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Resumo

Na natureza é evidente que qualquer alteracao ambiental ou perturbacao no espago, pro-
voca mudancas na distribuicao das espécies. Por isso é importante analisar as flutuacoes
que resultam por tais situacoes e a maneira em que afetam a diversidade de espécies com o

tempo.

Neste trabalho o principal objetivo foi estudar o comportamento apresentado pela diver-
sidade de espécies, em um ecossistema com ambientes heterogéneos submetido a processos
de fragmentacao dinamica. Para isso, estudamos um modelo estocédstico computacional,
onde definimos a estrutura espacial construindo uma rede bidimensional com condicoes de
contorno periddicas, em que distribuimos certa quantidade de recursos em cada sitio e a he-
terogeneidade espacial é introduzida subdividindo a rede em regides de tamanhos iguais. Os
sitios gerados sao ocupados por no maximo um individuo, que morre com uma taxa fixa. Se
o individuo nao morre, e existe ao menos um sitio vazio na vizinhanga (quatro vizinhos mais
préximos do sitio), o individuo se reproduz com uma probabilidade que depende da forma em
que o individuo aproveita os recursos. Depois implementamos o processo de fragmentacao

na rede, que sucede quando o sistema se estabiliza. Usamos duas taxas de fragmentacao.

Analisamos a evolucao temporal das espécies, a relacao espécie-drea, a relacao da diversi-

dade de espécies com a heterogeneidade na rede e distribuigoes de abundancia das espécies.

Observamos que antes de acontecer a fragmentacao dinamica, devido ao fato de os recursos
serem limitados, as espécies competem entre si pelos recursos, ocasionando um decrescimento

do nimero de espécies. Com a evolugao do tempo e o processo de fragmentacao dinamica,

VIII



a perda de espécies se tornou mais lenta e menos abrupta quando a taxa de fragmentacao
p é pequena. No entanto, os sitios nao colonizaveis que surgem por causa da fragmentagao
reduzem o espaco adequado no habitat, dificultando a existéncia de espécies com grandes

populacoes, especialmente em ambientes com maior nimero de habitats.

Encontramos na relagao espécie-area dois regimes em lei de poténcia em que S ~ A? para
areas pequenas e areas grandes e dois casos em que se ajusta a uma unica lei de poténcia.
Além disso, foi verificado que a inclinacao, dada pelo valor de z, é maior em ambientes com
heterogeneidades intermediarias, indicando que a diversidade cresce mais rapido com a area

nesses ambientes.

Na relagao entre a diversidade de espécies e a heterogeneidade espacial foi possivel distin-
guir uma relacao unimodal, onde os pontos de maxima diversidade correspondem a hetero-

geneidades intermediarias.

Nossos resultados podem contribuir para um melhor entendimento dos efeitos de inter-

feréncias humanas sobre os ecossistemas.

Palavras chaves: diversidade, heterogeneidade, competigao por recursos, fragmentacao

do ambiente, relacao espécie-area.
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Abstract

In nature it is clear that any environmental change or disturbance in space, causes changes
in species distribution. Therefore it is important to analyze the fluctuations that result by

such situations and the manner as it affects the diversity of species with the step of time.

In this work the main objective was to study the behavior that presents the diversity
of species, subjected to dynamic fragmentation processes in heterogeneous environments.
Hence was a computer generated statistical model, where we define the spatial structure
building a two-dimensional network with periodic boundary conditions, we distribute a cer-
tain amount of resources at each site and the spatial heterogeneity is made subdividing the
network into regions of equal size. The sites generated are occupied by maximum one in-
dividual that dies with a fixed rate. If the individual does not die, and there is at least
one available site in the neighborhood (four nearest neighbors of the site), the individual is
reproduced with a probability that depends on maximum growth rate, which also depends
on the manner in which the individual leverages the resources. After we implemented the
process of fragmentation on the network, it happens when the system is stabilized. We use

two fragmentation rates.

We have analyzed the temporal evolution of species, the average number of species de-
pending on the fragmentation step, species-area relationship, relationship of species diversity

with heterogeneous network and distributions of abundance.

With the results, we note that before it happened dynamic fragmentation, the fact of work

with limited resources, species compete with each other for resources, causing an decrease

X



in the number of species that is more pronounced in very large heterogeneity. As time
progresses and it happens dynamic fragmentation process the loss of the amount of species
was slower and less abrupt when fragmentation rate p is small. However, the sites not
colonized that arise because of fragmentation, reduce the space in suitable habitats, hindering
the existence of species with large populations, especially in environments with a greater

number of habitats.

We find in the species-area relationship two regimes in power of law in which S ~ A* for
small areas and big areas and two cases where only adjusts to a power law. Besides that, it
was evident that the inclination given by the value of z is somewhat larger in environments
with intermediate heterogeneities, indicating that diversity increases faster with area in those

environments.

In relation species diversity in function of heterogeneity was possible to distinguish a
unimodal relationship, where the maximum density of points corresponding to intermediate

heterogeneities.

Our results can contribute to a better understanding of the effects of human interference

ou ecosystems.

Keywords: diversity, heterogeneity, competition for resources, environmental fragmen-

tation, species-area relationship.
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CAPITULO 1

Introducao

Quando falamos do conceito de biodiversidade procura-se referir e incluir toda a imensa
variedade que encontramos em organismos vivos, nos mais diferentes niveis, incluindo os ge-
nes, que pertencem aos organismos, que compoem as populagoes, que pertencem a espécies,
cujos conjuntos formam as comunidades e que fazem parte dos ecossistemas. Tao impor-
tante quanto esses componentes ¢ a maneira como eles estao organizados e como interagem.
Assim, as interacOes e processos entre os organismos, as populagoes, as comunidades e os

ecossistemas fazem preservar sua estrutura [1].

Por outro lado, a diversidade é geralmente entendida como o estudo do ntimero de espécies
biolégicas presentes num determinado ecossistema [2], onde o conhecimento da distribui¢ao
espacial da riqueza de espécies contribui para facilitar esforcos de conservagao em escala

global, regional, e local [1].

Existem diferentes fatores importantes tidos em conta para explicar o comportamento,
aumento e diminuigao da diversidade de espécies, um deles ¢ a heterogeneidade espacial, que
traz com ela efeitos positivos no niimero de espécies numa comunidade, ja que oferece maior
variacao de condigoes e recursos para as mesmas [1]. Porém nem sempre a heterogeneidade
atua positivamente, ja que dependendo do grupo taxonomico e escala espacial, a diversidade
de espécies pode diminuir com o incremento da heterogeneidade dos habitats, assim os efeitos

da heterogeneidade no ambiente varia de acordo com o grupo de espécies estudada [3]. A



relacao espécie-area permite conhecer se o nimero de espécies de certa comunidade sera
maior tanto quanto maior for o tamanho da &area, que é de esperar-se devido a que essas
areas abarcam mas tipos de diferentes habitats. No entanto, em 1967 MarcArthur e Wilson

propuseram o estudo da riqueza de espécies em ilhas [4] em que argumentaram:

e O tamanho da ilha e o grau de isolamento exercem papeis importantes, ja que o nimero

de espécies numa ilha é determinado por um balango entre imigragao e extingao.

e Esse balanco é dinamico, com espécies continuamente se extinguindo e sendo subs-

tituidas (com imigragao) pelas mesmas espécies ou por outras.

e As taxas de imigracao e extingao podem variar como o tamanho da ilha e o isolamento.

Outro fator importante é a competicao gerada pela aquisicao de recursos, onde numa
situacao em que duas espécies competem pelo mesmo recurso e s6 uma sobrevive, conhecido
como principio de exclusao competitiva [5, 6]. Além disso, ao diminuir a quantidade dos
recursos, os consumidores limitam seu proprio crescimento, por isso os ecologos acreditavam
que as populacoes eram limitadas pelo recurso que era mais escasso, principio conhecido
como lei do minimo [5]. Mas estes acontecimentos podem contribuir como reguladores de
densidade populacional, sempre e quando nao se superem os limites que levam a uma forte e
devastadora extingcao de espécies, como acontece com o efeito da fragmentacao na paisagem
que ocasiona diminuigao do territério, de recursos e do nimero de espécies. Por conseguinte
surgiu o interesse da utilizacao de modelos matematicos que junto com a experimentagao
proporcionam mais informacao do comportamento de tais situagoes e sao fundamentais na
ecologia atual, ja que a inclusao do espaco como variavel e o tempo nos modelos ajudam na
compreensao da dinamica de populagoes, casos especificos da natureza, como a sobrevivéncia

de populagoes isoladas e incluso a geragao de novas espécies.

O objetivo principal de nosso trabalho é estudar o comportamento que apresenta a di-
versidade de espécies, submetida a processos de fragmentacao dinamica em ambientes hete-

rogéneos. Para isto construimos um modelo estocédstico computacional, no qual definimos
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a estrutura espacial, a heterogeneidade e a competicao das espécies por recursos limitantes;

posteriormente introduzimos a fragmentagao.

