
CAMPINAS
2018

Universidade estadual de campinas
Instituto de biologia

Micael Eiji Nagai

Coevolução e especiação em populações de
predador-presa



Campinas

2018

Universidade Estadual de Campinas

Instituto de Biologia

Micael Eiji Nagai

Coevolução e especiação em populações de
predador-presa

Tese apresentada ao Instituto de Biologia da
Universidade Estadual de Campinas como
parte dos requisitos exigidos para a obtenção
do título de Doutor em Ecologia.

Este exemplar corresponde à versão Ąnal da
tese defendida pelo aluno Micael Eiji Nagai,
e orientada pelo Prof. Dr. Marcus Aloizio
Martinez de Aguiar.

Orientador: Marcus Aloizio Martinez de Aguiar





Campinas, 2018

COMISSÃO EXAMINADORA

Prof. Dr. Marcus Aloizio Martinez de Aguiar

Prof. Dr. Sérgio Furtado dos Reis

Prof. Dr. Sílvio Antônio Sachetto Vitiello

Profa. Dra.Carolina Reigada Montoya

Profa. Dra. Sabrina Borges Lino Araújo

Os membros da Comissão Examinadora acima assinaram a Ata de Defesa, que se
encontra no processo de vida acadêmica do aluno



Aos meus pais, irmãos, amigos, professores e todos que trilharam esta jornada comigo.

“Como a sabedoria, a felicidade não poderia
ser uma dádiva. Pode-se ensinar uma pes-
soa, mas não se pode torná-la sábia. Pode-se
mostrar-lhe o caminho da felicidade, mas ela
deverá trilhá-lo sozinha.”

(James Gunn, do livro “Os vendedores de
Felicidade”).



Agradecimentos

Gostaria de começar agradecendo a todos que Ązeram e fazem parte da minha vida.
Tanto aqueles que só passaram por ela, quanto aqueles que ainda estão presente nela.

Agradeço ao meu orientador, Marcus, que com toda dedicação e paciência me ensinou
e cuidou para que eu continuasse em frente até o Ąnal, apesar dos atrasos deste que
vos escreve. Ele é uma pessoa que todos deveriam se inspirar, tanto pela sabedoria,
curiosidade e coragem de explorar ŞáguasŤ desconhecidas.

Agraço aos meus pais, Angela e Emílio, por todo apoio e amor incondicional. Aos meus
irmãos, Eduardo e Patrícia, por todo companheirismo e por me aguentar, principalmente
durante a infância. Aos meus sobrinhos e sobrinhas, Ágata, Débora, Jesseh e Alice, que
esta geração seja mais consciente que a antecessora e cuide melhor de nossos recursos
naturais.

Uma imensa gratidão a todos da minha república, Camila, Fátima, Paula, Rafael e
Tiago (por ordem alfabética) pelas conversas, churrascos, festas, almoços e jantas Mas-
terchefs, enĄm, por tudo.

Não podia deixar de agradecer a todas as pessoas do forró, especialmente àquelas que
dançaram comigo durante esses anos todos, e da capoeira.

Agradeço a todos amigos e conhecidos, não irei nomeá-los por medo de esquecer al-
guém. Porém, não poderia deixar de agradecer ao Gustavo Shimizu por todas as fotos,
obrigado por todas as lembraças registradas (mesmo aquelas que ninguem gostaria de
lembrar hehehehe) e pela amizade.

Agradeço à Coordenação de Aperfeiçoamento de Pessoal de Nível Superior (CAPES)
e ao programa de pós-graduação em ecologia da Unicamp pela concessão da bolsa e assim
possibilitar o começo e o término desta tese.



Resumo

Uma das questões centrais na biologia é entender os mecanismos de diversiĄcação das
espécie, e a coevolução tem um papel muito importante nesse processo. Em interações
antagonísticas, como no sistema predador presa, geralmente há uma demanda conĆitante
entre as características que estão coevoluindo (defesa e contra defesa) e o sucesso reprodu-
tivo. Um exemplo é dado por Brodie Jr., Ridenhour e Brodie III, 2002, que estudaram o
sistema onde as presas são salamandras (Taricha), que possuem uma toxina (tetrodoxina
Ű TTX), e os predadores são serpentes (Thamnophis), que apresenta uma resistência à
TTX. Estas duas características variam dependendo de sua localidade, com locais apre-
sentando correspondência entre elas e outros não.

Neste trabalho apresentamos um modelo baseado em indivíduos (IBM) construído a
partir desse sistema. No modelo, presas e predadores estão distribuídos espacialmente e
seus fenótipos, a característica defensiva e contra defensiva, são representados por uma
parte de seu genoma, sendo que o restante representa a compatibilidade reprodutiva com
outros indivíduos da mesma espécie. Os indivíduos podem interagir com outros que
estejam suĄcientemente próximos e esta interação pode ser um evento de reprodução
ou de predação (caso o fenótipo do predador seja superior ao da presa escolhida). A
evolução da população simula a guerra armamentista entre predadores e presas em um
contexto espacial. Nesta tese estudamos primeiramente as regiões de coexistência entre
as populações e, nessas regiões, a corrida armamentista.

Observamos que, em geral, o valor médio do fenótipo das presas Ąca bem abaixo
daquele dos predadores. No entanto, ao compararmos os fenótipos das presas próximas
aos predadores, notamos que este valor é menos discrepante, inclusive com gerações onde
a presa apresenta fenótipos com valores maiores. Isso mostra a importância do espaço
na coevolução, onde as presas que não estão próximas de predadores não sofrem pressão
seletiva. Este fato faz com que o sistema seja extremamente dinâmico tanto espacialmente
como temporalmente, com extinções e recolonizações locais. Ao incluirmos a possibilidade
de especiação de ambos os grupos, é possível observar que quanto maior a restrição,
espacial e de diferença genética, maior a formação de espécies.

Palavras-chave: modelo baseado em indivíduos; modelo baseado em agentes; inte-
ração antagonística; presas perigosas.



Abstract

One of the main questions in biology is to understand the mechanisms that drive
species diversiĄcation 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 Ątness. 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 signiĄcant 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
Ąnd 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.



Sumário

Dedicatória 5

Agradecimentos 6

1 Introdução 11

2 Modelo 16

2.1 Modelagem . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 16

2.2 Descrição . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 17

2.3 Modelo simpliĄcado . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 19

2.3.1 Propósito . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 19

2.3.2 Entidades, estados variáveis e escalas . . . . . . . . . . . . . . . . . 19

2.3.3 Visão geral do processo e planejamento . . . . . . . . . . . . . . . . 21

2.3.4 Conceitos do projeto . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 22

2.3.5 Inicialização . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 23

2.3.6 Dados de entrada . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 24

2.3.7 Sub-modelos . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 24

2.4 Modelo estendido . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 26

3 Visão geral e coexistência 27

3.1 Introdução . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 27

3.2 Cenários . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 28

3.3 Resultados . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 28

3.4 Discussão . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 31

4 Corrida armamentista 36

4.1 Introdução . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 36

4.2 Cenários . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 37

4.3 Resultados . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 37

4.3.1 Corrida Armamentista . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 37

4.3.2 Característica geográĄca e o desencontro fenotípico . . . . . . . . . 38

4.4 Discussão . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 42



10

5 Especiação 45

5.1 Introdução . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 45

5.2 Cenários . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 45

5.3 Resultados . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 46

5.4 Discussão . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 60

Conclusão 62

Referências 64

Anexo I - Declaração de Bioética e Biossegurança 71

Anexo II - Declaração de Direitos Autorais 72



CAPÍTULO 1. INTRODUÇÃO 11

Capítulo 1

Introdução

Nenhuma espécie vive isolada e as interações entre diferentes espécies podem in-

terferir no comportamento evolutivo do conjunto. Quando ocorre uma retroalimentação

evolutiva nas características dos indivíduos de uma espécie em resposta às características

dos indivíduos de uma segunda espécie ocorre a co-evolução (Janzen, 1980). Thomp-

son, 2005 propôs que a co-evolução ocorre em mosaicos geográĄcos, e para tanto devem

existir três componentes: (1) seleção em mosaicos geográĄcos - a seleção natural em in-

terações interespecíĄcas varia entre populações, devido a diferenças geográĄcas em como

o fitness de uma espécie depende do genótipos da outra espécie e este difere localmente;

(2) existência de hotspots co-evolutivos - as interações que sofrem seleção recíproca ocor-

rem somente em algumas comunidades locais, enquanto em outros locais não ocorrem

(coldspots co-evolutivos); e (3) recombinação de características - a estrutura genética das

espécies em co-evolução se modiĄcam com processos de mutações, Ćuxo gênico, deriva

gênica e extinção de populações locais, colaborando com a alteração na distribuição espa-

cial de características e genes potenciais para a co-evolução. A teoria da co-evolução em

mosaicos geográĄcos se baseia em quatro atributos fundamentais da biologia das espécies

(Thompson, 1999): (1) a maioria das espécies são coleções de populações geneticamente

diferentes; (2) espécies são Ąlogeneticamente conservativas nas suas interações; (3) a mai-

oria das populações locais se especializa na interação com apenas algumas espécies; (4)

as respostas ecológicas destas interações diferem entre as comunidades.

