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Resumo

A heterogeneidade dos ambientes exerce uma grande e decisiva influéncia
sobre a dindmica populacional das espécies. Neste trabalho, nosso objetivo foi
investigar como a correlacdo espacial entre os recursos em um modelo espacial de
rede influencia a dindmica espaco-temporal de um sistema presa-predador, como
também a dindmica de espécies competidoras, que competem por recursos limitantes.
A heterogeneidade do ecossistema € introduzida através da correlagdo entre os
recursos da rede, com base em uma distribuicdo Gaussiana bivariada, para o0 modelo
de predacéo e de competicdo. Um segundo modelo de preda¢cdo, com distribuicdo
fractal de recursos, gerada pelo movimento browniano fracionario, também foi
investigado. No sistema presa-predador, com distribuicdo Gaussiana, verificamos,
apos as simulacdes computacionais, que a correlagdo entre os recursos da rede
favorece a coexisténcia das duas espécies, para valores intermediarios da
probabilidade de reproducdo do predador, uma vez que as areas onde as duas
espécies coexistem fica ampliada para valores intermediarios do parametro de
correlacdo. Para o relevo fractal, ao variarmos o valor do expoente de Hurst H, a &rea
de coexisténcia das duas espécies fica ampliada, pois com a rede bastante
homogénea, para H = 0.99, observamos a maior regido com as duas espécies
coexistindo ao longo do tempo. No sistema com competi¢do, podemos observar que
0 numero de espécies que sobrevivem no ecossistema aumenta gradativamente a
medida que aumentamos a correlagéo entre os recursos, alcangando sua diversidade

maxima bem préximo da correlacdo maxima da rede.

Palavras-chave: Predacdo, competicdo por recursos, correlacdo espacial, recursos.
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Abstract

The heterogeneity of an ecosystem has a great and decisive influence on the
population dynamics of the species. In this work we aimed to investigate how the
spatial correlation among the resources of a lattice model influences the space-time
dynamics of a prey-predator system, as well as the dynamics of competing species
that compete for limiting resources. The heterogeneity of the ecosystem is
incorporated through the correlation among the resources, based on a bivariate
Gaussian distribution, for the predation and competition model. A second predation
model, with fractal distribution of resources, generated by the fractional Brownian
motion, was also investigated. In the prey-predator system, with Gaussian distribution,
we found after the computational simulations that the correlation among the resources
favors the coexistence of the two species, for intermediate values of the probability of
reproduction of the predator, since the areas where the two species coexist is extended
to intermediate values of the correlation parameter. For the fractal landscape, when
we vary the value of the Hurst exponente, H, the area of coexistence of the two species
is enlarged, since when the resource distribution is very homogeneous, for H = 0.99,
we observed the largest region with the two species coexisting over time. In the system
with competition, we can observe that the number of species that survive in the
ecosystem increases gradually as we increase the value of A, reaching its maximum

diversity very close to the maximum correlation of the network.

Keywords: Predation, resource competition, spatial correlation, resources.
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1 INTRODUCAO

A grande variedade de espécies de animais e plantas existentes nos mais
diversos ecossistemas da Terra, bem como a variagdo do numero de individuos no
tempo e no espaco dessas espécies, € uma questdo que tem intrigado a humanidade
desde tempos remotos [1]. Os mecanismos que regulam a diversidade nas
comunidades bioldgicas € um dos principais objetivos da Ecologia, desde os tempos
dos trabalhos de Charles Darwin e Alfred Wallace [2-3], que se preocuparam em
compreender o porqué de algumas espécies se limitarem e se adaptarem a alguns
tipos de ambientes e ndo a outros, e propuseram que essa intima relagcéo individuo-
habitat € o resultado de mudancas evolutivas ocasionadas pela selecao natural.

O nome Ecologia tém sua origem no grego, com a derivacéo do vocabulo Oikos,
gue significa casa. A expressao foi cunhada pelo zo6logo aleméao Ernest Haeckel, em
1870. Porém, somente no fim do século XIX, quando os cientistas europeus e
americanos passaram a se autodeclarar ecologos, foi quando a palavra se tornou de
uso geral [4]. Desde entéo, a ciéncia Ecologia passou por uma enorme transformacao
em seu corpo de conhecimento, chegando aos dias atuais como ferramenta essencial
para compreendermos as mudancas que acontecem nos sistemas ecoldgicos e,
consequentemente, com o mundo que nos cerca.

Nos ultimos dois séculos, a populacdo mundial tem crescido de forma bastante
acelerada, passando de aproximadamente 1 bilhdo de pessoas em meados do século
XIX para os atuais 7,2 bilhdes, de acordo com o relatério das Na¢des Unidas [5]. Como
consequéncia, esse grande crescimento populacional tem causado grandes e
profundas transformacdes no ambiente terrestre, com mudancas significativas sobre
as terras cultivaveis, os rios e sistemas fluviais, a fauna e a flora, e todos esses
componentes sao essenciais para a humanidade suprir suas necessidades de
alimentacéo, de consumo de 4gua, entre outras.

Entdo atualmente, mais do que ha dois séculos, é necessaria uma sdlida
compreensao de como 0s sistemas ecologicos se estruturam e funcionam, para que
a partir dai as politicas de manejo e preservacdo dos recursos naturais sejam

elaboradas de forma mais eficiente. E, nessa frente de produgéo de conhecimentos
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necessarios para tal proposito, os ecologos desenvolvem estudos sobre regulagéo
populacional através das interacdes ecologicas, padrdes de dispersao de organismos
nos diferentes habitats, como o crescimento de plantas pode ser influenciado pelas
caracteristicas do solo, dindmica populacional de patégenos, dentre véarias outras
questdes de interesses semelhantes que vao formar o corpo de conhecimento
necessario para que os danos ambientais causados pela marcha da humanidade
sejam ao menos atenuados [4].

A distribuicdo e a abundancia de uma espécie em seu habitat, depende de
varios fatores, tais como sua histéria evolutiva, condicdes do ambiente, suas taxas
individuais de mortalidade e natalidade, bem como sua rede de interacdes e as suas
necessidades de recurso, bem como a forma como ela tem acesso a eles [6]. Esses
recursos, de acordo com Tilman [7], € tudo que pode ser consumido por um
organismo, e cujas quantidades podem ser reduzidas pela sua atividade. Todos esses
fatores podem ser agrupados em quatro categorias, a saber: fatores geogréficos,
correlacionados com a latitude, independentes da latitude, e os fatores bioticos [6].

Os fatores bidticos dizem respeito aos varios atributos biolégicos inerentes as
comunidades ecoldgicas, que exercem grande influéncia sobre sua estrutura. Entre
eles, destacamos a intensidade da forca predatoria, intensidade da competicéo, tanto
intra como interespecifica, e a heterogeneidade espacial [8].

A predacao € uma das interagdes entre espécies naturais mais fundamentais
da natureza, uma vez que a maior parte das espécies ou se alimenta de outras
espécies, ou serve de alimento para estas. Essa relagdo consumidor-recurso afeta de
maneira significativa os ecossistemas, servindo como regulador populacional de
organismos em niveis troficos inferiores, bem como gerador de riqueza de espécies.
Entender a dinamica da predacao pode ser um fator decisivo no desenho do mapa
das complexas teias de interagOes observadas na natureza [9].

A competi¢cdo, assim como a predacado, também € um mecanismo de moldura
das caracteristicas de um ecossistema, uma vez que esta diretamente ligada a
saturacdo dos recursos disponiveis para 0s organismos, podendo assim ser uma
redutora do numero de espécies de uma comunidade. Uma interface entre a
competicdo e a predacdo pode ser uma poderosa forgca que cria as condicbes
necessarias para uma sucessao ecologica [6]. Essa “interacao” entre as interagoes
entre espécies tem construido a historia da evolucdo da biodiversidade na Terra [10].

Na figura 1.1, vemos exemplos de predacéo e competicéo.



21

Figura 1.1: Interacdes ecolbgicas fundamentais: a esquerda, guepardos (Acinonyx jubatus)
cacando impalas (Aepyceros melampus); & direita, passaros defendendo sua territorialidade
com fins de reproducdo. Imagens retiradas de [11] e [12], respectivamente.

A heterogeneidade dos ambientes também é um forte mecanismo que cria
diversidade nas populacfes interagentes de um ecossistema [8]. Habitats mais
espacialmente heterogéneos supde-se serem mais diversificados em espécies, uma
vez que a variacdo dos fatores geograficos propicia uma maior variedade de sub-
habitats, que irdo se traduzir em uma maior oferta de recursos, como também
esconderijos para presas escaparem de seus predadores, entre outras peculiaridades.
Um estudo conduzido por Huffaker [13] demonstra a importancia da diversificacdo do
ambiente para a geracdo de diversidade. Em 1958, em seu experimento, ele colocou
duas espécies de acaros em contato (Typhlodromus accidentalis, predador e
Eotetranychus sexmaculatus, presa) em um ambiente homogéneo controlado em
laboratoério. Nesta primeira fase, o &caro predador levou a presa a extingdo. Em uma
sequéncia do estudo, Huffaker colocou novamente as duas espécies em contato,
porém tornou o ambiente controlado mais heterogéneo em relagéo ao primeiro. Agora,
a diversificagdo do ambiente permitiu que as duas espécies coexistissem ao longo do
tempo, pois o habitat agora dava oportunidades para a espécie de acaro predada criar
estratégias para escapar do acaro predador.

Esta Tese esta organizada da seguinte maneira: No capitulo 1, fazemos as
consideracdes iniciais, apresentando o campo de pesquisa no qual este trabalho esta
inserido, bem como descrevendo a motivagdo e a importancia para fazé-lo. No

capitulo 2, apresentamos duas investigacdes em um sistema presa-predador, o
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primeiro com correlacdo espacial entre os recursos gerados por uma distribuicdo
gaussiana bivariada, enquanto no segundo, utilizamos um relevo fractal para gerar
essa distribuicdo, descrevendo o contexto biolégico no qual ambas as modelagens
absorvem suas premissas, apresentando em seguida os resultados obtidos e a
conclusdo do capitulo. De forma analoga ao segundo, no terceiro capitulo também
descrevemos o0 modelo estudado, agora de competicdo por recursos, apresentado o
contexto ecologico, para em seguida descrever os resultados obtidos e conclusao das
andlises feitas. No capitulo 4 apresentamos as conclusdes finais sobre os resultados
obtidos através dos dois modelos estudados e, no capitulo 5, elencamos as

referéncias bibliogréficas que serviram de alicerce para a nossa pesquisa.

1.1 Contexto Biolégico

De todas as interacBes ecoldgicas, a predacdo € a mais fundamental e
importante, uma vez que mais da metade das espécies da Terra se sustenta através
do consumo de outros organismos para o sustento de sua reproducédo [6]. De forma
bem geral, podemos definir a relacdo de predacdo como aquela em que um
organismo, chamado presa, € consumido por outro, chamado predador, no qual a
presa ainda esta viva quando é atacada pela primeira vez [9]. Na figura 1.2, podemos

observar exemplos de predadores na natureza.

*\ il 4

PSR [/}

Figura 1.2: Imagens de grandes predadores na natureza: a esquerda, uma leoa (Panthera leo)
devorando sua presa; a direita, uma aguia predando um peixe no rio. Figuras retiradas de [4]
e [6], respectivamente.
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Podemos classificar os predadores de varias maneiras, mas, de acordo com
[6], as duas principias sédo as seguintes:

e Classificacdo taxondmica - os predadores carnivoros consomem
animais, os herbivoros consomem o0s vegetais e 0s onivoros consomem
ambos;

e Classificacdo funcional - esta identifica quatro tipos principais: 0s
predadores verdadeiros (matam suas presas imediatamente apdés o
atague), pastadores (consomem somente partes das presas atacadas),
parasitoides e parasitos.

Também podemos classificar os predadores em especialistas e generalistas.
Os primeiros tém uma dieta restrita, mostrando uma preferéncia por poucas espécies

de presas. J& os generalistas possuem uma dieta bem ampla, alimentando-se de

varios tipos de presas. Na figura 1.3 vemos exemplos desses tipos de predadores.

Figura 1.3: Exemplo de Predadores: A esquerda um predador generalista, onga-pintada
(Panthera onca), com uma dieta bastante ampla, indo desde pequenos roedores até
carnivoros maiores; a direita, um predador especialista, Lince canadense (Lynx canadenses),
com uma dieta preferencial por lebres-alpinas (Lepus americanus). Figuras retiradas de [15]
e [16], respectivamente.

A predacdo desempenha um importante papel dentro dos sistemas ecoldgicos,
atuando na estabilizacdo dos ecossistemas e na regulacdo das populacdes das
espécies que sao predadas [8]. Ao nivel de populagbes, ela parece ser, a primeira
vista, sempre nociva as presas, uma vez que elas sdo atacadas e mortas. Mas, ao
analisarmos mais profundamente, percebemos que para os individuos sobreviventes,

a predacao pode ser positiva, pois pode haver uma diminuicdo na forca da competicao
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intraespecifica, como também ha uma resposta evolutiva matua, pois tanto presas
como predadores evoluem suas estratégias de defesa e ataque, respectivamente [6].

Dentro de uma comunidade, o predador desempenha um importante papel na
dindmica e abundancia das populacdes existentes. Ele pode tanto ser um agente
redutor como também ampliador da rigueza de espécies [9]. No primeiro caso, se a
forca da predacéo for muito alta, a espécie de presa pode ser extinta, diminuindo o
namero de espécies na comunidade. Por outro lado, o predador pode manter sobre
controle a populacdo de uma espécie competidora superior, permitindo dessa forma
gue outras menores possam coexistir, aumentando assim o nimero de espécies na
comunidade.

Em um estudo experimental pioneiro, Paine [17] demonstra a influéncia da
predacdo sobre a competicao entre espécies de presa. Em 1966, ele observou que
em um costado rochoso no estado de Washington, a zona entremaré abrigava diversas
espécies de moluscos, cracas e outras espécies menores. Todos eles eram predados
por uma estrela do mar. Em seu experimento, ele removeu esta estrela do mar de
uma area da rocha, e deixou outra intacta, de mesmo tamanho, como controle. Na
parte da remocdo da estrela do mar, o nimero de espécies de presas diminuiu
rapidamente, de 15 no inicio do experimento, para 8 no fim. Paine entdo concluiu que
as estrelas do mar mantinham a diversidade, pois controlavam a popula¢do de
algumas espécies, que eram competidoras superiores, permitindo que as
competidoras menos eficientes coexistissem. Este € um exemplo do fenbmeno da
coexisténcia mediada pelo predador [18,19].

Os predadores, principalmente os do topo da cadeia alimentar, s&o
considerados espécies-chaves nos sistemas biologicos da Terra [20,21], sendo suas
atuacOes dentro deles indo, desde o papel de regulador de populacbes de outros
animais e plantas, como dito anteriormente, até mesmo um inibidor do surgimento e
propagacado de doencas [22]. A supressao de uma espécie-chave de um ecossistema
causa o gque ecologistas chamam de cascata tréfica, efeito indireto que um nivel tréfico
exerce sobre outros niveis troficos através de efeitos diretos sobre niveis troficos
intermediarios [23-24]. No caso da predacdo, a cascata tréfica funciona pelo
mecanismo do controle topo-base, no qual o predador, ao se alimentar de uma
espécie de um nivel tréfico imediatamente inferior, pode aumentar ou diminuir a

densidade populacional de espécies basais (aquelas da base da cadeia alimentar).
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Isto pode mudar profundamente a estrutura de uma comunidade. Um estudo classico
deste fendmeno na literatura é o caso do lobo-cinzento de Yellowstone [25-26].

