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RESUMO

A Teoria Neutra da Biodiversidade e Biogeografia (Hubbell 2001) apresenta processos estocasticos
como condi¢des suficientes para a estruturacdo de comunidades, em detrimento de interagdes
biologicas e diferenciacdo de nicho entre as espécies. Enquanto o modelo neutro de Hubbell ressalta a
deriva ecoldgica com estabilizagdo da diversidade por imigracdo e especiacdo, modelos de nicho
enfatizam a importancia da selecao natural na diferenciagdo de nicho para promover a coexisténcia de
espécies nas comunidades. Tradicionalmente, em Ecologia de Comunidades, vinculou-se o estudo da
coexisténcia de estratégias de vida ao contexto tedrico da Teoria de Nicho. Entretanto, resultados
preliminares de simulagdes computacionais associando a demanda conflitante (trade-off) entre
fecundidade e sobrevivéncia aos individuos de uma comunidade sob dindmica neutra indicam que ha
selecdo direcional no favorecimento de determinadas estratégias de vida (Novara, Oliveira & Prado
2014). O presente projeto associara a esse cenario neutro a ocorréncia de distarbios em diferentes
intensidades e frequéncias, a fim de estudar a influéncia da interagdo de demandas conflitantes e de
estocasticidade ambiental na estruturacdo e composi¢cdo funcional da comunidade. A avaliacdo dos
efeitos de distirbios na estrutura funcional da comunidade ¢ de grande relevancia no contexto atual de
mudangas antropicas nos ecossistemas naturais e pode auxiliar a prever alteragdes nessas comunidades

e tomar decisdes de manejo e conservagao.
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1 INTRODUCAO E JUSTIFICATIVA

Tradicionalmente, estudos em Biologia ndao utilizam modelos-base simplificados para a
estruturacdo de suas teorias. Essa lacuna ¢ fruto do empirismo da Historia Natural e intensifica-se em
areas em que o pesquisador se defronta com um objeto de estudo complexo e diverso (Chave 2004). A
partir da década de 70, comecou-se a dar importancia na Ecologia a modelos que explicam a
diversidade e a abundancia de espécies a partir de processos biologicos basicos (Caswell 1976; Bell
2000), como a sucessao de eventos de nascimento e morte, a migracdo e a especiagdo. A Teoria Neutra
da Biodiversidade e Biogeografia, organizada pelo ecologo Stephen Hubbell em 2001, surgiu como
uma alternativa a teorias que subestimam a importidncia da estocasticidade e da amostragem na
formac¢do das comunidades naturais (Alonso, Etienne & McKane 2006).

Em um cenario neutro, como o proposto por Hubbell, as espécies sao ecologicamente
equivalentes, isto ¢, todas elas apresentam as mesmas fecundidade e taxa de mortalidade per capita
(Chave 2004). O argumento utilizado por Hubbell destacado por De Marco (2006) ¢ de que, ainda que
exista diferenciagdo de nicho dentro de comunidades, isso resulta em valores de adaptabilidade por
individuo equivalentes e faz com que as espécies possam ser consideradas “simétricas” dentro da
comunidade (Cassemiro & Padial 2008). Como consequéncia desse pressuposto, as probabilidades de
nascimento e morte na populagdo de cada espécie sao proporcionais ao numero de individuos desta
espécie existentes na comunidade (Hankin 2007). Outro pressuposto da teoria ¢ a de que os
nascimentos ¢ mortes dos individuos equivalem a um jogo de soma-zero (Hubbell 2001), isto €, as
comunidades estdo saturadas e um individuo novo s6 consegue se estabelecer se algum outro morrer.

Além dos eventos de nascimento ¢ morte de individuos, a dindmica da comunidade também é
determinada pela migragdao de individuos provenientes de um reservatorio externo, denominado
metacomunidade; esta, assim como a comunidade local, estd sob uma dindmica de soma-zero (Hubbell

