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Resumo

O uso de ferramentas matemadticas, estatisticas e computacionais para estudar o
comportamento de sistemas bioldgicos se faz cada vez mais presente. Este interesse é devido
a complexidade apresentada pelas populagdes, que sofrem influéncias externas, relativas a
interacdo com o ambiente e influéncias internas, conseqiiéncias dos interesses conflitantes
entre os individuos do ecossistema.

A nossa proposta é de modelar computacionalmente alguns fendémenos bioldgicos
observados em populagdes reais, para tentar entender melhor o que estd acontecendo e
analisar os provaveis efeitos de fatores externos, como os avancos na drea de saide, mudancas
no clima ou invasdo de nichos por outras espécies.

Mostraremos neste trabalho modelos distintos, destacando entre as ferramentas
computacionais aplicadas os algoritmos genéticos, que combinam a sobrevivéncia dos
organismos mais adaptados com pequenas mudancas aleatérias nas suas estruturas, € os
autdmatos celulares, que permitem o estudo da distribuicdo espacial da populagéo e utilizam
regras simples de evolucdo. Apresentaremos também, uma solugfo analitica aproximada para
um dos problemas estudados.

Nos dois primeiros capitulos utilizaremos o modelo Penna para a dinamica de
populagcdes que apresentam estrutura etdria, portanto ideal para estudar o envelhecimento de
populagdes, adaptando o modelo a situacdo a ser estudada. Nos capitulos seguintes iremos
propor dois novos modelos para a colonizagdo de substrato por animais marinhos sésseis,
onde larvas trazidas de populacdes distantes competem pela colonizacdo de superficies

submersas, onde se manterdo fixos durante toda a vida.



Abstract

The usefulness of mathematical, statistical and computational tools to study the
behavior of biological systems has been affirmed on many opportunities. This interest is
mostly due to the complexity presented by the populations that can suffer external influences,
for example, due to the interaction with the environment, and internal influences due to the
conflicting interests of the individuals of the ecosystem.

Our proposal is modelling in a computer, biological phenomena observed in real
populations, in order to understand and to analyze the effects of external factors, such as
changes on health care and Medicine, changes in the climate or invasion of niches from
intruder species.

We will work with different models and computational tools such as genetic
algorithms, that combine the survival of the fitter organisms with small random changes in its
structures; and cellular automata, that allow the study of the space distribution of the
population from simple rules for the dynamical evolution. In addition, we also present an
analytic solution for one of the studied situations.

In the first two chapters we use the so-called Penna model, appropriate to study the
aging of populations, for being age structured, by modifying the model according to the
situation we will be studying. In the following chapters we propose two new models for the
substratum colonization for sessile marine animals, where larvae brought from distant
populations compete for the colonization of submerged surfaces, where they will keep fixed

during their lifetime.
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Introducao

O nosso objetivo foi de modelar a dindmica de populacdes reais, usando para isto
ferramentas matematicas, estatisticas e computacionais, que se mostram eficientes no estudo

de sistemas complexos.

Dividimos o trabalho em quatro capitulos, o primeiro deles aborda o efeito de avangos
na area de satide e como estes avancos modificam o padrdo de mortalidade em populacdes
humanas. Buscamos analisar os efeitos ocorridos na populacdo brasileira entre os anos 1950
e 2000, onde observamos a reducao na mortalidade e também o desvio da linearidade entre os
parametros de Gompertz, presente na primeira metade do século. Na segunda parte do
capitulo propomos a modelagem desse fendmeno através do modelo Penna, onde os avangos
na drea de saude podem anular o efeito letal de genes nocivos nos individuos da populacéo e

assim reproduzimos qualitativamente o comportamento observado na populacio brasileira.

O segundo capitulo aborda um fend6meno interessante que ocorre com os afideos: este
grupo de insetos se reproduz assexuadamente (regime inolociclico) em regides tropicais. Em
regides onde no inverno as temperaturas sdo baixas, causando alta mortalidade na populagio,
a estratégia de sobrevivéncia utilizada foi de ocorrer diferenciacdo entre machos e fémeas
somente no outono e gerar ovos de resisténcia através da reproducdo sexuada (regime
holociclico). Esses ovos conseguem atravessar todo o inverno, pois sdo mais resistentes ao
frio que o restante da populacdo e eclodem apenas com o aumento da temperatura no
principio da primavera. Através de uma combinagdo de reproducdo sexuada e clonagem,

utilizamos a idéia de algoritmos genéticos para otimizar o regime reprodutivo da populagcdo
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de acordo com o clima. Encontramos uma transi¢cao de fases entre os regimes holociclico e

inolociclico, onde a rigorosidade no inverno funcionaria como parametro de ordem.

No terceiro e no quarto capitulo abordamos o processo de bioincrustacio de cracas,
apresentando dois modelos distintos para competi¢do intraespecifica (entre individuos da
mesma espécie) e interespecifica (entre espécies diferentes), em ambos os casos abordamos
dois assuntos delicados, colonizagdo externa de metapopulacdes, e o problema de bioinvasao.
No terceiro capitulo apresentamos um modelo matematico para a dindmica populacional em
um substrato, considerando que o plancton seja um reservatério de larvas e que o
recrutamento de novos individuos dependerd do espaco vazio disponivel. A robustez do
modelo estd no fato de poder ser generalizado para uma tinica espécie ou para a competicao
entre n espécies pela colonizacdo do substrato. Apresentamos também o resultado exato para
uma espécie e analisamos o estado estaciondrio para a competicdo entre duas espécies.
Finalmente, apresentamos uma aplicagdo para a competicdo entre cracas da espécie nativa
Megabalanus tintinnabulum e a espécie introduzida Megabalanus coccopoma, utilizando os

dados disponiveis sobre as espécies na Bafa de Guanabara.

No quarto e dltimo capitulo apresentamos um modelo de autdmato celular para estudar
a evolucdo espaco-temporal das espécies no substrato. O modelo foi proposto de forma a
poder simular a colonizacdo de um substrato por uma tnica espécie ou por n espécies e leva
em consideracdo a afinidade entre individuos da mesma espécie e a tendéncia de se fixar
sobre outros individuos adultos, que sdo caracteristicas distintas de cada espécie. Encerrando
o tema apresentamos uma simulacdo da competicdo utilizando as caracteristicas de

recrutamento das espécies Megabalanus tintinnabulum e Megabalanus coccopoma.
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Capitulo 1

A Influéncia dos Avancos na Area de Satide no Padrio de

Mortalidade

A segunda metade do século XX foi caracterizada pelo aumento na expectativa de vida
e reducdo na taxa de mortalidade dos seres humanos devido aos avancos na drea de saide
publica, moradia, alimentacdo, desenvolvimento de vacinas e medicamentos e etc. A questao
que vamos abordar agora é: pode o desenvolvimento na area de satde, melhorando a

qualidade de vida, mudar o padrido de mortalidade e as suas leis?

Vamos agora apresentar as observacdes feitas em populagdes humanas por outros
pesquisadores e, a seguir, verificar o comportamento da taxa de mortalidade da populacio
brasileira, no periodo de 1950 a 2000. Utilizaremos, ainda, um modelo computacional, para

simular efeitos dos avancos da Medicina sobre a mortalidade.
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1.1 Introducao

Inicialmente vamos deduzir as quantidades de interesse, que sdo a taxa de mortalidade
e a sobrevivéncia. Por definicdo, a taxa de mortalidade ¢ em funcdo da idade, ou
simplesmente mortalidade, é a probabilidade de um individuo morrer entre duas idades

sucessivas. A mortalidade na idade x é dada por :

N(x)—N(x+1)

1.1.1
NGO (1.L.1)

q(x) =

onde, N(x) é o nimero de individuos com a idade x. A sobrevivéncia s(x) é a probabilidade do

individuo sobreviver entre duas idades sucessivas.

_ N(x+1)

1.1.2
NGO (1.1.2)

s(x)
Outra quantidade de interesse € a probabilidade de sobrevivéncia até a idade x, que inclui a
probabilidade do individuo ter sobrevivido a todas as idades anteriores. A sobrevivéncia

acumulada S(x) é dada pelo produtdrio das sobrevivéncias:

N(x+1)
N(0)

S(x)zﬁs(x)z . (1.1.3)

Em 1825, o atuarista inglés Benjamin Gompertz ao observar que a taxa de mortalidade
humana aumentava exponencialmente com a idade depois da maturidade sexual propds o
primeiro modelo matematico para definir a relagdo entre for¢ca de mortalidade e a idade.
Conhecido atualmente como Lei de Gompertz, pode ser observado em muitas espécies
bioldgicas, como por exemplo, humanos, ratos, camundongos e moscas. A Lei de Gompertz é

descrita por uma exponencial para a mortalidade:

q(x) = a-exp(bx). (1.1.3)

Podemos reescrever a equagio anterior na forma logaritmica:

Ing(x)=Ina+bx, (1.1.4)
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onde a e b sdo constantes e sdo caracteristicas de cada populacdo. Na Figura 1.1.1
apresentamos as taxas de mortalidade para a populacao brasileira no periodo de 1950 a 1955,

para homens e para mulheres.

A Lei de Gompertz nao implica em uma longevidade maxima finita para a espécie,
linhagem ou populacdo, mas prediz uma reducdo exponencial na probabilidade de
sobrevivéncia com a idade (ILC, 1999). Esse fato vem sendo questionado na ultima década,
pois para as idades mais avancadas t€m sido observadas quedas na taxa de mortalidade de

diferentes espécies (Vaupel et al, 1998).

0,1

0,01 1

Taxa de Mortalidade

0,001

Idade (anos)

Figura 1.1.1: Taxa de mortalidade para a populagdo brasileira no periodo de 1950 a 1955, para
mulheres (o ) ehamans (e ). O dssvio do compartamento exponend d podeser aoservadb Ncs
primeiras idades devido as altas taxas de mortalidade infantil que em grande parte ocorre pelo
fato do sistema imunoldgico ainda estar se formando (Racco e Penna, 2003).

Em 1960, Strehler e Mildvan teoricamente previram que os parametros da Lei de
Gompertz para a curva de mortalidade sdo negativamente correlacionados e que In a € uma

funcido linear de b. Esta dependéncia é chamada de correlagdo SM:

b
Ina=InK-— 2
B ()

No modelo SM original, K e B sdo parametros universais dentro da mesma espécie e o

logaritmo de todas as curvas de mortalidade, com diferentes parimetros a e b, se interceptam
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no ponto (1/B, In K). Quando a inclinagdo b da linha reta que representa o logaritmo da taxa
de mortalidade aumenta, a reta gira no sentido anti-hordrio em torno do ponto de intersecao
(Yashin et al, 2001). Podemos verificar este processo, conhecido como retangularizacdo da

curva de sobrevivéncia, na Figura 1.1.2.
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Figura 1.1.2: O padrio regular da correlacio SM (a) e os respectivos padrdes de reducio da
mortalidade (b) e o efeito de retangularizacdo da curva de sobrevivéncia (c) (Yashin et al,
2001).

Posteriormente, Azbel mostrou a correlagio SM para homens e mulheres no Japao,
Alemanha, Suécia e também para moscas (Azbel, 1996 e 1998). Recentemente,Yashin e
alguns colaboradores observaram uma mudanga no padrao da correlacio SM e sugeriram a
necessidade de uma revisdo nos conceitos tradicionais que relacionam os padrdes de
envelhecimento demografico e fisiologico (Yashin et al, 2001). Eles relatam o aparecimento
de curvas (com formatos de “ganchos”) no grafico de In a versus b, que representam um
desvio do padrdo de correlagdo SM, a partir da segunda metade do século XX (ver Figura
1.1.3). A provdvel explicac@o para o aparecimento dos ganchos, seria o aumento da cauda da

curva de sobrevivéncia, ou seja o aumento da longevidade maxima. Dessa forma, a curva de
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sobrevivéncia deixa de sofrer retangularizacio e comega a se deslocar para as idades mais

avancadas.
af| g
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Figura 1.1.3: Padréo de correlagdo SM para mulheres (esquerda) e para homens (direita) na
Franga, Suécia, Japdo e Estados Unidos. A maioria dos pontos que apresenta um
comportamento linear corresponde a dados da primeira metade do século XX (Yashin et al,
2001).

