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Resumo

Uma das questoes centrais na biologia é entender os mecanismos de diversificacao das
espécie, e a coevolugao tem um papel muito importante nesse processo. Em interacoes
antagonisticas, como no sistema predador presa, geralmente ha uma demanda conflitante
entre as caracteristicas que estao coevoluindo (defesa e contra defesa) e o sucesso reprodu-
tivo. Um exemplo ¢ dado por Brodie Jr., Ridenhour e Brodie III, 2002, que estudaram o
sistema onde as presas sao salamandras (Taricha), que possuem uma toxina (tetrodoxina
— TTX), e os predadores sao serpentes ( Thamnophis), que apresenta uma resisténcia a
TTX. Estas duas caracteristicas variam dependendo de sua localidade, com locais apre-
sentando correspondéncia entre elas e outros nao.

Neste trabalho apresentamos um modelo baseado em individuos (IBM) construido a
partir desse sistema. No modelo, presas e predadores estao distribuidos espacialmente e
seus fenodtipos, a caracteristica defensiva e contra defensiva, sdo representados por uma
parte de seu genoma, sendo que o restante representa a compatibilidade reprodutiva com
outros individuos da mesma espécie. Os individuos podem interagir com outros que
estejam suficientemente préximos e esta interacao pode ser um evento de reprodugao
ou de predagdo (caso o fenétipo do predador seja superior ao da presa escolhida). A
evolucao da populagao simula a guerra armamentista entre predadores e presas em um
contexto espacial. Nesta tese estudamos primeiramente as regioes de coexisténcia entre
as populagoes e, nessas regioes, a corrida armamentista.

Observamos que, em geral, o valor médio do fenétipo das presas fica bem abaixo
daquele dos predadores. No entanto, ao compararmos os fenétipos das presas préximas
aos predadores, notamos que este valor ¢ menos discrepante, inclusive com geracoes onde
a presa apresenta fendtipos com valores maiores. Isso mostra a importancia do espaco
na coevolugao, onde as presas que nao estao proximas de predadores nao sofrem pressao
seletiva. Este fato faz com que o sistema seja extremamente dinamico tanto espacialmente
como temporalmente, com extingoes e recolonizagdes locais. Ao incluirmos a possibilidade
de especiacao de ambos os grupos, é possivel observar que quanto maior a restrigao,
espacial e de diferenca genética, maior a formacao de espécies.

Palavras-chave: modelo baseado em individuos; modelo baseado em agentes; inte-
racao antagonistica; presas perigosas.



Abstract

One of the main questions in biology is to understand the mechanisms that drive
species diversification and coevolution plays an important role in these processes. In
antagonistic interactions, such as predator-prey, there is usually a trade-off between co-
evolving characters (defenses and counter defenses) and fitness. One example is given
by Brodie Jr., Ridenhour e Brodie III, 2002 which studied a system where the prey are
salamanders (Taricha) with a powerful toxin (tetrodoxin - TTX), and the predators are
snakes (Thamnophis), which are resistant to the TTX. Those two characters vary depen-
ding on their location, and there are regions with a good match between them and others
where significant mismatches are observed.

In this work we created a individual based model (IBM) inspired on this system. In
the model prey and predators are spatially distributed and a portion of the genome is
used to express their phenotypes, the defensive and counter-defensive characters, while the
remainder represents the reproductive compatibility with others individuals of the same
species. The individuals can interact with others on their vicinity and the interaction can
be a reproductive event or a predation (if the predator phenotype is higher than that of
the chosen prey). The population evolution simulates an arms race between the predators
and prey on a spatial context. In this thesis we study the conditions for coexistence of
preys and predators populations and, under these conditions, the arms race.

We found that, in general, the mean value of prey phenotype was lower than that of the
predators. Nonetheless, when we compare only the prey in the vicinity of the predators we
find that those values are less different, and in some generations the prey had phenotype
with higher values. This shows the importance of space on the coevolutionary dynamics,
since some prey are away from the predators and do fell their selective pressure. This
fact makes the system to be extremely dynamic both spatially and temporally, with local
extinctions and recolonizations. When we include the possibility of speciation, we see
that the more stringent the spatial and genetic restrictions the more species are formed.

Keywords: Individual Based Model; Agent Based Model; antagonistic interaction;
Dangerous Prey.
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Capitulo 1
Introducao

Nenhuma espécie vive isolada e as interacoes entre diferentes espécies podem in-
terferir no comportamento evolutivo do conjunto. Quando ocorre uma retroalimentagao
evolutiva nas caracteristicas dos individuos de uma espécie em resposta as caracteristicas
dos individuos de uma segunda espécie ocorre a co-evolugao (Janzen, 1980). Thomp-
son, 2005 propos que a co-evolugao ocorre em mosaicos geograficos, e para tanto devem
existir trés componentes: (1) selecdo em mosaicos geograficos - a selegdo natural em in-
teragoes interespecificas varia entre populacoes, devido a diferencas geograficas em como
o fitness de uma espécie depende do gendtipos da outra espécie e este difere localmente;
(2) existéncia de hotspots co-evolutivos - as interagdes que sofrem selegao reciproca ocor-
rem somente em algumas comunidades locais, enquanto em outros locais nao ocorrem
(coldspots co-evolutivos); e (3) recombinacdo de caracteristicas - a estrutura genética das
espécies em co-evolucao se modificam com processos de mutagoes, fluxo génico, deriva
génica e exting¢ao de populagoes locais, colaborando com a alteragao na distribuigao espa-
cial de caracteristicas e genes potenciais para a co-evolucao. A teoria da co-evolu¢ao em
mosaicos geograficos se baseia em quatro atributos fundamentais da biologia das espécies
(Thompson, 1999): (1) a maioria das espécies sao cole¢oes de populagbes geneticamente
diferentes; (2) espécies sao filogeneticamente conservativas nas suas interagoes; (3) a mai-
oria das populagoes locais se especializa na interagdo com apenas algumas espécies; (4)
as respostas ecolégicas destas interagoes diferem entre as comunidades.

Interacoes agonisticas do tipo predador-presa sao importantes para as populagoes
naturais e podem guiar a co-evolucdo, pois este tipo de interacao faz com que caracteristi-
cas de populagoes de presas e predadores desenvolvam adaptacgoes e contra adaptagoes, se
assemelhando a uma corrida armamentista. Van Valen, 1973 observou que espécies dentro
de um grupo taxonomico tendem a extinguir a uma taxa constante, argumentando que
este padrao pode ocorrer devido a uma deterioracao estocastica constante das condi¢oes
ambientais, causada por fatores bidticos ou abidticos. Van Valen enfatizou as interagoes
bidticas agonisticas e chamou este mecanismo de hipétese da rainha vermelha. Este nome

se deve ao livro “Alice no pais dos espelhos” de Lewis Carroll, onde apds ser indagada
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pela Alice de por que, no mundo das maravilhas, apesar dela correr o mais rapido que
podia ela nunca chegava a lugar algum, a rainha vermelha respondeu “E preciso correr o
maximo possivel, para permanecermos no mesmo lugar”. Em uma corrida armamentista,
assim como ocorreu com a Alice, as espécies devem estar em constante evolugao ou se
extinguem devido a superacao das defesas ou contradefesas e uma das partes envolvidas.
Alguns estudos observaram este embate evolutivo em interacoes agonisticas, como
no caso da serpente do género Thamnophis e da salamandra do género Taricha (Brodie 111
e Brodie Jr., 1990; Brodie Jr., Ridenhour e Brodie III, 2002; Hanifin, Brodie Jr. e Brodie
III, 2008). Esta salamandra produz uma potente neurotoxina (tetrodotoxina — TTX)
que serve como uma defesa quimica, bloqueando os canais de sédio nos nervos e tecidos
musculares e paralisando os tecidos musculares do predador que as ingerir. As serpentes
Thamnophis desenvolveram uma resisténcia a TTX, sendo o tnico predador potencial
destas salamandras. A resisténcia a TTX se deve a modificagoes genéticas no canal de
sédio (Geffeney et al., 2005; Feldman et al., 2009; Lee et al., 2011; McGlothlin et al.,
2014; Hanifin e Gilly, 2015) e possibilita a estas serpentes terem uma grande quantidade
de presas, porém possui um custo fisiolégico: serpentes mais resistentes se locomovem
a velocidades menores que as menos resistentes (Brodie III e Brodie Jr., 1999a; Lee et
al., 2011). Além disto, apés ingerirem uma salamandra as serpentes ficam praticamente
imoéveis por um determinado periodo de tempo. Estas consequéncias da resisténcia a TTX
pode ser ligada a uma menor chance de sobrevivéncia e reprodugao da serpente (Jayne e
F., 1990). Isto indica a existéncia de uma demanda conflitante entre a resisténcia a TTX e
o fitness, ja que diminui a possibilidade de fuga de predadores e de reproduzir. Apesar do
mecanismo da producgao da TTX pelas salamandras ainda ser desconhecida, ha evidéncias
que também hé um custo indireto de acordo com seu nivel de TTX (Hanifin e Gilly, 2015;
Brodie III e D., 2015). O custo parece estar relacionado a resisténcia a toxina que as
proprias salamandras necessitam ter. As espécies, de salamandra e serpente, sofreram
uma convergéncia evolutiva, resultando em mudangas similares no canal de sédio (Brodie
III e D., 2015). Este sistema de serpente-salamandra estd distribuido sobre uma grande
area espacial (Hanifin, Brodie Jr. e Brodie III, 2008) e a correlagdo entre os fenétipos
correspondentes (producdo e resisténcia a TTX) nao é uniforme (Brodie III e Brodie
Jr.; 1999a; Brodie Jr., Ridenhour e Brodie III, 2002). Enquanto em diversas regioes os
fenotipos estao em equilibrio, em outros existem desequilibrios significativos e algo notavel
é que nestas ultimas regioes as caracteristicas contra-defensivas do predador sempre esta a
frente das caracteristicas defensivas da presa. Este padrao geografico sugere uma dinamica
oscilatéria na evolugao das caracteristicas fenotipicas na interacao predador presa.
Estudos com a ave cruza-bico (Lozia spp.), o esquilo (Tamiasciurus hudsonicus) e
com coniferas, na América do Norte (Parchman e Benkman, 2002; Benkman et al., 2003;
Smith e Benkman, 2007; Parchman et al., 2016), demonstra como a co-evolu¢ao pode