Interações agonísticas do tipo predador-presa são importantes para as populações

naturais e podem guiar a co-evolução, pois este tipo de interação faz com que característi-

cas de populações de presas e predadores desenvolvam adaptações e contra adaptações, se

assemelhando a uma corrida armamentista. Van Valen, 1973 observou que espécies dentro

de um grupo taxonômico tendem a extinguir a uma taxa constante, argumentando que

este padrão pode ocorrer devido a uma deterioração estocástica constante das condições

ambientais, causada por fatores bióticos ou abióticos. Van Valen enfatizou as interações

bióticas agonísticas e chamou este mecanismo de hipótese da rainha vermelha. Este nome

se deve ao livro ŞAlice no país dos espelhosŤ de Lewis Carroll, onde após ser indagada
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pela Alice de por que, no mundo das maravilhas, apesar dela correr o mais rápido que

podia ela nunca chegava a lugar algum, a rainha vermelha respondeu ŞÉ preciso correr o

máximo possível, para permanecermos no mesmo lugarŤ. Em uma corrida armamentista,

assim como ocorreu com a Alice, as espécies devem estar em constante evolução ou se

extinguem devido a superação das defesas ou contradefesas e uma das partes envolvidas.

Alguns estudos observaram este embate evolutivo em interações agonísticas, como

no caso da serpente do gênero Thamnophis e da salamandra do gênero Taricha (Brodie III

e Brodie Jr., 1990; Brodie Jr., Ridenhour e Brodie III, 2002; HaniĄn, Brodie Jr. e Brodie

III, 2008). Esta salamandra produz uma potente neurotoxina (tetrodotoxina Ű TTX)

que serve como uma defesa química, bloqueando os canais de sódio nos nervos e tecidos

musculares e paralisando os tecidos musculares do predador que as ingerir. As serpentes

Thamnophis desenvolveram uma resistência à TTX, sendo o único predador potencial

destas salamandras. A resistência à TTX se deve a modiĄcações genéticas no canal de

sódio (Geffeney et al., 2005; Feldman et al., 2009; Lee et al., 2011; McGlothlin et al.,

2014; HaniĄn e Gilly, 2015) e possibilita a estas serpentes terem uma grande quantidade

de presas, porém possui um custo Ąsiológico: serpentes mais resistentes se locomovem

a velocidades menores que as menos resistentes (Brodie III e Brodie Jr., 1999a; Lee et

al., 2011). Além disto, após ingerirem uma salamandra as serpentes Ącam praticamente

imóveis por um determinado período de tempo. Estas consequências da resistência à TTX

pode ser ligada a uma menor chance de sobrevivência e reprodução da serpente (Jayne e

F., 1990). Isto indica a existência de uma demanda conĆitante entre a resistência à TTX e

o fitness, já que diminui a possibilidade de fuga de predadores e de reproduzir. Apesar do

mecanismo da produção da TTX pelas salamandras ainda ser desconhecida, há evidências

que também há um custo indireto de acordo com seu nível de TTX (HaniĄn e Gilly, 2015;

Brodie III e D., 2015). O custo parece estar relacionado a resistência à toxina que as

próprias salamandras necessitam ter. As espécies, de salamandra e serpente, sofreram

uma convergência evolutiva, resultando em mudanças similares no canal de sódio (Brodie

III e D., 2015). Este sistema de serpente-salamandra está distribuído sobre uma grande

área espacial (HaniĄn, Brodie Jr. e Brodie III, 2008) e a correlação entre os fenótipos

correspondentes (produção e resistência à TTX) não é uniforme (Brodie III e Brodie

Jr., 1999a; Brodie Jr., Ridenhour e Brodie III, 2002). Enquanto em diversas regiões os

fenótipos estão em equilíbrio, em outros existem desequilíbrios signiĄcativos e algo notável

é que nestas últimas regiões as características contra-defensivas do predador sempre está a

frente das características defensivas da presa. Este padrão geográĄco sugere uma dinâmica

oscilatória na evolução das características fenotípicas na interação predador presa.

Estudos com a ave cruza-bico (Loxia spp.), o esquilo (Tamiasciurus hudsonicus) e

com coníferas, na América do Norte (Parchman e Benkman, 2002; Benkman et al., 2003;

Smith e Benkman, 2007; Parchman et al., 2016), demonstra como a co-evolução pode

contribuir para a especiação. Algumas populações de cruza-bico e coníferas se diversiĄca-
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ram de outras, sendo que o processo foi mediado pela presença do esquilo vermelho. Os

cruza-bicos possuem um bico característico que permitem abrir as escamas das coníferas,

alcançando a semente. Em locais onde o esquilo vermelho está presente eles atuam como

predador primário das coníferas, sendo assim a pressão seletiva imposta pelos cruza-bicos

é baixa e as coníferas desenvolveram características para se defenderem dos esquilos ver-

melhos. Porém, em locais onde os esquilos vermelhos estão ausentes, o cruza-bico atua

como predador principal e as coníferas desenvolveram características para se defenderem

contra estas aves. Este estudo mostra como em alguns locais ocorre o hotspot co-evolutivo

enquanto outros há o coldspot co-evolutivo, mesmo em espécies que possuem interações

similares, mas diferem na força da interação.

A dinâmica da rainha vermelha nem sempre é facilmente visível, pois o fitness de

ambas as espécies mudam somente um pouco durante o tempo, podendo resultar em

pouca ou nenhuma mudança aparente no fenótipo das populações em interação, mesmo

assim podem apresentar uma mudança contínua na estrutura genética. Decaestecker et

al. (2007), veriĄcaram uma dinâmica do tipo rainha vermelha em um sistema parasita

hospedeiro, em Daphnia magna e Pasteuria ramosa. Estes pesquisadores utilizaram or-

ganismos dormentes de diversos períodos para veriĄcar a taxa de infecção. Em geral as

D. magna foram mais infectadas quando expostas às gerações de P. ramosa contemporâ-

neas que de gerações anteriores. Quando as D. magna foram expostas aos parasitas de

gerações futuras a taxa de infecção foi menor que de parasitas contemporâneos. Estes

pesquisadores observaram uma rápida mudança evolutiva, de ambas as espécies, com os

parasitas se adaptando para infectar hospedeiros e estes para se ŞlivraremŤ dos últimos.

Eles observaram também, que, quando os parasitas se adaptaram a diferentes genótipos

do hospedeiro, houve uma perda na adaptação dos fenótipos de gerações anteriores.

Apesar destas interações coevolutivas serem de extrema importância para as espé-

cies, a forma que estas atuam na diversiĄcação das espécies ainda permanece em debate,

com hipóteses sugerindo que a especiação pode ser um resultado indireto e direto da co-

evolução (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-

versiĄcação das espécies é uma das questões centrais na ecologia e entender como a vida

se diversiĄcou a partir de uma única célula originando cerca de 8,7 milhões de espécies

(Mora et al., 2011) é um quebra cabeça 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 anagênese como por

cladogênese. Os mecanismos evolutivos podem ser basicamente divididos em duas cate-

gorias: alopatria (populações em locais distintos) e simpatria (uma única população). O

mecanismo mais estudado é a alopatria ou especiação geográĄca (Rosenzweig, 1995), que

se inicia com a separação da população por meio de uma barreira geográĄca impedindo o

Ćuxo gênico e evolução separada das subpopulações inĆuenciadas pelo ambiente em que
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estão. A simpatria pode ocorrer por diferentes fenômenos, como a poliploidia (Wood et

al., 2009), seleção disruptiva (Rice, 1984) e especiação estasipátrica (Key, 1968), porém

nenhuma requer o isolamento da população para ocorrer a especiação.

