼ νδ .

de taxas de especiação compreendido entre valores intermediários e grandes, a dependência de

z sobre ν é dada pela lei de potências, z ∼ νδ é observada. Além disso, a dependência de δ em

relação ao parâmetro p é mais uma vez observada, sendo menor o valor de δ para grande p.

Próximo ao cluster de percolação o regime de lei de potência desaparece.

A expansão do nível de biodiversidade como função do crescimento da fragmentação nos

leva a deduzir que toda contribuição adicional para o número total de espécies é originada de

clusters isolados. Entretanto, da figura 3.16 em que a relação espécie-área é mostrada no cluster

percolante para valores fixos da taxa de especiação e para alguns valores de p, nós concluímos
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Figura 3.15 A relação espécie-área sobre o cluster de percolação. A diversidade sobre o cluster de

percolação, Sperc, como uma função da área amostral, que corresponde ao número de sítios ocupados

ao longo do cluster de percolação. Os valores dos parâmetros são L = 1024 e taxa de especiação na

ordem das curvas de baixo para cima: ν = 1×10−8 (círculos); ν = 1×10−7 (quadrados); ν = 1×10−6

(diamantes); ν = 1×10−5 (triângulos); ν = 1×10−4 (triângulos à esquerda); ν = 5×10−4 (triângulos à

baixo). Os valores do parâmetro de ocupação são p= 0,9 (painel à esquerda) e p= 0,7 (painel à direita).

A imagem inserida exibe a dependência do expoente z da relação espécie-área como uma função da taxa

de especiação.

que uma porção desse aumento se deve ao crescimento do número de espécies dentro do clus-

ter de percolação. Atualmente, os resultados de simulações resultam em dois cenários. Por um

lado, quando a taxa de especiação é muito pequena (painel da direita) o efeito do decrescimento

de p é sempre de aumentar o nível de biodiversidade sobre o cluster de percolação. Esse resul-

tado corrobora com nossa explicação prévia para o início da quebra da correlação, que ocorre

para concentrações p maiores do que o limiar de percolação. Como fora mencionado acima,

aumentar a fragmentação promove o aparecimento de corredores estreitos, podendo uma única

espécie transformá-lo em um Hot Gates, e esse processo efetivamente cria um certo grau de
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isolamento mesmo em um cluster contínuo. Na figura 3.17 apresentamos uma ilustração de

um cluster de percolação, em que é possível checar a existência de regiões conectadas em si

por corredores estreitos onde supõem-se que indivíduos podem se dispersar. Por outro lado,

quando ν é aumentado, nós observamos o surgimento do comportamento cruzamento das cur-

vas e agora o tamanho da área importa. De fato, para pequenas áreas um crescimento da

fragmentação reduz o nível de biodiversidade, enquanto que para grandes áreas o aumento da

fragmentação conduz a um crescimento do número de espécies. Esse tipo de comportamento é

similar ao verificado em um trabalho sobre os efeitos da fragmentação de florestas na variabi-

lidade de longo termo de comunidades de borboletas [112].
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Figura 3.16 Efeito da diluição p sobre a relação espécie-área sobre o cluster de percolação para valores

fixos de ν . Diversidade sobre o cluster de percolação, Sperc, como uma função da área amostral, que

corresponde ao número de sítios ao longo do cluster de percolação. Os valores dos parâmetros são

L = 1024, p = 0,98 (linha contínua), p = 0,9 (linha pontilhada), p = 0,8 (linha tracejada), p = 0,7

(longa linha tracejada) e p = 0,65 (linha tracejada e pontilhada). No painel da esquerda nós temos fixo

ν = 1×10−6, em quanto que no da direita ν = 1×10−8.
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Figura 3.17 Figura ilustrativa do cluster de percolação em uma rede quadrada de tamanho linear L =

375. Nesse caso, o parâmetro de ocupação é o próprio limiar de percolação p = 0,5927.

Diante destes fatos, propomos uma medida interessante no contexto da biologia da conser-

vação, que é a razão entre o número de espécies que se estendem ao longo de todo ecossistema

(isto é, aquelas espécies contidas ao longo do cluster de percolação e que são menos propícias

à extinção) e o número total de espécies no ecossistema. A figura 3.18 revela que a fração de

espécies no cluster de percolação, denotado por fperc, é uma função monotonicamente cres-

cente da taxa de especiação, e que também é verificada para pequenos valores de p. O aumento

da fragmentação dos habitats efetivamente diminui a porcentagem de espécies sobre o cluster

de percolação para ν fixo. A figura 3.16 mostra que, pelo menos para grandes áreas, a frag-

mentação aumenta o número de espécies no cluster de percolação. Relembre que a dispersão

aqui ainda é do tipo vizinho mais próximo. Contudo, fragmentação também aumenta o número

de clusters pequenos, que muitas vezes abriga uma única espécie. Portanto, uma fração de-

crescente do total de espécies contidas no cluster de percolação como função da fragmentação
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significa que espécies surgem a uma taxa maior fora do que dentro do cluster de percolação

quando p é reduzido. Esse efeito vai ficando cada vez mais fraco a medida que ν é aumentado,

porque grandes áreas podem ter diversidade crescente através do crescimento da especiação,

enquanto que em pequenas áreas a deriva ecológica é dominante.
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Figura 3.18 Fração do número total de espécies na rede que pertence ao cluster de percolação versus a

taxa de especiação. Os diferentes símbolos denotam: p = 0,9 (círculos), p = 0,8 (diamantes), p = 0,7

(triângulos para cima) e p = 0,65 (triângulos à esquerda).

3.4.3 Efeitos da topologia

Para investigar se a topologia da distribuição de sítios vazios ou mesmo se a concentração de

sítios inabitáveis é uma regra importante no comportamento do sistema, nós iremos mostrar

como a diversidade de espécies muda quando a topologia da distribuição dos sítios vazios é

alterada. Para tal fim, ao invés de assumirmos uma probabilidade p para cada sítio ser um

sítio vazio ou não, nós introduzimos um novo parâmetro N f rag, o número de aglomerados de

fragmentação. Por simplicidade adotaremos a forma de quadrado de tamanho linear L f rag para

cada aglomerado, tal que cada aglomerado tenha tamanho fixo N f rag = L f rag×L f rag. A posição



3.4 RESULTADOS E DISCUSSÃO 78

desses aglomerados no relevo é escolhida aleatoriamente de modo a não haver sobreposição.

Fragmentação em forma de quadrado é muito comum no mundo moderno, como exemplo citar

o desmatamento da floresta amazônica para ceder espaço para áreas de pastagem.

Apresentamos na figura 3.19 uma ilustração de uma rede de tamanho linear L = 8 e com

aglomerados de fragmentação de tamanho linear L f rag. O número de regiões inabitáveis é

escolhido de modo que a fração de sítios habitáveis seja em torno de p = 0,7.

Figura 3.19 Ilustração para distribuição de sítios vazios sobre uma grade de tamanho linear L = 8 para

(a) diluição aleatória: Nesse caso cada sítio é aleatoriamente escolhido para ser um sítio vazio com

probabilidade q = 1− p; e (b) fragmentação compacta: Nesse caso, os defeitos são áreas assumidas

fixas de tamanho A f rag = L f rag×L f rag = 4. O número total de fragmentos compactos é N f rag = 5, e suas

distribuições espaciais são aleatórias.

Em se tratando da relação espécie-área, mostramos na figura 3.20 diversas curvas elabo-

radas a partir de diferentes valores de N f rag e L f rag. Em todas situações a concentração de sítios

vazios sobre o número total de sítios foi escolhida como sendo fixa. Para fragmentação com-

pacta os pontos colapsam, e não é possível de distinguir, pelo menos nessa escala de números

de aglomerados de fragmentação, como S varia em relação à variação de N f rag. Por outro lado

fica claro para nós que no extremos em que diluição é completamente aleatória, um notável

incremento é obtido no nível de biodiversidade, que se torna mais aparente para grandes valo-

res de p. Isto também é refletido na estimativa do expoente espécie-área z. Por exemplo, no



3.4 RESULTADOS E DISCUSSÃO 79

painel (d) nós obtivemos z = 0,169 para diluição aleatória, e para fragmentação compacta foi

estimado em z = 0,135. Além disso, os resultados dão suporte para nossa explicação anterior

sobre os padrões de comportamento do nível de biodiversidade como função da fragmentação.

Quando grandes aglomerados de fragmentação são distribuídos sobre a rede ao invés de se

realizar a diluição da rede por sítio, a possibilidade de se obter uma estrutura complexa com

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

significa que é mais fácil para as espécies se difundirem por todo o cluster aonde elas residem.
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Figura 3.20 Efeitos da topologia sobre as curvas espécie-área. N f rag aglomerados de fragmentação de

tamanho linear L f rag são introduzidos tais que a probabilidade de sítios vazios seja igual a p. Os valores

dos parâmetros são no painel (a) p = 0,9 e ν = 1×10−5, no painel (b) p = 0,8 e ν = 1×10−5, em (c)

p = 0,9 e ν = 1×10−6, por fim no painel (d) p = 0,8 e ν = 1×10−6.
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3.4.4 Condições de contorno

Nosso modelo de simulação assume que a condição de contorno do sistema seja fechada. Isso

significa que aqueles indivíduos que estão sobre as bordas da grade interagem menos, porque

têm menos vizinhos. Para testar como substancialmente essa condição modifica a medida do

nível de biodiversidade aqui nós apresentamos os resultados de simulação que foram obtidos

assumindo condições de contorno periódicas. Nesse sentido, a conectividade de cada sítio é

essencialmente a mesma, e geometricamente seu formato é um toro. Na figura 3.21 compara-

mos as curvas espécie-área obtidas com condições de contorno periódicas com o resultado

anterior, que se tratava de condições de contorno fechadas.
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Figura 3.21 Comparação entre curvas espécie-área em redes com condições de contorno periódicas

e, também, com condições de contorno fechadas. Os valores dos parâmetros são L = 1024, fixado

p = 0,8 e taxa de especiação de baixa para cima: ν = 1×10−7 (círculos e linha sólida), ν = 1×10−6

(diamantes e linha pontilhada), ν = 1× 10−5 (triângulos e linha tracejada), e ν = 1× 10−4 (triângulos

à esquerda e linha tracejada-pontilhada). Os pontos se referem aos resultados de simulações para redes

com condições de contorno periódicas, enquanto que as linhas denotam o resultado anterior e assumem

condições fechadas.
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Com esta comparação notamos a bela correspondência entre as curvas espécie-area, mostrando

que o padrão da relação espécie-áre em nosso modelo é independente do tipo de condições

de contorno. Recentes aproximações para o estudo da relação espécie-área em modelos neu-

tros espacialmente explícitos generaliza o método da coalescência para paisagens infinitas

[156, 157, 146]. Neste caso, a genealogia de um indivíduo pode também ser reconstruída

mesmo quando seu ancestral está fora da rede. A principal motivação desta aproximação é

a eliminação do efeito relacionado à finitude do sistema. Para meios homogêneos, como as-

sumido naqueles trabalhos, a extensão do método da coalescência é factível e torna possível

simular uma paisagem infinita sem comprometer o custo computacional. Contudo, no caso de

relevos fragmentados a aplicação do método da coalescência para áreas infinitas tem um custo

computacional muito alto. De acordo com nosso modelo de fragmentação de relevo, os sítios

vazios são fixos e permanentes. Caso desejemos simular um relevo fragmentado com obstácu-

los fixos é sempre necessário estocar a configuração do relevo a medida que a caminhada se

estende sobre áreas fora da área da rede. Portanto, aqui resolvemos simular redes finitas.

3.4.5 Efeitos da dispersão na biodiversidade

Aqui nós modificamos o nosso modelo para relevos fragmentados e ao invés de trabalharmos

com dispersão apenas entre vizinhos mais próximos, como no modelo votante original, assu-

mimos que o processo de dispersão abrange vizinhanças mais distantes. Como antes, em cada

instante de tempo um indivíduo é escolhido ao acaso para morrer, dando origem a uma nova es-

pécie com probabilidade ν , ou um novo indivíduo da mesma espécie com probabilidade 1−ν ,

mas agora esse novo indivíduo pode ser originado de mais longe - para além do vizinho mais

próximo - de dentro de uma região quadrática centrada no sítio focal de lado D = 2K +1. En-

tretanto, a forma do processo de dispersão não é restritivo para o estudo presente. Rosindell

e Cornell mostraram que formas diferentes do processo de dispersão dão resultados similares

dado que a distância quadrática média seja a mesma [156]. Quando K não é muito pequeno a

coalescência de todo sistema é única, pois é possível transitar entre clusters por meio da disper-

são. O fenômeno Hot Gates é o principal mecanismo de restrição de espécies à uma única parte
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da rede quando a dispersão é restrita, conforme considerado anteriormente. Logo, o processo

em que todos os sítios de uma região quadrada estejam conectados uns aos outros possibilita

que barreiras constituídas por uma espécie sejam superadas pelos propágulos de outra.