Nosso trabalho estd organizado da seguinte forma: no capitulo 2 apresentamos uma revisao
da literatura, onde abordamos os principais temas em que se fundamenta nossa modelagem
e mostramos brevemente alguns modelos que analisam o comportamento da diversidade
de espécies influenciados por fatores tais como heterogeneidade, relagao espécie-area entre
outros. No capitulo 3 se descreve em detalhe a construcao de nosso modelo de fragmentacao

dinamica e apresentamos os resultados obtidos, e no capitulo 4 estao nossas conclusoes.



CAPITULO 2

Revisao da Literatura

O estudo das interagoes entre espécies ou com seu entorno é de grande importancia em
ecologia, ja que envolve processos bioldgicos ou fisicos com o ambiente, que determinam a
diversidade e a extin¢ao das mesmas.

Um aspecto interessante a analisar é a evolucao espago-temporal que acontece nas comuni-
dades a medida que se efetuam tais processos, posto que entram em jogo certos fatores tais
como heterogeneidade, competicao por recursos, a fragmentacao do habitat, entre outros.
Esses fatores oferecem bastante informacgao que ajudam na compreensao da dinamica das

populacoes. Discutiremos alguns desse fatores a seguir.

2.1 Diversidade e Heterogeneidade

Para falar em que consiste a diversidade, vale a pena comecar por discutir o que é uma
populacao. Pois bem, a populacao é um grupo de individuos da mesma espécie que vivem
numa area em particular e interagem mutuamente [5, 7]. O conjunto de populagoes formam o
que se conhece como comunidade, que podem ser classificadas de acordo com caracteristicas
estruturais, habitat fisico da comunidade ou atributos funcionais tais como o metabolismo
[7]. E importante ressaltar que o niimero de individuos na comunidade pode ser medido pela

abundancia e a distribui¢ao, mas pode ser limitado conforme:
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e Capacidade do habitat, pois se o habitat é adequado a espécie pode adaptar-se mais
rapidamente, mas ela vai depender também das interagoes de fatores abiéticos e bidticos

[7].

e Fatores histéricos como a historia evolutiva e geolégica da terra, que marcam um efeito
sobre os organismos de hoje. Por exemplo, ursos polares sao encontrados no Artico e
nao na Antartica. Evidéncias genéticas e fosseis mostram que ursos polares evoluiram
de ursos pardos no Artico, por isso encontram-se no Artico porque originaram-se ali,

entao pode-se dizer que acontece por um acidente da historia [7].

e Dispersao pode acontecer em grandes ou pequenas escalas. O limite da dispersao
pode impedir que espécies cheguem a um habitat adequado para eles, exemplo dos
ursos polares ou o morcego-grisalho em ilha do Havai que é o tinico mamifero nativo
terrestre, posto que foi o inico capaz de voar ate 14, caso contrario de outros mamiferos

terrestres como cachorros ou gatos que ficam na ilha porque o homem levou [7].

A descricao da comunidade pode ser realizada a partir do niimero de espécies que existem
dentro dela, conhecido como riqueza de espécies, a qual pode crescer com o aumento da

quantidade de recursos disponiveis, maior especiagao ou maior sobreposi¢ao de nichos.

Estudos da riqueza de espécie requerem analises adicionais que mostrem a distribuicao
da abundancia pois umas espécies sao mais abundantes e outras sado raras (tem poucos

individuos).

As distribuic¢oes de abundancia das espécies utilizam toda a informacao recolhida de uma
comunidade e é a descricao matemaéatica mais completa dos dados. Existem quatro modelos
principais que sao utilizados: séries geométricas (Motomura, 1932) que tem a ver com dis-
tribuicoes em que algumas espécies sao abundantes e o resto bastante incomum, log-series
(Fisher et al. 1943) e log-normal (Preston, 1948) sdo caracterizadas por abundancias inter-
mediarias e modelo Broken Stick (MacArthur, 1957) descreve distribui¢bes mais uniformes
em comparacao com os outros modelos [2, 8]. Estes modelos podem-se representar de duas

formas, através de um grafico de rank-abundancia ou como uma distribuicao de frequéncia.



2.1. Diversidade e Heterogeneidade

No primeiro caso as espécies sao classificadas da mais para a menos abundante abundante,
cuja abundancia vai no eixo y na escala logaritmica. No segundo caso sao representadas por

histogramas com o eixo x na escala logaritmica [9]. A figura 2.1 apresenta o comportamento

dos quatro modelos, usando o rank-abundancia.
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Figura 2.1: Padroes de rank-abundancia dos modelos: séries geométricas, log-series, log-normal e Broken
Stick (vara quebrada). (Figura retirada de [8])

Para nosso caso de estudo nos enfocaremos no modelo log-normal utilizando distribuigoes
de frequéncia. Este modelo de distribuicao é amplamente usado para descrever comunidades
com um numero grande de espécies e cujas abundancias sao influenciadas por varios fatores
independentes [9]. Também é uma consequéncia do teorema de limite central que indica que,
quando diversos factores envolvidos na determinacao do valor de uma variavel, a variacao
aleatéria desses factores fard que essa varidvel tenha uma distribuicdo normal [8]. Entao no

caso da distribuicao log-normal de dados de abundancia de espécies, a variavel é o nimero
de individuos por espécie (padronizadas por uma transformacao logaritmica) e os fatores

envolvidos sao todos os processos que governam as comunidades ecoldgicas [8]

A relagao entre abundancia e riqueza de espécies define o que se conhece como diversidade,

pois encontram-se diretamente relacionadas e dependem das mesmas condigoes internas ou
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externas do sistema.

Outro aspecto importante para destacar dentro da diversidade é a mortalidade ou taxa de
morte. Geralmente a taxa de morte é expressa como uma percentagem da populacao inicial
que morre durante um dado periodo de tempo [10]. A figura 2.2 apresenta trés curvas gerais
de sobrevivencia.

1.000

Tipol

Tipo Il
10H

Sobrevivéncia

Tipo Il

0.1
Idade

Figura 2.2: Classificagdo das curvas de sobrevivéncia. (Figura retirada de [4])

e Tipo [: apresenta uma mortalidade concentrada em idades mais avancadas no tempo
maximo de vida da espécie. Uma espécie que apresenta esta curva é o caso do estudo
da ovelha Dall [10] em que a taxa de mortalidade permanece menor até préoximo do

fim do ciclo de vida.

e Tipo II: descreve uma taxa de mortalidade constante desde o nascimento até idades

avangadas [4].

e Tipo III: indica que a mortalidade é alta na fase jovem. Como exemplo, as ostras
ou outros moluscos os quais na fase larvar de natagao livre ou germinacao de glan-
des a mortalidade é muito alta, mas quando o individuo esteja bem estabelecido a

probabilidade de vida aumenta [10].

Agora vamos falar sobre a heterogeneidade e sua relagao com a diversidade. De acordo
com Milne [12], a heterogeneidade espacial é a complexidade resultante das interagoes entre a

distribuicao espacial de restrigoes ambientais e as diferentes respostas de organismos para as
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restricoes. A heterogeneidade ambiental pode ser entendida como a variagao espaco temporal
de um dado recurso, estrutura ou biota numa dada area [13]. Um ambiente heterogéneo
contém mais espécies devido ao fato de oferecerem maior diversidade de micro-habitats, maior
variedade de fatores abidticos e maior refigio contra predadores [4], j4 que o individuo deve
maximizar sua eficadcia na hora de procurar alimento, pois as espécies tratam de distribuir-se

de forma irregular.

Porém a heterogeneidade estd associada com a escala em que se mede, posto que os
processos e interacoes que acontecem podem nao coincidir, por isso costuma-se trabalhar em

escalas globais, regionais ou locais.

Existem diferentes modelos baseados em heterogeneidade espacial ou ambiental que con-
sideram a escala, como ¢é o caso experimental do estudo da heterogeneidade na regeneracao
de espécies de arvores na Serra Nevada [14], no qual quantifica-se a heterogeneidade em
pequena escala. O espaco de estudo é uma parcela florestal de tamanho 30m x 30m com
variaveis ambientais tais como umidade, compactacao do solo, entre outras. Para um to-
tal de 961 pontos de amostras, tem-se posicoes relativas no espago mediante coordenadas
espaciais (z,y), a fim de associar as varidveis quantificadas com o posicionamento espacial.
Todos os dados sao introduzidos no SADIE (programa que proporciona andlises espaciais
baseado em indices de distancia) [15]. No modelo também tem em conta dados de duas
espécies de arvores sobreviventes Sorbus aria e Quercos ilex, pois para cada ponto regis-
trado com as varidveis ambientais definidas, plantaram sementes delas com a finalidade de
registrar a sobrevivéncia das plantas apés alguns anos. A figura 2.3 ilustra a distribuicao de
sobrevivéncia, onde as regides podem corresponder a espécies sobreviventes o a mortalidade,
de acordo a gradacao de tons cinza, quer dizer, na escala de cores maiores de 1.5 sao regioes
escuras que representam a sobrevivéncia e menor de 1.5 na escala de cores indicam regioes

claras que correspondem a mortalidade.