O processo evolutivo apresenta uma dinâmica temporal e espacial e estudos teóricos

que não levam em conta este aspecto podem deixar escapar importantes aspectos desta

dinâmica (Durrett e Levin, 1994). Um exemplo clássico é o sistemas parasita-hospedeiro

onde o parasita pode sofrer mutações, modiĄcando sua letalidade. Enquanto que com a

negligência do espaço (equações de campo médio) a dinâmica resulta na prevalência da

forma mais letal do parasita, seguida da extinção de ambas as populações, em modelos

espacialmente explicito pode ocorrer apenas extinções locais dos organismos com a sub-

sequente recolonização 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-evolução em população

de predadores e presas. Utilizando o sistema estudado por Brodie e colaboradores (Brodie

III e Brodie Jr., 1999b; Brodie III et al., 2005; HaniĄn, Brodie Jr. e Brodie III, 2008)

desenvolvemos um IBM para simular esta interação agonística. Nosso objetivo é estudar

características qualitativas da dinâmica, entender o papel do espaço na geração dos de-

sequilíbrios fenotípicos encontrados por HaniĄn, Brodie Jr. e Brodie III, 2008 e explorar

fatores responsáveis na especiação de ambas as espécies.

No capítulo 2 apresentamos uma descrição do modelo baseado em indivíduo desen-

volvido para esta tese. No modelo, indivíduos de presa e predadores estão distribuídos em

um retângulo bidimensional. Cada indivíduo tem a probabilidade de fazer as seguintes

ações: morrer, reproduzir e predar ou ser predado. Cada ação pode sofrer inĆuências de

parâmetros e de características locais de cada indivíduo.

No capítulo 3 apresentamos uma visão geral das simulações e uma exploração do

espaço de parâmetros para a coexistência dos grupos de predador e presa. Observamos

características que assemelham a sistemas predador-presa naturais, como a oscilação da

abundância e dos fenótipos dos dois grupos. Observamos também a importância do espaço

e de parâmetros do fitness para a coexistência de predador e presa.

No capítulo 4 exploramos a coevolução dos fenótipos dos dois grupos. Mostramos

que a presença do predador acarreta em uma escalada no fenótipo da presa. Como um

dos principais resultados da tese, observamos a importância do espaço para a dinâmica

da distribuição espaço-temporal dos fenótipos, possibilitando criar desequilíbrios nas ca-

racterísticas similares aos do sistema natural.

No capítulo 5 incluímos a possibilidade de especiação em cada grupo, adicionando

um parâmetro de diferença genética máxima para a reprodução. Um resultado inesperado

foi que ao adicionar a assortatividade reprodutiva ocorreu uma menor coexistência de

predador e presa. Observamos também que quanto maior a restrição na área de vida e

na diferença genética, maior a quantidade de espécies formadas, para ambos os grupos.
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Parte dos capítulos 2, 3 e 4 desta tese foram publicados no artigo ŞCoevolution in

sexually reproducing populations of predators and preyŤ (Nagai e Aguiar, 2016).
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Capítulo 2

Modelo

2.1 Modelagem

A co-evolução com interações agonísticas pode ser um fator determinante para a

biodiversidade na Terra. Porém, a complexidade envolvida nas interações ambientais,

intraespecíĄca e interespecíĄcas no processo de evolução torna a análise de situações

especíĄcas bastante difíceis. A utilização de modelos simpliĄcados, onde determinados

aspectos do problema podem ser isolados e seus efeitos estudados em detalhe, torna-se

importante para a compreensão do processo.

Modelos matemáticos tradicionalistas utilizam pressupostos como a homogeneidade

dos indivíduos, do espaço e a falta de estocasticidade. Estes pressupostos diĄcultam o

estudo da coevolução por exigir uma modelagem mais elaborada. Apesar disto, o uso

destes tipos de modelos é bastante útil devido à sua capacidade de analisar analiticamente

seus resultados.

Um dos modelos usados em estudos onde o sistema apresenta uma estocasticidade e

que as simulações podem ser espacialmente explicitas, são os modelos baseados em indiví-

duos (IBM Ű individual based models; Grimm e Railsback, 2005) ou também conhecidos

como modelos baseados em agentes (ABM Ű agent based models). Nesses modelos a po-

pulação é representada explicitamente pelos indivíduos que a compõe. O indivíduo é o

objeto, ou compartimento, para o qual as regras do modelo são voltadas. Este tipo de

modelo permite que padrões emergentes do sistema possam ser estudados, e em ecolo-

gia tem sido utilizado para o melhor entendimento de processos evolutivos e ecológicos

(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 especiação onde uma po-

pulação de indivíduos geneticamente idênticos e distribuídos homogeneamente no espaço

é acompanhada ao longo de várias gerações. A reprodução neste modelo é sexuada e

ocorre apenas entre indivíduos próximos, cuja distância espacial (𝑆) seja menor que um
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determinado valor. Além disso, a reprodução é viável apenas se a distância genética tam-

bém for menor que o parâmetro 𝐺. Estes pesquisadores observaram que, dependendo da

taxa de mutação e dos valores de 𝑆 e 𝐺, a população pode dividir-se em grupos repro-

dutivamente isolados, levando à especiação sem isolamento geográĄco, como ocorre na

especiação simpátrica.

2.2 Descrição

A descrição do modelo segue o protocolo ODD (overview, design concepts, details)

(Grimm et al., 2006; Grimm et al., 2010). Durante o texto o índice 1 será designado para

a presa e o 2 para o predador.

Para o melhor entendimento, o modelo será apresentado em duas seções, o modelo

simpliĄcado e o estendido. Um esquema geral do modelo é apresentado na Ągura 2.1.
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2.3 Modelo simpliĄcado

2.3.1 Propósito

O propósito deste modelo é entender a distribuição geográĄca e fenotípica de po-

pulações em coevolução 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 áreas, um desbalanço entre a defesa da presa e a resistência do predador.

2.3.2 Entidades, estados variáveis e escalas

As entidades consistem em indivíduos de presa e predador. Os estados variáveis

destes indivíduos são sua posição espacial (localizado em uma grade bi-dimensional) e seu

genoma. Este último é modelado por uma Ąta haploide com 𝐵f loci bi-alélicos, de valores

zero e um.

𝑖 = (𝑖1, 𝑖2, . . . , 𝑖B𝑓). (2.3.1)

O genoma determina o fenótipo do indivíduo, que mede a quantidade de toxina

produzida pela presa (como forma de proteção de ser comido por predador) ou a resistência

à toxina pelo predador. Os fenótipos são atributos de nascença aos indivíduos e são

modelados como uma característica aditiva:

𝑓(𝑖) =
Bf∑︁

k=1

𝑖k. (2.3.2)

Sendo assim, a quantidade de 1Šs no genoma é o quanto a presa produz de toxina

ou a resistência do predador.

O fenótipo também determina a probabilidade de reprodução de cada indivíduo.

Nós assumimos a existência de uma demanda conĆitante entre o fenótipo e o custo re-

produtivo. Assumimos ainda que a forma funcional deste custo é similar para ambos,

predador e presa, porém os parâmetros da função pode diferir para cada grupo. Modela-

mos a probabilidade de reprodução, para presas e predadores, de acordo com as equações,

respectivamente:

𝑟1(𝑖) = 𝑟max1
1 + 𝑒−α1

1 + 𝑒−α1(1−f1(i)/δ1)
, (2.3.3)

𝑟(2)(𝑖) = 𝑟max2
1 + 𝑒−α2

1 + 𝑒−α2(1−f2(i)/δ2)
, (2.3.4)

O parâmetro Ð especiĄca a suavidade da curva, o valor de Ó a posição do ponto de

inĆexão e 𝑟max a probabilidade máxima do indivíduo se reproduzir (Ąg. 2.2).
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Figura 2.2: Probabilidade de reprodução como função do nível de toxina para 𝑟max1 = 1,
Ð = 3 e Ó = 10 (preta); Ð = 3 e Ó = 15 (vermelha); Ð = 6 e Ó = 10 (verde); Ð = 6 e Ó = 15
(azul). A diminuição na probabilidade de reprodução é o reĆexo do custo associado ao
nível de toxina.

O ambiente é descrito como uma grade retangular bi-dimensional, onde os locais

podem representar ambientes favoráveis à ocupação ou ambientes inóspitos (barreiras).