Na figura 3.22 mostramos a relação espécie-área para relevo fragmentado. É fácil de perce-

ber que a forma da curva espécie-área muda consideravelmente quando a área de dispersão é

aumentada. O que chama a atenção aqui é a partida de um cenário bifásico para uma trifásico,

que se torna mais claro em escalas intermediárias da taxa de especiação. Como esperado, o

cenário trifásico também é um fato para redes não fragmentadas (resultado não mostrado). As-

sim, surge um segundo ponto que delimita a primeira fase, que ocorre em pequenas áreas, e o

intervalo de áreas em que a diversidade S cresce em regime de lei de potências, e que parece

iniciar-se a partir da áreas de tamanho A ∼ (2K+1)2, em que a dispersão é o mecanismo dom-

inante [158]. É também surpreendente que o regime trifásico é robusto mesmo em grandes

níveis de fragmentação. Na figura 3.22 exibimos as curvas espécie-área para p = 0,8 no painel

da esquerda e para o limiar de percolação à direita. Em uma terceira figura, inserida no painel

da direita, mostramos a relação entre o expoente espécie-área z e a taxa de especiação para

diferentes valores do parâmetro de fragmentação p e para lado do quadrado de dispersão igual

a 15 (K = 7). Observamos que z é praticamente independente de p. Resultados similares foram

obtidos para K = 10. Ao contrário do caso para dispersão do tipo vizinho mais próximo, aqui

não foi possível obter uma aproximação razoável do expoente z em relação à ν seguindo uma

lei de potência. Na figura 3.23 exibimos a comparação entres os resultados obtidos com disper-

são entre vizinhos próximos contra os resultados obtidos com K = 7. Notamos que o tipo de

dispersão não afeta o padrão da relação espécie-área somente em pequenas áreas e para peque-

nas taxas de especiação, mesmo para o relevo fragmentado próximo ao limiar de percolação.

Nos outros casos há um desvio grande entre as curvas com diferentes condições de contorno,

com uma inversão no padrão de crescimento da diversidade como função da área. Esta inversão

ocorre em uma área cada vez menor quanto menor for a taxa de especiação.
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Figura 3.22 Efeitos da dispersão sobre a relação espécie-área. O número de espécies como uma função

da Área×p para um quadrado de dispersão de tamanho linear 2K +1 = 15. O tamanho do sistema é o

mesmo usado na figura anterior, e as taxas de especiação são, de baixo para cima: 1×10−8 (círculos),

1×10−7 (quadrados), 1×10−6 (diamantes), 5×10−6 (triângulos para cima), 1×10−5 (triângulos para

esquerda), 1×10−4 (triângulos para baixo) e 5×10−4 (triângulos para direita). No painel da esquerda

temos p = 0,8, enquanto no painel da direita p = 0,5927. A figura inserida mostra a relação entre o

expoente espécie-área z como uma função da taxa de especiação ν , para dois valores de p, e K = 7.

Os padrões trifásicos observados na figura 3.22 é um aspecto universal das curvas espécie-

área quando vistas sobre um amplo intervalo de áreas de uma comunidade [154, 91]. Os prin-

cipais fatores que determinam esta relação são o processo de amostragem aleatória e o limite

de dispersão [154, 91]. Notamos em escalas continentais que o relevo fragmentado sustenta

grande diversidade de espécies. Isto é esperado, já que os processos ecológicos são descorrela-

cionados em escalas espaciais amplas, devido à existência do limite de dispersão. Assim, o

aumento da área de levantamento implica em unir localizações distantes que possuem distintas

composições de espécies. Portanto, como referido por Hubbell (2001), no regime continental

o número de espécies crescerá de forma aproximadamente linear como função da área. Este

aspecto é ainda forte em relevos extremamente fragmentados.
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Figura 3.23 Comparação entre a relação espécie-área obtida em nosso modelo com dispersão entre

vizinhos mais próximos contra a relação espécie-área obtida com dispersão para além dos vizinhos mais

próximos. O tamanho do sistema L = 1024. As taxas de especiação são: 1×10−8 (círculos em preto),

1× 10−6 (diamantes verdes) e 1× 10−4 (triângulos para baixo em vermelho). As formas preenchidas

representam resultados do modelo com K = 7 e as formas vazias representam os resultados obtidos com

dispersão do tipo vizinho mais próximo. No painel da esquerda temos p = 0,8, enquanto no painel da

direita p = 0,5927.

Na figura 3.24 comparamos a curva espécie-área obtida em nosso modelo com a curva

espécie-área teórica prevista para populações sem limites de dispersão, como demonstrado por

Hubbell [91]. De acordo com Hubbell, o número esperado de espécies como função do número

de indivíduos é dado por:

E(S|θ ,J) = θ
θ
+

θ
θ +1

+
θ

θ +2
+ · · ·+ θ

θ + J−1
,

em que J o número de indivíduos, tal que J = ρA e, θ = 2JMν é o número fundamental de

biodiversidade. A quantidade ρ corresponde à densidade de indivíduos, que aqui é o mesmo

que a frequência de sítios ocupados p, ρ = p. Em áreas pequenas e intermediárias fica claro

que a hipótese de não haver limite de dispersão faz aumentar muito o número de espécies.

Já que θ/(θ + J − 1) → 0 quando J → ∞, o número de espécies como função da área cresce

de modo cada vez menos acentuada. Quando a taxa de especiação não é pequena, notamos
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que os resultados simulados com limite de dispersão desviam do previsto no modelo teórico.

Em escalas intermediárias e continentais a diversidade de espécies é muito menor do que o

previsto pela equação acima. Isto também acontece para fragmentação do ambiente no limiar

de percolação. A distância da curva espécie-área teórica para a curva espécie-área simulada

cresce até atingir valor máximo sobre o ponto aonde se inicia o regime linear. Por outro lado,

quando a taxa de especiação é pequena o limite de dispersão não desempenha papel nenhum no

padrão de crescimento da diversidade como função da área, mesmo para grande fragmentação

do ambiente, quando ainda existe um cluster percolante.
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Figura 3.24 Comparação entre a relação espécie-área teórica prevista por Hubbell contra a relação

espécie-área obtida em nosso modelo. O número de espécies como uma função da Área×p para a mesma

dispersão da figura anterior. O tamanho do sistema L = 1024. As taxas de especiação são: 1× 10−8

(círculos em preto), 1× 10−6 (diamantes verdes) e 1× 10−4 (triângulos para baixo em vermelho). As

curvas contínuas são obtidas da relação teórica E(S|θ ,J) = ∑J
k=1 θ/(θ + k− 1), em que J = N p. No

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

Na seção anterior introduzimos um modelo similar ao modelo votante (modelo forward) para

exemplificar o funcionamento do método da coalescência (backward) para o cálculo do nível

de biodiversidade com a área. O método da coalescência oferece grandes vantagens com-

putacionais em relação ao método forward, uma delas é a obtenção do estado estacionário,

poupando tempo de simulação. Entretanto, para se calcular tempos de extinção precisamos

medir o tempo desde o momento em que ocorre o evento de especiação até o tempo, t, em que

a abundância da espécie vai a zero. Nesse sentido, com o objetivo de conhecer qual o padrão

da relação entre espécies e o tempo de persistência, realizamos simulações forward. Uma exi-

gência é feita, as medidas dos tempos de extinção são realizadas em toda comunidade a partir

do instante de tempo em que a dinâmica evolucionária sobre paisagem fragmentada esteja em

equilíbrio entre especiação e extinção.

Na figura 3.25 mostramos a relação log-log do número de espécies como função da per-

sistência como resultado de simulações de redes de tamanho linear L = 512, para duas ordens

de magnitude da taxa de especiação, e para alguns valores do parâmetro de fragmentação p e

perímetro de dispersão maior. As curvas exibem um cenário trifásico. A primeira fase é carac-

terizada pela grande diversidade de espécies extintas no intervalo de tempos muito pequenos;

na segunda fase a curva espécie-persistência segue o regime de lei de potência decrescente,

N ∼ tb, com b < 0, que é iniciado em tempos da ordem de 102 e que é delimitado por um cutoff

(terceira fase), onde poucas espécies conseguem persistir por um tempo longo. Nós observa-

mos que as curvas espécie-persistência são mais sensíveis à variação da taxa de mutação do que

ao parâmetro de fragmentação. A primeira fase não muda sob nenhuma variação nos valores de

ν e p. Todavia, o intervalo de tempos de extinção em que o regime de lei de potência é o padrão

para a distribuição dos tempos de persistência é encurtado quando cresce a taxa de especiação,

fazendo com que o extremo superior do intervalo se desloque para a esquerda. Essa mudança

no regime de lei de potência também é observada com menor nitidez quando fixamos a taxa de

especiação e crescemos a fragmentação da paisagem.
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Figura 3.25 Relação entre níveis de biodiversidade com log dos tempos de persistência (ou tempos

de extinção) sobre uma rede quadrada de tamanho linear L = 512. N é a densidade de frequência de

espécies neste histograma. Nesse caso, o parâmetro de dispersão D = 15. As taxas de especiação são

1×10−4 (círculos em vermelho), 5×10−4 (círculos em verde) e 1×10−3 (círculos em azul). No painel

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



CAPÍTULO 4

Os Efeitos da Correlação Entre Habitats Sobre a

Biodiversidade

Para os cientistas, afirmar que o indivíduo X está adaptado a viver no ambiente Y significa dizer

que Y estabeleceu forças de seleção natural que afetaram a vida de ancestrais de X e, assim,

moldaram e especializaram a evolução de X. Adaptação significa que os organismos foram

moldados (por seleção natural) por ambientes passados. Suas características refletem os suces-

sos e as falhas de ancestrais. Eles estão aptos aos ambientes em que vivem no presente apenas

porque tais ambientes tendem a ser similares àqueles do passado. Para compreendermos a teo-

ria da evolução por seleção natural, precisamos compreender quais são as proposições sobre as

quais essa teoria baseia-se, quais sejam: Primeiro, na natureza nós encontramos indivíduos que

constituem uma população de uma espécie como sendo não idênticos - eles variam, embora

às vezes apenas levemente, em tamanho, taxa de desenvolvimento, em resposta à temperatura,

etc; Segundo, apenas parte dessa variação é hereditária; Terceiro, ancestrais diferentes deixam

números diferentes de descendentes, o que significa muito mais do que dizer que indivíduos

diferentes produzem números diferentes de descendentes. Isso inclui também as possibilidades

de sobrevivência da prole até a idade reprodutiva, a sobrevivência e a reprodução de seus de-

scendentes e, por sua vez, a sobrevivência e a reprodução dos descendentes destes últimos, e

assim sucessivamente. Por fim, o número de descendentes deixados por um indivíduo depende,

não inteiramente, mas de maneira decisiva, da interação entre as características do indivíduo e

seu ambiente.

Quando pretendemos raciocinar sobre sistemas genéticos complexos é particularmente útil

utilizar a ideia de Wright de um relevo adaptativo (ou topografia adaptativa, Wright, 1932).

Para o caso de um único locus, o relevo é um gráfico bidimensional do valor adaptativo médio

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

88
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ao somatório dos valores adaptativos de cada genótipo na população, cada um multiplicado por

sua proporção na população [152]. Em muitos casos, a seleção natural conduz a população

para a frequência gênica em que o valor adaptativo médio está no máximo. Nesse sentido,

podemos seguramente pensar na seleção natural como sendo um processo de escalada de uma

colina, por analogia com as colinas no relevo adaptativo. A figura 4.1 mostra um exemplo

de superfície formada pelo valor adaptativo como função das frequências de dois loci. Neste

caso, existem duas colinas, com os picos representando populações com fitness médio grande

e os vales representam populações com fitness médio pequeno. Qualquer relevo de fitness para

espécies reais deve envolver, de fato, muito mais do que dois loci: relevos de adaptação reais

são multidimensionais [140]. Wright acreditava que, genes em loci diferentes interagem, uma

superfície de valor adaptativo multidimensional real teria, com frequência, múltiplos picos,

com vales entre eles. Este raciocínio é abstrato, pois é preciso imaginar um grande número de

loci, muitos com mais do que um alelo, com os alelos nos diferentes loci interagindo de forma

epistática, e afetando suas contribuições adaptativas.

Um fenômeno intrínseco a uma comunidade ecológica é a similaridade entre organismos.