Dessa forma, os resultados do modelo da heterogeneidade espacial a pequena escala apre-
sentam condicoes de sobrevivencia das duas espécies, produzindo padroes espaciais onde as

plantas sobrevivem.
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Figura 2.3: Distribuicao de sobrevivéncia das espécies Quercos ilex e Sorbus aria. (Figura retirada de

[14])

Outro modelo com heterogeneidade é apresentado em [16], onde a heterogeneidade ambi-
ental é utilizada para examinar efeitos espaciais de uma floresta. Usa-se uma rede 100 x 100,
que ¢ conectada por dispersao, isto é, cada sitio pode receber e enviar propagulos proceden-
tes de outros sitios na vizinhanga, com probabilidade que é funcao da distancia e da curva
de dispersao de cada espécie. No modelo ¢ incluido o efeito que a variagao espacial tem na

disponibilidade de recursos deste processo.

Com os resultados obtidos no modelo, verificaram a persisténcia da espécie Pinus ha-
lepensis em paisagens nao perturbados e homogéneos devido a um balance da competicao
pela colonizacao entre as espécies, e por um equilibrio entre sombra e resisténcia a seca em
ambientes pertubados e com heterogeneidade ambiental. Alguns resultados sao visualizados

na figuras 2.4 e 2.5.

No lado esquerdo da figura 2.4, a paisagem nao é perturbada, e nao tem heterogeneidade
(precipitacao anual 600mm) se observa dominancia da espécie de arvore Quercus ilex na
paisagem. No lado direito da figura 2.4, ha heterogeneidade ambiental e perturbagoes (o
intervalo de precipitagao anual é 100 — 650mm), a dinamica da populagao de arvore Pinus
halepensis mostra um comportamento semi-periddico entre ciclos de tempo com um decres-
cimento de amplitude. Além disso se evidencia a coexisténcia das duas espécies na paisagem.

Na figura 2.5 se apresenta heterogeneidade ambiental no modelo estocastico.
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Figura 2.4: Variagdo temporal da densidade de espécies Pinus halepensis (linha tracejada) e Quercus

ilex (linha continua). (Figura retirada de [16])
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Figura 2.5: Heterogeneidade ambiental no modelo estocastico. Cada subdivisdo caracteriza a variagao

hidrica na floresta, como por exemplo precipitagao anual, onde os tons verdes indicam sitios secos demais.

(Figura retirada de [17])

E importante notar, conforme os modelos mencionados, que um ambiente heterogéneo
oferece maior disponibilidade de recursos e melhores condigoes de vida para as espécies,

gerando habitats adequados que permitem que a diversidade perdure por mais tempo ou

sobreviva contra qualquer perturbagao no ambiente.
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2.2 Competicao por Recursos

Na natureza os individuos de cada espécie tem a necessidade de procurar recursos para
sobreviver cujas quantidades podem-se reduzir dependendo das exigéncias de cada individuo,
por conseguinte os organismos competem entre si para conquistar uma porc¢ao de um recurso
limitado, esta competigao leva a redugao da sobrevivéncia, crescimento e/ou reproducao pelo

menos de alguns dos individuos competidores envolvidos [1].

A competicao por sua vez pode ser subdividida nos seguintes tipos:

e Competicao Intra-Especifica: Ocorre entre individuos da mesma espécie ou explici-
tamente em membros de uma populacao vivendo numa area geografica estabelecida.
Devido a alta densidade de individuos provoca uma diminuicao da taxa de recursos
por individuo, ocasionando diminuicao nas taxas de crescimento ou desenvolvimento
individual. Pode-se dizer que funciona como um regulador de densidade populacional

7).

e Competicao Interespecifica : é a interagao que da-se entre individuos de espécies dife-
rentes provocando reducao da fecundidade, crescimento e até sobrevivéncia no processo
de exploracao pelos recursos [7]. Um exemplo da competigao interespecifica é a com-
petigao entre especies de paramecium [4, 6], trabalho feito pelo bidlogo russo G. F.
Gause, que estudou a competicao de trés espécies de protozodrios (paramecium). As
espécies se encontravam isoladas em tubos em meio liquido onde se alimentavam de
células bacterianas ou leveduras, a densidade de populagao de cada espécie crescia até
atingir a capacidade de suporte. Mas quando cultivadas em agrupamentos de duas
espécies elas competiam entre si. Como resultado, uma espécie levou a outra a ex-
tingao porque ambas espécies se alimentavam principalmente de bactérias flutuantes

no meio liquido. As observagoes do experimento sao apresentadas na figura 2.6.
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Figura 2.6: Competicao de trés espécies de Paramecium: P. aurelia, P.caudatum. P.bursaria. (a)
especies P. aurelia e P.caudatum tem densidades de populagao maior quando sao cultivadas em meio de
cultivo diferente, mas ao misturar as espécies no mesmo meio, a especie P. aurelia é forte competidora
levando a extingao de P. caudatum. (b) a espécie P. caudatum e a espécie P. bursaria coexistem cultivadas
tanto em meio diferente como no mesmo, a diferenga é que a densidade de populagao é mais baixa quando

s@o misturadas, que quando séo cultivadas por separado. (Figura retirada de [6])

Existem modelos para estudar a competicao entre organismos, um deles é o modelo que
foi proposto por Lotka [18] nos Estados Unidos e quase simultaneamente por Volterra [19] na
Itélia, conhecido como modelo logistico de competicao de Lotka-Volterra [4, 20]. O modelo

proporciona um esclarecimento sobre os fatores que determinam o resultado de uma interacao

competitiva.

O modelo parte da seguinte equacao logistica

Ny () -

onde o termo entre paréntesis faz referéncia a competicao intraespecifica e, acrescentando
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um termo de competicao interespecifica, se definem as seguintes equagoes

AN
d—tl = aN, — bN? — N N, (2.2)
dN.
d—t? = eN, — fNZ — gN| N (2.3)

Tomando ¢ = a2, g = a1 e reescrevendo as equacoes acima em termos da taxa intrinseca

de crescimento r e a capacidade de suporte k, temos que

dN r T
d_tl = 7“1N1 — (é) N12 — (k—i) OélgNlNg (24)
dN1 T2 2 T
—— =1r9Ny— [ = | N — | — N1 Ns. 2.5
di T24Vg (kz) 2 (kg) Q914V14Vg ( )

Fatorizando, encontramos as equacoes que constituem o modelo logistico de competicao

de Lotka-Volterra

dN, k1 — Ny — a2 No

L —r N 2.
ar ( iy ) ! (2:6)
dN, ko — Ny — o1 Ny

= —r,N 2.
ar 2 ( s ) ! (27)

onde os rétulos 1 e 2 fazem referencia a espécies 1 e espécie 2, N; e Ny representam o tamanho
da populacao de cada espécie, o termo a5 é conhecido como constante de competicao, a qual
mede o efeito competitivo per capita da espécie 2 sobre a espécies 1 (o) ou da espécie 1

sobre a espécie 2 (ag1).

A partir do modelo, certos diagramas chamados isolinhas zero sao construidos, que servem

para observar a abundancia de cada espécie. Para fazer as isolinhas tomamos as equacoes
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diferenciais da equacgao 2.6 e equacao 2.7 em condicoes de equilibrio, assim:

dN,

W:O = kl—Nl—OélgNQZO,

isolando NV,

Ny =k — a1aNy

de modo que para obter o ponto A no lado esquerdo da figura 2.7 temos que

k
N1 =0 3 N2 = —1
12
e para obter o ponto B no lado esquerdo da figura 2.7
NQ == 0, ) N1 == ]{51.

Assim a linha reta que une os dois pontos origina a isolinha zero para a espécie 1.

Agora para obter a isolinha zero para espécie N, fazemos

dN,

—= =0 = ko — Ny — ag Ny = 0
di 2 2 — Qi11Vq

isolando N,

Ny =ky — 0421N1,

entao os pontos no lado direito da figura 2.7 acontecem quando: Em C'

N1:O s NQZk’Q
Em D
ks
N = — ; No=0
Q91

(2.11)

(2.12)

(2.13)

Colocamos agora as duas isolinhas em uma mesma figura. A figura 2.8 evidencia o com-

portamento para quatro casos de resultados de competicao distintos.

i Existem dois pontos estaveis nos quais, qualquer das duas espécies pode atingir a capaci-

dade de suporte e um equilibrio instavel com a coexisténcia das duas espécies. ki >

ek2>k—1

@12

ko
a2l
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Figura 2.7: Isolinhas zero geradas a partir das equacoes do modelo de competicao de Lotka-Volterra.
(a) isolinha zero para Ni; a espécie 1 aumenta abaixo e esquerda da isolinha e diminui acima e & direita

dela. (b) isolinha zero para Ny onde a espécie 2 aumenta e diminui da mesma maneira que a espécie 1.
(Figura retirada de [4])

Caso ii

Kalozy Ky

Figura 2.8: Possiveis disposi¢oes das isolinhas das espécies N1 e Ny geradas pelas equagoes do modelo
de competicao de Lotka-Volterra. (Figura retirada de [4])

ii Se apresenta uma coexisténcia das espécies o ponto de equilibrio é estdvel. k; < 2

a2l €
k2 < k1
a12

iii A espécie 1 é competidora interespecifica forte e conduz & extincao a espécie 2. ky > £z

a2l
e kQ < ki
Q12
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iv Neste caso, a forte competidora é a especie 2, e leva a extincao a espécie 1. ky < % e

ky > 2

12

O fenomeno em que duas espécies competem por um recurso em comum e uma delas é
extinta, se conhece como Principio de Exclusio Competitiva [4, 21], o qual estabelece que
duas espécies nao podem coexistir no mesmo ambiente onde utilizam os mesmos recursos
ambientais, posto que havera competicao entre elas podendo ocorrer a extin¢ao ou migragao

de uma delas para outro ambiente.

