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Resumo

Existem muitas formas de se entender e descrevetuseza, sendo que a Computacao
Natural parte do principio de que sistemas natwg@is processadores de informacao, ou
seja, realizam computacao. Esta tese recorre acanmsmos da Computacdo Natural para
0 entendimento das computagBes realizadas em uremaisnatural especifico: os
ecossistemas. O primeiro passo esta fundamentadi@mza da Biogeografia, que estuda
0S ecossistemas e seus padroes emergentes. Nao@wmigee € possivel identificar
elementos, relacfes entre eles e processos. Aipgaincontribuicdo desta tese esta na
formalizacdo computacional da Biogeografia, dandgemn a Computacdo Biogeografica.
A proposta da Computacdo Biogeografica € deserdalem varias frentes. A primeira
delas promove a formalizagdo do metamodelo, definaimo uma estrutura conceitual que
busca contextualizar a existéncia de ecossistemdEi#S € Seus processos espaco-
temporais. Em seguida, para ilustrar a aplicacdmeitamodelo, sdo propostas definices
de computacdo de ecossistemas em superficies thdaptienotipicas. Essas definicbes
resultam em um conjunto de relacdes e processagjas sao aplicaveis a construcao de
ecossistemas artificiais. Estes, por sua vez, pemmo entendimento de dinamicas e
padrbes de ecossistemas e também podem contribtar @ resolucdo de problemas
computaveis. Na etapa final da tese, sera propwstalgoritmo de radiacdo adaptativa que
exibe padrdes similares aos encontrados em e@ssistreais e que se mostra competitivo
para otimizagdo multimodal em espagos continuos. fllg perspectivas futuras séo
apresentadas visando indicar caminhos para se larsa Computacdo Biogeogréafica
como um novo ramo da Computacdo Natural.

Palavras-chave: Computacdo Natural, Computacdo de Ecossistemasnp@acao
Biogeografica, Superficies Adaptativas, OtimizagdoEspacos Continuos.
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Abstract

There are several attempts to understand and descature, and Natural Computing is
founded on the principle that natural systems @af@rination processors, in the sense that
they perform computation. This thesis makes udéabfiral Computing mechanisms for the
understanding of the computation taking place specific natural system: the ecosystems.
The first step is based on the science of Biogguyradevoted to the study of ecosystems
and their emerging patterns. In Biogeography, passible to identify elements, relations
among them, and processes. The main contributionthaf thesis resides in the
computational formalization of Biogeography, thustablishing the research area of
Biogeographic Computation. The proposal of Biogapfic Computation is introduced in
several fronts. The first front promotes the metdehoformalism, which defines a
conceptual framework focused on contextualizingetkistence of artificial ecosystems and
their spatio-temporal processes. After that, aimagllustrating the application of the
metamodel, definitions of ecosystems computing enotypic adaptive surfaces are
proposed. These definitions proceed to a set afiogls and processes directly applicable to
the proposition of artificial ecosystems. Theseifiail ecosystems promote the
understanding of natural ecosystems dynamics atidrps, and can also contribute to the
resolution of computable problems. At the finalgstaof the thesis, it is presented an
adaptive radiation algorithm exhibiting patternsiethare similar to the ones found in real
ecosystems, and also proving to be competitiverfoltimodal optimization in continuous
spaces. To conclude, some perspectives for thhefudteps of the research are outlined
with the purpose of indicating some routes to cbdate Biogeographic Computation as a
new branch of Natural Computing.

Keywords: Natural Computing, Ecosystems Computing, Biogegogia Computation,
Adaptive Surfaces, Optimization in Continuous Space
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CAPITULO 1
A COMPUTACAO NATURAL DOS
ECOSSISTEMAS

Nature is about the perpetual pursuit of novel®lfred North Whitehead

A natureza pode ser estudada, entendida, formaligaplicada por meio dos fundamentos
da Computacdo Natural. Isso permite investigar tareaa sob uma nova perspectiva,
aquela que a define como composta por agentesssam@res de informacdo. Tal cenério
sugere que sistemas naturais Sao sistemas congmaiscnos quais seus elementos variam
no espaco e tempo. Esta tese esta fundamentadapnestissa e este capitulo introduzira
seus objetivos centrais, que terdo como objetosti@le os ecossistemas, um tipo muito
particular de sistema natural. O resultado finahgeesentara na forma de uma nova linha
de pesquisa, que abre diversas frentes de estwdodgudesde a teoria de ecossistemas até
a resolucao de problemas.

1.1 Introdugéo e Motivagao

A computacdo atual, de forma abrangente, esta salodcontexto em que a Ciéncia da
Computacdo a insere, esta rompendo paradigmasd® aaigem a novas definicdes do
termo computacdo. Dentre esses novos paradigmassetéaqueles relacionados ao
entendimento da natureza, o que pode levar a gegeonclusdo: a natureza computa ou,
em outras palavras, processa informacéo. Algungupeslores enxergam a computacao
como uma ciéncia natural, visto que os procesdosmacionais tém sido percebidos na
esséncia de varios fendbmenos naturais. David Baiémita no livroThe Invisible Future
(Denning, 2001): “Biologia € hoje uma ciéncia déoimacdo”. Mas se a computacao
estuda processamento de informacao, o que se#éia ardomputacao da natureza? Ou seja,
em que sentido ela processa informacdo? Uma d@éfirignsistente € dada por Seth Lloyd
(Lloyd, 2002): “todo sistema fisico registra infag@o e por evoluir no tempo, operando
em seu contexto, muda informacédo, transforma irdgéa ou, caso prefira, processa
informacéo”. Informacdo aqui € uma medida de omgdo e de ordem, uma medida
universal aplicavel a qualquer estrutura, a qualgigema (Lloyd, 2006). Entender a
natureza como um sistema processador de infornfagé@ce um novo conceito ao termo
computacdo e uma nova maneira de entender a rat@&zexatamente iSSo que permeia
os fundamentos da Computacao Natural (de Castb, 2011; de Castro, 2007; de Castro,
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2006). Diversos pesquisadores, em variadas ciénaiastudam a natureza neste contexto,
tendo os seguintes sistemas naturais como exeuplpcessadores de informacéao:

» Sistemas imunoldgicd€ohen, 2009; Hast al, 2007; de Castro & Timmis, 2002);

» EcossistemagGavrilets & Losos, 2009; De Aguiagt al. 2009; Gavrilets & Vose,
2005);

* Abelhas(Maia & de Castro, 2012; Lihoreaet, al, 2010);

* Formigas(Vittori et al, 2006; Pratet al, 2002; Dorigcet al, 1996);

» GenegqKauffman, 1993; Holland, 1992);

» Dinédmica de Formacdo e Evolucdo de Galéx{Benitez-Llambayet al, 2013;
Vogelsbergeet al, 2012; Sijacket al, 2012);

o Cérebro(Eliasmithet al,, 2012);

» Bactérias(Karret al, 2012, Xavieet al, 2011; Mehta, 2009);

» Leis basicas da natureZ®owek, 2012);

» Origem da vidgWalker & Davies, 2012);

* Todo o Universd@Lloyd, 2006);

Dentre muitos outros, como, por exemplo, DeutsdbilZ®, Zenil (2012a,b); Gelende
(2011); Crnkovic (2011a,b); Mitchel (2011); Crnkoy2010); Schwenlet al. (2009); de
Castro (2007); Denning (2007); de Castro (200®rent & Buck (2006).

A partir do estudo da natureza por meio dos fundémseda Computacdo Natural, é
possivel identificar elementos fundamentais, aug@uizacdo, emergéncia e processos
computacionais que alteram tais sistemas em espaempo. Tal cenario permite obter
uma vasta aplicabilidade de seus conceitos, qualedde o entendimento de um sistema
natural até a aplicacdo de suas computacdes nag&sale problemas (de Castball,
2011; de Castro, 2007; de Castro, 2006). Esta teairstica multidisciplinar da Computacao
Natural € um dos principais motivadores para odeséupara a concepc¢ao desta tese.

Partindo de um sistema natural qualquer, comotadas acima, é possivel identificar seus
elementos fundamentais, as relacfes entre elex@nputacdo existente. O objeto de
estudo dessa tese s@0 0s ecossistemas, 0s quaistsam@ms naturais compostos de regides
geograficas e organismos. O ponto de partida pamefmicdo da computacdo de
ecossistemas € o entendimento desses e, para &itdendazem-se necessarios estudos
fundamentados em diversas ciéncias que vao des#udo da geologia e do clima de
habitats, até estudos morfoldgicos, comportamemtaienéticos de individuos. Em todo
este contexto reside a ciéncia da Biogeografiajah $g ocupa em entender e documentar
padrbes de ecossistemas utilizando métodos engiectoricos (Brown & Lomolino,
2006; Hubbel, 2001; Hengeveld, 1990). Estudar osssstemas, ndo apenas pode
responder questdes a respeito do seu funcionanmeattambém levar a conclusdo de que
seus padrdoes emergentes sdo Unicos na natureZatolabre uma vasta gama de opgdes
que se estendem desde questfes tedricas até apicaaticas, como, por exemplo, o
entendimento da diversidade de espécies e a ré@soligcproblemas de engenharia.

Rodrigo Pasti
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1.2 Objetivos e ContribuicOes da Tese

Esta tese € construida a partir do conhecimentBioigeografia e dos fundamentos da
Computacao Natural. Possui como objetivo princiggbroposta de uma nova linha de
pesquisa denominada Computacdo Biogeogréafica, fmada para o entendimento da
computacdo de ecossistemas baseada em modelostaoimpais espaco-temporais que
representam abstratamente 0s ecossistemas re#ds.tdse representa, portanto, uma
iniciativa inovadora, que consiste em demonstrar ol padrdes Unicos de ecossistemas
sao um diferencial para a Computacéo Natural, @mtdeoria quanto na pratica.

Para a construcdo da proposta da Computacdo Biddieagesta tese é composta de 5
capitulos, além desta introdugcdo. A construcdo ugdadla proposta da Computacao
Biogeografica passard, portanto, por cinco estagjstintos que podem ser vistos como
diferentes niveis de abstracdo da proposta, indoledema estrutura conceitual até a
aplicacdo em problemas de otimizacéo. O primeitesge Capitulo 2, possui 0 objetivo de
levantar os principais conceitos a respeito desste@snas. Na sequéncia, 0os conceitos do
Capitulo 2 sdo empregados na formalizacdo da CagguitBiogeografica como linha de
pesquisa, tendo como ponto de partida uma estratureeitual que permite identificar os
elementos bésicos e as computaces de ecossistempadir da proposta do Capitulo 3, o
Capitulo 4 explora os conceitos por tras das sigiesf adaptativas e expde diversas
definicbes de computacdes, cujas aplicacdes sadeste a modelos e problemas que
admitem representacdes em espacos continuos. QuiGapifaz uso dos conceitos do
Capitulo 4 para a formalizacdo de um algoritmo timipacdo no espaco dos reais que
exibe padrbes de ecossistemas reais. Por fim, étuBa® apresenta uma sintese da
proposta e explora as perspectivas de pesquisdarfiantadas em contribuicdes desta tese.
Nas subsecdes seguintes, € feito um resumo de capidulo e suas respectivas
contribuicdes.

1.2.1 Capitulo 2: A Ciéncia da Biogeografia

Neste capitulo, é feita a sintese de alguns dascipais conceitos da ciéncia da
Biogeografia. O objetivo é apresentar os fundangehb#sicos que permitem formalizar a
Computacéo Biogeografica como uma nova linha dguyies da Computacdo Natural por
meio do entendimento de ecossistemas reais. Dessi®s conceitos é possivel destacar
aqueles que definem elementos basicos de ecosassteaacdes entre esses elementos e
processos biogeogréficos que sdo os responsavkisdpgmica espago-temporal de
habitats.
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1.2.2 Capitulo 3: Fundamentos da Computacéo Biogeogréfica

Uma premissa importante da Computacdo Natural &isaéacia de alguma forma de
computacdo ou processamento de informacao acodtoennatureza, e que a capacidade
de computacdo pode ser entendida, modelada, alastaisada para diferentes objetivos
em diferentes contextos. O Capitulo 3 propde n@&magpa formalizacdo de uma linha de
pesquisa voltada aos ecossistemas reais e aitifioi@s também cuida da proposi¢cédo de
uma linguagem capaz de descrever e permitir a @snpéo dos ecossistemas como a
unido de fendmenos de computacdo, trazendo umaegptkea de processamento de
informacéo para estes sistemas naturais. Paraussd estrutura conceitual, denominada
metamodelp sera proposta com o objetivo de identificar eleio®e fundamentais e
computacgdes que permeiam ecossistemas.

1.2.3 Capitulo 4: Computacdo de Ecossistemas em Superéisi Adaptativas
Fenotipicas

O conceito de superficies adaptativas € largametiigado em trabalhos tedricos e
empiricos de ecossistemas, bem como no campo @aleamip. As superficies adaptativas
possuem diversas definigcdes distintas na literaBamaicamente, descrevem a adaptacéo de
individuos e espécies em nichos ecologicos e Habdaupados. Entender e propor
dindmicas espago-temporais de ecossistemas enfisigseadaptativas é o objetivo deste
capitulo. Com um estudo sobre conceitos fundangrgaiefinicdo de individuos por meio
de fendtipos e suas relacdes com ecossistemaspreg@sto um conjunto de definicbes
elementares, relacbes e processos que terdo coalmdde a construcdo de modelos e
algoritmos computacionais, onde o objeto de estidayuestdo pode ser representado por
meio de superficies adaptativas. O resultado feealapresenta na forma de um maior
entendimento de superficies adaptativas sob umopdatvista espaco-temporal. Neste
caso, a abrangéncia do capitulo se estende desdkdlamdedricos até algoritmos para a
resolucéo de problemas.

1.2.4 Capitulo 5: Radiacao Adaptativa e Problemas de Otiimacéo

Para mostrar padroes de ecossistemas na resolécgwobdlemas sera proposto um
algoritmo que utiliza as computacbes de superficidaptativas para a resolucdo de
problemas de otimizagdo no espacgo dos reais. Tailsigmas representam uma clara
analogia com superficies adaptativas, onde a soede otimizacdo nada mais € do que
uma superficie de adaptagdo. Assim como 0s padiéescossistemas sdo Unicos na
natureza, os resultados obtidos evidenciam que#aigdes também se mostram Unicos na
resolucao de problemas.

Rodrigo Pasti
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1.2.5 Capitulo 6: Dos Ecossistemas Para a Computacao dedssistemas e Além

Partindo da Biogeografia, passando pela propos@od#utacio Biogeogréfica, até chegar
a proposta de um algoritmo de otimizacdo, estetudapfaz uma sintese das principais
contribuigcbes da tese e as destaca como um prddutmovacdo advinda dos ecossistemas
e da formalizagdo destes como processadores demaféo. Por fim, este capitulo
destacard as perspectivas que se abrem com aesfl@gsesquisa realizada ao longo da
tese.
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CAPITULO 2
A CIENCIA DA BIOGEOGRAFIA

Héa grandeza nesta concepc¢édo de que a vida, comdsfeaentes forcas, foi
alentada pelo Criador num curto nimero de formasnmma so, e que,
enquanto este planeta foi girando segundo a cotstd da gravitacéo,
desenvolveram-se e se estdo desenvolvendo, a gartrm principio tdo
singelo, infinidades de formas as mais belas egmtosas— Charles Robert
Darwin, Origem das Espécies, Editora Escala, p.,2009

Neste capitulo sera introduzida a ciéncia da Biggdi@m. Embora muito ampla, aqui serdo
descritos a teoria basica, processos e mecanisu®sa @iogeografia usa para descrever
padrbes espago-temporais de ecossistemas ao largasténcia da vida no planeta Terra.
Todo o arcabouco presente neste capitulo pode seiderado extremamente restrito
frente a teoria completa da Biogeografia. Entretafioram tidas aqui como suficientes para
a concepcao da Computacdo Biogeografica e parandididzacdo com essa ciéncia

multidisciplinar.

2.1 Introducao

Os seres vivos sao multiformes. A diversidade damsmos presentes no planeta Terra €
grande: estima-se que existam até 50 milhdes déciesp incluindo animais, plantas e

microorganismos (Brown & Lomolino, 2006). Em qu&saas as regides do planeta, desde
os desertos gelados da Antartida, passando pelg@eseabissais dos oceanos até as
florestas quentes e Umidas, pode-se encontrar uvamae) variedade de seres vivos, cada
qual adaptado as condi¢des impostas pelos seusctiesg habitats. Nenhuma espécie é
capaz de viver em todos os tipos de habitats, sgada maioria esta, de fato, confinada
em pequenas regides geograficas. Outro aspectotanpe e relacionado a diversidade é a
questdo da hereditariedade. Espécies compartilhresi@ais comuns, muitas vezes ja
extintos. Um exemplo classico citado por Brown enbtino (2006) é que todas as espécies
de plantas existentes compartilham um ancestraugonuma alga verde que viveu h&

aproximadamente 500 milhdes de anos. Embora a &yogka seja capaz de responder a
inUmeras perguntas, a principal delas, e que etd&@ionada com as demais, pode ser
formulada dessa maneira: como se deu o procesdistiiduicdo dos organismos sobre a

superficie terrestre e ao longo da historia daarerr

Uma definicdo possivel foi apresentada por Broworaolino (2006):
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Biogeografia € a ciéncia que se ocupa em documentampreender modelos espaciais de
biodiversidade. E o estudo da distribuicio dos oigmos, tanto no passado quanto no
presente, e dos padrdes de variacdo ocorridos meaJeelacionados a quantidade e aos
tipos de seres vivos.

Outra definicdo que merece destaque € dada pomnkielgg1990):

Biogeografia é a andlise e compreensdo de fendmieiotdgicos em termos de fatores e
processos passados e presentes.

J& Simmons (1982) ndo acredita que seja possivelude simples definicdo de
Biogeografia, devido a grande amplitude da area deemuma maneira comum pode-se
resumir como segue:

Biogeografia € o estudo da distribuicdo de plantaanimais ao longo da superficie da
Terra.

Destaca-se o carater multidisciplinar da Biogeografseu amplo campo de investigacao
cientifica, embora ainda seja considerada um rarao biblogia. E uma ciéncia
fundamentada em teorias e dados da ecologia, maliegpopulacdes, sistematica, biologia
evolutiva e ciéncias da Terra. Dada essa extensdafentacdo, os biogedgrafos
costumam se especializar em sub-areas, dando origemexemplo, aBiogeografia
Historica, cujo enfoque € o estudo e reconstrucdo de pad@®sados em fdésseis, ou
ainda, aBiogeografia Ecolégica que, em contrapartida, estuda padrdes de esaduass.
Seja qual for o objetivo final do biogedgrafo, essalmente sdo investigadas as relacbes
entre padrbes e processos. Um padrdo na naturele g8 alguma organizagcdo nao
aleatdria e repetitiva. A ocorréncia de padrdedicague tenham sido causados por algum
processo. Na Biogeografia, geralmente os padraesiescobertos, segue-se a proposicéo
de processos e mecanismos que expliquem as susEsc&uexatamente nesses padrées e
processos naturais que residem as abstracfes dautamd@o biogeografica, a serem
propostas nesta tese.