2001). A taxa de migragdo ¢ definida como a probabilidade da comunidade local ser ocupada por um



individuo proveniente da metacomunidade, em substitui¢do a um individuo morto. Para que ndo haja
erosao de espécies na metacomunidade, € necessario que haja especiagdo, que, na teoria classica, ocorre
a partir de mutacdes pontuais (Hubbell 2001). Esse tipo de especiagdo ¢ determinada por uma dada
probabilidade de surgimento de uma nova espécie a cada nascimento de individuos na
metacomunidade. Na auséncia de especiagdo ¢ migragao no modelo, a extingdo gradual de espécies
resulta em um cenario final em que a comunidade local conta com individuos de apenas uma espécie
(Rosindell, Hubbell & Etienne 2011). Dessa forma, a partir dos eventos estocasticos de nascimento,
morte, dispersdo e especiacdo, a mudanga temporal na estrutura e na composi¢ao de espécies da
comunidade local esta sob o efeito da deriva ecoldgica, em detrimento daquele exercido pela selecao
natural. Deriva ecoldgica € a alteracdo da abundancia das espécies de uma comunidade que se dd em
fun¢do somente de processos estocasticos (Alonso, Etienne & McKane 2006).

O modelo neutro prevé importantes padroes observados em comunidades naturais. Os mais
conhecidos deles dizem respeito a distribuicdo de abundancias das espécies (SAD — Species Abundance
Distribution) e a relacdo entre a area amostrada e a riqueza (SAR — Species-Area Relationship), contra
os quais podemos confrontar dados empiricos. E possivel também utilizarmos o modelo neutro como
modelo nulo (Gotelli & McGill 2006), i.e., como base de comparagao para avaliarmos a importancia —
na estrutura ¢ na dindmica de comunidades — de outras variaveis ou fatores, contemplados em modelos
progressivamente mais complexos (Alonso, Etienne & McKane 2006; Rosindell, Hubbell & Etienne
2011). Dessa forma, podemos implementar o modelo neutro classico de Hubbell com elementos usuais
em outros contextos tedricos (como fizeram outros autores em Tilman 2004; Fukami, Martijn Bezemer,
Mortimer & Putten 2005; Gravel, Canham, Beaudet & Messier 2006; Adler, HilleRisLambers &
Levine 2007; Hérault 2007; de Aguiar, Baranger, Baptestini, Kaufman & Bar-Yam 2009; Haegeman &
Loreau 2010) e, com isso, determinar a influéncia desses elementos na geracao de padrdes empiricos

das comunidades naturais.



Neste sentido, um dos temas que podemos explorar com o uso de modelos neutros ¢ a
coexisténcia de espécies e de diferentes estratégias de vida (Wilson 1990; Chesson 2000). As
estratégias de vida sdo definidas por demandas conflitantes (frade-offs) que limitam conjuntos de
caracteristicas fisiologicas e comportamentais que os organismos podem apresentar em dadas
condi¢des ambientais. Sdo selecionadas evolutivamente as estratégias em que ha alocagdo otima de
energia entre tais demandas conflitantes nessas condigdes. Uma das demandas conflitantes mais
importantes na definicao das distintas estratégias de vida ¢ entre o esfor¢o reprodutivo do individuo e
seu tempo de vida, geralmente chamado de frade-off entre fecundidade e sobrevivéncia (Williams
1966; Ricklefs 1977). Essa demanda conflitante ¢ determinante na formacao do gradiente de estratégias
cujos extremos sao denominados “r” e “K”, originalmente proposto por MacArthur ¢ Wilson
(MacArthur 1962; MacArthur & Wilson 1967) e aprimorado por Pianka (Pianka 1970). Os estrategistas
K sao aqueles que apresentam uma alocacao reprodutiva em fecundidade mais baixa e, em oposicao,
investem em atributos que aumentam a sobrevivéncia. Ou seja, produzem poucos propagulos a cada
ciclo reprodutivo, mas sobrevivem por longo tempo. Os estrategistas r, por sua vez, investem mais
energia em fecundidade em detrimento da alocagdo para sobrevivéncia. Neste caso, a produgdo de
muitos propagulos a cada ciclo reprodutivo ¢ acompanhada de menor longevidade dos parentais e da
prole.