No modelo exibido em [22] as espécies competem por recursos distribuidos numa rede
quadrada que possui condicoes periddicas de contorno. Neste caso as espécies usam oS

recursos para sobreviver conforme a seguinte equagao

(2.14)

Ky + Rit’ Kio + Rig " Ky + Rin

onde fi; representa a adaptabilidade ou fitness da especie k no sitio i, R;, representa o
recurso n no sitio ¢ e Ky, é conhecida como constante de meia saturacao da especie k para
o recurso n. Esta constante representa a quantidade de recurso que uma espécie precisa
para alcancar a metade de sua taxa maxima de reproducao. Dessa forma, valores grandes
de K}, indicam que a espécie nao é boa competidora para o recurso n e valores pequenos de
Ky, indica que a espécies é forte competidora para o recurso n. No modelo, as simulagoes
sao feitas em habitats homogéneos e heterogéneos, onde foi comprovado que em habitats

heterogéneos ao aumentar a quantidade de recursos as espécies coexistem.

Por outro lado, em [23] o autor considera que a estabilidade no ambiente ocorre através da
competicao pelos recursos, ja que, se uma espécie depende de um recurso que seja limitado
para ela, e uma segunda espécie tem uma relacao similar com um recursos diferente, entao, se
alguma das espécies consume o recurso que é fundamental para a outra, as espécies diminui
seu proprio crescimento em comparagao com outras especies. Portanto o resultado ¢ uma

coexisténcia estavel [23].
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De outro modo, espécies que vivem em habitats diferentes e nao tem interacoes diretas ou
indiretas com a outra, elas nao devem ter dificuldades coexistindo numa regiao que misture

estes habitats separados [23].

2.3 Modelos Espaciais

E uma realidade que a natureza espacial dos ecossistemas restringe os processos e influen-
ciam os padroes ecoldgicos a diferentes escalas e a diferentes niveis de organizacao biolégica
e apesar da realizacao de experimentos ou estudos de campo, os resultados sao poucos para
entender plenamente o comportamento [24]. Por isso, a construgao de modelos de processos
de interacoes entre espécies ajuda a esclarecer aspectos da estrutura dos ecossistemas mas, ao
introduzir o espaco nos modelos, aumenta o grau de dificuldade nas analises, pois o sistema

pode deixar de ser homogéneo.

No momento de construir modelos ecoldgicos, é necessario ter em conta o tempo, que
pode ser continuo ou discreto, onde os resultados diferem tanto qualitativa como quantita-
tivamente. Os modelos podem ser deterministicos ou estocasticos e o nimero de espécies

consideradas é importante na hora de abordar um determinado sistema.

A referéncia [24] apresenta uma classificacdo de modelos espaciais em ecologia que discu-

tiremos brevemente:

e Modelos pseudo-espaciais ou implicitamente espaciais: entre estes modelos,
pode-se destacar o modelo de meta-populagées proposto por Levins (1969) [25]. Ele
introduz o termo meta-populacao como uma populagao de varias populacoes locais
ligadas por dispersao, habitando uma rede de fragmentos infinitamente grande e supoe
que todas as entidades existentes sao idénticas e tem o mesmo comportamento. As
espécies migrantes distribuem-se em toda a rede, ocupando fragmentos vazios e colo-

nizando [26].
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2.3. Modelos Espaciais

O modelo ¢ descrito pela seguinte equacao

dp _

o= cp(l —p) — ep, (2.15)

onde p é a proporc¢ao de fragmentos, ¢ representa a taxa de colonizacao e e representa a
taxa de extin¢ao. A equacao 2.15 é um modelo deterministico e continuo no espaco mas,
aproxima a evolucao de um sistema discreto no espaco e de comportamento aleatorio.
As espécies segundo a equacao 2.15, nunca poderiam ocupar todo o espaco, a nao ser
que a mortalidade seja zero ou a dispersao seja infinita. Portanto ha espaco livre para
outras espécies que coexistam globalmente, dando passo na formulacao de modelos de

coexisténcia das espécies incluindo competigao e colonizagao [24].

Modelos analiticos espacialmente explicitos: estes modelos sao basados no uso de
equagoes diferenciais parciais (EDP) ou também chamadas equagoes de reagao-difusao.
Estas equacoes proporcionam descri¢coes continuas das densidades das populacdes no

tempo e no espago, sendo validas sé para populacoes grandes.

As EDP modelam s6 fenomenos difusivos, movimentos entre os diferentes pontos do
espaco devidos a diferencas de densidades existentes entre um ponto e seu entorno.
Quem usou primeiro as EDP em ecologia foi J.G Skellam em 1951 [27], para modelar

o processo de invasao do rato almiscarado [24].

Modelos baseados em processos estocasticos espaciais: sao aqueles que permi-
tem descrever o destino de individuos submetidos a interacoes locais, seu estudo pode

evidenciar-se com os seguintes dos métodos:

& Sistema de particulas interativas: permitem mostrar analiticamente as mudancas
qualitativas do sistema em fungao dos parametros implicados. De acordo com [28]
definem uma rede de pontos discretos de dimensdo d e simbolizada por Z¢. O
tempo utilizado pode ser discreto (t = 0, 1, 2...) ou continuo, mas lidar com tempos
continuos dificulta a formulagdo do modelo porque vocé tem que trabalhar com

taxa de transicoes em vez de probabilidades.
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Num tempo ¢t = 0, 1, 2... (discreto), cada sitio pode ter um valor entre um conjunto
finito de possibilidades. O conjunto de todos os possiveis estados é denotado por
F e o estado do sitio z num tempo ¢ é denotado como &(z), entao o estado de um
processo num tempo ¢ é dado por uma funcao & que atribui a cada sitio em Z¢
um estado F, é dizer a funcdo & : Z? — F descreve a configuracao do sistema

no tempo ¢.

O estado de cada sitio pode ser ocupado ou vazio, e a rede pode ser hexago-
nal, quadrada, etc. segundo os possiveis estados de cada sitio e pelas regras de

interagao, as quais diferem do tipo de vizinhanca e o alcance das interagoes [24].

Um modelo simples de contato é explicado em [24], onde definem uma rede de
dimensao d = 2 e supdem no espa¢o uma dupla de estados Z = (0,1) (1 para
ocupado 0 para vazio) para um tipo s6 de particula. Uma particula no tempo
t na posigao = desaparece com uma probabilidade v € [0, 1], mas se a particula
sobrevive tem a probabilidade 5(z,y) de reproduzir-se e enviar um descendente a
posicao y. A nova particula sé pode ocupar os sitios correspondentes aos quatro
primeiros vizinhos ou os oito dependendo do tipo de vizinhanga (vizinhanga de
Neumann ou vizinhanga de Moore respectivamente [28]), com uma probabilidade
B(x,y) = A constante, de modo que o sitio serd ocupado no tempo ¢t + 1 se a
particula sobreviveu no tempo ¢t ou se recebeu um ou mais descendentes de seus

quatro vizinhos mais préximos (ver figura2.9).

Um modelo estocéstico do tipo de particulas interativas foi utilizado para desen-

volver o modelo apresentado no capitulo 3.

& Processos estocdsticos pontuais e aproximacoes baseadas em momentos: em ter-
mos gerais, sao o equivalente no espaco continuo de dimensao d aos sistemas de
particulas interativas, onde cada individuo é localizado no espaco e sao definidas
fungoes que determinam de forma probabilistica seu evolugao temporal [24]. No
modelo apresentado em [29], os autores usam equagoes de primeiro e segundo
momento para analisar a competicao de plantas, onde cada individuo tem uma
posi¢cao no espaco continuo bidimensional. O primeiro momento corresponde a

densidade média da populagao e o segundo momento estd relacionado com as
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Figura 2.9: Representagao da evolugao de um passo de tempo para um processo basico de contato de um
ponto central com quatro vizinhos, onde o ponto de cor preto pode desaparecer ou permanecer com uma
probabilidade 1 — v e A, respectivamente; se a particula permanece tem probabilidade A\ de gerar uma
nova particula que vai ocupar um dos quatro primeiros vizinhos. Na figura apresentamos cada passo, a
probabilidade associada e os possiveis estados ¢ + 1 junto com a probabilidade final de cada um. (Figura

adaptada de [24])

covariancias espaciais que sao as densidades de plantas em diferentes defasagens
espaciais. Além disto, cada espécie tem uma auto-covariancia, que indica se sao
agrupadas (covariancia positiva) ou se sdo dispersas (covariancia negativa) dentro
da populacao. O modelo prevé duas especializacoes, onde os pais dispersam sua
prole localmente, seja para explorar zonas vazias rapidamente ou para preencher

sitios com o fim de excluir competidores.