1.2 Mortalidade da Populacao Brasileira entre 1950 e 2000

O comportamento da mortalidade brasileira na segunda metade do século XX
acompanhou a tendéncia dos paises desenvolvidos. Notamos uma clara redugdo na
mortalidade, principalmente nas idades extremas, depois de 1940. Esta redugdo se deve,
principalmente, aos avangos tecnoldgicos na drea de saude, incluindo o acesso ao sistema
publico de satide, melhores condi¢des sanitdrias, desenvolvimento de vacinas e medicamentos
e também a reducgdo das doencas infecciosas, que eram o maior fator de mortalidade no inicio

do século.
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Na Figura 1.2.1 e 1.2.2 observamos a mudanc¢a no padrio de mortalidade da populacéo
brasileira no periodo que vai de 1950 a 2000, para homens (a) e para mulheres (b). Com
excecdo da mortalidade masculina no periodo de 1980, onde ocorre um pequeno aumento na
mortalidade, vemos que em todas as demais épocas ocorre uma redugdo na mortalidade, que
pode ser relacionada com os avangos na drea de satide. A Figura 1.2.1 apresenta uma escala
aritmética, que permite observar melhor as mudangas que ocorrem nas idades mais avangadas,
para verificar o ocorrido na infincia, precisamos utilizar uma escala diferente, que inicia com

um valor bem menor e que dobra a cada mudanca de faixa (Figura 1.2.2).

A mortalidade nas idades mais avancadas estd diretamente ligada aos avangos que vém
ocorrendo na drea de saude. As altas mortalidades nas primeiras idades, principalmente no
primeiro ano de vida, estdo relacionadas com o ambiente onde a crianca vive. Os principais
fatores que influenciam as taxas de mortalidade sdo o acesso a dgua potdvel, alimentacio,
doencas infecto-contagiosas. Nesta faixa de idades, as taxas de mortalidade vém sofrendo
uma forte queda (Camarano e Beltrdo, 2000 e Simdes, 2002). Nas idades intermedidrias
outros fendmenos podem estar encobrindo a redugcdo na mortalidade, como o aumento do
nimero de mortes por fatores externos, onde se destaca a violéncia urbana (acidentes de

transito e homicidios) que vém aumentando nas ultimas décadas.

Obtendo os valores de In a e b (Equagdo 1.1.4), para as curvas de mortalidade (Figura
1.1.1) por quingiiénio, verificamos o comportamento da correlacio SM na populacdo
brasileira. Na Figura 1.2.3 observamos que em ambos os casos (mulheres (esquerda) e
homens (direita)), ocorre um desvio da linearidade, formando ganchos, como foi observados
por Yashin et al para populacdes de alguns paises desenvolvidos (Suécia, Estados Unidos,

Franca e Japao).
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Figura 1.2.1: Taxa de mortalidade para a populagao brasileira no periodo de 1950 a 2000, para
mulheres (esquerda) e para homens (direita), em escala aritmética. Cada tonalidade refere-se a
uma faixa de mortalidade, segundo a escala ao lado. O eixo vertical representa as idades.
Observamos que a redugdo na mortalidade € mais acentuada nas idades mais avangadas.
Pode-se notar ainda a reducdo da mortalidade infantil, na parte inferior do gréafico (Racco e
Penna, 2003).
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Figura 1.2.2: Taxa de mortalidade para a populagdo brasileira no periodo de 1950 a 2000 para
mulheres (esquerda) e para homens (direita). Neste grafico, os valores da escala dobram em
cada faixa (cor) (Racco e Penna, 2003).
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Figura 1.2.3: Padrio de correlagio SM observado para a populagdo brasileira na segunda
metade do século XX, a esquerda para a populacdo feminina e a direita para a populacio
masculina (Racco e Penna, 2003).

E claro que muitos fatores influenciam a mortalidade brasileira e podemos verificar
isto pela andlise da esperanca de vida ao nascer, que estd diretamente ligada a taxa de
mortalidade. Entre estes fatores, podemos destacar o sexo, a raca e a classe social, como pode
ser visto na Figura 1.2.4, onde apresentamos os graficos da esperanca de vida ao nascer no

periodo de 1980 a 1990.

23



________ o - Hamem Bancas
- r - et f—— Home m H3a Brancas
‘_____,_\,_—F—'-i‘-"M‘_ F % Mulheres Banms
e __._E-_—_.__.__._._._EI —+— Wulharas Hda Banas
ﬁ_

—nazmm
. : v 250,00 520,00
= 520.00-1050 00
_‘___'__.__’_'_'_'__—._— —=— Wiais de 106000

@ Harg
> W
] = o Sudawe
3_;._'.___._.—-——-—— =5l
_H____._.——'—'_'_d [= 0" CaniaOgule
@
p————
@ T T
1955 1890 1945

Figura 1.2.4: Esperanca de vida ao nascer (expectativa de vida) no periodo de 1980 a 1990
para a populagdo brasileira, por sexo e raca (a), renda familiar (b) e por regides (c). Na figura,
podemos observar que em todos os casos ocorre o aumento da esperanca de vida ao nascer
(Camarano e Beltrdao, 2000).

1.3 Modelagem e Resultados

Simulagdes computacionais foram utilizadas anteriormente por nds para verificar a
ocorréncia da correlacdo SM em populacdes no estado estaciondrio (Racco et al 1998; Racco,
1999). Nestes trabalhos sugeriamos que a reducdo da taxa de mortalidade nas idades
avancgadas estaria relacionada com o fato da populacdo estar fora do equilibrio. Pelo que

podemos observar das conclusdes de Yashin, o desvio no padréo de correlacio SM se deve
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ao fato da populacdo estar aumentando sua longevidade méaxima, que € um efeito das
melhorias na da drea de saude e das condi¢des de vida em geral. Com base nestas idéias,
vamos simular os efeitos do avanco da Medicina pela descoberta da cura para alguma doenca

transmitida geneticamente.

Entre as ferramentas para o estudo tedrico da evolugdo de populacdes com estrutura
etdria, as simula¢des computacionais tém sido as mais utilizadas. Em particular o modelo
Penna (Penna, 1995) é o mais utilizado atualmente com este intuito. Com mais de cem
trabalhos publicados, este modelo tem sido utilizado para reproduzir fendmenos observados
em populacdes reais, como a estratégia de reproducdo das &arvores, que aumentam sua
fertilidade com a idade (Menezes, Racco e Penna 1996 ¢ 1998), a influéncia do tamanho
maximo na captura da lagosta verde (Racco, 1999; Penna, Racco e Sousa, 2001) e outros
exemplos que podem ser vistos em (Moss de Oliveira, de Oliveira e Stauffer 1999 e Penna,

Racco e Menezes, 2000).

O modelo Penna (Penna 1995) para envelhecimento bioldgico é baseado na teoria do
acimulo de mutacdes, uma teoria evoluciondria criada por Peter Medawar, onde se propde
que as mutagdes nocivas, com efeito em idades especificas, se acumulam nas idades mais
avancadas, porque a sele¢@o natural € fraca em relacio aos efeitos que ocorrem nestas idades,
onde a fertilidade € reduzida ou nula e os genes ja foram transmitidos para os descendentes

(Medawar, 1952 e 1953) .

Os efeitos de mutacdes nocivas dependentes da idade s@o armazenados em uma tira de
bits (neste caso 32 bits) que sdo como uma interpretacdo do cdédigo genético e cada bit
corresponde ao efeito da ativagdo de uma mutacdo nociva em uma respectiva idade. As idades
onde uma nova mutag@o nociva se tornard ativa, serdo representadas por um bit de valor um e
nas idades onde nenhum novo dano ocorre por um bit de valor zero. Dessa forma, cada
individuo da populagdo terd seu destino representado por uma tira de bits. A leitura dos bits e
feita de forma cronoldgica, na idade em que o individuo atinge um nimero maximo de
mutacdes ele morre. Quando o individuo atinge a idade de maturacao R ele tem uma
probabilidade B de gerar um filho, que receberd uma cdpia do seu destino, com uma

probabilidade M de sofrer alguma nova mutacgdo, ver Figura 1.3.1.

A restrigdo a comida e ao espaco estd inserida num fator de mortalidade chamado de

fator de Verhulst, que representa o aumento da mortalidade com a densidade populacional. A
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cada intervalo de tempo todos os individuos t€m que sobreviver a este fator; que atinge todas

as idades igualmente:

Fator de Verhulst= N (1)/N,,,. . (1.3.1)

Consideramos que a populacdo atingiu o equilibrio, quando a taxa de mortalidade em
relacdo a idade permanece constante no tempo, indicando que a populagdo atingiu um estado

estacionario.

Pai (010|000 |1]1

Filho |01 /0|0|1]|0 1|1

idades 1 2 3 4 5 6 7 8

Figura 1.3.1: Tira de bits que representa o destino de um individuo (pai) e a tira herdada pelo
seu filho, que tem uma probabilidade de 0,15 de sofrer uma muta¢do nociva, em um bit
escolhido aleatoriamente (idade cinco). Os bits apresentam uma seqiiéncia cronoldgica, onde
cada bit representa um periodo na vida do individuo (idade). Para o limite de trés mutagdes
nocivas, o pai morreria na idade oito e o filho na idade sete.

Em 1999 foi feita a primeira tentativa de reproduzir os efeitos dos avancos na
Medicina utilizando o modelo Penna (de Oliveira et al, 1999), onde os efeitos da Medicina
sdo implementados de duas formas diferentes, a primeira, como uma probabilidade de
modificar a idade na qual o individuo morre devido ao nimero de mutacdes ativas e a

segunda, aumentando o limite de muta¢des nocivas, modificando as curvas de mortalidade da
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populagdo, no primeiro caso ocorreu uma mudanga na inclinagdo b e no segundo um

deslocamento (shiff) na curva de mortalidade em direcdo as idades mais avancadas.

A nossa proposta é de que os avangos na Medicina podem anular os efeitos letais de
certas doencas geneticamente transmitidas. A implementacdo dos efeitos dos avangos
Medicina serd feita quando a populacdo estiver em equilibrio. A cada intervalo de tempo At
sorteamos uma idade i, representando que o avango obtido na Medicina naquele intervalo de
tempo ird beneficiar a cura de uma doenga que afeta essa idade i, anulando seu efeito sobre os
individuos, com uma probabilidade pcura. Continuamos nossa simulagdo com o efeito de

cura se repetindo a cada intervalo de tempo At

Desta forma, estamos sugerindo que haja um avango na ciéncia capaz de reduzir a
importancia de tal doenca ou dano, de forma que este ndo seja mais prejudicial a
sobrevivéncia do individuo. Como nem todos tem acesso a esses beneficios e pelo fato de que
quando falamos que em uma determinada idade haverd uma mutacdo nociva, causando
doenca ou danos ao organismo, ndo nos restringimos ao caso de que apenas um tipo de
doenga agiria em cada idade. Entdo podemos considerar que essa implementacdo de cura

representa a acdo destes dois fatores juntos.

O efeito dos avancos da Medicina sobre a taxa de mortalidade da populacdo pode ser
visto na Figura 1.3.2, onde observamos uma redu¢do na mortalidade, principalmente nas
idades mais avancgadas, em acordo com o observado por Vaupel e mostrado por nds para a
populacdo brasileira. O modelo nao reproduz o comportamento da mortalidade infantil, pois

ela se deve principalmente a fatores ndo genéticos.

Fazendo o ajuste linear do logaritmo das taxas de mortalidade para diferentes instantes
da simulagdo, ap6s ter sido iniciado o processo de cura, obtemos o padrdo de correlacio SM
para a nossa populacdo. Como podemos ver na Figura 1.3.3, surgem curvas, como as que

foram apelidadas de “ganchos” por Yashin.
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Figura 1.3.2: Taxa de mortalidade para simulacdes do modelo Penna, utilizando o processo de
cura, que reduz a mortalidade devido a fatores genéticos. Apresentamos uma escala aritmética
(esquerda) e outra escala, com os seus valores dobrando em cada faixa (direita). Observamos
o efeito de reducdo na mortalidade, que € mais acentuado nas idades mais avancadas. Os
parametros utilizados nas simulagdes sdo R=6; B=0,5; T=3; pcura=0,4; Nuq =1.000.000
(Racco e Penna, 2003).