contribuir para a especiacdo. Algumas populagoes de cruza-bico e coniferas se diversifica-
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ram de outras, sendo que o processo foi mediado pela presenca do esquilo vermelho. Os
cruza-bicos possuem um bico caracteristico que permitem abrir as escamas das coniferas,
alcancando a semente. Em locais onde o esquilo vermelho esté presente eles atuam como
predador priméario das coniferas, sendo assim a pressao seletiva imposta pelos cruza-bicos
é baixa e as coniferas desenvolveram caracteristicas para se defenderem dos esquilos ver-
melhos. Porém, em locais onde os esquilos vermelhos estao ausentes, o cruza-bico atua
como predador principal e as coniferas desenvolveram caracteristicas para se defenderem
contra estas aves. Este estudo mostra como em alguns locais ocorre o hotspot co-evolutivo
enquanto outros ha o coldspot co-evolutivo, mesmo em espécies que possuem interacoes
similares, mas diferem na forca da interacao.

A dindmica da rainha vermelha nem sempre é facilmente visivel, pois o fitness de
ambas as espécies mudam somente um pouco durante o tempo, podendo resultar em
pouca ou nenhuma mudanca aparente no fenétipo das populacgoes em interacdo, mesmo
assim podem apresentar uma mudanca continua na estrutura genética. Decaestecker et
al. (2007), verificaram uma dindmica do tipo rainha vermelha em um sistema parasita
hospedeiro, em Daphnia magna e Pasteuria ramosa. Estes pesquisadores utilizaram or-
ganismos dormentes de diversos periodos para verificar a taxa de infeccdo. Em geral as
D. magna foram mais infectadas quando expostas as geragoes de P. ramosa contempora-
neas que de geracgoes anteriores. Quando as D. magna foram expostas aos parasitas de
geracoes futuras a taxa de infeccao foi menor que de parasitas contemporaneos. Estes
pesquisadores observaram uma rapida mudanca evolutiva, de ambas as espécies, com 0s
parasitas se adaptando para infectar hospedeiros e estes para se “livrarem” dos ultimos.
Eles observaram também, que, quando os parasitas se adaptaram a diferentes genotipos
do hospedeiro, houve uma perda na adaptacao dos fenétipos de geragdes anteriores.

Apesar destas interagdes coevolutivas serem de extrema importancia para as espé-
cies, a forma que estas atuam na diversificacao das espécies ainda permanece em debate,
com hipoteses sugerindo que a especiagao pode ser um resultado indireto e direto da co-
evolugdo (Ehrlich e Raven, 1964; Smith e Benkman, 2007; Althoff, Segraves e Johnson,
2014; Hembry, B. e Goodman, 2014; Parchman et al., 2016; Thompson, 2016). A di-
versificagdo das espécies é uma das questoes centrais na ecologia e entender como a vida
se diversificou a partir de uma tnica célula originando cerca de 8,7 milhoes de espécies
(Mora et al., 2011) é um quebra cabeca que necessita uma abordagem interdisciplinar. A
teoria mais aceita do surgimento desta diversidade de espécies é a evolutiva, a qual prediz
que uma espécie é formada a partir de outra existente, tanto por anagénese como por
cladogénese. Os mecanismos evolutivos podem ser basicamente divididos em duas cate-
gorias: alopatria (populagoes em locais distintos) e simpatria (uma tunica populagao). O
mecanismo mais estudado é a alopatria ou especiagdo geografica (Rosenzweig, 1995), que
se inicia com a separacao da populacao por meio de uma barreira geografica impedindo o

fluxo génico e evolucao separada das subpopulagoes influenciadas pelo ambiente em que
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estdo. A simpatria pode ocorrer por diferentes fen6menos, como a poliploidia (Wood et
al., 2009), selecao disruptiva (Rice, 1984) e especiagao estasipatrica (Key, 1968), porém
nenhuma requer o isolamento da populagao para ocorrer a especiacao.

O processo evolutivo apresenta uma dinamica temporal e espacial e estudos teéricos
que nao levam em conta este aspecto podem deixar escapar importantes aspectos desta
dindmica (Durrett e Levin, 1994). Um exemplo cléssico é o sistemas parasita-hospedeiro
onde o parasita pode sofrer mutac¢oes, modificando sua letalidade. Enquanto que com a
negligéncia do espago (equacoes de campo médio) a dindmica resulta na prevaléncia da
forma mais letal do parasita, seguida da extingao de ambas as populagdes, em modelos
espacialmente explicito pode ocorrer apenas extingoes locais dos organismos com a sub-
sequente recolonizacao por hospedeiros e formas menos letais do parasita posteriormente
(Rauch, Sayama e Bar-Yam, 2003; Goodnight et al., 2008; Messinger e Ostling, 2009).

O atual projeto tem como objetivo estudar o processo de co-evolugao em populacao
de predadores e presas. Utilizando o sistema estudado por Brodie e colaboradores (Brodie
III e Brodie Jr., 1999b; Brodie III et al., 2005; Hanifin, Brodie Jr. e Brodie III, 2008)
desenvolvemos um IBM para simular esta interacao agonistica. Nosso objetivo ¢ estudar
caracteristicas qualitativas da dinamica, entender o papel do espaco na geracao dos de-
sequilibrios fenotipicos encontrados por Hanifin, Brodie Jr. e Brodie III, 2008 e explorar
fatores responsaveis na especiagao de ambas as espécies.

No capitulo 2 apresentamos uma descricao do modelo baseado em individuo desen-
volvido para esta tese. No modelo, individuos de presa e predadores estao distribuidos em
um retangulo bidimensional. Cada individuo tem a probabilidade de fazer as seguintes
agoes: morrer, reproduzir e predar ou ser predado. Cada acao pode sofrer influéncias de
parametros e de caracteristicas locais de cada individuo.

No capitulo 3 apresentamos uma visao geral das simulacoes e uma exploracao do
espaco de parametros para a coexisténcia dos grupos de predador e presa. Observamos
caracteristicas que assemelham a sistemas predador-presa naturais, como a oscilagao da
abundancia e dos fendtipos dos dois grupos. Observamos também a importancia do espaco
e de parametros do fitness para a coexisténcia de predador e presa.

No capitulo 4 exploramos a coevolugao dos fenétipos dos dois grupos. Mostramos
que a presenca do predador acarreta em uma escalada no fenétipo da presa. Como um
dos principais resultados da tese, observamos a importancia do espago para a dinamica
da distribuicao espaco-temporal dos fenotipos, possibilitando criar desequilibrios nas ca-
racteristicas similares aos do sistema natural.

No capitulo 5 incluimos a possibilidade de especia¢gdo em cada grupo, adicionando
um parametro de diferenca genética maxima para a reproducdo. Um resultado inesperado
foi que ao adicionar a assortatividade reprodutiva ocorreu uma menor coexisténcia de
predador e presa. Observamos também que quanto maior a restricdo na area de vida e

na diferenca genética, maior a quantidade de espécies formadas, para ambos os grupos.
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Parte dos capitulos 2, 3 e 4 desta tese foram publicados no artigo “ Coevolution in

sezually reproducing populations of predators and prey” (Nagai e Aguiar, 2016).
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Capitulo 2

Modelo

2.1 Modelagem

A co-evolugdo com interacoes agonisticas pode ser um fator determinante para a
biodiversidade na Terra. Porém, a complexidade envolvida nas interagoes ambientais,
intraespecifica e interespecificas no processo de evolugdo torna a analise de situagoes
especificas bastante dificeis. A utilizacdo de modelos simplificados, onde determinados
aspectos do problema podem ser isolados e seus efeitos estudados em detalhe, torna-se
importante para a compreensao do processo.

Modelos matematicos tradicionalistas utilizam pressupostos como a homogeneidade
dos individuos, do espago e a falta de estocasticidade. Estes pressupostos dificultam o
estudo da coevolucao por exigir uma modelagem mais elaborada. Apesar disto, o uso
destes tipos de modelos é bastante ttil devido a sua capacidade de analisar analiticamente
seus resultados.

Um dos modelos usados em estudos onde o sistema apresenta uma estocasticidade e
que as simulagoes podem ser espacialmente explicitas, sao os modelos baseados em indivi-
duos (IBM — individual based models; Grimm e Railsback, 2005) ou também conhecidos
como modelos baseados em agentes (ABM — agent based models). Nesses modelos a po-
pulacao é representada explicitamente pelos individuos que a compoe. O individuo é o
objeto, ou compartimento, para o qual as regras do modelo sao voltadas. Este tipo de
modelo permite que padroes emergentes do sistema possam ser estudados, e em ecolo-
gia tem sido utilizado para o melhor entendimento de processos evolutivos e ecoldgicos
(Dieckmann e Doebeli, 1999; Jager, 2001; Fielding, 2004; Zia e Rikvold, 2004; Rikvold e
Sevim, 2007; Aguiar et al., 2009).