O Parque Nacional de Yellowstone, localizado nos Estados Unidos, € o mais
antigo do mundo de sua categoria, tendo sido inaugurado em 1872. Faz parte do
chamado Grande Ecossistema de Yellowstone, um ecossistema de clima temperado.
Entre os grandes predadores do parque, esta o Lobo-cinzento (Canis lupus), que foi
reintroduzido na area do parque em 1995, depois de estar ausente da regido por
guase 70 anos. Sua erradicacdo da area do Parque comecou no final do século XIX e
estendeu-se até a década de 1930 do século passado, quando ele foi extinto do
ecossistema e de grande parte do territorio norte-americano [27], pois era considerado
uma ameaca para humanos e rebanhos. Como era uma espécie-chave daquele
ecossistema, sua supressado do habitat gerou consequéncias desestabilizadoras no
parque, uma vez que ele mantinha sob controle diversas espécies de herbivoros que,
agora livres da presséo predatoria, aumentavam sua populacao livremente, causando
profundas alteracées na dinamica populacional das vegetacdes que serviam como
recurso para eles. Com a reintroducéo do Lobo, as vegetacOes afetadas comecaram
a se recuperar, enquanto a prépria dindmica populacional dos herbivoros, agora sob
o julgo predatorio, comecgou a se modificar, inclusive com alteracdes comportamentais
[28].

Figura 1.4: Um lobo-cinzento (Canis lupus) na vegetacao do Parque Nacional de Yellowstone.
Sua extingdo no parque gerou profundas mudancas na estrutura do ecossistema. Figura
retirada de [29].

Um caso semelhante ao de Yellowstone ocorreu na Venezuela. A construcao

de uma grande hidrelétrica, em 1986, inundou uma grande area de floresta intacta
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para a formacdo do lago da barragem, que resultou na formacéo de varias ilhas de
floresta tropical. Os predadores de topo, antes encontrados na regido, desapareceram
das ilhas, permitindo assim que as popula¢cdes de herbivoros, antes com populacdes
reguladas, aumentassem até cem vezes mais, trazendo efeitos catastroficos na
vegetacdo das ilhas, aumentando drasticamente a mortalidade de arvores [30].

De uma maneira geral, vimos que a predacao pode influenciar de maneira
significativa a estrutura de comunidades ecoldgicas, embora saibamos que ela, assim
como outras interacdes entre individuos, ndo é o Unico processo biolégico atuante na
formacdo de padrbes espaciais e temporais nos ecossistemas [6]. Assim,
compreender a natureza da predacdo, bem como 0os mecanismos que regem sua
dindmica é parte importantissima na montagem de um mapa, o qual ajudara no
entendimento de complexas cadeias de interagcdes, € no seu uso no planejamento de
politicas ambientais e tomada de decisdes no futuro.

Todas as formas de vida existentes na natureza necessitam de recursos para
a sua sobrevivéncia, crescimento e reproducao [64]. Na tarefa de obtencdo dos
recursos de que necessitam, as espécies entram em disputa com outros individuos
(da mesma espécie ou nao), reduzindo assim a quantidade e qualidade dos recursos
para outras espécies, 0 que vai limitar o crescimento, a sobrevivéncia e a reproducéo
das espécies envolvidas. A essa disputa da-se o nome de competicdo [8].

Essa competicdo pode se dar de forma indireta ou direta. No primeiro caso,
uma espécie simplesmente reduz a quantidade de recurso disponivel para os seus
vizinhos. E a chamada “competicdo por exploragdo”. No segundo, uma espécie
interfere diretamente na obtencédo do recurso por outra espécie, hdo permitindo assim
0 acesso, e garantido sua posse sobre o todo. Esse tipo de competicdo € conhecida
como “competicdo por interferéncia”. Keddy [64] define competicdo como sendo os
efeitos negativos que um individuo causa em outro pelo consumo ou controle do
acesso a um recurso que tem sua disponibilidade limitada.

A competicdo em uma comunidade pode ocorrer ndo apenas por alimento, mas
também por fémeas, por machos, por territorio, entre outros [6]. Os individuos de uma
mesma espécie apresentam necessidades semelhantes de recursos para crescerem
e se reproduzirem. Juntos, suas necessidades podem suplantar a disponibilidade do
recurso no ambiente, o que os leva a competir por suas reservas. Esta € a chamada
“‘competicédo intraespecifica”. Quando os individuos sdo de espécies diferentes, temos

a “competicdo interespecifica”. Ambas as formas de competicdo sao relagdes
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ecoldgicas desarmonicas que atuam como fator limitante das popula¢des envolvidas,
influenciando dessa forma a dinadmica e abundéancia dessas populacées, bem como
fator evolutivo, uma vez que apenas 0s competidores mais bem adaptados
conseguem competir de forma mais eficiente.

A competicdo, juntamente com a predacdo, € uma for¢ca que atua de forma
bastante eficiente sobre individuos, populacdes e comunidades, moldando a
distribuicdo e a rigueza das espécies presentes. Como dito anteriormente, as
espécies, ao buscarem acesso aos recursos, diminuem sua disponibilidade para
outros individuos, ou mesmo esgotam suas quantidades, e essa escassez pode
determinar o aumento da intensidade da competi¢cdo nas comunidades [8]. E o que
Wilson e Tilman demonstram em um estudo [65] onde analisam a intensidade da
competicado por nutrientes do solo entre individuos da espécie vegetal Schizachyrium
scoparium, tipo de graminea nativa de Minnesota, local do estudo. Eles trataram
durante trés anos parcelas de solo arenoso, pobre em concentracdo de nitrogénio,
com fertilizante rico neste componente. Depois, plantaram mudas de S. scoparium nas
parcelas, onde observaram o crescimento da espécie sob trés tratamentos, que
continham diferentes niveis de fertilizacdo. Apds as andlises, eles verificaram que os
efeitos da competicdo foram maiores nas parcelas onde a concentragdo do nitrogénio
era menor, 0 que corrobora a ideia inicial de que quanto maior a escassez de um
recurso, maior € a competicdo para acesso a ele.

Em relacdo aos efeitos da competicdo de um organismo sobre outro, estes
podem ser simétricos ou assimétricos. No primeiro caso, os efeitos negativos sobre
ambas as espécies sdo equivalentes; no segundo, ha claramente um competidor mais
forte e um mais fraco, onde este ultimo sofrera todas as consequéncias da escassez
de recurso para a sua sobrevivéncia, ou até mesmo néao tera acesso a ele [64].

Na natureza, de maneira geral, ha a predominancia de assimetria na competicdo
entre as espécies [6], gerando assim uma “hierarquia competitiva”, estando no topo
0s competidores mais fortes. Esse fato tem sua maior evidéncia na chamada exclusao
competitiva, proposicao na qual se afirma que duas espécies, ao utilizarem um recurso
limitante de maneira semelhante, ndo podem coexistir de forma indefinida, mantendo-
se constantes os demais fatores ecoldgicos. O competidor mais forte ir4 se sobressair
na disputa, levando o mais fraco a extingdo, ou mesmo for¢cando-o a se adaptar as

novas condi¢cbes, com mudancas comportamentais e alteracdo de nicho ecolégico.
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A teoria proposta acima, conhecida como Lei de Gause [66], foi proposta pelo
ecoblogo Russo Georgyi Frantsevich Gause, na década de 1930 do século passado, e
publicada em seu livro “The Struggle for Existence”. Gause formulou sua teoria em
diversas observacdes e, em 1934, realizou um estudo experimental de competicao,
no qual observou a dindmica de trés espécies de Paramecium, um tipo de protista
unicelular, em um microcosmo, reproduzindo um ecossistema aquatico dentro de
tubos de ensaio. A dindmica populacional das trés espécies de Paramecium (P.
aurelia, P. bursaria, P. caudatum) foi observada, e o seguinte padrao comportamental
foi observado: quando cultivadas em isolamento, as populacdes das trés espécies se
estabilizaram, atingido uma capacidade de suporte do meio; quando cultivadas aos
pares, elas competiram entre si, dando origem a diversos resultados: P. aurelia levou
P. caudatum a extincdo, uma vez que ambas se alimentavam de bactérias; P.
caudatum e P. bursaria coexistiram, apesar de competirem, fato devido as espécies
utilizarem diferentes recursos alimentares (bactérias flutuantes e células de levedura,
respectivamente), e pelo fato de as capacidades de suporte das duas espécies terem
sido simultaneamente reduzidas. Diversos outros experimentos [67—68], semelhantes
ao de Gause, demostraram o mesmo resultado: duas espécies competidoras,
somente podem coexistir, se exploram nichos diferentes.

A competicdo, como dito anteriormente, desempenha um importante papel na
dindmica populacional das espécies em um ecossistema. No entanto, determinar
guais sdo as condicdes que permitem que competidores coexistam, ou quais
mecanismos levam a exclusdo competitiva ndo é tarefa facil [69]. A complexidade fica
ainda maior quando levamos em consideracdo os efeitos do espaco na dinamica da
competicdo. Nessa tarefa investigativa, os modelos matematicos desempenham um

importante papel.
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1.2 Revisao da Literatura

O estudo cientifico da dinAmica de populacfes, através de modelos tedricos,
tem como objetivos principais entender como as populagbes evoluem temporal e
espacialmente, e quais fatores influenciam decisivamente nessa evolucao [31]. Os
campos de aplicacdo sado os mais diversos, tais como controle de pragas, estudo do
impacto econdmico causado pelo aumento na densidade populacional, efeitos da
predacdo sobre a populacdo de presas, mecanismos evolutivos pertinentes a
competicdo de espécies, dentre varias outras [4]. E esses modelos levam em
consideracdo desde parametros basicos de uma populacdo, como taxas de
crescimento, de morte, de migragao etc., até parametros que representam processos
metabdlicos e evolutivos [4].

Um dos primeiros modelos teodricos para uma abordagem do estudo da dinamica
de populacdes de que se tem noticia € o modelo do matematico italiano Leonardo de
Pisa [32]. Em 1202, Fibonacci, como era conhecido, resolveu em seu livro Liber Abaci
um problema que tratava do crescimento de uma populacéo hipotética de coelhos,
cujo algoritmo se baseava nos seguintes pressupostos:

e Nenhum coelho morre no decorrer de um ano;

e Cada casal de coelhos fica fértil depois de dois meses;

e Cada casal gera um segundo casal por més.

Obviamente, esse modelo desprezava questdes basicas de genética, mas sua

solucéo era bastante simples, como pode se ver em sua formula:

0, sen = 0;
F(n) = 1, sen=1;
Fin—1)+F(n-2) em outros casos (1)

Dessa forma comecando com um casal imaturo, ou seja, a, = 1 e a; = 1, surgira uma

sequéncia, conhecida como sequéncia de Fibonacci, que € a seguinte:

1,1,2,3,5,8,13,21,-+ (2)
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Obviamente, este modelo era demasiado simples, e ignorava uma questao primordial:
a dindamica de uma populacédo é regulada, de forma geral, por fatores de aumento
(nascimentos, imigracdes, etc.) e de diminuicdo (morte de individuos, emigracoes,
etc.). Seguindo essa l6gica, em 1798, o economista britdnico Thomas Malthus propde
um modelo tedrico em seu trabalho, onde ele defende que uma populacdo de
individuos cresceria em progressao geomeétrica, enguanto 0s meios (recursos) para a
sua sobrevivéncia cresceria em progressao aritmética [33]. Seu modelo, ainda,
considera apenas fatores de nascimento e morte, que sao considerados proporcionais

a populagéo inicial N(t), e é representado pela seguinte equacao:

PO — aN() - BN (3)

Onde a e b séo, respectivamente, as taxas de natalidade e mortalidade, ambas

constantes positivas. A solucdo da equacao é:

N(t) = Nyelablt ()

De onde podemos inferir que se:

> 0, apopulagio cresceraindefinidamente;
a—b= < 0, apopulagio entrara em extingao;
0, apopulacao ficard em equilibrio.

Para tempos ndo muito grandes, o0 modelo proposto se ajusta estatisticamente bem
em varios exemplos existentes na literatura. Porém, para tempos muito grandes, o
modelo torna-se bastante irreal, uma vez que Malthus n&o levou em consideracao que
0 sistema ecoldgico impora limitacdes de agua, alimento, espaco, 0 que obrigara a
populacdo a manter-se estavel em um limite, que seria a capacidade suportada pelo

meio fisico. Embora bastante criticado a época exatamente por este motivo, 0 modelo
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de Malthus foi o primeiro matematicamente consistente a analisar a dinamica de uma
populacao real.

Em 1838, o matematico belga Pierre Francois Verhulst propde um modelo de
crescimento, onde considera que um processo de limitacdo do ambiente deve atuar
guando a populagéo se torna muito grande [34]. Ele pressupde que 0s recursos séo
limitados e que a taxa de crescimento é proporcional a populacdo em cada instante,
e nao constante, como Malthus havia considerado. O modelo é representado pela

equacao:

ane) _ N :
dt _TN(t)(l_ K) ©

Nesta equacdo, r e K sdo constantes positivas e estdo relacionadas,
respectivamente, com 0 processo de crescimento e a capacidade suporte do meio.
Verhulst batizou seu modelo, mais precisamente ao poder limitante do meio, de

crescimento logistico. Na figura 1.5, vemos uma solugéo para a equacao de Verhulst.

N(t)

Figura 1.5: Solucéo geral da equacao de Verhulst, com os parametros r = 0.8, K = 8.0, para
varios valores iniciais do nimero de individuos de uma determinada populagdo. E visivel como
a capacidade K limita o numero de individuos. Figura retirada de [35].
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O modelo Logistico ainda é aplicado a previsfes de populagdes, desde que ndo
se observem perturbacfes ao longo do tempo, tais como guerras, epidemias, entre
outras.

O primeiro modelo matematico que se propds a estudar um sistema ecolégico
formado por duas populagdes, foi proposto em 1925, de forma independente pelo
fisico-matematico italiano Vito Volterra e o biofisico americano Alfred James Lotka
[36,37]. Volterra desenvolveu o modelo, tomando como base os dados da pesquisa
do zoologista Umberto D’ancona [38], que havia estudado estatisticamente o aumento
na populacdo de tubardes e a diminuicdo nas popula¢gdes de outras espécies de
peixes no Mar Adriatico, durante a primeira guerra mundial. Lotka publicou a mesma
modelagem feita por Volterra, em seu trabalho intitulado Elements of Physical Biology,
descrevendo a interacdo entre uma populacédo de presas e outra de predadores. O
modelo de Lotka-Volterra, como ficou conhecido, é representado pelo par de
equacoes diferenciais ndo-lineares de primeira ordem, descrevendo a relacéo entre

presas e predadores da seguinte forma:

dN
— =aN — aNP
dt (6)
ap = —pP NP
dt B

Onde N(t) e P(t) representam, respectivamente, as populacdes de presas e
predadores.

O modelo de Lotka- Volterra, junto de suas inimeras variacdes existentes na
literatura [39-41], € considerado como uma das mais importantes contribuicdes no
estudo cientifico da dindmica das populacdes. Porém, este modelo desconsidera
completamente o papel do espaco na dinamica de um sistema presa-predador, por
considerar que as interacdes sao suficientemente aleatérias. Assim, fatores como a
heterogeneidade ambiental e as variacdes locais na densidade populacional ndo sao
levados em conta. No entanto, esses fatores podem desempenhar papel relevante na
evolucao do sistema ecoldgico, e devem ter seus efeitos avaliados, antes de se pensar
em néo inclui-los na analise [42].

Um exemplo de variacdo do modelo de Lotka-Volterra pode ser encontrado no

artigo de Dubey [43], onde ele propbfe um modelo matematico para analisar a
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influéncia de areas reservadas na dinAamica de um sistema presa-predador. No
estudo, seu ecossistema é dividido em duas areas, as quais sdo designadas area livre
e area reservada. Nao é permitido aos predadores entrarem na area reservada. Na
modelagem, x(t) representa a populacdo de presas na area livre, y(t) denota a
populacdo de presas na area reservada e z(t) representa a populacdo de predadores
em qualquer tempo t > 0. Também existem parametros que representam taxas de
migracao entre as duas areas distintas do habitat. Sdo eles: o, representa a taxa de
migracdo da presa da area livre para a area reservada; o, representa a taxa de
migracdo da presa da area reservada para a area livre. O crescimento das espécies
em ambas as areas segue o modelo logistico. A dindmica do sistema € governada

pelo sistema de equagdes diferenciais:

dx X ©)
E—rx(l—;)—al+02y—ﬁ1xz,
ﬂzsy(l—z)+ax—ay (8)
dt L/t 27
dz
dt =Q(2) — Poz, (9)

Onde r e s representam, respectivamente, as taxas de crescimento da presa na area
livre e na area reservada; K e L sdo suas respectivas capacidades de suporte;
p, representa a taxa de esgotamento da presa no encontro com o predador e f,
denota a taxa de morte do predador. No modelo, Q(z) representa a taxa de reproducéo
do predador, e é feita a analise para dois diferentes casos: no primeiro, a taxa de
reproducdo do predador é totalmente dependente da presa; no segundo, esta taxa é
parcialmente dependente da presa. Nos dois casos, as analises sao feitas utilizando
a teoria de estabilidade de equacgdes diferenciais ordinarias. Os resultados mostram
gue, na auséncia do predador, a presa atinge densidade méaxima em ambas as areas.
No caso em que a reproducédo do predador é totalmente dependente, a densidade da
presa decresce em comparac¢ao com o caso anterior. No caso de dependéncia parcial
do predador, a densidade da presa decresce em relacdo ao caso 1, mas ela cresce
em comparagcdo ao caso 2, como também a densidade do predador cresce em

comparagéo ao caso 2.