0,25 0,30
-7,0

_7!5 i

Ina

_8!0 i

-8,5

Figura 1.3.3: Correlacdo SM para simula¢gdes do modelo Penna, utilizando o processo de cura,
que reduz a mortalidade devido a fatores genéticos. Como o processo de cura se estende por
um longo periodo (400 passos) observamos claramente o desvio no padrdo de correlacdo SM,
formando diversos “ganchos” ao longo de sua trajetéria (Racco e Penna, 2003).
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Com os resultados obtidos na simulacdo, vemos que o0s avangos na drea de sadde
podem causar uma reducdo na taxa de mortalidade e interferir no padrdo de mortalidade da
populacdo, fazendo com que ela saia do seu equilibrio e aumente a sua longevidade maxima,
causando um desvio no padrido de correlacio SM que era observado para populagdes no

equilibrio.

1.4 Conclusoes

Pela andlise dos dados demograficos da populagdo brasileira no periodo de 1950 a
2000, vemos que ocorreu uma reducdo na taxa de mortalidade, que vem sendo atribuida
principalmente aos avangos na drea de saide. Pela andlise da relag@o entre os pardmetros de
Gompertz, constatamos que ocorre um pequeno desvio no padrido de correlacio SM, como

vem sendo relatado nos paises desenvolvidos.

Para uma andlise mais detalhada seria necessdrio obter os dados referentes a faixa
etaria acima dos 80 anos, mostrando o comportamento nas idades mais avancadas e o

aumento na longevidade mdxima da populagéo.

Utilizando o modelo Penna para simular os efeitos do avanco da Medicina sobre
doengas transmitidas pelo cédigo genético, observamos o efeito de reducdo na taxa de
mortalidade, que se acentua nas idades avangadas. Como o processo de cura se estende por
um longo periodo (400 passos) observamos claramente o desvio no padrao de correlacdo SM,

formando “ganchos” ao longo de sua trajetoria.

Como comentdrio final, lembramos que a andlise do envelhecimento nido deve se
basear apenas na estrutura etdria da populacao e tentar separar o efeito de outros fatores, como

migracdo, morte por fatores externos e reducio na taxa de natalidade.
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Capitulo 2

Transicao Holociclica-Inolociclica no Regime Reprodutivo

dos Afideos

Os afideos sd@o um grupo de insetos popularmente chamados de pulgdes, que se
alimentam da seiva das plantas e atuam como vetores de doengas na lavoura, pois transmitem
viroses para as plantas através da saliva. Eles apresentam uma grande plasticidade
morfoldgica, tanto na forma reprodutiva, como no revezamento entre formas aladas para
dispersdo e formas édpteras (sem asas) e também na capacidade de adquirir imunidade aos
inseticidas. Um dos fatores que favorece essa plasticidade € a curta duragdo entre as geragdes

de afideos.

O clima € um fator que influéncia o crescimento populacional, gerando um fendémeno
chamado de batimento, pois a populagdo cresce exponencialmente da primavera até o outono
e depois sofre uma queda brusca devido a alta mortalidade no inverno. Nas regides
temperadas, os afideos se reproduzem assexuadamente durante todo o ano. Nos locais onde o
inverno € rigoroso, ocorre reproducdo sexuada no final do outono, dando origem a ovos de
resisténcia, que atravessam o inverno e eclodem com o aumento da temperatura no inicio da

primavera, garantindo a perpetuacdo da espécie.
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Neste capitulo, vamos estudar a influéncia do clima como pardmetro de ordem na
transicdo entre o regime reprodutivo inolociclico, onde os afideos se reproduzem apenas por
partenogénese (assexuadamente) e holociclico, onde ocorre reproducio sexuada somente no

final do outono e assexuada nas outras estagcdes.

2.1 Introducao

Existem diferentes processos de reproducgéo, aqui vamos abordar apenas os dois tipos
que ocorrem em alguns afideos. A reproducao assexuada por partenogénese, que ocorre com a
participacdo de um tnico individuo, que da origem a outros geneticamente idénticos (clones)
e a reproducdo sexuada, onde € necessdrio mais que um individuo para que aconteca a
fecundagdo, que proporciona maior variabilidade genética, originada da recombinacdo dos
genes presentes nos gametas masculino e feminino. Outro diferencial importante entre os

processos reprodutivos nos afideos é que a reproducdo assexuada ocorre em fémeas viviparas

e a reproducdo sexuada em fémeas oviparas.

Na maioria dos trabalhos existentes sobre os tipos de reproducdo observamos a
necessidade de verificar qual o melhor tipo de reproducgdo, segundo efeitos da evolugdo das
espécies. Neste caso chamamos a atengdo para organismos que adaptam o tipo de reproducao
de acordo com o ambiente, garantindo a sobrevivéncia da espécie e a0 mesmo tempo

otimizando seu regime reprodutivo.

Muitos modelos t&ém sido feitos para estudar o comportamento reprodutivo dos
afideos, entre eles estd o modelo de Maynard Smith proposto em 1978, onde assumia as
hipéteses de que o nimero de descendentes e suas sobrevivéncias ndo dependeriam do tipo de
reproducdo que os tivesse originado. Considerou também que as fémeas partenogenéticas
iriam gerar novas fémeas partenogenéticas enquanto que as fémeas sexuadas gerariam machos
e fémeas sexuados em nimeros iguais. Dessa forma, as fémeas partenogenéticas seriam uma
fracdo cada vez maior da populagido, pois para cada casal sexuado seriam geradas duas fémeas

partenogenéticas. Com esse resultado a existé€ncia de reproducio sexuada seria um paradoxo
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(Freeman e Herron, 1998). Maynard Smith ndo considerou os beneficios da recombinacdo
genética, que estdo presentes na reproducdo sexuada e que aumentam a diversidade da

populacdo e também a sua adaptacao e sobrevivéncia.

Ao invés de pensarmos que um tipo de reproducdo é melhor que o outro, preferimos
pensar que uma dnica teoria nao seja capaz de explicar todos os fendmenos sozinha e por isso
seja necessario uma aproximagdo pluralista, que consiga abranger melhor a grande
complexidade existente na Biologia. Segundo Gouyon (Gouyon, 1999), o maior desafio para a
teoria evoluciondria neste novo século serd juntar as diferentes partes e pedagos produzidos
pelas diferentes escolas, cessando com essa sistemdtica de oposi¢do a possiveis hipdteses
diferentes. West, Lively e Read (1999 e 1999a), mostram em seu trabalho que diferentes
mecanismos podem atuar ao mesmo tempo, buscando uma interagdo entre as teorias
ecoldgicas e mutacionais, que podem fazer com que um ou outro tipo de reproducio seja

melhor em determinada situacdo.

De um lado temos a reprodug@o por partenogénese, que favorece o crescimento da
populacdo, evita os riscos das doengas sexualmente transmissiveis e tem um custo energético
menor que na reproducdo sexuada que, por sua vez, aumenta a diversidade genética,
diminuindo as chances de fixacdo e genes nocivos. No entanto € necessdrio mais de um

individuo para o processo de reproducao.

2.2 Ciclo reprodutivo dos afideos

Os afideos sdo facilmente encontrados em lavouras, canteiros, jardins e at€é mesmo em
simples vasos de plantas (Figura 2.2.1), eles se destacam pela sua plasticidade morfolégica,
que € alimentada pelo curto intervalo de tempo entre as geracdes de afideos, pois na
reprodugdo por partenogénese, enquanto a filha estd sendo gerada no ventre da mie, a neta ja

estd sendo formada no ventre da filha. Ou seja, trés geracdes coexistindo dentro de um corpo.
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Figura 2.2.1: Fotos de infestacdes de afideos dpteros (sem asas) tiradas na minha residéncia
em Petrépolis-RJ. A foto (a) € uma ampliacdo de parte da foto (b), tirada no inicio de
setembro de 2003, onde podemos ver trés espécies diferentes de afideos (verde, marrom
escuro e branca com cobertura fibrosa) competindo pela mesma planta hospedeira, no final do
més fotos (c) e (d) a espécie de cor escura dominava e a verde havia mudado de hospedeiro.

Em lugares onde o inverno é ameno, os afideos se reproduzem somente por
partenogénese, o que chamamos de reprodugdo inolociclica. Na reprodugao por partenogénese

dos afideos as filhas sdo clones idénticos as maes.

Os afideos sdo insetos sensiveis ao frio, o que faz aumentar muito a mortalidade,
chegando a dizimar toda a populacdo em caso de temperaturas muito baixas. No entanto esse
grupo utiliza uma estratégia de reproducao muito interessante, que garante a sobrevivéncia da
espécie, mesmo em climas adversos: a geracdo de ovos, que s6 pode ser feita através de
reproducdo sexuada. Esses ovos s@o chamados de ovos de resisténcia, pois possuem uma
resisténcia muito maior a variacdo climatica do que os individuos. Por esse motivo, nos locais
onde o inverno é rigoroso ocorre reproducdo sexuada no final do outono, gerando ovos que

eclodem com o aumento da temperatura ambiente, no inicio da primavera.
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2.3 Modelagem

Para simular os regimes reprodutivos dos afideos utilizaremos uma ferramenta
computacional conhecida como algoritmo genético (GA), que foi desenvolvida por John
Holland e outros profissionais da Universidade de Michigan. Os algoritmos genéticos sio
algoritmos de busca, baseados nos mecanismos de selecdo natural e de genética. Eles
combinam a sobrevivéncia das estruturas mais adaptadas com pequenas mudancas aleatdrias

nas estruturas (Goldberg, 1953).

A nossa inten¢do é de verificar qual o regime reprodutivo 6timo de acordo com o
clima de cada regido. Cada fémea da populagio receberd uma tira de quatro bits,
representando qual o regime reprodutivo que ird adotar, ou seja, quais os tipos de reproducio
que ira utilizar, de acordo com a estagdo do ano. Os bits tém valor zero para a reproducio
sexuada e um para reproducio assexuada (clonagem). Cada uma das fémeas descendentes
receberd uma cépia dessa tira com uma pequena probabilidade de haver mudanga no tipo de
reproducdo de uma das estagdes (ver Figura 2.3.1). Os machos ndo possuem essa tira, pois

sempre se reproduzem sexuadamente.

Mae 1 0|0 1 Tipo de reproducao:
0 Sexuada
¢ 1 Assexuada
Filha 1 1 0 1 Estacdes do ano:
0 Primavera 2 Outono
Estagdo 0 : ) 3 1 Verido 3 Inverno

Figura 2.3.1: Tira de bits que representa o regime reprodutivo de uma fémea e que serd
transmitido para suas filhas, com uma pequena probabilidade de mudanca em uma das
estacdes do ano. No exemplo, o regime reprodutivo da filha difere do da mae pela mudanca
para reprodugdo sexuada durante o verao.
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A dinamica populacional serd dada pelo modelo Penna, numa combinagdo entre os
modelos de reproducdo por clonagem e de reproducdo sexuada, sendo por tanto capaz de

incluir as vantagens trazidas pela recombinacgdo genética.

Para os casos onde o tipo de reproducdo, a recessividade dos genes ou o sexo
influenciam no comportamento reprodutivo ou na mortalidade serd necessario utilizar as
versOes para reproducdo por partenogé€nese ou a versdo sexuada. As primeiras propostas para

tais modelos foram feitas por Américo Bernardes (Bernardes, 1996).

A versao do modelo Penna com reproducdo por partenogénese meidtica necessita de
algumas mudancas na determinacao do destino do individuo. Surge o conceito de dominancia,
pois os individuos passam a ter duas sequéncias de bits, que armazenaram as idades onde
mutagdes nocivas poderdo se tornar ativas. No inicio da simulacdo determinamos quais idades
serdo dominantes e quais serdo recessivas e armazenaremos esta informacao numa tira de bits

chamada de tira mestra.

O destino do individuo serd dado pela combinacdo das duas tiras, que serdo lidas em
paralelo com a tira mestra, como estd representado na Figura 2.3.2. Dessa forma a mutacio
nociva em uma determinada idade sé serd ativada se estiver presente nas duas seqiiéncias ou
se estiver presente em pelo menos uma das tiras e a idade for dominante (Stauffer, de

Oliveira, Moss de Oliveira e Zorzenon dos Santos, 1996).