Aguiar et al. (2009) propuseram um modelo neutro de especia¢do onde uma po-
pulacao de individuos geneticamente idénticos e distribuidos homogeneamente no espaco
¢ acompanhada ao longo de varias geragoes. A reproducao neste modelo é sexuada e

ocorre apenas entre individuos préximos, cuja distancia espacial (S) seja menor que um
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determinado valor. Além disso, a reprodugao é viavel apenas se a distancia genética tam-
bém for menor que o parametro GG. Estes pesquisadores observaram que, dependendo da
taxa de mutacao e dos valores de S e GG, a populacdo pode dividir-se em grupos repro-
dutivamente isolados, levando a especiacao sem isolamento geografico, como ocorre na

especiagao simpatrica.

2.2 Descricao

A descrigao do modelo segue o protocolo ODD (overview, design concepts, details)
(Grimm et al., 2006; Grimm et al., 2010). Durante o texto o indice 1 serd designado para
a presa e o 2 para o predador.

Para o melhor entendimento, o modelo sera apresentado em duas secoes, o modelo

simplificado e o estendido. Um esquema geral do modelo é apresentado na figura 2.1.
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Dinamica do individuo Individuo
* Local (x,y)
* Genoma hapléide bialélico (i=(i,, i, ,i,,...,i B)) €Xpressa:

1 >0 fendtipo fl_:iik

Probabilidade

de morrer >Distancia genética dos individuos
B
d(i,j)zlfi_fj|+ Z |ik_jk|
Predador k=B+1
(%]
Q e
(] . .
b © - Ocorre se tiver: :
2 < Predacdo —» ° Pres,a§ vizinhas ao predador
§ . *Fendtipo presa < predador -
- Ird ocorrer dependendo:
Reproducdo —— - +Vizinho geneticamente compativel
* Fitness

Figura 2.1: Visao geral do modelo, mostrando a dinamica e as propriedades de cada
individuo.
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2.3 Modelo simplificado

2.3.1 Propoésito

O propésito deste modelo é entender a distribuicdo geografica e fenotipica de po-
pulacoes em coevolugao em sistema predador presa. O modelo ¢é inspirado no sistema de
serpentes e salamandras que habitam a costa leste da América do Norte e que apresenta,

em algumas areas, um desbalanco entre a defesa da presa e a resisténcia do predador.

2.3.2 Entidades, estados variaveis e escalas

As entidades consistem em individuos de presa e predador. Os estados varidveis
destes individuos sao sua posigao espacial (localizado em uma grade bi-dimensional) e seu
genoma. Este ultimo ¢ modelado por uma fita haploide com By loci bi-alélicos, de valores

Zero e um.
i: (il,ig,...,iBf). (231)

O genoma determina o fenotipo do individuo, que mede a quantidade de toxina
produzida pela presa (como forma de protegao de ser comido por predador) ou a resisténcia
a toxina pelo predador. Os fenoétipos sao atributos de nascenca aos individuos e sao

modelados como uma caracteristica aditivas:

fli) = kz_szk (2.3.2)

Sendo assim, a quantidade de 1’s no genoma é o quanto a presa produz de toxina
ou a resisténcia do predador.

O fendtipo também determina a probabilidade de reproducgdo de cada individuo.
Nos assumimos a existéncia de uma demanda conflitante entre o fenétipo e o custo re-
produtivo. Assumimos ainda que a forma funcional deste custo é similar para ambos,
predador e presa, porém os parametros da funcao pode diferir para cada grupo. Modela-
mos a probabilidade de reproducao, para presas e predadores, de acordo com as equagoes,

respectivamente:

l14+e ™

Tl (/L) — Tmaml 1 + e_al(l_fl(i)/al) 9 (233)
. 1+e™ ™
T(2) (Z) == Tma,x? 1 + 6—a2(1—f2(i)/(52) 9 (234)

O pardmetro « especifica a suavidade da curva, o valor de § a posicao do ponto de

inflexdo e 7,4, a probabilidade maxima do individuo se reproduzir (fig. 2.2).
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0.6 0.8 1.0

Fitness
0.4

0.2

0.0

0 5 10 15 20 25 30
Phenotype

Figura 2.2: Probabilidade de reprodugdao como funcao do nivel de toxina para 7,1 = 1,
a=3ed =10 (preta); « =3 e = 15 (vermelha); « =6 e § = 10 (verde); « =6e § = 15
(azul). A diminui¢do na probabilidade de reproducao ¢ o reflexo do custo associado ao
nivel de toxina.

O ambiente é descrito como uma grade retangular bi-dimensional, onde os locais
podem representar ambientes favordveis & ocupagao ou ambientes indspitos (barreiras).
Os locais disponiveis podem ser ocupados por um tnico individuo (presa ou predador)
ou ficar vazio. Com excecao das barreiras, o ambiente é homogéneo, portanto todos os
locais da grade sao ecologicamente equivalentes. Locais com barreiras, que nao podem
ser ocupados por individuos, serdao localizadas no centro da metade inferior do retangulo
(fig. 2.4). A barreira tem dois propdsitos: primeiro ela é inspirada no sistema serpente-
salamandra, que apresenta um ambiente em forma de ferradura devido a area inéspita do
vale San Joaquim. Segundo, ela permite observar o papel de corredores na dindmica (fig.
2.3).
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©  ®
E) (F)
@ (H)

Figura 2.3: Representacao das regioes criadas, em uma &area retangular de tamanho 80 x
250. A area em cinza representa a barreira criada (de tamanho 20 x 125), localizada
na regiao inferior central, na qual ha uma impossibilidade dos individuos passarem ou
permanecerem nela.

2.3.3 Visao geral do processo e planejamento

Os individuos de presa tem a probabilidade de morrer ou reproduzir e os de predador
podem morrer, se alimentar de uma presa e, se obtiverem sucesso na captura, reproduzir.
A taxa de mortalidade, d; para a presa e dy para o predador, sao numeros fixos entre 0 e
1 que dao a probabilidade do individuo de morrer em cada geracgao.

A reproducao é sexuada e local. Ela envolve um individuo focal e um parceiro repro-
dutivo. A busca do parceiro se da na vizinhancga do individuo focal, em uma &rea circular
de raio S(12). A prole é obtida através de uma ligacao cruzada das fitas que representam
os genomas dos pais. Apds a obtencao do genoma da prole, ha uma probabilidade de
mutagao 2y para cada locus, modificando o valor de 0 para 1 ou de 1 para 0.

A predagao somente ird ocorrer se existir pelo menos uma presa na vizinhanca do
predador e se o seu fenétipo for maior que o do individuo a ser predado.

A dindmica da simulagao ocorre da seguinte forma:

Um individuo, presa ou predador, ¢ selecionado. Se o individuo for uma presa ele
tem uma probabilidade d; de morrer devido a fatores externos a presenca de predador. Se
nao morrer ele reproduz se houver uma outra presa dentro de sua vizinhanga de interacao
e existir um local vazio para o estabelecimento da prole.

Se o individuo selecionado for um predador, ele tem a probabilidade dy de morrer
(mortalidade intrinseca). Se ele sobreviver, uma presa ¢ escolhida aleatoriamente dentro

de sua vizinhanca. A predagao é realizada com sucesso se a resisténcia do predador for
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maior ou igual a defesa da presa escolhida:
f2= fi = R, (2.3.5)

onde R é a “resisténcia intrinseca” do predador, que permite que ele consiga predar
algumas presas mesmo quando f, < f;. No6s usamos R = 1 na maioria das simulagoes
dando ao predador uma pequena vantagem sobre a presa. Aumentando o R diminui a
pressao seletiva sobre o predador, ja que para R muito alto ele pode comer praticamente
qualquer presa. Se o predador nao tiver sucesso na predacgao ele ird morrer. Se ele
conseguir predar ele tem uma chance de reproduzir. A reproducao ird ocorrer de forma
andloga ao da presa (havendo pareiro reprodutivo dentro da vizinhanga de interacao e
espago para a prole).

A dindmica é um processo discreto, na qual em um passo de tempo todos os indi-
viduos das populagoes (de predador e presa) terdo a oportunidade de realizar as agoes:

morrer ou reproduzir para a presa; morrer, predar e reproduzir para os predadores.

2.3.4 Conceitos do projeto

Os principios basicos deste modelo sdo os seguintes: (1) o processo coevolutivo
depende do espaco e do tempo (Thompson, 2005; Decaestecker et al., 2007; Hanifin,
Brodie Jr. e Brodie III, 2008); (2) ha um fenétipo na interface da interagdo coevolutiva
(Brodie Jr., 1968; Brodie IIT e Brodie Jr., 1990). Esses dois principios bésicos estao
implementados da seguinte forma: (i) a interagao entre predador e presa é mediada por
um unico fendtipo que é codificado geneticamente e esta sujeito a mutagoes aleatorias;
(ii) o ambiente é espacialmente explicito e as interagdes ocorrem somente entre individuos
proximos; (iii) a reprodugao é sexuada e os individuos sdo hapldides e hermafroditas. Os
predadores somente podem predar ou se reproduzir dentro de sua area de agdao, uma area
circular de raio Sy centralizado no individuo. Assim como as presas somente podem se
reproduzir em uma area circular de raio 57, centralizada no individuo.