34

Até aqui, temos revisado estudos de dinamica populacional, mais
precisamente, dindmica de interacdes do tipo presa-predador, com modelos baseados
em equacdes diferenciais. Porém, outras abordagens podem ser adotadas, como por
exemplo, modelos com estratégias baseadas em individuos (Individual Based Models
— IBM) com automato celular [44]. Os modelos com estrutura espacial baseados em
autdbmatos celulares sdo amplamente utilizados em Ecologia [45].

Com esta metodologia, Morita e Tainaka [46] analisam a dinamica de um
sistema presa-predador em um modelo de rede, objetivando demonstrar oscilagbes
sustentaveis existentes no sistema considerado. Neste estudo, 0 modelo apresentado
simula um ecossistema contendo uma espécie de presa (representada por X) e uma
de predador (representado por Y). Com 0 representando os sitios vazios, o resultado

das interacfes segue a seguinte dinamica:

X+Y-2Y (a)
X+0-2X (b)

Y-=0 (¢

O processo representado em (a) indica que a presa € consumida pelo predador (isto
acontece com taxa 1); em (b), a presa se reproduz no sitio vazio com taxa r; em (c),
temos o processo de morte do predador, que ocorre com taxa m. Os métodos de
interacdes na rede e de campo médio foram utilizados nas simulacdes. No primeiro
caso as interacdes sdo locais, ou seja, apenas com 0s vizinhos mais proximos. No
segundo, as interacdes sao globais.

As analises realizadas indicam, como resultado, que se o numero total de sitios
N for muito grande, a dinamica populacional obtida por ambos os métodos utilizados
aproxima-se de um ponto de equilibrio. Do contrario, com N pequeno, oscilacdes
estaveis aparecem no sistema.

Em um estudo que visa analisar os efeitos da heterogeneidade ambiental sobre
um sistema presa-predador, Lee [47] constréi um modelo de rede, o qual representa
um ecossistema constituido de uma espécie de predador, uma de presa e grama
(recurso), representando o primeiro nivel tréfico (produtor). Neste ambiente, presas e

predadores movem-se aleatoriamente na rede e a grama cresce com uma certa
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probabilidade. A heterogeneidade do ambiente é simulada através do modelo neutro
[48-49].

Apoés as simulagdes, como principal resultado, foi verificado que para todas as
combinacdes de concentracfes iniciais das espécies, os coelhos e a grama
sobreviveram, enquanto os lobos ficaram fortemente dependentes dos valores das
concentracdes iniciais. Cada sitio da rede tinha um valor h, que representava a
distribuicdo espacial das propriedades do ambiente.

Com o objetivo de investigar as condi¢cdes em que a coexisténcia entre presas
e predadores persiste em um sistema consumidor-recurso, Droz e Pekalski [50]
propdem um modelo de rede, onde presa e predador movem-se aleatoriamente em
um ambiente que contém uma certa propor¢ao de sitios que servem de refagio para
a espécie presa. Ambas as espécies possuem uma reserva de energia, que pode ser
aumentada (pelo consumo de grama, no caso da presa ou de uma presa, no caso do
predador) ou diminuida, se a cada passo de tempo as espécies nao se alimentarem.

Com as analises, 0s autores mostram que os estados finais atingidos pelo
sistema sdo dependentes da densidade inicial das populacbes de presas e
predadores, como também da proporc¢ao e distribuicdo dos sitios-reflgio na rede.

Como dissemos, a predacdo desempenha um importante papel na
estruturagdo dos ecossistemas da Terra. Portanto, identificar os mecanismos pelos
guais esta interacdo ocorre facilitara o entendimento, ndo apenas da dinamica
populacional das espécies envolvidas, como também da dindmica evolutiva dos
organismos, jA que esta € uma consequéncia, entre outros fatores, da pressao
predatoria [51].

Nesse contexto, modelos que investiguem o papel da predacdo sobre os
organismos, bem como sobre as populagdes e, em ultimo estagio, na comunidade,
servirdo para montar o complexo quebra-cabeca que € o cendrio onde as cadeias
alimentares estéo inseridas.

Nessa tematica, os estudos sobre a dindmica da interacdo consumidor-recurso
se alicercam em dois objetivos: explicar sobre quais condigdes as populacdes das
duas espécies persistem em uma coexisténcia ou sdo extintas [52-53], e inferir as
causas em que possiveis oscilacdes, conjuntas ou ndo, sdo observadas no sistema
[54]. Outros estudos sobre predacéo, com objetivos analogos, podem ser observados
na literatura [55-61].
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Ao longo dos dois ultimos séculos, uma quantidade muito grande de estudos
sobre os efeitos da competicdo sobre a dinamica e abundancia de populacfes
ecologicas tém sido realizados. Esses estudos comecam por volta de meados do
século XIX, com a percepcao de que todos os organismos tendem a se multiplicar
exponencialmente até saturarem o ambiente, alcangando, assim a capacidade limite
imposta pelos recursos ali disponiveis [64].

Um dos primeiros estudos cientificos sobre competicdo, embora o foco nao
tenha sido essa interacéo, foi feito pelo economista britanico Thomas Malthus, em
1798, em seu trabalho Essay on the Principle of Population [33], onde ele defende a
tese de que a populagcdo humana apresentaria um crescimento em progressao
geométrica, enquanto os recursos disponiveis para sustenta-la apresentariam um
crescimento em progressao aritmética. Assim, se ndo houvessem, segundo ele,
mecanismos que restringissem o crescimento da populacdo humana, o acesso aos
recursos ficaria limitado, havendo o acirramento de uma competicao para conseguir
acesso a eles (dentro das peculiaridades da “competicdo humana®), reduzindo assim
a densidade da espécie no planeta.

O papel da competicdo interespecifica entre organismos, e seus efeitos na
dindmica populacional das espécies envolvidas foi o tema do trabalho de A. J. Lotka
e Vitto Volterra, em 1932 [70, 71]. No modelo proposto, a taxa de crescimento de uma
populacéo, definida como funcdo da taxa intrinseca de reproducdo, do numero de

individuos e do tempo, parte da seguinte equacéo logistica:

f;_frﬂ (ﬂ) (10)

K
Onde o termo dentro dos parénteses representa a capacidade suporte do meio, que
traduz-se na competicao intraespecifica. Se a populacdo € muito pequena, a taxa de

crescimento é exponencial, como mostra a equagéo 13 :

aN _ (11)
dt

Por outro lado, se a populagédo é muito grande, com N proximo de K, entdo a taxa de

crescimento da populacao é proxima de zero. Para incluir a competicdo, adiciona-se
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na equacao 10 os efeitos de uma segunda populagcéo, onde dessa forma, a taxa de
crescimento de ambas as populacdes fica limitadas, por elas mesmas, e pela

populacdo competidora. Assim, obtém-se as equacdes abaixo:

% N [(K1 — a;1N; — a;,Np)

dt 1 K, (12)
dN; [(Kz — p;Np — a21N1]
—— =12N;

dt K, (13)

A partir deste modelo, pode-se construir diagramas, conhecidos como isolinhas
zeros, gque sao Uteis na visualizacdo da densidade de cada espécie do modelo. Para
isso, tomamos as equacdes diferenciais nas equacdes 12 e 13, em condi¢cbes de
equilibrio. Na figura 1.6, podemos observar os estados possiveis do modelo: exclusao
da espécie 1 do sistema, exclusdo da espécie 2 do sistema, coexisténcia estavel das

duas espécies no sistema, e um estado onde qualquer uma das duas espécies pode
levar a outra a extingao.
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Figura 1.6: Modelo de Lotka-Volterra de competicao interespecifica, onde podemos observar
os estados possiveis. Figura retirada de [6].

O modelo de competi¢éo interespecifica de Lotka-volterra pode ser extendido
para n espécies envolvidas, podendo descrever dessa forma uma comunidade inteira.

Nesta situacéo, a equacéo 13 pode ser extendida para:

(14)

onde o coeficiente a4, incluido, representa as n espécies que podem interagir com a
espécie 1 da equacdao original (equacao 13).

Em 1917, o botanico inglés Arthur G. Tansley conduziu um experimento
pioneiro em ecologia vegetal [72]. Seu trabalho descreve a competicdo de duas
espécies de galio, Galium hercynicum e Galio pumilum. O primeiro cresce em solos
acidos, enquanto o segundo em solos calcarios. No experimento, conduzido na Gra-

Bretanha, Tansley cultivou ambas as espécies em solo 4cido e calcario. Observou-se
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gue, cultivadas separadamente, ambas as espécies cresciam nos dois tipos de solos.
Porém, quando cultivadas juntas, apenas G. hercynicum crescia de forma satisfatoria
no solo acido, enquanto apenas G. pumilum crescia no solo calcério. Isso reside no
fato de que, juntas, as espécies competiam, e em cada caso estudado, uma espécie
era favorecida em detrimento da outra, que, desfavorecida, era excluida do local,
exatamente como preveria mais tarde Gause em sua teoria da exclusdo competitiva.

O experimento realizado por A. G. Tansley mostra que o resultado da
competicdo depende do habitat onde ela ocorre, ou seja, 0 espaco exerce influéncia
sobre as espécies competidoras, sendo um fator abiético que tem um importante papel
no mecanismo das interacdes ecoldgicas [73].

Diversos estudos tém demonstrado a importancia do espaco na dinamica das
interacbes ecologicas [74-77], principalmente o papel desempenhado pela
heterogeneidade do ambiente onde elas ocorrem. Para investigar essa importancia,
Souza Junior, Ferreira e de Oliveira [78] propuseram um modelo para investigar 0s
efeitos da heterogeneidade do habitat sobre a diversidade de espécies em um
ambiente com competicao por recursos. Neste modelo, 1000 espécies competiam, em
uma rede quadrada contendo A = L X L sitios (L = 500), por n recursos distribuidos
através de uma distribuicdo uniforme no intervalo [0,1]. A rede apresentava condi¢des
periédicas de contorno e as espécies competiam com diferentes habilidades para
aproveitar os recursos alocados. Para estudar os efeitos da heterogeneidade, dividiu-
se a rede em sub-regides, onde a quantidade de recurso disponivel ficava em
guantidades diferentes quando consideravamos cada sub-regido. O numero de
recursos por sitio também foi variado, sendo analisados os casos para 3 e 10 recursos.

Com as andlises, verificou-se que os habitats com 10 recursos disponiveis
continham mais espécies que os que apenas ofereciam 3 recursos, e que a divisao
em sub-habitats atuava de maneira e incrementar a riqueza em espécies do
ecossistema simulado.

Os estudos sobre a dindmica populacional de espécies em competicao tém sido
uma area de investigacdo bastante ampla, ndo s6 para eco6logos, como também
matematicos e fisicos. Porém, demonstrar os reais efeitos da competicdo sobre as
espécies ndo € tarefa das mais faceis. Para isso, precisamos manipular
experimentalmente populacdes (para exemplos desses estudos, ver [79- 80]) ou atuar
sobre as condi¢des dos recursos do ambiente (ver [81]). Os estudos de modelagem,

neste contexto, tém um papel fundamental, pois com premissas relativamente simples
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sobre os ecossistemas [82-83], conseguem mostrar um panorama sobre os
mecanismos e consequéncias da competicdo sobre a dinamica populacional das

espécies envolvidas.

1.3 Relacéo Espécie-Area

Um dos principais objetivos dos estudos ecoldgicos € a compreensao de quais
fatores atuam na regulacao das populacdes bioldgicas e, dessa forma, de como esses
fatores geram diversidade nas espécies [86]. Nesse contexto, a predacdo e a
competicdo tém ocupado um papel de destaque em estudos que visam compreender
como a diversidade se mantém nos ecossistemas. Como vimos, a predacdo e a
competicdo sdo duas das mais estudadas relacbes ecoldgicas, e ambas
desempenham um papel crucial na composicdo das espécies em uma comunidade,
sendo um fator regulatério do aumento ou diminuigdo da biodiversidade nos diversos
biomas terrestres [87,70,17,88,89].

Contudo, quantificar a biodiversidade néo é tarefa simples, e uma das medidas
de diversidade ecoldgica mais utilizadas para esse fim é a relacdo espécie-area, que
determina a relagdo entre o niumero de espécies em um habitat e sua area. Essa
relagéo tem sido amplamente estudada, desde o ultimo século, e mostra que o nimero
de espécies tende a aumentar conforme aumenta-se o tamanho da area amostrada,
padréo observado nas mais diferentes escalas de espago.

A primeira curva quantitativa da relagéo espécie-area foi apresentada em 1859,
em um estudo com plantas na Gra-Bretanha [90]. Nesse estudo foi possivel observar
gue o numero de espécies de plantas crescia conforme a area considerada era
aumentada (no caso, a area amostrada foi desde um pequeno pedaco de um Condado
no sul da Inglaterra até englobar toda a Gra-Bretanha). Um grafico com os resultados

obtidos no estudo pode ser visto na figura 1.7.
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Figura 1.7: Gréafico da curva espécie-area de Watson (1859) para uma populacao de plantas
da Gré-Bretanha. A riqueza de espécies comecou a ser quantificada no Condado de Surrey,
até alcancar toda a extenséo da ilha da Gra-Bretanha. Imagem retirada de [91].

uma vez que o tipo de amostragem sofra modificagcdes. Costuma-se generalizar a

relacdo espécie-area como uma lei de poténcia [92]:

S =cA? (15)

Onde a variavel S representa o numero de espécies observadas, A é o tamanho da
area considerada, ¢ € uma constante que mostra a diversidade para uma unidade de
area, obtida empiricamente, e Z é o coeficiente log-log linear. O quimico sueco Olaf
Arrhenius, em 1921, foi o primeiro, em seus estudos, a formalizar o uso da relacdo
espécie-area [economia da natureza] e, desde entdo, diversos estudos empiricos e
tedricos sobre a relacdo vem sendo desenvolvidos [93-97]. Um estudo interessante
[98] mostra que se analisarmos duas areas geograficas distintas, ambas de uma
mesma comunidade, mantendo-se uma razdo constante de area entre elas, verifica-
se que a razao entre 0 numero de espécies encontradas com a relagdo espécie-area

também mantém-se constante.
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2 MODELO ESPACIAL DE INTERACAO PRESA-PREDADOR EM
RELEVOS CORRELACIONADOS

2.1 O Modelo

O nosso modelo é definido sobre uma rede bidimensional, composta por 4 =
L x L sitios, com condi¢cfes periddicas de contorno, onde cada sitio representa uma
regido que pode ser ocupada por um predador, uma presa ou estar vazio. Os
predadores se alimentam das presas, enquanto estas utilizam os recursos que estao
disponiveis nos sitios para se reproduzirem. Os recursos sdo alocados na rede da
seguinte forma: atribuimos a cada sitio S; uma capacidade C;, onde C; = e™*i.
Estimamos o valor de x; da seguinte forma: primeiro, escolhemos um sitio de forma
aleatoria, e obtemos um valor x de uma distribuicdo normal padréo, ou seja, x~N(0,1).
Em seguida, obtemos os valores de x; de uma distribuicdo Gaussiana de média u =

Ax e variancia a? = 1 — A2, Ou seja,

P(xilx) = ——=

1 (x; — Ax;) l
(16)

,/2n(1 ,12 l 1-2

onde A € o parametro de correlacédo entre a capacidade dos sitios, e ele é definido no
intervalo [0,1]. O processo para obter os x;'s continua, tomando sempre como
referéncia os valores obtidos para os vizinhos mais préximos. Quando todos os sitios
recebem o valor de x;, obtemos entéo o valor da capacidade de cada sitio como sendo
igual a C; = e™*i. Quando o valor do parametro de correlagcéo A € igual a zero, temos
um relevo completamente descorrelacionado. Para A igual a 1, temos um relevo
completamente correlacionado, com todos os sitios apresentando a mesma
capacidade. Para obtermos graus intermediérios de correlacdo, variamos A1 entre
zeroeum (0 <A< 1).
A dindmica das interagdes se desenvolve da seguinte maneira:

Consideramos inicialmente na rede a mesma proporgcéo de presas, predadores e

sitios vazios. Suas posi¢cdes sao definidas aleatoriamente;
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Sorteamos um sitio de forma aleatéria. Se ele estiver vazio, nada acontece e
sorteamos um outro sitio;

Se o sitio contiver uma presa, ela morre com probabilidade m,,.s,. Se ela ndo
morrer e houver sitios vazios em sua vizinhanca, ela se reproduz com
probabilidade r; e coloca sua prole em um desses sitios vazios, que é
escolhido de forma aleatéria. A probabilidade de reproducdo da presa é
dependente da quantidade de recurso disponivel no sitio onde ela se encontra,
através da equacéo de Monod [62]:

ko+C @17)

onde:

C = capacidade do sitio;

k, = constante de meia-saturacdo da presa para a quantidade de recurso
existente.