Para o modelo sexuado, a leitura do destino serd feita da mesma forma. Serd uma
combinac¢do das duas tiras lidas em paralelo com a fira mestra indicando as posicoes de
dominancia. A grande diferenca estd na forma do individuo herdar as duas tiras que indicam

as mutagdes nocivas, pois receberd uma tira vinda da mae e outra do pai.

No modelo sexuado, apenas as fémeas podem gerar filhos, selecionando um dos
machos da populagdo para ser o pai. Com uma operacio que chamamos de crossing over uma
idade serd sorteada aleatoriamente e a partir desse ponto havera a troca entre os bits das duas
tiras. Dessa forma temos duas novas tiras, onde uma delas sera selecionada aleatoriamente.
Da mesma forma sera construida a tira vinda do pai, como podemos ver na esquematizacao da

Figura 2.3.3.
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tral | 0[O0 1]1]0]0 1|1

tra2 0101|0101

mestra [0 [0 (0[O0 |1 |1 |11

destmo [0 |00 |1 |01 |11
idades 1 2 3 4 5 6 7 8

Figura 2.3.2: Processo de leitura do destino de um individuo, para os modelos de reproducao
por partenogénese ou reproducio sexuada, onde cada individuo possui duas tiras (1 e 2)
representando a presenca de mutagdes nocivas (bit=1). A tira mestra armazena as posi¢des
dominantes (bit=1) e recessivas (bit=0). A leitura do destino do individuo nos d4 as idades
onde as mutagcdes nocivas se tornaram ativas. Se o limite mdximo de mutacdes fosse igual a
trés, o individuo representado na figura iria morrer ao completar sete anos, pois a terceira
mutacdo iria comecar a atuar em seu organismo.

Pai [0/0(1/0]0|1]0(1 Sexnada

1 2 3 4 5 7 8
_[oftfofofol1]o[1
MaersTo T To [ololol1
1 2 3 4 5 6 7 8
Accexnada
olo[1]ofo[1[o[1 oloft]olol1]o]1
MaergToTolololo1 — [0[1(0[0/0]1|0]|1
1 2 3 4 5 6 7 8 1 2 3 4 5 7 8

Figura 2.3.3: Processo utilizado para gerar as duas tiras de bits de um individuo, que guardam
as informacdes genéticas das idades especificas onde as mutagdes nocivas comecam a atuar.
Na reproducgdo sexuada, onde o crossing over para a formacdo da tira a ser herdada. Uma tira
se origina da mie (cinza claro) e a outra do pai (cinza escuro) e abaixo a reprodugdo
assexuada, por clonagem, onde o individuo recebe diretamente as duas tiras da fémea. Em
negrito vemos novas mutag¢des ocorrendo na idade seis da segunda tira herdada.
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Uma referéncia importante para entender a competi¢do entre os diferentes tipos de
reproducgdo utilizando o modelo Penna € o trabalho de Jorge S4 Martins e Suzana Moss de

Oliveira (1998), onde € apresentado um estudo sobre fixacdo de genes nocivos na populacao.

Chamamos de rigorosidade do inverno o efeito das baixas temperaturas sobre a
mortalidade da populacéo, de tal forma que quanto mais rigoroso for o inverno, maior seré a
mortalidade. A rigorosidade do inverno serd implementada junto ao fator de Verhulst, que
representa a taxa de morte devido aos fatores externos e competi¢do intraespecifica por
alimentos e espaco. Durante o inverno a capacidade do ambiente serd reduzida por um fator
de compressdo, aumentando a mortalidade e nas demais estagdes do ano esse fator valera um
e todos os individuos estardo expostos ao fator de Verhulst normal. A diferenca entre os
regimes reprodutivos implicard no fato de que as fémeas partenogenéticas sdo viviparas
enquanto que nas fémeas sexuadas ocorre postura de ovos. Nas simulagdes, os ovos sofreram
o fator de Verhulst normal, mesmo durante o inverno, pois eles possuem uma resisténcia
maior ao frio que os demais individuos da populacdo. Eles sdo armazenados em um vetor

separado até que ocorra a eclosio.

Na Equagéo 2.3.1 podemos ver o fator de Verhulst modificado, onde surge o fator de
compressdo C que representa a rigorosidade do inverno e reduz a capacidade do ambiente

Nmax durante a estagao:

N(1)

Fator de Verhulst=——
Nmax / C

(2.3.1)

2.4 Resultados

Comecaremos as simulagdes com os individuos da populacdo contendo diferentes
regimes reprodutivos e deixaremos a populagdo evoluir para um estado estaciondrio,
ocorrendo a otimizacdo do regime reprodutivo de acordo com as condi¢des climéticas

(rigorosidade do inverno) as quais a populacio estd exposta.
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Devido a grande dificuldade em obter dados reais das populagdes de afideos, que séo
constituidos por cerca de 4.400 espécies, utilizaremos em nossas simula¢des os seguintes
parametros: populacdo inicial de 10.000 fémeas e 10.000 machos; capacidade do ambiente
800.000; limite de trés mutacdes; idade de maturagdo de 10 intervalos de tempo; fecundidade
de 10 filhotes em cada iteracdo; taxa de mutacdo igual a dois e a probabilidade de 0,01 de

mudar o tipo de reproducdo em uma das estacdes do ano.

Na Figura 2.4.1, vemos a populacdo total em cada estacdo do ano, para os fatores de
compressdo C=10 e C=100. Para o fator de compressdo C=100, a populacdo é dizimada
durante o inverno, mas ressurge na primavera devido a eclosdo dos ovos de resisténcia. Para
C=10, a populacdo tem seu nimero reduzido no inverno, mas esti presente durante todo o
ano. Tanto na Figura 2.4.1 (estatica), como na Figura 2.4.2 (dindmica), podemos observar o
comportamento caracteristico das populagdes de afideos, crescendo exponencialmente da
primavera ao outono e sofrendo uma queda brusca na entrada do inverno, formando

batimentos.

0.0z
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0.00 Primavera  werdo Chatono Invgrm
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Figura 2.4.1: O histograma mostra a populacio sobrevivente (com idade >0) em cada estacio
do ano, como fracdo da capacidade do ambiente com o fator de compressao C, as barras claras
representam um inverno rigoroso (C=100), onde toda a populagdo se extingue no inverno,
exceto pelos ovos e as barras escuras um inverno mais ameno (C=10), onde os afideos estiao
presentes durante todo o ano (S4 Martins e Racco, 2001).
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Figura 2.4.2: No grafico da populacao total com o tempo, para C=10 podemos observar que a
populagdo cresce exponencialmente até o inicio do inverno, onde ocorre uma queda brusca,
devido a mortalidade por causa das baixas temperaturas, reproduzindo o efeito de batimento
no tamanho da populacéo.

A opcdo pelo regime reprodutivo holociclico ou inolociclico pode ser vista nas Figuras
2.4.3 e2.4.4, onde para baixa rigorosidade do inverno a populacio converge para o regime de
reprodugdo por partenogénese e para alta rigorosidade prefere o regime holociclico, onde os

ovos de resisténcia garantem a sobrevivéncia da espécie.

Variando o fator de compressdo no inverno entre 10 e 100, vemos que ocorre uma
transi¢do de primeira ordem entre as fases inolociclica e holociclica no ponto 0,0049 (Figura
2.4.4). O fator de compressdo, que representa a rigorosidade do inverno, é o parametro de
ordem. Outra caracteristica que confirma a transicdo € a presenca de um transiente muito

longo, que pode ser representado pelas flutuagdes na populacdo durante o inverno (Figura
2.4.5).
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Figura 2.4.3: Histograma da razdo entre as fémeas com reproducdo sexuada e assexuada, para
cada estacdo do ano. Vemos que para o valor C=100, que representa um inverno rigoroso, a
populacdo prefere a reproducio holociclica, convergindo para um estado onde a reproducio
sexuada ocorre no outono e a assexuada nas demais estacdes. Como a populacdo desaparece
durante o inverno a propor¢ao fica em 0,5. Para um clima mais ameno a populacdo converge
para reprodugdo somente por partenogénese (S4 Martins e Racco, 2001).
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Figura 2.4.4: Razdo entre as fémeas com reproducdo sexuada e assexuada durante o outono
pela populacdo no inverno, expressa pela capacidade do ambiente reduzida pelo fator de
compressdo. Variando a capacidade do ambiente de C=10 até C=100, observamos uma
transicdo de fase no ponto populacdo no inverno igual a 0,0049 (S4 Martins e Racco, 2001).
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Figura 2.4.5: Populagdo sobrevivente no inverno, expressa pela capacidade do ambiente
reduzida pelo fator de compressdo em fungdo do fator de compressdo C, proxima a regido de
transicdo 0,0049. As bolas pretas s@o os resultados das simulac¢des, sendo que a média estd
representada por um losango (S4 Martins e Racco, 2001).

A modelagem proposta também pode ser utilizada para estudar qual o periodo do ano
seria mais indicado para a aplicacdo de inseticidas no combate dos pulgdes, reduzindo a
quantidade utilizada e aumentando a sua efici€ncia. Como dissemos anteriormente, devido ao
curto intervalo de tempo entre as geracdes de afideos, rapidamente a populagdo adquire
resisténcia aos inseticidas, que passa a funcionar ao seu favor, reduzindo seus predadores. Dai

a necessidade de otimizar o combate aos pulgdes com o auxilio das varia¢des climéticas.

2.5 Conclusoes

Com este trabalho mostramos como uma aplicagdo de algoritmos genéticos pode ser
utilizada para analisar qual o regime reprodutivo que otimiza o crescimento da populacio,
parte dos resultados mostrados aqui foi publicada na revista Physica A (Sa Martins e Racco,

2001).
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Com os resultados obtidos vemos que o regime reprodutivo inolociclico, onde ocorre
reproducdo apenas por partenogénese, e o nimero de fémeas descendentes é maior, ocorre em
regides com clima temperado, enquanto o regime holociclico ocorre para climas frios, onde a
mortalidade no inverno € alta e surge a necessidade de postura de ovos de resisténcia para a
populacdo sobreviver a rigorosidade do inverno. Essa resisténcia ao frio dos ovos gerados por

reproducdo sexuada € suficiente para explicar a distribuicdo geogriafica dos regimes

reprodutivos dos afideos, pois € a tnica forma da espécie sobreviver.

Um outro fato importante € que as espécies que vivem em ninhos de formigas
abandonam a reproducgéo sexuada, mostrando que ela € utilizada principalmente para produzir
os ovos de resisténcia. No entanto, algumas espécies de afideos apresentam fé€meas
partenogenéticas oviparas, mostrando que a reprodug@o sexuada ndo seria a tnica forma de

produzir os ovos.
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Capitulo 3

Modelo Matematico para Incrustacio de Animais

Marinhos Sésseis

Os animais marinhos sésseis apresentam uma fase larval no inicio de seu ciclo vital, na
qual ficam a deriva no mar, fazendo parte do plancton, depois buscam uma superficie
submersa para se fixar e dar inicio a fase adulta. Este processo de fixacdo de organismos em
um substrato (superficie) é conhecido como bioincrustacio e vém atraindo a ateng¢do de
diferentes dreas de estudo, ndo apenas pela sua importancia ecoldgica, mas pelos danos que
causam as empresas de transporte maritimo, de exploracdo de petréleo em alto mar e até

mesmo, usinas nucleares, bloqueando os dutos de resfriamento que ficam submersos no mar.

Neste capitulo vamos propor um modelo matemadtico que seja capaz de descrever a
dinamica de incrustagdo de animais sésseis em um substrato, partindo do estudo do

recrutamento de uma dnica populagdo até a generalizacdo para a competicao entre espécies.

A existéncia da fase larval permite a troca de larvas entre populagcdes distintas. Esta

migragao ird caracterizar uma populacao aberta, também chamada de metapopulacao.

O capitulo estd dividido em quatro partes, uma pequena introducdo a biologia das
cracas, a proposi¢ao do modelo, a andlise dos resultados para uma espécie, para a competi¢ao
entre duas espécies e por ultimo uma aplicacdo para a competicao entre duas espécies de

cracas na Baia de Guanabara-RJ.