Os locais disponíveis podem ser ocupados por um único indivíduo (presa ou predador)

ou Ącar vazio. Com exceção das barreiras, o ambiente é homogêneo, portanto todos os

locais da grade são ecologicamente equivalentes. Locais com barreiras, que não podem

ser ocupados por indivíduos, serão localizadas no centro da metade inferior do retângulo

(Ąg. 2.4). A barreira tem dois propósitos: primeiro ela é inspirada no sistema serpente-

salamandra, que apresenta um ambiente em forma de ferradura devido à área inóspita do

vale San Joaquim. Segundo, ela permite observar o papel de corredores na dinâmica (Ąg.

2.3).
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maior ou igual a defesa da presa escolhida:

𝑓2 ≥ 𝑓1 − 𝑅, (2.3.5)

onde 𝑅 é a Şresistência intrínsecaŤ do predador, que permite que ele consiga predar

algumas presas mesmo quando 𝑓2 < 𝑓1. Nós usamos 𝑅 = 1 na maioria das simulações

dando ao predador uma pequena vantagem sobre a presa. Aumentando o 𝑅 diminui a

pressão seletiva sobre o predador, já que para 𝑅 muito alto ele pode comer praticamente

qualquer presa. Se o predador não tiver sucesso na predação ele irá morrer. Se ele

conseguir predar ele tem uma chance de reproduzir. A reprodução irá ocorrer de forma

análoga ao da presa (havendo pareiro reprodutivo dentro da vizinhança de interação e

espaço para a prole).

A dinâmica é um processo discreto, na qual em um passo de tempo todos os indi-

víduos das populações (de predador e presa) terão a oportunidade de realizar as ações:

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

2.3.4 Conceitos do projeto

Os princípios básicos deste modelo são os seguintes: (1) o processo coevolutivo

depende do espaço e do tempo (Thompson, 2005; Decaestecker et al., 2007; HaniĄn,

Brodie Jr. e Brodie III, 2008); (2) há um fenótipo na interface da interação coevolutiva

(Brodie Jr., 1968; Brodie III e Brodie Jr., 1990). Esses dois princípios básicos estão

implementados da seguinte forma: (i) a interação entre predador e presa é mediada por

um único fenótipo que é codiĄcado geneticamente e está sujeito à mutações aleatórias;

(ii) o ambiente é espacialmente explícito e as interações ocorrem somente entre indivíduos

próximos; (iii) a reprodução é sexuada e os indivíduos são haplóides e hermafroditas. Os

predadores somente podem predar ou se reproduzir dentro de sua área de ação, uma área

circular de raio 𝑆2 centralizado no indivíduo. Assim como as presas somente podem se

reproduzir em uma área circular de raio 𝑆1, centralizada no indivíduo.

A distribuição fenotípica e a abundância dos grupos são propriedades emergentes

do sistema e é monitorada no espaço e ao longo do tempo.

A característica adaptativa de cada população é o valor do fenótipo, defesa e resis-

tência, que estão na acoplados pela predação e pela demanda conĆitante entre o valor da

característica e a capacidade reprodutiva. Em uma interação predador-presa, se o valor

fenotípico da presa é muito alto em relação ao do predador, ela não será predada e o

predador morre, enquanto que se ocorrer o contrário a presa será comida e o predador

poderá se reproduzir. Uma presa com alto valor de fenótipo pode não ser predada, porém

terá uma menor probabilidade de reprodução.

As interações entre os indivíduos ocorrem tanto por encontros diretos dos indivíduos

do mesmo grupo (para a reprodução) como por grupos diferentes, no caso da predação.
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Interações também podem ocorrer indiretamente por competição por espaço, dado que

dois indivíduos não ocupam o mesmo local, e para a reprodução é necessário um sítio

vazio dentro da vizinhança.

Por se tratar de um modelo baseado em indivíduo, existem estocasticidades presen-

tes na mortalidade e reprodução, controladas pelos parâmetros de probabilidades (𝑑(1,2),

para a mortalidade, e 𝑟(1,2), para a reprodução) e na escolha do parceiro reprodutivo, um

coespecíĄco escolhido aleatoriamente na vizinhança do indivíduo focal, dentro da área

circular de raio 𝑆(1,2). A estocasticidade também ocorre na geração do genoma da prole,

que é gerada a partir de uma ligação cruzada escolhida aleatoriamente em um ponto

dos genomas dos pais e de mutações de cada locus em uma taxa de Û(1,2). Ademais, na

predação também ocorre a escolha aleatória da presa na vizinhança do predador.

O genoma e a localização de cada indivíduo é salvo como dados de saída, a partir

destes dados nós podemos calcular a abundância e as distribuições geográĄcas e fenotípicas

de cada grupo.

2.3.5 Inicialização

No começo de cada simulação todos os alelos, de todos os indivíduos, são iniciados

com o valor zero. Os predadores e as presas começam nas regiões (C) e (D) (primeiro

painel da Ąg.2.4). Nestas regiões, a probabilidade de que cada local seja inicialmente

ocupado por presa ou predador é dada por 𝑃(1,2). Com a probabilidade 1 − (𝑃1 + 𝑃2) o

local permanece desocupado.
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Figura 2.4: Exemplos de uma simulação nas gerações 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 fenótipo de cada indivíduo. Para esta simulação
utilizamos os parâmetros: 𝑆(1,2) = 10, 𝐵(1,2) = 20, 𝐵𝑓(1,2) = 20, Û(1,2) = 10−3, 𝑟max1 = 0.6,
𝑟max2 = 0.3, 𝐷1 = 0.2, 𝐷2 = 0.08, Ð1 = 3, Ð2 = 6, Ó1 = 10 e Ó2 = 10

2.3.6 Dados de entrada

Os dados de entrada consistem nos valores das dimensões da grade bi-dimensional,

os locais de barreira e os parâmetros relacionados às probabilidades de mortalidade, pre-

dação e reprodução (veja tabela 2.1). No caso da simulação continuar de uma anterior,

também serão informadas as posições espaciais e os genomas dos indivíduos do Ąnal da

simulação à ser continuada.

2.3.7 Sub-modelos

O algorítmo tem quatro módulos básicos: find-neighbors, fitnes-calculus, prey-reproduction

e predador-reproduction.

O sub-modelo find-neighbors procura na vizinhança de um indivíduo e retorna quais

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

Nome Descrição
𝑇 tempo - número de gerações da simulação

𝐿(x,y) tamanho das dimenções de 𝑥 e 𝑦 da grade
𝑃(1,2) probabilidade de um local ser ocupado por presa ou predador no começo da simulação
𝑑(1,2) taxa de mortalidade de presa e predador

𝑟(max1,max2) probabilidade máxima de reprodução de presa e predador
𝑆(1,2) raio de interação espacial de presa e predador

𝐵𝑓(1,2) tamanho do genoma da presa e do predador
Û(1,2) taxa de mutação por locus da presa e do predador
Ð(1,2) parêmetro que controla a suavidade da função de fitness
Ó(1,2) parâmetro que indica o ponto de inĆexão da função de fitness

𝑅 valor da resistência intrínseca do predador

râmetros: a posição espacial do indivíduo focal e o raio 𝑆(1,2) da área de interação do

grupo que este indivíduo. E como saída ele retorna vetores com a localização das presas,

predadores e locais vazios na vizinhança.

O sub-modelo fitness-calculus calcula a probabilidade dos indivíduos se reproduzi-

rem 𝑟i de acordo com a equação 2.3.3 e 2.3.4, como mostra a Ągura 2.2. Os valores de 𝑟i

depende do valor fenotípico do indivíduo 𝑓i (equação 2.3.2).

O sub-modelo prey-reproduction veriĄca se o indivíduo focal irá se reproduzir, de

acordo com sua probabilidade de reprodução 𝑟1 (equação 2.3.3 e 2.3.4). Se o indivíduo

for reproduzir é sorteado um parceiro reprodutivo aleatoriamente de sua vizinhança, que

é obtido do sub-modelo find-neighbors. O genoma da prole é obtido após uma ligação

cruzada a partir dos genomas parentais. Um ponto de ligação cruzada 𝑘 é sorteado

aleatoriamente e dois genomas são produzidos ao ligar os primeiros 𝑘 genes do indivíduo

focal com o restante 𝐵𝑓 − 𝑘 genes de seu parceiro e vice-versa. Um dos dois genomas

criados é sorteado com chances iguais e para cada gene pode ocorrer a mutação de 0 para

1 e de 1 para 0 com probabilidade Û1. O genoma resultante é designado para a prole.