2.4 Fragmentacao e Relacao Espécie-Area

Estudos da fragmentacao do habitat tém sido feitos desde os anos 60, com o estudo de

biogeografia de ilhas ou modelos de metapopulacoes. A fragmentacao é um processo continuo
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e dinamico, que modifica a estrutura da paisagem, produzindo diminuicao espacial e extin¢ao
de algumas espécies. Devido ao efeito de fragmentacao, se geram pequenos fragmentos
isolados uns dos outros que podem ser mais ou menos préximos entre si, os quais oferecem
recursos, refiigio ou podem ser considerados habitats adequados, onde as espécies coexistem
dependendo do equilibrio no sistema. Do ponto de vista de MacArthur e Wilson [7, 30],
em sua Teoria de Biogeografia de Ilhas o nimero de espécies numa ilha depende do balango

entre as taxas de imigragao e extingao.

A sobrevivéncia dos organismos devido a fragmentagao ¢ afetada da seguinte forma [31]:

e A diminuicao da disponibilidade de superficie traz perda do tamanho da populacao.

e O isolamento dos fragmentos e o aumento da separacao entre estes dificulta a troca de
individuos, dando origem a extincao de algumas espécies. Assim, espécies mais fortes
conseguem imigrar a sitios com maior quantidade de recursos e melhores condigoes de

vida para tentar sobreviver, deixando para atras aquelas espécies fracas.

Deve-se ter em conta que a fragmentacao nao é a mesma em todos os casos dado que
opera em diferentes escalas para distintas espécies e diferentes habitats, ja que uma paisagem
fragmentada para uma determinada espécie pode nao ser para outra com maior capacidade

de dispersao ou com necessidades de habitat menos exigentes.

Pessoas dedicadas ao estudo da dinamica de populacoes procuram ferramentas para com-
preender da melhor maneira os efeitos da fragmentacao. Uma destas ferramentas é a relacao
espécie - area, que permite observar como a riqueza das espécies se comporta, a medida que
a area aumenta ou diminui. A primeira relacao espécie area foi feita por H.C. Watson em
1859 para plantas da Gra-Bretanha [7], na qual com cada aumento da &rea a riqueza das

espécies aumenta até atingir um ntimero maximo delimitado com a area maior.

O quimico sueco Olaf Arrhenius, considerado algumas vezes um precursor da ecologia
moderna e, especialmente, de ecologia da paisagem, foi quem formalizou matematicamente

a relagao espécie-area em 1921. Desde entdo é comum comparar a riqueza de espécies (S)
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com o tamanho de drea (A) através de uma funcdo de potencia da forma [5, 7, 32]
S = cA®, (2.16)
onde ¢ é o intercepto e z é uma constante que difere para areas isoladas e continuas.

A relagao espécie-area foi utilizada com sucesso num numero de casos para prever a

extingao de espécies com base na reducao do habitat.

Estudos de modelos estocasticos do tipo particulas interativas, tem sido feitos abordando
fragmentagao e a relagao especie-drea. Um deles é o caso exposto em [33] onde se verifica
o efeito da fragmentacao do habitat sobre comportamentos de relacao espécie-area conside-
rando colonizagao e com a possibilidade de acontecer mutagao. Neste estudo é apresentada
uma modelagem usando uma rede bidimensional de tamanho A = L x L composta por n
sitios, cada um com certa capacidade de recursos disponiveis. No modelo, considera-se a vi-
zinhanga como os quatro vizinhos mais préximos os quais nao sempre sao todos colonizaveis
por causa da fragmentacao. Também se define uma constante « arbitraria da qual depende
a probabilidade de mutacao. No modelo consideram dois métodos de amostragem a fim
de simular os casos em que os habitats sao distribuidos em arquipélagos e continentes. No
método de arquipélagos simulam o processo de colonizacao em redes de diferentes dreas e
determinam a média do nimero de espécies obtidos pelas simulagoes das redes do mesmo
tamanho. No método de continentes geram a rede de tamanho A = L x L composta por n
sitios que é subdividida em sub-redes de areas menores. De modo que o nimero médio de
espécies é determinado tendo as médias do ntimero de espécies de cada sub-rede estabelecida.

As figuras 2.10 e 2.11, compoem uns dos resultados obtidos no modelo.

Na figura 2.10 se apresenta o resultado final da dinamica de uma rede de tamanho A =
50 x 50, onde a cor branca sao os sitios disponiveis mas nao colonizados (ilha), a cor preta
indica sitios destruidos na fragmentacao e as demais cores correspondem a cada uma das

diferentes espécies que sobrevivem.
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Figura 2.10: Rede fragmentada tamanho A = 50 x 50 com 20% de habitat fragmentado e @ = 0,5,

ntimero de espécies disponiveis 316. (Figura retirada de [33])

Na figura 2.11 se mostra a relacao espécie-area para uma percentagem p de fragmentagao
e diferentes valores da taxa de mutagdo . Em (a) verificaram a existéncia de dois regimes
em que S ~ A? para valores pequenos e intermediarios de «. O primeiro regime se da para
pequenas areas e o segundo para areas intermediarias e grandes, neste regime os valores do
expoente z sao pequenos, indicando que a diversidade média de espécies cresce rapidamente
em pequenas areas. Por outro lado, apresenta-se s6 um regime para o caso em que se tem
uma alta probabilidade de mutagdo. Em (b) também distinguiram dois regimes em lei de
poténcia em que S ~ A? para valores pequenos e intermediarios de a. Porém, os valores
do expoente z correspondentes ao segundo regime sao maiores que os obtidos no primeiro

regime.
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Figura 2.11: Logaritmo da diversidade média de espécies versus logaritmo do nimero de sitios colonizaveis
para os diferentes valores de probabilidade de mutagdo comp = 15e o« =0, 1;0,3;0,5;0,73 e 0,9. (Figura
retirada de [33])

Com o modelo encontraram, que um pequeno incremento do expoente z se da quando a

fragmentacao ocorre, indicando um aumento mais rapido da diversidade com a area.



CAPITULO 3

Modelagem do Processo de Fragmentacao Dinamica

Na natureza as variacoes espaciais das condigoes ambientais causam distribuicoes des-
continuas das espécies. Perturbagoes naturais como furacoes, inundagoes, incéndios flores-
tais, deslizamentos de terra, etc, dao lugar a mudancas continuas no territério tornando
um ambiente heterogéneo e outros como acao do homem, que por seu interesse em adquirir
beneficios gera destruicao e fragmentacao da paisagem, causa diminui¢do do tamanho do
habitat, redugao de recursos disponiveis, maior competicao entre espécies e até perda da di-
versidade. Devido a estas circunstancias surge a importancia em analisar o comportamento
da diversidade de espécies, e pode ser sob a utilizacao de modelos estocasticos espaciais
interativos como os apresentados na revisao da literatura, que ajudam a compreensao da

evolugao espaco-temporal que as espécies apresentam.

No desenvolvimento de nossa modelagem optamos por considerar duas fases: a primeira
estd relacionada com a distribuicao espacial e a segunda com a dinamica. Em cada uma

apresentamos os procedimentos utilizados, seus resultados e respectivas analises.
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3.1 Modelo

Consideramos uma rede bidimensional de tamanho N = L x L com condicoes de contorno
periddicas. Atribuimos a cada sitio um ntmero n de recursos cuja quantidade é obtida por
meio de uma distribuigao uniforme no intervalo (0, 1). A quantidade do recurso [ disponivel
em cada sitio ¢ vai ser denotado como R;;. A heterogeneidade espacial ¢ introduzida subdi-
vidindo a rede em regioes de tamanhos iguais, e cada uma das regioes ou habitats gerados
possuem quantidades de recursos iguais, mas entre um habitat e outro a quantidade de re-
cursos ¢ diferente. A figura 3.1 exemplifica a maneira em que foi gerada a heterogeneidade
e as divisoes da rede. Na figura temos trés recursos para cada sitio na rede, representados

pelas figuras geométricas, cujo tamanho da drea muda entre habitats.
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Figura 3.1: Representacao da heterogeneidade espacial para uma rede de tamanho L = 4 x 4 onde se
observa a geracao das novos habitats, cada uma com a mesma &area e contendo a mesma quantidade de
recursos. Em a) os sitios possuem a mesma quantidade para cada recurso, portanto temos uma rede
homogénea. Em b) temos uma rede com h = 4 habitats diferentes, e em ¢) a distribuigdo de recursos é

totalmente heterogénea.

Cada espécie possui um conjunto de constantes de meia saturacao, denotadas como K,
que representa a concentracao do recurso [ que produz a metade da taxa maxima de cres-
cimento da espécie j para aquele recurso. Assim, para cada espécie temos um nimero
determinado de recursos e para um dado recurso corresponde uma constante de meia sa-

turacao. Obtemos os valores desta constante K;; por meio de uma distribuicao gaussiana
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de média 1 e variancia 0.01.