Uma dificuldade da proposicao intrinseca a conaepigiprocessos na Biogeografia € o
fato dos padrdes naturais estudados serem em graaideia eventos de grande escala
temporal, muitas vezes na ordem de milhares e éttéas de anos, como, por exemplo, o
surgimento de novas espécies. Para ocorrer umaiasfe, necessita-se de muito tempo.
Como reproduzir artificialmente tal processo paméeedé-lo melhor? Os biogeodgrafos
costumam usar padrdes distintivos de plantas eaisiobservados ao longo do planeta.
Essencialmente busca-se desenvolver e avaliarigomas teorias biogeograficas por meio
de procedimentos logicos usados por pesquisadmtastas, de modo que possa se chegar
a um consenso, formulando assim teorias que podemtestadas em diferentes situagoes.
Embora essa seja a metodologia mais l6gica a Seadg, existem alguns casos de sucesso
em que biogedgrafos usaram técnicas experimerdgeasnpanipular pequenos sistemas. Por
exemplo, Simberloff e Wilson (1969, 1970) testaramecolonizagdo de pequenas ilhas
artificiais e, com isso, mostraram um padrdo comapoental bem definido. Esse
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comportamento sera melhor explicado quando foremutdos os padrées de diversidade
de espécies, mais adiante.

Dadas as definicdes da Biogeografia, este capitida apresentar e fundamentar os
conceitos basicos da Biogeografia. Para isso famesmssario revisar conceitos mais
basicos como espécies, habitats e ecossistemassdfuoida, entra-se na teoria da
Biogeografia em si, com 0s seus processos, deéisigdpadrdoes. Antes disso, entretanto,
sera apresentado um breve historico de pesquisaseaae como surgiu a formalizacéo
dessa ciéncia relativamente recente.

2.2 Breve Historico Sobre a Pesquisa em Biogeografia

Em todo o historico de pesquisa da Biogeografia,cestistas sempre se fizeram,
basicamente, 0 mesmo conjunto de perguntas: corgmsuvida, como ela se diversificou

e como se espalhou pelo globo? As primeiras indeggage que se tem noticia partem da
Grécia antiga com Aristételes, que ja oferecia wisdo profética de uma Terra dinamica
de modo a explicar a variagdo no mundo naturalwBr& Lomolino, 2006). Obviamente,
para responder essas perguntas, a ciéncia nedasaitancar. Sendo assim, agora sera
feito um salto temporal até a época dos explorad®rmaturalistas europeus em suas longas
jornadas desbravando terras desconhecidas. Natasalesses que hoje podem ser
chamados de biogedgrafos. Considera-se, assimguwos&VIII como o alvorecer da
Biogeografia e, os ultimos séculos, foram presewitiab seu amadurecimento.

As diferencas climaticas, muitas vezes severagadain os naturalistas perplexos e sem
entender como era possivel a sobrevivéncia de slgyamplares de espécies. Também
surpreendia a diversidade de espécies existentag, luma preocupacdo passou a ser
como catalogar o elevado niumero de espécies geseixmemasiadamente. Estima-se que
algo em torno de 1% das espécies conhecidas hajeaas catalogadas no século XVIII
(Brown & Lomolino, 2006).

Dentre tantas figuras ilustres no século XVIII deatse Comte de Buffon (1707-1788) o
qual deu uma explicacdo bem plausivel para a dilzte na época. Buffon deduziu que a
vida surgiu no extremo norte do globo e as espéebn foram se espalhando de cima
para baixo ocupando as demais regides. Ele sugeeias condi¢cdes climaticas eram mais
uniformes em uma época anterior e considerou gquasaa continental do norte estabelecia
contato com o novo e velho mundo. Durante essaagagr as massas de espécies foram
separadas entre os continentes, de modo que cadadel®s se adaptou as diferentes
condi¢des climéticas. Embora para os dias de lsse pareca ingénuo, esta foi uma
importante contribuicdo para a época, pois Buffamecturou que regides distantes, porém
ambientalmente similares, podiam abrigar espécissnths e isoladas, sendo esse o
primeiro principio da Biogeografia, conhecido cohlabde Buffon. Pela primeira vez foi
relatado que as espécies e climas ndo sdo imut@&iseguidores de Buffon continuaram




1C Capitulo 2: A Ciéncia da Biogeografia

seu trabalho ao longo do século e isso resultodw@as importantes consequéncias: (1) a
generalizagdo e ampliacdo da lei de Buffon, aptiosam em outras regides até entdo néo
estudadas; (2) o desenvolvimento de um conhecimmais amplo e completo sobre a
complexidade do mundo natural, conjecturando ouiemkdes biogeograficos além da lei
de Buffon.

Ainda nessa época, cabe destacar um dos colabesaderBuffon, Jean-Baptiste Pierre
Antoine de Monet, Cavaleiro de Lamarck (1744-1829n naturalista francés que
desenvolveu ateoria dos caracteres adquiridos uma teoria da evolugdo agora
desacreditada. Lamarck personificou as ideias aréidistas sobre a evolucédo. Foi ele
que, de fato, introduziu o termo biologia e inveraelos, por exemplo. O mecanismo
evolutivo proposto por Lamarck pode ser assim eagh: (1) variagcbes do meio ambiente
levam o individuo a sentir necessidade de se atpja uso de um 6rgao desenvolve-o e
0 seu desuso atrofia-o; e (3) modificacOes adqsrgklo uso e desuso sao transmitidas aos
descendentes. No entanto, como ndo conseguiu Af@eggovas concretas para a sua
teoria e como ndo tinha relagfes importantes no wmientifico, as suas ideias ndo foram
levadas a sério, apesar de alguns dos seus dexiperdem continuado a defendé-las
(Ferreira, 2007).

Ja no século XIX, muitos foram os avancos na Bigge@, com padrdes de espécies,
habitats e biotas sendo documentados e explicddoada descoberta a complexidade e
variedade, tanto geografica quanto bioldgica, atavam, sendo os desafios agora muito
maiores do que anteriormente. Nessa época, jaraargladroes biogeograficos que séo
estudados até hoje: extensdes do trabalho de Boflocavam um ponto final na teoria de
gue a Terra e 0s organismos eram imutaveis, j&reglitava, por fim, que a Terra exibia
um comportamento altamente dinamico. Entretantoaiar indagacao para os cientistas na
época era uma pergunta simples e pertinente: Cegides isoladas, com climas quase
idénticos, compartilhavam tdo poucas espécies? ¢taseguir responder essa pergunta,
alguns avancos se faziam necessarios: (1) uma resididdo para a idade da Terra (até
entdo acreditava-se como idade maxima algo em tden60 mil anos); (2) um maior
conhecimento das mudancas ambientais; e (3) umdicaxdo plausivel para a
diversificacdo e expansao das espécies (leia-de @mqcipalmente, a entdo desconhecida
teoria da evolucéo).

Na explicacdo dos itens 1 e 2 destacaram-se dpisriamtes cientistas da época: Adolphe
Brongniart (1801-1876) e Charles Lyell (1797-187%pnsiderados o0s pais da
paleobotéanicae geologig respectivamente (Brown & Lomolino, 2006). Ambasuelaram
padrbes em registros fosseis, concluindo que muatgides ja haviam sido diferentes no
passado. Descobriram que formas de vida que haitaegides temperadas habitavam
atualmente regides tropicais. Lyell forneceu eviis incontestaveis que mostravam a
alteracdo do nivel do mar e extingbes de espé@esial a mudancas climaticas. Lyell
também foi o responséavel por dizer, pela primega, \que a idade da Terra era muito
maior que alguns milhares de anos.
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Por fim, para colocar uma resposta definitiva @&mit3, destacam-se dois naturalistas
britdnicos: Charles Robert Darwin (1809-1882) erédf Russel Wallace (1823-1913). Os
dois tiveram muita coisa em comum: foram os respegis pelos maiores avangos da
Biogeografia e biologia evolutiva; ambos estudamsntrabalhos de seus antecessores;
tiveram experiéncias similares como exploradoresatiralistas; e compartilhavam o
objetivo comum de registrar a diversidade da viarwin viajou durante cinco anos a
bordo do HMS Beagle, visitando as mais diversagesgdo planeta. Darwin se intrigou
com as observacdes feitas durante a viagem, cosseifdde espécies extintas, presenca de
conchas nas altas elevacdes dos Andes e ocorr@éaciarmas unicas em ilhas, como
verificado nas visitas ao Arquipélago de Galapagnfinal do ano 1935. Em seus diarios e
manuscritos Darwin esbog¢ou uma primeira versdoudetsoria revolucionaria em 1845,
mas somente alguns anos, em 1959, é que ele fim@mablicou sua obra: A Origem das
Espécies Por Meio Da Selecdo Natural. A obra epunai primeira teoria completa da
evolucéo por selecdo natural. Darwin viu a histdiaavida como uma arvore, com cada
ramificacdo a representar um ancestral comum. lkadaepresentam espécies modernas e
0S ramos representam 0s ancestrais comuns paotiilsedas espécies. Para explicar estas
relacdes, Darwin argumentou que todos 0s seres @stéo relacionados e descendem de
umas poucas formas ou mesmo um unico ancestralmo@om base nesta teoria seria
possivel também explicar a adaptacdo dos organisim@ordo com o ambiente, e que
individuos mais adaptados teriam maiores chanceslutevivéncia.

Historicamente, Alfred Russel Wallace também é wr®s jproponentes desta teoria, sendo
que escreveu um ensaio no qual praticamente dedsibases da teoria da evolugao e
enviou-o a Charles Darwin, com quem mantinha cpaedéncia, pedindo ao colega uma
avaliacdo do meérito de sua teoria, bem como o einb@mento do manuscrito a Charles
Lyell. Os trabalhos foram apresentados simultanaegenaLinnean Society of Londpm
mais importante centro de estudos de historia alatiar Gra-Bretanha, o que aconteceu dia
1° de julho de 1858. Em seguida, Darwin decidiumiear e publicar rapidamente sua
teoria.

Tendo Darwin como principal proponente da teori@waalucao, pode-se dizer que Wallace
€ 0 precursor da Biogeografia de fato, o consagrasmmo o pai da zoogeografia.
Desenvolveu muitos principios e conceitos basi@sarda, adicionando em suas teorias a
linha de raciocinio da teoria da evolugéo e dac8el@atural. Wallace entdo escreveu trés
livros originais, reunindo suas ideias sobre disigdes espaciais e unindo-as com as de
Darwin e dele proprio sobre evolucao. Os livros: €a0Arquipélago de Malay, 1869; A
Distribuicdo Geogréfica de Animais, 1876; e Vidaular, 1880.

Com as contribuicdes de Darwin e Wallace, foramakesecidas as bases para o
entendimento das mudancas, adaptacoes e distisullg organismos ao longo do tempo
e espaco. Ainda assim, faltava um conceito imptatgne contribuiria significativamente

para a teoria da evolucdo. A informacédo faltantea pexplicar o surgimento de novas
caracteristicas em descendentes foi fornecidatpdalho pioneiro em genética de Gregor
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Johann Mendel (1822-1884), monge agostiniano enlwadAs experiéncias de Mendel em
cruzamentos de ervilheiras demonstraram que a iteiedade funciona recombinando
fatores (o0 quais foram posteriormente associade®aceito degeng durante a reproducéo
sexuada. E esta recombinacgéo aleatéria do codigétige que assegura que nio ha dois
individuos que sejam coépias exatas um do outrougdd da teoria de Darwin com a
compreensao da hereditariedade levou a um claendintento dos mecanismos que
provocam evolugéo.

Embora atualmente as teorias de Darwin e Wallgeensemplamente aceitas, demorou um
longo tempo até que a comunidade cientifica em geraceitasse. Alguns contemporaneos
da época ainda estudavam outras frentes e temuwsmsp a dosextensionistas que
propunham que as dispersdes em longas distancidseram por pontes continentais ou
continentes ndo mais existentes, por estarem sgbmdgssa escola foi representada por
grandes nomes da época como Lyell e Joseph Daltwkdd (1817-1911), amigos de
Darwin, mas com opinides cientificas divergenteswdtas vezes conflitantes. Embora
alguns erros na linha de pensamento de Hookerrteslt detectados mais tarde, ele teve
um papel fundamental rtaoria da vicariancia, bem como na documentacéo de diversos
padroes de flora e fauna, que se confirmaram naaite tpor outros biogedgrafos ja no
século XX (Brown & Lomolino, 2006).

Entrando, no século XX existem contribuicbes deexdigs frentes distintas para a

Biogeografia. Pode-se destacar a paleontologidopoecer explicacdes sobre mudancas da
fauna em diversos continentes. Muitos pesquisad@@&simaram a velha discussdo de
onde teriam surgido as diversas formas de vidahasnados centros de origem. Dentre
muitos pesquisadores de renome, destaca-se Eragst(M003-2005), que fez importantes

descobertas em sistematica e evolucdo. Tambémveeadele o cunho do conceito de

espécies biologicagjue sera discutido mais adiante.

Houve um enorme debate com o objetivo de explioatccas espécies se espalharam de
um continente a outro. Muitos dos resultados prbpomas mais diversas teorias, desde
pontes continentais, até continentes submersos.hudea delas era, no entanto,
suficientemente convincente. A explicacdo defiaitpara a distribuicdo de espécies pelos
continentes teve sua origem com Antonio Sniderngrell (1802-1885), com a ideia da
deriva continental, fortemente rejeitada por seus contemporaneosekmnada mais tarde
por Alfred Lothar Wegener e Frank Bursley Tayloa, primeira metade do século XX.
Novamente a teoria foi rejeitada por biogedgrafaségoca e s6 foi aceita no final da
década de 1960, quando foram encontradas evidé&yeddgicas incontestaveis (Brown &
Lomolino, 2006).

Outro marco importante na tentativa de explicarresl distributivos de espécies foi a
teoria do equilibrio de ilhas proposto por Robert H. MacArthur e Edward O. \bfilem
1967 (MacArthur & Wilson, 1967).
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Apenas nas Ultimas décadas é que a Biogeografiaut@riorma definitiva que tem hoje,
ganhando a identidade de ciéncia consolidada. Semes anos de 1950 e 1960 foi que o
termo “Biogeografia” comecou a aparecer em artgdisros (Brown & Lomolino, 2006).
Foi em 1973 que surgiu o primeiro periodico dedicaaclusivamente a Biogeografia,
intitulado Journal of BiogeographyEm 1991, surgiu &lobal Ecology and Biogeography
Letters uma extensdo do primeiro periodico, dessa vemdala publicacdo de artigos
menores. Os avancos tecnologicos também permititaidamentar novos conceitos e
teorias da Biogeografia usando informacdes proweese de satélites, computadores,
sistemas de informacgé&o geografica, navios subnmaggigentre outros. Finalmente, a partir
dos anos 1980, a Biogeografia ganhou a identidad$isgiplina em cursos de graduagéo e
pos-graduacdo em instituicbes mundo afora, comginseanto de livros didaticos.

2.3 Conceitos Basicos

Ao adentrar na teoria da Biogeografia existem @wmgrconceitos de biologia que séo

fundamentais, tanto para o entendimento dos proseS®geograficos, quanto para a

concepcdo da computacao biogeografica. Entendereoanismos, processos e padrdes da
Biogeografia € de fundamental importancia para nelge como se da a evolugéao,

adaptacdo e diferenciacdo das espécies. O cordmiselecdo natural permite entender
como as espécies evoluem e se diferenciam, masngwroem a selecdo natural ndo é

possivel explicar todos os padrbes evolutivos. @utmecanismos € processos Sao
responsaveis pela presséo seletiva exercida petoambiente diretamente nos seres vivos
que o habitam. Também faz parte dessa pressaivaéhteracdes entre individuos de uma

espécie (intra-especificas) e entre espécies {@sfecificas). A seguir serdo descritos
conceitos basicos sobre 0s seres vivos e 0 meigeatab

2.3.1 Definicdo de Espécies

Os seres vivos tendem a viver em grupo, sendo sggetendéncia € ainda maior quando se
fala em individuos semelhantes. Esses grupos deidaods semelhantes estdo associados
ao conceito despéciee cada entidade da espécie € chamadssplécime, individuo ou
organismo. Pensando dessa maneira, espécies sdo entidadas @a natureza, que
formam grupos naturais. Espécie € também a unidi&siea do sistema taxonémico. Mas o
gue define exatamente uma espécie? O significadespécie gera muitas discussdes e
controvérsias, sendo que ainda hoje néo existeamseaso sobre uma definicdo fechada.
Isso porque taxonomistas utilizam todos os tipodifd#enca para classificar uma espécie:
morfolégicas comportamentais genéticas e biolégicas (Brown & Lomolino, 2006;
Stearns & Hoekstra, 2003).

Tomando dois casos como exemplo, ficam claros d$vosode tanta controveérsia. Ao
analisar morfologicamente duas espécies de mosdarosophila melanogastee a
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Drosophila simulans constata-se que as fémeas ndo possuem diferégugmaae as
diferencas nos machos sé podem ser notadas poci@iias. Elas sdo denominadas
espécies irmagStearns & Hoekstra, 2003), mas sao consideradas espécies distintas,
pois ndo podem reproduzir entre si. Logo, sob dgade vista genético constatam-se as
diferencas. Mas o ponto de vista genético tambéde mausar confusdo. Um exemplo
classico é o burro e o cavalo que sédo espéciasatdsst mas conseguem se reproduzir,
gerando as mulas, embora essas sejam estérei®e bEss, o produto do cruzamento
recebe o nome despécie hibrida Existem também espécies hibridas que nédo saeissté
aqui merece destaque o cruzamento entre tigreoedag prole feminina é fértil.

Continuando com definicbes de interesse dessa igasqubespéciesou racas Sao
caracterizadas pela comprovada existéncia de lansaglistintas dentro das espécies
(subdivisdo da mesma). Portanto, para a delimitagéo subespécies ou ragas a
diferenciac@o genética € uma condicéo essenai@aajue ndo suficiente. Por fim, existe o
chamadacomplexo de espécies cripticag um grupo de espécies que satisfaz a definicdo
de espécies isoladas reprodutivamente, mas moidalngnte idénticas (fenotipos iguais).

Dado o cenario acima, fica compreensivel que o aitmele espécie ndo é elementar e,
muitas vezes, pode depender do contexto em quesestib aplicado. Porém, uma das
definicbes € a mais aceita e usada por evolucamist bieogeografos: o de espécies
reprodutivamente isoladas (Brown & Lomolino, 2006; Coyne & Orr, 1999), cuja
definicdo partiu primeiramente de Mayr (1942) e Blansky (1935). Ou seja, dois
individuos sdo de espécies diferentes se ndo psedaeproduzir entre si. As causas deste
isolamento podem levar a diferentes tipos de psasede especiagao, que serdo discutidos
na Secao

2.3.2 Ecossistema

Em uma visdo mais ampla da naturezegssistemaé o conjunto de seres vivos e meio
ambiente em que eles vivem, e todas as intera@sses organismos com 0 meio e entre si.
Sao exemplos de ecossistema uma floresta, um molago ou um jardim. A prépria
camada ao redor da Terra onde vivem todos 0s @masivivos, chamada déosfera, é
considerada por alguns cientistas um Unico e enoepussistema. Os ecossistemas
apresentam dois componentes basicos: os elementasodtico) e os elementos fisicos e
guimicos do meio apidtico). A parte bidtica é formada por plantas, animais e
microrganismos que representam o conjunto de tadoseres vivos do ecossistema,
denominado debiota ou comunidade ecologica A porcdo abidtica € o conjunto de
nutrientes, agua, ar, gases, energia e substargasicas e inorganicas do meio ambiente,
bem como o proprio espaco fisico em si. Esse ctmjainiotico € denominado dabitat.