Disttrbio, definido como qualquer processo independente da densidade que remove biomassa
ou individuos de uma comunidade, foi proposto a partir da década de 70 como um importante
mecanismo que promove a coexisténcia de espécies (Horn 1975; Connell 1978; Huston 1979). A ideia
basica ¢ que o distirbio retarda a exclusdo competitiva das espécies que apresentam menor aptidao em
um sistema estavel. A Hipotese do Disturbio Intermediario (Connell 1978) prevé que, sob frequéncias
e/ou intensidades intermediarias de disturbio, sdo mantidos os maiores niveis de diversidade em uma
comunidade, a partir de diversos mecanismos (Roxburgh, Shea & Wilson 2004). Em niveis baixos, a

comunidade alcanca o equilibrio e apenas o melhor competidor persiste; em intensidades e/ou



frequéncias elevadas, poucas espécies resistem apos as perturbacdes. Assim, a remogao de individuos
em intensidades e/ou frequéncias intermediarias leva a dinamica competitiva a um cenario proximo das
condigdes iniciais do sistema, antes das espécies competitivamente inferiores serem excluidas.

O conceito de demanda conflitante e a distingdo de estratégias de vida sdo comumente
associados a Teoria de Nicho (Lin, Zhang & He 2009; Zhang, Zhang, Lin, Jiang, Tao, Hubbell, He &
Ostling 2012), ja que tratam de diferencas demograficas entre espécies. Ainda que recentemente
tenham surgido diversas propostas de conciliagdo entre as teorias neutra e de nicho, estas ora delimitam
um continuo de cenarios cujos extremos seriam dominados por processos neutros ou nao-neutros, ora
associam a dominancia desses processos a escalas distintas na comunidade (Chase 2005; Gravel,
Canham, Beaudet & Messier 2006; Leibold & McPeek 2006; Scheffer & van Nes 2006; Adler,
HilleRisLambers & Levine 2007; Cadotte 2007; Vergnon, van Nes & Scheffer 2012; Bar-Massada,
Kent & Carmel 2014). Dessa forma, poucos estudos trataram a dinamica neutra e a coexisténcia de
estratégias de vida simultaneamente em um modelo Unico (Lin, Zhang & He 2009; Zhang, Zhang, Lin,
Jiang, Tao, Hubbell, He & Ostling 2012). Ainda assim, nesses casos hd um afrouxamento dos
pressupostos da Teoria Neutra, especialmente em relagdo a equivaléncia demografica entre as espécies.

O efeito de distirbios na estrutura de comunidades sob dinamica neutra também foi pouco
estudado, apesar de sua importancia ter sido evidenciada por alguns autores (Alonso, Etienne &
McKane 2007; Kalyuzhny, Seri, Chocron, Flather, Kadmon & Shnerb 2014). Recentemente, a inclusao
de estocasticidade ambiental no modelo neutro utilizado por Fisher et al. (2014) alterou
substancialmente os padrdes de estrutura e dindmica da comunidade de estudo em questdo, alertando
para a necessidade de nos aprofundarmos no tema. Além disso, no contexto de modelos neutros, nao ha
referéncia a Hipdtese do Distirbio Intermediario, cujo debate foi retomado nos ultimos dois anos e
segue sendo alvo de controvérsias (Fox 2013; Sheil & Burslem 2013). Esta recente polémica reafirmou
a importancia de demandas conflitantes para a validade da hipotese (Huston 2014). Ainda, a Hipotese

do Distarbio Intermedidrio ¢ tradicionalmente avaliada em termos de diversidade de espécies em



detrimento da diversidade funcional. Esta ultima abordagem, contudo, ¢ prevista pela hipotese e pode
contribuir para o debate de sua validade, ainda que seja pouco usual.

No presente estudo, iremos implementar um modelo computacional de dinamica neutra em que
existe a mesma demanda conflitante entre fecundidade e sobrevivéncia para individuos de todas as
espécies. Assim, ampliamos o conceito de equivaléncia ecoldgica para incluir trade-offs, sem que haja
violacdo de tal pressuposto. Aplicaremos a esse cenario disturbios com diferentes intensidades e
frequéncias, dialogando simultaneamente com o debate atual sobre demandas conflitantes e Hipotese
do Distarbio Intermediario (Fox 2013; Huston 2014) e com aquele sobre estocasticidade ambiental em
dinamicas neutras (Fisher & Mehta 2014; Kalyuzhny, Seri, Chocron, Flather, Kadmon & Shnerb 2014).
Outro aspecto inovador ¢ que o modelo a ser desenvolvido permite a evolucao de estratégias de vida.
Dessa forma, avaliaremos o efeito dos distirbios na selecao e coexisténcia de estratégias de vida em
comunidades neutras cléassicas, focando a geracdo e manutengao da diversidade funcional.