Agora introduzimos 1000 espécies na rede de forma que os individuos sao distribuidos
aleatoriamente, e cada sitio pode ser ocupado por no maximo um individuo. No primeiro
passo da simulacao escolhemos um sitio aleatoriamente. O individuo que ocupa o sitio
morrera com probabilidade m = 0.01, e se isso acontece, o sitio ficara vazio. Se o individuo
nao morre e se houver ao menos um sitio vazio na vizinhanga (quatro vizinhos mais préximos

do sitio), o individuo se reproduzird com probabilidade igual a

Ri R Ry ) (3.1)

Jii = min (Kjl + Ry Kjs+ Ris " Kji+ Ry
onde R;; é o rotulo da disponibilidade do recurso [ no sitio i e Kj;; ¢ o rotulo da constante
de meia saturacao da espécie j para o recurso [. Portanto, a probabilidade de reproducao
depende da forma em que o individuo aproveita os recursos para reproduzir-se. A equacao
3.1 é baseada na equacao de Monod que associa a taxa de crescimento com cada recurso.

Ela foi inicialmente proposta para o crescimento de bactérias em substratos organicos [34].

O min que aparece na equacao 3.1 representa a funcao minimo. Consideramos a lei de
Liebig, também conhecida como lei do minimo, que estabelece que a taxa de crescimento
de uma espécie depende da disponibilidade de recursos limitantes. Liebig implementou esta
lei para estudar o crescimento de plantas que dependem dos nutrientes disponiveis s6 em

quantidades minimas [34, 35].

Um passo de tempo da simulagao corresponde a fazer o procedimento descrito anterior-

mente n vezes.

A implementacao do processo de fragmentacao em nossa rede, acontece quando o sistema
fica no estado estacionéario. O nimero de sitios nao colonizaveis que usamos sao estabelecidos
como FRAG = p x N onde p denota a taxa de fragmentagao, que representa a percentagem
em que sera fragmentada a rede em cada instante de tempo definido e NV é o tamanho total
da rede. Os sitios que passarao a ser nao colonizaveis, sao sorteados aleatoriamente, tendo

em conta de nao sortear duas vezes o mesmo sitio.
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O primeiro passo de fragmentacao inicia no tempo igual a 200000 que corresponde ao
tempo onde o sistema comeca a estabilizar-se, depois a fragmentacao acontece em intervalos

de tempo constantes até chegar a 1 x 10° de passos de tempo.

3.2 Resultados

Para a obtencao de nossos resultados realizamos 50 simulacoes independentes, onde ge-
ramos uma rede de tamanho N = 512 x 512, na qual mudamos a heterogeneidade e as
espécies competem por 10 recursos. Além disto, consideramos duas taxas de fragmentacao
equivalentes a p = 10% e p = 5% com a finalidade de ter um comparativo em todos os casos

a analisar.

A figura 3.2 apresenta o estado inicial da rede, evidentemente as espécies representadas
pelas distintas cores, ocupam todos os sitios na rede pois nao sao submetidas a nenhum tipo

de interacao ou perturbacao.

Figura 3.2: Estado inicial da rede de tamanho N = 512 x 512, com 1000 espécies.

A evolucao temporal do nimero médio de espécies para cada grau de heterogeneidade h

estabelecida, é mostrado na figura 3.3.
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(b) Com uma taxa de fragmentagao p = 5%.

Figura 3.3: Evolucao temporal da diversidade média de espécies para as diferentes heterogeneidades h.

No caso (a) da figura 3.3, observamos um decrescimento réapido do niimero de espécies

nos primeiros passos da dinamica, seguido por um regime em que esse decrescimento ¢ muito
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lento. Notamos que o nimero de espécies aumenta a medida que cresce o niimero de habi-
tats até um valor intermediario. Para valores de heterogeneidade h = 65536 e h = 262144
ocorre um decrescimento maior do niimero de espécies. Em passos de tempo intermediarios,
o numero médio de espécies permanece aproximadamente constante e diminuicoes bruscas
de diversidade sao observadas no intervalo de tempo de 8 x 10° até 1 x 10° quando o pro-
cesso de fragmentacao estd finalizando. Essas quedas sao mais pronunciadas para valores

intermediarios de heterogeneidade h = 256, h = 1024, h = 4096 e h = 16384.

No caso (b) da figura 3.3 o comportamento é similar com o caso (a) sendo que, para
ambientes com numero de habitats igual a 1024, 4096 e 16384 a queda do nimero médio de
espécies no intervalo de tempo de 800000 a 1 x 10° é mais suave que aquela que se apresenta
em (a). Isto acontece porque a propor¢ao de fragmentacao em cada passo de fragmentagao
¢ menor em comparagao com o outro caso e, como consequéncia, a perda de nimero médio

de espécies é menos abrupta.

As figuras 3.4 e 3.5 ilustram os efeitos da fragmentagao dinamica para uma rede com 16 e
1024 habitats respectivamente, onde fragmentamos 10% em intervalos de tempo de 100000

passos até chegar a 1 x 106,

As figuras 3.6 e 3.7 mostra os efeitos da fragmentagao dinamica em redes com nimero de
habitats equivalentes a 16 e 1024 respectivamente, as quais sao submetidas a fragmentacao
do 5% na medida que muda o tempo. Consideramos intervalos de tempo de 45000 passos

entre fragmentacoes até chegar a 1 x 10° passos.

Nas figuras, a cor cinza corresponde a sitios vazios, a cor branca representa os sitios nao

colonizaveis e as demais cores fazem referéncia as espécies existentes.

Observamos na figura 3.4 que as espécies se aglomeram em habitats que sejam favoraveis
para sua reproducao. Verificamos a existéncia de habitats que nao proporcionam suficientes
recursos para as espécies subsistirem e além disso, vemos um aumento de sitios nao colo-
nizaveis na medida que passa o tempo e aumenta o nivel de fragmentagao, provocando a

auséncia de espécies ou de alguns individuos destas.
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Na figura 3.5 vemos um incremento do nimero de espécies devido a heterogeneidade
na rede que proporciona variedade de habitats, cada um com disponibilidade diferente de
recursos que facilitam a existéncia das espécies. Quando temos mais do 70% de fragmentacao
os aglomerados de espécies desaparecem por causa da fragmentagao gerando-se fragoes de
espécies isoladas como se observa no caso (i), ou seja no passo de tempo de 800000 até 1 x 10°
se apresenta uma diminuicao consideravel do tamanho da populagao de cada espécie e certas

espécies nao conseguem sobreviver.

Na figura 3.6 temos os mesmos efeitos da fragmentacao apresentados na figura 3.4, a
unica diferenca é que neste caso s6 um habitat possui sitios vazios em que as espécies nao se

adaptaram.

Por outro lado, na figura 3.7 também é evidente que na rede existe uma maior quantidade
de espécies devido a aumento de niimero de habitats, além disto prevalecem por mais tempo.
No entanto quando a percentagem de fragmentacao atinge valores do 70% em diante, ocorre

o mesmo efeito da fragmentacao observado na figura 3.5.
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(a) p=10% , t = 200000. (b) p = 20%, ¢ = 300000. (c) p = 30%, t = 400000.

(d) p = 40%, t = 500000. (e) p = 50%, ¢t = 600000.

g
'z

(g) p=70%, t = 800000. (h) p = 80%, ¢t = 900000. (i) estado final, t = 1000000.

Figura 3.4: Evolugao temporal das espécies na rede de acordo com os diferentes niveis de fragmentagao

para h = 16, com uma taxa de fragmentagao de 10%.



3. Modelagem do Processo de Fragmentacao Dinamica 33

(c) p = 30%, t = 400000.

(e) p = 50%, t = 600000. (f) p = 60%, t = 700000.

(8) p = 70%, t = 800000. (h) p = 80%, t = 900000. (i) estadofinal, t = 1000000.

Figura 3.5: Evolugao temporal das espécies na rede de acordo com os diferentes niveis de fragmentagao

para h = 1024 e com uma taxa de fragmentacao de 10%.
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(a) p=5%, (b) p=10%, (c) p=15%, (d) p=20%, (e) p=25%,
¢ = 200000. t = 245000. ¢ = 290000. t = 335000. ¢ = 380000.

(f) p=30%, (8) p=35%, (h) p=40%, (i) p=45%, (i) p=>50%,
t = 425000. t = 470000. t = 515000. t = 560000. t = 605000.

(k) p=>55%, 1) p=60%, (m) p=65%, (n) p=T0%, (o) p="17%,
t = 650000. t = 695000. t = 740000. t = 785000. t = 830000.

i

() p= 80%, (q) estadofinal,
t = 875000. t = 1000000.

Figura 3.6: Evolugao temporal das espécies na rede de acordo com os diferentes niveis de fragmentagao

para h = 16 e com uma taxa de fragmentacao de 5%.
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(a) p=5%, (b) p=10%, (c) p=15%, (d) p=20%, (e) p=25%,
¢ = 200000. + = 245000. ¢ = 290000. ¢ = 335000. ¢ = 380000.

)

(f) p=30%, (8) p=35%, (h) p=40%, () p=45%, () p=50%,
t = 425000. t = 470000. t = 515000. t = 560000. t = 605000.