Por simplificagéo, pode-se definir o habitat comoeio em que determinado ser vivo
habita. Geralmente, as espécies estdo confinadagemabitat, delimitado pbarreiras
ecoldgicas Essas barreiras incluem qualquer meio que impegspécie de sair daquele
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habitat, sendo que, ao sair, suas condi¢cdes adagtggodem nado estar preparadas para
enfrentar o novo meio (Brown & Lomolino, 2006).

Vale destacar que em um mesmo habitat diferenigscies podem viver de diferentes
maneiras, cada qual adaptada a uma situagcédo aistomtferida pela sua morfologia e
interacdo com o0 meio. Também € possivel desta@uma Unica espécie em diferentes
habitats pode ter diferentes adaptacdes de acordmdabitat ocupado. Sendo assim, cada
habitat pode oferecer variadas oportunidades dewwBncia para uma dada espécie. Tais
oportunidades estdo no sentido de beneficiar aig&olde uma espécie e sdo chamadas de
oportunidades ecologicagMyers & Burbrink, 2012; Yodeet al, 2010, Losos & Mahler
2010). Um ultimo elemento que compde todos os &tessas sao osichos ecoldgicos
Eles descrevem a posicéo relacional de uma espéacmopulacdo em seu ecossistema,
definindo o0 modo de vida de um organismo qualgaexxlorar o elenco de oportunidades
ecoldgicas existentes em seu habitat (Brown & Lamopl2006). O conceito de nichos
ecoldégicos pode ser associado a um conjunto dededaque fornecem respostas as
interacbes dos organismos e de organismos e meldemat® como em casos de
competicdes por recursos ou competicdes do tipgagseedador.

2.3.3 Evolucéo

Evolucdo é a palavra-chave quando se discute sobrigem e extingdo de espécies. E o
resultado de diversos processos naturais aos gaagspécies sao submetidas. Segundo
Mayr (2001), evolucéo é o processo continuado déamga que tem transformado a vida
na Terra desde o0 seu principio mais simples até&versttade existente atualmente. A
evolucéo ocorre por meio de mudancas nos genesrgansismos. Quando seres Vvivos se
reproduzem, pequenas mudancas aleatérias nos snes gazem com que Seus
descendentes sejam diferentes. Por vezes, estamgasdaumentam a probabilidade de um
descendente sobreviver o tempo suficiente para epeoduzir e, assim, 0S genes
responsaveis por essa caracteristica sao tranemaios filhos, tornando-se mais comuns
na proxima geracao, e por ai em diante nas geracfsequentes. As mudancas que ndo
ajudam o0s organismos a se reproduzirem poderacarteen mais raras Ou Serao
eventualmente eliminadas da populacdo. Esse mewarsgmples, aliado aos diversos
processos naturais, implica na diversificagcdo deea@es, 0 que significa que novas
espécies surgem e espécies deixam de existir.

Dentro do proprio conceito de evolucao encontramdisersos padrbes evolutivos distintos.
Destaca-se avolucao convergenteum fenémeno no qual duas espécies distintas evolu
para caracteristicas semelhantes. Isso se devé@pégppressdo do meio ambiente, desta
forma, seres vivos que compartiihem o mesmo halmiatos mesmos habitos de vida,
podem desenvolver estruturas similares que os rnoroapazes de sobreviver aquelas
condicbes. Como exemplo de estudo recente, téns-&mgartos brancos de White Sands,
no Novo México, onde se encontram casos clarovyaegio em andamento (Rosenbluma
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et al, 2009). Mais um exemplo que mostra claramentepelpda evolucdo convergente é o
caso das lagartas das mariposas do gédgpmsmocomaque adquiriram funcdes para
respirar tanto na 4gua, quanto fora dela, fazeredsas espécies as primeiras catalogadas
de insetos anfibios (Rubinoff & Schmitz, 2010). @ssquisadores encontraram trés
linhagens distintas que adquiriram caracteristicago similares, de acordo com a mesma
pressdo do ambiente, no caso, as inundacdes moaitorcaram as lagartas a adquirirem
caracteristicas anfibias. Padrfes contrarios tang&&ncomuns, nos quais uma espécie se
divide em duas, cada qual adaptada a um meio twistiesse caso tem-seesolucao
divergente Exemplos de evolucéo divergente sdo os propriosepsos de especiacao, 0s
quais serdo discutidos em detalhes mais adiant@nd@uduas ou mais espécies evoluem
mutuamente, sendo que uma exerce pressdo seletiva a outra, tem-se o caso de
coevolucdo Neste Ultimo caso encontram-se @sevolucdes competitivgscomo em
situacOes de presa e predador, e@svolugdes cooperativacomo casos de simbiose
(relagdo mutuamente vantajosa entre duas ou ngsies).

2.3.4 Adaptacao

A adaptacdo esta relacionada a capacidade e oplati¢s de sobrevivéncia de espécies
em determinados ecossistemas. Dadas certas oplardesi ecolégicas e dados os fenétipos
presentes em individuos e espécies, é possivelstibee como determinados conjuntos de
caracteristicas podem ser favoraveis ou nado aedies oportunidades ecoldgicas e
habitats. Fendtipos podem representar, neste dasole aspectos comportamentais até
mesmo dietas alimentares e/ou outros tipos deagdies que um individuo pode possuir
com 0 meio ambiente em que habita, os quais compdssn nicho ecolégico.

O conceito de adaptacdo esta intrinsecamente ligemlode selecdo natural, pois
complementa a nocado de melhora gradativa, ou dejadaptacéo progressiva. O grau de
adaptacdo ao meio ambiente € o que determina amlsamelo qual seguira o processo da
selec&o natural: uma resposta a selecédo ocorresgue uma caracteristica herdavel esta
relacionada ao sucesso reprodutivo. O resultadanélbora de desempenho ao longo de
geracOes de reproducdo e diferenciacdo. Essa raefleodesempenho é o que define a
adaptacao por meio da evolugéo. Neste caso, asgdapbode ser vista Como um processo
operando em conjunto com a selecdo natural, adguatigem a dindmica de evolugéo de
espécies e individuos (Mayr, 1982).

Portanto, a selecado natural evidentemente possupader de dar forma as adaptacoes,
operando sempre que ha variacdes em que o suagssmlutivo esta correlacionado a
hereditariedade da caracteristica ou traco em @ueSe a adaptacdo serd um sucesso ou
nao na producao dos fenodtipos que respondem beneia depende de outros fatores que
limitardo a resposta a sele¢cdo, como os prépriosefa ambientais do ecossistema. Uma

7

maneira interessante, porém hipotética, para eeteadadaptacdo € medir o grau de
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conformidade entre o organismo e o ambiente, quie @®r usado para compor uma
superficie de adaptacdo (Wright, 1932), a qual slje€to de estudo no Capitulo 4.

2.4 Diversidade Interespecifica

A biodiversidade pode ser entendida simplesmente como a diversidiadeda. De forma
mais completa, Hubbel (2001) define a biodiverssdadmo o sindbnimo de riqueza de
espécies e abundancia relativa de espécigempo e espaco Riqueza de espécies € 0
namero total de espécies em um determinado espagare dado tempo e a abundancia
relativa de espécies se refere a frequéncia odageide uma espécie (Hubbel, 2001). A
abundancia relativa de espécies é de particulanreisse e sempre intrigou 0s pesquisadores,
principalmente quando se fala em raridade. Enteaslerausas da raridade das espécies &
importante por dois motivos: (1) a maioria das e&se€é incomum ou rara; e (2) implica
em uma maior probabilidade de extincdo. A divedsgdde espécies engloba a variacao
entre espécies ou outros elementos biolégicosuimi alelos e complexos genéticos,
populacdes, ecossistemas, dentre outros (Brown iadlioo, 2006; Coyne & Orr, 2004,
Howard & Berlocher, 1998). Pode ser expressa camariacdo dentro de uma localidade
ou entre elementos constituintes ao longo de esesfmciaise temporais.

A variacao espacial e temporal da diversidade értignte de fatores ambientais. Ela varia
de acordo com o tamanho da area amostrada e @zammguantitativa da relacdo espécies-
area é largamente dependente da natureza hetemodésehabitats (Brown, 1991). Em
outras palavras, a diversidade varia de acordo esrtipos de habitat, mais ou menos
favoraveis a permanéncia de vida e sua adaptagddo sjue em regides onde se encontram
mais oportunidades ecoldgicas a diversidade é mudima floresta tropical possui mais
oportunidades ecolbgicas do que um deserto, pon@re e, portanto, sua diversidade é
maior.

A variacao temporal esta intrinsecamente ligademadancas climéticas e geogréficas, as
quais afetam diretamente a diversidade. Por exerapiaum dado ecossistema, a mudanca
de algum fator abidtico pode causar a extincdoidershs espécies, bem como causar a
readaptacdo das que sobreviveram. Os eventos thedexte especiacdo ligados a esse
fendbmeno ditam a biodiversidade ao longo do terApdiversidade de espécies varia com
a escala temporal e espacial na qual € estudaddo spie as de escalas espaciais sdo
comumente divididas em trés categorias conveni¢Btesvn & Lomolino, 2006):

1. Diversidade alfa Refere-se a diversidade de espécies em uma cdateni
ecoldgica local, um pequeno espaco geograficoepemplo, um pequeno habitat
delineado naturalmente;

2. Diversidade beta Refere-se a mudanca na composi¢cdo das espécleagande
um pequeno espaco, por exemplo, a diferenca na ax0dp de dois habitats
distintos, porém adjacentes;
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3. Diversidade gama Refere-se a diversidade em uma area geografiteass por
exemplo, um ecossistema vinculado a um continente.

N&o é possivel entender a diversidade usando uoo Ppnocesso ou teoria. Com isso, faz-
se necessdaria a sintese de conceitos determinadds/ersos fatores e processos. Logo, o
entendimento de padrbes de diversidade requer guengendam diversos processos
ecoldgicos, geograficos, evolutivos, dentre outfildsiston, 1994). Adicionalmente aos
comportamentos tipicos no espaco-tempo, variastdsps ou teorias sado propostas na
literatura (Coyne & Orr, 2004; Magurran & May, 1999oward & Berlocher, 1998;
Huston, 1994; Brown, 1991; Shmida & Wilson,1985)eAria apresentada neste capitulo é
breve e simples, porém suficiente para o entendonése padroes bem definidos e quais
sdo as causas desses. Entender esses padrdes raritepgara complementar o
entendimento dos processos naturais que regemsa dauespeciagdes e extingbes, que
resume-se a relacdo entre processos biogeograéicevolucdo. Uma classificacao
interessante para os tipos de padrdes foi dad®&mmovn (1991). Baseado nessa estrutura
serdo descritas as hipbteses para o surgimentadiégs de diversidade, ressaltando que
elas estéo inter-relacionadas.

Tempo desde uma perturbacdoBaixos padrdes de diversidade sdo geralmentruatas

a mudancas ecoldgicas e geograficas em uma detatannegido em intervalos curtos de
tempo. Esse intervalo curto de tempo pode néo hriente para a readaptacdo ou
recolonizacdo de habitats vazios. Note que queatiid significado de curto prazo pode
variar muito em cada situagdo, mas aqui, obviamentbjeto de estudo s&o escalas de
tempo relativamente altas, suficientes para o swegio de processos de extingdo e
especiacdo. Em resumo, mudancas bruscas e fregueose habitats e ecossistemas
desfavorecem a diversidade.

Heterogeneidade de habitats Regibes produtivas, com ecossistemas altamente
produtivos, ou seja, com abundancia de recurswesrdaem maior diversidade. Diferentes
espécies preenchem habitats vazios, mas para liesisgmn se especializar. O caminho
pode ser a especiacdo por meio da diferenciac@luaraEm contrapartida, ecossistemas
pouco produtivos desfavorecem a diversidade e ceatarpopulacional. A diversidade de
habitats favorece a proliferacdo de diferentesstgmespécies (Brown, 1991).

Oportunidades ecoldgicas Diferentes oportunidades ecologicas podem faeorex
surgimento de novas espécies, pois individuos paeipar e se estabelecer em diferentes
oportunidades, caso seja um beneficio para suaweéncia. Individuos pouco adaptados
podem ter sucesso evolutivo ao ocupar uma oposddeiécoldgica distinta de sua origem.
Tal mecanismo pode se dar por meio do movimentdugilade espécies ao longo de um
espaco geografico, que pode ser o mesmo habitieduabitats distantes. Este mecanismo
de ocupacao de oportunidades ecoldgicas é esspacih diversidade de espécies, visto
que favorece a especializacdo em diversos conteldosdaptacdo (Myers & Burbrink,
2012; Setiadet al, 2011; Yodeet al, 2010, Losos & Mahler, 2010).
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Competicao interespecificaA diversidade de habitats favorece também a sténgia de
espécies, diminuindo a competicdo interespecificafagorecendo ainda mais a
sobrevivéncia e, por consequéncia, a alta divedsidBm contrapartida, ao competir por
um mesmo habitat algumas espécies podem se extipgui falta de recursos de
sobrevivéncia ou até por predacéo.

Alto grau de adaptacdo Quando uma espécie adquire certa adaptacaopfazjoe sua
taxa de reproducdo aumente, ampliando assim saasehde sobrevivéncia. Isso é valido
para mudancas ecoldgicas e competicdes intereispscif

Variabilidade genética Alta variacdo genética dentro da espécie favoaesebrevivéncia
perante mudancas ecoldgicas (Hegenveld, 1990)vésidade dentro de uma determinada
espécie pode parecer ruim a priori, pois pode camganismos pouco adaptados, mas essa
mesma variagao favorece a especiagéao.

2.5 Diversidade Intraespecifica

Até agora, foi considerada somente a diversidadespécies. De fato, € comum ver a
diversidade bioldgica como sinbnimo de riqueza endéncia de espécies (Rosenzweig,
1995). Entretanto, em estudos recentes o conceitalicersidade biologica tem sido
estendido para incluir a diversidade contida dedts espécies (Magurran, 1999). Esta
diversidade esta relacionada ao conceito de egpécifpticas, sendo que sao
fenotipicamente idénticas e genotipicamente dasinPode estar relacionada também com
pequenas diferencas fenotipicas, como variacdesoagortamento ou de morfologias
(Magurran, 1999), ou ainda pode ser encontrada asoscde hibridizacbes. Essas
diferencas sutis presentes dentro de uma determngsgEecie sdo benéficas, pois aumentam
a viabilidade da mesma. Ou seja, a viabilidade gsé&ialmente relacionada a
variabilidade. Adicionalmente, pode-se dizer queediidade intraespecifica é matéria-
prima para a evolucdo (Magurran, 1999; Mallet, J9B6pécies com alta variabilidade séo,
em maior probabilidade, precursoras de novas espéa@stdo menos sujeitas a extingao.

O cruzamento entre espécies eventualmente podeenceendo casos particulares, dando
origem a espécies hibridas. Existem muitos casogjumfenotipos totalmente distintos
podem se cruzar e ainda gerar hibridos férteis.cemtrapartida, espécies com pequenas
diferencas, muitas vezes observaveis apenas peciakgias, sdo totalmente isoladas
(Barton, 1991). Um terceiro caso, ndo menos imtgaocorre quando duas espécies
diferentes geram individuos hibridos, todos os ti@endo em simpatria (n0 mesmo
habitat), fazendo com que sejam indistinguiveipatanto, formando fenotipicamente
apenas uma espécie. Por ultimo, ainda pode-se c#sps em que as espécies se
diferenciam apenas pela quantidade diferente desgeaindo novamente no complexo de
espécies cripticas. Tanto Barton (1991) quanto Magu1999) mostram estudos de caso
para todas as ocorréncias citadas acima. Destagarsdalho de Magurran (1999), que
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realizou uma excelente revisdo sobre esse assusémdo como estudo de caso um
pequeno peixe da espééleecilia reticulata um exemplo classico de evolucdo em acgéo.

Distintamente dos casos citados acima, pode-saadest diferenciacdo dentro das espécies
em racas ou subespécies. Nesse caso evidenciaifeimnghs genotipicas e fenotipicas,
podendo haver cendrios em que subespécies seabigp@tiem determinadas situacdes,
como pequenas flutuacdes de diferencas ecolodirmsexemplo é o da mosdaacus
tryoni, cujas subespécies se especializaram em um gdlentemperatura ao longo de
uma regido geografica (Parsons, 1991).

Qualquer que seja 0 caso, entre os dois extrengosspiecies nao diferenciadas que nao
procriam entre si e de espécies altamente difeadasi que procriam livremente, estdo
muitos casos em que o nivel de intercruzamentoowalotencial € dificil de determinar
(Brown & Lomolino, 2006).

2.6 Taxonomia dos Processos da Biogeografia

Os processos biogeograficos explicam todos os padgeograficos, ecoldgicos e
evolutivos, com o objetivo de descrever e entermdeno as espécies ocupam habitats,
migram, surgem, desaparecem, procriam, se diferene se adaptam. Esses processos
estdo devidamente formalizados e consolidados (Br&wLomolino, 2006; Stearns &
Hoekstra, 2003; Ridley, 2004; Myers & Giller, 19%egenveld, 1990; Simmons, 1982) e
implicam na formacdo de padrbes naturais. Podemclsssificados quanto ao seu
respectivo tipo:

» Processos geograficosEstdo relacionados a superficie terrestre e @ibdigao
espacial de fendmenos significativos ao longo dessstemas. Estdo inclusos os
fendbmenos climaticos, tectbnicos, eustéticos, demitros;

» Processos ecologicosEstdo diretamente relacionados aos organismaep @
disperséo de seres vivos e interacdes bidticas;

* Processos evolutivasEstao relacionados a evolucdo dos seres vivogxamplo,
adaptacao, especiacédo e extincdo. Aqui se encomaasubdivisdo em processos
macro e microevolutivos.

Uma unica espécie pode explorar varios ecossistetraaspondo barreiras ecoldgicas,
evoluindo e dando origem a diversas espécies disots, que podem ser totalmente
distintas geneticamente da espécie ancestral. pdanelr sua amplitude, uma espécie
podera ou ndo se adaptar a novos ambientes. Septagdlb for necessaria, varios sao 0s
processos evolutivos que permitem a expansao dditadep Se a adaptacdo nédo for
eficiente (ou ndo ocorrer), a espécie, muito prelraente, se extinguira ao longo do
tempo. O caminho inverso também é possivel: no dasseparacdao de grupos da mesma
espécie através de barreiras, os dois grupos passar ser unidades evolutivas
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independentes. Um exemplo classico desse tipo rfamfeno é a separacao continental
devido a deriva dos continentes.