Similaridade entre indivíduos quaisquer está associada ao número de diferenças entre genomas

separados por uma distância geográfica e, pode ser calculada por meio do número médio de

diferenças entre pares de genomas sobre uma dada área amostral. A similaridade frequente-

mente decresce quando a distância entre observações cresce. Este é um padrão há muito tempo

conhecido na literatura geográfica [175]. A relação negativa entre similaridade e distância está

implícita em diversos fenômenos ecológicos e evolucionários. Por exemplo, substituição de

espécies ao longo de gradientes espaciais do meio ambiente produzem um decrescimento de

similaridade com a distância [196, 33]. Segundo Nekola e Peter (1999) uma das principais

causas do declínio da similaridade com a distância é o simples decrescimento da similaridade

do meio ambiente com a distância (por exemplo, movimento ao longo da topografia ou gradi-

ente climático). Esses fatos asseguram que existe correlação espacial entre os valores adapta-

tivos dos organismos em seus ambientes, uma vez que quanto menor for a distância entre os

locais onde os indivíduos habitam, mais parecidas serão suas habilidades de sobreviver e re-
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Figura 4.1 Relevo de fitness Wrightniano tridimensional. Os dois eixos formando o "chão" da figura

representa as frequências de alelos de dois diferentes loci, e o eixo z emergindo representa o fitness

médio. O relevo de adaptação mostra dois picos. Como Wright enfatizou, a evolução por seleção

natural pode levar a população a ficar sobre um pico adaptativo local que pode não ser o pico de maior

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

produzir. Nesse sentido, se observamos dois indivíduos que vivem em habitats muito próximos

(habitats vizinhos próximos) e, se o relevo for homogêneo - composto por habitats fortemente

correlacionados - então, esses dois indivíduos terão seus valores adaptativos similares. Por

outro lado, em um ambiente heterogêneo (não-correlacionado) a diferença entre os valores

adaptativos pode ser enorme mesmo quando os organismos vivem em habitats próximos.

Outro conceito central em ecologia e evolução é conservação de nicho. Nicho é o conjunto

de condições bióticas e abióticas em que as espécies estão hábeis a persistir e manter os taman-

hos populacionais estáveis no tempo [93]. Nesse sentido, define-se conservação de nicho como

a tendência das espécies em reter aspectos fundamentais de seus nichos ao longo das gerações

[199]. Por exemplo, dezenas de milhares de espécies de peixes do grupo actinopterygii estão

presentes em todos os ambientes aquáticos, todavia alguns clados de peixes estão confinados

em água doce e outros em água salgada. Nós nos referimos à conservação de nichos como

um processo, embora possa ser causada por mais do que um fator ao nível populacional (uma
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característica que compartilha com outros processos evolucionários, tais como especiação e

anagênese).

Aqui nosso objetivo é investigar a influência do nível de heterogeneidade espacial sobre

o padrão espacial da diversidade genética de espécies como função da área. Em meios am-

bientes heterogêneos espera-se um nível de biodiversidade maior do que esperado para meios

homogêneos. Recentemente Campos et al. propuseram um modelo espacialmente explícito

para abordar a relação espécie-área [20]. De acordo com o modelo, o meio ambiente é es-

tático no tempo, mas as populações evoluem no tempo e indivíduos têm valores adaptativos

aumentados no tempo. Para modelar o relevo adaptativo, a família de relevos NK introduzida

por Kauffman e Levin (1987) foi assumida. Em nosso modelo, a topologia sobre as quais po-

pulações evoluem é uma rede bidimensional quadrada, como no modelo votante do capítulo

anterior. O modelo assume reprodução sexuada, com o processo de acasalamento sendo local

e, também, os indivíduos competem localmente. Heterogeneidade é introduzida na rede den-

tro de habitats distintos em que uma dada configuração do genótipo possui diferentes valores

adaptativos em regiões distintas. Em contraste com o trabalho anterior [20], nesse capítulo os

valores adaptativos entre habitats são correlacionados. Nesse sentido habitats adjacentes são

mais similares ambientalmente (correlacionados) do que habitats mais distantes. No modelo

o grau de correlação entre os habitats é controlado por um parâmetro de correlação, λ , que

permite variar continuamente a correlação entre os meios, de fortemente descorrelacionados

a meios heterogêneos. A definição de espécie no modelo não é precisa, logo o modelo não

é capaz de prover a relação espécie-área de forma única. Assim, estudamos a relação entre

diversidade genética com a área de amostragem, que é esperado ser diretamente relacionado

com a relação espécie-área.

4.1 O modelo NK

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

de dinâmicas em evolução molecular. Em particular, Kauffman e Levin (1987) investigaram
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estatísticas acerca do número de ótimos locais e os valores de adaptação associados a eles [99].

Kauffman (1993) mostrou que o aumento do valor do parâmetro de epistasia, K, implica no

crescimento do número de ótimos locais, mas faz decrescer seu valor médio. O modelo NK

pode ser utilizado na dinâmica de interação adaptativa em vários níveis de organização, por

exemplo, como interações entre proteínas diferentes. Este modelo considera uma sequência de

N loci, cada com a alelos possíveis. Neste caso, aN genótipo haplóides distintos podem ser

formados. Os modelos frequentemente utilizados pelos autores para o cálculo da adaptação

total de um individuo são o aditivo ([99]):

W =
1
N

N

∑
i=1

hi; (4.1)

e o multiplicativo ([20] e [189]):

W =
N

∏
i=1

ehi , (4.2)

em que hi é a contribuição do locus i para o fitness total W .

A chave do modelo NK é entender como os valores da contribuição de cada locus para a

adaptação individual são calculados. Em vez de assumir alguma função para os valores com o

objetivo de facilitar as análises, o modelo NK assume números aleatórios gerados de uma dis-

tribuição de probabilidade particular para cada valor possível da contribuição hi. Iremos denotar

essa distribuição por f (h), e a denominaremos como distribuição do relevo, já que determina as

propriedades estatísticas do relevo de adaptação. Nós notamos que Kauffman (1993) e outros

autores fizeram uso da distribuição uniforme para f (h). Entretanto, a distribuição gaussiana

é assumida por alguns autores [189, 20] em seus trabalhos. Isto porque a distribuição gaus-

siana permite incluir no relevo adaptativo valores raros da contribuição dos genes, tanto altos

como baixos, que não são possíveis pela distribuição uniforme. Nesse sentido, fixando a média

µ = 0 na distribuição gaussiana nós podemos introduzir valores negativos para a contribuição

dos genes para a adaptação total do indivíduo, que são tecnicamente indesejáveis [208]. Por

esta razão, o relevo multiplicativo é usado (por exemplo, Phillips et al., 2000).

Até agora não está claro como qualquer valor da contribuição de um gene, hi, pode ser

gerado para todos genótipos possíveis. A resposta depende como o genótipo está associado
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à adaptação, e isso depende crucialmente do valor do parâmetro de epistasia, K. Caso con-

sideremos o modelo NK com K = 0, a contribuição do locus i, hi, é independente dos alelos

transportados em outros loci e depende somente dos alelos transportados no locus i. Já que a

alelos são possíveis no locus i, para qualquer indivíduo dado, hi pode tomar um de a valores

distintos. Para cada realização particular do modelo, cada um destes a valores deve ser gerado

independentemente por f (h) e então estocado em uma tabela. Seguindo esse procedimento para

cada um dos N loci, nós terminaremos com uma tabela contendo um total de N × a números

aleatórios gerados independentemente.

Para incorporar epistasia ao modelo NK devemos assumir que a contribuição do locus i para

a adaptação depende não somente do alelo no locus i, mas também dos alelos em K outros loci.

Nós dizemos que esses K’s outros loci epistaticamente influenciam o locus i, tais que o valor

de hi irá variar se uma mutação ocorrer em qualquer dos K + 1 loci, isto é, no próprio locus i

e os outros K loci que epistaticamente influenciam este locus. Já que cada locus tem a alelos

possíveis, considerados juntos, o locus i e os outros K loci que influenciam epistaticamente o

locus i podem formar um total de aK+1 combinações distintas de alelos. Sob os pressupostos do

modelo NK, cada uma destas aK+1 combinações leva a um valor independentemente gerado, hi.

Como tal, para especificar o fitness de todos genótipos, nós necessitamos de N tabelas contendo

cada um total de aK+1 entradas, cada um gerado da distribuição do relevo f (h).

Quando existe epistasia (isto é, K ≥ 1) deve-se especificar o padrão das conexões epistáti-

cas. Mais especificamente, nós devemos decidir quais K outros loci influenciam epistatica-

mente cada locus. Uma variedade de métodos têm sido utilizados para atribuir as conexões

epistáticas, três dos quais são descritos aqui (figura 4.2). Kauffman investigou conexões alea-

tórias (figura 4.2a) e, também conexões de cada locus para seus K loci que são vizinhos mais

próximos na sequência (figura 4.2b). Uma terceira possibilidade, o método por blocos, foi in-

troduzido por Perelson e Macken (1995), foi motivado por observações em sequências molec-

ulares que têm partições naturais - como domínios proteicos (figura 4.2c). Kauffman (1993)

sugere que o modo com que as conexões epistáticas são atribuídas faz pouca diferença para

as estatísticas do relevo NK. Welch e Waxman (2005) confirmaram isto via simulações. Eles
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mostraram que, de fato, os três métodos produzem resultados similares.

Figura 4.2 Tipos de conexões epistáticas do modelo NK. Em cada caso mostrado o tamanho do genoma

é N = 6 loci, e cada locus é influenciado epistaticamente por outros K = 2 loci. As conexões epistáticas

são denotadas com setas; assim, as setas saindo de cada locus e terminando em outros loci mostram

quais são esses K’s outros que causam as influências epistáticas. Porque assumimos K = 2, exatamente

duas setas saem de cada locus em todos os casos. Cada diagrama representa um modo diferente de

conexões epistáticas. (a) representa conexões epistáticas aleatórias (assim, cada locus é epistaticamente

influenciado por K = 2 loci escolhidos aleatoriamente entre os demais N − 1). Note que, neste caso,

um número variável de setas termina em cada locus. (b) mostra os padrões quando cada locus é influ-

enciado por seus K = 2 loci vizinhos mais próximos, com os loci ao fim do genoma conectados um ao

outro. (c) por fim, conexões epistáticas arranjadas em blocos de tamanho N′ = 3, em que loci interagem

reciprocamente.

4.2 Modelo NK para ambiente correlacionado com indivíduos sexuados

Na presente seção iremos apresentar nossa contribuição original de modelagem de comunidade

ecológica composta de habitats correlacionados para medir a relação entre diversidade genética
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e área. Para atingir tal fim, nós realizamos simulações computacionais extensivas. O nosso

modelo e os resultados que são apresentados abaixo foram publicados em 2011 no periódico

Journal of Theoretical Biology, [134].

Nosso modelo considera que as populações consistem de M indivíduos haplóides, cujo

genoma é finito e representado pela sequência G = {s1,s2, ...,sN}, em que cada locus si pode

assumir um de dois possíveis alelos, isto é, cada locus é uma variável binária si = 0,1. Com N

loci binários temos portanto 2N combinações possíveis de genomas, cada um representando os

estados dos genes. Os indivíduos são distribuídos sobre uma rede quadrada bidimensional de

tamanho linear L, em que as condições de contorno são periódicas e cada sítio é ocupado por

um único indivíduo, tal que M = L×L. Nesse sentido, o meio ambiente é sempre saturado, não

havendo nenhum sítio vago. Nós iniciamos as populações de um único genótipo fundador, em

que todos os indivíduos têm o mesmo genótipo. Assim, as populações evoluem no tempo de

acordo com as seguintes regras:

(i) Um indivíduo é aleatoriamente escolhido, e denotado por Ik.

(ii) Reprodução. Um de seus quatro vizinhos mais próximos, que nós denotaremos por I j, é

aleatoriamente escolhido para acasalar com o indivíduo Ik, produzindo uma única prole.

(iii) Mutação e recombinação. O novo indivíduo possui metade de seu genoma vindo de

Ik e a outra metade oriundo de I j. Não necessariamente nessa ordem: a metade esquerda do

genoma é herdada de Ik e metade direita de I j; sendo equiprovável a ordem em que isto ocorre.

Entretanto, uma mutação pontual pode ocorrer com probabilidade ν . Se a mutação ocorre, um

único locus é escolhido e seu estado é alterado.

(iv) Seleção natural. Depois disso, a seleção é implementada de seguinte forma: um indivíduo,

dentre o indivíduo Ik e seus quatro vizinhos mais próximos, são escolhidos para que um deles

seja substituído pela prole. A ideia chave é que indivíduos menos adaptados (com menor

adaptação) tenham maiores chances de serem substituídos. Nesse sentido, um indivíduo será

escolhido para ser substituído com probabilidade proporcional a 1/W , onde W é seu valor

adaptativo.

(v) Os passos (i)-(iv) são repetidos M vezes, e isso constitui uma única geração em nossas

simulações.
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Para que a definição de nosso modelo fique completa falta definir o relevo de adaptação,

que é a forma como nós atribuímos os valores adaptativos a cada configuração do genoma.

Seguindo Welch e Waxman (2005), aqui nós assumimos que cada locus contribui multiplicati-

vamente para o valor de adaptação do indivíduo, ou seja

W = exp(h1)exp(h2) · · ·exp(hN) = exp

(
N

∑
j=1

h j

)
, (4.3)

em que h j denota a contribuição do locus j para a adaptação total de um indivíduo. Epistasia em

nosso modelo ocorre da seguinte forma: A contribuição h j do gene j depende do estado de K

outros loci escolhidos aleatoriamente. Desta maneira, para cada locus nós podemos construir

uma tabela com 2K+1 entradas (o número de combinações diferentes de K + 1 loci) com a

contribuição para o locus j (veja na figura 4.3). Os valores de h j de cada combinação é dada

de acordo com uma distribuição de probabilidade. O modelo também leva em consideração

a possibilidade de habitats diferentes para impor pressões de seleção diferentes por meio da

divisão da rede em Nl = M/Al habitats, em que Al = l × l é a área de cada habitat. Assim, nós

assumimos tabelas diferentes para um dado locus em habitats diferentes.