O indivíduo gerado será colocado em um sítio vazio, aleatoriamente, na vizinhança

do indivíduo focal, dentro de uma área circular de raio 𝑆1. Se não existir um local

vazio próximo ao indivíduo focal a reprodução não irá ocorrer. Os parâmetros para este

sub-modelo é o indivíduo focal e o vetor com com os vizinhos, gerado pelo sub-modelo

find-neighbors. Como saída ele retorna o local e o genoma da prole.

O sub-modelo predator-reproduction é similar ao prey-reproduction, com a exceção

de que antes da reprodução do indivíduo selecionado é veriĄcado se ele consegue predar

uma presa. Primeiro uma presa é selecionada aleatoriamente da vizinhança do predador

focal; se a presa tiver um fenótipo menor ou igual ao fenótipo do predador mais a resitência

intrínseca, então ocorre a predação e o indivíduo se reproduz. Se a predação não for

realizada com sucesso, então o indivíduo morre sem se reproduzir.
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2.4 Modelo estendido

Pelo modelo simpliĄcado, podemos veriĄcar que não há restrição na reprodução

dos indivíduos. Com todos os indivíduos podendo se reproduzir, independente da dife-

rença genética entre eles, não ocorre especiação e sempre os indivíduos do mesmo grupo

pertencerão à mesma espécie.

No modelo estendido, toda a dinâmica continuará a mesma, porém será incluída

a reprodução assortativa, que ocorrerá somente entre indivíduos com uma similaridade

gênica. Isto permitirá a ocorrência de especiação nos diferentes grupos.

Neste modelo o parâmetro 𝐵f é o tamanho do genoma responsável pelo fenótipo

(equação 2.3.2), enquanto que o tamanho do genoma completo é dado pelo parâmetro 𝐵.

Ambos os grupos, presa e predador, irão ter o genoma de mesmo tamanho e o genoma

dos indivíduos será dado por:

𝑖 = (𝑖1, 𝑖2, . . . , 𝐵). (2.4.1)

Assim como no modelo simpliĄcado a característica fenotípica responsável pela inte-

ração coevolutiva, defesa (presa) e contra-defesa (predador), é uma característica aditiva

(equação 2.3.2). Todos os outros loci, de 𝐵f + 1 até 𝐵 são interpretados como caracte-

rísticas binárias independentes. A distância genética entre dois indivíduos de um mesmo

grupo é deĄnida por:

𝑑(𝑖, 𝑗) = |𝑓(𝑖) − 𝑓(𝑗)| +
B∑︁

k=Bf +1

|𝑖k − 𝑗k|. (2.4.2)

A primeira parte (|𝑓(𝑖) − 𝑓(𝑗)|) mede a diferença quantitativa da característica fenotípica

de interação (defesa e contra-defesa) e a segunda parte (
√︁B

k=Bf +1|𝑖k − 𝑗k|) representa a

diferença alélica entre o restante das características.

Indivíduos do mesmo grupo podem são se reproduzir se

𝑑(𝑖, 𝑗) ≤ 𝐺. (2.4.3)

A diferenciação entre espécies é dada se um ou mais indivíduo(s) apresentar um

diferença genética maior que 𝐺 com o restante dos indivíduos do mesmo grupo, presa ou

predador.
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Capítulo 3

Visão geral e coexistência

3.1 Introdução

O processo de coevolução tem um componente espacial importante, o que permite

que diferentes locais do mesmo sistema apresentem diferentes densidades populacionais

e distribuição de fenótipos, dependendo das condições e recursos locais e também da

taxa migratória (Benkman et al., 2003). Assim como a importância da variação espa-

cial, o tempo apresenta um papel notável em sistemas coevolutivos (Decaestecker et al.,

2007). Esta multidimensionalidade da dinâmica coevolutiva faz com que o estudo deste

importante processo seja muito difícil, fazendo com que o uso de modelos matemáticos

e simulações se torne uma ferramenta importante que nos permite entender o papel de

componentes especíĄcos do sistema.

A coevolução de um sistema predador-presa pode ser instável a longo prazo, devido

a extinção de um ou ambos os grupos. Um dos fatores que pode levar esta instabilidade

é a alta eĄciência do predador em explorar sua caça, levando a uma depleção das presas

caso não haja um local livre de predação onde estas possam se abrigar (Rosenzweig e Ma-

cArthur, 1963; Predação). Esta instabilidade é chamada de paradoxo do enriquecimento

(Rosenzweig, 1971). De acordo com este paradoxo se a capacidade suporte de uma popu-

lação de presa aumentar, de uma situação que apresenta um sistema estável, as oscilações

na abundância populacional (de predadores e/ou de presas) irão ter uma amplitude cada

vez maior Ącando cada vez mais próximas a zero, levando à extinção de um ou ambos os

grupos.

Neste capítulo exploramos um pouco algumas propriedades emergentes do sistema,

como a Ćutuação populacional e a coexistência 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 coexistência do sistema

predador-presa.
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3.2 Cenários

Um desaĄo do modelo é de manter a coexistência entre os grupos. Simulações preli-

minares mostram que a coexistência do sistema predador presa nem sempre é alcançada,

levando à morte dos predadores ou à morte das presas e, consequentemente também dos

predadores. Devido a esta instabilidade populacionaldos dois grupos, primeiro explora-

mos em quais conjuntos de parâmetros a coexistência era possível, utilizando o modelo

simpliĄcado (explicado no capítulo 2). Para isto simulamos diversos cenários, com os

diferentes conjuntos de parâmetros (tab. 3.1), mantendo-se alguns valores Ąxos em todas

as simulações (tab. 3.2).

Tabela 3.1: Valores dos parâmetros utilizado para explorar a coexistência dos dois grupos.

Nome Presa Predador

taxa reprodutiva máxima 𝑟max1 = {0.1, 0.2, . . . , 1} 𝑟max2 = {0.1, 0.2, . . . , 1}
raio de interação espacial 𝑆1 = {10, 20, 30} 𝑆2 = {10, 20, 30}
resistência intrínseca do predador 𝑅 = {1, 2, 3}
suavidade da função de fitness Ð1 = {3, 6} Ð2 = {3, 6}
ponto de inĆexão da função de fitness Ó1 = {10, 15} Ó2 = {10, 15}

Cada cenário foi simulado 10 vezes por 5000 gerações, com uma grade de tamanho 𝐿x = 80

e 𝐿y = 250.

Também veriĄcamos a importância do raio de interação espacial (𝑆1 e 𝑆2) para a

coexistência. O restante dos parâmetros foram Ąxados em valores onde a coexistência era

possível (𝑟max1 = 0.6, 𝑟max2 = 0.3, Ð1 = 3, Ð2 = 6, Ó1 = 10, Ó2 = 10)

Tabela 3.2: Valores dos parâmetros Ąxos em todas as simulações.

Nome Presa Predador

taxa de mortalidade 𝑑1 = 0.2 𝑑2 = 0.08
tamanho do genoma 𝐵𝑓1 = 20 𝐵𝑓2 = 20
taxa de mutação Û1 = 10−3 Û2 = 10−3

prob. de um local ser ocupado por ind. de cada grupo 𝑃1 = 0.8 𝑃2 = 0.1

3.3 Resultados

A coexistência do predador e presa ocorreu em um espaço de parâmetros muito

restrito, sendo comum a extinção de um ou dos dois grupos. No caso em que somente

um dos grupos permaneceu na simulação, os predadores foram extintos levando a uma

dominação completa das presas. Quando não houve a sobrevivência de nenhum grupo,

primeiro ocorreu a extinção da presa seguido do predador, devido à necessidade da presa
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Figura 3.2: Coexistência de predador e presa, para os parâmetros 𝑆1 = {10, 20, 30},
𝑆2 = {10, 20, 30}. Para esta Ągura, além dos parâmetros Ąxos da tabela 3.2Ąxamos
𝑟max1 = 0.6, 𝑟max2 = 0.3, Ð1 = 3, Ð2 = 6, Ó1 = 10, Ó2 = 10 e 𝑅 = 1. A quantidade de
simulações que, no Ąnal, apresentou coexistência está marcado pela intensidade da cor,
quanto mais escuro maior a quantidade de simulações que chegaram à coexistência.

tema natural o que diĄculta comparações direta entre os resultados das simulações e dos

dados empíricos. Porém, nosso modelo apresentou características qualitativas semelhan-

tes aos sistemas predador-presa naturais, como a defasagem temporal da população dos

dois grupos. Observamos também similaridades na distribuição fenotípica do sistema de

salamandras do gênero Taricha e serpentes Thamnophis (Brodie Jr., Ridenhour e Brodie

III, 2002; HaniĄn, Brodie Jr. e Brodie III, 2008) no qual foi baseado para a geração do

modelo, que será explorada no capítulo 4.