T&o importante quanto entender os processos natuteacar a relacdo entre a evolucao e a
Biogeografia. Afinal, a evolucdo € o mecanismo @seespécies encontram para se
adaptarem a novas situacdes. A evolugcéo podesarcomo um processo da Biogeografia
e também como o resultado de outros processosdgofecos. Um exemplo que mostra a
relacdo entre meio ambiente e evolucédo é o dapmaitfio de barreiras ecologicas, como
ja citado. Ao transpor uma barreira de forma efi@ecom as devidas adaptacdes, pode-se
dizer que a evolugcédo ocorreu e, com isso, descrseens padrdes biogeograficos que
levaram a ela (Hegenveld, 1990). Segundo Heger(i&1€0), uma perspectiva evolutiva
permite observar as propriedades adaptativas geies, bem como suas dinamicas ao
longo do tempo. A pressao exercida sobre 0 ecessskE 0S processos geograficos e
ecolégicos podem fazer com que as espécies neressie readaptacdo as novas
condi¢des, precisando evoluir. Para isso, entrancema oS processos evolutivos. Se a
readaptacado for bem sucedida, entdo pode havesssune processo de especiacdo; senéo,
o resultado final é a extingao.

Embora a categoria de processos evolutivos possaa subdivisbes, ha uma relacdo
intrinseca entre as duas (Brown & Lomolino, 200&]jld¥, 2004; Stearns & Hoekstra,
2003). A principal diferenca entre as abordageasrme microevolutivas é a de escala. A
microevolucado lida com mudancas evolutivas dengopdpulacdes, que ocorrem como
resultado de nascimentos e mortes e também na fdemaovimentos diferenciais de
individuos com certas caracteristicas herdaveis. Madancas podem ocorrer em periodos
curtos de tempo e podem acarretar variacbes gemagaflentro de uma espécie. As
mudancas nem sempre séo lentas e continuas, raaserde apresentam magnitude para
gerar, como consequéncia de um Unico evento dempadama nova espécie ou a extingdo
de uma espécie existente. Sob o0 ponto de vistatigen@ microevolucdo representa
pequenas mudancas que ocorrem gradualmente no®ssomos. Em contrapartida, a
macroevolucéo lida com mudancas frequentementadasela proliferacéo diferencial e
extingdo de espécies, de forma que tais mudantgraral substancialmente a diversidade
das linhagens. Em comparacdo a modesta escala dangau microevolutiva, essas
mudancas sao frequentemente grandes, podendossgvadios eventos de especiacéo, por
exemplo.

A explicacdo de todos os processos de interes&emginizada nas secdes seguintes: 2.7,
2.8e2.9.

2.7 Processos Geograficos e Ecoldgicos

Os processos geogréaficos sao aqueles relacionade®raos na superficie do planeta,
enquanto os ecologicos geralmente sdo relacionadogeracfes entre organismos e
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espécies. Embora existam muitos processos dessai®ezas, este capitulo descrevera
apenas cinco deles, que séo os de interesse pevpasicdo da computacdo biogeogréfica.
As duas categorias foram reunidas em uma Uniceo s#e@do ao numero reduzido de
processos e inter-relacdes entre elas.

2.7.1 Vicariancia e Disperséao

A vicariancia é um processo geografico e dispeésam processo ecoldgico, porém ambos
estdo relacionados com o conceito de barreirasdgicaks e processos de especiacao.
Enquanto a vicariancia € a divisdo de uma espél® surgimento de uma barreira, a
dispersdo implica na transposicdo de uma barrBind.ambos 0s casos, 0 isolamento
implica em eventos de especiagdo. Portanto, feme @ motivo do tema disperséo versus
vicariancia ser debatido entre os biogedgrafoswBré Lomolino, 2006). Ao constatar
padrdes de especiagdo indicados por disjun¢des esfecies, ja se levanta uma questao: A
especiacado se deu devido ao surgimento de umairbaoe pela transposicdo de uma
barreira? Em outras palavras: A ocupacdo de amigas &dcorreu antes ou depois do
surgimento da barreira? De fato, a dispersao pa®rca explicacdo mais plausivel para a
maioria dos casos (Brown & Lomolino, 2006).

Em uma definicdo mais detalhada, vicarianciaefeito vicariante € o mecanismo de
fragmentacdo de uma area bidtica, que separa pdeslale determinadas espécies. Ja a
dispersdo possui uma explicagdo mais ampla. Todo®rganismos possuem alguma
capacidade de se mover dos locais de nascimerdmpaos locais. O movimento da prole
para longe dos pais faz parte do ciclo de vidaoded os animais e plantas. Em termos
gerais, a dispersdo se refere ao movimento dosiisrgas para fora de seus pontos de
origem. Existem grandes evidéncias de que muitadcess sofreram dispersdo de longa
amplitude (Brown & Lomolino, 2006). Essas longasta@icias percorridas possuem a
denominacéo dsalto de disperséollhas oceéanicas que foram recolonizadas séo deemp
de dispersdo de longa distancia. Brown e Lomol2@0§) citam o exemplo da ilha de
Krakatau na Indonésia, onde, no final do século,Xl¥a erupc¢do vulcanica dizimou a
vida por completo. Apenas 50 anos depois a ilhasfava novamente coberta por uma
densa floresta e repleta de diversas espéciesmaian

A disperséo pode sativa ou passiva se 0s organismos migram por conta prépria ou “de
carona” em outros organismos e meios. Certameate,ha dividas de que a dispersdo
desempenhou e ainda desempenha um papel imponardeterminacdo dos padrdes de
distribuicdo espacial e temporal de espécies. @Qllemmento de individuos e espécies de
forma gradual, para fora dos limites de seus habila origem, pode ser identificado como
um processo denominadtifusdo, compreendido em trés etapas (Brown & Lomolino,
2006): (1) repetidos eventos de dispersdo que levanupacdo de novos habitats; (2)
estabelecimento, através de adaptacdo, nas novadurigades ecoldgicas; e (3)
composicao de novas populacdes que podem dar oagevas especies.

Rodrigo Pasti



Computacédo Biogeogréfica 23

As definicdes de dispersédo e difusdo levam a dé@finde rotas de dispersdo (Brown &
Lomolino, 2006), que nada mais sao que tipos dédtakem que as espécies podem se
dispersar, baseado em sua adaptacéo. Sao tréasdedalispersao (tprredores: permite
que individuos e espécies migrem de um habitatridgra a outro sem imposicao de
fatores limitantes a isso, as populagdo permanecemm um numero equilibrado de
individuos; (2)filtros: € uma rota de dispersao mais restrita do que uredm, bloqueia
seletivamente a passagem de individuos baseadwasmadaptacdes, como resultado, os
colonizadores tendem a representar um subconjuntsud populacdo original; (8tas
Sweeptake: sdo raras dispersdes, sendo este um caso espatdfifitros, um exemplo
classico é a colonizacédo de ilhas oceanicas ismlada

2.7.2 Mudancas Ambientais

Mudancas ou perturbacdes ambientais sdo definmas gualquer alteracao significativa
que ocorre no meio ambiente, ecossistemas em demggnde-se aqui o0 termo longa
duracdo como tempo suficiente para que a vida afefada por essas mudancas. Cada
regido possui padroes heterogéneos particularegehistéria biogeografica imposta pelas
condicbes ambientais e os demais processos biaimogr Os regimes de perturbacao
encontrados em toda superficie sédo influenciadasupo conjunto amplo de fatores
ambientais, da ordem de mudancas climaticas, giémagée ecoldgicas, dentre outras
(Brown & Lomolino, 2006; Huston, 1994), que altera® oportunidades ecoldgicas e
fazem com que as espécies precisem se readaptavas condicbes. Ao falhar em sua
readaptacao, a extingdo é consequéncia certa.

As perturbacfes, pertinentes em um curto espagendeo, desfavorecem a diversidade,
como ja discutido anteriormente. Um dos motivogpderdes de baixa diversidade séo as
mudancas climaticas repentinas e de alta frequéBolaum curto intervalo de tempo, as

espécies podem nédo se adaptar as novas condighestas pelo meio ambiente. Seja qual
for a situacdo de estresse que os individuos pagsdmconsenso que a alta variabilidade
genética favorece a readaptacéao (Hegenveld, 1990).

2.8 Processos Microevolutivos

A microevolucdo € a evolugdo gradual por meio dzessiva incorporacdo de mudancas
genéticas relativamente pequenas, como respostpspid#acdo as mudancas ambientais.
Tais mudancas podem ocorrer em curtos periodosemgot e sdo consequéncia de
mecanismos como reproducdo, variagdo genética exdselnatural. A seguir, serdo

descritos todos 0s processos que dao origem aodgsauaicroevolutivos.
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2.8.1 Reproducao

A reproducéo é o processo por meio do qual todos os seres piomiizem descendentes,
dando continuidade a sua espécie. Pode ser detidoss assexuadae sexuada No

primeiro caso, a reproducdo ocorre sem a partilbanthterial genético entre dois
individuos. Um exemplo desse caso € a propriadbveelular por meio da mitose. J4 no
outro caso, 0s descendentes sdo um resultado dpadihmmento de material genético

entre dois individuos distintos da mesma espéemyminados de macho e fémea.

Ao falar em reproducédo, a genética ndo pode daleaser explicada, sendo essa um
complemento para o entendimento dos processos en@rgivos. A genética € o ramo da
biologia que estuda a forma com que se transmiteoaa@cteristicas bioldgicas de geracao
para geracao. Os primeiros estudos de genéticavenda Mendel, que estabeleceu pela
primeira vez os padrbes de hereditariedade de algucaracteristicas existentes em
ervilheiras, mostrando que elas obedeciam a rezptadisticas simples. Os experimentos
realizados por Mendel consistiram em fazer cruzéoseentre diferentes espécies de
ervilhas, verificando que as caracteristicas dis §&#0 passadas pelas geracdes por meio
dos fatores individuais de Mendel, que hoje sd@uheémados de genes.

Sabe-se, atualmente, que cada célula do nossoismgapossui em seu nicleo o material
genético contido nos cromossomos e responsavel gefimicdo das caracteristicas
fenotipicas do individuo. Os cromossomos sdo foamg@br genes, sendo que conjuntos de
genes contribuem para a formacdo de uma determuwdateristica. Os genes, por sua
vez, sdo constituidos pelo DNA (acido desoxirritdeigo). Cada gene esta localizado em
uma posicaolgcus) do cromossomo e adelos sdo variagbes de genes que ocupam um
mesmo locus. O cromossomo entdo é uma estrutuleopuoteica formada por uma cadeia
de DNA que compde o genoma do individuo. Um modéhaplificado € ilustrado na
Figura 2.1. O gendtipo representa o conjunto eBpeale genes do genoma e o fenétipo é
a manifestacdo do gendtipo no individuo, ou sejgpaéncia e fun¢gbes que esse possui,
transcritas pelo seu codigo genético. A troca dteri@ genético entre dois organismos,
sob o ponto de vista genético, € denominadeedembinacéo(Stearns e Hoekstra, 2003;
Ridley, 2004). A Figura 2.2 ilustra o processo.

locus

l

fBEABBCA

GenZ

Alelo: {A,B}

Figura 2.1. llustracédo pictérica de um cromossomo. Cada esfdagas) € preenchido por um gene.
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Cromossomo 1 | B E A B B C A

Cromossomo2 | C | A | D| B|[D| A | A

Cromossomo3 | C | A D B B C| A

|::> Recombinacéo
Resultante
Cromossomo 4 | B E | A B D| A| A

Figura 2.2. Representacdo pictérica da recombinacdo genétita dois cromossomos, produzindo outros
dois cromossomos.

2.8.2 Variagao Genética

O principal mecanismo de variacdo genética énwacao definida como qualquer
alterac&@o no material genético de um organismariSiderada como um dos mecanismos
fundamentais da selecdo natural. Mutacdes desfaiergpodem ter sua frequéncia
reduzida na populacdo por meio da selecdo naemgljanto mutacdes favoraveis podem
se acumular, resultando em mudancas evolutivadatas. As causas das mutacdes sao
as mais diversas, como, por exemplo, erros naahgdlo celular e exposi¢cdo a radiacdo
(Stearns e Hoekstra, 2003; Ridley, 2004). Pode ngleraa alteracdo de um Uanico
nucleotideo do DNArtutacdo pontua) ou varios fnutagdo cromossémicaou ainda a
delecdoe atérearranjo cromossémica Alguns tipos de mutacdo sdo exemplificados na
Figura 2.3.

B E|A B B|C|A B E| A B B C|lA
B E B B B|C|A B E|A B B C
Mutacéo pontual Delecao

B|E|B|B|J]A|C|A

Inversa«

Figura 2.3. Representacao pictdrica de alguns exemplos de;mta
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2.8.3 Selecao Natural

O conceito basico de selecdo natural € que caistatas hereditarias favoraveis tornam-se
mais comuns em geracoes sucessivas de uma popdRgiganismos que se reproduzem,
e que caracteristicas hereditarias desfavoraweiartese menos comuns. A selecéo natural
age no fendtipo, ou nas caracteristicas observdeism organismo, de tal forma que
individuos com fendétipos favoraveis tém mais chamtsesobreviver e reproduzir-se do que
aqueles com fenotipos menos favoraveis. Se esséspies apresentam uma base genética,
entdo o genotipo associado ao fenotipo favoravéldea frequéncia aumentada na geracao
seguinte. As populacdes tendem a divergir casdaex@siacao suficiente no ambiente para
selecionar caracteristicas diferentes que pernlitancom condi¢cdes ambientais distintas,
podendo resultar na emergéncia de novas espécies.

As populacbes sdo conservativas quando nao setesmoosob selecdo. Porém, sob forte
selecdo, elas podem rapidamente produzir genepapeeem improvaveis. Um exemplo
interessante, embora meramente ilustrativo, quérenasacédo da selecdo natural € dado por
Stearns & Hoekstra (2003). Dada uma sequénciatidss J@or exemplo, YAXBC, fazendo
um paralelo com o cédigo genético utilizando todasletras do alfabeto, existem®26
possibilidades de cromossomos codificados dess@iraarsuponha que, para uma dada
adaptacao a certo ambiente, exista uma combinagertks que seja a correta. A selecéo
natural provoca o aumento da frequéncia de comb@sagénicas favoraveis e a replicacéo
preserva tais aumentos, como se fosse uma lembdangae ocorreu. Gradativamente, e
ao longo de diversas geracOes, as repeticOes faroraerdo tais que pode se chegar a
combinacéo que fornece uma melhor adaptacéo.

Diversos sdo os fatores que determinam a acado ldgdsenatural sobre espécies e
individuos, dentre os quais é possivel destacaiixa ladaptacdo, decorréncia de fendtipos
gue nao proporcionam um beneficio para as oporde&l ecolégicas existentes. Além da
adaptacdo em si, € possivel destacar aquelasorsdaeis a interac6es de individuos, que
mesmo adaptados ao seu meio, podem ter sua sdarewvditada pela competicdo
exercida por membros de sua espécie (competicG@gspecifica) e até mesmo de outras
espécies (competicdes interespecificas). Quand@aemcompeticdopor recursos, essa
competicdo esta diretamente relacionada ao prodesselecdo natural, no qual as espécies
mais adaptadas ao meio terdo maiores probabilidbedssbrevivéncia

Os principais tipos de interacBes ecoldgicas eadrespécies sdo competicdo, predacao e
mutualismo (Schoener, 1991). Na competicdo pelodagstecursos naturais com ambas as
espécies explorando a mesma oportunidade ecoldgicaabitat, € muito provavel que
uma das espécies saia favorecida ao final, e asstade recursos para a espécie
desfavorecida podera ser um fator crucial na dét@géo da sua sobrevivéncia ou ndo. As
espécies com maior grau de adaptacdo ao meio emivgra sdo as candidatas a serem

vitoriosas ao final do processo competitivo.
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A interacdo intraespecifica é resultado da interagidtre individuos da mesma espécie.
Indo um pouco mais além, Simmons (1982) diz querapeticdo intraespecifica € uma
forca que exerce pressdo seletiva na populacaompoyendo adivergéncia dentro da
espécie. Outro tipo de interacdo intraespecifiassélecédo sexual, a qual pode também ser
considerada um componente da selecdo natural adaoeio sucesso no encontro de
parceiros sexuais. A selecdo sexual pode se dardmguta entre individuos na conquista
por parceiros, ou pela escolha de determinado®ipascpara a reproducdo. Tais escolhas
poderdo ditar a tendéncia evolutiva e de adaptdedmdividuos e espécies (Stearns &
Hoekstra, 2003; Hall & Halliday, 1998). Ambos osxa® podem escolher parceiros e
ambos 0s sexos podem competir por eles, mas gernaag fémeas escolhem os machos e
0s machos competem pelas fémeas (Stearns & Hoek803).

2.8.4 Fluxo Génico

Os individuos que migram para uma nova area camregansigo seus genes e, se
subsequentemente tém reproducdo bem sucedidajumn&nm-nos na populacao local. O
fluxo génico pode agir contra a adaptacdo das espécies a deddom locais, pois
individuos externos podem introduzir genes queaslesécem a especializacdo aos habitats
da espécie local, produzindo até mesmo hibridizapoeco adaptadas.

2.8.5 Efeito do Fundador

Novas populacbes, muitas vezes, sdo fundadas pguegureno grupo de individuos de
alguma determinada espécie, seja por migracdo pwysiquer outro evento que tenha
causado o isolamento do subconjunto de individAoBequéncia genética desse grupo,
geralmente bem menor que a populacédo toda, ditersideravelmente da frequéncia da
populacao parental. Alguns alelos raros na popalagdiental podem adquirir frequéncias
muito altas na nova populagéo, simplesmente pagteyam presentes nos individuos que
a formaram. Esse processo € denominade&fdd@o do fundador e os individuos que
constituem a nova populagédo, isolada da populag@ental, sdo denominados de
fundadores. Esse processo é responsavel pelasndiésr aparentemente aleatdrias entre
populacdes de passaros em diferentes ilhas, onldeuraa foi derivada de alguns poucos
colonos bem sucedidos (Brown & Lomolino, 2006).

Evidéncias experimentais sugerem que o efeito ddador pode exercer um importante
papel na especiacdo, porque essas amostras genéticelmente aleatorias, tém efeitos
na subsequente diferenciacdo genética de pequepakagdes colonizadoras. De maneira
similar, quando a populacdo de uma espécie € amammdr alguma catastrofe e alguns
poucos individuos sobrevivem, entdo existe novaenapenas um subconjunto de genes
que estavam presentes na populacao original, deadmidegargalo genético O efeito do
fundador é geralmente interpretado como um casplar de gargalo genético.
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2.9 Processos Macroevolutivos

As perspectivas macro e microevolutivas sdo comghtanes, sendo que ambas sao
necessarias para compreender a influéncia dos gsmEeecologicos e geograficos na
evolucdo e distribuicdo dos organismos. Todaviameéstrado que uma profunda

compreensao dos processos macroevolutivos tambéquerre uma perspectiva

microevolutiva acerca de como as populacbes regponals mudancas ambientais no
tempo e no espaco (Brown & Lomolino, 2006). A mawucdo lida com mudancas

frequentemente causadas pela proliferacdo difexea@xtincdo de espécies, de forma que
tais mudancas alteram substancialmente a diveesidasl linhagens. Em comparacao com
a modesta escala de uma mudanca microevolutivas esadancas macorevolutivas séo
frequentemente grandes e ocorrem geralmente defabnupta e pontuada, isso quando se
considera o longo intervalo de tempo necesséra @aonsolidacdo de eventos evolutivos.