A constante de meia-saturacdo representa a quantidade de recurso necessaria
para a presa alcancar a metade da sua taxa maxima de crescimento.

se o sitio contiver um predador, ele morre com probabilidade m. Se ele nao
morrer, um sitio em sua vizinhanca é escolhido aleatoriamente e, se este
contiver uma presa, ela sera consumida pelo predador. Por fim, o predador se
reproduzira com probabilidade r,, e colocara sua prole naquele sitio. Caso ele
nao se reproduza, o sitio ficara vazio.

E definido um passo de tempo quando o processo é repetido A vezes.

Na figura 2.1, pode-se ver um exemplo do tipo de rede utilizada no modelo.
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Figura 2.1: Rede composta por 36 sitios. Os sitios na cor verde representam a espécie
presa, os pretos os predadores e 0s brancos representam os sitios vazios, disponiveis
para serem ocupados por ambas as espécies. Na parte superior direita, vemos um sitio
(com uma presa) sorteado para ser atualizado (assinalado com um x), e um circulo
demarcando seu raio de interacdo local com o0s quatro vizinhos mais proximos
(completamente inseridos dentro do circulo).

Nas simulacdes, os cinco parametros do modelo assumem o0s seguintes valores:

> ky,o1ay;

> 1,:0.01,0.1,0.2,0.3,04,0.5,0.6,0.7,0.8 € 0.9;
» m: 0.01;

> Mpresq- 0.06;

» 2:0,0.25, 0.50, 0.75 e 0.99.

2.2 Resultados

O nosso estudo tem por finalidade analisar como a heterogeneidade ambiental,
aqui gerada através da correlacéo espacial entre os recursos disponiveis na rede para
a presa, atua sobre a dinamica espaco-temporal de um sistema presa-predador. O
parametro A controla o nivel de heterogeneidade do sistema, indo desde um relevo
completamente heterogéneo (descorrelacionado, A =0), até um totalmente

homogéneo (correlacionado, 4 = 1). Em todas as simulacdes realizadas, uma rede de
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tamanho 512 x 512 (N = 262144) foi utilizada, e as médias foram obtidas a partir de

50 simulacdes independentes para cada conjunto de parametros. Apds as andlises,
verificamos que o sistema apresenta trés estados finais, a saber:

Extingcdo do predador, com a prevaléncia da espécie presa em toda a rede (1);
e Extincdo das duas espécies (2), €;

Coexisténcia das duas espécies ao longo do tempo (3).

O relevo gerado através da correlacdo dos recursos do ambiente pode ser visto
nas figuras 2.2 e 2.3 (gerado em uma simulacéo), onde pode se observar a rede
gerada para diversos valores de A utilizados nas simulagdes. As capacidades em cada

sitio representam a quantidade de recurso disponivel para a espécie presa.

LAMBDA=0.0

LAMBDA=0.25

en e s e B

LAMBDA=0.50

en e e e B

Figura 2.2: Relevo gerado para os valores do coeficiente de correlacdo A, utilizados nas
simulacgoes.
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LAMBDA=0.75 LAMBDA=0.99

ewn s @@ B

Figura 2.3: Relevo gerado para os valores do coeficiente de correlagdo 4, utilizados nas
simulacgdes.

Nas figuras 2.4 e 2.5, podemos observar os diagramas de fase com os estados
finais alcancados com cada conjunto de parametros para todos os valores do
coeficiente de correlacéo A utilizados nas simulagdes. Cada regime no diagrama de
fases é representado pelas seguintes cores: vermelho (M) representa a prevaléncia
da presa no sistema; verde (™) a coexisténcia das duas espécies ao longo do tempo;

e preto () significa a extincdo de ambas as espécies do sistema.
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Figura 2.4: Diagrama de Fases para A = 0 (a esquerda) e A = 0.25 (a direita).
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Figura 2.5: Diagrama de Fases para A = 0.50 (a esquerda), A = 0.75 (a direita) e 1 = 0.99
(abaixo).

Para todos os valores de lambda utilizados nas simulacdes, podemos observar
gue os estados finais alcancados se assemelham no geral: para uma baixa
probabilidade de reproducao do predador igual ar, = 0.01, apenas a presa prevalece,
uma vez que o predador se reproduz de forma lenta, vindo a se extinguir, havendo a
“liberagao da presa” para colonizar toda a rede. Esse contexto se inverte para altas
probabilidades de reprodugao do predador (1, = [0.5,0.9]), onde o regime de extingao
das duas espécies prevalece para todos os conjuntos de parametros, fato devido a
rapida reproducao do predador, que consome todas as presas da rede, vindo
posteriormente a se extinguir por falta de recurso alimentar. Para as taxas de

reproducéo do predador no intervalo (r, = [0.1,0.3]), observamos a prevaléncia do

regime de coexisténcia das duas espécies, e depois, para uma taxa de reproducéo
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igual a (r, = 0.4), podemos observar a existéncia simultanea dos regimes de

coexisténcia e extincdo das espécies da rede, funcionando como uma zona de
transicdo da coexisténcia para a extingdo das duas espécies.

Para uma baixa probabilidade de reproducéo do predador (r,, = 0.01), em todas
as simulacdes realizadas, a presa é a Unica espécie sobrevivente na rede, fato devido
a lenta reproducao do predador, e também devido a sua probabilidade de morte (m =
0.01). Dessa forma, sua chance de morrer é maior do que a de se reproduzir, visto
gue o predador ainda precisa do encontro com a presa para a reproducdo. Este
cenario se repete em todos os casos de correlagao dos recursos da rede analisados.
Porém, conforme aumentamos o grau de correlacdo dos recursos, o0 namero de
individuos da espécie presa sobreviventes na rede diminui, tendo um nidmero maximo
em A =0, e um numero minimo em A = 0.99. Esta diminuicdo populacional deve-se
ao fato de que, ao aumentarmos a correlagao entre a quantidade de recursos em cada
sitio da rede, estamos tornando-a gradativamente mais homogénea e, como a
probabilidade de reproducdo da presa é dependente da quantidade de recurso
existente em cada sitio, em uma rede mais heterogénea (1 = 0) ha a chance de a
presa atingir probabilidades maiores de reproducdo, uma vez que temos diferentes
guantidades de recursos em diferentes sitios da rede. Podemos observar este cenario
na figura 2.6, onde esta apresentado o estado final da rede com a distribuicdo da
populacdo de presas para os diferentes coeficientes de correlacdo dos recursos da
rede, bem como na figura 2.7, onde pode-se observar a evolucdo do numero de

individuos ao longo do tempo.
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A=0 A=10.25

A=0.50 A=0.75

A=10.99

Figura 2.6: Estado final da rede para k, = 5en, = 0.01, onde pode-se perceber que o nimero

de individuos da espécie presa sobreviventes na rede diminui ao aumentarmos o grau de
correlacdo dos recursos presentes nos sitios.
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Figura 2.7: Evolucéo temporal das populagdes de presas para r, = 0.01, e alguns valores de
k, . Conforme aumentamos o valor de 1 de 0 & 0.99, a populacgéo final de presas diminui ao

longo do tempo. As séries temporais sdo uma média sobre as 50 simulagfes realizadas.
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Na zona de transi¢ao de regimes (r, = 0.4), podemos observar que, para todos

0s casos de correlagdo dos recursos da rede analisados, ha uma diferenca quanto ao
percentual de simulagcbes contendo o regime de extingdo nas combinagbes de
parametros utilizados (k,; 1,). Esse percentual € alto para altas probabilidades de
reproducdo da presa (k, = [1,3]) e diminui conforme diminuimos a probabilidade de
reproducao da presa (k, = [4,9]). Esse cenario deve-se ao fato de que, para elevadas
taxas de reproducdo da presa, esta se reproduz de forma rapida, tornando-se mais
abundante na rede, e o predador tem mais recurso alimentar a sua disposi¢céo. Dessa
forma, o predador (que tem probabilidade de reproducdo moderada nessa area de
transicdo de regimes) consegue consumir todas as presas da rede, vindo a se
extinguir posteriormente por falta de alimentacdo. Do contrério, para baixas taxas de
reproducdo da presa, esta se reproduz mais lentamente, fazendo com que sua
abundéancia na rede seja menor, e deixando o predador com menor oferta de recurso
alimentar. As presas que conseguem isolar-se na rede, longe do alcance do predador,
mantém ao longo do tempo uma populacdo que coexiste com a do predador, baixando
assim o percentual de simulacdes com o regime de extin¢ao.

Ainda na zona de transicdo (r, = 0.4), podemos observar que, para altas

probabilidades de reproducao da presa (k, = [1,3]), a0 aumentarmos o grau de
correlacao dos recursos da rede (de A =0 a 1 = 0.99), o percentual de simulacdes
contendo o regime de extingdo das duas espécies diminui. Este cenario deve-se ao
fato de que, ao aumentarmos o grau de correlacdo dos recursos da rede, estamos
aumentando a homogeneidade da rede e, assim, a distribuicdo de recursos para a
presa vai ficando mais igualitaria. Assim o predador, mesmo tendo uma probabilidade
de reproducdo moderada, ndo consegue eliminar todas as presas e, ao reduzir
bastante a populacéo de presas, tem a sua propria também reduzida, com a presa
conseguindo manter uma populagao coexistindo com o predador ao longo do tempo.
J& para baixas probabilidades de reproducéo da presa (k, = [7,9]), a0 aumentarmos
0 grau de correlagcdo dos recursos da rede, o percentual de simulagdes contendo o
regime de extincdo das duas espécies aumenta. Esse aumento deve-se ao fato de
gue, com a maior homogeneidade da rede, a distribuicdo dos recursos fica mais
igualitaria, e a presa tem uma baixa probabilidade de reproducédo em todos os sitios
da rede, reproduz-se de forma lenta, vindo a ser completamente extinta da rede pelo

predador, que posteriormente extingui-se por falta de alimento. Podemos observar, na
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figura 2.8, o estado final dos sitios da rede na zona de transicdo de regimes (7, =

0.40) para os valores de correlag&o dos recursos da rede utilizados nas simulagdes.

A =0.99

Figura 2.8: Estado final da rede para k, = 5 e r,, = 0.40, onde podemos observar populacdes
de presas (em verde) isoladas em grupo, cercadas por populacdes de predadores (em preto).
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Da figura 2.8 podemos concluir que, de maneira geral, a zona de transi¢ao de

regimes (r, = 0.40) apresenta simulagées com grupos de presas isoladas na rede,

cercadas por grupos de predadores. Estes ultimos, em algumas ocasifes, conseguem
alcancar e eliminar totalmente esses grupos de presas, vindo a se extinguir
posteriormente da rede por falta de recurso. Quando ndo conseguem eliminar
totalmente esses grupos, as duas espécies entdo passam a coexistir ao longo do
tempo. H4 também, em raros casos, 0 cendrio onde o predador morre antes de
eliminar todos os grupos de presas, permitindo assim que a presa volte a colonizar o
ecossistema. Isso ocorre somente para alguns valores de A.

Podemos observar entre os valores do coeficiente de correlagdo analisados
(A=0 aa1=0.99) que, em dois casos (1 = 0.25 e 4 = 0.99) o regime de prevaléncia
da presa na rede aparece em algumas simulagcdes na zona de transicdo dos regimes
de coexisténcia para o de extingdo das espécies (1, = 0.40). Para 4 = 0.25, isso ocorre
para k, =9 e, para 4 = 0.99, isso ocorre para k, = 7 e k, = 8. No primeiro caso (1 =
0.25), a distribuicdo de recursos da rede ainda é bastante heterogénea e, como a
probabilidade de reproducédo da presa € baixa, a presa se reproduz de forma lenta, o
predador tem dificuldades de se alimentar, vindo a extinguir-se antes de alcancar as
presas restantes na rede. Livre da presséo predatodria, os individuos-presa restantes
voltam a colonizar a rede. No segundo (1 = 0.99), a rede agora é homogénea quanto
a distribuicdo de recursos e, da mesma forma, a probabilidade de reproducéo da presa
€ baixa para os valores da constante de meia saturacéo analisados (k, = 7 e k, = 8).
Assim, com a igual distribuicdo de recursos nos sitios, todas as presas tém iguais
chances de reproducéao e, aquelas que ficam isoladas em sitios onde o predador nao
consegue alcanca-las, sobrevivem e voltam a colonizar a rede, depois da extincdo do
predador. Na figura 2.9 podemos observar a evolucado temporal da populacdo de
presas nos trés casos onde nas simula¢cdes houve a prevaléncia desta espécie na
zona de transicdo dos regimes de coexisténcia para o de extincdo das espécies do
ecossistema e, na figura 2.10, o estado final da rede para as simulacdes onde a presa

prevalece nos trés casos citados.
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Figura 2.9: Evoluc&o temporal das populagdes de presas e predadores. A esquerda, uma das
simulagdes de 4 = 0.25,Ka =9 e r, = 0.40; a direita, uma das simula¢des de 4 = 0.99,Ka =

7 e r, = 0.40 e, embaixo, uma das simulages de A = 0.99,k, = 8 e r, = 0.40.
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A=0.99

A=0.99

Figura 2.10: Estado final da rede para k, =9 e r, = 0.40 (esquerda), k, =7 e 1, = 0.40
(direita) e k, = 8 e 1, = 0.40, onde podemos observar uma das simulagées onde a presa

prevaleceu na zona de transicdo do regime de coexisténcia para o de extingdo das duas
espécies do sistema.

Para alguns casos do valor de correlagcdo dos recursos da rede analisados,
para o par de parametros (k, = 1 e 1, = 0.30) 0 regime de extin¢éo das duas espécies
aparece em algumas simulacfes em meio ao regime mais provavel de coexisténcia
das duas espécies. Esse cenario ocorre para os casos A =0, 41 =0.50 e 4 = 0.75.
Neste caso, a presa tem uma alta probabilidade de reproducéao (k, = 1), e o predador
tem uma moderada probabilidade de se reproduzir, caso consiga se alimentar da
presa. Aqui temos um cenario parecido com o caso da zona de transi¢cao dos regimes

de coexisténcia para o de extingéo das espécies (r, = 0.40), onde temos na maioria
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das simulagbes grupos de presas isoladas na rede, cercadas por grupos de
predadores (ver figura 2.8), porém com o diferencial de aqui as densidades
populacionais de presas serem maiores, o que faz com que simula¢cdes com extingao
das duas espécies aparecam apenas para um valor alto da probabilidade de
reproducdo da presa (k, = 1). Podemos observar este cenério na figura 2.11, com o

estado final da rede para os parametros citados (k, = 1; r, = 0.30).
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Figura 2.11: Estado final da rede para k, = 1 er, = 0.30, onde podemos observar populacdes
de presas (em verde) isoladas em grupos, cercadas por popula¢des de predadores (em preto),
porém com densidades maiores que as do caso 7, = 0.40 (ver figura 2.8).
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Para todos os casos analisados do coeficiente de correlagcdo dos recursos da
rede, nas regides de prevaléncia do regime de coexisténcia das duas espécies , para

(r, = 0.30), podemos observar que, fixado o 7,,, ao variarmos o valor da constante de

meia saturagdo da presa (k,), notamos que a populagéo absoluta de presas aumenta,
enquanto a de predadores diminui. Isso se deve ao fato de que, ao aumentarmos o
valor de k,, a probabilidade de reproducdo da presa diminui, fazendo com que a
disponibilidade de recurso alimentar diminua para o predador, tendo como
consequéncia a reducdo em sua populagdo. Este cenéario pode ser observado nas
figuras 2.12 e 2.13 paraos casos 1 =0 e 1 = 0.25.