A defasagem temporal nas populações dos dois grupos, visto nas simulações do

modelo, são 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

abundância 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 população decline, levando consequentemente à um

decréscimo da população de predadores, fazendo com que haja locais livres de predadores

para a presa e voltando para o começo do ciclo.

A coexistência do predador e da presa ocorreu em um conjunto de espaço de parâ-

metros onde o custo da demanda conĆitante, entre o fenótipo e a taxa de reprodução, era

maior para a presa que para o predador, mostrando uma assimetria na interação de coevo-

lução. No nosso modelo esta assimetria foi necessária para a estabilidade do sistema. Isto
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Figura 3.3: Abundância da população de cada grupo ao longo do tempo em cada região de
uma simulação, para os parâmetros Ąxos da tabela 3.2 e: 𝑆1 = 10, 𝑆2 = 10, 𝑟max1 = 0.6,
𝑟max2 = 0.3, Ð1 = 3, Ð2 = 6, Ó1 = 10, Ó2 = 10 e 𝑅 = 1.





CAPÍTULO 3. VISÃO GERAL E COEXISTÊNCIA 35

maior raio de área de vida. Um resultado similar foi encontrado em um modelo predador-

presa gerado por Rodrigues e Tânia, 2008, que também veriĄcou uma maior coexistência

dos dois grupos quando o parâmetro de difusão era similar para predador e presa. Este

é um resultado bem intuitivo, um maior raio de ação dos predadores permite o acesso a

um maior número de presas, o que elimina os locais livre de predadores, fazendo com que

sejam totalmente predadas e com a extinção das presas leva à extinção dos predadores.
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Capítulo 4

Corrida armamentista

4.1 Introdução

Em sistema coevolutivos as características espaço-temporal são importantes. Obser-

vações empíricas indicam que locais com populações coadaptadas são efêmeras, propensos

à incompatibilidades, extinções e recolonizações por outras populações (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).

Interações antagonísticas em processos coevolutivos, tais como predador-presa (Bro-

die III e Brodie Jr., 1999b; Toju e Sota, 2006) ou parasita-hospedeiro (Decaestecker et al.,

2007), são uma das principais forças de seleção (Abrams, 2000) e podem resultar em uma

escalada nas características que estão na interface da interação entre as espécies partici-

pantes, levando a uma corrida armamentista (Van Valen, 1973). Algumas salamandras

desenvolveram altos níveis de toxina, protegendo-as da maioria dos predadores, assim

como a serpente que a preda desenvolveu um alto nível de resistência à esta toxina (Bro-

die Jr., Ridenhour e Brodie III, 2002; HaniĄn, Brodie Jr. e Brodie III, 2008). Assim como

plantas apresentaram altos índices de Ątoquímicos na presença de herbívoros Zangerl e

Berenbaum, 2005. Outros exemplos são mais conspícuo, como o aumento no rostro de

insetos correlacionando com o tamanho do fruto predado (Carroll e Boyd, 1992; Toju e

Sota, 2006).

Neste capítulo estudamos como a coevolução pode levar a uma escalada e Ćutuações

fenotípicas, assim como a possibilidade de locais com uma não correlação fenotípica entre

predadores e presas. Outra questão explorada é o de por que os predadores, nos locais

com incompatibilidade fenotípica, apresentam maior contra-defesa necessária para predar

as presas presentes.
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4.2 Cenários

Baseado nas simulações de coexistência, e também utilizando o modelo simpliĄcado,

nós Ąxamos os parâmetros nos valores mostrados na tabela a seguir:

Tabela 4.1: Valores dos parâmetros utilizado

Nome Presa Predador

taxa de mortalidade 𝑑1 = 0.2 𝑑2 = 0.08
taxa reprodutiva máxima 𝑟max1 = 0.6 𝑟max2 = 0.3
raio de interação espacial 𝑆1 = 2 𝑆2 = 2
tamanho do genoma 𝐵𝑓1 = 20 𝐵𝑓2 = 20
taxa de mutação Û1 = 10−3 Û2 = 10−3

suavidade da função de fitness Ð1 = 3 Ð2 = 6
ponto de inĆexão da função de fitness Ó1 = 10 Ó2 = 10
prob. de um local ser ocupado por ind. de cada
grupo

𝑃1 = 0.8 𝑃2 = 0.1

resistência intrínseca do predador 𝑅 = 1

Simulamos 1500 gerações com populações inicialmente nas regiões C e D.

As regiões 𝐴 − 𝐻 foram usadas para estudar os fenótipos dos dois grupos, predador

e presa, ao redor da barreira.

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

diferença do fenótipo do predador com o valor médio das presas em sua vizinhança.

4.3 Resultados

4.3.1 Corrida Armamentista

Para estudar a coevolução da defesa e contra-defesa nós primeiro observamos a di-

nâmica da população da presa sem os predadores (linha pontilhada na Ąg. 4.1). Devido

às mutações aleatórias houve um aumento nos níveis de toxinas, porém estabilizam em

um valor baixo. Quando os predadores estão presentes a corrida armamentista atua rapi-

damente, mas somente entre presas e predadores que estão em contato. Nós observamos

uma coevolução local intensa, o que leva a uma diminuição na habilidade reprodutiva de

ambos os grupos, predadores e presas. Predadores geralmente consomem todo o recurso

(presa) local e se movem em direção a locais com presas menos tóxicas, criando um mo-

vimento ondulatório. Ao longo do espaço, as áreas vazias resultantes da extinção local de

presas são rapidamente recolonizadas por presas menos defensivas (Ąg. 2.4). Esta dinâ-

mica de extinção e recolonização também ocorre para o predador, porém a recolonização

é consideravelmente mais lenta.
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Os fenótipos de predadores e presas oscilaram ao longo do tempo. Quando ambos

os grupos estão presentes o fenótipo médio das presas aumenta rapidamente no começo

das gerações, porém é ultrapassada pelos predadores que Ącam à frente da corrida pelo

resto das simulações (Ąg. 4.1 e Ąg. 4.2 para a dinâmica em cada região).

O aumento nos fenótipos de predadores e presas no início das gerações é muito

parecido, mostrando uma corrida armamentista clássica. Entretanto, após cerca de 200

gerações a evolução da contra-defesa dos predadores é mais rápido que a evolução das

defesas das presas. Os fenótipos dos predadores e presas se estabilizam em aproximada-

mente 5 e 3.5, respectivamente (Ąg. 4.1 e Ąg. 4.3 para toda a trajetória fenotípica). Parece

intrigante que os predadores apresentam uma maior resistência que necessária, especial-

mente se considerarmos que eles apresentam uma resistência interna, neste caso 𝑅 = 1.

Esta alta diferença entre a média fenotípica pode ser entendida quando a característica

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

0

2

4

0 500 1000 1500

Generations

P
h
e
n
o
ty

p
e Group

Prey

Predator

Prey w/o predator

Figura 4.1: Variação temporal no fenótipo médio de predadores (linha sólida) e presa
(linha tracejada) dos indivíduos em cada grupo. A linha pontilhada é referente à simulação
sem predadores.

4.3.2 Característica geográĄca e o desencontro fenotípico

O papel do espaço na dinâmica é o de promover interações locais entre presa e pre-

dador, diferente das interações aleatórias 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 apresentarão

menor quantidade de defesa, aumentando a taxa reprodutiva. Como consequência, o valor

médio do fenótipo da população de predador será muito maior que os de presa (Ąg. 4.1 e

a linha verde na Ąg. 4.4). Porém se compararmos os valores de fenótipos dos predadores

com as presas vizinhas a eles a diferença se torna consideravelmente menor (Ąg. 4.4, linha

vermelha e pontos pretos e Ąg. 4.5). Uma equivalência entre características defensiva

e contra-defensiva pode ser observada quase sempre, na maioria das regiões. Quando o

fenótipo de defesa e contra-defesa está em desequilíbrio, geralmente é em favor ao pre-
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dador, porém não dura muito tempo, retornando para valores equivalentes à presa após

algumas gerações. Também pode ser observado que a presa pode Ącar à frente na corrida

armamentista por curtos períodos de tempo.