Este projeto contribui para o entendimento acerca dos processos que geram € mantém a
coexisténcia de diferentes estratégias de vida, do impacto de distarbios na diversidade funcional e na
estrutura de comunidades e do debate tedrico sobre a validade da Hipotese do Distirbio Intermediario.
Além disso, a abordagem utilizada ¢ de especial importancia ao considerarmos o contexto atual de
aumento na frequéncia e intensidade de distarbios em decorréncia de atividades antropicas (Turner
2010). Acreditamos que o uso de modelos basicos para o estudo do efeito de disturbios em diferentes
cenarios pode auxiliar no desenvolvimento de acdes de conservacao e manejo dos ecossistemas sob

impacto.

2 OBJETIVO, HIPOTESES E PREVISOES

O objetivo do projeto ¢ avaliar a evolucao de estratégias de vida em uma comunidade sob

dindmica neutra em que os individuos apresentam variagao herdavel de aumento de fecundidade as



custas de redu¢do na sobrevivéncia, tanto na auséncia quanto na presenca de distirbios (em diferentes
frequéncias e/ou intensidades).

A selecao de estratégias de vida, avaliada por meio da mudanga na frequéncia das estratégias,
serd analisada tanto no nivel das populacdes quanto no nivel da comunidade. Para um cenario sem
disturbios, as hipoteses concorrentes para ambos os niveis (populagdes e comunidades) sao:

(1) ha selecao de uma unica estratégia de vida, i.e., ocorre restricao na amplitude de variacao de
estratégias de vida possiveis a uma faixa estreita desse espectro (selecdo direcional ou
estabilizadora);

(2) ha coexisténcia de diferentes estratégias de vida, i.e. ha disjuncao ou amplia¢ao do espectro de
variacao de estratégias de vida possiveis (selecdo disruptiva ou auséncia de selecao).

Na presenga de disturbios, esperamos que haja selecdo diferencial de estratégias de vida
dependendo da intensidade e frequéncia do cenario de disturbio, tanto no nivel da populagdao quanto no
da comunidade. Mais especificamente que: (1) intensidade/frequéncias baixas de distirbios favorecam
a emergéncia da estratégia de alta longevidade com baixo investimento reprodutivo por ciclo, (2)
intensidade/frequéncias altas de distirbios favorecam estratégias de alto investimento reprodutivo por
ciclo em detrimento da longevidade, (3) faixas intermedidrias de disturbios favoregam a coexisténcia de

ambas estratégias.

3 MATERIAL E METODOS

3.1 Parametros e pseudocdodigo do modelo-base

Para simular os cenarios descritos acima, partiremos de um modelo-base implementado na

linguagem R. Os parametros do modelo sd3o: o niumero inicial de espécies presentes na comunidade (S),

o numero inicial de individuos por espécie (j), o nimero total de propagulos produzido por individuo



ao longo de sua vida (esfor¢o reprodutivo total, X) e o nimero de ciclos simulados (ciclo). A partir
desses dados, ¢ calculado para cada individuo o numero x; (esfor¢o reprodutivo instantaneo) de
propagulos produzidos por ciclo (dado pela divisao de X pelo nimero de individuos total existentes na
comunidade), o tempo de vida esperado (dado pela relagdo entre o esfor¢o reprodutivo total e o esfor¢o
reprodutivo instantdneo) e a probabilidade de morte (dado pelo inverso do tempo de vida esperado).

Este modelo foi implementado com a demanda conflitante entre o esforco reprodutivo
instantaneo e o tempo de vida (i.e., o trade-off entre fecundidade e sobrevivéncia). Para isso, o esfor¢o
reprodutivo total de todos os individuos foi mantido constante. Assim, dado que a probabilidade de
morte ¢ calculada pela relacao entre esforco reprodutivo instantaneo (ERI) e esfor¢o reprodutivo total
(ERT), aumentos ou diminui¢des no valor de ERI levam a mudangas proporcionais nos valores de
probabilidade de morte.