Também observamos que, nas regides de prevaléncia do regime de
coexisténcia das espécies, para (r, = 0.30), para 1 =0.50 e 4= 0.75, para uma
probabilidade de reproducéo do predador fixada, a populacéo de presas aumenta, em
detrimento da queda da populagéo de predadores ao variarmos o valor da constante
de meia saturacdo da presa, porém os numeros absolutos das populacfes de presas
e predadores sdo menores do que nos dois casos analisados anteriormente (1 =0 e
A = 0.25). Isto se deve ao fato de a distribuicdo de recursos na rede estar se tornando
mais correlacionada (homogénea) e, dessa forma, como o predador esta se
reproduzindo de forma moderada, ele tende a consumir a presa com maior facilidade,
diminuindo a populacdo delas, uma vez que ela esta se reproduzindo de forma mais
lenta, e posteriormente a sua propria, fenbmeno bem conhecido e descrito na literatura
[13]. Esse fato pode ser observado nas figuras 2.14 e 2.15.

Para a correlagdo total da rede (1 = 0.99), também podemos observar que, para
0s conjuntos de parametros nos quais o regime de coexisténcia € dominante (r, =
0.30), ao aumentarmos o valor da constante de meia-saturacéo da presa (baixando
assim sua probabilidade de reproducéo), a populacéo de presas aumenta, enquanto
a de predadores diminui. Porém, para este valor de correlacao dos recursos da rede,
as populagdes absolutas das duas espécies alcangam o valor mais baixo, em relacao
aos outros casos analisados (1 =0, 1 =0.25, 1 =0.50 e A = 075). Na figura 2.16, &

possivel observar este cenario.
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Figura 2.12: Evolugao temporal das populagoes de presas e predadores. Fixado o 7, = 0.31,

e variando-se o valor de Ka, para 1 = 0, a populacédo de predadores diminui e a de presas
aumenta.



INUILETU U LUV IUUOS

Lambda=0.25

60

Lambda=0.25

Ka=1 p=0.31 Ka=3 mp=0.31
1.5e+005 T T T T T T 1.5¢+005 T T T T T
— Presa — Presa
1.25¢+005 —— Predador 12504005 | — Predador
le+005 £ let005
75000 ; 75000
E
g
50000 4 50000
25000 — 25000
0 . | | . | | . 0
1000 2000 3000 4000 5000 1000 2000 3000 4000 5000
Tempo Tempo
Lambda=0.25 Lambda=0.25
Ka=5 rp=0.31 Ka=7 rp=0.31
1.5e+005 T T T 1.5e+005 T T T T
— Presa — Presa
L — Predador L — Predador
2 14005 2 1e+005 —
= =
2 2
z z
E E
s s q
= =
1 2
2 2
Z 50000 Z 50000 .
o \/\KM | 0 . | | |
0 1000 2000 3000 4000 5000 0 1000 2000 3000 4000 5000
Tempo
Lambda=0.25
Ka=9 rp=0.31
1.5e+005 T T T T T
— Presa
L — Predador 1
2 1e+005 o
E}
2
2
E
s 1
2
2
Z 50000 -
0 | | |
o 1000 2000 3000 4000 5000
Tempo

Figura 2.13: Evolugao temporal das populagoes de presas e predadores. Fixado o 7, = 0.31,

e variando-se o valor de Ka, para A = 0.25, a populacéo de predadores diminui e a de presas
aumenta.
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Figura 2.14: Evolugado temporal das populacoes de presas e predadores. Fixado o 7, = 0.31,

e variando-se o valor de Ka, para 1 = 0.50, a populagéo de predadores diminui e a de presas
aumenta.
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Figura 2.15: Evolugao temporal das populagoes de presas e predadores. Fixado o 7, = 0.31,

e variando-se o valor de Ka, para A = 0.75, a populacéo de predadores diminui e a de presas
aumenta.
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Figura 2.16: Evolugdo temporal das populacGes de presas e predadores. Fixado o 7, = 0.31,

e variando-se o valor de Ka, para A = 0.99, a populacéo de predadores diminui e a de presas
aumenta.
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Na figura 2.17, podemos ver o comportamento médio da populacéo de presas
e predadores em fungéo do coeficiente de correlacdo dos recursos da rede (1), para
um conjunto de parametros do sistema (k, = 8 e ,, = 0.11). Percebemos que, para o
conjunto dado, a média populacional de presas tende a cair, conforme aumentamos o
grau de correlacdo dos recursos da rede, enquanto a média populacional dos
predadores tende a aumentar. Este cenario € esperado, uma vez que estamos
passando de um sistema heterogéneo (1 = 0), para um homogéneo (1 = 0.99), o que
permite, segundo a literatura, que o predador tenha uma maior facilidade em capturar

a presa em ambientes mais homogéneos.
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Figura 2.17: Media Populacional em funcdo do valor do coeficiente de correlacdo (1), para
Ka =8en, = 0.10.

Como dito anteriormente, para um valor do coeficiente de correlacdo igual a
A = 0, temos um relevo descorrelacionado, ou seja, todos os sitios da rede possuem
capacidades diferentes. E para A = 0.99, temos um relevo correlacionado, ou seja, 0s
sitios possuem quantidades de recurso muito proximas. Assim, no primeiro caso,
temos uma rede heterogénea e, no segundo, uma rede quase homogénea. Nas
figuras 2.18, 2.19 e 2.20, podemos observar um dos estados finais da rede para todos
os valores do coeficiente de correlacdo dos recursos utilizados nas simulacdes (4 =
0,0.25,0.50,0.75,0.99).
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Figura 2.18: Estado final da rede para: a esquerda, 4 = 0, Ka = 6 e r, = 0.20; a direita, 1 =
0.25,Ka=6¢e T, = 0.20.

Figura 2.19: Estado final da rede para: a esquerda, 4 = 0.50, Ka = 6 e, = 0.20; a direita, 1 =
0.75, Ka=6¢€ T, = 0.20.
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Figura 2.20: Estado final da rede para A = 0.99, Ka = 6 e i, = 0.20.

Nas redes apresentadas nas figuras 2.18, 2.19 e 2.20, também podemos notar
gue as populacdes de presas diminuem, conforme aumentamos o grau de correlacao
dos recursos da rede. Como jA mencionado, em um sistema heterogéneo, as presas
tendem a ter maiores oportunidades de sobrevivéncia, uma vez que a distribuicdo de
recursos, por ser totalmente descorrelacionada, permite que a presa encontre varias
regides onde ela pode se adaptar, e se reproduzir de forma proveitosa, fato que fica
mais dificil em uma rede correlacionada, pois a distribuicdo de recursos é bem

homogeinizada.

2.3 Relevo Fractal

Com a finalidade de buscar uma melhor compreensdo sobre os mecanismos
gue determinam a dinamica populacional na interacao presa-predador, realizamos um
outro conjunto de simulagbes em um ecossistema diferente do primeiro caso
analisado. Aqui, simulamos o movimento Browniano fracionario para a distribuicao de

recursos na rede.
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Da-se o nome de movimento Browniano a um processo estocastico, continuo
no tempo, que possui incrementos independentes com uma distribuicdo gaussiana.
Foi descrito pela primeira vez pelo botanico Robert Brown, em 1828, enquanto
estudava o movimento de graos de podlen imersos em agua [100]. Porém, somente em
1905, Albert Einstein elucida em seu artigo a verdadeira natureza desse movimento,
0 que representou um grande avancgo para a Fisica e Quimica [101].

Um movimento Browniano fracionario Vy(t), € uma funcdo de uma variavel t,

gue normalmente é o tempo, e seus incrementos

Vi(ts) — Vu(ty) (18)

tem distribuicdo Gaussiana com variancia
< |Vy(t2) = Vi (t)I* > [t — &4 " (19)

onde a quantidade entre os < > denota médias de conjuntos em muitas amostras de
Vy(t) e o parametro H, expoente de Hurst, varia entre 0 < H < 1 [99]. Utilizando este
processo, produzimos um relevo irregular, no qual o expoente de Hurst determina a
rugosidade do relevo: quanto mais proximo de zero estiver o expoente, mais irregular
sera a superficie (anti-correlacionada); mais proximo de 1, a superficie gerada sera
mais suave (correlacionada). Com um expoente igual a meio, H = 1/2,teremos um
movimento Browniano.

O movimento Browniano fracionario tem sido aplicado em diversas areas, tais
como mercados financeiros, processos de difusdo, e também como gerador de

paisagens fractais [102,103,104], ferramenta muito usada em computacao grafica.

2.4 Resultados

O nosso estudo tem por finalidade analisar como a heterogeneidade ambiental,
aqui gerada através da correlagcdo espacial entre os recursos disponiveis na rede para
a presa, atua sobre a dinamica espaco-temporal de um sistema presa-predador. O
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expoente H, como dito anteriormente, controla o nivel de heterogeneidade do sistema,

indo desde um relevo completamente heterogéneo (anticorrelacionado, H = 0.01), até

um quase totalmente homogéneo (correlacionado, H = 0.99). Em todas as simulacdes

realizadas, uma rede de tamanho 512 x 512 (N = 262144) foi utilizada, e as médias

foram obtidas a partir de 50 simulacdes independentes para cada conjunto de

parametros. A dindmica das interacdes, analoga a do modelo anterior, se desenvolve

da seguinte maneira:

Consideramos inicialmente na rede a mesma proporgao de presas, predadores e

sitios vazios. Suas posi¢cdes sao definidas aleatoriamente.

Sorteamos um sitio de forma aleatodria. Se ele estiver vazio, nada acontece e
sorteamos um outro sitio;

Se o sitio contiver uma presa, ela morre com probabilidade m,,.s,. Se ela ndo
morrer e houver sitios vazios em sua vizinhanga, ela se reproduz com
probabilidade r; e coloca sua prole em um desses sitios vazios, que €
escolhido de forma aleatdria. A probabilidade de reproducédo da presa é
dependente da quantidade de recurso disponivel no sitio onde ela se encontra,

através da equacao de Monod [62]:

kqo+C @an

onde:

C = capacidade do sitio;

k, = constante de meia-saturacdo da presa para a quantidade de recurso
existente.

A constante de meia-saturacao representa a quantidade de recurso necessaria
para a presa alcancar a metade da sua taxa maxima de crescimento.

se o sitio contiver um predador, ele morre com probabilidade m. Se ele ndo
morrer, um sitio em sua vizinhanca € escolhido aleatoriamente e, se este
contiver uma presa, ela sera consumida pelo predador. Por fim, o predador se
reproduzira com probabilidade r,, e colocara sua prole naquele sitio. Caso ele
nao se reproduza, o sitio ficara vazio.

E definido um passo de tempo quando o processo é repetido A4 vezes.
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Nas simulagdes, os cinco parametros do modelo assumem os seguintes valores:

> kg1a9;

> 1,:0.01,0.1,0.2,03,04,05,0.6,0.7,0.8 e 0.9;
» m: 0.01;

» Mpresq: 0.06;

>

H:0.01, 0.5 e 0.99.
Apés as analises, verificamos que o sistema apresenta trés estados finais, a saber:
e Extincdo do predador, com a prevaléncia da espécie presa em toda a rede (1);
e Extincdo das duas espécies (2), €;

e Coexisténcia das duas espécies ao longo do tempo (3).

O relevo rugoso gerado para cada valor do expoente H utilizado pode ser visto na
figura 2.21.

soog WO _fen
50070

Figura 2.21: Relevo gerado para os valores do expoente de Hurst (H), utilizados nas
simulacgdes.
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Na figura 2.22 , podemos observar os diagramas de fase com os estados finais
alcancados com cada conjunto de parametros para todos os valores do expoente de
Hurst utilizados nas simulagfes. Cada regime no diagrama de fases é representado
pelas seguintes cores: vermelho (M) representa a prevaléncia da presa no sistema;
verde ) a coexisténcia das duas espécies ao longo do tempo; e preto (M) significa

a extincdo de ambas as espécies do sistema.
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Figura 2.22: Diagrama de Fases para H = 0.01 (a esquerda), H = 0.5 (a direita) e H = 0.99
(abaixo).

Para uma probabilidade de reprodugéo do predador igual a r, = 0.01, apenas
a espécie presa permanece no sistema, para os trés casos do expoente de Hurst
analisados. Com uma probabilidade de morte igual a m = 0.01, o predador morre mais
rapidamente do que consegue se reproduzir, vindo dessa forma a extinguir-se do

sistema. Uma excec&o a essa regra ocorre para H = 0.01, onde, para uma constante
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de meia-saturacdo da presa igual a k, =9 (ver figura 2.22), figura o regime de
extincdo das duas espécies em algumas das simulacdes realizadas. Para este valor
de k,, a probabilidade de reproducédo da presa é muito baixa, o que faz com que ela
se reproduza lentamente e, como o0 ataque do predador ndo é a sua Unica forma de
morrer, e também as quantidades de recursos geradas pelo relevo sdo pequenas, a
presa ndo consegue se manter na rede, vindo a se extinguir do ambiente, mesmo com

seu predador j& extinto. Podemos observar esse fato na figura 2.23.

tid

Figura 2.23: Estado final da rede para k, =9 e r, = 0.01, para H = 0.01 (esquerda), H = 0.5
(direita) e H = 0.99 (abaixo), onde pode-se perceber que o numero de individuos da espécie
presa sobreviventes na rede aumenta ao aumentarmos o valor do expoente de Hurst.
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Podemos observar, pela figura 2.23, que a populagéo de presas sobreviventes
na rede € pequena nos trés casos analisados (H = 0.01,H = 0.5 e H = 0.99), porém é
ainda menor para o caso H =0.01, o que faz com que, pelas caracteristicas descritas
anteriormente, a presa venha a se extinguir da rede em algumas simulacdes para este

valor do expoente de Hurst. Podemos ver um caso desses na figura 2.24.

H=0.01
ka=9 mp=0.01
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Figura 2.24: Evolucdo temporal das populacGes de presas e predadores para H = 0.01, r, =
0.01, e k, = 9. Podemos observar que a populacdo de presa extingui-se do sistema mesmo
apos a extingcdo do predador.

Para uma probabilidade de reproducao do predador igual a r, = 0.10, podemos
observar a prevaléncia do regime de coexisténcia das duas espécies nos trés casos
analisados do expoente de Hurst. Para os casos H = 0.5 e H = 0.99, essa prevaléncia
se da para quase todos os valores da constante de meia saturagdo da presa, exceto
para o caso k, =9, onde o regime de prevaléncia da presa € o dominante. Para
H =0.01, o regime de prevaléncia da presa domina o conjunto das simula¢cfes para
baixas probabilidades de reproducédo da presa (altos valores da constante de meia-
saturacao da presa, k, = [7,9]). Isso se deve ao fato de que, como a presa se reproduz
mais lentamente, ela mantém uma populacdo reduzida ao longo do tempo e o

predador é extinto do sistema antes de alcancar as presas esparsas nha rede.

Podemos observar esse fato na figura 2.25.
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T

Figura 2.25: Estado final da rede para H = 0.01: k, =8 er, = 0.10 (esquerda)e ko, =9en, =
0.10 (direita), onde pode-se perceber que o numero de individuos da espécie presa
sobreviventes na rede é reduzido.