O efeito da barreira também se mostrou importante, visto que ela diminui a área

disponível, diminuindo a quantidade de indivíduos nestes locais (Ąg. 3.3). Isto, por sua

vez, gerou extinções locais em algumas regiões (por exemplo região F da Ąg. 4.4, a ruptura

na linha verde próximo à geração 250).
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Figura 4.2: Fenótipo médio de todos os predadores (vermelho) e presas (azul) ao longo
do tempo. As letras acima do painel representa a região.
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Figura 4.5: Representação da diferença entre os fenótipos médios dos predadores e das
presas em cada região. As cores representam a magnitude do desvio. Tons azulados
representam o desvio para um maior valor do fenótipo das presas e tons avermelhados
para os predadores.

4.4 Discussão

Assim como com a dinâmica populacional, podemos observar uma oscilação nos fe-

nótipos dos dois grupos ao longo do tempo, com locais apresentando hotspots coevolutivos

e outros com um desencontro fenotípico das características dos predadores e presas, ca-

racterizando uma fuga da corrida armamentista (Thompson, 1999; Benkman et al., 2003;

Decaestecker et al., 2007; HaniĄn, Brodie Jr. e Brodie III, 2008).

A simulação mostrou claramente uma escalada no fenótipo da presa gerada pela

presença do predador, mostrando que seleção natural atuou em favor de presas mais

defensivas do que esperado na ausência do predador (Ąg. 4.1). Esta escalada no fenótipo

é comumente encontrado em sistemas naturais de predador-presa, tal como a predação

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 presença 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

níveis da toxina TTX (salamandra) e resistência à TTX (serpente) (Brodie III et al.,

2005; HaniĄn, 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

seleção da ampliĄcação do fenótipo de defesa de girinos de Rana pirica, frente a predadores

com fenótipos mais ofensivos da larva de salamandra Hynobius retardatus (Takatsu e

Kishida, 2013).

Estudos mostraram que a interações entre as espécies têm um papel importante na

organização da biodiversidade (Thompson, 2005; Butlin, Bridle e Schluter, 2009; Nosil,

2012) e que estas interações podem variar, dependendo da composição local das espécies

(Benkman et al., 2003; Maionchi, Reis e Aguiar, 2006). Em nosso modelo a dinâmica co-

evolutiva ocorreu em uma escala local, mostrando uma correlação nos fenótipos de ambos

grupos característico de um sistema antagonístico (Zangerl e Berenbaum, 2005; Brodie

III et al., 2005; Toju e Sota, 2006; Takatsu e Kishida, 2013). Entretanto observamos uma

oscilação na correlação entre os fenótipos, com o predador geralmente à frente na corrida

armamentista, com curtos períodos onde o fenótipo da presa era maior que o predador.

Apesar de contraintuitivo, o aumento na pressão da presa levou a um aumento na contra-

defesa dos predadores. Entretanto, isto parece estar de acordo com princípio life-dinner

(Dawkins e Krebs, 1979), que sugere que em uma corrida armamentista de predador-presa

o grupo que pode investir mais, em características defensivas ou contra-defensivas, tem a

vantagem sobre o outro jogador. Portanto o grupo que pode investir mais irá ultrapassar

o limiar do outro, causando uma redução no investimento e voltando ao incídio do ciclo

na corrida armamentista.

Nossas simulações indicam um mecanismo complementar resultante explicitamente

de uma interação local. A coevolução dos fenótipos parece ser resultado de dois fatores

combinados: primeiro, quando a presa se torna muito tóxica, o custo se torna maior que o

benefício, 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 população local. Neste sentido os predadores atuam como limpadores do

pool genético das presas. Os predadores, por outro lado, não apresentam este mecanismo

de limpeza gênica, fazendo com que seus fenótipos apresentassem valores mais altos.

Padrões de desencontro genético deste tipo também foi encontrado em outros estudos,

tanto temporalemnte (Decaestecker et al., 2007) como espacialmente (HaniĄn, Brodie Jr.

e Brodie III, 2008).

O segundo fator que afetou a coevolução fenotípica foi a característica local da

interação. Se compararmos o fenótipo dos predadores com o das presas vizinhas (Ąg.

4.4, curva vermelha), uma diminuição no desencontro fenotípico é observado, quando

comparado com os valores totais (Ąg. 4.4, curva verde). Isto mostra que nem todas as
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presas estão sobre pressão seletiva causada pelos predadores, e parte da população de

presa consegue escapar da dinâmica coevolutiva por um período de tempo (Benkman et

al., 2003; HaniĄn, Brodie Jr. e Brodie III, 2008). Esta característica gera subpopulações

de presas com baixa defesa e alta taxa reprodutiva que recolonizam rapidamente áreas

vazias, mantendo uma média fenotípica baixa.

O custo da defesa e contra-defesa tem um papel importante na dinâmica. Quando

o custo é eliminado, dois efeitos importantes atuam: primeiro, ocorre uma escalada nos

fenótipos, tanto da presa quanto do predador. Segundo, as subpopulações de presas,

que escapavam temporariamente da pressão seletiva, exercida pelo predador, não apre-

sentaram vantagem sobre as que possuem alto valor fenotípico e as mais defensivas são

selecionadas. Isto leva a um aumento na média do valor de defesa, fazendo com que o

desencontro fenotípico mude em favor da presa, o que representa uma situação não en-

contrada nas populações reais de salamandra-serpente (HaniĄn, Brodie Jr. e Brodie III,

2008).

O tamanho disponível do espaço também foi um fator importante, o que pode ser ob-

servado pela barreira localizada na parte inferior da área simulada. A barreira atua como

uma limitação para os indivíduos, aumentando seu isolamento e diminuindo a população

de predador, fazendo com que estas regiões estejam mais suscetíveis a estocasticidade,

Ćutuações na abundância e extinções locais (Jones e M., 1976).
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Capítulo 5

Especiação

5.1 Introdução

Neste capítulo apresentamos um estudo inicial sobre a especiação no processo de

coevolução no sistema predador-presa. Para tanto, utilizamos o modelo estendido (con-

forme explicado no capítulo 3), onde a reprodução dos indivíduos irá ocorrer se eles forem

geneticamente semelhantes, apresentando uma diferença no genoma de no máximo 𝐺1 e

𝐺2 para indivíduos de presa e predador, respectivamente.

Este modelo é uma extensão do modelo apresentado por Aguiar et al., 2009, onde si-

mularam uma população com reprodução sexuada e observaram a importância da taxa de

mutação e dos parâmetros espaciais e de distância genética para a especiação simpátrica.

Neste capítulo vamos começar a explorar parâmetros que levam a especiação dos

grupos, não discutiremos ainda se este processo coevolutivo leva a uma co-especiação,

porém é algo a ser explorado futuramente.

5.2 Cenários

Para este capítulo foi utilizado o modelo estendido, incluindo a possibilidade de

isolamento reprodutivo entre indivíduos.

Para veriĄcar a importância do parâmetro espacial e do tamanho da diferença gené-

tica para a especiação, simulamos os cenários utilizando os parâmetros onde a coexistência

era mais frequente:
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Nome Presa Predador

taxa de mortalidade 𝑑1 = 0.2 𝑑2 = 0.08
taxa reprodutiva máxima 𝑟max1 = 0.6 𝑟max2 = 0.3
tamenho do genoma 𝐵1 = 100 𝐵2 = 100
tamanho do genoma responsável pelo fenótipo 𝐵𝑓1 = 20 𝐵𝑓2 = 20
resistência intrínseca do predador 𝑅 = 1
taxa de mutação Û1 = 10−3 Û2 = 10−3

suavidade da função de fitness Ð1 = 3 Ð2 = 6
ponto de inĆexão da função de fitness Ó1 = 10 Ó2 = 10

Os parâmetros espaciais e de distância genética foram variados, utilizando os valores:

Nome Presa Predador

raio de interação espacial 𝑆1 = {2, 5, 10} 𝑆2 = {2, 5, 10}
diferença genética entre espécies 𝐺1 = {10, 20, 30} 𝐺2 = {10, 20, 30}

Cada cenário foi simulado 10 vezes.

Para explorar os resultados das simulações, observamos as seguintes características

do sistema: a quantidade de espécies geradas ao longo do tempo; os fenótipos de cada

grupo; e a abundância de presas na vizinhança dos predadores.

5.3 Resultados

Apesar de veriĄcarmos coexistência no capítulo 3 com 𝑆(1,2) = 10, ao incluirmos

o acasalamento assortativo apenas uma simulação foi encontrada a coexistência, com o

restante havendo um predomínio da extinção dos predadores e sobrevivência das presas.