Neste ponto, nós introduzimos a diferença fundamental entre nosso modelo e o proposto

por Campos et al. (2010). Enquanto o primeiro utiliza habitats não-correlacionados (todas

as tabelas foram obtidas de uma distribuição Gaussiana de média zero), aqui nós assumimos

correlação seletiva entre os habitats, isto é, nós assumimos agora que as tabelas não são inde-

pendentes para a contribuição do loci, mas elas são obtidas condicionando as tabelas de um

dado habitat com o de sua vizinhança. O algoritmo é como segue:

(a) Primeiro nós geramos a tabela para o primeiro habitat, nomeado de habitat 0 e denotado

por H0. A contribuição do locus i para o fitness individual (hi), que compreende as tabelas, é

obtido de uma distribuição Gaussiana de média 0 e variância σ2, isto é,

f (hi) = (1/
√

2πσ2)exp(−h2
i /2σ2). (4.4)

(b) O próximo passo é determinar as tabelas para todos os habitats que estão na vizinhança do
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Figura 4.3 Ilustração do procedimento de calculo da adaptação. Neste exemplo, o tamanho do genoma

é N = 3 e o parâmetro de epistasia K = 1. A figura exibe tabelas (num total de três) para a interação

do locus 1 com o locus 3 escolhido aleatoriamente (tabela azul), do locus 2 com o locus 3 (tabela

vermelha), e, finalmente, do locus 3 com o locus 2 (tabela verde). Neste instante, a contribuição h1 do

locus 1 depende do estado do locus 3 (incluindo ele mesmo, como sempre). A contribuição h2 do locus

2 depende do estado de 3; e a contribuição h3 depende do estado do locus 2. As interações epistáticas

são indicadas pelas setas na ilustração. A figura também mostra o valor do fitness de uma sequência

dada (tabela amarela).

habitat 0. Esse conjunto de habitats são denominados por H1, H2, H3, H4. Então, para cada gene

j e cada combinação da entrada da tabela, a contribuição h j,Hk sobre o habitat k é condicionada

à contribuição h j,H0 do habitat H0 de acordo com uma distribuição Gaussiana bivariada [202]:

f (h j,Hk |h j,H0) = (1/
√

2πσ 2(1−λ 2))exp[−(h j,Hk −λh j,H0)
2/(2σ2(1−λ 2))], (4.5)

em que λ é o parâmetro de correlação. Os valores extremos λ = 0 e λ = 1 correspondem aos

casos não-correlacionado e completamente correlacionado, respectivamente.

(c) Em seguida, nós repetimos o passo (b) para os habitats que são vizinhos de H1 e que ainda

não tiveram uma tabela atribuída. Esse conjunto de habitats, denominados por H5, H6, H7,

H8, têm suas tabelas construídas de acordo com a equação (3). O mesmo procedimento é
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adotado para os habitats vizinhos de H2,H3 e H4, e assim sucessivamente. Note que existem

circunstâncias em que os habitats compartilham o mesmo habitat vizinho. Neste caso, dado

que o habitat já foi "visitado", e não há mais necessidade de se repetir o processo.

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

adaptação atribuídas.

4.2.1 Reprodução assexuada

Para reprodução assexuada nós modificamos o modelo introduzido acima alterando o modo de

reprodução, que havia sido sexuado. Todos os passos do procedimento simulacional descrito

na Seção 4.1 são mantidos exceto os passos (ii) e (iii). No modelo assexuado, em se tratando

da reprodução, um único indivíduo escolhido duplica seu genoma para gerar uma prole, que é

uma cópia idêntica de genoma de seu pai com probabilidade 1−ν , mas uma mutação pontual

pode ocorrer a uma taxa ν .

4.2.2 Procedimentos de medida

No capítulo anterior medimos a relação espécie-área de comunidade neutra. Aqui estamos in-

teressados em medir o nível de diversidade genética após uma população uniforme - um único

genoma - evoluir de acordo com nosso modelo até que atinja o estado estacionário. Com isto,

evitamos quaisquer complicações nas análises dos resultados. Na figura 4.4 mostramos algu-

mas curvas da diversidade genética como função do tempo para diferentes tamanhos da rede

e para diferentes valores do parâmetro de correlação. Após atingir o equilíbrio, a diversidade

genética flutua em torno de um valor constante (tanto na versão sexuada e quanto na assexuada

do modelo). Vale a pena notar que, para pequenas áreas (curvas abaixo) papel da correlação

espacial é evidente. Para grandes áreas, descorrelação ocorre dentro de cada habitat e o efeito

de correlação entre habitats é eliminado (curvas acima). Na próxima seção apresentamos as



4.2 MODELO NK PARA AMBIENTE CORRELACIONADO COM INDIVÍDUOS SEXUADOS 99

medidas da diversidade genética versus área para populações em equilíbrio.
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Figura 4.4 Diversidade genética como função do tempo. Os valores dos parâmetros são: Tamanho do

sistema M = 10.000 e M = 250.000; tamanho do genoma N = 64, diversidade de habitats Nr = 16,

parâmetro de epistasia K = 1, taxa de mutação ν = 0,0001 e σ2 = 0,0005. Aqui, nós apresentamos

a evolução do genoma em ambas populações sexuadas e assexuadas, para o nível de correlação en-

tre habitats não-correlacionados (meio ambiente heterogêneo) e altamente correlacionados (próximo à

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

Um aspecto curioso surge da figura 4.4. Olhando a evolução temporal da diversidade de

genomas para uma grande comunidade, como na rede de tamanho M = 250.000, observamos

uma explosão inicial da diversidade. Essa diversificação é causada pelo grande sucesso repro-

dutivo de raros genótipos bem adaptados. Essa explosão inicial da diversidade é então seguida

por um declínio acentuado até atingir um platô. Esse cenário é compatível com radiação adap-

tativa [154]. Recentemente, radiação adaptativa foi abordado em um modelo de base genética

(genetic-based model, [128]). As simulações na figura 4.4 mostram que padrões similares

podem também ser observados assumindo variabilidade espacial na pressão de seleção. Esse
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efeito na diversidade é o resultado de uma taxa muito grande de aparecimento de mutantes

muito bem adaptados no início do processo adaptativo. Como a população evolui e atinge

grande nível de adaptação, genomas de maior valor adaptativo se tornam raros [60].

4.3 Resultados e discussões

A interação entre epistasia e correlação entre habitats para a relação diversidade-área é nosso

principal resultado. Na figura 4.5 mostramos a diversidade genética S versus a área A para

valor fixo do parâmetro de epistasia K = 1, contudo, quatro valores distintos do parâmetro de

correlação λ foram considerados. Nós dividimos a rede em Nr = 16 habitats distintos de mesmo

tamanho Al = A/16. Essas simulações foram realizadas através do crescimento do tamanho

total da área (aumentando-se o tamanho da rede), e a diversidade é estimada em todo sistema -

este procedimento de medida é denominado de diversidade-γ [195]. Esse procedimento não é

a mensuração padrão feita nos modelos nulos [91], onde as simulações são realizadas para um

grande sistema, e subamostras desse sistema são consideradas para a estimativa da diversidade.

Foi impraticável simular áreas suficientemente grandes para remover o efeito de cruzamento de

barreiras. A diversidade-γ utilizada aqui é mais apropriada para descrever as relações espécie-

área em ilhas do que para continentes [154]. Usualmente, curvas espécie-área em ilhas são

mais acentuadas do que curvas inferidas pela subdivisão de uma grande área.

De volta a figura 4.5, quando o relevo é completamente heterogêneo (λ = 0) nós alcançamos

o cenário estabelecido previamente em Campos et al. (2010), onde um regime trifásico é obser-

vado. No primeiro e último regimes uma dependência íngreme da diversidade genética S com

a área é obtida. Esse padrão é similar ao observado em estudos empíricos e também em resul-

tados de diversidade-α em modelos nulos [154, 21, 156, 31, 146, 139]. Atualmente, a forma da

relação espécie-área é grandemente influenciada pela taxa de especiação e dispersão. O regime

de lei de potência não é um resultado exclusivo dos modelos nulos, mas também podem ser
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Figura 4.5 Curvas para relação diversidade genética versus área em populações sexuadas. O valores

dos parâmetros são os mesmos utilizados na figura 4.4. As diferentes cores denotam valores distintos

do parâmetro de correlação λ : λ = 0 (círculos pretos), λ = 0,5 (círculos vermelhos), λ = 0,9 (círculos

verdes) e λ = 0,98 (círculos azuis). As linhas tracejadas são os melhores ajustes de lei de potências

S ∼ Az em áreas de valores intermediários. Os valores estimados do expoente z, como mostrado no

interior da figura, são todos altamente significativos, todos com p-valor p < 0,01 e com coeficientes R2

maior que 0,95. Como vemos, os valores de z são fortemente associados com os valores de λ , como

mencionado antes.

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

Para valores intermediários do parâmetro de correlação, ainda notamos um comportamento

trifásico. Todavia, quando os habitats tornam-se mais correlacionados, fazendo com que os

indivíduos tenham seus valores adaptativos mais próximos, uma redução no nível de biodiver-

sidade é observado, especialmente no intervalo de pequenos valores de área.

A mudança de comportamento mais notável ocorre para grande correlação do meio ambi-

ente, isto é, quando os habitats são mais homogêneos. Neste caso, nós observamos para valores

de áreas pequenos e intermediários que a relação diversidade genética com a área é aproxi-

madamente dada por S ∼ A, como mostrado na figura 4.5 (veja o resultado para λ = 0,98).

A linha pontilhada-tracejada é uma reta com inclinação 1. Além disso, quando λ = 0,90, o
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regime intermediário se estende sobre um pequeno intervalo de áreas. Resumindo, aumentar

λ de zero até valores elevados de λ , porém menores que 90%, implica no estreitamento da

região de transição entre escalas pequenas e continental. É também claro que o expoente z

que caracteriza a lei de potência S ∼ Az em escalas intermediárias é dependente do grau de

heterogeneidade do meio ambiente, aumentando de valor com o crescimento do parâmetro de

correlação λ . As medidas, como indicadas na figura, estão dentro do intervalo esperado de

valores observados em estudos empíricos.

Na figura 4.6, nós apresentamos nossos resultados para o parâmetro de epistasia K = 3,

mantendo todos os outros parâmetros como utilizados na figura 4.5. Qualitativamente, o com-

portamento da diversidade genética com a área para todos os níveis de correlação é o mesmo

observado na figura anterior. Os resultados de simulações na figura 4.6 salientam o fato do

regime intermediário quase não existir quando o meio ambiente é fortemente correlacionado.

A dependência do expoente z com λ é inalterada. A comparação dos resultados nas figuras

4.5 e 4.6 nos permite verificar que z diminui com o parâmetro de epistasia K, que generaliza a

tendência já notada para ambientes não-correlacionados [20].

Nós observamos brevemente uma relação positiva entre diversidade genética e heteroge-

neidade do meio ambiente, que é consistente com medidas de campo [3, 76]. Entretanto, uma

conclusão importante pode ser retirada dos resultados simulados: em escalas continentais existe

ausência do efeito do nível de heterogeneidade sobre os níveis de diversidade genética.

Como apresentado anteriormente, nosso modelo emprega condições de contorno periódi-

cas. Dependendo do aspecto geográfico, podemos afirmar que outros tipos de condições de

contorno são mais naturais. Por exemplo, se os habitats são cercados por um meio ambi-

ente estéril, condições de contorno livres são mais apropriadas - com bordas cercando a rede.

Contudo, em ambos os painéis da figura 4.7, somente pequenas mudanças podem ser vistas

quando nós comparamos condições de contorno periódicas contra livres para vários valores

do parâmetro de correlação. Decrescendo a área, diferenças entre os dois tipos de condições
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Figura 4.6 Curvas para relação diversidade genética versus área em populações sexuadas. Os parâme-

tros são os mesmos utilizados na figura 4.5, exceto o parâmetro de epistasia que é K = 3. As cores

diferentes denotam valores distintos do parâmetro de correlação, como mostrado na figura 4.5. Os valo-

res estimados do expoente z, no interior da figura, são todos altamente significativos, todos com p-valor

p < 0,01 e com coeficientes R2 maior que 0,95. Como vemos, os valores de z são fortemente associ-

ados ao parâmetro de correlação λ e, fracamente associados com o parâmetro de epistasia K quando

comparado com a figura 4.5.

de contorno aparecem, em particular, para habitats não-correlacionados ou fracamente correla-

cionados. Esse comportamento ocorre porque a distância máxima entre habitats é duas vezes

maior no modelo com condições de contorno livres do que no modelo periódico. Consequente-

mente, a descorrelação é maior em condições de contorno livres. Em qualquer caso, os dois

tipos de condições de contorno dão resultados qualitativamente similares.
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Figura 4.7 Comparação de efeitos para populações sexuadas entre diferentes condições de contorno

sobre a relação diversidade genética versus área. No painel (a) K = 1 e em (b) K = 3. Os demais valores

dos parâmetros e o esquema de cores é o mesmo utilizado na figura 4.5. Círculos vazios denotam simu-

lações dos sistemas com condições de contorno periódicas, enquanto círculos correspondem a condições

de contorno livre (com efeito de borda).