A distribuicao fenotipica e a abundancia dos grupos sao propriedades emergentes
do sistema e é monitorada no espacgo e ao longo do tempo.

A caracteristica adaptativa de cada populacao é o valor do fenétipo, defesa e resis-
téncia, que estao na acoplados pela predacgao e pela demanda conflitante entre o valor da
caracteristica e a capacidade reprodutiva. Em uma interagdo predador-presa, se o valor
fenotipico da presa ¢ muito alto em relacao ao do predador, ela nao sera predada e o
predador morre, enquanto que se ocorrer o contrario a presa serda comida e o predador
podera se reproduzir. Uma presa com alto valor de fenétipo pode nao ser predada, porém
tera uma menor probabilidade de reprodugao.

As interagoes entre os individuos ocorrem tanto por encontros diretos dos individuos

do mesmo grupo (para a reprodugao) como por grupos diferentes, no caso da predagao.
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Interagoes também podem ocorrer indiretamente por competicdo por espaco, dado que
dois individuos nao ocupam o mesmo local, e para a reproducao é necessario um sitio
vazio dentro da vizinhanga.

Por se tratar de um modelo baseado em individuo, existem estocasticidades presen-
tes na mortalidade e reproducao, controladas pelos parametros de probabilidades (d(1,2),
para a mortalidade, e r(;2), para a reproducao) e na escolha do parceiro reprodutivo, um
coespecifico escolhido aleatoriamente na vizinhanca do individuo focal, dentro da area
circular de raio S;9). A estocasticidade também ocorre na geragao do genoma da prole,
que é gerada a partir de uma ligagdo cruzada escolhida aleatoriamente em um ponto
dos genomas dos pais e de mutacoes de cada locus em uma taxa de p(2). Ademais, na
predacao também ocorre a escolha aleatéria da presa na vizinhanga do predador.

O genoma e a localizacao de cada individuo é salvo como dados de saida, a partir
destes dados ndés podemos calcular a abundancia e as distribuigoes geograficas e fenotipicas

de cada grupo.

2.3.5 Inicializacao

No comecgo de cada simulacao todos os alelos, de todos os individuos, sao iniciados
com o valor zero. Os predadores e as presas comegam nas regioes (C) e (D) (primeiro
painel da fig.2.4). Nestas regioes, a probabilidade de que cada local seja inicialmente
ocupado por presa ou predador é dada por F; 2. Com a probabilidade 1 — (P, + P,) o

local permanece desocupado.
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Generations

Phenotype | o5 [l 10 [ 15

Figura 2.4: Exemplos de uma simulagdo nas geracgoes 100, 200, 300 e 500. Pontos ver-
melhos representam os predadores e os azuis representam as presas. A intensidade de
cada cor é dada de acordo com valor do fenétipo de cada individuo. Para esta simulagao
utilizamos os parametros: S(;2) = 10, B(12) = 20, B f12) = 20, p1,2) = 1073, 7pnaw1 = 0.6,
Tmax2 — 03, D1 == 02, D2 = 008, ap = 3, Qg = 6, (51 =10e 52 =10

2.3.6 Dados de entrada

Os dados de entrada consistem nos valores das dimensdes da grade bi-dimensional,
os locais de barreira e os parametros relacionados as probabilidades de mortalidade, pre-
dagdo e reproducao (veja tabela 2.1). No caso da simulagdo continuar de uma anterior,
também serao informadas as posigoes espaciais e os genomas dos individuos do final da

simulacao a ser continuada.

2.3.7 Sub-modelos

O algoritmo tem quatro médulos basicos: find-neighbors, fitnes-calculus, prey-reproduction
e predador-reproduction.
O sub-modelo find-neighbors procura na vizinhanga de um individuo e retorna quais

locais estao ocupados por presa, predadores e sitios vazios. O sub-modelo tem dois pa-
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Tabela 2.1: Tabela com os nomes e descrigoes dos dados de entrada.

Nome Descricao
T tempo - nimero de geragoes da simulagao

Lz tamanho das dimencoes de x e y da grade

P2 probabilidade de um local ser ocupado por presa ou predador no comeco da simulaga

d(1,2) taxa de mortalidade de presa e predador

T(mazl,maz?) probabilidade maxima de reprodugao de presa e predador

Sa,2) raio de interacao espacial de presa e predador

Bfaz2 tamanho do genoma da presa e do predador

H(1,2) taxa de mutacao por locus da presa e do predador

Q(1,2) parémetro que controla a suavidade da funcao de fitness

0(1,2) pardmetro que indica o ponto de inflexdo da funcao de fitness
R valor da resisténcia intrinseca do predador

rametros: a posicao espacial do individuo focal e o raio S(; 2y da area de interagao do
grupo que este individuo. E como saida ele retorna vetores com a localizacao das presas,
predadores e locais vazios na vizinhanca.

O sub-modelo fitness-calculus calcula a probabilidade dos individuos se reproduzi-
rem r; de acordo com a equacgao 2.3.3 e 2.3.4, como mostra a figura 2.2. Os valores de 7;
depende do valor fenotipico do individuo f; (equacao 2.3.2).

O sub-modelo prey-reproduction verifica se o individuo focal ird se reproduzir, de
acordo com sua probabilidade de reproducao r; (equagao 2.3.3 e 2.3.4). Se o individuo
for reproduzir é sorteado um parceiro reprodutivo aleatoriamente de sua vizinhanca, que
¢ obtido do sub-modelo find-neighbors. O genoma da prole é obtido apds uma ligacao
cruzada a partir dos genomas parentais. Um ponto de ligacdo cruzada k é sorteado
aleatoriamente e dois genomas sao produzidos ao ligar os primeiros k genes do individuo
focal com o restante Bf — k genes de seu parceiro e vice-versa. Um dos dois genomas
criados ¢ sorteado com chances iguais e para cada gene pode ocorrer a mutagao de 0 para
1 e de 1 para 0 com probabilidade ;. O genoma resultante é designado para a prole.

O individuo gerado seréa colocado em um sitio vazio, aleatoriamente, na vizinhanca
do individuo focal, dentro de uma &area circular de raio S;. Se nao existir um local
vazio préximo ao individuo focal a reproducao nao ird ocorrer. Os parametros para este
sub-modelo ¢é o individuo focal e o vetor com com os vizinhos, gerado pelo sub-modelo
find-neighbors. Como saida ele retorna o local e o genoma da prole.

O sub-modelo predator-reproduction é similar ao prey-reproduction, com a excecao
de que antes da reproducao do individuo selecionado é verificado se ele consegue predar
uma presa. Primeiro uma presa ¢é selecionada aleatoriamente da vizinhanga do predador
focal; se a presa tiver um fen6tipo menor ou igual ao fenétipo do predador mais a resiténcia
intrinseca, entdo ocorre a predagdo e o individuo se reproduz. Se a predacao nao for

realizada com sucesso, entao o individuo morre sem se reproduzir.
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2.4 Modelo estendido

Pelo modelo simplificado, podemos verificar que nao hé restricio na reproducao
dos individuos. Com todos os individuos podendo se reproduzir, independente da dife-
renca genética entre eles, nao ocorre especiacao e sempre os individuos do mesmo grupo
pertencerao a mesma espécie.

No modelo estendido, toda a dindmica continuarda a mesma, porém sera incluida
a reproducao assortativa, que ocorrera somente entre individuos com uma similaridade
génica. Isto permitird a ocorréncia de especiacao nos diferentes grupos.

Neste modelo o parametro By é o tamanho do genoma responsavel pelo fenétipo
(equacao 2.3.2), enquanto que o tamanho do genoma completo é dado pelo parametro B.
Ambos os grupos, presa e predador, irdo ter o genoma de mesmo tamanho e o genoma
dos individuos sera dado por:

i = (i1,49,...,B). (2.4.1)

Assim como no modelo simplificado a caracteristica fenotipica responsavel pela inte-
ragao coevolutiva, defesa (presa) e contra-defesa (predador), é uma caracteristica aditiva
(equacao 2.3.2). Todos os outros loci, de By + 1 até B sao interpretados como caracte-
risticas binarias independentes. A distancia genética entre dois individuos de um mesmo

grupo ¢ definida por:

d(i,j) = f(@) = fDI+ X lix—jul- (2.4.2)

k:Bf-i-l

A primeira parte (|f(i) — f(j)|) mede a diferenga quantitativa da caracteristica fenotipica
de interacdo (defesa e contra-defesa) e a segunda parte (S8 g s+1/ik — Jk|) Tepresenta a
diferenca alélica entre o restante das caracteristicas.

Individuos do mesmo grupo podem sao se reproduzir se
d(i,7) < G. (2.4.3)

A diferenciagao entre espécies é dada se um ou mais individuo(s) apresentar um
diferenca genética maior que G com o restante dos individuos do mesmo grupo, presa ou

predador.
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Capitulo 3

Visao geral e coexisténcia

3.1 Introducao

O processo de coevolugao tem um componente espacial importante, o que permite
que diferentes locais do mesmo sistema apresentem diferentes densidades populacionais
e distribuicao de fendtipos, dependendo das condigoes e recursos locais e também da
taxa migratéria (Benkman et al.; 2003). Assim como a importancia da variacdo espa-
cial, o tempo apresenta um papel notavel em sistemas coevolutivos (Decaestecker et al.,
2007). Esta multidimensionalidade da dindmica coevolutiva faz com que o estudo deste
importante processo seja muito dificil, fazendo com que o uso de modelos matematicos
e simulagoes se torne uma ferramenta importante que nos permite entender o papel de
componentes especificos do sistema.