(k) p=55%, (1) p=60%, (m) p=65%, (n) p="70%, (o) p=T75%,
t = 650000. t = 695000. ¢ = 740000. t = 785000. t = 830000.

(p) »p = 80%, (q) estadofinal,
t = 875000. t = 1000000.

Figura 3.7: Evolugao temporal das espécies na rede de acordo com os diferentes niveis de fragmentagao

para h = 1024 e com uma taxa de fragmentagao de 5%.
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3.2.1 Relacao espécie-area

A relacao espécie area é um padrao muito utilizado, pois a partir da reducao da extensao

do habitat pode-se predizer qual sera a perda ou extingao das espécies.

Em nosso modelo para construir a relagao espécie-area correspondente aos diferentes graus
de heterogeneidade, temos em conta a quantidade de espécies obtidas apds 1 x 10° passos
de tempo de cada uma das 50 simulacoes. Com a finalidade de obter uma média do niimero
de espécies em cada area, subdividimos a rede de 262144 sitios em sub-redes de area a =
4,16, 64,256, 1024, 4096, 16384 e 65536 e contamos o niimero médio de espécies encontradas
em cada uma delas. Por causa da fragmentacao devemos ignorar os sitios que nao sao
colonizaveis, de modo que a area das sub-redes em realidade é dada como A = a x 20% onde

0 20% corresponde a percentagem de espaco util na rede.

Como em nosso modelo trabalhamos com duas taxas de fragmentagao distintas, realizamos
duas relagoes espécies-area para cada situacao. A figura 3.8 mostra os resultados da relacao
espécie-area na escala log-log para cada heterogeneidade, correspondente ao caso em que

fragmentamos a rede cada 10%.



3. Modelagem do Processo de Fragmentacao Dindmica 37

1000

1000

LLE

L A A1/ AL B AL

100

E 10 E
(%) £ E| %) E E|
E Ie
| %w ] 01k /
001l e vl vl i 3 01%7 vl vl il vl ol ol
’ }).l 1 10 100 1000 10000 le+05 le+06 .1 1 10 100 1000 10000 1e+05 1e+06
A
1000 gy 1000 grrrram—r-rr T
E ] F o h=64 1
100 -
E 10g E
%) ] %) £ B
/ ; 0.1 / E
001 il v ol v vl ool 1 voad el 0,01 rriml il ol ol ol )
b I 10 100 1000 10000 le+05  le+06 Oh 1 10 100 1000 10000 1e+05  1e+06
N R e

L1 1 A A e A AL AL IR L=

© h=1024] 4

L
=)
8
3

100

0,

.
\

001 vl v ol v vl ool 3 voad 1ol 001 il ot cvvd vl ool el ol
0bi 1 10 100 1000 10000 le+05  le+06 b1 1 10 100 1000 10000 1e+05  le+06

1000 1000

© h=4096

O h=16384] 7

L

100 10

0,

\
\

0,00 tvid vl v v el vl 1 00
b,l 1 10 100 1000 10000  le+05  le+06 b.l 100 1000 10000  1le+05  le+06
A A
1000 TP T T T T 1000 T T T T T T
E 0 h=65536] 1 E Fi
F 1 r 0 h=262144]1
100 100

0,

Gl vl v o o 1o
I 10 100 1000 10000 1e+05  le+06
A

S
ol vl 4l
S
= —_ >
T
Ll L

T 1 BN O W 0T R AR R TT] A WA T B AW RN ITT| MR
0"0}). 1 1 10 100 1000 10000 le+05  le+06 0'06, 1
A

Figura 3.8: Relacao espécie-area dada para os diferentes graus de heterogeneidade, para o caso em que

consideramos uma fragmentacao dinanima do 10%.
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Na figura 3.8 se distinguem dois regimes em lei de potencia em que S ~ A* para areas

pequenas e areas grandes, e também duas situagoes em que o comportamento se ajusta sé a

uma lei de poténcia para quando h = 4096 e h = 16384. Os valores obtidos do expoente z

para cada numero de habitats h sao mostrados na tabela 3.1, cujo comportamento pode ser

observado na figura 3.9.

Tabela 3.1: Valores do expoente z, para o caso em que é fragmentada a rede cada 10%.

Numero de habitat

z Area pequena

z Area grande

1
4
16
64
256
1024
4096
16384
65536
262144

0.5487 4 0.0682
0.5699 £ 0.0372
0.5727 £ 0.0467
0.5918 £ 0.0472
0.6414 £+ 0.0179
0.7087 £ 0.0195
0.7873 £ 0.0109
0.7041 £+ 0.0114
0.7230 £+ 0.0121
0.7262 £+ 0.0165

0.0764 £ 0.0071
0.3296 + 0.0259
0.5778 + 0.0434
0.7591 £ 0.0224
0.8148 £ 0.0261
0.8543 £+ 0.0183
0.7873 £ 0.0109
0.7041 £ 0.0114
0.5270 £+ 0.0125
0.4098 £ 0.0301

1 100
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10000
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Figura 3.9: Expoente z em fungdo do niimero de habitat para o caso em que fragmentamos a rede cada

10%.

Na figura 3.10 apresentamos a relacao espécie-area na escala log-log, obtida para cada

heterogeneidade estabelecida, correspondente ao caso em que fragmentamos a rede cada 5%.
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Figura 3.10: Relagdo espécie-drea dada para os diferentes graus de heterogeneidade, para uma frag-

mentacao dindmica do 5%.
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Nesta relacao também, encontramos dois regimes em lei de potencia em que S ~ A?, para
areas grandes e pequenas e dois casos em que s6 se ajusta a uma lei de poténcia para quando
h = 4096 e h = 16384. Os valores correspondentes do expoente z estao registrados na tabela
3.2 de acordo a cada ntumero de habitat h e a maneira como se comporta o expoente z em

funcao do niimero de habitats h, se mostra na figura 3.11.

Tabela 3.2: Valores do expoente z, para o caso em que é fragmentada a rede cada 5%.

Figura 3.11: Expoente z em fungdo do nimero de habitat para o caso em que fragmentamos a rede cada

5%.

Ntmero de habitat || z Area pequena z Area grande
1 0.5519 + 0.0426 || 0.0655 4+ 0.0096
4 0.5694 + 0.0377 || 0.3283 4+ 0.0205
16 0.5829 4+ 0.0335 || 0.5894 4+ 0.0485
64 0.6009 £ 0.0445 || 0.7633 £ 0.0244
256 0.6280 + 0.0187 || 0.8277 4+ 0.0172
1024 0.7127 4+ 0.0204 || 0.8595 4+ 0.0178
4096 0.7938 4+ 0.0117 || 0.7938 + 0.0117
16384 0.7077 + 0.0107 || 0.7077 £+ 0.0107
65536 0.7256 4+ 0.0132 || 0.5473 4+ 0.0253
262144 0.7264 + 0.0169 || 0.4120 4+ 0.0305
1
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Q @ o @
o} o © O o
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Nas relagoes espécie-area mostradas nas figuras 3.8 e 3.10, encontramos que para areas
pequenas como para areas grandes o numero de espécies aumenta a medida que aumenta
o tamanho da area. Notamos que os valores do expoente z em nossas relagoes estao no
intervalo de 0 < z < 1 e a inclinacao dada por estes valores é maior em situacoes onde temos

ambientes com heterogeneidades intermediarias.

Nas figuras 3.9 e 3.11 que apresentam o expoente z em fun¢ao do nimero de habitats h,
a variagao do expoente ¢ evidente em areas grandes e decresce quando o nimero de habitats

¢ cada vez maior. Em dreas pequenas notamos que o expoente z tem poucas variagoes.

3.2.2 Relacao diversidade-heterogeneidade e Distribuicao da

abundancia

No capitulo dois vimos que a diversidade de espécies é estimada através da riqueza de
espécies que é dada pelo nimero médio de espécies num determinado espaco e num tempo
dado, ou pela abundancia de espécies que é medida de duas formas, pela abundancia relativa

e pelos modelos estatisticos usados em ecologia tais como log-normal, entre outros.

Como parte dos resultados da diversidade, construimos a relagao entre o niimero médio
de espécies e o nimero de habitats, exibida na figura 3.12. A figura mostra duas curvas,
para cada uma das duas fragmentacoes implementadas. As duas curvas apresentam o mesmo
comportamento, onde é possivel distinguir uma relacdo unimodal. A tnica diferenca entre
elas é a pequena variacao do nimero médio de espécies que se observa nos pontos de densidade

maxima.