43



3.1 Introducao

Em primeiro lugar precisamos entender melhor o ciclo vital de animais marinhos
sésseis, para podermos propor um modelo de incrustacdo mais realista. Tomaremos como
base o ciclo de vida de cracas, ji que posteriormente iremos aplicar o modelo a uma
competi¢do interespecifica entre as espécies Megabalanus tintinnabulum (Linnaeus, 1758) e

Megabalanus coccopoma (Darwin, 1854).

O ciclo vital dos animais sésseis inclui uma fase larval, onde os individuos sio
liberados na dgua e passam a fazer parte do plancton. No caso especifico das cracas, as larvas
ficam a deriva por aproximadamente duas semanas, até atingirem a idade de se fixarem a um
substrato para dar inicio a fase adulta. A correnteza funcionard como um corredor, ligando os

substratos que sdo banhados pelo mar, formando uma populacio aberta (metapopulagdo).

As larvas tendem a assentar proximas dos individuos da mesma espécie, pois as cracas
sao hermafroditas, mas nao podem se autofecundar. No entanto o aumento da densidade
populacional inibe o assentamento no substrato (Connel, 1961), logo o recrutamento é

dependente da densidade.

Pelo fato das populacdes de invertebrados marinhos sésseis com fase larval serem
populacdes abertas os modelos tradicionais de populagdes, como as equagdes de Lotka-
Volterra e o modelo logistico, em suas formas originais sdo inadequados para o seu estudo.
Eles foram estruturados para populacdes fechadas, onde os adultos produzem descendentes
que se tornam membros da mesma populacdo que seus pais e necessitam incluir termos

referentes a migracao (Rougharden, 1985).

Na Figura 3.1.1 podemos ver uma esquematizacdo do ciclo vital das cracas e os
corredores de migracdo de larvas formados pelas correntezas que levam o plancton para
populacdes distintas. As cracas podem assentar sobre quase todos os substratos submersos,
entre eles destacamos os costdes rochosos, cascos de embarcacdes, pilares, dutos, plataformas
e até mesmo em outros animais, como baleias e golfinhos. Os organismos sésseis sao
caracterizados pelo fato de ndo poderem se locomover depois que ocorrer a fixacdo no

substrato.
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Figura 3.1.1 Esquematizacdo do ciclo vital das cracas. As larvas do tipo nauplius sio
liberadas na dgua e se juntam ao plancton, permanecendo a deriva por aproximadamente duas
semanas, até passarem para a fase onde sd@o conhecidas como larvas do tipo cyprids, fase na
qual buscam um substrato (costdes rochosos, cascos de embarcagdes e outras superficies
submersas) para se fixarem dando inicio a fase adulta. As correntezas levam o plancton para
populacdes distantes, formando corredores de migracao de larvas.

Quanto a mortalidade nos adultos, em algumas espécies como a Chthamalus fissus em
Punta Mala West e Chthamalus stellatus, a mortalidade independe da densidade populacional
da propria espécie. Em muitas populagdes de cracas na zona temperada, a mortalidade
depende da densidade devido ao fato do recrutamento exceder o nimero possivel de adultos
(capacidade do ambiente). Por exemplo, a Balanus balanoides, que apresenta um ripido
crescimento alométrico, causando mortalidade devido a competicdo interespecifica e
intraespecifica (Connel, 1961; Connel, 1961a; Sutherland, 1990). A mortalidade dependente
da densidade atinge principalmente aos individuos mais jovens, dificilmente uma craca mais

antiga tem sua carapaca quebrada ou sua abertura opercular coberta por outras cracas mais

jovens.
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O objetivo principal deste trabalho é de propor um modelo capaz de simular a
bioincrustacdo em um substrato avaliando a densidade populacional e a competicdo entre as
espécies. E principalmente de estudar o impacto na biodiversidade local, causado pela
introducdo de espécies exoéticas (bioinvasdo). Nas dultimas décadas, a bioinvasao
provavelmente tem sido a principal responsavel pelo aumento da distribuicdo de diversas
espécies e por mudancas na estrutura de comunidades nativas (Rocha, 2002). A nossa
proposta estd baseada na observacdo do comportamento da incrustacdo de cracas e de outros

animais sésseis, que buscam otimizar o espago disponivel para recrutamento.

Quando as caracteristicas bioldgicas da espécie invasora sdo conhecidas, podemos
tentar prever quais os resultados da competicdo entre ela e as espécies nativas. Para isso
precisamos construir modelos capazes de reproduzir a competicdo entre as espécies
envolvidas. No nosso caso vamos nos restringir as cracas, mas o modelo proposto podera ser

adaptado para outras espécies.

3.2 Modelo Matematico

Antes de introduzirmos o modelo, precisamos destacar a diferenca entre assentamento
e recrutamento. O assentamento ocorre quando uma larva se fixa ao substrato e o
recrutamento ocorre quando um assentado sobrevive por um periodo de tempo determinado
pelo experimentador, portanto o recrutamento seria a somatéria de dois processos: a fixa¢ao
de larvas e a mortalidade pds-assentamento (Rocha, 2002). Vamos considerar o recrutamento
como o nimero de individuos fixados que sobreviveram até um tamanho que possa ser

identificado pelo pesquisador, e contabilizar a populacdo a partir destes individuos.

Como foi dito anteriormente, as larvas a deriva no oceano sdao capazes de colonizar
outros substratos ao longo da costa. Direcionando nossa modelagem para um substrato que
tenha uma 4rea muito pequena em relacdo a drea total ocupada pela espécie, podemos assumir
que a concentragdo de larvas na dgua independe da populacdo local, pertencente ao substrato

em estudo.
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Por exemplo, a Baia de Guanabara tem aproximadamente 130 Km de perimetro e 370

2 4 . . . ~ c
Km~ de drea. A 4rea relativa ao casco de uma embarcagdo ou de um substrato a ser estudado €
muito pequena quando comparada a drea de todos os substratos naturais e artificiais

submersos, que fornecem larvas para o plancton.

Por isso consideramos que o substrato esteja em contato com um reservatério de
larvas, e que o recrutamento R(#) dependera da capacidade de recrutamento da espécie r(f), da

drea disponivel para recrutamento A gjgp:
R(t)=r(t) A, . (3.2.1)

A capacidade de recrutamento r(f) € o nimero de larvas que se fixam numa unidade de
area de substrato vazio em um intervalo de tempo e pode variar de acordo com o material e as
formas do substrato, com a abundancia das larvas no plancton local que tem larvas vindas de
outras populacdes trazidas pelas correntes e liberadas em 4guas de lastro ou do casco de
embarcagdes e também da populacdo local. Normalmente ocorrem variagdes sazonais na

capacidade de recrutamento (Connel, 1961; Connel, 1961a; Sutherland, 1990; Rocha, 2002).

O fato de estarmos trabalhando com uma populacio aberta, onde o plancton funciona
como um reservatorio de larvas e que a probabilidade de uma larva retornar ao substrato de
origem seja muito pequena, faz com que a capacidade reprodutiva da populagdo incrustada no

substrato ndo tenha importancia para o recrutamento.

Para o caso especifico de algas, a capacidade de recrutamento r(f) serd composta por
dois termos, um do recrutamento de propagulos e esporos (vindos da reproducdo assexuada e
sexuada) presentes no fitoplancton e outro do crescimento vegetativo (brotos) que depende da

densidade populacional local.

A darea disponivel pode ser estimada subtraindo a drea ocupada pelas diferentes
espécies da drea total A. A drea ocupada por uma espécie serd o nimero N de individuos da
propria espécie vezes a drea efetiva @ que um individuo é capaz de dominar, evitando que

outro se instale no local.

Area disponivel = A— ZN]. (t) a, (3.2.2)
j=1
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onde o indice j representa as n diferentes espécies; N; € o numero de individuos da espécie j e

a;j € a drea efetiva ocupada por cada individuo e A € a drea total do substrato.

Podemos entdo reescrever o recrutamento em fungao da densidade:
R(t)=r()| A=Y a,-N,{t)|. (3.2.3)
j=1

Supondo que a mortalidade M; para a populacdo recrutada e a capacidade de
recrutamento r(f) sejam constantes no tempo. O nimero de individuos que sobrevivem a um
intervalo de tempo serd igual a (I- M; ) N;. Obtemos entdo a uma equacgdo para a evolugao

temporal do nimero de individuos de cada espécie:
N e+1)=0-M)N,@)+r| A=Y a;-N, () |. (3.2.4)
j=1

A funcdo de recorréncia que da o nimero total de individuos na populagio é composta
de dois termos: o primeiro representa os adultos que sobreviveram e o segundo termo da soma

representa o nimero de novos recrutas que passam a integrar a populagdo.

A diferenca entre o modelo proposto dos demais existentes estd na proposta do
recrutamento depender do espago disponivel e que cada organismo possui uma drea efetiva,
que consegue dominar apds o seu recrutamento evitando que outro organismo se instale ali.
Outra hipétese importante € a de que o plancton seja um reservatério de larvas e que o esfor¢co
reprodutivo local seja desprezado, pois a drea considerada € sempre pequena comparada a
superficie total submersa nos oceanos e que a probabilidade de uma larva retornar ao local de
origem depois de passar dias a deriva € muito pequena, pois ela ndo consegue vencer a

correnteza.

Como comentamos anteriormente, a robustez do modelo permite variar o nimero de
espécies na competicdo. Podemos reduzir a um simples recrutamento de uma unica espécie
até a competicao de n espécies, desde que possamos estimar os valores de mortalidade e o

padrdo de recrutamento das espécies envolvidas.
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3.3 Analise dos resultados obtidos com 0 modelo para uma espécie

Por simplificagdo vamos comecar com o recrutamento de uma tUnica espécie, para
tentar entender a importancia dos parametros envolvidos. Consideraremos em todas as
simulacdoes uma drea total A constante, tal que para uma populacdo em que os individuos

ocupem uma drea efetiva igual @a. Substituindo na Equagado 3.2.4, teremos que:
NE+1)=0-M)N@t)+r-(A-a-N()) (3.3.1)

Para analisar qualitativamente a importancia dos parametros envolvidos no modelo na
dinamica populacional utilizaremos diferentes valores da capacidade de recrutamento e da
mortalidade e também analisaremos a estabilidade do modelo, para as condi¢des iniciais,

variando o tamanho da populacdo no instante #=0.

Na Figura 3.3.1 podemos ver que o estado estaciondrio independe do tamanho da
populacdo inicial, pois em todos os casos a populacdo convergiu para o mesmo estado
estaciondrio mostrando que o modelo € estdvel para variacdes na populacdo inicial. Mais
adiante veremos que a populacdo no equilibrio dependerd apenas das caracteristicas da

espécie, que sao a taxa de morte M e a capacidade de recrutamento r.

1000

= 500 -

0 10 Tempo 20 30

Figura 3.3.1: Comportamento da populacdo total com o tempo para diferentes valores iniciais
da populacdo. Vemos que para todos os casos a populacdo converge para o0 mesmo estado
estacionario N=500. Parametros utilizados M=0,2; r=0,2 cm'z; a=1cm?® e A=1000 cm>.
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No caso da mortalidade observamos que quanto maior a taxa de mortalidade M, menor
serd a populacdo final, como podemos ver na Figura 3.3.2. Outro parametro importante € a
capacidade de recrutamento da espécie r, observamos na Figura 3.3.3, que quanto maior a

capacidade de recrutamento da espécie, maior serd a populacio no estado estaciondrio.

1000
M=0.01
M=0.02
M=0.10
£ 500 -
z M=0.20
M=0.40
0 : :
0 10 20 30

Tempo

Figura 3.3.2: Comportamento da populacdo total com o tempo para diferentes taxas de
mortalidade. Quanto maior a taxa de mortalidade M, menor a populacdo no equilibrio. Os
demais parametros sdo iguais a Figura 3.3.1.