Implementamos também o sistema de reproducao sexuada com heranga de carater continuo. O
carater continuo em questao ¢ o valor do ERI. Utilizamos um algoritmo de reproducao sexuada para a
subsequente producdo dos propagulos, que sao armazenados em um banco de sementes renovado a
cada ciclo. Para cada novo propagulo gerado, ¢ sorteado um valor de ERI a partir de uma distribuicao
normal cuja média ¢ a média dos esforcos reprodutivos instantdneos dos parentais € o desvio padrao
(sd) ¢ outro parametro do modelo, que ¢ o inverso da herdabilidade do ERI. Isso faz com que os
valores de ERI de cada individuo (e, concomitantemente, de seus tempos de vida) possam variar em
relagdo ao inicial estabelecido para o sistema, criando um meio no qual a selecao natural pode atuar -
dai a ocorréncia de evolucao de estratégias de vida. Ressaltamos que a variagdo e a correlagdao negativa
entre fecundidade e sobrevivéncia € aplicada igualmente a todos os individuos da comunidade,
conservando o principio de equivaléncia ecoldgica entre as espécies definida por Hubbell.

A cada ciclo simulado, um certo numero de individuos ¢ selecionado aleatoriamente para
morrer (a partir da distribui¢ao de probabilidades de morte, todas iguais inicialmente). Os individuos

restantes se reproduzem e geram o conjunto de propagulos disponiveis naquele ciclo, que constituem o



banco de propagulos. Deste banco, sdo selecionados, também aleatoriamente, individuos novos que
irdo substituir aqueles que foram mortos no inicio do ciclo. Como dito anteriormente, o numero de
ciclos a serem rodados ¢ um dos parametros do modelo (ciclo) e ¢ definido pelo usuario. Neste estudo,
o fixaremos em 10°. Nas simulagdes com o modelo-base, a avaliagio dos cenarios seré feita quando

metade das espécies inicialmente presentes no sistema estiver sido extinta.

3.2 Implementag¢oes do modelo-base

A partir do modelo-base descrito acima, incluiremos disturbios em diferentes intensidades e
frequéncias. Posteriormente, incluiremos também a migracdo e a especiacdo, presentes no modelo
classico de Hubbell. Isso permitird a avaliagdo dos cenarios quando a riqueza estiver estabilizada em
mais de uma espécie, ja que a presenga de uma fonte de espécies novas evita que haja homogeneizagao
da comunidade.

O distarbio apresentard duas naturezas distintas. A primeira delas atuara como uma forma de
controle para o efeito do distarbio modelado da segunda maneira, que representa os disturbios de fato.
Assim, enquanto os disturbios propriamente ditos consistirdo em um aumento da mortalidade agregada
no tempo (como ¢ a defini¢ao usual de distirbio), o controle consistird em um aumento proporcional da
probabilidade de morte dos individuos. Isso permite a diferenciacdo entre os efeitos do simples
aumento da taxa de mortalidade das populagdes, que pode ocorrer na natureza por causas diversas, € 0s
efeitos da ocorréncia estocastica de um determinado nimero de mortes em certo momento (0s
disturbios). Com essa implementagdo, a intensidade, a frequéncia e o0 momento em que os distirbios
serdo aplicados pela primeira vez na comunidade serdo variaveis do modelo. Sua intensidade diz
respeito ao nimero de mortes por ciclo que caracteriza a mortalidade agregada no tempo. Sua

frequéncia esta relacionada ao intervalo de ciclos entre os quais aplicaremos esse niumero de mortes



mais elevado. O momento inicial sera aquele a partir do qual se iniciard o regime de disturbios
programado.

A taxa de imigragdo sera equivalente a probabilidade de um individuo novo da comunidade
local ser proveniente da metacomunidade (uma fonte externa de propagulos). A dindmica desta tltima,
por sua vez, sera definida por eventos estocasticos de nascimento e morte associados a taxa de
especiagdo, dada por uma determinada probabilidade de surgimento de uma nova espécie a cada

nascimento (especiacao por mutacao pontual).