Para os casos H = 0.5 e H = 0.99, a prevaléncia do regime de presa, como dito
anteriormente, se verifica apenas para k, = 9, por motivos analogos ao do caso H =
0.01, que se verifica para o valores de k, iguais a 7, 8 e 9. A diferenca ocorre no fato
de que, para 0s primeiros casos, a distribuicdo de recursos permite que, mesmo para
baixas probabilidades de reproducdo da presa, ela consiga manter uma populagcéo
persistente ao longo do tempo, suprindo assim a populacdo de predadores com
recurso , o que resulta na coexisténcia ao longo do tempo das duas espécies. Para o
caso k, = 9, podemos observar melhor, na figura 2.26, a semelhanca do ocorre para

H = 0.01, s6é que nos casos H = 0.5 e H = 0.99.
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Figura 2.26: Estado final da rede para H = 0.5, k, = 9 e , = 0.10 (esquerda) e H = 0.99,k, =
9 e r, = 0.10 (direita), onde pode-se perceber que o numero de individuos da espécie presa
sobreviventes na rede é reduzido.

Para o caso de probabilidade de reproducdo do predador igual a r, = 0.20,

podemos notar uma ampliacdo da area do regime de coexisténcia nos trés casos
analisados (H = 0.01,H = 0.5 e H = 0.99), em relacéo a r, = 0.10. Para o valor do
expoente de Hurst H = 0.01, para k, = 8, temos o regime de prevaléncia da presa
dominando o conjunto de simulagdes, e para k, =9, 0 regime de extingdo é o que
prevalece. Para esses dois valores de k,, a probabilidade de reproducao da presa é
baixa, 0 que faz com que as populacdes desta espécie sejam reduzidas ao longo do
tempo e, como para k, =9 a populacéo de presa é menor do que para k, = 8, para
k, =9 a populacdo de presas é extinta da rede na maior parte do conjunto de
simulacdes realizadas. Podemos observar as reduzidas populacdes de presas na
figura 2.27. Para os valores H = 0.5 e H = 0.99, o regime de coexisténcia das duas
espécies ao longo do tempo prevalece nas simulacbes realizadas para todos os
valores da constante de meia-saturacdo da presa, com a diferenca de que, para H =
0.5, no caso k, =9, o regime de prevaléncia da presa figura no conjunto de
simulacbes e, para H = 0.99, no mesmo valor da constante de meia-saturacéo,
algumas simulacfes com o regime de extincdo aparecem. Nesses dois casos ambas

as populacoes, presa e predador, sado reduzidas, porém, para H = 0.99, a populacéo
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de presas € um pouco maior, permitindo ao predador alimentar-se de todas as presas,
vindo a extinguir-se por falta de recurso. Podemos observar esse contexto na figura
2.28.

Figura 2.27: Estado final darede para H = 0.01: k, = 8 e r, = 0.20 (esquerda) e .k, =9emn, =
0.20 (direita), onde pode-se perceber que o numero de individuos da espécie presa
sobreviventes na rede é reduzido.

Figura 2.28: Estado final da rede para H = 0.5, k, =9 e r, = 0.20 (esquerda) e H = 0.99, k, =
9 e r, = 0.20 (direita), onde pode-se perceber populacdes de presa e predador coexistindo,
porém com numeros de individuos bem reduzidos.
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Agora, com o predador se reproduzindo com uma probabilidade de 7, = 0.30, 0

regime de coexisténcia da presa e do predador ao longo do tempo ainda € o dominante

nas simulagdes realizadas, isso podendo ser verificado em todos os valores da

constante de meia-saturacédo analisados (casos H = 0.5 e H = 0.99) e, para 0 caso

H = 0.01, o regime de prevaléncia da presa é o dominante para k, = 8 e, parak, = 9,

0 regime de extingdo se sobressai sobre o anterior. Para esses valores de k,, a

probabilidade de reproducéo da presa é baixa, fazendo com que sua populacéo seja

reduzida. No caso k, = 9, como podemos observar na figura 2.29, essa populacéo é

ainda mais reduzida, fazendo com que na maioria do conjunto de simulagdes, a presa

seja extinta da rede, mesmo com o predador ja extinto.

=
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Figura 2.29: Estado final da rede para H = 0.01: k, = 8 e , = 0.30 (esquerda) ; k, =9 e, =
0.30 (direita), onde pode-se perceber populacdes de presa reduzidas, porém bem mais

reduzida para k, = 9.

Para as probabilidades de reproducéo do predador iguais a , = 0.40 e 1, =

0.50, temos uma “area de transicdo” do regime de coexisténcia enquanto regime

dominante, para um regime de extingdo dominante no conjunto das simulacdes

realizadas. Isto pode ser observado nos trés casos analisados do expoente de Hurst.
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Para r, = 0.40, para uma alta probabilidade de reproducdo da presa (k, = 1),como
também para uma baixa probabilidade de reproducéo (k, = 9) podemos observar que
0 regime de extingdo € o dominante para os casos H =0.01 e H = 0.5, 0 que n&o
ocorre para o caso H = 0.99, onde o regime de coexisténcia prevalece no conjunto de
simulacdes realizadas. Como podemos observar na figura 2.30, esse contexto deve-
se ao fato de que, para o caso H = 0.01 e H = 0.5, as populacdes de presa estéao
esparsas em pequenos grupos na rede, cercadas de predadores, 0 que permite que,
na maior parte das simulacdes, o predador consiga consumir todas as presas, vindo
a morrer por falta de recurso. Ja para H = 0.99, percebemos que as presas também
estdo em grupos espalhadas pela rede, porém com popula¢des um pouco maiores, e
com areas mais livres da pressao predatoria, o que permite que ela venha a coexistir
com o predador ao longo do tempo na maior parte do conjunto de simulacbes

realizadas.

Figura 2.30: Estado final da rede para H = 0.01, k, = 1 e r, = 0.40 (esquerda) ; H = 0.5, k, =
1 e r, =0.40 (direita) e H =099k, =1 e n, =040 (abaixo), onde pode-se perceber
populacdes de presa (em verde) e predadores (em preto) coexistindo.
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Parar, = 0.50, podemos observar de fato a transicdo do regime de coexisténcia

para o de extingdo das duas espécies, fato observado nos trés casos do expoente de
Hurst analisados nas simulacdes. Essa transicao € mais “suave” no caso H = 0.5 e
H = 0.99, e mais “abrupta” no caso H = 0.01, principalmente nos casos extremos do
valor da constante de meia-saturacdo da presa (k, = [1,2] e k, = [7,9]). Para este
ultimo caso do valor do expoente de hurst, o relevo é bem heterogéneo quanto a
distribuicao de recursos, permitindo que haja regides com grandes quantidades, como
regides de pouca quantidade, o que pode dificultar a reproducao da presa, permitindo
gue o predador venha a extingui-la do ecossistema. Nos outros casos analisados do
expoente de Hurst, o relevo tende a ser mais homogeinizado, com uma distribuicédo
mais igualitaria de recursos, 0 que permite a presa a coexistir com ao predador em
uma parte do conjunto de simulacdes realizadas. Para os valores mais altos da
reproducao do predador (r,, = [0.6; 0.9]), apenas o regime de extin¢éo € observado no
sistema.

Ao analisarmos as populac¢des absolutas de presas e predadores nas regides
onde as duas espécies coexistem ao longo do tempo na maior parte do conjunto de
simulagdes realizadas para a dupla de parametros (7,;k,), 1, = [0.10,0.30], podemos
observar que, para uma alta probabilidade de reproducéo da presa, temos uma maior
populagédo absoluta de presa para o caso H = 0.99, e de predadores para o caso H =
0.01. Como a presa se reproduz de forma eficiente, o predador tem recurso alimentar
abundante a disposi¢ao, principalmente no caso H = 0.01, pois para esse valor do
expoente de Hurst, a distribuicdo de recursos € bastante heterogénea, propiciando a
presa maiores oportunidades de recurso para a sua reproducdo. Dessa forma, ela
atinge uma populacgéo inicial alta, e decai pela pressdo predatéria, permitindo ao
predador alcancar uma alta populagéo final. J& no caso de uma baixa probabilidade
de reproducado da presa, observamos uma maior populacdo absoluta desta espécie
para o caso H = 0.01, e de predadores para o caso H = 0.99. Como aqui a presa se
reproduz de forma mais lenta, ela apresenta populacéo inicial baixa, causando assim
uma escassez de recurso ao predador, que tem sua populacéo decaida ao longo do
tempo, principalmente no caso H = 0.01, com a rede bastante heterogénea. Para esse
valor do expoente de Hurst, a presa consegue atingir uma alta populacao final, pois a
distribuicdo de recursos permite maiores oportunidades de reproducdo. Podemos

observar esses cenarios nas figuras 2.31, 2.32, 2.33, 2.34, 2.35 e 2.36
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Figura 2.31: Evolucédo temporal das popula¢des de presas e predadores para os valores de H
utilizados nas simulagdes: parar, = 0.10, e k, = 1 (acima) e r, = 0.10 e k, = 6 (abaixo). Para
k, = 1, a populacédo de presa é maior para H = 0.99, e a de predador para H = 0.01; para
k, = 6, a populacéo de presa € maior para H = 0.01, e a de predador para H = 0.99. As séries
temporais sdo uma média sobre as 50 simulacfes realizadas.
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Figura 2.32: Estado final da rede para H = 0.01, k, =1 e r, = 0.10 (esquerda, em cima)
yH=0.5, kg =1 e 7, =0.10(direita, em cima), H=099k,=1 e nr =0.10 (centro,
esquerda), H = 0.01, k, =6 e r, = 0.10 (centro, direita), H = 0.5, k, =6 e 1, = 0.10 (em
baixo, esquerda) e H = 0.99,k, = 6 e 1, = 0.10 onde pode-se perceber populagdes de presa
(em verde) e predadores (em preto) coexistindo.
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Figura 2.33: Evolucéo temporal das populacdes de presas e predadores para os valores de H
utilizados nas simulagdes: parar, = 0.20, e k, = 1 (acima) e r, = 0.20 e k, = 6 (abaixo). Para
kq, =1, a populacdo de presa é maior para H = 0.99, e a de predador para H = 0.01; para
k, = 6, a populacdo de presa € maior para H = 0.01, e a de predador para H = 0.99. As séries
temporais sdo uma média sobre as 50 simulacdes realizadas.
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Figura 2.34: Estado final da rede para H =0.01, k, =1 e r, = 0.20 (esquerda, em cima)
yH=0.5, kg=1 e 7, =0.20(direita, em cima), H=099k,=1 e nr =0.20 (centro,
esquerda), H = 0.01, k, =6 e r, = 0.20 (centro, direita), H = 0.5, k, =6 e 1, = 0.20 (em
baixo, esquerda) e H = 0.99,k, = 6 e 1, = 0.20 onde pode-se perceber populacdes de presa
(em verde) e predadores (em preto) coexistindo.
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Figura 2.35: Evolucéo temporal das popula¢des de presas e predadores para os valores de H
utilizados nas simulagdes: parar, = 0.30, e k, = 1 (acima) e r, = 0.30 e k, = 6 (abaixo). Para
k, = 1, a populagédo de presa é maior para H = 0.99, e a de predador para H = 0.01; para
k, = 6, a populagdo de presa é maior para H = 0.01, e a de predador para H = 0.99. As séries
temporais sao uma média sobre as 50 simulacdes realizadas.
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Figura 2.36: Estado final da rede para H = 0.01, k, =1 e r, = 0.30 (esquerda, em cima)
yH=0.5, kg=1 e 7, =0.30(direita, em cima), H=099k,=1 e nr =0.30(centro,
esquerda), H = 0.01, k, =6 e r, = 0.30 (centro, direita), H =0.5, k, =6 e 1, = 0.30 (em
baixo, esquerda) e H = 0.99,k, = 6 e 1, = 0.30 onde pode-se perceber populacdes de presa
(em verde) e predadores (em preto) coexistindo.
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Das figuras 2.32, 2.34 e 2.36, podemos observar que, para uma alta
probabilidade de reproducéo da presa (k, = 1), nos trés casos do expoente de Hurst
(H) analisados, a presa consegue manter aglomerados populacionais por toda a rede,
independentemente da probabilidade de reproducédo do predador. Ja para uma baixa
probabilidade de reproducao da presa (k, = 6), as populacdes desta espécie tendem
a aglomerar-se em regides especificas da rede, onde a quantidade de recurso
disponivel € mais favoravel a sua reproducdo, causando uma queda acentuada na
populacdo do predador, devido a falta de recurso alimentar para esta espécie.

De maneira geral, podemos constatar que, para os valores do expoente de
Hurst utilizados na simulac¢des, temos uma maior riqueza em espécies para o valor
H = 0.99, pois para essa distribuicdo de recursos da rede, figura a maior regido de
coexisténcia das duas espécies, em relacdo aos outros casos (H = 0.01 e H = 0.5).
Para H = 0.01, o caso de distribuicdo de recursos mais heterogéneo, temos uma area
de prevaléncia da presa para regides de probabilidade baixa e mediana de reproducédo
do predador. Isto deve-se ao fato de que, nessas regides, a presa esta se
reproduzindo de maneira lenta (0 k, € alto), deixando assim o predador sem
abundéancia de recurso, causando uma diminuicdo acentuada em sua populagéo,
vindo em um numero grande de simulacdes a se extinguir da rede. Para H = 0.5,
temos um aumento da regido de coexisténcia das duas espécies em relacédo ao caso
analisado anteriormente (H = 0.01), figurando o regime de prevaléncia da presa para

casos muito altos da probabilidade de reproducao desta espécie.



86

3 MODELO ESPACIAL DE COMPETICAO POR RECURSOS EM
RELEVOS CORRELACIONADOS

3.1 O Modelo

O nosso modelo é definido sobre uma rede bidimensional, composta por 4 =
L x L sitios, com condi¢cOes periodicas de contorno, onde cada sitio representa uma
regido que pode ser ocupada por uma espécie ou estar vazio. Atribuimos a cada sitio
S;, 10 capacidades C;;, j = [1,...,10], que correspondem as quantidades de recurso
disponiveis para a espécie que ocupara aquele sitio. Para cada recurso j, estimamos
sua quantidade no sitio S; da seguinte forma: primeiro, escolhemos um sitio de forma
aleatdria, e obtemos x; de uma distribuicdo normal padrdo, ou seja, x;~N(0,1). Em
seguida, obtemos os valores de x; de uma distribuicdo Gaussiana de média u = Ax; e

variancia ¢? = 1 — 22. Ou seja,

P(xilxj)=;exp[ Lo Ax’)] (17)

V2r(1l—22)

Onde A é o parametro de correlacdo entre a capacidade dos sitios, e ele € definido
no intervalo [0,1]. Por fim, obtemos o valor das capacidades dos sitios como sendo
igual a C; = e ¥,

Quando o valor do parametro de correlagcéo 4 é igual a zero, temos um relevo
completamente descorrelacionado. Quando A é igual a 1, temos um relevo
completamente correlacionado, com todos os sitios apresentando a mesma
capacidade. Para obtermos graus intermediarios de correlagdo, variamos A entre zero
eum (0 < A < 1). Afigura 3.1 esquematiza a obtenc&o dos sitios correlacionados do

modelo.
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Figura 3.1: Esquematizacdo da obtencdo dos sitios correlacionados: Sorteamos
um sitio de forma totalmente aleatéria (sitio amarelo), atribuindo a ele 10
capacidades através de uma distribuicdo Normal padréo; depois, atribuimos aos
seus vizinhos imediatos uma capacidade obtida através de uma Normal com
média u = Ax; e variancia 0? = 1 — A%,

Cada espécie K que habita a rede € caracterizada por um conjunto de 10
constantes de meia-saturacdo Kj;. A constante de meia-saturagdo para um dado
recurso representa a quantidade de recurso necessaria para a espécie alcancar
metade de sua taxa maxima de crescimento [85]. Para um pequeno valor de Kj;,
temos uma espécie K como forte competidora pelo recurso j; do contrario, um grande
valor de Kj;, representa uma espécie K fraca competidora para um recurso
(capacidade) J. Cada uma das dez constantes de meia-saturagao € gerada atraves de
uma distribuicdo Gaussiana de média 1 e variancia 0.01.