A coevolugao de um sistema predador-presa pode ser instavel a longo prazo, devido
a extin¢ao de um ou ambos os grupos. Um dos fatores que pode levar esta instabilidade
é a alta eficiéncia do predador em explorar sua caca, levando a uma deplecao das presas
caso nao haja um local livre de predagio onde estas possam se abrigar (Rosenzweig e Ma-
cArthur, 1963; Predacao). Esta instabilidade é chamada de paradoxo do enriquecimento
(Rosenzweig, 1971). De acordo com este paradoxo se a capacidade suporte de uma popu-
lacao de presa aumentar, de uma situagao que apresenta um sistema estavel, as oscilagoes
na abundancia populacional (de predadores e/ou de presas) irdao ter uma amplitude cada
vez maior ficando cada vez mais proximas a zero, levando a extin¢ao de um ou ambos os
grupos.

Neste capitulo exploramos um pouco algumas propriedades emergentes do sistema,
como a flutuacdo populacional e a coexisténcia dos dois grupos, predadores e presas.
Primeiramente observando se o modelo apresenta aspectos do sistema natural e, pos-
teriormente, tentando entender alguns fatores que favorecem a coexisténcia do sistema

predador-presa.
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3.2 Cenarios

Um desafio do modelo é de manter a coexisténcia entre os grupos. Simulagoes preli-
minares mostram que a coexisténcia do sistema predador presa nem sempre é alcancada,
levando a morte dos predadores ou a morte das presas e, consequentemente também dos
predadores. Devido a esta instabilidade populacionaldos dois grupos, primeiro explora-
mos em quais conjuntos de pardmetros a coexisténcia era possivel, utilizando o modelo
simplificado (explicado no capitulo 2). Para isto simulamos diversos cendrios, com os
diferentes conjuntos de parametros (tab. 3.1), mantendo-se alguns valores fixos em todas

as simulagoes (tab. 3.2).

Tabela 3.1: Valores dos parametros utilizado para explorar a coexisténcia dos dois grupos.

Nome Presa Predador

taxa reprodutiva maxima Tmazl = {0.1,0.2, ... )1} 7Tpaee = {0.1,0.2,..., 1}
raio de interacao espacial Sy = {10,20,30} Sy = {10, 20, 30}
resisténcia intrinseca do predador R={1,2,3}
suavidade da funcao de fitness a; = {3,6} as = {3,6}
ponto de inflexdo da funcao de fitness 5, = {10, 15} dy = {10, 15}

Cada cenario foi simulado 10 vezes por 5000 geracoes, com uma grade de tamanho L, = 80
e L, = 250.

Também verificamos a importancia do raio de interagao espacial (S e S3) para a
coexisténcia. O restante dos parametros foram fixados em valores onde a coexisténcia era

possivel (Tae1 = 0.6, Taze = 0.3, @y = 3, g = 6, 67 = 10, d9 = 10)

Tabela 3.2: Valores dos parametros fixos em todas as simulacoes.

Nome Presa Predador
taxa de mortalidade di =02 dy =0.08
tamanho do genoma Bfi =20 Bf,=20
taxa de mutacao pr =107% py =103

prob. de um local ser ocupado por ind. de cada grupo P, =0.8 P, =0.1

3.3 Resultados

A coexisténcia do predador e presa ocorreu em um espaco de parametros muito
restrito, sendo comum a extin¢ao de um ou dos dois grupos. No caso em que somente
um dos grupos permaneceu na simulagao, os predadores foram extintos levando a uma
dominacao completa das presas. Quando nao houve a sobrevivéncia de nenhum grupo,

primeiro ocorreu a exting¢ao da presa seguido do predador, devido a necessidade da presa
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para a existéncia do predador. A coexisténcia ocorreu especialmente quando a taxa repro-
dutiva maxima da presa era maior que a do predador (7,401 > Tmaz2) € quando a pressao
seletiva da presa era maior (§; < d2 e oy < @), como mostra a fig 3.1.

Quanto aos parametros de mobilidade dos dois grupos (S;2) vemos que houve uma

maior coexisténcia quando as presas tinham um maior alcance (S; > S5, fig. 3.2).
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Figura 3.1: Coexisténcia de predador e presa para diferentes valores de resisténcia intrin-
seca do predador (a) R =1, (b) R = 2e (c) R = 3. Para cada conjunto de pardmetros tem
um grafico com valores de 7,421 € Tmaz2 variando de 0 a 1. A quantidade de simulac¢oes
que, no final, apresentou coexisténcia esta marcado pela intensidade da cor, com o mais
escuro alcangando mais simulagdes que chegaram a coexisténcia. Para esta figura além
dos parametros fixos da tabela 3.2, fixamos S; = 10 e Sy = 10.

Na simulagao, podemos ver que a populacao de presa ¢ mais abundante que a de

predador e apresentam uma maior oscilagao (fig. 3.3 e fig. 3.4).

3.4 Discussao

Processos de coevolucao em sistemas predador-presa mostram uma importante di-
namica espago-temporal (Thompson, 1999; Benkman et al., 2003; Decaestecker et al.,
2007; Hanifin, Brodie Jr. e Brodie III, 2008). Esta caracteristica dindmica da coevolucao
faz com que estudos empiricos sejam dificeis e desafiadores. Neste contexto, modelos ma-
tematicos e simulagdes se provaram tteis em ajudar na compreensao do sistema. Apesar

do modelo ter diversos pressupostos e parametros, ele é uma versao simplificada do sis-
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Figura 3.2: Coexisténcia de predador e presa, para os parametros S; = {10,20,30},
Sy = {10,20,30}. Para esta figura, além dos pardmetros fixos da tabela 3.2fixamos
Tmazl = 0.6, Thaeo = 0.3, a1 = 3, ag = 6, 61 = 10, 6o = 10 e R = 1. A quantidade de
simulagoes que, no final, apresentou coexisténcia esta marcado pela intensidade da cor,
quanto mais escuro maior a quantidade de simulacdes que chegaram a coexisténcia.

tema natural o que dificulta comparagoes direta entre os resultados das simulagoes e dos
dados empiricos. Porém, nosso modelo apresentou caracteristicas qualitativas semelhan-
tes aos sistemas predador-presa naturais, como a defasagem temporal da populacao dos
dois grupos. Observamos também similaridades na distribuicao fenotipica do sistema de
salamandras do género Taricha e serpentes Thamnophis (Brodie Jr., Ridenhour e Brodie
I11, 2002; Hanifin, Brodie Jr. e Brodie III, 2008) no qual foi baseado para a geragdo do
modelo, que sera explorada no capitulo 4.

A defasagem temporal nas populagdes dos dois grupos, visto nas simulagoes do
modelo, sdo comuns em sistemas predador-presa e se deve principalmente ao fato do cres-
cimento de um dos grupos depender do outro. Portanto quando a presa atinge uma grande
abundancia populacional, os predadores possuem uma grande quantidade de alimento e
consequentemente um maior crescimento populacional. Este crescimento faz com que a
quantidade de presas diminua e a sua populagao decline, levando consequentemente a um
decréscimo da populagao de predadores, fazendo com que haja locais livres de predadores
para a presa e voltando para o comeco do ciclo.

A coexisténcia do predador e da presa ocorreu em um conjunto de espaco de para-
metros onde o custo da demanda conflitante, entre o fenétipo e a taxa de reproducao, era
maior para a presa que para o predador, mostrando uma assimetria na interacao de coevo-

lugdo. No nosso modelo esta assimetria foi necesséaria para a estabilidade do sistema. Isto
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Figura 3.3: Abundancia da populagao de cada grupo ao longo do tempo em cada regiao de
uma simulacao, para os parametros fixos da tabela 3.2 e: S7 = 10, Sy = 10, 7421 = 0.6,
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Figura 3.4: Diagrama de fase da abundancia de predador e presa. No primeiro painel
estao as 1500 geragoes, a estrela vermelha representa o inicio da simulacao. No segundo
painel estao presentes somente as tltimas 100 geragoes (1400-1500), as quais estao dentro
do quadrado vermelho do primeiro painel. Os parametros utilizados foram os da tabela
3.2 e: Sl = 10, SQ == 10, T'mazxl — 06, T'max2 — 03, ) = 3, g — 6, (51 = 10, (52 =10 e
R=1

¢ consistente com observacao naturais, onde em interagoes predador-presa ha uma maior
pressao seletiva sobre a presa do que para o predador (Dawkins e Krebs, 1979; Brodie
III e Brodie Jr., 1999b), sendo um indicativo de que em sistemas onde ocorre um padrao
inverso hd uma probabilidade de que seja instavel, levando a extin¢ao dos predadores ou
de ambas as espécies (Slatkin e Smith, 1979).

Uma das condigoes para a coexisténcia do sistema predador-presa é que quando a
abundancia de presas é baixa, a selecao atuando na presa para aumentar sua abundancia
deve ser maior que a sele¢ao do predador para diminui-la (Slatkin e Smith, 1979). Uma
forma de atingir esta condicao é a presa evoluir mais rapidamente que os predadores
(Schaffer e Rosenzweig, 1978). No nosso modelo, a taxa de mutagao individual para os
dois grupos ¢ igual, porém dois fatores interagem em favor da presa: a maior abundancia
e a distribuicao espacial. A maior abundancia de presa permite que mutagdes ocorram
mais vezes, aumentando a taxa de mutagao para a populacao. A grande distribuicao
espacial da presa faz com que parte da populacao de presas nao estejam em contato com
os predadores, permitindo estes individuos que abaixem suas defesas, aumentando assim
a taxa reprodutiva.