4.3.1 Reprodução assexuada

Na figura 4.8 exibimos a diversidade genética de indivíduos assexuados versus área para o

mesmo conjunto de parâmetros usados na figura 4.5 e 4.6. Comparando os resultados entre os

modelos sexuado e assexuado em um primeiro momento percebemos que o nível de diversidade

no modelo assexuado é menor do que no modelo sexuado, como era de se esperar, devido

à eliminação do processo de recombinação que é uma das principais fontes de variabilidade

genética [19, 34, 68]. Esse resultado é especialmente proeminente em pequenas áreas. Todavia,

em grandes áreas os valores numéricos são muito próximos comparados com aqueles obtidos
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em populações sexuadas.
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Figura 4.8 A relação da diversidade genética com a área para populações assexuadas. No painel (a)

K = 1 e em (b) K = 3. As diferentes cores denotam valores distintos do parâmetro de correlação λ :

λ = 0 (círculos pretos), λ = 0,5 (círculos vermelhos), λ = 0,9 (círculos verdes) e λ = 0,98 (círculos

azuis). Os valores estimados do expoente z, como mostrado no interior da figura, são todos altamente

significativos, todos com p-valor p < 0,01 e com coeficiente R2 maior que 0,99.

O fenômeno de correlação entre habitats para seleção natural é uma função importante

dos níveis de biodiversidade em escalas pequenas e intermediárias. Entretanto, em escalas

continentais as curvas da relação da diversidade genética com a área exibem um efeito fraco a

medida que se varia o parâmetro de correlação, como verificado no modelo sexuado.

Outra característica relevante da relação da diversidade genética com a área é o cenário

bifásico quando ν = 0,0001, que é bem descrito por uma linha reta para o maior valor do
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parâmetro de correlação aqui considerado, λ = 0,98. Em áreas intermediárias a relação entre

diversidade genética e área é bem ajustada por uma lei de potência, sendo assim consistente

com o modelo sexuado. Notamos que o expoente z cresce com o parâmetro de correlação,

aproximando-se de um a medida que o meio ambiente vai se tornando mais homogêneo. Em

qualquer situação, z para o modelo assexuado é maior que seu valor correspondente no modelo

sexuado. Entretanto, para pequenas taxas de mutação (como na figura 4.9, onde ν = 0,00001),

um cenário trifásico aparece para ambientes pouco correlacionados. Portanto, em ambos os

modelos, a mesma situação ocorre para a relação diversidade genética versus área: a existência

de cenários bifásicos (para grande taxa de mutação) ou trifásico (baixa taxa de mutação).
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Figura 4.9 A relação da diversidade genética versus área para populações assexuadas. No painel (a)

K = 1 e em (b) K = 3. Nesta figura a taxa de mutação é ν = 0,00001 e os outros parâmetros permanecem

os mesmos da figura 4.8, bem como o esquema de cores.
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Uma importante característica de nossos resultados é a observação de que diversidade

genética, e também a inclinação z em escalas intermediárias, é menor quando o parâmetro

de epistasia K é aumentado. Aqui percebemos que pode haver um indicativo de conservação de

nicho, desde que a trajetória evolucionária desta população distribuída espacialmente se inicie

com um único fundador, isto é, todos os indivíduos tendo o mesmo genótipo [197, 198, 199].

No sentido de corroborar com esta hipótese, exibimos na figura 4.10 a diferença genética média

entre aqueles genótipos que tenham atingido abundância maior ou igual a 50 indivíduos. Essa

quantidade é definida como a média, sobre todas as combinações de pares de genomas distintos,

isto é, o número de diferenças nos seus genótipos. Essa medida foi utilizada anteriormente na

versão não-correlacionada deste modelo, para caracterizar o isolamento genético entre habitats

[20] e para encontrar possíveis genes envolvidos no processo de especiação da mosca da fruta

[168]. É possível inferir redução na distância genética média entre as sequências para valores

grandes de K, que significa que uma pequena variação genética é suficiente para manter isola-

mento genético, e consequentemente adaptação para um habitat diferente. O crescimento desta

medida como função da área significa que a similaridade média entre indivíduos decresce com

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

4.3.2 Diversidade-α

Nas simulações anteriores, os níveis de biodiversidade foram computados sobre todo sistema

(diversidade-γ), diferentemente do que é utilizado nos métodos de amostragem padrão, como

aqueles utilizados nos modelos nulos, em que se faz crescer a área amostral de um sistema de

tamanho constante (conceito conhecido como diversidade-α). Nosso procedimento de cálculo

da diversidade-γ foi adotado, ao invés da diversidade-α , por causa do falso efeito causado

pela descontinuidade de valores adaptativos ao aumentarmos o tamanho da área amostral até

se cruzar as bordas dos habitats, ultrapassando assim o comprimento de correlação dos valores

adaptativos entre habitats. Em outras palavras, nós mantemos constante o número de habitats
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Figura 4.10 Diferença genética entre pares de sequências como função da área para o modelo assex-

uado. Nesta figura, o parâmetro de epistasia e o parâmetro de correlação são mostrados na figura e os

outros parâmetros são os mesmos utilizados na figura 4.5.

e crescemos o tamanho do sistema, e consequentemente o tamanho de cada habitat. Todavia,

é importante compreender a diversidade-α de um sistema de tamanho constante para efeito de

comparação com a diversidade-γ .

Na figura 4.11, a relação da diversidade genética com a área utilizando o método de amos-

tragem padrão é mostrado, surgem então descontinuidades do nível de diversidade ao se cruzar

as bordas dos habitats para além do comprimento de correlação dos valores adaptativos entre

habitats. Nesta figura, existem 16 habitats em forma de quadrado de lado 210 sítios (L = 840).

Iniciando a amostragem do centro, calculamos o nível de diversidade dentro de área amostral

em forma de quadrado. Repetimos os cálculos aumentando a área mais e mais. Quando o lado

do quadrado atinge L/3 e 2L/3 (indicados pelas linhas verticais), saltos de descontinuidade são

evidentes em todos os casos. Assim, o comprimento de correlação dos valores adaptativos entre

habitats ficam evidentes. Quando o nível de correlação entre habitats está muito próximo da

homogeneidade, os valores adaptativos das populações são similares, implicando na suavização
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da descontinuidade, como era de se esperar.
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Figura 4.11 A relação da diversidade genética com a área utilizando o método de amostragem padrão.

Aqui somente o caso sexuado é mostrado. Outra característica dessas curvas é que não estão em escala

logarítmica como foi feito nas figuras anteriores. Nesta figura os parâmetros são: N = 64, Nr = 16,

L = 840, K = 1, ν = 0,0001 e σ 2 = 0,0005. Os valores de λ são os mesmos da figura 4.5. Saltos

de descontinuidade ocorrem quando a região amostral atravessa as fronteiras dos comprimentos de cor-

relação dos valores adaptativos entre os habitats nos casos não-correlacionado (λ = 0), correlacionado

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

4.3.3 Efeitos da dispersão

Em nosso modelo, tanto na variante sexuada como na assexuada, a substituição de um indi-

víduo por um novo (processos de nascimento e morte) é feita numa vizinhança mais próxima

(vizinhança de von Neumann). Naturalmente uma pergunta surge: os resultados são robustos o

suficiente ao ponto de resistir à dispersão para vizinhos além dos mais próximos? No sentido

de responder a esta pergunta, nós testamos em nosso modelo a dispersão para vizinhos dentro



4.3 RESULTADOS E DISCUSSÕES 110

de uma área quadrada de lado D= 5 centrada no sítio i (mesmo método apresentado no capítulo

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

genética, mais notavelmente para grande correlação dos habitats, mas os resultados são qua-

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

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

neutro para organismos sexuados com acasalamento dentro de grupos do mesmo tipo.

10
3

10
4

10
5

10
6

Area

1

10

100

1000

D
iv

er
si

da
de

Especies assexuadas

10
3

10
4

10
5

10
6

Area

1

10

100

1000
Especies sexuadas

Figura 4.12 O papel da dispersão sobre a relação da diversidade genética versus a área. O painel da

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

de epistasia é K = 1. Os círculos vazios denotam simulações do modelo original e círculos denotam o

modelo com dispersão. O esquema de cores é o mesmo da figura anterior.



CAPÍTULO 5

Estudo da Dinâmica Adaptativa de Populações em

Expansão Espacial

A adaptação de populações em expansão ainda é um tema aberto dentro da biologia evolu-

cionária. Suas aplicações vão desde populações de organismos simples como micróbios até

mais complexos como o Homo sapiens [26, 80, 79, 174, 153, 151, 38, 145]. A teoria quanti-

tativa necessária para determinar a história da migração das espécies, bem como sua evolução,

está longe de ser concluída devido à complexidade dos diversos fatores que as compõem. To-

davia, avanços têm sido feitos e poderão lançar luz sobre a origem, desenvolvimento e evolução

da vida. O melhor entendimento da dinâmica evolucionária poderá ajudar controlar epidemias,

combater doenças com características evolutivas tais como câncer, influenza e síndrome da

imune deficiência adquirida - HIV [131, 138]. Além disso, guiará diversas áreas do conheci-

mento para aplicações práticas [6, 149].

Populações em expansão são muito comuns em ecologia. Espécies se espalham para novos

territórios vindos dos locais onde eles inicialmente evoluíram ou colonizaram. Expansões tam-

bém ocorrem por causa de mudanças no meio ambiente tais como eras glaciais, enchentes, de-

sertificação, escassez de recursos, pandemias etc. Essas expansões causam grandes diferenças

entre a diversidade genética dos ancestrais e os colonizadores. Quando populações de estir-

pes distintas se espalham competindo por recursos disponíveis, isto faz ocorrer um fenômeno

impressionante: a mistura inicial de populações compostas de alelos é separado em setores

monoalélicos. Esse padrão de setorização leva ao decrescimento na diversidade genética da

colônia madura devido aos processos de segregação e coalescência de domínios monoalélicos

[73]. O padrão de setorização das colônias deve-se à deriva genética na borda do poço gênico

- isto é, pequenas variações estocásticas na frequência de alelos devido à variação aleatória

do número de proles que se mantem continuamente com a expansão. Visto que, em qualquer

111
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tempo, somente uma pequena quantidade de indivíduos na borda da expansão coloniza os sí-

tios com recursos disponíveis, as flutuações podem ser grandes e levam a um aumento aleatório

local do número de indivíduos de uma estirpe, tornando mais difícil a expansão de uma estirpe

concorrente, podendo até levar à sua extinção. Por outro lado, essas flutuações podem levar à

fixação de uma mutação deletéria se os efeitos da deriva genética forem mais fortes compara-

dos com seleção. Deriva genética é usualmente mais forte que seleção natural se o número de

indivíduos colonizadores for pequeno. Caso seja grande, o crescimento da colônia se aproxima

do comportamento determinístico, logo, a deriva genética terá papel menor. O entendimento

do processo de setorização é de importância prática, pois ajuda a entender a composição da

população incipiente.

A adaptação é outro conceito fundamental em biologia evolucionária. Adaptação refere-se

àquelas propriedades dos seres vivos que os tornam capazes de sobreviver e de se reproduzirem

na natureza. Um exemplo muito interessante de adaptação é o veneno. Antes do surgimento do

veneno, as espécies confiaram na velocidade, tamanho e força para capturar e matar suas presas.

Entretanto, com o surgimento do veneno as regras mudaram um pouco - o pequeno pode vencer

o grande, o lento pode derrotar o rápido. Darwin considerou a adaptação como o problema

central que qualquer teoria da evolução tinha de resolver. Na teoria de Darwin, esse problema é

solucionado pela seleção natural. A seleção natural produz evolução quando o ambiente muda;

ela também produzirá modificações evolutivas em um ambiente constante, caso surja uma nova

forma que sobreviva melhor do que a forma corrente da espécie, ou seja, uma mutação benéfica.

A seleção natural pode fazer com que uma população se mantenha constante. Se o ambiente

é constante, como placas contendo LB-Agar, e não surge uma forma superior na população, a

seleção natural manterá essa população como está. Na natureza, não é esperado que a adaptação

de um genótipo permaneça constante ao longo do tempo, por causa da dependência sobre as

condições do meio ambiente. De fato, existe uma taxa de adaptação das mutações benéficas.