A radiacdo adaptativa é a diversificacdo das espécies para preencher ampaa
variedade de habitats e oportunidades ecolégidaso&brre quando uma unica espécie
ancestral da origem, ao longo de repetidos episodie especiacdo, a numerosos
descendentes que se tornam ou permanecem em sam(pa@ntém contato e ndo estao
isolados). Essas espécies tendem a divergir naagfilo de oportunidades ecoldgicas e na
ocupacdo de outros habitats. Existe também a plidzile dessas espécies virem a ser
separadas por barreiras (por eventos vicariant@sexemplo) e se tornarem alopatricas
(separadas por barreiras), podendo ainda assiteratédcas genéticas por meio de fluxo
génico. Novas oportunidades ecoldgicas sao cripdagsima inovacdo adaptativa ou por
uma mudanca ambiental, como a colonizacdo de uwe &r@a. Essas oportunidades séo
exploradas a medida em que uma forma ancestral sgetidas especiacoes, diversifica-se
e especializa-se para preencher numerosas op@ti@sicccologicas. A Figura 2.4 ilustra o
processo de radiacdo adaptativa. Um exemplo ctaslEicradiacdo adaptativa é o fato ja
mencionado de que todas as espécies de plantassviendestres que ja viveram até o
presente compartilham um ancestral comum: uma esnalga verde que viveu ha 500
milhdes de anos (Brown & Lomolino, 2006).

E interessante notar que, embora 0S processos pBEiEF0 parecam ser pontuais e
abruptos, o que acontece na realidade é uma mudgaclual ao longo do tempo,
envolvendo diversas linhas de descendéncia. E osquehama de mudltiplas linhas de
bifurcacdo (Barton, 1991). A Figura 2.5 represemen observacdo mais detalhada de uma
bifurcacdo que levou a origem de duas espéciedatoea diferenciacéo intraespecifica e
gradual pode levar a especiacédo, como discutidmiannente.
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——» Especiagéo
(O Espécie

Divergéncia genotipica e fenotl’ga

<

>

Figura 2.4. Surgimento de espécies ao longo do tempo, frutadiacdo adaptativa. A partir de uma Unica
espécie ancestral, os processos de especiacdodarenue as divergéncias deem origem a novas espéci

Tempo

(a) (b)

Figura 2.5. Na figura (a) observa-se a divisdo de uma espé&tieduas, como uma mudanca abrupta.
Entretanto, o que ocorre numa escala menor é umaelr@do de linhas de descendéncia (b). As linhas
representam a ligacdo entre subespécies ou atéisngss individuais (Adaptado de Barton (1991)).

Sabe-se que a especiacdo ndo se da apenas poristwale subpopulagées. Diversos sdo
0S mecanismos e suas formas de acéo conjunta @g@mnplevar ao surgimento de uma

nova espécie. O surgimento de uma nova espécie gramde passo evolutivo, mas nada
garante o futuro de espécies recém-formadas (My&tler, 1991).
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2.9.1 Especiacdo Alopatrica e Peripatrica

A especiacdo alopatrica@ um dos processos de especiacdo mais simplexjeefites
(Brown & Lomolino, 2006). Ocorre quando as popu&s;8ao geograficamente isoladas, a
tal ponto que o fluxo génico entre elas é quase tadinteiramente interrompido. Assim,
essas populagdes isoladas que vivem em regidesatsaldistintas tendem a se diferenciar.
Se 0 ambiente é heterogéneo e as populacdes risgiorean suficientemente isoladas, tal
gue o fluxo génico seja totalmente interrompidalmasticamente reduzido, elas se tornaréo
unidades evolutivas completamente independentes. rf&mhum contato, as populacdes
isoladas tendem a divergir. A divergéncia é masdegi conforme for maior a diferenca
entre os ambientes, pois os isolados estdo sugitmsa maior pressao seletiva (Brown &
Lomolino, 2006).

Pode-se distinguir duas maneiras de ocorrer o nsmito. A primeira delas é pelo
surgimento de barreiras, ou seja, por efeito \acee. Neste caso, o isolamento pode se dar
em populagbes grandes, ou seja, ambas as populageas possuem um namero grande
de individuos. A segunda maneira é por dispersdae se da o efeito do fundador. Neste
caso, o numero de isolados migrantes pode darmorggam caso particular da especiacéo
alopatrica, denominado de processoedpeciacdo peripatrica Vale ressaltar que, em
ambos 0s casos, ap0s o isolamento e especiacapessiuel desaparecimento da barreira,
as duas espécies podem voltar a ter contato. efass caso, o fluxo génico entre elas
poderd ser restabelecido, dando origem a indivitir&dos.

2.9.2 Especiacao Simpatrica

A especiacdo ndo ocorre apenas quando h& isolamgetgrafico. Ela pode,
frequentemente, ocorrer dentro de populacdes edpeite contiguas. Em outras palavras,
a espécie comeca a divergir dentro do mesmo hahiegpeciacdo simpatrica pode ocorrer
por meio de alteracées cromossdémicas e mutacoean{2w processo de fertilizacdo ou de
desenvolvimento do embrido, existe uma chance deayaearranjo do material genético.
Individuos que sofreram especiacao simpatrica sitantes em relacdo aos pais (Brown &
Lomolino, 2006). Esses individuos mutantes geratent&m fertilidade prejudicada quando
se acasalam com um individuo que possui 0 arraan@tgo original e, as vezes, podem
estar restritos ao cruzamento apenas com individoasovo arranjo. Se uma populacao
que apresenta 0 novo arranjo se estabelecer, spedicamente isolada de sua populagéo
original e pode divergir rapidamente para uma resgécie. Adicionalmente, a especiagao
simpatrica pode decorrer também por outros fat@@so a ocupacdo de oportunidades e
nichos ecologicos que de alguma maneira pode Bvaolamento reprodutivo (Coyne &
Orr, 2004), um exemplo classico é a selecdo seandk a escolha de fémeas pode levar a
condi¢des que fragmentam populagdes em diferertiessecoldgicos, os quais podem dar
origem a novas espeécies (Coyne & Orr, 2004).

Rodrigo Pasti



Computacédo Biogeogréfica 31

2.9.3 Especiagdo Parapatrica ou Competitiva

Fortes pressoes seletivas fazem com que uma desstanpopulacdo se adapte a duas ou
mais oportunidades ecoldgicas distintagspeciacdo competitivgRosenzweig, 1995) ou
parapatrica (Brown & Lomolino, 2006) é a expansdo de uma aspée um Unico habitat
para outro habitat, ou ainda em oportunidades gmaé especificas em um mesmo habitat.
A expansao ocorre devido a falta de competicdo paex a oportunidade ecoldgica
inexplorada. A separacdo em duas espécies ocanaode grande pressao competitiva nos
individuos, entre aqueles que sdao melhores em ex@ovelha e a nova oportunidade. Nas
regides de ocupacdo entre as oportunidades podestir éxdividuos hibridos, que séo
pouco adaptados. Essa é a chanmmtea de hibridizacdo Ao longo de diversas geracoes
as populacdes tendem a se isolar gradualmente cdesaparecimento dos individuos
hibridos, o que pode levar a um total isolamendtdbico, separando a espécie original em
duas.

2.9.4 Selecéo de Espécies: Extingdo e Fuséo

A sobrevivéncia diferencial e a proliferacdo de éesgs no tempo geologico foram
denominadaselecdo de espéciepor analogia a sobrevivéncia e reproducao diteaen
dos organismos, que tradicionalmente foi considermanecanismo primario de mudanca
evolutiva da selecdo natural. Um das consequédeiaglecdo de espécies é o processo de
extincdo, que inclui o total desaparecimento deé@sp, subespécies ou grupos de
espécies. @rocesso de extingadpode ser visto como a eliminacdo de uma espévidale

a diversos fatores, como baixa adaptacdo as casligimbientais ou ainda competicao
entre espécies por um mesmo habitat. Uma mudansaddas condicbes ambientais pode
ocasionar a extingdo em massa de espécies, passmsiem ndo conseguir se adaptar as
novas condicfes em tempo habil. A extincdo de ésppode implicar na desocupacéao dos
habitats e suas oportunidades ecoldgicas abrins&ilplidades de reocupacdes futuras.

Outra consequéncia da selecao de espécies, quaielvém ao desaparecimento dessas € 0
processo de fusdoEm geral, a fusdo de espécies é fruto da exist&we hibridos que
podem reproduzir com mais de uma espécie (Gon@g; Seehausen, 2004; Seehausen
et al, 1997). A existéncia de zonas de hibridizacacepmxbrrer em espécies vivendo em
simpatria ou ndo (Seehausen, 2004; Barton, 1991 )JoAgo do tempo, por meio de zonas
de hibridizacdo, pode ocorrer que ndo exista maisisolamento biolégico entre os
individuos das espécies, 0 que leva a fusdo degsasna Unica espécie, que pode ou nao
ser considerada diferente das ancestrais.
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2.10Espécies em Anel

Para estudar a evolucéo e entender os proces&Espeeacao, pesquisadores lancam mao
de métodos inferidos a partir de padrées obsersdanatureza e nos registros de fosseis.
Assim, observar um processo macroevolutivo, conte especiacdo, ocorrendo em sua
plenitude se torna impossivel, dada a escala enalenéempo que se tem para sua
ocorréncia. Portanto, é complicado encontrar paddiee expliguem a evolu¢cdo, como
determinada espécie surgiu e qual ou quais sadasgastrais, muitas vezes ja extintas.

Um dos mais poderosos argumentos empregados ppliaaexpadroes de diversidade,
especiacao, hibridizacdo e relacdo entre desceswlentancestrais é o raro fendbmeno
conhecido comaspécies em andRidley, 2004; Irwin,et al, 2001; Wake, 2001). Isso
ocorre quando uma uUnica espécie se torna geogradite distribuida em um padréo
circular em uma grande area. Populacdes imediatanagijacentes ou vizinhas da espécie
variam pouco e podem se cruzar, mas, nos extremassttibuicdo, as pontas opostas do
padrdo apresentam tantas diferencas entre as popslajue elas se tornam isoladas,
mesmo que haja contato espacial entre individuss efpécies extremas. Em uma
explicacdo detalhada, Ridley (2004) relata: “imagdspécies distribuidas geograficamente
mais ou menos em uma linha reta no espacgo, por@aeihe leste para oeste. Poderia
acontecer que as formas do leste e no oeste fddsediferentes que seriam incapazes de
se intercruzarem, mas é improvavel saber isso, g®iformas ndo se cruzam. Agora
imagine essa linha sendo curvada para formar wulojrde modo que 0s pontos extremos
se sobreponham no espaco; se as espécies dos axtsenntercruzarem entdo se pode
dizer que se formou um anel de espécie. Entretastespécies em anel ndo se cruzam nos
extremos. Uma espécie em anel possui um conjurasegeontinuo de intermediarios entre
duas espécies distintas”. A Figura 2.6 ilustra wih@acao hipotética de espécies em anel:
entre duas espécies proximas existe uma zona ddirélgdo, mas nas pontas que ligam
formando o anel as espécies vivendo em simpatdarmpapresentar isolamento biolégico
total entre si.

As espécies em anel fornecem importantes evidépeiasa evolucdo, pois elas mostram
que diferencgas intraespecificas podem ser grandsdficiente para produzirem novas
espécies e ocupacdes de novas oportunidades easo§i variacdo acontece em todos 0s
graus. Num nivel mais baixo, estdo as pequenaddas entre os individuos. Num nivel
intermediario observam-se diferencas entre todepalpcdo de uma espécie. E num nivel
mais alto, a diferenca é marcante entre espécies,s§o reprodutivamente isoladas.
Ocasionalmente, pode-se considerar o “rompimenacdreel, devido a extincdo de algumas
das espécies. Outras evidéncias importantes gespasies em anel fornecem sdo aquelas
ligadas as multiplas linhas de bifurcacao, difeasrmgraduais, divergéncias intraespecificas,
divergéncias interespecificas e pontes entre aorsier macroevolucao (Irwief al, 2001).
Vérios exemplos de espécies em anel estdo documosnt@entre eles, pode-se destacar a
da salamandr&nsating que povoa quase toda a Califérnia, nos EstadaosinAo longo

Rodrigo Pasti



Computacédo Biogeogréfica 33

da regido encontram-se sete espécies distintassezenas de hibridizacéo, sendo que duas
delas vivem em simpatria e ndo se cruzam. A relegdtoe as espécies, tanto de
distribuicdo geografica quanto genética, forma umal domogéneo (Alexandrinet al,
2005; Ridley, 2004).

Zona de L, . o
hibridizacéo Espécie2 <> Espécie 3

\. Espécie 1 . Espécie 4

Simpatria, porém isoladas
reprodutivamente

Figura 2.6. Distribuicao espacial e/ou genética de um exemei@rico e simplificado de espécies-anel, onde
espécies préximas vivendo em simpatria podem wivitluos hibridos e espécies simpatricas podem ser
reprodutivamente isoladas, em particular no fecimongo “anel”.
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CAPITULO 3
FUNDAMENTOS DA COMPUTACAO
BIOGEOGRAFICA

Biology is today an information science. The outpfitthe system, the
mechanics of life, are encoded in a digital medamd read out by a series of
reading heads. Biology is no longer solely the prog of the small
laboratory. Contributions come from many directiordDavid Baltimore no
livro The Invisible Future, 2001

O tema central deste capitulo se vincula a prenuissgue a natureza realiza computacao
ou, em outras palavras, processa informacdo, o rgpeesenta o fundamento da
Computacdo Natural. Partindo deste principio, sémgoduzida a Computacao
Biogeografica como uma linha de pesquisa da Comaat&atural, tendo por objetivo
estudar a computacdo de ecossistemas. O primegsoppara a formalizagcdo da
Computacéo Biogeogréfica serd dado por meio daidéé do metamodelo, uma estrutura
conceitual concebida para promover a geracao deloodue realizam a computagéo entre
elementos de um ecossistema. Este metamodelo éotastdhém a resposta de como esta
computacdo pode ser realizada em computadores.atuai

3.1 Introducao: A Computacao de Ecossistemas e a Bioggafia

Assim como na Biogeografia, o objeto da propostatadéese sdo 0s ecossistemas:
individuos, espécies e meio ambiente. Partindo réaigsa de que a natureza realiza
processamento de informacéo, o objetivo princigatel capitulo € propor uma nova linha
de pesquisa, com o proposito de estudar a computkgd@cossistemas fundamentada na
ciéncia da Biogeografia e na Computagédo Naturalséestudar um ecossistema, constata-
se a existéncia de um elevado numero de varidedigidas no espaco e tempo, alta
dependéncia entre elas e variacdo temporal em toslaeeus componentes, sejam eles
bidticos ou abioticos. Ecossistemas sdo ambientasnente complexos e dinamicos
(Provataet al, 2008; Harel, 2003; Milne, 1998; Kauffman, 1998rgknseret al, 1992).

Em geral, estudam-se sistemas dessas categoriaBasemo entendimento de suas partes
fundamentais e leis universais, como é o caso tlm@sla dindmica de sistemas solares
(Cohen, 2000), em que for¢cas como a gravidade sa@@as para explicar a emergéncia de
seus comportamentos.
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A composicdo de ecossistemas obedece as leisida éisda quimica (Cohen & Harel,
2007). A aplicacdo de métodos reducionistas patendar o funcionamento de sistemas
vivos € uma metodologia amplamente utilizada, emlapresente limitacdes evidentes
guando se quer extrair leis universais para expésaes sistemas (Cohen & Harel, 2007;
Fleck, 1979). E possivel identificar uma escala emeergéncia partindo de simples
moléculas até um organismo completo. O enfoqueidgeBgrafia reside na emergéncia de
sociedades de seres vivos (individuos e espéoigsisentando o mais alto nivel da Figura
3.1.

escala interacdes emergéncia
altaA organismo ——> sociedade
orgaos m—] organismo
celular — orgéo
baixa | molecular ——> célula

Figura 3.1. Emergéncia de comportamentos e entidades emmifsrescalas. (Adaptado de Cohen, 2007).

E possivel propor uma definicdo formal para a Cdag#io Biogeografica da seguinte
forma:

Computacdo Biogeografica (CB) é uma linha de pesqguia Computacdo Natural que
possui 0 objetivo de investigar a computacéo dessstemas.

A Computacdo Biogeografica se baseia nos conhetiwieda Biogeografia e na
transposicdo deste conhecimento para um universgpuw@cional. Como um primeiro
passo para entender a computacdo de ecossistemase ta introducéo e formalizacao de
umaestrutura conceitual denominadanetamodelq que permite realizar computacao de
fendbmenos naturais de ecossistemas em computadrais, ou seja, com arquitetura
padrdo von Neumann (Stallings, 2003). Utilizandocanjunto de formalizagbes do
metamodelo, é possivel constroindelos dindmicosque representam a evolucao espaco-
temporal de ecossistemas regidos por processosoggdgrafia. Ao longo do tempo, é
possivel identificar estados representativos cuestrevem a realidade das transformacodes
continuas para um universo discreto e computéavel.

3.2 Ecossistemas Artificiais

Os ecossistemas sdo 0s objetos de estudo da CaépuBiogeografica. E preciso,
portanto, recorrer a algum tipo de representacd® @ppresse computacionalmente a
existéncia desses ecossistemas, bem como a co@puémyolvida. Os modelos da
Computacao Biogeografica possuem este proposjicesentar elementos de ecossistemas
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e ditar como eles processam informacao. Os mogeldsm ser vistos entdo como parte da
esséncia da teoria da Computagdo Biogeografica, tpmiscrevem a realidade observada
em ecossistemas reais para um universo computfcipassibilitando a sintese de
ferramentas para entender a computacao de ecosssste

Ecossistemas artificiais s&o universos abstratos constituidos de elemebé&sicos
representados por definicbes matematicas. O canjdatelementos basicos depende de
quais computacoes se deseja reproduzir. Constgpaisanto, que uma definicdo formal de
ecossistema artificial ndo é uma tarefa facil, omaa coisa é evidente: pode-se descrevé-lo
e manipula-lo de maneira arbitraria. Neste fatoe rgside o aspecto central da proposta da
Computacéo Biogeografica: a liberdade de manipalag um ecossistema artificial. O
ponto de partida para isso € a definicdo do metalopdue corresponde a uma versao
abstrata de ecossistemas e de seus processosgraiges. Processossao vistos entao
como agentes que regem a dindmica dos modelos.

Entender a elevada complexidade de ecossistemas@ior de modelos gerados pelo
metamodelo permite ndo apenas auxiliar a comprealss ecossistemas, como também a
concepcao de ferramentas computacionais que fagerdaicenério apresentado. A busca
por solucbes de problemas complexos do cotidiagaerem muitas vezes as mesmas
caracteristicas inerentes aos ecossistemas: adigpidd), diversidade de solu¢des geradas
sob demanda da adaptacéo, alto nivel de conedwjdintre muitas outras. O que motiva
o estudo dos ecossistemas artificiais com o prapdsiresolver esses problemas.

Diversos modelos e algoritmos presentes na literagstdo inseridos no escopo da
Biogeografia e da Computacédo Biogeografica, e famemde algumas das caracteristicas
apresentadas acima. A liberdade criativa de edesws artificiais é evidenciada nesses
modelos, ndo havendo um consenso de representa@esiodelos na literatura. Tomando
como exemplos os seguintes trabalhos: De Agtial. 2009; Simon, 2008; Vittoret al,
2006; de Castro, 2006; Gavrilets & Vose, 2005; oritt& Araujo, 2001, todos eles
apresentam modelos da Computacdo Biogeogréafica da cen deles possui uma
metodologia e formalizacdo propria. Para contoessa situacdo, 0 metamodelo proposto
aqui representa um formalismo unificado, sendo ipesgerar quaisquer modelos que
estejam no escopo da Ciéncia da Biogeografia. Estl formalismo sera apresentado na
Secao 3.4.