Cada espécie apresenta habilidades diferentes em aproveitar os recursos, que

sdo determinadas pelo fitness individual da espécie K no sitio i, dado por:
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Cix Ciz Cin )

fk. :mln< ) !'”'
' Kiy + Ciy Kiz + Ci2 Kin + Cin

(18)

Cada termo no lado direito da equacéo acima corresponde a taxa de crescimento de
uma espécie para um dado recurso, e o min da equacao representa a fungdo minimo.
As taxas de crescimento das espécies para cada capacidade dos sitios séo
determinadas pela equacdo de Monod, que foi proposta para o crescimento de
bactérias [62]. No modelo, consideramos 0s recursos como essenciais, sendo assim,
utilizamos a Lei de Liebig, que atrela a taxa de crescimento a disponibilidade da
maioria dos recursos limitantes. Como diferentes espécies possuem diferentes
conjuntos de constantes de meia-saturagao, seus fitness sao diferentes, o que resulta
em diferentes taxas reprodutivas. Dessa forma, a equacéo de Monod e a Lei de Liebig
sdo combinadas para entdo descrever a competicao por recursos, quando estes séao
€scassos.

A dindmica construida no modelo € a seguinte:

e Escolhemos um sitio da rede de forma aleatoria;

e O individuo de uma determinada espécie, ocupante do sitio sorteado, pode
morrer com probabilidade m. Se ele morrer, seu sitio ficara vazio;

e Se ele ndo morrer, e em sua vizinhanca imediata contiver ao menos um sitio
vazio, o individuo entdo poderé se reproduzir, dando origem a outro individuo
da mesma espécie, com probabilidade igual ao seu fitness, que é dado pela
equacao (18);

e O individuo gerado ira ocupar um dos sitios vazios adjacentes ao de seu
progenitor, escolhido de forma aleatéria.

e Conta-se um passo de tempo quando esse procedimento é repetido A vezes.

Vale salientar que a vizinhanca considerada no modelo € a de Von Neumman, com

0s quatro vizinhos mais préximos sendo considerados.

3.2 Resultados
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O nosso estudo tem por finalidade analisar como a heterogeneidade ambiental,
aqui gerada através da correlacédo espacial dos recursos disponiveis em um modelo
de rede, atua sobre a dindmica espaco-temporal de espécies competindo por
recursos. O parametro A controla o nivel de heterogeneidade do sistema, indo desde
um relevo completamente heterogéneo (descorrelacionado, A = 0), até um totalmente
homogéneo (correlacionado, A = 1). Em todas as simulagdes realizadas, uma rede de
tamanho 500 x 500 (N = 250000) foi utilizada, e as médias foram obtidas a partir de
50 simulag¢des independentes para cada conjunto de parametros. Na figura 3.2,
podemos ver a evolucdo temporal do nimero de espécies para cada valor do
coeficiente de correlacdo dos recursos da rede utilizados nas simulagbes (41 =0,
0.1,0.2,0.3,0.4,0.5,0.6,0.7,0.8,0.9,0.99, 0.999). Podemos observar, no comportamento
temporal das popula¢cfes na rede, uma grande queda no numero de espécies, quando
entao segue-se um comportamento de estabilidade, com as médias populacionais das
espécies restantes na rede permanecendo constantes. No grafico da figura 3.2, é
possivel notarmos que, ao aumentarmos o valor do coeficiente de correlacdo espacial
(4), o numero de espécies presentes na rede tendem a aumentar, com um gradativo
incremento, atingindo uma maior riqueza de espécies para o valor do parametro de
correlagdo A = 0.99. Para uma rede totalmente homogénea (1 = 0.9999), a riqueza

de espécies sofre uma queda, 0 que pode ser constatado na figura 3.3.
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Figura 3.2: NUumero médio de espécies como funcdo do tempo, para os diversos
valores de A utilizados nas simulagodes.
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O numero médio de espécies varia com o valor do coeficiente de correlacédo

dos recursos da rede de acordo com a figura 3.3.
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Figura 3.3: Numero médio de espécies como funcdo do valor do coeficiente de
correlagao dos recursos da rede (4 = 0,0.1,0.2,0.3,0.4,0.5,0.6,0.7,0.8,0.9,0.99, 0.999).

Podemos perceber, apds as analise, que com o aumento do valor de A, saindo
de uma rede totalmente heterogénea (1 = 0), até uma rede totalmente homogénea
(A =0.9999), o nimero de espécies presentes na rede sofrem um gradativo aumento,
alcancando uma maior diversidade de espécies para o valor de A = 0.99, quando o
namero de espécies atinge um pico, com uma posterior qgueda acentuada para o
proximo valor de 1 =0.999, 0 que é esperado, uma vez que para esse valor do
coeficiente, a rede € homogénea, o que favorece a espécie mais adaptada, e que
aproveita os recursos disponiveis em seu ambiente da melhor maneira possivel [6].

Nas figuras 3.4 e 3.5, estdo apresentadas as distribuicdes do tamanho das
populacdes para o sistema com os diferentes valores do parametro de correlagdo dos
recursos. Para o valor do parametro de correlacdo A = 0, podemos notar, da figura
3.4, que das espécies restantes na rede, prevalecem aquelas com grande nimero de
individuos, fato devido a heterogeneidade da rede, que propicia que populagées com
poucos individuos tenham menos chances de sobrevivéncia. Conforme aumentamos
0 grau de correlacdo dos recursos distribuidos na rede, o nimero de espécies com

populacdes de tamanho intermediario vai crescendo na rede, uma vez que o aumento
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da correlag@o entre os recursos vai tornando a rede mais homogeinizada, 0s niumeros
populacionais vao se tornando menores, com uma maior quantidade de espécies
coexistindo no ecossistema, mesmo as fracas competidoras. No geral, com o0 aumento
do nivel de correlagdo dos recursos, vemos um gradativo aumento no namero de
espécies sobreviventes na rede, com um deslocamento a esquerda das populagfes
presentes no histograma, o que se traduz em uma substituicdo da prevaléncia de
populacdes grandes por populacdes com tamanhos intermediarios. A partir do caso
A = 0.8 (Figura 3.5), podemos observar melhor este cenario, com a rede ficando cada
vez com mais populagdes, culminado no caso A = 0.99 (Figura 3.5), onde temos a
maior riqueza em espécies de todos os casos analisados, ficando evidente o maior

namero de espécies sobreviventes na rede.
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Figura 3.4: Niumero de espécies de tamanho N, como funcéo do In N, para os valores
do coeficiente de correlacdo 4 iguais a 0,0.1,0.2,0.3,0.4 e 0.5.
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Figura 3.5: Numero de espécies de tamanho N, como fun¢éo do In N, para os valores
do coeficiente de correlacdo A iguais a 0.6,0.7,0.8,0.9,0.99 e 0.999.
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Para obter um indicador a mais de como a correlacdo dos recursos da rede
influencia a diversidade, nds analisamos a relacdo entre o nimero de espécies e 0
tamanho da area da rede. Para isso, nos subdividimos cada uma das redes finais
obtidas nas 50 simulagGes independentes realizadas (com 1 x 10° passos de tempo
cada) em subredes de tamanho A = 4,16,25,100,400,625,2500,10000,15625,62500 e
250000. Este processo se desenvolve da seguinte maneira: para obtermos, por
exemplo, a média de espécies para uma area igual a 10 000, nés dividimos a rede
final obtida em 25 subredes, e entdo contamos 0 niumero de espécies presentes em
cada subrede obtida no processo, fazendo isso para todas as 50 simulacdes
realizadas. A média final, para esse caso, sera obtida com as 1 250 contagens obtidas
no final.

Ao analisarmos a diversidade encontrada, podemos observar um
comportamento do tipo lei de poténcia S~AZ (S representa o niimero de espécies, 4 0
tamanho da area considerada, e Z o expoente obtido), lei classica para este tipo de
estudo, onde podemos claramente perceber, para os valores do coeficiente de
correlacdo dos recursos da rede iguaisa A= 0.9, 1= 0.99 e 1 = 0.999, dois regimes
distintos, um para pequenas areas e outro para as grandes areas. Este cenario pode
ser observado na figura 3.6. Na tabela 1, podemos observar os valores do expoente
Z obtidos para os valores de A onde apenas um regime € encontrado. Ja na tabela 2,
podemos observar os valores de A para os quais dois regimes foram encontrados,
onde nota-se que 0s valores para pequenas areas Sdo sempre menores que 0s das
grandes areas. Pode-se observar também, em ambos o0s casos, que os valores de Z
crescem em funcéo do coeficiente de correlagdo do recursos A, tanto para pequenas
guanto para grandes areas consideradas. Percebemos apenas um pequeno declinio
no valor de Z para 4 = 0.999, o que pode ser compreendido, uma vez que para esse
grau de correlagdo da rede hd um queda no nimero de espécies sobreviventes, como

ja mostrado anteriormente (figura 3.3).
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Tabela 1: Valores do expoente z para o regime de poténcia obtido para os diversos

valores do coeficiente de correlacao A.

A z

0 0.0626 + 0.0013
0.1 0.0636 + 0.0016
0.2 0.0663 + 0.0021
0.3 0.0715 £ 0.0026
0.4 0.0778 £ 0.0029
0.5 0.0823 £+ 0.0034
0.6 0.0849 + 0.0027
0.7 0.0943 + 0.0018
0.8 0.1160 + 0.0043

Tabela 2: Valores do expoente z para os dois regimes de poténcia obtidos para os

diversos valores do coeficiente de correlagéo A.

A Z (pequenas areas) z (grandes areas)
0.9 0.1338 £ 0.0011 0.2477 £ 0.0041
0.99 0.1801 £ 0.0042 0.3954 £+ 0.0167
0.999 0.1374 £+ 0.0080 0.3273 £ 0.0228

Nas figuras 3.7, 3.8, 3.9, 3.10, 3.11, 3.12, 3.13, 3.14, 3.15, 3.16, 3.17 e 3.18,

podemos observar o estado final da rede com as espécies sobreviventes, para todos

os valores de A utilizados nas simulagdes. Como dito anteriormente, ao aumentarmos

o grau de correlacdo da rede, o numero de espécies sobreviventes aumenta de forma

gradativa, até o valor de 1 = 0.99, com a maxima diversidade do sistema alcancada,
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com uma posterior queda em A = 0.999, onde a correlacio maxima da rede é

alcancada.

Figura 3.7: Estado final da rede para Figura 3.8: Estado final da rede para
A=0 A=0.1

Figura 3.9: Estado final da rede para Figura 3.10: Estado final da rede para
A=0.2 A=103
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Figura 3.11: Estado final da rede para Figura 3.12: Estado final da rede para
A= 0.4 1= 05

Figura 3.13: Estado final da rede para Figura 3.14: Estado final da rede para
A=0.6 A=0.7
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Figura 3.15: Estado final da rede para Figura 3.16: Estado final da rede para
A=108 A=09

Figura 3.17: Estado final da rede para Figura 3.18: Estado final da rede para
A=0.99 1= 0.999

Da andlise dos resultados, pode-se concluir que a heterogeneidade introduzida
no modelo de competicédo, através da correlacdo dos recursos distribuidos na rede,
favorece a coexisténcia de um numero cada vez maior de espécies, a medida que
aumentamos este nivel de correlacdo. Para uma rede homogénea (A =0),

observamos poucas espécies presentes na rede, com popula¢gées com um grande
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namero de individuos, cenario que vai se alterando com a variacao de A, culminando
com um grande namero de espécies sobreviventes, com populacdes com um namero
mediano de individuos. Este fato pode ser melhor observado nas figuras 3.16, 3.17 e
3.18.
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4 CONCLUSAO

Neste trabalho, apresentamos dois modelos de interacbes ecoldgicas em
ambientes correlacionados. Primeiro, analisamos o papel da heterogeneidade,
inserido no modelo através da correlacdo da quantidade de recursos disponiveis na
rede para a presa, sobre a dinamica espago-temporal de um sistema presa-predador,
onde a probabilidade de reproducéo da presa € dependente da quantidade de recurso
disponivel no sitio onde ela se encontra. A correlacdo dos recursos da rede € feita
utilizando uma distribuicdo gaussiana bivariada. Também analisamos um segundo
modelo de predacdo, no qual a distribuicdo de recursos disponivel para a presa é
gerada através de um movimento Browniano fracionario, onde o expoente de Hurst
controla a rugosidade do relevo.

Apébs as simulacdes em ambos os modelos de predacdo, as andlises foram
feitas sobre 50 simula¢des independentes, em uma rede contendo 262144 sitios. O
parametro que controlava o nivel de correlagcdo dos recursos da rede, no primeiro
modelo, era o 4, com 0 nivel de correlacdo indo desde uma rede completamente
descorrelacionada (para 1 = 0), até uma rede completamente correlacionada (1 =
0.9999). No segundo modelo, o expoente de Hurst H controlava o nivel de correlagéo
dos recursos da rede, onde para H < 0.5, temos um relevo anticorrelacionado, para
H = 0.5 temos um relevo descorrelacionado e, para H > 0.5, um relevo correlacionado
€ gerado.

Feitas as analises, comprovamos de forma global que a heterogeneidade, da
forma como nés a alocamos no primeiro modelo, favorecia a persisténcia da
coexisténcia das duas espécies interagentes, presa e predador, para baixos valores
de probabilidade de reprodugéo do predador r,, = [0.10,0.30]. . Esse cenario se repete
para todos os valores do coeficiente de correlagdo dos recursos da rede utilizados no
modelo.

Um diferencial ocorre para o valor do coeficiente de correlacdoiguala A = 0.99,
onde podemos observar o regime de extincdo do predador, com a prevaléncia da
presa, aparecer em algumas simulagbes para valores relativamente altos da
probabilidade de reproducao do predador, fato possivel pois a rede torna-se bastante

homogénea para esse valor de A, 0 que permite que pequenos grupos de presas
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escapem do ataque dos predadores, isolando-se na rede, e voltando a coloniza-la
apos a extincdo do seu predador.

No segundo modelo de predacéo, podemos observar de forma global, que a
heterogeneidade alocada no sistema também favorece a persisténcia da coexisténcia
das duas espécies para baixos valores da probabilidade de reproducdo do predador
1, = [0.10,0.30]. Para probabilidades intermediarias de reproducéo do predador (r, =
0.40 e 1, = 0.50), temos uma area de transi¢éo, onde o regime de extingdo comeca a
figurar em algumas das simulagdes realizadas com o conjunto de parametros, sendo
0 regime dominante para uma alta probabilidade de reproducao da presa k, = 1, para,
a partir dai (r, = 0.60), o regime de extingdo das duas espécies passa a prevalecer
como regime dominante no conjunto das simulacdes realizadas. Podemos observar
gue a regido de prevaléncia do regime de coexisténcia das duas espécies cresce,
conforme aumentamos o valor do expoente de Hurst, atingindo um méximo para H =
0.99. Para H = 0.01, com a distribuicdo dos recursos bem mais heterogénea, temos
uma éarea de prevaléncia do regime de presa, para baixas probabilidades de
reproducdo da presa k, = [8,9], cenario que vai diminuindo conforme aumentamos o
valor de H.

Apos as simulagdes no modelo de competicao por recursos, as analises foram
feitas sobre 50 simulacfes independentes, em uma rede contendo 250000 sitios. De
forma analoga ao modelo de predacdo, o parametro que controlava o nivel de
correlagao dos recursos da rede era o A.

Feitas as analises, comprovamos de forma global que a heterogeneidade, da
forma como nés a introduzimos no modelo, favorecia a coexisténcia de um nimero
cada vez maior de espécies no ecossistema, a medida que aumentadvamos o grau de
correlacdo dos recursos da rede, e dessa forma, a rigueza em espécies do ambiente
era ampliada. Como a competicdo se dava por recursos limitantes, a correlacdo dos
recursos dava oportunidades as espécies mais aptas a obter estes recursos, fato que
€ corroborado pelo pequeno numero de espécies que sobrevivem no sistema. Como
cada sitio da rede apresentava 10 diferentes capacidades (recursos) disponiveis para
as espécies competidoras, uma grande diversidade de espécies consegue se adaptar
melhor e, por conseguinte, conseguem sobreviver no sistema. Para uma rede

totalmente descorrelacionada (4 = 0), observamos o menor nimero de espécies
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sobreviventes na rede. Observamos um pico no nimero de espécies sobreviventes

na rede para um valor de lambda igual a A = 0.99.



104

5 REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS

[1] Rosenzweig, M.L. Species diversity in space and time. Cambridge University
Press, 1995.

[2] Dawin, Charles. On the Origin of Species by Means of Natural Selection, or the
Preservation of Favoured Races in the Struggle for Life. 1859.

[3] Wallace, A.R. On the Law Which has Regulated the Introduction of Species.
1855.