Em um trabalho recente tal taxa foi estimada, indicando que a probabilidade de fixação das

mutações benéficas é praticamente independente do grau de correlação seletiva [27], porém a

taxa com que as mutações se fixam dependem fortemente do grau de heterogeneidade do meio.

A literatura recente mostra que mecanismos determinam a evolução de competições neutras
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de populações assexuadas em expansão espacial [73, 123, 74]. Porém, resultados quantitativos

à respeito da expansão espacial de populações em competição quando seleção natural é uma

regra, ainda é um problema aberto no contexto da genética das populações. Motivados por isso,

propomos um estudo sobre a dinâmica adaptativa da expansão espacial de duas populações da

mesma espécie que competem, sendo que uma tem um custo de seleção em relação à outra.

Os objetivos são: (i) determinar os padrões da adaptação Darwiniana de populações clonais se

expandindo radialmente no espaço; (ii) explorar estatísticas que possam mostrar a assinatura

do processo de adaptação em comparação com um modelo neutro; (iii) obter a diferença signi-

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

5.1 Material e métodos

Para alcançar esses objetivos, elaboramos um plano experimental para competição de dois tipos

de bactérias fluorescente Escherichia Coli em meio sólido, para acompanhar a dinâmica da ex-

pansão populacional. Ambas resistentes à antibiótico. A seleção natural é introduzida com-

petindo um tipo selvagem desta bactéria contra um mutante deletério que apresenta um custo,

denominado s. Os mutantes e seus respectivos custos são:

Gene Genótipo Custo(%) Resistência

RPOB R529H; CGT para CAT; 1586 26,2(4,9) Rif

RPOB R529H; CGT para CAT; 1586 14,6(1,2) Rif

RPOB R529H; CGT para CAT; 1586 9,6(1,2) Rif

RPOB R529H; CGT para CAT; 1586 6,5(1,3) Rif

O padrão espacial da colônia microbial pode ser visualizado por duas fluorescências dife-

rentes, um ciano e outro amarelo, que são expressos pela proteína de seus genes transportada

sobre o plasmídeo.

Para realizar nossas experiências, as E. coli foram crescidas de um dia para o outro, en-

tre 16 a 24 horas, em culturas líquidas separadas a 37◦C e 230RPM (rotações por minuto)

em meio rico em nutrientes do tipo LB, sem a adição de nenhum antibiótico. O resultado
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deste overnight é aproximadamente 109 células/ml. Depois das culturas crescidas, eram feitas

leituras da densidade óptica no espectrofotômetro de absorção molecular do volume 1ml, 950µl

de LB mais 50µl de cultura, dentro de cuvettes de poliestireno, em comprimento de onda de

600nm. Em seguida, para simular a competição neutra eram feitos misturas de 50% de dois

tipos selvagens de bactérias, uma fluorescente ciano e outra fluorescente amarelo e, também,

eram combinados 50% do tipo selvagem com 50% do mutante, com um determinado custo, s,

para simular a competição com seleção natural. Depois disso, eram feitas diluições sucessivas

com tampão PBS 1× para obter as proporções 108, 106, 105 e 104 células/ml dos dois tipos de

células misturadas. Para inocular as células, fizemos gotas de diferentes tamanhos utilizando

pipetas reguladas para 2µl, 10µl e, também, palito. Finalmente pingamos as gotas sobre pla-

cas contendo o meio sólido LB-agar e crescemos em incubadora a 37◦C por 168 horas. Ao fim

deste período de crescimento bacterial, o processo fica inviabilizado devido ao ressecamento

do LB-agar. É esperado que o crescimento de uma colônia de bactérias, bem como o padrão

de setorização, seja independente do crescimento de outras colônias numa mesma placa com

LB-agar, caso o número de colônias seja pequeno. Logo, para um melhor aproveitamento de

material experimental e tempo - crescemos 4 colônias de bactérias feitas pelo palito; 2 feitos

pela pipeta regulada para 2µl e uma feita para 10µl. Por fim, analisamos a distribuição espacial

das colônias no estereoscópio. Definindo a densidade inicial de células, denotado por N0, nós

esperamos que as frequências de setores, bem como sua média, variem como função de N0.

Para observar o padrão de setorização das células nós utilizamos uma lupa Zeiss stereo

lumar V12 (Zeiss), com uma câmera CCD acoplada ao computador. A emissão de fluorescência

amarela foi visualizada com 535nm (largura de banda 30nm) em cima da excitação em 500nm

(largura de banda 20nm), para a emissão de fluorescência ciano foi visualizado em 470nm

(largura de banda 30nm) em cima da excitação em 430nm (largura de banda 25nm). As imagens

foram criadas pelo uso do programa ImageJ (http://rsb.info.nih.gov/ij/index.html). Essas foram

extraídas utilizando resolução de 13,4551µm por pixel (ampliação 9,6) e foco variando no

intervalo entre −3mm até 14mm, dependendo do tamanho da colônia.
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5.2 Resultados e discussões

5.2.1 Expansão de estirpes neutras

Nós resumimos na figura 5.1 algumas imagens do estado final do "tecido" genético sobre o

agar, formado pelo processo de colonização no fronte do poço gênico de dois tipos selvagens da

bactéria E. coli, que se expandem em competição neutra pelos recursos disponíveis. Por fronte

entendemos a região formada pelo habitat ocupado por bactérias aptas a transmitirem seus

genes para geração seguinte. Notemos que atrás do fronte não existe atividade das bactérias

de nenhuma das duas estirpes - não há nascimentos ou mortes, consequentemente nenhuma

mutação. As imagens na figura 5.1 mostram que a distribuição de setores amarelos e cianos (em

azul) da colônia madura (após 168h) é decomposto em duas regiões. Uma central, que exibe um

denso granulado de células reminiscente da mistura homogênea inicial na proporção de 50 : 50

das duas populações. Essa região é conhecida pelo nome de "terra natal", em analogia ao nome

de uma terra da qual um colono provém. Essa região é limitada por um anel granulado de

bactérias, que foi formada na borda da gota derramada sobre o LB-agar, o fronte de expansão.

A outra inicia-se a partir desse anel, em que a colônia segrega-se em pequenos domínios de

uma única cor. Denominaremos esses domínios de "chamas". Após o fronte segregar em

chamas monocromáticas muito cedo em nossas experiências, um processo de adensamento

ocorre. Como a colônia cresce ainda mais, algumas das chamas são bloqueadas pelo fronte

de colonização e outros dominam. Apenas poucos domínios sobrevivem e atingem a borda

da colônia madura [73]. Com o adensamento, um grande número dessas chamas segregam

e gradualmente vão coalescendo em poucos setores grandes que atingem a borda da colônia

madura. Esses setores às vezes são visíveis a olho nu. Porém, os domínios geneticamente

segregados são não morfológicos, ou seja, impossíveis de serem visto à luz branca. Além

disso, a borda da colônia madura é fractal. Não existe nenhum indicativo de que a geometria

da borda influencie a dinâmica de setorização. Entretanto, a área da colônia é bem aproximada

pela quantidade A = πR2, a área do círculo de raio R = d/2, em que d é o diâmetro da colônia.

Logo temos aproximadamente Nt ≈ 2π
√

At/π células na borda da colônia na geração, t > 0.
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De fato, setores surgem por causa do pequeno número de bactérias na borda da colônia, Nt ,

conhecidos por "pioneiros", que são os únicos hábeis em transmitir seus genes para a geração

subsequente.

Figura 5.1 Imagens das colônias de bactérias fluorescentes ao fim do crescimento em competição neu-

tra da mistura de fluorescência ciano (cor azul) e fluorescência amarela (cor amarelo), todas revelam

setorização. Imagens feitas após pelo menos 168 horas. Os painéis A, B e C mostram a distribuição

espacial depois de feito os inócuos com palito da mistura na proporção de 50 : 50 de bactérias trans-

portando plasmídeos, tanto com fluorescência ciano, como com fluorescência amarelo; D, E e F inócuos

feitos com pipeta regulada em 2µl; G, H e I feitos com 10µl. A concentração das colônias fundadores

foi de 104 células/ml nos painéis A, D e G; 106 nos painéis B, E e H; 108 nos painéis C, F e I. A pro-

gressão dos pioneiros na borda do poço gênico revelou-se ser fractal em todos os casos. As imagens

indicam que o número de setores no fim da dinâmica da expansão das duas estirpes fluorescentes, ciano

e amarelo, é dependente do número de células inoculadas, N0, e da forma da gota do mixe de bactérias

é feita nas placas contendo LB-agar.

Uma característica impressionante que percebemos na figura 5.1 são os diferentes interi-

ores das colônias de caso para caso. Notamos que existem diferentes formas do processo de
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adensamento das chamas na formação da distribuição espacial das bactérias durante o processo

de expansão espacial. De fato, existe a dependência da distribuição de frequências do número

de setores na colônia madura com a forma com que os pioneiros são introduzidos sobre o LB-

agar (pipeta e palito) e, também, sua concentração [127]. Podemos explicar essa dependência

considerando um dado volume fixo do inócuo, por exemplo, feito pelo palito, em que o número

de chamas no interior de cada imagem cresce à medida que crescemos a concentração de célu-

las. À medida em que crescemos o número de células iniciais diminuímos a distância entre os

mutantes, consequentemente maior é a competição entre populações devida à escassez de re-

cursos. Logo, maior será o número de chamas que ficarão de fora do fronte da expansão. Além

disso, quando fixamos a concentração e crescemos o volume da gota contendo os primeiros col-

onizadores - aumentando uniformemente o número de células no fronte da expansão - notamos

o aumento do número de chamas.

Faremos uma ressalva antes de provarmos através de resultados experimentais a relação

funcional entre o número de setores na borda da colônia madura e o modo de inocular. Os

possíveis valores do número de setores na borda da colônia madura (mais de 168 horas de

crescimento) resultante do processo de expansão da mistura inicial de duas estirpes na pro-

porção 50 : 50 são: 1, 2, 4, 6, 8 e assim por diante. Isto é, não havendo extinção de uma estirpe

implica em um número par de setores (uma única estirpe dominando absolutamente a borda da

colônia, ou seja, um único setor). Logo, o espaço de variação do número de setores na borda

da colônia madura é S = {1}∪{2,4,6, ...,2s, ...}, em que s é inteiro positivo. Mostramos na

figura 2 a distribuição de frequências do número de setores da colônia madura para as diversas

formas de se iniciar o processo de colonização. Primeiramente percebemos que, entre todas

as réplicas, o número máximo de setores observado da colônia madura foi oito. Segundo, fix-

ado o volume da gota, a probabilidade de extinção de uma das duas estirpes neutras depende

do número inicial de células, N0. Quando utilizamos o palito para pingar a gota sobre o LB-

agar, essa decresce tendendo a zero quando crescemos N0 e, também tende a zero nos outros

volumes, 2µl e 10µl. Além disso, vemos que alguns histogramas diferem significativamente

uns dos outros. Entretanto, outros são estatisticamente iguais. Para testarmos a hipótese de

igualdade entre histogramas adotamos o cálculo do p-valor para a distribuição qui-quadrado da
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estatística χ2 = n∑k∈S(Fki−Fk j)
2/Fk j, em que n é a soma do número de réplicas que compõem

os dois histogramas (i e j), Fki e Fk j são as frequências relativas acumuladas de setores.

Figura 5.2 Distribuição do número de setores da colônia madura em função da forma de inocular e da

concentração de células.

No caso particular de pingar a gota da mistura de bactérias com o palito e concentração

104 células/ml sobre o nutriente, observamos que em apenas 64% do total de 55 réplicas pros-

peraram colônias de bactérias. Este resultado possibilita estimar o número médio de células

que colonizam a placa contendo LB-agar no momento de inoculamos. Notemos que é raro o

fenômeno de haver uma única célula dentro do volume obtido de diversas diluições sucessivas,

como de 104 células/ml. Logo, nesse caso, o número de células inoculadas sobre o Agar é uma

variável aleatória com distribuição de Poisson, x, com média µ . Então P(x = 0) = e−µ = 0,36

resulta em λ = 1 células/palito em média. A estocasticidade do número de células no interior do

volume gotejado sobre o agar é, de fato, uma fonte de variação relevante da média de setores na
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borda da colônia madura quando a concentração de células é pequena e o volume grande. Por

exemplo, quando regulamos a pipeta para 10µl e utilizamos a concentração de 104 células/ml

temos, em média, 100 células misturadas na gota que vai sobre o agar. Esperamos 50 células

mutantes com fluorescência ciano (FC) e outras 50 com fluorescência amarela (FA). Porém,

normalmente ocorrem 99 células: 49FC e 50FA; ou 101: 52FC e 49FA; e assim por diante.

O mutante com maior densidade populacional em concentrações tão pequenas terá vantagem

em dominar o fronte da expansão conduzido pela deriva genética. Assim, um número maior

de chamas da estirpe menos densa fica de fora do fronte de expansão, diminuindo o número de

setores no final da expansão.