3.3 Frentes de Pesquisa da Computacao Biogeografica

As ferramentas empregadas no estudo da computa;d@rassistemas sao 0os modelos
computacionais gerados a partir do metamodelotéirisiuas frentes: tedrica e pratica. A

teoria é fundamentada no entendimento de ecossistensando uma linguagem
computacional proporcionada pelo préprio metamodetno primeira proposta e ponto de
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partida. A pratica é a aplicacdo dessa teoria mstaado de modelos que resolvem
problemas complexos do mundo real.

Na Computacdo Natural, trabalhos empiricos sengvém fparte do processo de entender a
computacdo de fenbmenos naturais. A observacdcaksistemas é parte integrante da
Computacéo Biogeogréfica: observar para entendecamputacdo. Os métodos empiricos
possuem destaque na Computacdo Biogeografica, estiedos observacionais de
ecossistemas podem englobar desde pequenas ragiiaades areas continentais, como
nos trabalhos de Nicholsat al. (2007); Brown & Lomolino (2005); Melvillet al. (2005);
Wiens & Donoghue (2004); Newton (2003); e Mayr &bBiond (2001). O conhecimento
contido em trabalhos empiricos é entdo processadoceementos naturais sdo vistos como
processadores de informacdo. A grande maioria amelms computacionais encontrados
na literatura foi proposta com base em observagéabzadas e documentadas por
pesquisadores de outras areas. Obviamente, issamp@Ede que um pesquisador da
Computacdo Natural va a campo e realize tais oasees. Neste sentido, destaca-se, por
exemplo, os trabalhos de Vittori e colaboradorettdki et al, 2006; Vittori & Araujo,
2001), nos quais o0s pesquisadores observaram urssigema real de formigas,
entenderam a computacao realizada por elas e sidravaram em uma ferramenta para a
solucdo de um problema de telecomunicacbes. Neste, €les passaram por todas as
etapas: observacéo, teoria e aplicacdo. A motivag@sxopo das frentes tedricas e praticas
sao discutidas a seguir.

3.3.1 Teoria da Computacao Biogeografica

Os elementos dos ecossistemas sdo processadorgsrdeacdo, o que permite inferir a
respeito de certos fenbmenos e comportamentos @ior de modelos computacionais. Em
varios trabalhos, € possivel encontrar tentativasedtender ecossistemas seguindo a
premissa da Computacdo Biogeografica. Cabe destecaeguintes processadores de
informag&o em ecossistemas:

* Abelhas da espéciBombus terrestrigLihoreau,et al, 2010) ;

* Radiacéo adaptativa (Gavrilets & Losos, 2009; Getai& Vose, 2005);

* Formigas (Vittoriet al, 2006);

» Especiacao simpatrica (De Aguiat,al.2009);

* Especiacgao e diversificacdo em metapopulacdes i{Eavet al, 2000);

* Evolucéo de populagdes de seres artificiais (Konasési Ulatowski, 1999);
* Modelagem baseada em individuos (Grimm & Railsba0k5).

Seja qual for o caso, 0s objetos de estudo saoreernpssistemas realizando algum tipo de
computacdo. Ao saber como determinados elementaggsam informacao, os limites de
tempo e espaco residem no poder computacionalulerdo um grande entrave no
entendimento da Biogeografia: a enorme escala upde Certos processos demoram

Rodrigo Pasti



Computacédo Biogeogréfica 39

centenas e até milhdes de anos para ocorrerenandi@apenas registros fosseis (Gavrilets
& Losos, 2009; Brown & Lomolino, 2006). A manipudazde um ecossistema abstrato na
forma de uma simulacdo computacional adequadament®bida pode trazer informacdes
de escalas geoldgicas (milhdes de anos).

3.3.2 Da Teoria a Aplicagéo

Existem diversos problemas computaveis em nossdiamd, que crescem em numero e
complexidade na medida em que se acumula conheitireese deseja processa-lo. Esses
problemas s&o encontrados nas mais diversas @éaclmhas de pesquisa como, por
exemplo, engenharias (Pardales al, 2002), economia (Dixit, 1990), bioinformética
(Galperin & Koonin, 2003), marketing (Rica@t al, 2010), otimizacdo continua (Bazaraa
et al, 2006) e combinatéria (Papadimitriou & Steiglit®98), agrupamento de dados (Han
et al, 2005) e aprendizado de maquina (Bishop, 2006)tdtims os casos, tem-se algo em
comum: a elevada complexidade destes problemaséntrave na obtencéo de resultados
satisfatorios. Resolver esses problemas é o objdtvirente de aplicacdo da Computacao
Biogeografica: usar a computacao de ecossistemmasgsolver problemas complexos.

Em alguns cenarios, é possivel ver que elementascossistemas resolvem problemas.
Tomam-se 0s processos evolutivos como exemplo,uass groporcionam a adaptacao
progressiva de espécies a determinados habitatter®o adaptacdo aqui pode ser
facilmente traduzido em otimizacédo, ou seja, a &adp nada mais é que um processo de
melhora continuada. Porém, aqui vale uma observacadaptacao de espécies na natureza
nao possui um objetivo explicitamente definido e propdsito especifico. Nao apenas
problemas de otimizacéo, diversos tipos de proldginae mostraram trataveis pela teoria
da evolucdo, fato constatado por toda a linha degysa denominada Computacao
Evolutiva (Backet al, 2000), assim como em outros processadores demafdo em
ecossistemas:

» Formigas artificiais na resolucéo de problemas éoatbrios (Dorigoet al, 1996);

* Abelhas artificiais para a resolucdo de problemasotimizacdo de funcgles
continuas multimodais (Maia e de Castro, 2012);

» Disperséo (migracao) de individuos artificiais embibats artificiais na resolucdo de
problemas de otimizacdo de funcdes continuas (Siga8);

* Robdtica inspirada no comportamento de formigasGdstro, 2006; Kubet al,
2004);

3.4 Metamodelo da Computacéo Biogeografica

Com o objetivo de entender a computacdo de ecesESt sera proposta aqui uma
estrutura conceitual denominaggetamodelo um formalismo estruturado que transpde a
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Biogeografia para um conjunto de definicbes matE@asitque representam elementos e
computac6es de ecossistemas. O ponto de partideaélupla, que representa a estrutura
fundamental do metamodelo, servindo de molde pareorecepcdo de modelos da

Computacdo Biogeogréfica. Os elementos béasicosrigabdrios sdo o ecossistema e a
computacado (ou dindmica do modelo).

Definicdo 3.1 Metamodelo da Computacio BiogeogréafiEadefinido como uma duplel
composta por dois conjuntok, e C, que representam as definicbes de ecossistema e
computagédo, respectivamente:

M =(E, C) (3.1)

Um modelo gerado por um metamodelo existe se, emsense, houver um ecossistema e
uma computacao que rege sua dinamica espago-tdmpora

3.4.1 Defini¢cdes que Permitem Caracterizar um Ecossistemartificial

No metamodelo existem trés componentes principagsrgpresentam um ecossistema: a
biota, 0 espaco geografico e o conjunto de relagldsiota e 0 espaco geogréfico sédo
conjuntos que possuem elementos definidos em espEaepresentacdo, enquanto as
relacoes definem como elementos desses espagadagemam.

Por mais amplos que sejam esses espacos, cabigssaljge, em implementacdes praticas
da computacdo biogeografica, apenas um conjuntt fde elementos dos espacos de
representacdo compordo o modelo computacional.etanto, para cada elemento
considerado, deve ser possivel definir todas ag@ebk pertinentes que ele estabelece com
outros elementos do modelo.

Definicdo 3.2.EcossistemaE definido como uma tripla = (I,H,R), ondel é o espaco de
representacdo dos individubsg o espacgo geograficdReé um conjunto de relacdes.

Definicdo 3.3.Biota. E 0 espaco de representa¢@pie permite caracterizar os individuos
que compdem uma biota. Considera-se aquipgée numero de atributos que caracteriza
cada individuo, valor este dependente de cadaagplic

Definicdo 3.4.Individua Todo individudij € I, j=1,..., 0, € descrito por um vetor de
atributosi = [iig, ... iip]

Definicdo 3.5.Espaco geograficoEspacgo de representagdajue permite caracterizar os
habitats que compdem um espac¢o geogréfico, ou gajeio-ambiente em que a biota

habita. Considera-se aqui qué o numero de atributos que caracteriza cadaatatbélor
este dependente da aplicacao.

Definicdo 3.6. Habitat Todo habitah, € H, z=1,..., g, € descrito por um vetor de
atributosh, = [h,...,h,]".
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Definicdo 3.7. Conjunto de relacbesContém todas as relacdes pertencentes a um
modelo, sendo definido pOR:{pl,...,pn}. Cada relacao define exclusivamente uma
interacdo biota-biota, ou biota-habitat, ou entabitat-habitat, ou seja, uma interacao
exclusiva entre elementos Heou entre elementos dee elementos del, ou entdo entre

~ ~ N . i P
elementos déd. Sao relagdes direcionadas, por exempld; p@raiy, na formai; — ig, ou

- . P, . . .
bidirecional, denotada pdre ig. Podem ser binarias ou assumir valores graduairs, p

exemplo, no intervalo [0, 1]. Seguem alguns exemplmples, considerando uma relacéo
arbitrariap entre individuos:

. p . E - I ~ d . .
i — ig. Existe uma relacé@ dei; paraig.

. p . H ~ . .
i & iy. Existe uma relaca@ entrej; ei,.

L P s : ~ i .
ij — iy. Nao existeuma relaca@ dei; paraig.
L P : ~ o
* ij © i, N&o existeuma relaca@ entrej; ei,.
Se as relacdes assumirem valores diferentes dedsinastes sdo definidos da seguinte

. P=X . . ~ P p ~
forma: ij—1iy. Para sintetizar a representacdo, € possivel sema relacdes entre
multiplos elementos em uma Unica expressao. Segloasnexemplos considerando uma

~ s s . ., . . P, . . P .
relagéo arbitrarig entre multiplos individuogiy, ..., i,} = ig, ou {iy, ..., i,} = {i, ..., i}..

Toda relacdo pode ser representada por um grafuab pode ser nao-direcionado ou
direcionado, ponderado ou nao-ponderado, definedacdrdo com sua respectiva relagao.

Definicdo 3.8. Grafo de relacdes entre elementos de um ecossisteéinabtencdo de
relagGes para individudse | e habitatsh, € H leva a producao de grafos que representam
redes de relagbes. Em outras palavras, signifieauqu grafdP é resultado de uma relacéo
peR

As informacdes acerca dessas relacfes dependedaal®s especificos pertinentes aos
modelos. E possivel entdo utilizar as relacbes cmedidas qualitativas e/ou quantitativas
de interacdes. Relacdes ndo sdo processos, paiasagescrevem associagdes existentes
entre elementos do ecossistema. Podem dar resphfeentes para cenarios distintos,
proporcionados pela computacdo do ecossistema. @G@soexista uma dinamica, as
relacbes fornecerdo informacgbes invariantes no derapespaco. Dez relagcdes sao
fundamentais para o entendimento do metamodelo def@nidas a seguir:

Relagdo 3.10cupacao de habitat®efinida como,,,, dado um individug e um habitat

~ g P
h,, p,,,, fornece a relagéo de ocupagédjdenh,: ij — h,.

Relagdo 3.2.Adaptacao Definida comop,, dado um individudg; e um habitah,, p,
fornece a relagdo de adaptacad;@nh,, permitindo inferir o grax de adaptacao de um
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T . . . PATX , ~ .,
individuoi; a um habitah,: i 25 h,. Pode fornecer também uma relacdo binaria de
adaptacao ou nao adaptacao.

Relagdo 3.3.Selecao sexualDefinida comopg,, dados dois individuoﬁj,ig} el, se

. Pss, ~ . . ~

ij =iy entaoi; pode escolheiy para reproducao.

Relacdo 3.4. Compatibilidade genéticaDefinida comop;., dados dois individuos
{ij, ig} € I, a relagép, . fornece a compatibilidade genética etesiy. Dois individuos

~ . , ., Pcc.

sao geneticamente compativeid;s€> ig.

Relagdo 3.51solamento biolgicoDefinida comay,, dados dois individudd;, ig} € I, a
relagaopy, fornece a capacidade de reproducao énérg,. Dois individuos sao incapazes

. P . Y .
de reproduzir sg S ig. O isolamento bioldgico pode ser definido comodpto de outras
relagdes, comp . que isola o individuo por selecao sexual, ou apafancompatibilidade
genetica pela relacqe, .

Relacdo 3.6Vizinhanga de habitatdDefinida coma,,,, dados dois habitath,, h,}e H,

~ . : . P ~ ~
pyy fornece a relagao de vizinhanga entre dois hablathzﬂhu, entaoh, e h, séo
vizinhos.

Relagdo 3.7.Barreira ecoldgica Definida comop.;, dado um individug; € | e trés

habitats{h,, h,, hy}e H, ondehzw h,, h, ey h, eh, ey h,, portantoh, € um habitat que

separa, deh,, as seguintes relag;(”)el;s‘?i>O h, ej % h, indicam que o individuo pode ter
dificuldades para atingh,,, pois apresenta baixa adaptacdo para dispershy, poe separa

. L . P
h, deh,, o que corresponde uma barreira ecolégici p@rah,, levandaj = h,.

Relagdo 3.81solamento geograficaDefinida comag,, dados dois individud;, ig} € H

e trés habitat$h,, h,, h,}e H, ondehzwhu, h\,pH<—>Nhu e h\,w h,, portanto,h, € um

. ~ P . P . P . P . .
habitat que sepatg deh,, as relagoeijt,i? hy, iy L hy, = h, elq =% h, implicam na
A , - ... Pl
existéncia de um isolamento geografico efitedy: i S ig.
Rﬂagao 3.9.Relacao trofica Definida coma,, dados dois |nd|V|duo[$j, ig} e |, onde
i i, a relaca fornece uma relagdo tréfica entreeiy. Sei —Si,, entdoi, se
<1, ¢a®Prr ¢ j&€1g. o€l — g, g
alimenta de.
Relacdo 3.10.Relacdo de ancestralidad®efinida como,,, descreve uma relagao de

ancestralidade entre individuos. Dados dois indivédi;, iy} < I, ij € ancestral di se

. Pis.
lj lg-
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3.4.2 Contextualizando Espécies

Os processos de especiacdo explicam o surgimentovdes espécies ao longo do tempo.
Porém, para chegar a esta concluséo, é preciso cahee € uma espécie. Essa questéo
também é pertinente a Computacdo Biogeogréficaue Sio espécies em ecossistemas
artificiais? A resposta esta nas relagcdes entravithebs, que podem determinar
computacionalmente a existéncia de espécies.

Definicdo 3.9. Espécies de individuos sexuadddéma espécieS € um conjunto de
individuos no qual para todo py, ig} € 1, j # 0, tem-se qué & ig.

A definicdo de espécies a partir de uma relgggdeva a obtengdo dem conjunto de
espéciess = {S,..., Sn}, ondeS c |, I=1,...m. Conclui-se qu&US;...U S, = {iy,.. ..o}
Note que esta definicdo ndo impede que um individad pertenca a dois conjuntos de
espécies, o que leva a definicdo de individuosddbr

Definicdo 3.10.Individuos hibridos Dadas duas espécifS, S.} € Sz, um individuo
hibrido entre as espéci€se S, € um individuo que pertence ao conjuton S.. Caso
SN S =0, entdo ndo existem individuos hibridos ereS,. Trés ou mais espécies
podem também ser consideradas nesta defini¢ao.

A existéncia de individuos hibridos é importanteagaocessos evolutivos, como discutido
no Capitulo 4, e o que levara a definicdo do pres fusdo entre espécies. Cabe destacar
que outras conformacgdes de conjuntos de espédikespser obtidas através de diferentes
definicbes de relagbes entre individuos.

Por fim, uma ultima definicdo contextualiza as egg®em seus respectivos ecossistemas, a
qual aponta todas as relagdes que uma espéci€; possui, ou seja, a maneira como uma
espécies se relaciona com os demais elementos do ecosaistenue descreve o0 modo
em queS vive, dando origem ao seu nicho ecoldégico.

Definicdo 3.11. Nicho ecolégico A construgdo de grafoP que descrevem todas as
relacbes possiveis para espéecksem S; da origem aos seus respectivos nichos
ecologicos.

3.4.3 Definigbes que Permitem Caracterizar a ComputacaoalEcossistemas

O objetivo do metamodelo é transpor a dinamicapfosessos biogeograficos para uma
computacdo de fendmenos espaco-temporais. Com assoydanca de estado de um
ecossistema artificial, ou seja, sua dindmica espEmporal € regida pelos processos,
inserindo variacao temporal em individuos e hahitat

Definicdo 3.12. Processos Definidos de acordo com a taxonomia de procesios
Biogeografia: ecologicos), geograficos¢), microevolutivos |t) e macroevolutivos (M).
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Processog, 4, M atuam em individuds € I, j = 1,...,0 e processo$ atuam em habitats

h, e H,z=1,...,q.

Definicdo 3.13.Conjunto de processoBefinido como um conjunt@ que contém todos os
processos, ¢, L e M. O conjuntdC define a computagao de ecossistemas. Os processos
podem ser aplicados seguindo uma ordem espeaifiag, pode haver também execucao

simultanea de processos. A dinamica proporcionatiagpmputaca@ possui as seguintes
caracteristicas:

(1) Discreta ou continua no tempo;

(2) Estocéstica ou deterministica;

(3) Linear ou nao-linear,

(4) Atua sobre um espaco de estados que contém simaiteamte variaveis discretas e

continuas.

As transformacbes nos elemenips | e h, € H podem ser representadas ao longo do
tempo pela aplicacdo sistematica dos processosdesntho conjuntoC. Ao tomar
individuosi; e habitatsh, em instante& € Z* discretos de tempo, resultam as notacdes
estendidaﬂi(k)e hgk). A aplicacdo dos processos implica em atualizag@sses conjuntos

em instantes discretos de tempo. Qualquer altermﬁdfk)ehgk) pode acarretar em
alteracOes nas relacfes. Em instantes de t&rapaelactes fornecem diferentes respostas a
elementos do ecossistema, entdo um gPé?)oé resultado de relagcdese R em um
instantek. Por consequéncia, uma espégie S também pode ter sua conformacao

variante no tempcék).

Em um instanté, € possivel que varios processos atuem simultasrgamrem um individuo
ij(k) ou habitathgk), por exemplo. Pode haver entdo processos contesrem ndo

concorrentes, cujas definicdes sdo pertinentes cassistema em estudo. E possivel
também considerar dinamicas em tempo contirugi .

3.4.4 Processos da Computacao Biogeogréfica

A seguir, serdo apresentados 0s processos do nobn@roposto neste trabalho. Serdo
fornecidas também definicbes adicionais relativas processos, as quais representam
relacoes de causa e efeito.