1000

r=0.40

r=0.20

= 500 -
r=0.10

r=0.05

r=0.01

0 10 20 Tempo 30

Figura 3.3.3: Dinamica populacional para diferentes valores da capacidade de recrutamento.
Quanto maior a capacidade de recrutamento, maior a populacdo no equilibrio. Os demais
parametros sdo os mesmos utilizados na Figura 3.3.1.
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Agora apresentaremos 0s cdlculos para a populacdo total no equilibrio. Da Equacao

3.3.1 obtemos uma relacdo linear entre N(t+1) e N(t).

Nie+1)=(1-M—r-a)N(t)+r-A (3.3.2)
O estado estaciondrio serd quando N(t+1)=N(¢)=N . (3.3.3)
Substituindo na Equacao (3.3.2),
N=(1-M-r-a)N+r-A . (3.3.4)
r-A
Logo, N=——"F1. 3.3.5
i -

Dessa forma obtemos o valor da populacdo total no equilibrio. Vemos pela Figura
3.3.4 que N serd o unico ponto de equilibrio e que serd estdvel, ou seja, independente das

condigdes iniciais o valor da populagdo total ird sempre convergir para V.

1000

N(t+1)

500 A

1000

0 L ‘
500 N(Y

Figura 3.3.4: Diagrama de fluxo para uma tnica espécie. O ponto N, calculado pela Equagao
3.3.5, € o ponto de equilibrio, que € a interseccdo entre as retas N(#)=N(#+1) (linha tracejada)

e N(t+1)=01-M —r-a)N()+r- A (linha cheia).
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No caso continuo, considerando intervalos de tempo curtos, construimos a equacao
diferencial que representa a taxa de variacdo do nimero de individuos com o tempo. Podemos

também obter o resultado exato para uma tnica espécie

dN _ AN N(t+1)-N(@)
dt At 1

—(M +ra)-N+r-A, (3.3.6)

cuja solucdo é dada por:

r-A r-A
N@) =m+{N(I =t0)—m]exp(M +ra)t,=1), (337

sendo N(t=0) = Ny e ty=0, temos que:

i]exp— (M +m)t_ (3.3.8)

N()=———+|N, -
® [0 M +ra

M +ra
A Equacdo 3.3.8 descrevera o comportamento da populagdo com o tempo, sendo que o
estado estaciondrio ocorre quando  — oo, e a populacdo no equilibrio novamente serd dada

pela Equacdo 3.3.5.

3.4 Anadlise dos resultados obtidos com o modelo para a competiciao entre

duas espécies

Depois de obter os resultados para uma unica espécie, vamos estudar a competicao
interespecifica entre duas espécies pelo recrutamento em um mesmo substrato. Essa
competi¢do serd utilizada posteriormente para analisar as conseqiiéncias da introdugdo de
espécies exodticas (ndo nativas) no ambiente, por isso para identificd-las usaremos as notacoes

N para a espécie nativa e I para a espécie invasora.

Temos as seguintes equacdes de recorréncia para o numero de individuos de cada

espécie:
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(1
(1

WNO+r, (A=ay -N(t)-a, 1))

1 ) (t)+ r, .(A_aN 'N(t)—a, 1()) (3.4.1)

-M
1t+1)=0-M

{N@+n

Em primeiro lugar vamos verificar que a proporc¢do final entre as duas espécies
independe das condi¢des iniciais, ou seja, o estado de equilibrio independerda do momento da
invasdo, como pode ser visto na Figura 3.4.1, onde variamos o momento da invasdo da
espécie I em um substrato onde existe o recrutamento da espécie nativa N. Simulando o caso
onde a colonizacdo de um substrato inicialmente vazio ocorre pelas populagdes isoladas (a),
para as duas competindo pela colonizacdo do substrato vazio, desde o inicio da simulagdo (b),
para a invasdo ocorrendo antes da populacdo nativa atingir o equilibrio (c) e depois de j4 té-lo
atingido (d). Vemos que a dindmica das populagdes serd diferente em cada caso, mas o estado

estaciondrio serd sempre 0 mesmo.
Para obter a relac@o entre as duas populagdes no equilibrio podemos utilizar o sistema

de equacdes de recorréncia (3.4.1), fazendo N(t+1)= N(1)=N e I(t+1)=I1(t)=I .

= _
I =(-M ) I1+r,-(A-a, -N-a,-I) I r M,

{N=(1—MN)N+rN'(A—aN'N—arl) N_rm M, (3.4.2)

Com o resultado obtido vemos que a propor¢do entre as duas espécies no equilibrio
dependerd da mortalidade natural e da capacidade de recrutamento de ambas, independendo
das condicdes iniciais, do momento onde ocorre a invasdo e da drea do substrato.
Utilizaremos o resultado obtido para obter o valor de cada populacdo no equilibrio,

substituindo a dependéncia da outra populagdo no calculo da drea disponivel. Teremos entao:

N=(1—MN)N+rN-(A—aN-N—(a,/c)-N) 243
I =(-M ) I+r,-(A~a, -c-1—a, 1) ©.43)
resolvendo:
ry - A
N = (3.4.4)
M, +a, -ry+a,-r '(MN/M,)
I roA (3.4.5)

_M1+a1'r1+aN'rN'(M1/MN)
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Figura 3.4.1: Competicdo entre a espécie N nativa (cinza) e a espécie I invasora (preto). Na
figura a mostra o crescimento populacional para as duas espécies recrutando isoladamente, em
substratos distintos uma da outra. Nos demais graficos vemos a competicdo entre as duas
espécies com a invasdo ocorrendo em diferentes instantes, podemos observar que o estado
estaciondrio serd o mesmo nas trés situacgdes (b,c e d) e sempre menor que no caso onde as
espécies crescem isoladamente (a). No caso b, a invasdo ocorre junto com o inicio do
recrutamento da espécie nativa; no (c) a invasao ocorre antes da espécie nativa atingir o
equilibrio e em (d) a invas@o ocorre quando a espécie nativa ja estava em equilibrio. Os

parametros utilizados foram A=1.000; Mx=0,06; I‘N:O,O7cm'2; aN:I,OOcmZ; M;=0,05;
ri=0,10cm™; @;=1,00cm>.

Com a andlise dos valores no equilibrio vemos que havera a coexisténcia das espécies
sempre que elas forem capazes de recrutar sobre o material do substrato, pois o plancton
funciona com um reservatorio de larvas, capaz de recompor um substrato apds a sua
raspagem. Um exemplo comum é o dos cascos das embarcagdes, que periodicamente
necessitam de raspagem, pois a incrustacdo causa um aumento do arrasto € no consumo de

combustivel.

54



3.5 Aplicacio para a competicio interespecifica de cracas da espécie

Megabalanus tintinnabulum e Megabalanus coccopoma na Baia de

Guanabara-R]J

A espécie Megabalanus tintinnabulum predominava em altas densidades na regido da
Baia de Guanabara e nas suas adjacéncias, desde as primeiras investigacOes feitas em 1929
por Leuderwaldt e em 1940 por Oliveira. Entretanto levantamentos mais recentes demonstram
a presenca de uma outra espécie de craca ndo nativa, Megabalanus coccopoma que
atualmente vem dominando na regido (Apolindrio, 2002 e 2003). Segundo Apolindrio, a
introducdo da espécie coccopoma no litoral do Rio de Janeiro provavelmente ocorreu pela
liberacdo de larvas dos adultos fixados nos cascos e da dgua de lastro de embarcacdes vindas
de outros paises e de plataformas petroleiras comumente encontradas dentro da Baia de

Guanabara.

Na Figura 3.5.1 podemos ver fotos das duas espécies estudadas. Vemos que a espécie
nativa tintinnabulum possui um formato cilindrico e uma abertura opercular maior que a

espécie invasora coccopoma, que possui um formato mais esférico.

Figura 3.5.1: Fotografias das espécies Megabalanus coccopoma (esquerda) vista superior
(cima) e lateral (baixo) e Megabalanus tintinnabulum (direita) vista superior (cima) e lateral
(baixo) (Apolindrio, 2003).
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Como primeira aplicagdo do modelo matemadtico proposto para a incrustacdo de
animais sésseis iremos utilizar os dados coletados por Moacir Apolindrio no periodo de 1999
a 2001 (Apolinério 2003). Na Figura 3.5.2 podemos ver os cinco postos de coleta, trés dentro
da Baia de Guanabara (Urca, Ponte e Morcego) e dois em ilhas adjacentes (Ilha do Pai e Ilha
Comprida). Os dados coletados no Morcego foram descartados, por haver forte interferéncia

externa.

Figura 3.5.2: Mapa do litoral do Rio de Janeiro, com os postos de coleta na Baia de
Guanabara e Ilhas adjacentes.

Os valores de recrutamento foram obtidos através de quadrados de 30cm x 30 cm, que
a cada dois meses eram raspados apds a contagem do numero de recrutas. Dessa forma
obtemos uma estimativa da capacidade de recrutamento para as duas espécies em estudo, que

serd de 2,5 tintinnabulum e de 11,6 coccopoma a cada dois meses.
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A drea de dominio calculada pela abertura opercular de aproximadamente 700
exemplares de cracas, obtivemos entdo os valores de 1,54 cm? para a espécie tintinnabulum e
de 0,87 cm?” para coccopoma. A mortalidade foi estimada pela proporcdo final média das duas

espécies.

A populacio total pode ser vista na Figura 3.5.3, onde estdo incluidos os adultos e os
recrutas de ambas as espécies, onde a propor¢do no equilibrio entre tintinnabulum e

coccopoma é de aproximadamente 0,30.

30

20
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Populacao total por espécie
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Figura 3.5.3: Populagdo total para a competicdo entre a espécie nativa (cinza) e a espécie
introduzida (preto) pela ocupagao de um substrato inicialmente vazio. Consideramos ay =1,54
cm® e ay =0,87 cm® e para um intervalo de tempo igual a dois meses temos My=0,38,
M;=0,52 e um recrutamento de ry=2,5 /900 mmz, r=11,6 /900 mm>.

Na Figura 3.5.4 vemos o nimero de adultos das duas populagdes competindo pelo
mesmo substrato. Vemos que devido a espécie nativa ter uma capacidade de recrutamento
inferior a da espécie coccopoma, a propor¢ao final entre os individuos adultos da espécie
nativa e da espécie introduzida serd de 0,38 em acordo com a propor¢do encontrada em

campo (Apolinério, 2003).
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Um fato interessante € que ao contrario do que poderiamos esperar, a espécie nativa
ndo corre o risco de extin¢do por causa da invasdo do seu habitat pela espécie coccopoma,

visto que as duas coexistem pacificamente e que o plancton fornece larvas de ambas espécies.

A caracteristica de coexisténcia entre as espécies € um resultado do modelo proposto,
visto que o recrutamento dependerd do espago disponivel, que diminui com o aumento da
populacdo local, resultado distinto dos modelos de populacdes fechadas, onde o recrutamento

aumenta proporcionalmente ao nimero de adultos.

0 6 12 18 24

Tempo (meses)

Figura 3.5.4: Numero de adultos para a competi¢do entre a espécie nativa (cinza) e a
espécie introduzida (preto) pela ocupacdo de um substrato inicialmente vazio. A linha cheia
representa os valores obtidos pelo modelo e os quadrados representam os adultos para os
pontos de coleta da Ilha do Pai e da Ilha Comprida durante 10 meses. A proporcao final entre
os adultos das duas espécies obtida pelo modelo € de 0,38, em acordo com a média observada
em campo. Os parametros utilizados na simulagdo sao os mesmo da Figura 3.5.3.

58



3.6 Conclusoes

O modelo proposto se mostrou capaz de reproduzir a dindmica de incrustacdo de
cracas em substratos vazios, utilizando as caracteristicas bioldgicas das espécies que

competiam por espaco e obtendo valores coerentes para as espécies em equilibrio.

O modelo se mostrou de facil aplicabilidade, visto que constantemente as
caracteristicas bioldgicas necessarias estdo sendo obtidas por grupos de pesquisa e pode ser
utilizado para estimar o tempo ideal para raspagem dos cascos de navios ou de outros
substratos imersos no mar. O que é de grande importincia econdmica, pois a incrustacao de
organismos sésseis ocasiona a corrosdo do substrato além da reducdo da velocidade das

embarcagoes, dificultando as manobras e aumentando o gasto de tempo e combustivel .