Testamos a hipótese de igualdade entre as populações de setores com base nos histogra-

mas na figura 5.2. Estão apresentados na figura 5.3 os p-valores obtidos da distribuição qui-

quadrado da estatística χ2 apresentada acima. Esse quadro foi elaborado em forma de matriz

triangular inferior, com p-valores hachurados em cinza para destacar a igualdade entre as po-

pulações. Notamos nos casos dos inócuos feitos por palito a existência de igualdade entre os

histogramas elaborados com as concentrações 106, 107 e 108 células/ml; Para gota feita pela

pipeta regulada para 2µl, há igualdade entre os histogramas obtidos para concentrações 106 e

108 células/ml; As populações de setores formadas a partir de gotas de volume 10µl diferem

significativamente. Esses resultados revelam, para o caso do inócuos feitos com palito, a exis-

tência de um limiar de concentração a partir do qual a distribuição espacial dos mutantes no

fim do processo de expansão espacial não se altera. Por outro lado, as populações de setores

na borda das colônias maduras são estatisticamente iguais para as seguintes condições iniciais

do processo de expansão: gota de 2µl e, também, de 10µl ambas contendo 104 células/ml

contra palito contendo 106, 107 e 108 células/ml; gota de 2µl contendo 108 células/ml contra

palito contendo 107 células/ml; por fim, gota de 2µl contendo 106 células/ml contra gota 10µl

contendo 104 células/ml.

Na figura 5.4 apresentamos a relação funcional entre a média de setores na borda da colônia

madura e o logaritmo na base 10 do número de células das duas estirpes, N0, para cada tipo de

gota (palito, 2µl e 10µl). Para o caso dos inócuos feitos com palito (pontos em forma de dia-



5.2 RESULTADOS E DISCUSSÕES 120

Figura 5.3 p-valores do teste de hipótese de igualdade entre duas populações de setores na borda

da colônia madura, resultante de processo de expansão de estirpes neutras para diferentes tipos de

inócuos contendo os primeiros colonizadores. Utilizamos distribuição qui-quadrado da estatística

χ2 = n∑k∈S(Fki −Fk j)
2/Fk j para os cálculos. O número de setores observados dentre todas as répli-

cas foram: 1, 2, 4, 6 e 8. Logo, os gruas de liberdade para o teste são 4. O teste resulta em populações

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

mantes), as populações de setores são estatisticamente diferentes para concentrações menores

ou iguais 106 células/ml e, como vemos pelo gráfico, as médias também são significativamente

diferentes. Portanto, no caso do palito, mostramos que o número de setores como função do

número de células é dependente do número de células, N0, até a amplitude de 103 células. A

partir daí, N0 não interfere em nada na distribuição espacial das bactérias. Para esses três pon-

tos a curva setores-log(N0) é perfeitamente ajustada por uma lei logarítmica com expoente de

mínimo-quadrado para N0 medindo 0,8857, com coeficiente R2 = 1. Esse ajuste também é

feito para média de setores quando os inócuos são feitos com pipeta ajustada para 2µl, nesse

caso o expoente é 0,2106 (R2 = 0,9891). Finalmente, para os inócuos feitos com gota de 10µl

a média de setores não é bem ajustada pela lei logarítmica, R2 = 0,4803, sendo o valor do

expoente igual a 0,3748. Isso pode ser indicativo da existência de um ponto de inflexão ou
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meramente flutuação estocástica devido ao baixo número de réplicas.

Figura 5.4 Média de setores como função do logaritmo do número de células misturadas - curva setores-

log(N0). Observamos em log(N0) = 2 (100 células) igualdade entre as médias de setores nos casos dos

inócuos feitos por palito e pipeta regulada para 10µl. Os pontos relacionados a 10.000 células (duas

ordens de grandeza maior que o anterior) temos o resultado oposto: este indica distribuição espacial

das estirpes dependente da distância entre os primeiros colonizadores sobre o nutriente LB-agar, isto é,

para 10.000 mutantes colonizadores, aumentar o volume do inócuo implica em aumentar o número de

setores.

5.2.2 Expansão de estirpes sob seleção natural

A adaptação é o fenômeno natural capaz de tornar um gene melhor ao longo das gerações,

ou simplesmente adequado à vida em seu ambiente. Por isso, é importante compreendemos

como o processo adaptativo do genoma responde às diferentes condições do ambiente. Para

alcançar respostas quantitativas que indiquem os padrões da adaptação Darwiniana de popula-

ções clonais se expandindo radialmente sobre agar, exploramos a distribuição de frequências

de setores da colônia madura e a relação setores-N0. Para mostrar a existência do processo de

adaptação em populações diferentes se expandindo radialmente quando seleção natural atua,
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exploramos estatísticas do número de setores na colônia madura para comprar com o modelo

neutro. Quando o gene se expande em um processo de adensamento radial iniciado de uma

mistura equilibrada de duas bactérias diferentes, uma contendo mutação deletéria em relação à

outra estirpe, esperamos a extinção do gene deletério quando o custo de seleção é grande. Isso

é explicado pela taxa de reprodução do mutante deletério, que é menor do que o seu ances-

tral. Logo, a seleção natural gradativamente restringirá o mutante deletério, bloqueando suas

chamas no interior da colônia, impedindo de participar do fronte da expansão.

Em experiências laboratoriais normalmente são realizados diluições sucessivas até obter-

mos um pequeno número de células para compor o inócuo. Isto implicará em seleção natural

fraca e forte deriva genética no fronte da expansão dos genes em competição sobre meio sólido,

possibilitando o gene deletério persistir e adaptar-se. Isto é comumente observado em experi-

mentos realizados no campo da biologia evolucionária. Mostramos na figura 5.5, imagem A,

como o gene deletério, com custo s = 0,262, se espalhou do inócuo de uma mistura inicial com

20 células, dentro do volume 2µl, até a borda da colônia madura - isso é puro processo de

deriva genética no fronte da expansão; As imagem B, C e D são retratos do que normalmente

se observa nas réplicas para este custo - extinção do gene deletério. As imagens E, F, G e H

retratam distribuições espaciais quando o custo é pequeno, s = 0,065. Notamos que o pequeno

custo de seleção não interfere na dinâmica de setorização das bactérias se comparado com o

modelo neutro. Entretanto, a área ocupada pela mutação deletéria tende a ser menor na maioria

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

Nosso sistema com seleção para a dinâmica de adensamento de colônias de E. coli em ex-

pansão apresenta resultados distintos daqueles obtidos através do modelo neutro. Na figura 5.6

apresentamos as distribuições dos setores da colônia madura como função da concentração e

volume do inócuo quando a seleção natural está presente. Inicialmente notamos maior assime-

tria das distribuições do que aquelas obtidas através do modelo neutro, isso em todos os casos.

O número de réplicas em que extinção ocorre é muito grande, mesmo para pequenos custos e

grandes concentrações. Esse fato pode ser explicado devido ao custo de seleção ter sido medido

em meio liquido. Aqui realizamos expansão de E. coli em competição com seleção somente
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Figura 5.5 Imagens das colônias de bactérias fluorescente resultante do processo de expansão espacial

da competição com seleção natural. Todas provenientes da mistura na proporção 50 : 50 de E. coli ciano

fluorescente (cor azul) e de outra amarelo fluorescente (cor amarelo). Imagens feitas após pelo menos

168 horas de crescimento. Os painéis A, B, C e D mostram a distribuição espacial das estirpes na colônia

madura quando existe um custo de seleção de 26,2% do mutante em relação ao tipo selvagem; O tipo

selvagem aparece em cor azul nas imagens A e B; Por outro lado, o tipo selvagem aparece em amarelo

nas imagens C e D. Os demais painéis, E, F, G e H, exibem resultados para o custo de seleção pequeno

de 6,5%. O tipo selvagem nessas imagens possui fluorescência amarela somente em E. A distribuição

espacial devido aos inócuos feitos com pipeta regulada em 2µl aparecem nas imagens A, B, E e F;

regulada em 10µl estão exibidas nas imagens C, D. G e H. Concentrações de 104 células/ml em A,

C, E e G; concentrações de 106 células/ml em B, C, E e G. O fenômeno mais interessante observado

aqui é a persistência e adaptação da mutação deletéria, como mostrado na imagem A. Isso foi devido às

condições iniciais, nesse caso 20 células diluídas em um volume de 2µl, serem favoráveis para a deriva

genética conduzir esse mutante até a borda da colônia madura, ou seja, fraca seleção e forte deriva

genética.

em meio sólido, LB-agar. Logo, a média de setores diminui muito em relação àquelas obtida

através do modelo neutro. Por outro lado, quando o custo de seleção é grande, s = 0,262, o

número máximo de setores na borda da colônia madura é igual a 4 em baixas concentrações

nos casos dos inócuos feitos pela pipeta regulada em 2µl e 10µl. Ainda com esse custo, rara-

mente dois ou mais setores são observados quando se utiliza o palito para se fazer o inócuo,

sendo mais provável a extinção da mutação deletéria. Esse é um resultado muito interessante,

porque mostra que existem condições iniciais que favorecem a mutação deletéria de tal forma
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que tenha a chance de se fixar durante a expansão, quando o custo de seleção for grande. Esse

fato tem aplicações práticas, principalmente no que diz respeito à resistência à antibióticos. Um

tipo selvagem resistente a antibiótico pode adaptar-se ao longo das gerações como um gene não

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

O caso mais veemente de desvio da neutralidade ocorreu quando o custo de seleção é

grande, 26,2%, independente do modo como os inócuos são pingados sobre o LB-agar. Isso se

deve ao fato dos histogramas serem mais assimétricos que aqueles obtidos através do modelo

neutro, devido ao grande número de extinções, fazendo com que a média de setores seja muito

menor, e, também o número máximo de setores sendo somente 4. Por outro lado, quando o

custo de seleção é pequeno, 6,5%, a distribuição espacial da colônia madura mostrou-se neutra

quando a concentração de células é baixa, 104 células/ml, para pipeta regulada em 2µl e 10µl.

Quase não há extinção no caso de 2µl. Isso pode ser explicado pela forte deriva genética e

fraca seleção no fronte da expansão. Entretanto, com base na frequência de extinção do mu-

tante, quando as concentrações dos inócuos são altas é observado que a dinâmica de expansão

da competição se distância da neutralidade. Ainda com base na frequência de extinção do mu-

tante, somente podemos concluir que a dinâmica de adensamento da expansão das bactérias em

competição é não-neutra para o custo de seleção de 9,6%. No caso de s = 0,146 a dinâmica de

adensamento pode ser considerada neutra somente quando fazemos nossos inócuos com gotas

de 10µl e concentração de 106 células/ml.

Em nossas experiências a extinção é um fenômeno muito comum durante a expansão ra-

dial das bactérias, por isso decidimos analisar a distribuição dos tempos de extinção. Para nós,

"tempo" de extinção é a menor distância euclidiana da borda do inócuo até o último descen-

dente da mutação deletéria nascido. Como os diâmetros das colônias crescem linearmente no

tempo, podemos associar, biunivocamente, a medida do comprimento de uma distância dentro

da colônia com o tempo, desde que essa medida seja na direção do crescimento. Nas figuras

5.7 e 5.8 mostramos as frequências acumuladas dos tempos de extinção da mutação deletéria.
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Figura 5.6 Distribuição de frequências do número de setores na borda da colônia madura quando se-

leção natural é uma regra. A seleção natural é simulada em nossa experiência fazendo a expansão

espacial de dois tipos diferentes de E. coli inoculadas de um mistura na proporção de 50 : 50 sobre LB-

agar, sendo que uma delas possui uma mutação deletéria, com um custo de seleção, s. No painel A o

custo da mutante é de 26,2% (erro 4,9); em B o custo é 14,6% (erro 1,2); de 9,6% (erro 1,2) em C; em

D s = 0,065 (erro 1,3). As cores das colunas representam diferentes concentrações: 108 células/ml em

azul; em vermelho 106 células/ml; verde 105 células/ml; e 104 células/ml em roxo. Nos painéis A, C e

D mostramos dois histogramas no caso de gotas feitas por palito; à esquerda mostramos a distribuição

do número de inócuos que cresceram (G de growth) e não cresceram (NG de not growth), devido ao

inócuo conter uma única célula em média nesse caso; à direita temos a distribuição dos setores daquelas

que cresceram. No painel A a designação TS significa tipo selvagem, M para mutação deletéria e 2 para

dois setores. O que percebemos aqui é que somente quando o custo de seleção é grande, como 26,2%,

a distribuição espacial das bactérias se torna muito diferente daquelas obtidas pelo modelo neutro.
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Figura 5.7 Distribuições de frequências acumuladas dos "tempos" de extinção da mutação deletéria

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

os tempos para o maior custo de seleção, 26,2%; B para o custo 14,6%. Os pontos em azul são os

tempos de extinção observados e em vermelho o modelo exponencial, com média estimada pelo método

da máxima verossimilhança.