Processo 3.1Dispersao Definido comas,. Seja um individuo qualqugre I. Considera-

se que um subconjunto de seus atributos permiteidehicamente a localizacao espacial
deij. O processég, aplica transformacdes neste subconjunto de adsbut
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Durante a dispersao, pode haver a ocupacao demtésrhabitats por diferentes individuos
e travessia de barreiras ecologicas, 0 que lewidigho de rotas de dispersdo, difusdo e
efeito do fundador.

Efeitos do processo de dispersao

> Rotas de dispersadConsidere um individup € | e trés habitatéh,, h,, h,}e H, onde

hzwhu, huwh\, ehz%<—>Nh\,. Entadoh, € um habitat que sepaiadeh,. A existéncia

de rotas de disperséo enitredeh, pode ser inferida quandjopﬂ? h, dispersa parh, e

P . . ~ PERT . .~
ij = h,. O tipo de rota de dispersao estara diretamefdeioaado com a definicdo da

relagdo de barreira ecologipg,, podendo dar origem a corredores, filtros ou rotas
Sweeptake

» Difusda Ocorre gradualmente por meio de sucessivas didpgratravés de rotas de
disperséo. Considere um subconjunto de indivifues, j = 1,..y e um subconjunto de
habitatsh, e H, u=1,..,y. Inicialmente, em um instantec Z* (para dinamicas
discretas) ot e R* (para dindAmicas continuas), considera-se que, tpdmj, tem-se
ij;ﬂ? h,. Sé&o trés estagios que definem a difusdo: (1)ssw@s ocorréncias de
processo<; (2) ocupacao de diferentes habitdtse H em instantes futuros por

individuosi; ap6s sucessivos procesggsou sejai; s h,eh, ¢ {hl, hy}; e (3) os

individuos i; que ocuparanh, devem ser adaptados a este habitat, portja1p$td12 para
. . PHO

todoj tal quei; — h,.

» Efeito do fundadarOcorre gradualmente por meio de sucessivas 8idp&r Considera-

Se uma espécig € Sy, trés habitatgh,, h,, h,}e H, ondeh, PN h,, h, ey h, eh, ey h,

entdch, € um habitat que sepaiadeh,. Dado, em um instantes Z* (para dinamicas
discretas) out € R* (para dindmicas continuas), um subconjufito...,i} € S,

. . 5 PHO . . . ~
considera-se quiy, ...,i,} — h,. ApOs sucessivos processos de dispeggdem um

instante futuro, o efeito do fundador ocorre quafida.., i} s h, efiq, ..., i3} P4 h,,
0 que significa que individuos, ou subconjunto w#iviiduos{iy, ...,1,}, ocuparam o
habitat h, e sdo adaptados a esse. Portanto, o subcodjynto, i} constitui uma
populacao fundadora.
Processo 3.2Mudancas ambientaisDefinidas comap_.. Dado o habitah, e H, o
processap,. aplica transformagdes a seus atributos. Podetaeswh mudancas de fatores
abidticos ou da topologia dg. No segundo caso pode haver a fragmentacédo dtatigbi
em multiplos habitats.

Efeito do processo de mudancas ambientais
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» Vicariancia Ocorre gradualmente por meio de sucessivas madaagbientais,
produzindo isolamento geografico entre individuds.instantek e Z* (para dinamicas
discretas) ou € R* (para dindmicas continuas), considere um hahjtatH e um
conjunto de individuog € &, j=1,...m, ondeijpi? h,. Em um instante futuro, a
fragmentacdo dr, produz habitats resultantks ..., hy. A vicariancia ocorre quando a
fragmentacdo produzir a condi¢cdo de isolamento rgéiog para os individuog que
ocupam os habitats resultantgs..., hy, ou seja, quando para quaisquer individuos

{ii,ig} € ., for verdade qui < i
Processo 3.3Reproducdo sexuad®efinida comqu,. Dados dois individuoﬁij, ig} ele

P . . . ~
ij<—B»'ig, considera-se que um subconjunto de seus atribigpeesenta a expressao
genotipica. Considere também hpe H, onde{lj, 1g}i°> h,. O processp, combina os
subconjuntos de atributos e iy para gerar um novo individug
Efeito do processo de reproducao

» Mutacéa Ocorre durante o processo de reproducédo. Dueantembinacdo de atributos
na geracao de um individipatravés deu,, um atributo genotipico resultante pode ser

alterado. Neste caso considera-se a ocorréncimdenutacao.
Efeito dos processos de disperséo e reproducéo

> Fluxo de genétipasinicialmente, em um instankes Z* (para dinamicas discretas) ou
t e " (para dinamicas continuas), considera-se verdadedwis individuo§i, ig} € |,
nao existe isolamento bioldgico; porém, existe aswnto geografico, ou seja, as

. . N ~ . Pal . . Pay . 2 :
seguintes condicOes sao verdagde> ig ejj < ig. Através de sucessivos proces§os
por meio de rotas de dispersdo, em um instanteofupode ser verdade que néo exista

mais o isolamento geografico, ou seja, € verda@d; &t i;. A ocorréncia do processo
Hg ENtrei; eig, neste cenario, representa um caso particulagpi@ducao: o fluxo de
genotipos entrg ei,.

Processo 3.4Selecao naturalDefinido comau, . Seja um individuo qualqugre I. O
processqu, c determina a sobrevivéncia ou naoideDiversos fatores sao determinantes
neste processo, que podem incluir:

1) Grau de adaptagaoDado um habitdt, € H, ondei; s h; ej; pA—zjihz, ondex € o
grau de adaptacgao.
2) Competicdes intraespecificas por recurddados dois individuoﬁj, ig} € §, onde

. . PHO ~ . L. .~
S e, SE{lj, 19} — h,, entdo pode existir uma competicdo por recursos.
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3) CompeticOes interespecifica€onsidere dois individuds e § e iy € S,, onde

P ~ L. - . .,
{S, S} € Si- Selij, ig} = h,, entdo podem existir competicdes entre os indoddu
determinadas por relacdes especificas, como ponmgepresa-predadagrem uma

relacao trofica definida p(jjrpi>R ig-

4) Presséo seletiveRepresenta a pressao seletiva que um ecossigtelaaxercer em
individuos e espécies. Neste caso, a definicaeldedo de pressdo seletiva pode
compreender diversos fatores em uma Unica relagée, ird determinar a
sobrevivéncia de um individdpe §, incluso os fatores acima. Quanto maior a

pressdo seletiva, menor a probabilidade de solénesia de um individup € S.

Efeito do processo de selecdo natural

» Efeito do gargaloOcorre gradualmente através da selecdo natoreialmente, em um
instantek € Z* (para dinamicas discretas) dw R* (para dinamicas continuas),
considera-se uma espé&e= {ij, ...,i3}, ondeS € S;;. Em um instante futuro, a
mesma espécie pode apresentar uma drastica redot@wa populacdo. Neste caso,
S = {iy, ..., ip}, eb K @, 0 que resulta no efeito do gargalo.

Processo 3.5Extincda Definido como M. Altera a conformacao do conjurig quando
uma espéci& e S, tiver cardinalidade nula, ou seja,$& @, entdoS deixa de existir.

Processo 3.6.Especiacdo simpatricaDefinida como Mg. Altera a conformacdo do
conjuntoSg, adicionando uma nova espéfie fruto da variacdo intraespecifica. Dados
dois individuos{ij, ig} € &, atraveés do processg, gera-se um novo individdptal que

i, <p—Bli| para todd, e §. Ao obter um conjunto de individuiy, ...,1i.,} gerados a partir
desta situacdo, sendo que para todos os indivigumis, pertencentes a este conjunto é

verdade qud, <p—B»'i*g, entdofi,y, ..., 1,5} constitui uma nova espéc® = {i.q, ...,1.a}- A
quantidade de individuas que sustenta a existéncia de uma nova espécieVvaoidr em
cada contexto. Sa = 2 for um numero suficiente para promover a répgdo, entao
apenas dois individuos é suficiente para a com@osle uma nova espéSe

Processo 3.7.Especiacdo alopatricaDefinida como Mg. Altera a conformacdo do
conjuntoSg, adicionando uma ou mais novas espegjesendo produto da vicariancia.
Considere inicialmente um instante de terkpoZ* (para dinamicas discretas) ba R*
(para dindmicas continuas), onde a vicarianciayaioddois (ou mais) subconjuntos de
individuos{iy, ...,i,} € § efiy, ..., iy} € §, ocupando diferentes habitats fragmentados e

. . - P . P . .
possuindo isolamento geograficfiy, ..., iy} — h,,  {ig, ..., i} — h,,  {ig, ..., 1.}

PGl . . . . . .
< {iy, ..., ip}. Em um instante futuro, através de sucessivosepsogu,, conjuntos de

individuos descendentefiy, ...,i;} e {iy,...,iq}, ou seja, {is, ...,ic}pi?{il, U T
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P, . Yo Y .
{ig, ..., iq} (i, ...,1,} podem apresentar isolamento biolégico entre {&i;..., i.}

PBI (. . , A T "
S iy, ...,ig}. Neste caso, configura-se a ocorréncia da espgeciatopatrica, sendo

possivel considerar os conjunfds ..., i.} e{ij, ..., ig} coOmo novas espécics..

Processo 3.8.Especiacdo peripatricaDefinida como Ms. Altera a conformacdo do
conjuntoSg;, adicionando uma nova espéSiegproduto do efeito do fundador. Dado dois
habitats{h,, h,}€ H e dois subconjuntos de individu@s, ...,iz} € S efiy, ...,ip} € S,
em um instant& € Z* (para dinamicas discretas) ba R* (para dinamicas continuas),

) ~ .4 P i P
{is, ...,ip} € uma populacdo fundadora e, portafip,...,i,} — h,, {i, ..., i} —> h,e
P , . .
{ig, ..., i} < {iy, ..., 1,} . Através de sucessivos procesgps em um instante futuro,
subconjuntos de individuoSiy, ...,i.} e {ij,...,ig} , onde {ij, ...,ic}pi?{il, iy} €

P .~ . T .
{ig, ..., ig} ={iy, ..., i,} , podem apresentar a condicao de isolamento bewogi, ..., ic}

S iy, ..., 14}. Neste caso, os individu@s, ..., i.} constituem uma nova espé&e

Processo 3.9.Especiacdo competitivaDefinida como Ms. Altera a conformacdo do
conjuntoSg;, adicionando uma nova espéfie Ocorre de maneira similar ao processo
Mps, OU Seja, através da dispersdo e efeito do fumd&ftn um instant& e Z* (para
dinamicas discretas) due R* (para dindmicas continuas) consideram-se doistetgbi
{h,,h,}e H (vizinhos ou n&o), o subconjunto de individdads...,i;}€S e uma

populacdo fundadodd, ...,i,} € S, portanto é verdade q4g, ..., i} s h,, {if, ..., ip}

il h,. A diferenca reside na relacdo entre as populag@slo verdade gyé, ..., i,}

Pai . - . . - . . .
S{iy, ...,ip}, ou seja, ndo existe isolamento geografico efifre.., iy} e {iy, ..., ip}.

Através de sucessivos procesggs em um instante futuro, subconjuntos de individuos
. . . . . . 4 PAR (. . . . 3 PAR . .
{iy, ..., i} e {iy, ..., iy}, ondefiy, ...,i.} = {iy, ..., i3} e {iy, ..., ig} — {i1, ..., iy} , podem

- : _— .y PBI (. .
apresentar a condicdo de isolamento biologiiQ:..., ic} < {iy, ..., iq}. Neste caso, os
individuos{iy, ..., i} constituem uma nova espé8e

Processo 3.10Fuséo de espécieBefinida como M. Altera a conformacao do conjunto
Ss;. Em um instant& € Z* (para dinamicas discretas) ba R* (para dindmicas continuas)
considera-se duas espécﬁas &.} € S, onde existe ao menos um individpe | hibrido
entre§ eS,, ou sejaj; € um individuo que pertence ao conjugtor S.. Em um instante
futuro, casds N S = S, entdo ndo existe mais isolamento bioldgico emdrandividuos de
S eS.. Neste caso, as espécke S, se fundem em uma Unica espégieAs especie§ e

S, deixam de existir e o processo adiciona a novaossy, ao conjuntdg;. Trés ou mais
espécies podem também ser consideradas nestegwoces
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3.4.5 Radiagdo Adaptativa: Relacdes e Processos do Metagiebo em Uma Sintese
Computacional

7

Na literatura de Biogeografia, € comum denominaradiacdo adaptativa como um
processo de surgimento de espécies ao longo dootéBrpwn & Lomolino, 2006). A
identificacdo de um padrdo de radiacdo adapta@va donsiderar a ocorréncia continua de
processos biogeograficos que levem a diversificalgondividuos e espécies no espaco-
tempo, tal como discutido em detalhes no Capituld Beguir, através do metamodelo,
sera feita uma representacdo da radiacdo adaptsiyando as relacfes e processos
propostos neste capitulo. Considere inicialmente ingstantek e Z* (para dinamicas
discretas) ou € R* (para dinamicas continuas). Considere também stéexia de um
ecossistema composto por habitate H, z=1,...,q, e espécie§ € S, 1=1,...m composta

. .y . . . . P
por individuosj € I, onde todd; € & ocupa um habitd,: i; = h,, sendo adaptados a

. P . , , A
essej; - h,. Em instantes futuros de tempo é possivel a auciaéle:

1. Multiplos processos de reprodugég Aumenta a populagédo e a variagao genética das
espéciess.

2. Selecao natural, . Configura diferentes condicGes para as esp&idsterminando a
sobrevivéncia ou ndo de seus individijofode diminuir a populagdo e a variagao
genética.

3. Mudangas ambientaig. .. Alteram habitath, e podem fragmenta-los.

4. Dispersdo de individuds,. Movimenta os individuos em seu habitat de origgrou a
outros demais habitals € H, z=1,...,q — 1. Devido a dispersdo de individupsm
diferentes habitatls,, pode ocorrer difuséo e o efeito do fundador.

A acdo dos processos acima, juntamente com asewmliésr condicbes ambientais
proporcionadas por habitats heterogérigppodem levar as seguintes situacoes:

1. A variagdo genética dentro da populacdo de umaiespépode favorecer a ocorréncia
de especiacdo simpétricasMO resultado pode ser o surgimento de uma nowecesp
S.
2. As diferentes condigbes que configuram os habltats espécie§& podem levar a
diferentes condicdes para 0s seguintes processEspdeiacao:
2.1. Alopétrica Mys. Caso ocorra fragmentacao de habitats e a vicdiaa resultado
pode ser o surgimento de uma nova espgcie
2.2.Peripatrica Ms. Caso ocorra o efeito do fundador em habitatsadks por
barreiras ecoldgicas, o resultado pode ser o sergmte uma nova espéde
2.3.Competitiva Mrs. Caso ocorra o efeito do fundador em habitatsnkizs, o
resultado pode ser o surgimento de uma nova espécie
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3. A selecdo natural agindo em todas as esp&cmdstentes pode favorecer a extingdo
de algumas delas.

Se 0s processos listados e suas consequéncigeteemn ao longo do tempo, o resultado é
0 surgimento e o desaparecimento de multiplas &spéconfigurando um padrdo de
radiagao adaptativa. A ocorréncia ou ndo de c@MEEESS0S, a existéncia ou ndo de certas
relacbes determinam ou ndo a sua emergéncia.

Diante do cenério apresentado, é possivel congligrecossistemas sao sistemas naturais
processadores de informacédo, sendo regidos poegsos que alteram individuos, espécies
e habitats e dependentes de relagbes entre eleset@mnodelo permite obter cenarios
similares aos encontrados na natureza dos ecosasteapresentando as seguintes
caracteristicas:

(1) Processamento de informacdo entre elementos coreratetevado de conexdes
entre si;

(2) Infinitas possibilidades de representacao dos eltoeale ecossistemas;

(3) Individuos e espécies compondo um sistema adaptatindicionado a interacdes
entre si e com 0 meio ambiente;

(4) Adaptacao a diferentes condi¢cdes que levam aomsengo de diferentes unidades
adaptativas em processos de especiacao;

(5) Os diferentes tipos de processos de especiacam lauana vasta possibilidade de
representacdes condicionadas ao meio ambientaneescoes de elementos;

(6) Sistema com alto nivel de diversidade, presentadividuos, espécies e habitats;

(7) Auto-organizacéo e emergéncia.
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CAPITULO 4
COMPUTACAO DEECOSSISTEMAS EM
SUPERFICIESADAPTATIVAS FENOTIPICAS

Look deep into nature, and then you will understawrything better
Albert Einstein

Partindo do principio de que é possivel identifiearmodelar elementos, relagbes e
processos de ecossistemas, este capitulo ira rapigaconceitos fundamentais da
Computacéo Biogeogréafica e do metamodelo num estollie superficies adaptativas que
irdo conduzir a modelos de ecossistemas artificldisa superficie adaptativa representa
uma interagdo individuo-habitat, obtida a partiude relacédo de adaptacdo. Com base nas
conformacdes que diferentes superficies assumewssvel identificar diferentes habitats
e suas respectivas oportunidades ecoldgicas, doguecera subsidios suficientes para a
identificacdo de diversos padrdes naturais relatavindividuos e espécies interagindo em
seu habitat. O resultado final se apresentara rmaafade um conjunto de relacbes e
processos independentes, cuja aplicacdo se esiepderdiversos dominios, desde o
entendimento de dindmicas e padrbes de ecossistat@asconcepcao de algoritmos para a
resolucéo de problemas.

4.1 Introducao

O primeiro trabalho em que se apresenta conceitidabna nocdo desuperficies
adaptativas foi escrito por Sewall Wright, em 1931, e completa€o posteriormente em
1932 (Wright, 1931; Wright, 1932). Nele, o autortabelece uma relacdo entre a
composicao genética de individuos (ou espéciesgle ggau de adaptacdo ao meio
ambiente. Nesses mesmos trabalhos, o conceitopaefisies adaptativas é aplicado para
explicar a teoria dehifting balance a qual enfatiza o papel da subdivisdo populatieca
deriva genética em processos de evolucédo adaptativa

Além de representar o conceito de adaptacdo, aerfgu@s adaptativas podem ser
empregadas para explicar outros padrdoes de e@sasst como a ocorréncia de diferentes
processos de especiagdo, distribuicdo de fendtipibsidizacdo de espécies, e outros
processos evolutivos como a teoria do balanconalter, sendo facil constatar que as
superficies adaptativas estdo presentes em umegraimdero de aplicagdes da biologia
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(Borensteiret al, 2006; Coyne & Orr, 2004; Arnold, 2003; Rosenzuw&995; Kauffman,
1993; Kauffman, 1989; Provine, 1986; Wright, 19®R)até mesmo na matematica elas se
fazem presentes, pois € nitida uma similaridade aaefinicdo de funcdes-objetivo em
espacos de deciséo, vinculadas a problemas deatgéa. Portanto, obter a melhor solugéo
implica em alcancar o conjunto de caracteristiazes fgrnece “a melhor adaptacdo para
determinado habitat”. Este fato ja foi exploradtopalgoritmos evolutivos, tanto na teoria
(Holland, 1992) quanto na prética (Bastk al. 2000a, Baclet. al.2000b).