Aparentemente a competicdo entre as espécies tintinnabulum e coccopoma por espaco
disponivel para recrutamento € fraca, pois nenhuma das duas espécies consegue ocupar todo o
substrato na regido da Baia de Guanabara, sugerindo que possa haver outros fatores
restringindo o recrutamento na regido. Entre eles podemos destacar a presenca de algas, do
mexilhdo Perna perna e a influéncia negativa da poluicdo nas dguas, que afeta todos os
organismos do ecossistema. A espécie Megabalanus tintinnabulum, que foi considerada como
nativa no estudo sobre a Baia de Guanabara, por estar presente na regido a mais tempo, em
outros locais ela é considerada como invasora, como pode ser visto nos relatos feitos sobre

sua apari¢do na Costa da Bélgica (WGITMO, 2001).

A invasdo de nichos por espécies introduzidas pelo homem tem trazido grande
preocupacgdo para os 6rgaos de protecio e controle ambiental, visto que a espécie introduzida
pode mudar o biosistema local. Uma listagem das 100 espécies invasoras mais importantes do
mundo € atualizada a cada dois anos por um grupo de especialistas (ISSG - Invasive Species

Specialist Group) e se encontra disponivel para download no site www.issg.org/database.

59



Capitulo 4

Modelo Computacional Baseado em Automatos Celulares

para Incrustacio de Animais Marinhos Sésseis

O modelo matematico proposto no capitulo anterior avalia o comportamento temporal
da populagdo no substrato, no entanto ndo permite um estudo sobre a sua distribuicio
espacial. Por isso um modelo baseado em autdmatos celulares seria uma forma simples de

avaliar a dindmica temporal e a0 mesmo tempo a distribuicdo espacial dos organismos.

Um autdmato celular é um sistema dindmico, onde o tempo e o espaco sdo discretos
(Wolfram, 1986). O substrato € dividido em sitios, que possuem um conjunto finito de estados
predefinidos e os estados de cada sitio s@o alterados conforme um conjunto de regras de
transicao baseadas no estado atual da célula e de sua vizinhanga. Dessa forma podemos incluir
no modelo a afinidade entre individuos da mesma espécie e outras caracteristicas especificas,

como tendéncia entre recrutar lado a lado ou recrutar sobre individuos j4 fixados no substrato.

Inicialmente vamos mostrar a proposta do modelo e alguns dos seus resultados e
depois aplica-lo a competicdo entre duas espécies de cracas Megabalanus tintinnabulum e

Megabalanus coccopoma.
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4.1 Automatos Celulares

Os autdmatos celulares sdo amplamente utilizados para reproduzir sistemas fisicos e
biolégicos, apesar de suas regras simples, eles tém conseguido avaliar os sistemas de forma
satisfatéria. Com esse tipo de modelagem podemos avaliar a distribuicdo espacial ou

dispersdo geografica das espécies estudadas.

Uma aplicacdo foi sugerida por John Conway em 1970, chamada de “o Jogo da
Vida”, com o objetivo de explorar como regras simples poderiam dar surgimento a estruturas
que simulavam a vida e comportamento. A sua proposta era de que organismos no seu mundo
artificial podiam atuar como aqueles do mundo real — movendo, crescendo, reproduzindo,

evoluindo e, talvez, até mesmo pensando.
Pela defini¢c@o formal de autdmatos celulares temos que:
Seja, L uma rede regular ( os elementos de L sdo chamados de células ou sitios),
S um conjunto finito de estados,
N um conjunto finito de vizinhos,
f: 8" @ S uma fung¢do de transicdo.

Chamamos a 4-tupla (L,S,N,f) um autdmato celular. Definimos aqui que um reticulado
€ regular se € uma rede periddica de um espaco de dimenséo d, e os elementos do reticulado,
as células, preenchem o espago completamente, e ao se transladar o reticulado em d dire¢oes

independentes, obtemos o mesmo reticulado.

Uma configuragdo Cx: L o § é uma fungdo que associa um estado a cada célula do
reticulado. O efeito da funcdo de transi¢do f deve mudar a configuracdo C; na nova

configuracdo C ¢, de acordo com a seguinte equagio:

Ci(r) = £({C®): i em N(r) U {Ci)}' } ), (4.1.1)

onde N(r) € o conjunto de vizinhos da célula r.
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A vizinhanca de cada sitio pode ser determinada de diferentes maneiras, uma das mais
comuns ¢ a vizinhanga de von Neumann, onde numa rede de duas dimensdes, os primeiros
vizinhos de uma célula sdo os quatro sitios mais préximos, os dois vizinhos laterais, o acima e

0 abaixo.

4.2 Modelagem

A grande diferenga entre o modelo proposto anteriormente e o modelo atual € a
possibilidade de estudo da distribuicdo espacial. Com a nova modelagem podemos incluir a
afinidade intraespecifica, que leva as larvas a recrutarem préximas a individuos da sua
espécie. Consideramos também a capacidade de recrutar sobre os outros individuos, formando
colunas, que é caracteristico de cada espécie e também podemos analisar as estruturas
tridimensionais formadas pelo recrutamento. Devido a agdo das correntes marinhas ocorrem
quebras de colunas, a a¢do da dgua faz com que as partes mais frageis da estrutura se soltem e
os individuos carregados deixam de fazer parte da populacdo, liberando espaco para novos

recrutamentos (Connell, 1961; Apolinario, 2003).

De modo informal, nosso substrato serd uma rede quadrada, onde cada célula podera
assumir n+I possiveis valores, onde n se refere a espécie de cracas que ocupa o sitio e zero
para o caso do sitio estar vazio. A base da rede é formada pela drea do substrato e a altura
corresponde ao nimero de cracas recrutadas no mesmo sitio, dessa forma discretizamos o
substrato em pequenos sitios quadrados. Supomos que o recrutamento de cracas no mesmo
sitio ocorra com sobreposicdo de parte da base das cracas ja recrutadas, formando colunas de

cracas.

O cimento utilizado pela larva para se fixar no substrato € tdo forte que a carapaca que
envolve a craca permanece no substrato por um longo periodo apds a sua morte. Por esse
motivo, a unica forma de liberagdo de espaco ocorre pela quebra de coluna, pois os demais

individuos, mesmo apds a morte por outros fatores, continuam ocupando espaco no sitio. A
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mortalidade na populagcdo ocorre de duas formas, devido a quebra de coluna e devido a

mortalidade natural, incluindo competi¢éo e predacdo.

A simulagdo ocorre da seguinte maneira, escolhemos aleatoriamente o tipo / de larva

que tentara recrutar e o sitio i. A probabilidade da larva [ recrutar no sitio i serd dada por:

4
b, =S, 'HAl,j “4.2.1)

j=1
Onde, o indice j se refere aos quatro primeiros vizinhos do sitio i;
S1; € a tendéncia da larva da espécie [ recrutar sobre a larva no topo do sitio i e
A;j é a afinidade entre a larva da espécie [ e a espécie de craca no topo do sitio j.

A afinidade A € estimada levando em conta a relacio entre as espécies. Sabemos que
individuos da mesma espécie sdo atraidos pela atividade da coldnia, que faz aumentar a
probabilidade de assentamento de larvas e de sobrevivéncia dos individuos que formam uma
comunidade. Para a construcio da sobreposicdo S, consideramos as caracteristicas
particulares de recrutamento de cada espécie, que podem aceitar colonizacdo sobre outras

cracas ou somente sobre o substrato.

Na Figura 4.2.1 podemos observar o desenho dos quatro vizinhos do sitio i, que sdo
utilizados para o calculo da probabilidade de recrutamento no sitio, e o desenho de uma

coluna que atingiu a altura de quebra e serd eliminada da simulacao.

Quando a larva recruta no sitio i, a altura do sitio é acrescida de uma unidade, ao
atingir a altura méxima permitida, a coluna se desprende do substrato e todas as cracas do
sitio deixam de fazer parte do substrato. A altura maxima permitida para as colunas de cracas
estd relacionada diretamente com a acdo da 4gua no substrato, dificultando o assentamento de
larvas e causando a liberagdo de espaco através da quebra de colunas. A presenca de
individuos mortos faz aumentar a fragilidade da estrutura, que serd representada pela reducéo

de uma unidade na altura de quebra.

No final de cada intervalo de tempo verificamos quais os individuos que irdo morrer
devido a outros fatores, como mortalidade natural, competi¢do, predacdo e a outros fatores

externos além da quebra de coluna.
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Figura 4.2.1: Vizinhanga do sitio utilizada para calcular a probabilidade de recrutamento,
consideramos a afinidade entre a espécie de larva que ird recrutar e a craca que estd no topo
do sitio (esquerda) e uma simulacdo de quebra de coluna, representando o caso onde uma
larva recrutou no topo do sitio, fazendo com que ele atingisse a altura maxima permitida
(direita). A coluna, marcada com a seta, se desprende e todas as cracas do sitio deixam de
fazer parte do substrato.

4.3 Resultados obtidos com o modelo

Antes de aplicarmos o modelo para uma situacio real, vamos mostrar alguns dos seus
possiveis resultados. Vamos comegar com o estudo do recrutamento de uma tnica espécie e
mostrar que através da relacio de afinidade A;; e da relagdo de sobreposi¢do S;; , podemos

obter diferentes distribui¢des espaciais.

Vamos propor quatro casos distintos, como pode ser visto na Tabela 4.3.1, nas faixas
(a) e (b) a probabilidade de recrutar nos sitios onde ja existem cracas € maior do que recrutar
sobre o substrato vazio. A diferenca entre os dois casos esta que no primeiro (a) a tendéncia a
formar clusters € mais fraca que no segundo (b) (Figura 4.3.1). A faixa c representa um caso
especial, no qual as cracas tendem a formar uma distribui¢do espacial uniforme, mantendo
sempre a distdncia de um sitio entre as colunas vizinhas, formando um padrdo quadriculado

como um tabuleiro de xadrez. O quarto caso (d) representa uma distribuicio mais uniforme,
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onde a maioria dos sitios estd ocupada, como podemos ver no cdlculo da densidade

populacional apresentado na Tabela 4.3.1.

afinidade sobreposi¢cao parametros resultados
faixa craca vazio craca vazio | hquebra | mort. drea h média dens
a 0.6 0.2 0.6 0.4 6 001 |11,8% | 1,14 0,13
b 0.9 0.3 0.6 0.3 6 0.01 |50,6% | 2,06 1,04
c 0.0 0.9 0.1 0.6 6 0.01 |46,6% | 2,19 1,02
d 0.5 0.5 0.2 0.2 6 0.01 |52,3% | 1,39 0,73

Tabela 4.3.1: ParAmetros utilizados nas simulacdes das quatro faixas da Figura 4.3.1. A tabela
apresenta a afinidades A;; entre a espécie de larva e a vizinhanca e a tendéncia de
sobreposicdo S;; a craca no sitio i escolhido para recrutamento. Também estdo indicadas a
altura de quebra (h quebra) e a mortalidade(mort.) que foram mantidas constantes em todos os
casos e os resultados obtidos da simulacio, como a densidade média de individuos por sitio
(dens), a altura média dos clusters ocupados (h média) e a area ocupada pela espécie.

g
8%
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Figura 4.3.1: Distribui¢@o espacial de uma dnica espécie em um substrato inicialmente vazio.
A base do grifico representa o substrato e o eixo z é a ocupacdo de cada sitio. Cada faixa
representa uma parte de uma rede 100 x 100 simulada isoladamente.
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Figura 4.3.2: Crescimento populacional nas faixas (a),(b),(c) e (d), podemos observar que as
faixas (b) e (c) tendem a atingir densidades populacionais superiores a faixa (d), que apresenta
a maior area de cobertura. Isto ocorre porque a altura média das colunas € relativamente
menor.

Pela andlise da Figura 4.3.1, vemos que o modelo nos permite simular diferentes tipos
de recrutamento, pois cada espécie tem suas caracteristicas bioldgicas que devem ser
respeitadas durante a simulagdo. Dessa forma, variando as relagdes de sobreposicdo e de

afinidade construimos diferentes padrdes de recrutamento.

O modelo permite analisar a drea ocupada pela espécie, que € a porcentagem dos sitios
onde a espécie esta presente, a altura média dos clusters ocupados, que pode variar mesmo
quando a densidade populacional total for semelhante, que é o caso das faixas b e c. A
comparacdo entre as densidades populacionais, alturas médias dos clusters e drea ocupada

pelas espécies podem ser vistas na Tabela 4.3.1.