Já para 𝑆1 = 𝑆2 = 2 e 𝑆1 = 𝑆2 = 5 houve a coexistência dos dois grupos, a Ągura 5.1

mostra um exemplo da evolução populacional para 𝑆1 = 𝑆2 = 2 e 𝐺1 = 𝐺2 = 10.

Para os valores de 𝑆(1,2) = {2, 5} podemos observar uma maior especiação para o

grupo que apresenta valores de 𝐺 menor, que possui uma maior restrição reprodutivo (Ąg.

5.2 e Ąg. 5.3). Apesar desta maior especiação para valores com maior restrição reprodutivo

para 𝑆1 = 2 e 𝐺1 = 10 a especiação das presas ocorre de uma forma discrepante, com a

formação de até 150 espécies.

Assim como a maior especiação para valores mais restritivos para a reprodução,

observamos a formação de mais espécies para valores onde a restrição espacial é maior

(menores valores de 𝑆(1,2)).

As regiões onde há a presença da barreira apresentou um padrão de especiação

semelhante às sem barreira, podendo ser observado a mesma forma da curva de especiação

ao longo do tempo (Ąg. 5.3). Porém para 𝑆(1,2) = 2 há uma diminuição na quantidade de
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espécies no Ąnal da simulação, enquanto que para 𝑆(1,2) = 5 este padrão aparentemente

não ocorre.

Podemos ver que ocorreram oscilações no fenótipo das presas próximo aos predado-

res (Ąg.5.4), porém com o valor médio próximo ao 0, mostrando que ocorreu evolução nos

fenótipos das presas e estes se aproximam ao dos predadores. Porém, ao compararmos

os fenótipos de todos os indivíduos (Ąg. 5.5) observamos que o fenótipo dos predadores

está acima das presas e para 𝑆(1,2) = 2 a oscilação e as médias são menores, para os dois

grupos, em relação aos valores para 𝑆(1,2) = 5.

Pelas simulações é possível observar que para 𝑆 = 10 ocorreu a depleção das presas

dentro do raio espacial dos predadores (Ąg. 5.6).Enquanto que para os demais valores de

𝑆 houve uma oscilação nos valores ao longo do tempo, com valores médios menor para o

parâmetro menor 𝑆 = 2.
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5.4 Discussão

Pudemos observar que ao incluirmos a assortatividade sexual a coexistência Ąca

mais restrita, mesmo em condições que antes era observada (para parâmetros utilizados

em 𝑆(1,2) = 10). Porém para outros valores de 𝑆(1,2) observamos uma maior ocorrência

de especiação nos cenários onde os parâmetros explorados foram mais restritos (menores

valores de 𝑆(1,2) e 𝐺(1,2)).

A não coexistência do sistema predador presa para o parâmetro 𝑆(1,2) = 10 ocor-

reu devido ao declínio populacional e extinção das presas em regiões na vizinhança dos

predadores. Isto porque com uma área de vida maior, os predadores apresentaram um

maior crescimento populacional, ocorrendo uma sobre-exploração de presas. Esta extin-

ção local limitou o crescimento dos predadores, levando-os também à extinção. Os locais

livres de predadores possibilitaram que as globalmente as presas não se extinguissem,

apesar da extinções locais. Em sistemas antagonísticos, levando em conta a dimensão

espacial, a sobre-exploração de presas e hospedeiros podem levar à esta dinâmica de ex-

tinções locais e a futuras recolonizações (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 veriĄcou que

a demanda conĆitante entre o fitness e a característica de transmissibilidade do parasita

leva a uma sobre-exploração do hospedeiro, levando a extinção local de sub-população,

porém a existência global da população de hospedeiro.

Assim como no capítulo 3, vimos que locais livre de predadores são importantes para

a existência de presa, porém deve haver uma dinâmica de recolonização dessas presas para

que o grupo de predadores também se mantenham e seja possível a coexistência de ambos

os grupos. De alguma forma a assortatividade reprodutiva leva à não recolonização, ou

uma mais lenta, de áreas com a presença do predador levando a extinção deste último

grupo. Apesar de veriĄcar que a não coexistência se deve ao fato da extinção de presas

locais, levando à extinção dos predadores, não sabemos o por que da assortatividade

reprodutiva levar a esta extinção local de presas.

Analisando as simulações onde ocorreram a coexistência dos dois grupos, os cenários

com a maior restrição, tanto espacial (menores valores de 𝑆(1,2)) quanto de diferença

genética (𝐺(1,2)), levando a uma maior especiação é algo intuitivo. Isto pelo fato de que

a restrição facilita a formação de grupos por promover interações locais e restringir a

reprodução com indivíduos diferentes e distantes, limitando o Ćuxo gênico. Um padrão

semelhante foi observado Aguiar et al. (2009) em um modelo baseado em indivíduo, o

qual a maior restrição espacial e na diferença genética levava a uma maior especiação. Em

seu modelo, assim como o atual, Aguiar et al. (2009) veriĄcou um limiar onde ocorria a

especiação e quando maior a mobilidade e/ou a seleção na reprodução menor a chance de

formar novas espécies.
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A maior especiação encontrada nas presas sobre o predador provavelmente se deve

ao maior tamanho populacional, isso possibilita mais mutações e consequentemente maior

formações de espécies. Podemos observar este processo ocorrendo também pela caracterís-

tica espacial, nos locais onde há barreiras (consequentemente menor espaço e abundância

populacional) ocorreu menor especiação em relação a locais livre de barreira. Porém, o

efeito da barreira parece ser menor quando maior o raio de interação dos indivíduos.

Apesar deste capítulo ser apenas uma análise exploratória do processo de especiação

utilizando este modelo, pudemos ter um pequeno vislumbre. Como a maior especiação

em condições mais restritivas, a corrida armamentista de predadores e presas próximas a

eles (assim como visto no capítulo 4) e o efeito populacional e espacial.
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Conclusão

O atual projeto teve como objetivo estudar aspectos do processo coevolutivo em

interação predador presa. Para tanto, criamos um modelo baseado em indivíduo onde

os indivíduos apresentavam um genoma, responsável pelo fenótipo, de defesa (presa) e

contra-defesa (predador), assim como pelo reconhecimento de espécies entre os grupos. O

modelo é espacialmente explícito e os indivíduos se interagem com outros indivíduos em

sua vizinhança.

Neste projeto observamos que, apesar de simples, o modelo apresentou caracterís-

ticas qualitativas semelhantes do sistema natural. Mostrando o potencial deste tipo de

modelo (baseado em indivíduo) em contribuir no entendimento de processos coevolutivos

e demográĄcos em sistemas predador-presa.

O modelo apresentou uma grande instabilidade, quanto à coexistência dos dois

grupos, especialmente ao incluir a assortatividade reprodutiva e houve uma grande im-

portância da taxa reprodutiva e de parâmetros espaciais para sua estabilidade.

A presença do predador levou a uma corrida armamentista, com uma escalada feno-

típica da presa. Como resultado principal deste projeto, observamos que a dissimilaridade

fenotípica entre os dois grupos se deve ao fato de nem todos os indivíduos de presa es-

tarem sobre pressão seletiva. Isto faz com que ao compararmos o fenótipo de todos os

indivíduos, o predador esteja à frente da presa na corrida armamentista, porém ao ver-

mos somente os indivíduos próximos aos predadores os fenótipos Ącam aproximadamente

equiparados. Então o desequilíbrio fenotípico entre as presas e predadores, com a alta

resistência dos predadores foi dada pelo fato de que em locais livre de predadores as pre-

sas sofreram evolução, diminuindo sua defesa e portanto aumentando a taxa reprodutiva.

Enquanto que nos locais onde a pressão do predador continuava as presas aumentaram

sua característica defensiva, diminuindo sua taxa reprodutiva e consequentemente levando

a eliminação local destas e a recolonização das presas menos defensivas.

O espaço, novamente, juntamente com a distância genética máxima para o reco-

nhecimento de espécies foram importantes para o processo de especiação dos dois grupos.

Estes resultados corroboram os achados de modelos anteriores, com somente uma espécie,

de (Aguiar et al., 2009)

Ainda há muito a ser explorado utilizando este modelo, como: se a especiação é

alterada pela pressão sofrida pelas presas; se a coevolução de predador e presa altera a
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estrutura de árvores Ąlogenéticas; ou até mesmo fatores que conferem estabilidade entre

predadores e presas. Porém, os resultados encontrados neste estudo destacam a importân-

cia da dimensão espacial no processo coevolutivo, uma dimensão nem sempre explorada

em modelos tradicionalistas.
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