A figura 3.13 mostra o comportamento do niimero médio de espécies em fungao do niimero
de habitats para cada passo de fragmentacao, onde a variacao do niimero médio de espécies
nas primeiras e ultimas heterogeneidades é pequena entre passos de fragmentacao. O ponto
que corresponde a maior quantidade de espécies é o ambiente com 4096 habitats, mas na

medida que muda o passo de fragmentacao essa quantidade de espécies se-reduz, de modo
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Figura 3.12: Comportamento do ntimero médio de espécies em fungdo do nimero de habitats, para
cada uma das duas fragmentagoes implementadas, onde o ponto que corresponde a maior quantidade de

espécies é o ambiente com 1024 habitats.

que agora o ambiente que favorece a existéncia de maior nimero de espécies é aquele que
tem 1024 habitats. Na figura 3.13 comparando a diversidade de espécies entre cada passo de
fragmentacao, o nimero médio de espécies no ultimo passo de fragmentacao apresenta um
decrescimento consideravel para ambientes com valores intermediarios de heterogeneidade
(h = 256, h = 1024, h = 4096 e h = 16384.). Embora, estes ambientes ainda abrigam uma

boa quantidade de espécies apesar da paisagem estar fragmentada.

Os resultados obtidos em nossa relacao, para heterogeneidades muito altas tem eviden-
cias em estudos realisticos, ja que existem situagoes em que o aumento da heterogeneidade
no ambiente, provoca um decrescimento da diversidade espécies como é o caso de alguns
mamiferos que vivem em pequenas florestas, aves e mariposas [3]. Além disso, dependendo
de caracteristicas como: o grupo taxonomico, o parametro estrutural da vegetacao ou a
escala espacial, a diversidade de espécies também podem diminuir com o aumento da hete-

rogeneidade no habitat [3].
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Figura 3.13: Numero médio de espécies em fungao do numero de habitats para cada passo de frag-

mentagao.

As figuras 3.14 e 3.15 apresentam as distribui¢oes de abundancia correspondentes as frag-

mentagoes dinamicas de 10% e 5%, respectivamente.

Para construir as distribuicoes de
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frequéncias, tivemos em conta o método usado no modelo log-normal, de modo que trans-

formamos o ntmero de individuos
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Figura 3.14: Numero de espécies com tamanho de populagido n(N) em fungéo do logaritmo natural do

tamanho da populagao, para ambientes fragmentados em que se considera uma taxa de fragmentacao de

10%.

Na figura 3.14 e 3.15 o comportamento da distribuicoes nao se encaixa ao esperado de
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Figura 3.15: Numero de espécies com tamanho da populagdo n(N) em fungao do logaritmo natural do

tamanho da populagao, para ambientes fragmentados em que se considera uma taxa de fragmentacao de

5%.

uma distribuicao log-normal. No entanto, observamos que para ambientes com niimero de

habitats igual a 1 até 16 temos distribuicbes em que um pico é observado para espécies

com grandes populagoes. Na medida em que muda o grau de heterogeneidade o nimero de

espécies aumenta, e o pico se desloca para a esquerda, ou seja, para espécies com populagoes
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menores. Com o aumento da heterogeneidade observamos um alargamento da distribuicao,
onde espécies com grandes e pequenas populagdes aparecem com aproximadamente a mesma

frequéncia.

Para finalizar nossos resultados apresentamos o comportamento do estado final da rede
para cada heterogeneidade apos a fragmentacao dinamica. Todos os estados seguintes repre-

sentam o 80% da fragmentacao na rede.

As figuras 3.16 até 3.20 correspondem ao caso em que fragmentamos com uma percenta-
gem de 10% e as figuras 3.21 até 3.30 sdo do caso em que aplicamos uma taxa de fragmentacao
do 5%. Nas figuras, os pontos da cor branco representam os sitios nao colonizaveis na rede,
a cor cinza indica os sitios vazios e as demais cores representam as espécies sobreviventes.
Para a realizacao destas figuras usamos os resultados do estado final da rede obtidos para

uma simulagao correspondente a cada fragmentacao dinamica estabelecida.

Nas figura 3.18 até 3.19 e 3.25 até 3.28, sao as situagdes em que se percebe a maior
variedade e quantidade de espécies sobreviventes, dispersas em toda a rede tanto para quando

fragmentamos a rede cada 10% como para quando fragmentamos cada 5%.
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(b) Ntmero de habitats h = 4

Figura 3.16: Estado final da rede aplicando uma fragmentacao dindmica de 10%. Em (a) observamos a
sobrevivéncia de s6 uma espécie. Em (b) as espécies se aglomeram nas habitats que lhes sao favordveis,

podemos visualizar trés espécies sobreviventes.
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(b) Nuimero de habitats h = 64

Figura 3.17: Estado final da rede aplicando uma fragmentacao dindmica de 10%. Em (a) as espécies se
distribuem em diferentes habitats da rede, umas em maior propor¢do que outras. Tem alguns habitats
onde as espécies sao extintas, nimero de espécies sobreviventes 10. Em (b) as espécies se distribuem em
proporgoes maiores e menores, algumas espécies se encontram isoladas, nimero de espécies sobreviventes

29.
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(b) Ntmero de habitats h = 1024.
Figura 3.18: Estado final aplicando uma fragmentagéo dindmica de 10%. Em (a) o niimero de espécies

sobreviventes é igual a 89. Em (b) o nimero de espécies sobreviventes é igual a 146.
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(b) Nimero de habitats h = 16384

Figura 3.19: Estado final da rede aplicando uma fragmentacao dinamica de 10%. Em (a) o nimero de

espécies sobreviventes é igual a 145. Em (b) o ntiimero de espécies sobreviventes é igual a 35.
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(b) Numero de habitats h = 262144

Figura 3.20: Estado final da rede aplicando uma fragmentagido dindmica de 10%. Em (a) tem-se 18
espécies sobreviventes, onde uma predomina pois apresenta uma maior distribuicdo em toda a rede. Em

(b) temos 13 espécies sobreviventes na rede.
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Figura 3.27: Estado final da rede para h = 4096 efetuando uma fragmentagao dindmica de 5%, temos 127

espécies sobreviventes, as espécies estao dispersas em toda a rede com menor quantidade de individuos.
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Figura 3.28: Estado final da rede para h = 16384 efetuando uma fragmentacao dindmica de 5%. Neste
ambiente as espécies sobreviventes diminui em comparagdo do caso anterior a um total de 45 espécies,

onde a espécie representada pela cor azul é dominante devido ao fato de ocupar mais sitios na rede.
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CAPITULO 4

Conclusoes

Neste trabalho, o objetivo principal foi estudar o comportamento da diversidade de
espécies, sob processo de fragmentacao dinamica em ambientes heterogéneos, onde anali-
samos componentes cruciais como a evolugao temporal, relacao espécie-area, distribuicoes
de abundancia e relagao entre diversidade e heterogeneidade, os quais proporcionam maior
informacao e esclarecimento da dinamica das populagoes. Para isto, utilizou-se um modelo
computacional baseado em modelos estocasticos espaciais, que permitiam a definicao da es-
trutura espacial e a interagao dos individuos e o espaco, no qual introduzimos parametros
como taxa de morte, quantidade de recursos, competicao, heterogeneidade do ambiente e

taxas de fragmentacao.

Vimos na evolugao temporal da diversidade média de espécies, que antes de perturbar o
ambiente, o nimero médio de espécies no inicio do tempo é grande. No entanto, em instantes
posteriores o nimero médio de espécies decresce rapidamente. Depois de ocorrer o processo
de fragmentacao dinamica, a perda da diversidade de espécies é mais lenta e se acentua em

instantes finais de tempo, onde se tem a maior percentagem de sitios nao colonizaveis.

Por outro lado, foi evidente que a fragmentacao dinamica alterou espacialmente nossa
rede provocando aumento de sitios nao colonizaveis, que reduzem o espaco adequado no
habitat, dificultando a existéncia de espécies com grandes populagoes, especialmente em

ambientes com maior nimero de habitats. Outra causa foi a aparicao de sitios isolados, que
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nao facilitaram as interacoes entre individuos.

Verificamos nas relagoes espécie-drea, a existéncia de dois regimes em lei de poténcia em
que S ~ A? para areas pequenas e grandes e encontramos duas situagoes de heterogeneidades
intermediarias, em que s6 observamos uma lei de poténcia. Além disto, apesar de acontecer

a fragmentacao dinamica no ambiente, pequenos incrementos do expoente z sao evidentes.

Quanto aos resultados encontrados para a relacao entre a diversidade de espécies e a
heterogeneidade no ambiente, independente do valor das taxas de fragmentacao que usamos,
observamos uma relacao unimodal. Além disso, heterogeneidades muito grandes levam a
um decrescimento do niimero médio de espécies, porque o efeito da fragmentacao dinamica
dificulta a dispersao e a aquisicao de recursos. Heterogeneidades intermediarias resultaram

ser ambientes que favorecem a conservacgao da diversidade de espécies.

Os resultados obtidos de nosso modelo sao uma boa aproximacao de estudos empiricos, ja
que na natureza flutuagoes espaciais ou ambientais, possibilitam a persisténcia de espécies
em sitios onde sao bons competidores e conseguem-se adaptar melhor. De igual maneira,
dependendo das caracteristicas bioldgicas, tipo de espécie, escala espacial, ou parametros
estruturais do ambiente, heterogeneidades muito altas podem provocar um decrescimento

da diversidade de espécies.

Como perspectivas para trabalhos futuros, a inclusao no modelo de outros fatores como

a possibilidade de especiacao e imigracao, pode tornar a analise mais realistica.
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