3.3 Cenarios simulados: parametros iniciais

A necessidade em se realizar uma boa amostragem de todos os valores adequados que podem
ser usados como valores de pardmetros iniciais das simulagdes contrapde-se aos custos de
processamento acarretados ao computarmos simulagdes com todas as combinagdes possiveis. A técnica
de amostragem do hipercubo latino (Latin Hypercube Sampling — LHS) ¢ uma boa solugdo, em que se
toma N amostras do espago paramétrico, cada uma selecionada aleatoriamente de uma regido
equiprovavel da distribuigdo de probabilidades dos parametros em conjunto (Chalom & Prado 2012).
Cada amostra ¢ uma combinagdo singular de parametros a serem usadas para iniciar o modelo. Para
determinar um numero de amostras (N) que seja representativo do espago paramétrico, pode-se
aumentar sistematicamente esse nimero € comparar se a relacdo entre o resultado das simulacdes e
seus parametros permanece constante. Para isso, utilizaremos um método de comparacao chamado
Symmetrized Blest Measure of Association (SBMA).

Antes de utilizarmos o LHS, determinaremos a distribuicdo de probabilidades de cada
parametro do modelo, bem como possiveis correlagdes entre eles. No nosso caso, as distribui¢des dos
parametros S, j, ¢ X serdo uniformes, a de sd sera log-normal e a correlagdo entre eles sera definida

como ausente. A distribuicao de probabilidades e a correlagdo entre os parametros a serem incluidos



nas fases de implementagao do modelo-base serdo definidas posteriormente. Os procedimentos acima
descritos seguirdo as recomendagdes descritas em Chalom & Prado (2012) e Chalom, Prado & Mandai

(2013) e as técnicas serdo implementadas pelo pacote pse do R (Chalom & Prado 2013).

3.4 Variaveis-resposta

Serdo extraidas trés informagdes como variaveis-resposta. A primeira delas ¢ a variacao da
riqueza da comunidade ao longo do tempo (ciclos). A segunda ¢ a variagdo do ERI médio/espécie ao
longo do tempo. A terceira, a variagdo (medida com o desvio padrao) intra e interespecifica do ERI no
tempo em que metade das espécies foi extinta (para as simulagdes com o modelo-base) ou no tempo em
que a riqueza da comunidade esteja estabilizada (para as simulagdes com o modelo acrescido de
migracao e especiagao). Caso metade das espécies ndo tenha sido extinta ou caso a riqueza nao tenha se
estabilizado em 10° ciclos, iremos aumentar os ciclos para que todas as simula¢des sejam comparaveis
utilizando essa variavel.

A primeira varidvel-resposta nos da informacdo acerca da coexisténcia das espécies na
comunidade, apresentando seu tempo de meia-vida. A segunda varidvel-resposta nos possibilita
visualizar qual estratégia de vida estd permanecendo nas populagdes. A terceira variavel-resposta nos
permite avaliar com maior precisdo se as populagdes da comunidade estdo convergindo para uma
mesma estratégia de vida (selecdo direcional ou estabilizadora) ou se adotam estratégias de vida
diferenciadas (selecao disruptiva ou auséncia de selecdo). Com essa varidvel-resposta, ¢ possivel
observar também se, dentro de cada espécie, os individuos estdo restritos a uma faixa especifica de
valor de ERI menor do que aquela possibilitada com a variabilidade associada a heranca desse carater,

1.e., se hd uma sele¢ao estabilizadora intra-especifica.

4 ANALISE DOS RESULTADOS



Para determinar a importancia relativa dos parametros nos resultados obtidos e para identificar e
testar a significancia dos padrdes gerados, serdo realizadas andlises de incerteza e de sensibilidade,
também com a utilizagdo do pacote pse (Chalom & Prado 2013), conforme sugerido por Chalom et al.
(Chalom & Prado 2012). A primeira nos da a informacao do quanto da variagdo nos valores dos
parametros ¢ traduzida em variagdo nos resultados obtidos. A segunda, por sua vez, esta relacionada a
quanto da variagdo nos resultados pode ser atribuida a variagdo dos valores utilizados para cada
parametro individualmente.

A andlise de incerteza serd realizada por meio da constru¢do da curva de distribuicao
cumulativa dos resultados do modelo. Com ela, obtém-se a propor¢do cumulativa em que cada
resultado apareceu nas simulagdes rodadas. Em seguida, para facilitar a identificacdo de padrdes
visuais das relagdes entre os resultados obtidos e cada parametro inicial, serdo gerados graficos de
dispersdo. Estes, ainda que ndo possam ser usados para atestar nenhuma relagao entre os resultados e os
parametros iniciais, podem direcionar o esfor¢o de pesquisa para andlises adequadas.