O parametro espacial também mostrou ser um fator importante para a coexisténcia

de predadores e presas. Com uma maior instabilidade quando os predadores apresentavam
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maior raio de area de vida. Um resultado similar foi encontrado em um modelo predador-
presa gerado por Rodrigues e Ténia, 2008, que também verificou uma maior coexisténcia
dos dois grupos quando o pardmetro de difusao era similar para predador e presa. Este
¢ um resultado bem intuitivo, um maior raio de acdo dos predadores permite o acesso a
um maior nimero de presas, o que elimina os locais livre de predadores, fazendo com que

sejam totalmente predadas e com a extingao das presas leva a extingao dos predadores.
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Capitulo 4

Corrida armamentista

4.1 Introducao

Em sistema coevolutivos as caracteristicas espago-temporal sdo importantes. Obser-
vagoes empiricas indicam que locais com populacoes coadaptadas sao efémeras, propensos
a incompatibilidades, extingoes e recolonizagoes por outras populagoes (Comins, M.P. e
M., 1992; Hassell, H.N. e R.M., 1994; Rand, Keeling e Wilson, 1995; Kareiva e D., 1997;
Burdon e Thrall, 1999).

Interagoes antagonisticas em processos coevolutivos, tais como predador-presa (Bro-
die IIT e Brodie Jr., 1999b; Toju e Sota, 2006) ou parasita-hospedeiro (Decaestecker et al.,
2007), sao uma das principais forgas de selecao (Abrams, 2000) e podem resultar em uma
escalada nas caracteristicas que estao na interface da interacao entre as espécies partici-
pantes, levando a uma corrida armamentista (Van Valen, 1973). Algumas salamandras
desenvolveram altos niveis de toxina, protegendo-as da maioria dos predadores, assim
como a serpente que a preda desenvolveu um alto nivel de resisténcia a esta toxina (Bro-
die Jr., Ridenhour e Brodie III, 2002; Hanifin, Brodie Jr. e Brodie III, 2008). Assim como
plantas apresentaram altos indices de fitoquimicos na presenga de herbivoros Zangerl e
Berenbaum, 2005. Outros exemplos sao mais conspicuo, como o aumento no rostro de
insetos correlacionando com o tamanho do fruto predado (Carroll e Boyd, 1992; Toju e
Sota, 2006).

Neste capitulo estudamos como a coevolucao pode levar a uma escalada e flutuagoes
fenotipicas, assim como a possibilidade de locais com uma nao correlagao fenotipica entre
predadores e presas. Outra questdao explorada é o de por que os predadores, nos locais
com incompatibilidade fenotipica, apresentam maior contra-defesa necessaria para predar

as presas presentes.
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4.2 Cenarios

Baseado nas simulagoes de coexisténcia, e também utilizando o modelo simplificado,

nos fixamos os parametros nos valores mostrados na tabela a seguir:

Tabela 4.1: Valores dos parametros utilizado

Nome Presa Predador
taxa de mortalidade di =0.2 dy = 0.08
taxa reprodutiva maxima Tmazl = 0.6 Traze = 0.3
raio de interacao espacial Sy =2 Sy =2
tamanho do genoma Bfi =20 Bfy =20
taxa de mutagao pr =10"3  py =103
suavidade da funcao de fitness a; =3 as =6
ponto de inflexao da funcao de fitness 01 =10 09 =10
prob. de um local ser ocupado por ind. de cada P, =0.8 P, =0.1
grupo

resisténcia intrinseca do predador R=1

Simulamos 1500 geragoes com populagoes inicialmente nas regioes C e D.

As regioes A — H foram usadas para estudar os fenotipos dos dois grupos, predador
e presa, ao redor da barreira.

Os fenétipos foram analisados em sua forma bruta, assim como foi comparado a

diferenca do fendtipo do predador com o valor médio das presas em sua vizinhanca.

4.3 Resultados

4.3.1 Corrida Armamentista

Para estudar a coevolucao da defesa e contra-defesa nos primeiro observamos a di-
namica da populacdo da presa sem os predadores (linha pontilhada na fig. 4.1). Devido
as mutagoes aleatérias houve um aumento nos niveis de toxinas, porém estabilizam em
um valor baixo. Quando os predadores estao presentes a corrida armamentista atua rapi-
damente, mas somente entre presas e predadores que estao em contato. Nos observamos
uma coevolucgao local intensa, o que leva a uma diminui¢ao na habilidade reprodutiva de
ambos os grupos, predadores e presas. Predadores geralmente consomem todo o recurso
(presa) local e se movem em direcao a locais com presas menos téxicas, criando um mo-
vimento ondulatério. Ao longo do espaco, as areas vazias resultantes da extingao local de
presas sao rapidamente recolonizadas por presas menos defensivas (fig. 2.4). Esta din-
mica de extingao e recolonizagao também ocorre para o predador, porém a recoloniza¢ao

¢é consideravelmente mais lenta.
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Os fenétipos de predadores e presas oscilaram ao longo do tempo. Quando ambos
os grupos estao presentes o fenétipo médio das presas aumenta rapidamente no comego
das geracoes, porém é ultrapassada pelos predadores que ficam a frente da corrida pelo
resto das simulagoes (fig. 4.1 e fig. 4.2 para a dindmica em cada regiao).

O aumento nos fenoétipos de predadores e presas no inicio das geracoes é muito
parecido, mostrando uma corrida armamentista classica. Entretanto, apos cerca de 200
geracoes a evolucao da contra-defesa dos predadores é mais rapido que a evolugao das
defesas das presas. Os fenétipos dos predadores e presas se estabilizam em aproximada-
mente 5 e 3.5, respectivamente (fig. 4.1 e fig. 4.3 para toda a trajetéria fenotipica). Parece
intrigante que os predadores apresentam uma maior resisténcia que necesséria, especial-
mente se considerarmos que eles apresentam uma resisténcia interna, neste caso R = 1.
Esta alta diferenca entre a média fenotipica pode ser entendida quando a caracteristica

espacial da dindmica é levada em conta (veja abaixo).

Group
- - Prey

— Predator

Phenotype

---+ Prey w/o predator

T T T T
0 500 1000 1500
Generations

Figura 4.1: Variagdo temporal no fenétipo médio de predadores (linha sélida) e presa
(linha tracejada) dos individuos em cada grupo. A linha pontilhada é referente a simulagao
sem predadores.

4.3.2 Caracteristica geografica e o desencontro fenotipico

O papel do espacgo na dinamica é o de promover interagoes locais entre presa e pre-
dador, diferente das interacoes aleatorias obtidas nos modelos de campo médio. A corrida
armamentista ocorre para todos os predadores, porém somente para uma parte das presas.
Devido a presa ser muito abundante, grupos de presas longe dos predadores apresentarao
menor quantidade de defesa, aumentando a taxa reprodutiva. Como consequéncia, o valor
médio do fendtipo da populacao de predador serd muito maior que os de presa (fig. 4.1 e
a linha verde na fig. 4.4). Porém se compararmos os valores de fen6tipos dos predadores
com as presas vizinhas a eles a diferenca se torna consideravelmente menor (fig. 4.4, linha
vermelha e pontos pretos e fig. 4.5). Uma equivaléncia entre caracteristicas defensiva
e contra-defensiva pode ser observada quase sempre, na maioria das regides. Quando o

fenotipo de defesa e contra-defesa estd em desequilibrio, geralmente é em favor ao pre-
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dador, porém nao dura muito tempo, retornando para valores equivalentes a presa apos
algumas geragoes. Também pode ser observado que a presa pode ficar a frente na corrida
armamentista por curtos periodos de tempo.

O efeito da barreira também se mostrou importante, visto que ela diminui a area
disponivel, diminuindo a quantidade de individuos nestes locais (fig. 3.3). Isto, por sua
vez, gerou extingoes locais em algumas regioes (por exemplo regido F da fig. 4.4, a ruptura

na linha verde préximo a geragao 250).

| | | | | | |
0 500 1000 15000 500 1000 1500
Generations

Group — Prey — Predator

Figura 4.2: Fendtipo médio de todos os predadores (vermelho) e presas (azul) ao longo
do tempo. As letras acima do painel representa a regido.
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Figura 4.3: Diagrama de fase da média dos fendtipos dos predadores e presas. Existem
duas regioes antes de estabilizar: (A) onde ha um aumento simétrico dos fenétipos do
predador e da presa; (B) um aumento maior no fenétipo do predador.
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Figura 4.4: Diferenca entre a média dos fendétipos dos predadores (Xpredadores)e @ das
presas (Xpresas) @0 longo do tempo para cada regiao. A linha vermelha representa o valor
médio da diferencga entre os fenétipos dos predadores e a média das presas dentro de sua
area espacial e os pontos pretos sao os valores da diferenca para cada predador. A linha
verde mostra a diferenca do fenétipo médio levando em conta todas as presas em cada
regiao.
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Figura 4.5: Representacao da diferenca entre os fenétipos médios dos predadores e das
presas em cada regido. As cores representam a magnitude do desvio. Tons azulados
representam o desvio para um maior valor do fendétipo das presas e tons avermelhados
para os predadores.

4.4 Discussao

Assim como com a dindmica populacional, podemos observar uma oscilacao nos fe-
notipos dos dois grupos ao longo do tempo, com locais apresentando hotspots coevolutivos
e outros com um desencontro fenotipico das caracteristicas dos predadores e presas, ca-
racterizando uma fuga da corrida armamentista (Thompson, 1999; Benkman et al., 2003;
Decaestecker et al., 2007; Hanifin, Brodie Jr. e Brodie III, 2008).