[4] Ricklefs, R. E. A economia da natureza. Guanabara, 62 ed. Rio de janeiro, 2011.
[5] https://news.un.org/pt/story/2017/06/158909. Populacdo Mundial atingiu 7,6
bilhdes de habitantes. Acessado em 14/05/19.

[6] Begon, M., Townsend, C. R., Harper, J. Ecologia: de individuos a ecossistemas.
Artmed, 42 ed. Porto Alegre, 2007.

[7] Tilman, D. Resource competition and comunity structure. Princeton University
Press, Princeton, N.J., 1982.

[8] Cain, M.L., Bowman, W.D., Hacker, S.D. Ecologia. Artmed, Porto Alegre, 2011.
[9] Begon, M., Harper, J.L. Fundamentos em Ecologia. Artmed, Porto Alegre, 32 ed.
2010.

[10] Thompson, J. N. The evolution of species interactions. Science, 284, 1999.
[11] http://ispn4ecologia.blogspot.com/2014/11/interrelaciones-poblacionales.html.
Acessado em 15/05/2019.

[12] https://sobiologia-2012.blogspot.com/p/relacoes-ecologicas.html. Acessado dia
22/07/2017.

[13] Huffaker, C.B. Experimental studies on predation: dispersion factors and

predator-prey oscillations. Hilgardia, Vol. 27, n°® 14, 1958.

[14] https://elhocino-adra.blogspot.com.br/las-naranjas-de-huffaker.html. Acessado
em 22/07/2017.

[15] http://1.bp.blogspot.com/ . Acessado em 17/07/2017.

[16] Disponivel em www.ecologia.ib.usp.br. Acesso em 08/02/2015.

[17] Paine, R. T. Food web complexity and species diversity. American Naturalist,
100, 65-75, 1966.

[18] Namba, T. Hashimoto, C. Dispersal-mediated coexistence of competing
species. Theoretical Population Biology. Vol.66(1), pp.53-70, 2004


https://news.un.org/pt/story/2017/06/158909
http://ispn4ecologia.blogspot.com/2014/11/interrelaciones-poblacionales.html
https://sobiologia-2012.blogspot.com/p/relacoes-ecologicas.html
https://elhocino-adra.blogspot.com.br/las-naranjas-de-huffaker.html
http://1.bp.blogspot.com/
http://www.ecologia.ib.usp.br/

105

[19] Abrams, P. A. Is predator-mediated coexistence possible inustable systems?
Ecology. Vol.80(2), pp.608-621, 1999

[20] Hunter, M. D., Varley, G. C., and Gradwell, G. R. Estimating the relative roles
of top-down and bottom-up forces on insect herbivore populations: A classic
study revisited. Ecology, 94, 9176-9181, 1997.

[21] Jain S, Krishna S. Large extinctions in an evolutionary model: The role of
innovation and keystone species. Proceedings of the National Academy of Sciences
99: 2055-2060, 2002.

[22] Levi, T., Kilpatrick, A. M., Mangel, M., Wilmers, C. C. Deer, predators, and the
emergence of Lyme disease. Proceedings of the National Academy of Sciences of
the United States of America, 2012.

[23] Guariento, R.D. O papel do comportamento na ocorréncia de cascatas
troficas. Oecologia Brasiliensis, 11: 590-60, 2007.

[24] Knight, T. M., McCoy, M. W., Chase, J. M., McCoy, K. A. & Holt, R. D. Trophic
cascades across ecosystems. Nature, 437, 03962, 2005.

[25] Skinner, M. P. The elk situation. J. Mammal., 9 (1928), pp. 309-317

[26] Rush, W. M. The Northern Yellowstone Elk Study. Montana Fish and Game
Commission, Helena (1932).

[27] Cook, R. S. Ecological Issues on Reintroducing Wolves into Yellowstone
National Park. Denver (CO): National Park Service. NPS/NRYELL/ NRSM-93/22.
[28] Smith, D. W., Peterson, R. O., Houston, D. B. Yellowstone after wolves.
BioScience, 53: 330 — 340, 2003.

[29] http://fastfoodcultural.com.br/lobos-de-yellowstone. Acesso em 15/07/2017.

[30] Terborgh, J., K. Feeley, M. Silman, P. Nunez and B. Balukjian. Vegetation
dynamics of predator-free land-bridge islands. Journal of Ecology, 94 (2): 253-263,
2006.

[31] Murray, J. D. Mathematical Biology: An introduction. Springer, 32 ed. New
York, 2002.

[32] Leonardo Fibonacci. Liber Abaci. L.E. Sigler, 1202.

[33] Malthus, T. An essay on the principle of population. Printed for J. Johnson, in
St. Paul’'s Church-Yard. London, 1798.

[34] Verhulst, P. F. Notice sur la loi que la population poursuit dans son

accroissement. Correspondance mathématique et physique, 10:113-121, 1838.


http://fastfoodcultural.com.br/lobos-de-yellowstone

106

[35] Magalhdes, M. L. A., Leite, N. M. G. Equacdes diferenciais aplicadas a
dindmica populacional. Congresso de Matematica Aplicada e Computacional,
CMAC, Nordeste2012.

[36] ] Lotka, A. J. Undamped oscillations derived from the law of mass action,
1920.

[37] Volterra, V. Variazioni e fluttuazioni del numero d'individui in specie animali
conviventi,”" Mem. R. Accad. Naz. dei Lincei 2: 31-113.

[38] Ancona, U. Trattato di zoologia, 1973

[39] Takeuchi, Y., Du, N. H., Hieu, N. T. and Sato, K. Evolution of predator—prey
systems described by a Lotka-Volterra equation under random environment.
Journal of Mathematical Analysis and Applications, 323: 938 — 957, 2006.

[40] He, Q., Tauber, U. C. and Zia, R. K. P. On the relationship between cyclic and
hierarchical three-species predator-prey systems and the two-species Lotka-
Volterra model. The European Physical Journal B, 85: 141, 2012.

[41] Al Noufaeya, K. S., Marchant, T. R., Edwards, M. P. The diffusive Lotka—Volterra
predator—prey system with delay. Mathematical. Biosciences, 270: 30—40, 2015.
[42] Tilman, D. & Kareiva, P. Spatial Ecology: The role of space in population
dynamics and interspecific interactions. Princeton University Press, New Jersey,
1997.

[43] Dubey, B. A. Prey-predator model with a reserved area. Nonlinear Analysis:
Modelling and Control. Vol 12, N° 4, 479 — 494, 2007.

[44] Cardozo, G. O. Dinamica de Populagcbes em Autdmatos Celulares. Tese de
Doutorado, USP, Séo Carlos, 2006.

[45] Bastos, R. R. Autématos Celulares e suas Aplicagcbes no Meio Ambiente.
Dissertacao de Mestrado, UFPEL, Pelotas, 2011.

[46] Morita, S. Tainaka, K. Umdamped Oscillations in Prey-predator Models on a
Finite Size Lattice. Population Ecology, 48:99 — 105, 2006.

[47] Lee, S.H. Effects of the heterogeneous landscape on a predator- prey
system. Physica A, 389: 259 — 264, 2010.

[48] Chave, J. Neutral theory and community ecology. Ecology Letters, 7: 241 —
253, 2004.

[49] With, K. A. The Application of Neutral Landscape Models in Conservation
Biology. Conservation Biology, 11: 1069, 1997.


http://onlinelibrary-wiley-com.ez19.periodicos.capes.gov.br/journal/10.1111/(ISSN)1461-0248
http://onlinelibrary-wiley-com.ez19.periodicos.capes.gov.br/journal/10.1111/(ISSN)1461-0248

107

[50] Droz, M., Pekalski, A. Coexistence in a predator-prey system. Physical Review
E, Volume 63, 051909, 2001.

[51] Yoshida, T., Jones, L. E., Ellner, S. P., Fussmann, G. F. & Hairston Jr, N. G. Rapid
evolution drives ecological dynamics in a predator—prey system. Letters to
Nature, 424, 2003.

[52] Boccara, N., Roblin, O., & Roger, M. Automata network predator-prey model
with pursuit and evasion. Physical Review E, 50, 4531, 1994.

[53] Rozenfeld, A. F., Albano, E. V. Study of a lattice-gas model for a predator-prey
system. Physica A, Volume 266, 322 — 329, 1999.

[54] Lipowski, A., Lipowska, D. Nonequilibrium phase transition in a lattice prey—
predator system. Physica A, Volume 276, 456 — 464, 2000.

[55] Lee, S-H. Effects of the probability of a predator catching prey on predator-
prey system stability. Journal of Asia-Pacific entomology, 14, 159 — 162, 2011.

[56] Wang, X., He, M., Kang, Y. A computational predator-prey model, persuit-
evasion behavior based on diferente range of vision. Physica A, 301, 664 — 672,
2012.

[57] Tveraa, T., Stien, A., Brgseth, H. & Yoccoz, N. G. The role of predation and food
limitation on claims for compensation, reindeer demography and population
dynamics. Journal of Applied Ecology, 51, 1264-1272, 2014.

[58] Molina, M. M., Moreno-Armendariz, M. A., Mora, J. C. S. T. Analyzing the spatial
dynamics of a prey-predator lattice model with social behavior. Ecological
Complexity, 22, 192 — 202, 2015.

[59] Gauzens, B., Legendre, S., Lazzaro, X. and Lacroix, G. Intermediate predation
pressure leads to maximal complexity in food webs. Oikos, 125: 595-603, 2016.
[60] Mbava, W., Mugisha, J. Y. T., Gonsalves, J .W. Prey, predator and super-
predator model with disease in the super-predator. Applied Mathematics and
Computation, 297, 92 — 114, 2017.

[61] Qamar, D. Complexity and chaos control in a discrete-time prey-predator
model. Communications in Nonlinear Science and Numerical Simulation, 49, 113 —
134, 2017.

[62] Monod, J. The growth of bacterial cultures. Annual Review of Microbiology,
3: 371 — 394, 1949.

[63] Silva, R. J. Modelagem de um sistema presa-predador em ambientes

heterogéneos. Dissertacdo de Mestrado, 2014, UFRPE.


http://www.sciencedirect.com/science/journal/10075704

108

[64] Keddy P.A. (2001) Competition, 2nd ed. Dordrecht, The Netherlands: Kluwer.
[65] Tilman, D. Resource competition and comunity structure. Princeton University
Press, Princeton, N. J. 1982.

[66] Gause, G. F. The Struggle for existence. Williams & Wilkins, Baltimore (reprinted
1964 by Hafner, New York). 1934.

[67] Hardin, G. The competitive exclusion principle. Science 131, 1292 — 1297,
1960.

[68] Armstrong, R. A., Mcgehee, R. Competitive exclusion. American Naturalist, 115,
151 - 170, 1980.

[69] Grover, J. P. Resource competition. Chapman & Hall, London, 1997.

[70] Lotka, A .J. Elements of Physical Biology. Waverly Press, Dover, New York,
1925.

[71] Volterra, V. Fluctuations in the abundance of a species considered
mathematically. Nature, 118:558-560,1926.

[72] Tansley, A.G. On competition between Galium sylvestre Poll. (G. asperum
Schreb.) on diferente types of soil. Journal of Ecology, 5, 173-179, 1917.

[73] Wilson, S. D. and D. Tilman. Plant competition and resource availability in
response to disturbance and fertilization. Ecology, 74: 599 — 611, 1993.

[74] Naeem S. Patterns of the distribution and abundance of competing species
when resources are heterogeneous. Ecology, 71(4), 1422 — 1429, 1990.

[75] Tilman, D. Competition and biodiversity in spattialy structured habitats.
Ecology, 75, 2 — 16, 1994.

[76] Chesson, P. L. Environmental variation and the coexistence of species.
Community Ecology, 240 — 256, 1986.

[77] Xue, L. Pattern formation in a predator-prey model with spatial effect. Physica
A, 391, 5987 — 5996, 2012.

[78] Souza Junior, M. B., Ferreira, F. F., de OLIVEIRA, V. M. Effects of the spatial
heterogeneity on the diversity of ecosystems with resource competition. Physica
A, 393, 312-319, 2014.

[79] ] Dunham, A. E. An experimental study of interspecific competition between
the iguanid lizards Sceloperus merriami and Urosaurus ornatu. Ecological
monographs, 50, 309 — 330, 1980.



109

[80] Vitousek, P. M. Biological Invasions and Ecosystem Processes: Towards an
Integration of Population Biology and Ecosystem Studies. Ecosystem
Management, 183-191, 1990.

[81] Tilman, D. The importance of the mechanisms of interspecific competition.
American Naturalist, 129, 769 — 774, 1987.

[82] Camargo-Gamboa, G., Huerta-Quintanilla, R., Rodriguez-Achach, M. Ecological
competition and the role of an apex predator. Physica A 389, 4075 — 4080, 2010.
[83] ] Wendykier, J., Lipowski, A., Luis Ferreira, A. Coexistence and critical behavior
in a Lattice model of competing species. Physical Review E, 83, 031904, 2011.
[84] Reichenbach, T., Mobilia, M. and Frey, E. Noise and correlations in a spatial
population model with cyclic competition. Physical Review Letters, 99, 238105,
2007.

[85] Karonen, I. Stable trimorphic coexistence in a lattice model of spatial
competition with two site types. Journal of Theoretical Biology, 295, 77-85, 2012.
[86] Terborgh, J. W. Toward a trophic theory of species diversity. Proceedings of
the National Academy of Sciences of the United States of America, 112 (37), 11415-
11422, 2015.

[87] Chesson, P. L., Warner, R. W. Environmental variability promotes coexistence
in lottery competitive systems. American Naturalist, 117, 923-943, 1981.

[88] Menge, B. A., Sutherland, J. P. Species diversity gradientes: Synthesis of the
roles of predation, competition and temporal heterogeneity. American Naturalist,
110 (973), 351-369, 1976.

[89] Chesson, P., Kuang, J. J. The interaction between predation and competition.
Nature, 456 (7219), 235-238, 2008.

[90] Watson, H. C. Cybele Britannica, or British plants and their geographical
relations. Longman and Company, London, United Kingdom, 1859.

[91] Ladle, R. J., Whittaker, R. J. Conservation Biogeography. Wiley-Blackwell, ed.
1, 2011.

[92] Arrhenius, O. Species and area. Journal of Ecology, 9, 95-99, 1921.

[93] Tjorve, E., Tjorve, K. M. C., Sizlingova, E., Sizling, A. L. Great theories of species
in space and why they were forgotten: the beginnings of a spacial ecology and
the Nordic early 20th-century botanists. Journal of Biogeography, 45, 530-540,
2018.



110

[94] Lomolino, M. V. The species-area relationship: new challenges for and old
pattern. Progress in physical geography, 25: 1-21, 2001.

[95] Losos, J. B., Schiluter, D. Analysis of an evolutionary species—area
relationship. Nature, 408: 847-850, 2000.

[96] Chisholm, R. A., Lim, F., Yeoh, Y. S., Seah, W. W., Condit, R., Rosindell, J.
Species-area relationships and biodiversity loss in fragmented landscapes.
Ecology Letters, 21, 804-813, 2018.

[97] Connor, E. F., McCoy, E. D. The statistics and biology of the species-area
relationship. American Naturalist, 113: 791-833, 1979.

[98] Harte, J., Kinzig, A., Green, J. Self-similarity in the distribution and abundance
of species. Science, 284, 334-336, 1999.

[99] BARNSLEY, M. F. et al. The Science of Fractal Images. [S.l.]: Springer-Verlag,
1988.

[100] Henriques, M.V. C. Ondaletas e Movimento Browniano Fracionario:
Aplicacao a caracterizacédo de pocos de petroleo. Dissertacdo de Mestrado, UFRN,
2008.

[101] Einstein, A. Investigations on the Theory of the Brownian Movement. Dover
Publications, New York, 1956.

[102] CHIPPERFIELD, J. D.; DYTHAM, C.; HOVESTADT, T. An updated algorithm
for the generation of neutral landscapes by spectral synthesis. PloS one, Public
Library of Science, v. 6, 2011.

[103] KING, A. W. et al. Dispersal success on fractal landscapes: a consequence
of lacunarity thresholds. Landscape Ecology, Springer, v. 14, n. 1, p. 73-82, 1999.

[104] CAMPOS, P. R. et al. Effect of landscape structure on species diversity.
2013.