Para realizar as analises de sensibilidade propriamente ditas, podem ser utilizados coeficientes
de correlagdo parciais, que descontam o efeito de todos os outros parametros no resultado para analisar
o efeito isolado de cada um. Para testar por relacdes lineares entre os resultados e determinado
parametro, utilizaremos o coeficiente de correlagdo parcial de Pearson; para relagdes monotdnicas, o
coeficiente de correlacdo parcial de Spearman; para identificar tendéncias gerais na localizacdo das
distribuicdes, o teste de Kruskal-Wallis; e para identificar tendéncias gerais na variabilidade das

distribui¢des, o método FAST ou o indice de Sobol.

5 RESULTADOS PREVIOS (INICIACAO CIENTIFICA)

O projeto de Iniciacdo Cientifica (Bolsa PIBIC — CNPq) associado a essa proposta (Novara,

Oliveira & Prado 2014) teve como objetivo analisar a ocorréncia de selecao de estratégias de vida



(dentro das populagdes e na comunidade) em simulagdes geradas com o modelo-base explicitado
anteriormente. Para explorar o efeito da variabilidade na heranca do ERI, foram mantidos constantes,
em todas as simulagdes, os valores de todos os parametros com excecao do sd, que variou de 0 (cenario
controle) a 5 com intervalos de 0,5 (técnica denominada perturbagdo de parametro individual). Os
outros pardmetros iniciais utilizados foram de S = 10, j = 10, X = 10 000 ¢ ciclo = 10°.

A inclusao da variagdo associada a demanda conflitante levou a um aumento de duas vezes no
tempo de meia-vida das espécies (i.e., no tempo que leva para que metade das espécies seja extinta)
para o sd = 5. Em outras palavras, pode-se dizer que a inclusdo da demanda conflitante gera um
aumento no tempo de coexisténcia das espécies na comunidade.

Em relagcdo a segunda variavel-resposta, a variagdo do ERI médio/espécie ao longo do tempo,
observa-se um padrao bastante claro e constante em todas as simula¢des. Enquanto no cenario controle
o ERI médio de todas as espécies permanece no valor inicial definido para a simulacao (10
propagulos/ciclo), a aplicacdo de valores de sd diferentes de zero provocam a queda gradual no valor
de ERI médio das espécies, até que a espécie restante na comunidade estabiliza com um valor de ERI
bem abaixo do valor inicial (Figura 1). Valores progressivamente mais altos de sd provocam uma
queda ainda mais rapida nos valores médios de ERI das espécies.

A tultima varidvel-resposta, que apresenta as variagdes intra e interespecifica do ERI no tempo
em que ha metade da quantidade inicial de espécies presentes na comunidade, confirmou o que foi
reconhecido com a variavel-resposta anterior. Em relacdo a variagdo interespecifica, observou-se que
ela permanece constante e baixa quando se tem um aumento no valor de sd utilizado nas simulagdes,
ainda que tenha havido um aumento dessa variacdo em relacdo ao cenario nulo (em que ndao ha
variacdo entre as espécies). Isso indica que as espécies estdo se comportando da mesma maneira e
convergindo para uma mesma faixa de valores de ERI médio.

Em relagdo a variagao intraespecifica, observou-se que, quanto maior o valor de sd utilizado nas

simulagdes, maior ¢ a variagao intra-especifica no ERI. Esse resultado ¢ esperado, ja que o valor de sd



simulado atua justamente na variabilidade do carater de ERI dentro das espécies. Entretanto, em todas
as simulacdes, o valor dessa variacao ficou abaixo do valor de sd aplicado, o que significa que ha uma
convergéncia, dentre os individuos de uma mesma espécie, para uma faixa mais restrita de valores de
ERI do que aquela que poderia ser encontrada (selecao estabilizadora intra-especifica).

Tendo em vista que aplicamos variabilidade na comunidade simulada, que esta variabilidade ¢
herdavel, que houve convergéncia a uma estratégia de vida especifica e que este padrao se repetiu em
todas as simulagdes (i.e., ele ndo ocorre ao acaso), pode-se dizer que esta ocorrendo selecao natural em
favorecimento de uma estratégia de vida analoga a K. Provavelmente, a maior producao de
propagulos/ciclo de individuos com ERI alto ndo compensa a sua maior probabilidade de morte, em
fun¢do do baixo numero de mortes por ciclo implementado nas simulagdes.