Inicialmente observamos que há extinção somente em alguns casos, como mostrado na figura

5.6. Na literatura, a distribuição do tempo de falha ou tempo de vida de qualquer coisa é,

geralmente, bem ajustado pelo modelo exponencial de probabilidade. Assim sendo, tentamos

ajustar o modelo exponencial aos nossos dados observado. Todavia, fracassamos. Isso por

causa das curvas, em todos os casos, surpreendentemente possuírem forma de sigmoide. Essa

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

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

decrescendo até zero nos últimos momentos de crescimento.

Figura 5.8 Distribuições de frequências acumuladas dos "tempos" de extinção da mutação deletéria

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

os tempos de extinção para o custo de seleção s = 0,096; já em B temos os tempos de extinção para o

menor custo de seleção, 6,5%. Os pontos em azul são os tempos de extinção observados e em vermelho

o modelo exponencial, com média estimada pelo método da máxima verossimilhança.
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Exploramos também a relação entre o tempo de extinção e o recíproco do custo de se-

leção, 1/s. Na literatura é conhecido que populações homogêneas interagindo em habitat

unidimensional apresentam a curva extinção-1/s linear. Assim, esperamos que os processos

determinando a extinção de um mutante na dinâmica de adensamento durante expansão no

plano atuem de forma diferente se comparado contra uma dimensão. Isto é, não linearidade

nessa relação. Os processos são os de segregação e coalescência das chamas, que gradati-

vamente vão tornando mais densos os domínios monocromáticos em poucos setores que irão

formar a colônia madura. Na figura 5.9 apresentamos a relação extinção-1/s obtida de mistura

na proporção 50 : 50 de dois tipos diferentes de E coli que se expandem espacialmente quando

seleção natural é uma regra. Notamos em todos os casos a não linearidade das curvas, sendo

pontos de inflexão os tempos de extinção obtidos do custo s = 0,146. Relembrando que em

apenas alguns casos existe extinção. Para dois custos mais próximos da neutralidade, 0,096 e

0,065, os tempos de extinção crescem significativamente em todos os casos, podendo chegar

a dois milímetros de diferença no caso de 10.000 de células (10µl ×106 células/ml). De fato,

dentro de cada caso, tipo de gota e concentração, todos os pontos diferem entre si significa-

tivamente. Adicionalmente mostramos que o tempo de extinção do mutante deletério, para o

grande custo de seleção (s = 0,262), independe do número inicial de colonizadores. Devido ao

baixo número de réplicas com custos 14,6% e 6,5% e poucas extinções, observamos grande

variabilidade dos tempos de extinção. Os resultados sugerem existência de independência entre

tempo de extinção e N0.
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Figura 5.9 Relação entre tempo de extinção e o custo de seleção natural, s. Os nomes na legenda estão

escritos inicialmente com o tipo de gota seguido pela concentração, por exemplo, 2µl − 1e4 significa

gota feito pela pipeta regulada em 2µl e concentração de 104 células/ml, ou seja, 20 colonizadores. A

principal característica observada aqui é a independência do tempo de extinção da forma e concentração

do inócuo quando o custo de seleção é grande, 26,2%.



CAPÍTULO 6

Conclusões

Nesta tese nos concentramos em compreender como os níveis de biodiversidade são gerados

e mantidos em dois contextos distintos. No capítulo 3 mostramos os padrões espaciais de

distribuição de espécies para uma comunidade neutra. Já o capítulo 4 esteve focado no nível

de diversidade genética versus área e em sua dependência sobre o nível de similaridade entre

habitats vizinhos.

Na primeira parte deste trabalho, investigamos um modelo neutro para comunidade que está

estruturada em um relevo fragmentado, o que tem um grande apelo no contexto da biologia de

conservação. Nesta linha de investigação, a grande maioria das descobertas recentes dizem res-

peito aos efeitos de distúrbios que causam mudanças no meio e como a dinâmica dos sistemas

nos períodos transitórios afetam a origem e extinção de espécies. Entretanto, não é bem com-

preendido que fatores afetam a relação espécie-área em relevos fragmentados, especialmente

numa análise de longo termo.

O objetivo chave nesta etapa do trabalho foi a construção de um modelo nulo para relevos

fragmentados que sirva como ponto de referência para abordagens alternativas. Como previa-

mente obtido em meio ambiente homogêneo, nós obtemos uma forte dependência do expoente

espécie-área z, que caracteriza o regime de lei de potência encontrado em áreas pequenas e in-

termediárias, com a taxa de especiação. Essa dependência pode ser aproximadamente uma lei

de potência z ∼ νδ , com δ revelando uma fraca dependência com o parâmetro de fragmentação

p.

Uma importante característica da influência da fragmentação sobre as curvas espécie-área é

a observação do encurtamento do comprimento do intervalo de áreas em que o regime de lei de

potência é verificado. Nesse sentido, o parâmetro de fragmentação p desempenha papel seme-

lhante ao parâmetro demográfico α , que é uma função das taxas de nascimento e mortalidade,

definido por O’Dwyer e Green em uma artigo recente que formula uma teoria de campo para

130
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biogeografia [139]. No modelo deles, indivíduos são distribuídos sobre partes que são arran-

jadas em um espaço contínuo. De acordo com a teoria, α é crucial em determinar o intervalo

de áreas em que a diversidade de espécies segue o regime de lei de potência e também suas

declividades. Um pequeno valor de α resulta em um regime de lei de potência mais amplo e

reduz o valor do expoente espécie-área z. Só para comparação, um aumento de α deve produzir

um efeito similar ao de se reduzir p, ou crescer a fragmentação em nosso modelo. A dependên-

cia do expoente z com p também tem uma correspondência similar. Nós notamos que para

um pequeno valor da taxa de especiação ν , z também cresce com o aumento da fragmentação.

Embora não devidamente explorado, os poucos resultados empíricos mostram comportamento

equivalente [109, 112].

A topologia dos fragmentos e não apenas a perda de habitats, determina a forma da curva

espécie-área, um fato que é corroborado em nossas simulações na figura 3.20. É mostrado que

quando a fragmentação é aleatória, grandes níveis de biodiversidade são obtidos. Esse efeito é

ainda mais proeminente quando baixos valores da taxa de especiação são considerados.

A regra do processo de dispersão para além dos vizinhos mais próximos em relevos frag-

mentados foi brevemente discutida. Foi evidente que o padrão clássico trifásico, observado em

meio ambiente homogêneo, é recuperado para dispersão de longa distância. De acordo com

os resultados, o tamanho da fase onde ocorre lei de potência é mais fortemente influenciado

pela taxa de especiação do que pelo parâmetro p. A precisão dos dados não nos permitiu obter

uma clara e precisa dependência do expoente z com o parâmetro p. Nós esperamos para grandes

distâncias de dispersão que a dependência de z com o parâmetro de fragmentação p desapareça.

Esse trabalho tentou acoplar o estudo de dinâmicas evolucionárias de comunidades neu-

tras com modelos de relevos através de investigação de padrões espaciais de longo termo de

distribuição de espécies. Nós esperamos que nossa abordagem possa motivar novas investi-

gações sob estruturas de relevos mais realistas e mais complexas de forma a melhorar nosso

entendimento sobre a ação combinada entre mecanismos ecológicos e a topologia do relevo.

Esse modelo nulo para relevos fragmentados pode também proporcionar uma orientação para

determinar desvios da suposição de neutralidade em dados empíricos.

Já na segunda parte deste trabalho de doutoramento, propomos e investigamos um modelo
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não-neutro para a geração e manutenção de biodiversidade que assume que o meio apresenta

um certo grau de heterogeneidade.

A característica mais interessante dos resultados simulados é a corroboração de que a he-

terogeneidade pode afetar o padrão espacial da distribuição de diversidade. As observações

empíricas para a relação espécie-área são mais compatíveis com os resultados de nossa mod-

elagem para níveis baixo e intermediário de correlação espacial e pequenas taxas de mutação.

Nessas circunstâncias, um cenário trifásico para a diversidade genética versus área é observada,

que também tem forte suporte empírico no contexto das relações espécie-área. Em escalas in-

termediárias, e para nível de correlação espacial baixo e intermediário, o expoente da relação

entre diversidade genética e área está dentro do intervalo de valores observados da relação

espécie-área nas populações naturais [154, 8]. Para taxas de mutação alta e/ou com grande

nível de correlação espacial, a relação entre diversidade genética com a área é melhor aproxi-

mada por um cenário bifásico. Nós observamos também uma dependência clara do expoente z

com o nível de heterogeneidade do meio ambiente, que por sua vez, é regulado pelo parâmetro

de correlação. Os resultados são qualitativamente similares em ambos os tipos de populações:

sexuadas ou assexuadas.

De acordo com nossos resultados simulados, o parâmetro de correlação λ também exerce

uma importante influência sobre a formação do tamanho do regime intermediário, que decresce

com o aumento do nível de correlação entre habitats. Quanto maior for a epistasia, mais pro-

nunciado é esse efeito. Uma observação é importante: em grandes escalas o grau de correlação

tem um efeito atenuador sobre o nível de diversidade genética.

No contexto de meio ambiente com habitats correlacionados, nós inferimos principalmente

o nível de diversidade-γ , que corresponde a estimar o número total de genótipos distintos no

caso de populações sexuadas, ou número total de espécies em populações assexuadas, medidos

através da relação entre diversidade genética como função da área total do sistema - a relação

entre diversidade e área é elaborada por meio do crescimento do tamanho da área total. Não

obstante, medimos a diversidade-α , em que o tamanho do sistema é mantido constante e a área

amostral é aumentada de modo a se obter a dependência da diversidade S com a área. Vimos que

estimativas da diversidade-α conduz a um efeito estranho, deformações nas curvas da relação
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diversidade-área, que ocorrem devido à descontinuidade da pressão de seleção quando a borda

que separa os habitats é ultrapassada. De modo a minimizar este efeito, formas alternativas

para se definir as diferenças entre os habitats devem ser consideradas. Nós acreditamos que

a adoção de habitats fragmentados, ao contrário de compactos como foi considerado aqui,

pode pelo menos atenuar os efeitos da descontinuidade em escalas de tamanho intermediário e

grande.

Um ponto sutil que merece atenção especial é a relação entre diversidade genética e diversi-

dade de espécies. Nesta parte do trabalho, nenhuma tentativa de se fazer um mapeamento entre

estas duas quantidades foi feita. Uma possibilidade alternativa é assumir mutações pontuais

não como um evento instantâneo, mas como o início de um processo de especiação duradouro

[159]. Nesse sentido, uma nova espécie pode ser interpretada como grupo de genótipos intima-

mente relacionados.

A mensagem que podemos deixar com essas contribuições é o melhor entendimento da

geração e manutenção de diversidade na natureza em uma perspectiva evolucionária da relação

entre diversidade e área.

Em se tratando do estudo da dinâmica adaptativa de populações em expansão espacial dis-

cutido no capítulo 5, notamos que os resultados observados a respeito do modelo nulo corrob-

oram com aqueles descrito por Hallatschek 2007, mostrando que a deriva genética no fronte

da expansão pode alterar a composição genética de populações microbiais. Em um processo

de adensamento, pequenos domínios compostos por clones segregam radialmente e coalescem

formando setores que formam a colônia enquanto cresce circularmente. Nos tempos iniciais

do crescimento a área ocupada pela colônia é bem aproximada pela área do círculo, R2. No

entanto, a borda da colônia é fractal no fim do crescimento. Isso se deve ao fato do padrão

de setorização no final da colônia ser controlado pelo equilíbrio entre crescimento determinís-

tico do diâmetro, dominando em grandes tempos, e a estocasticidade presente nos limites dos

domínios que se aninham em tempos curtos.

Ainda explorando o modelo nulo conseguimos obter uma relação entre a média de setores

e o número de células iniciais. Mostramos para um baixo volume da mistura de bactérias a

existência de uma concentração limite na qual crescimento do número médio de setores se torna
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constante. Nossos resultados indicam a existência de um regime linear da curva setor-log(N0).

Assim podemos inferir o passado de imigrações de dados genéticos de clones distribuídos no

espaço a partir da fragmentação da colônia por meio de setores que se estabilizam durante a

expansão do efeito inflacionário.

Nossos resultados do modelo com seleção natural demonstram que se o número de indiví-

duos for suficientemente baixo uma mutação deletéria, nesse caso o custo de uma resistência,

pode se fixar durante o crescimento da colônia. Demonstram também que esse fenômeno é

exacerbado com estrutura espacial. Nossas observações também viabilizaram a elaboração de

estatísticas para testar neutralidade dos marcadores. Mostramos que o baixo número máximo

de setores (igual a quatro) aliado a uma grande frequência de extinções, que torna a distribuição

de setores mais assimétrica do que no modelo nulo - derrubando a média de setores - é assi-

natura de que neutralidade deve ser rejeitada. Adicionalmente, mostramos que os processos que

favorecem a extinção de uma mutação deletéria em duas dimensões atuam de forma diferente

se comparado com uma colônia que cresce em uma única dimensão. Isso foi possível perceber

através da não linearidade da curva tempo-de-extinção-1/s para qualquer que seja o número

inicial de células. Por fim mostramos que para um grande custo de seleção o tempo de extinção

é independente de N0.
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