Com os resultados obtidos com as simulagdes de uma tinica espécie, passaremos entao
para o estudo da competi¢do interespecifica, pela ocupacdo de um substrato. Inicialmente
verificaremos a estratégia de sobreposicao da espécie coccopoma na invasao de substratos na

Baia de Guanabara, que antes era dominada pela espécie tintinnabulum.
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4.4 Estratégia de Ocupacao Utilizada por Megabalanus coccopoma na

Competicao Interespecifica com a Espécie Megabalanus tintinnabulum

Como foi dito no Capitulo 3, nosso interesse em estudar a competicdo entre as duas
espécies de cracas estd no fato de que a espécie invasora coccopoma surgiu no litoral do Rio
de Janeiro ap6s a década de 50 e atualmente vem dominando a espécie nativa tintinnabulum.
A espécie invasora € considerada como oportunista e facilmente adaptada para recrutar e

sobreviver em ambientes estressados € em estruturas artificiais.

A espécie invasora tem formato abaloado e menor abertura opercular em relacdo a
espécie nativa (Figura 3.4.1), estas caracteristicas provavelmente estio relacionadas com a sua

facilidade em recrutar formando colunas, otimizando o espaco disponivel para assentamento.

Os parametros utilizados na simulacdo sdo uma estimativa do comportamento
observado na regido da Baia de Guanabara, onde tentamos reproduzir a distribui¢do espacial
resultante da competicdo entre as espécies Megabalanus tintinnabulum e Megabalanus

coccopoma. Para obter os parametros exatos necessitamos de mais dados de campo.

A espécie nativa (tintinnabulum) apresenta uma disposicdo maior para recrutar
diretamente sobre o substrato, preferindo recrutar lado a lado com as cracas da mesma
espécie. A espécie invasora apresenta uma grande capacidade de colonizar ambientes
estressados, formando clusters, recrutando sobre cracas adultas da sua espécie e de outras

espécies ja fixadas ao substrato.

Os parametros para as simulacdes (Tabela 4.4.1) foram escolhidos de forma
que a mortalidade e a matriz de afinidade fossem iguais para as duas espécies e a competi¢io
fosse ditada pela probabilidade de sobreposi¢do, que é maior para a espécie invasora, tanto
para o recrutamento sobre o substrato vazio e sobre as cracas ja fixadas. Dessa forma
podemos estudar isoladamente a principal vantagem da espécie invasora, que € a sua

capacidade de formagdo de colunas.
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Parametros utilizados

Afinidade Sobreposi¢do
Larva T C Vazio T C Vazio
Tintinnabulum (T) 0.6 0.1 03 0.05 0.1 0.2
Coccopoma  (C) 0.1 0.6 0.3 0.2 0.3 0.3
Resultados Obtidos
Crescimento Isolado Competi¢ao Interespecifica
drea | hmédia | dens. drea | hmédia| dens.
Tintinnabulum (T) | 11.8% | 1.02 0.12 036% | 1.15 0.08
Coccopoma (C) | 17.4% 1.20 0.20 0.18

Tabela 4.4.1: Parimetros utilizados nas simulacdes da competicio entre as espécies
Megabalanus tintinnabulum e Megabalanus coccopoma e para o recrutamento das espécies
isoladas. Na parte inferior da tabela estdo expressos os resultados obtidos na simulacéo, para o
crescimento das espécies isoladamente e para o crescimento em grupo.

A distribuicd@o espacial da espécie nativa colonizando isoladamente apresenta
uma menor densidade populacional e uma menor altura média dos clusters que a espécie
invasora, como pode ser visto na Figura 4.4.1. Podemos observar também que quando as
duas espécies coexistem no mesmo substrato, a drea total ocupada € maior do que a area de

ocupacdo de uma espécie isolada.

Podemos ver na Figura 4.4.2, que a estratégia de recrutamento da espécie invasora faz
com que ela aproveite melhor o espaco disponivel para recrutamento, atingindo uma
densidade final mais elevada do que a da espécie nativa, tanto para o crescimento isolado,

como na presencga de outra espécie.
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Figura 4.4.1: Distribuicdo espacial para a espécie nativa (tintinnabulum), para a espécie

invasora (coccopoma) colonizando isoladamente o substrato e

para as duas espécies

competindo pelo mesmo substrato (coexisténcia). Para altura de quebra igual a seis cracas e

mortalidade de 0.008.
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Figura 4.4.2: Crescimento populacional para as espécies nativa (cinza) e invasora (preto),

colonizando o substrato isoladamente (a) e competindo pelo mesmo substrato (b).
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Com os resultados obtidos podemos concluir que o crescimento populacional de uma
espécie € inibido pela presenga de outras espécies no substrato, fazendo com que a populacio
final por espécie seja menor do que no caso onde a populacdo cresce isolada, exceto quando a
afinidade e ou a capacidade de sobreposicdo entre as espécies é igual ou maior que para o

substrato vazio.

4.5 Conclusoes

O modelo aqui proposto permite uma avalia¢do qualitativa da distribui¢do espacial das
espécies em estudo, como a comparacdo entre os diferentes padrdes de recrutamento
observados na natureza, pois leva em consideracdo os efeitos locais da colonizacdo do

substrato.

Um detalhe importante é que a capacidade de agregacao de algumas espécies, que faz
aumentar a densidade populacional, pode ter efeito contrdrio em substratos onde a quebra
ocorre para altura baixas, como duas ou trés cracas. Neste caso a formacdo de colunas faz

aumentar a mortalidade por quebra, causando uma redugdo populacional.

Mostramos uma aplicacdo real para o modelo proposto, na qual foi possivel avaliar a
competicdo entre cracas da espécie Megabalanus tintinnabulum e Megabalanus coccopoma.
Devido a estratégia de recrutamento da espécie invasora, ela vem dominando a espécie nativa

na regido da Bafa de Guanabara-R]J.
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Conclusoes Finais e Perspectivas

Apresentamos neste trabalho diferentes formas de modelar a dindmica de populagdes
reais, utilizando ferramentas matematicas, estatisticas € computacionais. Antes de iniciarmos
cada estudo devemos saber quais sdo os dados disponiveis sobre o problema pois algumas das
partes mais complexas do trabalho sdo definir o objetivo, conhecer a base bioldgica através
dos mecanismos que atuam sobre o problema a ser estudado para, finalmente, propor as
hipdteses que serdo utilizadas na constru¢do do modelo visando explicar e ou reproduzir os

dados experimentais.

No primeiro capitulo utilizamos dados demograficos da segunda metade do século XX
para estudar o efeito do avanco na drea de Medicina sobre a mortalidade da populacio
brasileira. Verificamos que ocorreu uma reducio na taxa de mortalidade acompanhada de um
desvio no padrao de correlagdo SM, conforme havia sido observado por Yashin para a Suécia,
Franca, Japao e Estados Unidos, durante o mesmo periodo. Dando prosseguimento ao estudo,
modelamos o efeito do avanco da Medicina utilizando algoritmos genéticos para simular
populacdes com estrutura etdria. No modelo Penna, a estrutura que armazena as informacdes a
serem transmitidas para os descendentes é uma tira de bits em seqiiéncia cronoldgica, onde
cada bit contém as informagdes referentes a uma idade na vida do individuo. No primeiro
capitulo, o mecanismo de cura devido aos avancos na drea de saide foi implementado como
uma capacidade de melhorar o destino da populacao, eliminando o efeito dos genes nocivos
que atuam em uma determinada idade. Dessa forma mostramos que o padrao de mortalidade
de uma populacdo pode ser modificado, apresentando uma reducdo na taxa de mortalidade

acompanhada de um desvio no padrio de correlagdo SM.
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Para simular o regime reprodutivo dos pulgdes, que apresentam uma plasticidade
morfoldgica capaz de alternar reproducdo sexuada e assexuada conforme a rigorosidade do
inverno, adaptamos o modelo Penna nas suas versdes de reproducdo sexuada e assexuada por
clonagem e acrescentamos uma estrutura com quatro bits, onde cada individuo armazena o
tipo de reproducdo que ird utilizar em cada estacdo do ano. Esta estrutura também ir4 sofrer
mudancas e evoluir com o tempo, chegando a um estado estaciondrio no qual otimizara o
regime reprodutivo de acordo com o clima local. Encontramos uma transicdo de fase de
primeira ordem, entre os regimes holociclico e inolociclico, onde a mortalidade no inverno
atua como parametro de ordem, verificando que nas regides onde a rigorosidade do inverno é
maior, a reproducio sexuada foi a forma encontrada para preservar a populacdo da extincao,
no entanto a populagdo retorna a reproducdo assexuada, pois dessa forma a populacio
consiste apenas de fémeas e possui uma alta capacidade reprodutiva e a unica forma de

reproducdo utilizada em regides de clima temperado.

No Capitulo 3, propomos um modelo matematico para modelar a competicdo
interespecifica de cracas, este modelo permite a andlise da dindmica das populagdes
envolvidas na colonizacio do substrato, apresentando o resultado exato para uma espécie com
tempo continuo e o resultado estaciondrio para duas espécies. Dando seguimento ao problema
abordado, no Capitulo 4 propomos um modelo baseado na teoria de autdmatos celulares onde,
com regras simples de evolucao, podemos estudar a evolucao espaco-temporal da competicao
interespecifica. Por ter um gasto computacional maior que o primeiro modelo, utilizamos o
modelo matematico nas situacdes onde apenas quantificamos a competicdo e o modelo de

autdmatos para o caso onde é necessdrio conhecer a distribuicdo espacial das espécies

envolvidas.

Nos Capitulos 3 e 4, aplicamos os modelos propostos para a competicio entre as
espécies Megabalanus tintinnabulum e Megabalanus coccopoma na regido da Baia de
Guanabara, em ambos 0s casos vemos que as espécies coexistem e que a competicao entre as

duas espécies € fraca, devido ao padrao de recrutamento que vem sendo observado no local.

Com perspectiva de dar continuidade ao trabalho aqui iniciado, citaremos algumas das

nossas futuras aplicacdes para os modelos propostos:

O modelo Penna, com a inclusdo de uma tira referente ao tipo de reproducdo em cada

periodo do ano (Capitulo 2), pode ser aplicado no caso dos cladéceros, que sdo mintdsculos
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crusticeos que podem ser encontrados na Bafa de Guanabara-RJ. Eles se reproduzem por
partenogénese, mas quando a polui¢do das aguas atinge um nivel elevado ocorre a reproducio
sexuada e a postura de ovos de resisténcia, que sao depositados no sedimento do fundo do
mar, onde aguardam “tempos melhores” para eclodirem (Marazzo, 2002). Neste caso o
regime reprodutivo deixa de ser dependente das esta¢des do ano e ao invés da tira com o
regime reprodutivo representar as estacdes do ano ela passa a representar o indice de poluicao,

que pode ter uma distribui¢do temporal aleatéria.

Estad sendo iniciada uma colaboracdo com o Instituto de Estudos do Mar Almirante
Paulo Moreira (IEAPM), em Arraial do Cabo-RJ, com os pesquisadores Ricardo Coutinho e
Mariana Guimardes, onde serdo obtidos dados sobre o recrutamento de cracas e outros
organismos marinhos sésseis e serd feita uma comparagéo entre os resultados observados, os
obtidos com outros modelos comumente utilizados e os obtidos pela simulacdo dos dois

modelos aqui propostos para bioincrustagao.

Outro trabalho que estd em andamento é o da competi¢cdo interespecifica incluindo a
mortalidade por calor e dissecacdo, causados pelo periodo em que o nivel da 4dgua desce,
deixando o substrato exposto. Neste caso a espécie Chthamalus stellatus, que tem maior
resisténcia ao calor e a dissecacdo consegue dominar sobre a espécie Balanus balanoides, que
possui maior capacidade de recrutamento nos substratos mais profundos. Para esta simulacao,
que apresenta padrdes de recrutamento e de mortalidade dependentes da profundidade do

substrato, iremos utilizar o modelo baseado em autdmatos celulares proposto no Capitulo 4.
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