A expectativa inicial de que a inclusdo da ocorréncia de distarbios no modelo favoreca a
estratégia de vida andloga a r ¢, agora, fortalecida. Espera-se que, com essa implementagao, a direcao
da selegdo se altere, e que, para determinadas intensidades/frequéncias de distarbio, haja a coexisténcia

prolongada de estratégias de vida (selecao disruptiva).

Variacao do ERI por espécie
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Figura 1. Variagdo do ERI/espécie ao longo de 10° ciclos em uma simulagdo com sd = 5. As cores indicam espécies distintas. Observa-se
que ocorre uma queda no valor de ERI médio das espécies, e o valor de ERI das espécies restantes na comunidade se estabiliza abaixo do
valor inicial aplicado ao sistema (10 propagulos/ciclo). Esse padrio se repetiu em todas as simula¢des com sd acima de 0.



6 PLANO DE TRABALHO E CRONOGRAMA DE EXECUCAO

6.1 Atividades

Os procedimentos descritos no Material ¢ Métodos foram sintetizados em algumas etapas
(Tabela 1). Primeiramente, ocorrera o estudo do método de amostragem do hipercubo latino (LHS),
para sua aplicagao no trabalho. Em seguida, sera feita a implementacdo do modelo-base com um
regime de distarbios (“Implementacao do modelo 1), serdo rodadas as simulagdes (“Simulacdes 1) e
os resultados decorrentes serdo analisados (“Analise dos resultados 1”). O acréscimo de migragao e
especiagdo no modelo foi identificado como “Implementacdo do modelo II”. As simulagdes
subsequentes e a analise dos resultados gerados também foram identificados como pertencentes a fase
“II*. Posteriormente as analises, se dara um periodo de estudo para interpretacdo e discussao dos
resultados. A redacao da dissertacao ocorrera nos meses finais do periodo do mestrado, e a defesa, no
ultimo més. Durante todo o periodo do mestrado, sera feita uma pesquisa bibliografica sobre o tema em
livros e artigos, o que auxiliara na fase de estudo da discussdo. Os créditos obrigatérios de disciplinas
do mestrado serao cursados no primeiro ano. Ao longo do periodo, havera trés reunides com o comité,
instancia de apoio aos alunos para a execucao de projetos prevista pelo Programa de P6s-Graduagdo em

Ecologia do IBUSP.

6.2 Consideracoes sobre Bolsa de Estagio e Pesquisa no Exterior (BEPE)

Sera enviado um pedido de Bolsa de Estagio e Pesquisa no Exterior (BEPE) a agéncia de

fomento, de forma a permitir que a analise e a discussao dos resultados seja feita em parceria com

institui¢des norte-americanas em que ha pesquisadores que sdo referéncia no estudo de mecanismos



que promovem a coexisténcia de espécies e estratégias de vida, especialmente a partir do

desenvolvimento de modelos computacionais € matematicos. Possiveis pesquisadores sao:

1.

Dra. Annette Ostling, professora assistente do Departamento de Ecologia e Biologia Evolutiva

de University of Michigan, Estados Unidos da América;

Unidos da América;

Estados Unidos da América.

Dr. Peter Adler, professor associado do Centro de Ecologia de Utah State University, Estados

Dr. Brian McGill, professor associado da Escola de Biologia e Ecologia de University of Maine,

Os pesquisadores citados acima apresentam historico de pesquisa com Teoria Neutra da

Biodiversidade e Biogeografia e estdo interessados em entender a importancia relativa de processos

neutros € nao-neutros na geragao ¢ manutengao da biodiversidade. O estagio de pesquisa sera realizado

durante dois meses, provavelmente entre o 15° € o 19° més do curso.

Atividades/Més

10

12

Disciplinas
Reunides do
comité
Pesquisa
bibliografica
Estudo do LHS
Implementagdo do
modelo I
Simulagdes |
Analise dos
resultados |
Implementagéo do
modelo II
Simulagdes II
Analise dos
resultados 11
Estudo da
discussdo
Redagdo da
dissertacdo
Defesa

Tabela 1. Cronograma mensal das atividades realizadas durante o mestrado.

X X

X X X X X X X X X X X X

X X X X
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