A simulagao mostrou claramente uma escalada no fenétipo da presa gerada pela
presenca do predador, mostrando que selecdo natural atuou em favor de presas mais
defensivas do que esperado na auséncia do predador (fig. 4.1). Esta escalada no fenétipo
¢ comumente encontrado em sistemas naturais de predador-presa, tal como a predacao
da camélia japonesa (Camelia japonica) pelo besouro Curculio camelia (Toju e Sota,
2006). Esta escalada também foi observada em outros exemplos, como: na erva europeia

Pastinaca sativa, que na presenca da lagarta de Depressaria pastinacella aumentou a
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sua toxicidade (Zangerl e Berenbaum, 2005; Berenbaum e Zangerl, 2006); no sistema
salamandra (Taricha spp.) e serpente (Thamnophis spp.), que apresentam diferentes
niveis da toxina TTX (salamandra) e resisténcia & TTX (serpente) (Brodie III et al.,
2005; Hanifin, Brodie Jr. e Brodie III, 2008); no tamanho do bico do Hemiptera Jadera
haematoloma e o tamanho do fruto de Sapindus saponaria (Carroll e Boyd, 1992); ou na
selecao da amplificacao do fenétipo de defesa de girinos de Rana pirica, frente a predadores
com fendtipos mais ofensivos da larva de salamandra Hynobius retardatus (Takatsu e
Kishida, 2013).

Estudos mostraram que a interagoes entre as espécies tém um papel importante na
organizagao da biodiversidade (Thompson, 2005; Butlin, Bridle e Schluter, 2009; Nosil,
2012) e que estas interagoes podem variar, dependendo da composicao local das espécies
(Benkman et al., 2003; Maionchi, Reis e Aguiar, 2006). Em nosso modelo a dindmica co-
evolutiva ocorreu em uma escala local, mostrando uma correlagao nos fenétipos de ambos
grupos caracteristico de um sistema antagonistico (Zangerl e Berenbaum, 2005; Brodie
[T et al., 2005; Toju e Sota, 2006; Takatsu e Kishida, 2013). Entretanto observamos uma
oscilagao na correlagao entre os fendtipos, com o predador geralmente a frente na corrida
armamentista, com curtos periodos onde o fendtipo da presa era maior que o predador.
Apesar de contraintuitivo, o aumento na pressao da presa levou a um aumento na contra-
defesa dos predadores. Entretanto, isto parece estar de acordo com principio life-dinner
(Dawkins e Krebs, 1979), que sugere que em uma corrida armamentista de predador-presa
o grupo que pode investir mais, em caracteristicas defensivas ou contra-defensivas, tem a
vantagem sobre o outro jogador. Portanto o grupo que pode investir mais ird ultrapassar
o limiar do outro, causando uma reducao no investimento e voltando ao incidio do ciclo
na corrida armamentista.

Nossas simulac¢oes indicam um mecanismo complementar resultante explicitamente
de uma interacao local. A coevolugao dos fendtipos parece ser resultado de dois fatores
combinados: primeiro, quando a presa se torna muito téxica, o custo se torna maior que o
beneficio, fazendo com que ela deixe de ter a vantagem seletiva sobre as menos defensivas.
Os predadores, que investiram mais em contra-defesa, conseguem comer estas presas e
eliminam a populacao local. Neste sentido os predadores atuam como limpadores do
pool genético das presas. Os predadores, por outro lado, ndo apresentam este mecanismo
de limpeza génica, fazendo com que seus fendtipos apresentassem valores mais altos.
Padrdes de desencontro genético deste tipo também foi encontrado em outros estudos,
tanto temporalemnte (Decaestecker et al., 2007) como espacialmente (Hanifin, Brodie Jr.
e Brodie III, 2008).

O segundo fator que afetou a coevolugao fenotipica foi a caracteristica local da
interagao. Se compararmos o fen6tipo dos predadores com o das presas vizinhas (fig.
4.4, curva vermelha), uma diminuigdo no desencontro fenotipico é observado, quando

comparado com os valores totais (fig. 4.4, curva verde). Isto mostra que nem todas as
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presas estao sobre pressao seletiva causada pelos predadores, e parte da populacao de
presa consegue escapar da dindmica coevolutiva por um periodo de tempo (Benkman et
al., 2003; Hanifin, Brodie Jr. e Brodie III, 2008). Esta caracteristica gera subpopulagoes
de presas com baixa defesa e alta taxa reprodutiva que recolonizam rapidamente areas
vazias, mantendo uma média fenotipica baixa.

O custo da defesa e contra-defesa tem um papel importante na dinamica. Quando
o custo é eliminado, dois efeitos importantes atuam: primeiro, ocorre uma escalada nos
fenotipos, tanto da presa quanto do predador. Segundo, as subpopulagoes de presas,
que escapavam temporariamente da pressao seletiva, exercida pelo predador, nao apre-
sentaram vantagem sobre as que possuem alto valor fenotipico e as mais defensivas sao
selecionadas. Isto leva a um aumento na média do valor de defesa, fazendo com que o
desencontro fenotipico mude em favor da presa, o que representa uma situagao nao en-
contrada nas populagoes reais de salamandra-serpente (Hanifin, Brodie Jr. e Brodie III,
2008).

O tamanho disponivel do espago também foi um fator importante, o que pode ser ob-
servado pela barreira localizada na parte inferior da area simulada. A barreira atua como
uma limitacao para os individuos, aumentando seu isolamento e diminuindo a populagao
de predador, fazendo com que estas regides estejam mais suscetiveis a estocasticidade,

flutuacoes na abundéancia e extingoes locais (Jones e M., 1976).
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Capitulo 5

Especiacao

5.1 Introducao

Neste capitulo apresentamos um estudo inicial sobre a especiagao no processo de
coevolugdo no sistema predador-presa. Para tanto, utilizamos o modelo estendido (con-
forme explicado no capitulo 3), onde a reprodugao dos individuos ird ocorrer se eles forem
geneticamente semelhantes, apresentando uma diferenca no genoma de no maximo G e
GG, para individuos de presa e predador, respectivamente.

Este modelo é uma extensao do modelo apresentado por Aguiar et al., 2009, onde si-
mularam uma populacao com reproducao sexuada e observaram a importancia da taxa de
mutacao e dos parametros espaciais e de distancia genética para a especiagao simpatrica.

Neste capitulo vamos comegar a explorar parametros que levam a especiagao dos
grupos, nao discutiremos ainda se este processo coevolutivo leva a uma co-especiacao,

porém é algo a ser explorado futuramente.

5.2 Cenarios

Para este capitulo foi utilizado o modelo estendido, incluindo a possibilidade de
isolamento reprodutivo entre individuos.

Para verificar a importancia do parametro espacial e do tamanho da diferenca gené-
tica para a especiacao, simulamos os cenarios utilizando os parametros onde a coexisténcia

era mais frequente:
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Nome Presa Predador
taxa de mortalidade diy =0.2 dy = 0.08
taxa reprodutiva maxima Tmazl = 0.0 Thaze = 0.3
tamenho do genoma B; =100 By =100
tamanho do genoma responsavel pelo fenétipo B f; = 20 Bfy =20
resisténcia intrinseca do predador R=1
taxa de mutacao =102 py =103
suavidade da funcao de fitness a; =3 as =6
ponto de inflexao da funcao de fitness 01 =10 09 = 10

Os parametros espaciais e de distancia genética foram variados, utilizando os valores:

Nome Presa Predador

raio de interagdo espacial S; ={2,5,10} Sy ={2,5,10}
diferenca genética entre espécies G; = {10,20,30} G2 = {10,20,30}

Cada cenario foi simulado 10 vezes.
Para explorar os resultados das simulagoes, observamos as seguintes caracteristicas
do sistema: a quantidade de espécies geradas ao longo do tempo; os fendtipos de cada

grupo; e a abundancia de presas na vizinhanca dos predadores.

5.3 Resultados

Apesar de verificarmos coexisténcia no capitulo 3 com S 9) = 10, ao incluirmos
o acasalamento assortativo apenas uma simulacao foi encontrada a coexisténcia, com o
restante havendo um predominio da extincao dos predadores e sobrevivéncia das presas.
Ja para 51 = Sy =2 e S; = Sy = 5 houve a coexisténcia dos dois grupos, a figura 5.1
mostra um exemplo da evolugdo populacional para S; = S =2 e G = Gy = 10.

Para os valores de S;12) = {2,5} podemos observar uma maior especiagao para o
grupo que apresenta valores de G menor, que possui uma maior restrigao reprodutivo (fig.
5.2 efig. 5.3). Apesar desta maior especiacao para valores com maior restrigao reprodutivo
para S; = 2 e G; = 10 a especiacao das presas ocorre de uma forma discrepante, com a
formacao de até 150 espécies.

Assim como a maior especiagdo para valores mais restritivos para a reproducao,
observamos a formacao de mais espécies para valores onde a restricao espacial é maior
(menores valores de S 9)).

As regides onde ha a presenca da barreira apresentou um padrao de especiagdo
semelhante as sem barreira, podendo ser observado a mesma forma da curva de especiacao

ao longo do tempo (fig. 5.3). Porém para S(; 2) = 2 hd uma diminui¢do na quantidade de
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espécies no final da simulagao, enquanto que para S(;2) = 5 este padrao aparentemente
nao ocorre.

Podemos ver que ocorreram oscila¢oes no fenotipo das presas proximo aos predado-
res (fig.5.4), porém com o valor médio préximo ao 0, mostrando que ocorreu evolu¢ao nos
fenotipos das presas e estes se aproximam ao dos predadores. Porém, ao compararmos
os fendtipos de todos os individuos (fig. 5.5) observamos que o fen6tipo dos predadores
estd acima das presas e para S(12) = 2 a oscilacdo e as médias sao menores, para os dois
grupos, em relacao aos valores para S(i2) = 5.

Pelas simulagoes é possivel observar que para S = 10 ocorreu a deplecao das presas
dentro do raio espacial dos predadores (fig. 5.6).Enquanto que para os demais valores de
S houve uma oscilagao nos valores ao longo do tempo, com valores médios menor para o

parametro menor S = 2.
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Figura 5.1: Exemplo da evolugao das populagoes de presa (esquerda) e predador (direita)
ao longo do tempo para valor de S; = S5 = 2 e G; = G5 = 10. As cores se referem a
espécies diferentes e a intensidade das cores o valor fenotipico (quanto mais forte maior a
defesa e contra-defesa).
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Figura 5.2: Quantidade de espécies ao longo do tempo de cada simulacao, para os valores

de G12) = {10,20,30} e valores de (a) Sii2) = 2 e (b) S12) = 5. Pontos azuis para as
presas e vermelhos para os predadores.
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Figura 5.3: Quantidade de espécies média (para as 10 simulacoes) ao longo do tempo nas
diferentes regides (A-H) para os valores de G(1,2) = {10, 20,30} e valores de (a) S(1,2) = 2
e (b) Su = 5. Linhas continuas para as presas e tracejadas para os predadores. As
diferentes cores sao as diferentes combinacoes de G192y = {10, 20,30}.
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Figura 5.4: Fendétipo médio () da diferenga entre os predadores e presas vizinhas ao longo
do tempo, das 10 simula¢oes, nas diferentes regives (A-H) para os valores de G(1,2) =
{10,20,30} e valores de (a) S2) = 2 e (b) S1,2) = 5. As diferentes cores sao as diferentes
combinacoes de G12) = {10,20,30}.
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Figura 5.5: Feno6tipo médio dos predadores e presas ao longo do tempo para os valores de
G(1,2) = {10,20,30} e valores de (a) Si12) = 2 e (b) S(1,2) = 5. As linhas continuas sao os
valores das presas e as tracejadas dos predadores. As diferentes cores sao as réplicas para
cada conjunto de valores de Gy e Gj.
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Figura 5.6: Abundancia média de presas dentro do raio espacial dos predadores ao longo
do tempo para os valores de G'(1,9) = {10, 20,30} e valores de (a) S(12) = 2, (b) S12) =5
e (c) Sa2) = 10. As diferentes cores sao as réplicas para cada conjunto de valores de G
e GQ.
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5.4 Discussao

Pudemos observar que ao incluirmos a assortatividade sexual a coexisténcia fica
mais restrita, mesmo em condigbes que antes era observada (para pardmetros utilizados
em S0 = 10). Porém para outros valores de S(1,2) observamos uma maior ocorréncia
de especiagdo nos cendrios onde os parametros explorados foram mais restritos (menores
valores de S(12) € G(1,2)).

A nao coexisténcia do sistema predador presa para o parametro S(; 2 = 10 ocor-
reu devido ao declinio populacional e extin¢ao das presas em regioes na vizinhanca dos
predadores. Isto porque com uma area de vida maior, os predadores apresentaram um
maior crescimento populacional, ocorrendo uma sobre-exploracao de presas. Esta extin-
¢ao local limitou o crescimento dos predadores, levando-os também a extin¢ao. Os locais
livres de predadores possibilitaram que as globalmente as presas nao se extinguissem,
apesar da extingoes locais. Em sistemas antagonisticos, levando em conta a dimensao
espacial, a sobre-exploragao de presas e hospedeiros podem levar a esta dinamica de ex-
tingoes locais e a futuras recolonizagoes (Harrison, 1991; Sabelis, Diekmann e Jansen,
1991; Rand, Keeling e Wilson, 1995; Goodnight et al., 2008). Explorando um modelo
espacial de um sistema parasita-hospedeiro, Rand, Keeling e Wilson, 1995 verificou que
a demanda conflitante entre o fitness e a caracteristica de transmissibilidade do parasita
leva a uma sobre-exploracao do hospedeiro, levando a extingao local de sub-populagao,
porém a existéncia global da populacao de hospedeiro.

Assim como no capitulo 3, vimos que locais livre de predadores sdo importantes para
a existéncia de presa, porém deve haver uma dindmica de recolonizacao dessas presas para
que o grupo de predadores também se mantenham e seja possivel a coexisténcia de ambos
os grupos. De alguma forma a assortatividade reprodutiva leva a nao recolonizac¢ao, ou
uma mais lenta, de areas com a presenca do predador levando a extingao deste ultimo
grupo. Apesar de verificar que a nao coexisténcia se deve ao fato da extincao de presas
locais, levando a extingao dos predadores, nao sabemos o por que da assortatividade
reprodutiva levar a esta extingao local de presas.

Analisando as simulagoes onde ocorreram a coexisténcia dos dois grupos, os cenarios
com a maior restricdo, tanto espacial (menores valores de S(12)) quanto de diferenca
genética (G(1,2)), levando a uma maior especiagao é algo intuitivo. Isto pelo fato de que
a restricao facilita a formagdo de grupos por promover interacoes locais e restringir a
reproducao com individuos diferentes e distantes, limitando o fluxo génico. Um padrao
semelhante foi observado Aguiar et al. (2009) em um modelo baseado em individuo, o
qual a maior restricdo espacial e na diferenca genética levava a uma maior especiacao. Em
seu modelo, assim como o atual, Aguiar et al. (2009) verificou um limiar onde ocorria a
especiagao e quando maior a mobilidade e/ou a selegdo na reprodugao menor a chance de

formar novas espécies.
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A maior especiacao encontrada nas presas sobre o predador provavelmente se deve
ao maior tamanho populacional, isso possibilita mais mutagoes e consequentemente maior
formagoes de espécies. Podemos observar este processo ocorrendo também pela caracteris-
tica espacial, nos locais onde hé barreiras (consequentemente menor espago e abundancia
populacional) ocorreu menor especiacao em relagao a locais livre de barreira. Porém, o
efeito da barreira parece ser menor quando maior o raio de interacao dos individuos.

Apesar deste capitulo ser apenas uma analise exploratoria do processo de especiagao
utilizando este modelo, pudemos ter um pequeno vislumbre. Como a maior especia¢ao
em condigoes mais restritivas, a corrida armamentista de predadores e presas préximas a

eles (assim como visto no capitulo 4) e o efeito populacional e espacial.
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Conclusao

O atual projeto teve como objetivo estudar aspectos do processo coevolutivo em
interacao predador presa. Para tanto, criamos um modelo baseado em individuo onde
os individuos apresentavam um genoma, responsavel pelo fenétipo, de defesa (presa) e
contra-defesa (predador), assim como pelo reconhecimento de espécies entre os grupos. O
modelo ¢é espacialmente explicito e os individuos se interagem com outros individuos em
sua vizinhanca.

Neste projeto observamos que, apesar de simples, o modelo apresentou caracteris-
ticas qualitativas semelhantes do sistema natural. Mostrando o potencial deste tipo de
modelo (baseado em individuo) em contribuir no entendimento de processos coevolutivos
e demograficos em sistemas predador-presa.

O modelo apresentou uma grande instabilidade, quanto a coexisténcia dos dois
grupos, especialmente ao incluir a assortatividade reprodutiva e houve uma grande im-
portancia da taxa reprodutiva e de parametros espaciais para sua estabilidade.

A presenca do predador levou a uma corrida armamentista, com uma escalada feno-
tipica da presa. Como resultado principal deste projeto, observamos que a dissimilaridade
fenotipica entre os dois grupos se deve ao fato de nem todos os individuos de presa es-
tarem sobre pressao seletiva. Isto faz com que ao compararmos o fenétipo de todos os
individuos, o predador esteja a frente da presa na corrida armamentista, porém ao ver-
mos somente os individuos préximos aos predadores os fendtipos ficam aproximadamente
equiparados. Entao o desequilibrio fenotipico entre as presas e predadores, com a alta
resisténcia dos predadores foi dada pelo fato de que em locais livre de predadores as pre-
sas sofreram evolugao, diminuindo sua defesa e portanto aumentando a taxa reprodutiva.
Enquanto que nos locais onde a pressao do predador continuava as presas aumentaram
sua caracteristica defensiva, diminuindo sua taxa reprodutiva e consequentemente levando
a eliminac¢ao local destas e a recolonizacao das presas menos defensivas.

O espago, novamente, juntamente com a distdncia genética maxima para o reco-
nhecimento de espécies foram importantes para o processo de especiacao dos dois grupos.
Estes resultados corroboram os achados de modelos anteriores, com somente uma espécie,
de (Aguiar et al., 2009)

Ainda ha muito a ser explorado utilizando este modelo, como: se a especiaciao é

alterada pela pressao sofrida pelas presas; se a coevolugao de predador e presa altera a
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estrutura de arvores filogenéticas; ou até mesmo fatores que conferem estabilidade entre
predadores e presas. Porém, os resultados encontrados neste estudo destacam a importan-
cia da dimensao espacial no processo coevolutivo, uma dimensao nem sempre explorada

em modelos tradicionalistas.
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