As superficies ndo fornecem apenas informacoeseite da adaptacédo, e este sera o
ponto fundamental deste capitulo, em que se bussséséelecer condicoes determinantes
para a emergéncia de padrdoes de ecossistemas erfigep adaptativas. Tais condicdes
serdo extraidas diretamente da conformacdo queimsficies assumem. O ambiente,

portanto, deve ser interpretado como um conceistrato, visto que as superficies serdo
representacdes diretas da interagdo de individuios si e com habitats. Partindo dessa
premissa, € possivel entender a computacdo desteosas regida por interacdes simples e
padrées emergentes extraidos diretamente da iger ponto central de todas as

definicbes deste capitulo reside na conformacasugdarficie, ou seja, as informacdes nela
contidas resultam no entendimento de padroes gerado ecossistemas artificiais,

projetados como elementos e processos que atuaendisges das propriedades e
caracteristicas de cada superficie adaptativa.tRara, € preciso explorar os fundamentos
das superficies adaptativas e como estas podear narespaco e tempo. O resultado final
visa 0 entendimento de ecossistemas e até mesesolagao de problemas de engenharia.

4.2 Superficies Adaptativas e Ecossistemas

Os primeiros passos na tentativa de descrever rmitaimente a adaptacdo em termos de
processos evolutivos foram dados nas primeirasdééadas do século XX, merecendo
destaque trabalhos como os de Pearson (1903)r Ki9®0), e Wright (1931). Porém, foi
apenas em 1932 que Sewall Wright deu o passo limaiaconcepcao da definicdo de
superficies adaptativas, empregada como uma femtampara explicar processos
evolutivos ao longo do espaco e tempo, incluso eitoe de evolucado, deriva genética, e a
propria teoria deshifting balance (Wright, 1932). As superficies adaptativas sao
normalmente definidas como funcdes da frequéncigedes em uma populagéo (Provine,
1986), ou apenas como adaptacdo (Kauffman 1998unAal pesquisadores consideram as
superficies adaptativas como uma metafora, comokDaw(1996), Provine (1996),
Eldredge & Cracraft (1980). Em contrapartida, csitgaxergam o potencial das superficies
em um contexto de estudos empiricos, como noslh@bae Alrnold (2003) e Fear &
Price (1998). Independentemente do contexto, a®rffcips adaptativas mostram-se
ferramentas que provém informacfes relevantes paeatendimento de ecossistemas.
Nesta tese a superficie adaptativa segue duasgsasni(l) a funcado que a descreve possui
como parametros os atributos fenotipicos de umécespe (2) a fungéo retorna um valor
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quantitativo e qualitativo a respeito da adaptagdaum habitat. A escolha dessa
representacdo de superficie € motivada pelo estadofluéncia de diferentes habitats na
evolucdo de espécies e individuos, conduzindo alatente para uma clara relacdo entre
ecossistemas reais e problemas de engenharia.

4.2.1 Superficies Adaptativas de Fendtipos

Em sua forma original, as superficies adaptatiéiasdescritas no espaco dos genes. Porém,
alguns anos depois do trabalho de Wright, Simp48583) escreveu o livroThe Major
Features of Evolutiohapresentando varios conceitos e processos evadusiob o ponto de
vista da morfologia de espécies e individuos. Nigte, o autor associou o conceito de
superficie adaptativa ao espacgo fenotipico, o qrenipe representar caracteristicas de
individuos e espécies em espacos continuos. dsmutatsi fenotipicos sdo de particular
interesse, pois determinam a interacao direta oolmstos elementos do ecossistema, sejam
bidticos ou abidticos. Em uma representacdo matemae possivel entdo definir
superficies adaptativas no espaco multidimensiaiad reais, onde cada dimensao
representa a descrigcdo de um atributo fenotipidodieiduos e espécies.

Tomando a adaptacdo em um sentido genérico, iggaarem nao definir explicitamente
quais fatores contribuem para adaptacdo. Tal fatxpéorado por Kauffman (1993) e abre
portas para investigar em que aspectos esta adaptade estar embasada. Toda relagéo,
seja ela individuo-habitat ou individuo-individymde ser considerada para a composi¢ao
de uma definicdo de adaptacdo e, por consequépaia, a concep¢do de superficies
adaptativas. Neste caso, ainda é possivel considei@ o nicho ecolégico de uma espécie
(Coyne & Orr, 2004). Nesta tese, o conceito de igies adaptativas empregado
representa a adaptacdo a um determinado habithitatdapodem prover a existéncia de
multiplas oportunidades ecolégicas para os maieralites atributos fenotipicos,
proporcionadas pela composicao de diferentes faab®ticos no ambiente. Neste sentido,
€ possivel investigar a composi¢cao de nichos décespapos a ocupacao de oportunidades
ecoldgicas, assim como o papel que habitats distidésempenham em processos macro e
microevolutivos.

Toda superficie adaptativa possui ao menogiom adaptativo, que representa a maxima
adaptacdo a uma determinada oportunidade ecoldQa@a pico adaptativo possui uma
regido de atracdo denominazana adaptativa(Coyne & Orr, 2004; Rosenzweig, 1995;
Lande, 1985; Kirkpatrick, 1982; Dobzhansky, 1970right, 1932). Em contrapartida as
zonas adaptativas, tem-seva@des adaptativos os quais séo regides de baixa adaptacéo,
localizadas entre os picos. A existéncia de makippicos implica na existéncia de
multiplas oportunidades ecoldgicas a serem expdarague podera implicar no surgimento
de multiplas espécies ao longo do tempo (Coyne & @004; Rosenzweig, 1995),
ocupando as oportunidades e evoluindo em dire¢c@icacadaptativo. Em suma, é possivel
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dizer que os habitats e oportunidades ecologicagistidades abstratas, representadas por
superficies e zonas adaptativas.

Figura 4.1. Exemplares de superficies adaptativas de fenétjeoadas a partir de um gerador de picos
aleatdrios (Liet al 2008) em (a), (b), (c) e (d); e geradas pelag@as Schwefel (Schwefel, 1981) (e) e
Griewank (Griewank, 1981) (f).

A Figura 4.1 apresenta exemplos ficticios de sigesf adaptativas para dois atributos
fenotipicos arbitrarios, cada qual representando hafitat. Os picos adaptativos séo
conjuntos de fendtipos que representam a maisaddptacdo em uma regido de atracao,
que corresponde a zona adaptativa. Tal regidordedat pode compreender desde baixas
adaptacdes (regides em azul) até as mais altatagdap (regides em vermelho). As zonas
adaptativas sdo separadas por vales adaptativapjais compdem as regides de baixa
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adaptacao (em azul). As Figuras 4.1(a), (b), (pyesentam multiplas zonas adaptativas
geradas aleatoriamente, compondo superficies aibidr Ja as Figuras 4.1(e) e (f) sdo
geradas por funcbes matematicas bem conhecidasomorpionam superficies com
caracteristicas artificiais como simetria no tantadbs picos e na distancia entre eles.

4.2.2 Dinamicas de Superficies Adaptativas de Fenétipos

Dados os elementos fundamentais e suas relacOes, epdender a computacdo de

ecossistemas em superficies adaptativas faz-ses@meentender quais dinamicas podem
estar por tras de sua variacdo temporal. Em optk/ras, o que se busca é entender a
variacdo temporal de ecossistemas em superficieptaiivas. Tal variacdo esta

fundamentada em processos de ecossistemas, quelegdle as pequenas variagdes
intraespecificas, saltos de evolucdo, especiacemidancas ambientais. O foco deste
capitulo € a variagdo temporal dos fenotipos. Seaslsuperficies a representacdo de
adaptacdo de fendtipos a habitats, a variacdo tmage habitats se traduz na variacdo
temporal das superficies. Nas proximas secdes saq@dorados os aspectos que tornam

individuos, espécies e superficies variantes nagesp tempo.

4.2.2.1 Variacdo em Habitats e Superficies

Os primeiros elementos a serem considerado comant@rno tempo sao os habitats,
representados pelos seus elementos abidticos. Upafigie representa a adaptacdo de
conjuntos de atributos fenotipicos perante um halbgso permite constatar que superficies
poderéo ter suas conformacdes variantes no terapo,as habitats representados tiverem
alguma variacdo temporal. Estdo inclusos: surgimest desaparecimento de picos
adaptativos, mudancas de posicdo e altura de zmlegsgativas, dentre outros, como em
(Borensteinet al, 2006; Arnold, 2003; Rosenzweig, 1995; Prateal, 1993; Provine,
1986; Wright, 1932).

As definicdes de computacdo de ecossistemas enfisiggeadaptativas sdo independentes
da variacdo temporal das superficies. Os procesgmsram a esséncia de uma superficie
qualguer em instantes discretos de tempo. Sendm,ass definicdes sdo validas para

superficies estaticas ou variantes no tempo. Valernsar que ndo serd proposto um

processo de variacdo temporal de habitats, poiprosessos evolutivos estudados se
concentram na variacado de fenotipos sob a inflaédeihabitats. As superficies estudadas
sdo obtidas por funcbes que descrevem diferentaforooacfes de interesse, como

llustrado na Figura 4.1.
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4.2.2.2 Disperséao de Individuos e Superficies Adaptativas

Diferentes habitats proporcionam diferentes opddades de adaptacdo a um mesmo
individuo, dado que estes podem possuir diferemesrtunidades ecoldgicas. Ao
considerar que uma superficie adaptativa represewneés de adaptacdo de um individuo a
um determinado habitat, a mudanca de habitatssepia que este individuo esté sujeito a
uma nova superficie. Ou seja, em diferentes habitatnesmo individuo poderd possuir
diferentes niveis de adaptacdo. A ocorréncia deepsms de dispersdo pode levar
conjuntos de individuos ocuparem diferentes habigt portanto, estarem sujeitos a
diferentes superficies adaptativas. Tal fator érd@hante para a ocorréncia de processos
de especiacado peripatrica e competitiva, como ticktnos Capitulos 2 e 3. Neste capitulo,
nao seréo considerados processos de dispersadantpoa ocorréncia de tais especiacdes
também ndo séo consideradas.

4.2.2.3 Variacdo de Fenotipos

A variacdo de fendtipos, consequéncia de sucesspmeducdes, é fundamental para a
ocorréncia de processos evolutivos que levam arsidade de espécies. Agindo em
conjunto com a selecéo natural, proporciona taminéa adaptacédo continuada (Brown &
Lomolino, 2006; Coyne & Orr, 1999; Magurran, 1988ers & Giller, 1991). A geracéo
de individuos com determinadas caracteristicasofaeis ou ndo) depende de varios
fatores, principalmente dos individuos que os a&atexam. Porém sabe-se que, ao longo de
geracoes, as espécies se beneficiam de variagadras de caracteristicas.

A variacdo de fendtipos em superficies adaptatviasmdamental na geragcdo de individuos
que irdo mapear uma superficie, pois € respons@ekl exploracdo do espaco de
possibilidades. Através da variacdo agindo em cdojoom a selecao natural, é possivel
dizer que a adaptacao é consequéncia de pequedasgas envolvendo uma busca local
no espaco de possibilidades (Kauffman, 1993), o emueoutras palavras significa uma
escalada evolutiva em uma zona adaptativa. A \@oiggossibilita a existéncia de

individuos ndo apenas em regides proximas a pidaptativos, mas também povoando
vales adaptativos (Kauffman, 1993). Tais indiviJuasuitas vezes, constituem

hibridizacdes entre espécies (Rosenzweig, 1995).

4.2.2.4 Saltos e Caminhos de Evolucao

Uma das consequéncias da variacao de fenotipo®ejunto com a selecédo natural sdo os
caminhos de evolucacem superficies adaptativas. Este conceito possuiopdésito de
ilustrar caminhos evolutivos de espécies e indvédsobre superficies ao longo do tempo
(Niklas, 1995; Wright, 1932). Dadas gera¢fes dé&viddos ao longo do tempo, é possivel
observar, em instantes consecutivos de tempo, gtgaso de adaptacdo pela superficie.
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Cada observacao corresponde a um salto de evolrgiomrcionado pela variacdo de
fendtipos. Individuos ao longo de geragbes sdceseptados por pontos nas superficies
adaptativas, sendo cada ponto um individuo no tei@pda salto de evolucéo €, portanto,
um instante de tempo evolutivo de espécies e ithddbd. Considere a Figura 4.2 com
quatro exemplos de caminhos de um ponto a out® B} representados por”; e pontos
intermediarios representados por “*”. O exemploil(gtra apenas um salto de A até B. As
Figura 4.2(b) e (c) apresentam mais de um saltevdkicdo entre A e B. Se os saltos de
evolucdo tiverem tamanho tendendo a zero, € pdssiter um caminho que tenda a ser
continuo de A a B. Em superficies adaptativas dedtigos é possivel considerar a
existéncia de infinitos caminhos entre dois pomesvolucdo. O tracado e a dire¢do de
evolucdo dependem intrinsecamente dos fatores mas gspécie ou individuos séo
expostos ao longo do tempo e ao longo das geréiddeas, 1995; Wright, 1932).

Figura 4.2. Caminho de evolucdo representado por multiplowsale evolucdo em curvas de nivel de
superficies com dois atributos.

4.2.2.5 Especiagao e Extingao

As condicfes a que as espécies sao expostas erhadeizds exercem papel fundamental
no processo evolutivo (Brown & Lomolino, 2006). &iclaro que as variaveis envolvidas
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no processo de geracao de uma nova espécie s@snpatém, em teoria, no momento em
gue espécies geram individuos pouco adaptadosjstzesn outras oportunidades em seu
habitat e se estes passarem a ocupéa-las, entdoogesgo de especiacdo simpétrica esta
em curso (Brown & Lomolino, 2006; Coyne & Orr, 2004oward & Berlocher, 1998;
Rosenzweig, 1995; Barton, 1991; Myers & Giller, 19%¥engeveld, 1990). E possivel
ainda existir espécies isoladas biologicamente tendio zonas de hibridizacdo, como no
caso das espécies-anel (Ridley, 2004; Iretral, 2001; Wake, 2001).

Tomando o cenario acima com referéncia as supesfadaptativas, é possivel deduzir que
a ocupacao temporal de zonas adaptativas represewizupacdo temporal de novas
oportunidades ecologicas. Tal ocupacéo € frutoxgiomcao do espaco de possibilidades
ao longo de geracdes de individuos e espéciesgcma a tendéncia de continuadas e
ininterruptas ocupacdes de zonas adaptativas aw Ide superficies adaptativas. Essas
ocupacoes sao fendmenos espaco-temporais que depeladdinamica estabelecida pelos
processos de ecossistemas que estdo envolvidos, vamacdes de fendtipos e selecao
natural. O ponto fundamental a ser explorado érssitdo de zonas adaptativas (Peical.
1993, Milligan 1986), ou, em outras palavras, adssia de vales adaptativos, sendo
necessario entender processos macroevolutivos peciagsdo (Fear & Price, 1998;
Rosenzweig, 1995). Ao produzir um descendentetadapa outra zona adaptativa, é
possivel deduzir a existéncia de um habitat heéereg com multiplas oportunidades
ecoldgicas, as quais podem proporcionar difereamsptacfes a diferentes espécies
(Brown & Lomolino, 2006; Fear & Price, 1998; Rosemery, 1995; Parsons, 1991,
Kirkpatrick, 1982, Myers & Giller, 1991; Lande, 188 Simpson, 1953; Wright, 1932).

4.3 Fundamentos da Computacdo em Superficies Adaptatisa

O primeiro passo na obtencdo de relacbes e pracelsecossistemas em superficies
adaptativas de fenoétipos € a definicdo de um ctmjde fundamentos, os quais permitem
obter informacdes a respeito da evolucéo de indodce, com isso, inferir a ocorréncia de
padrdes basicos que serdo ponto de partida paaodardas definicdes feitas em seguida.

4.3.1 Caracterizacdo de um Individuo

Todas as definicdes de relacdes e processos reguEfmicoes a respeito de elementos
fundamentais de ecossistemas, visto que a computacaltera no espaco e no tempo. Em
superficies adaptativas de fendtipos, cada pontsugarficie representa um conjunto de
atributos fenotipicos que, mapeado na superficmete a adaptacdo. Cada uma das
possiveis combinacdes de fenotipos é candidatgprasentar individuos existentes em
populacdes de espécies. Portanto, um individuo pedeefinido como um vetgre %P,
contendo os seus respectiyoatributos fenotipicos.
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Considerando que 0s processos que serdo propodiastea atuam unicamente em
individuosi; € ®?, j=1,..., 0, é possivel representar individuos em instantssretos de

tempok, definidos poij(k). Considerando todiék), € possivel dizer que em um instaktde

tempo os individuo'ék)configuram um estado do ecossistema artificial.

4.3.2 Relacao de Adaptacao e Superficies Adaptativas

A relacdo de adaptacdo representa o grau de sueesgtativo de um individuo ou
espécie. Ao fazer o mapeamento de todas as passtrabinacdes de caracteristicas
fenotipicas nessa funcdo, o produto € a superficie adaptéématipica. Ao analisar
espécies ao longo do tempo, sabe-se que medidss wakireza sdo importantes para se
entender a adaptacao e a evolugao (Myers & GilE31).

Relacdo 4.1.Relacdo de adaptagadDefinida comop,, ondepA:SRp—>SR. Dado um
individuoi; € %P, p,(ij) define o grau de adaptacéo fimessdo individuoi; a um dado
habitat.

Quando o objeto de estudo sdo superficies adageatiefinicdes explicitas de habitats n&o
sd0 necessarias, pois a adaptacdo fornece a &uderagtre individuos e habitats

quantificada pela conformagéo da prépria superfi€lada zona adaptativa representa uma
bacia de atracdo para uma determinada oportunidadigica. Sendo assim, se um

individuo ocupa uma determinada zona adaptativppssivel dizer que seu vetor de

atributos fenotipicos possui um determinado grauadeptacdo a uma oportunidade

ecoldgica especifica e diretamente vinculada aqamia adaptativa.

Definicdo 4.1 Superficie adaptativa fenotipicdefinida como uma superficié, onde
F: RPN representa o0 mapeamento dado fpopara todas as possiveis combinacdes de

fendtiposij € R”, em um dominio definido.

4.3.3 Zonas, Vales e Picos Adaptativos

Em uma superficie adaptativa fenotipleaé possivel identificar condicdes evolutivas em
que se encontram as espécies. A propria supegare fornecer algumas informacoes
necessarias para entender processos evolutivosobinacdes de atributos fenotipicos
que resultam em individuos com baixa adaptacdogowas vales da superficie, enquanto
que os de maior adaptacdo povoam as zonas adaptadiseguir, sdo feitas as definices
de zonas e vales adaptativos em superficies adagtale fendtipos, através dos conceitos
de quasiconvexidade e quasiconcavidade.

Definicdo 4.2. Zona adaptativa E um conjuntoZ € R” de vetores; € ®”, onde a
superficie adaptativia € quasiconcava e
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Toda zona adaptativa possui um pico adaptativo representado por ao snemovetor de
atributosi® em quep, assume um valor maximo global dentro do conjuhté Figura

4.3(a) ilustra casos de zonas adaptativas com unatéuinfinitos picos adaptativos,
considerando apenas um atributo fenotipico.

Definicdo 4.3. Vale adaptativo E um conjuntoV € R de vetoredj € R”, onde a

superficie adaptativdc pode ser quasiconvexa el ou nem quasiconvexa € nem
guasicOncava e.

A

A

(@)

(b)

Figura 4.3.Zonas (a) e vales adaptativos (b) considerandattibuto fenotipico qualquer. Em verde, regides
que delimitam zonas adaptativos e, em vermelhadeegde vales adaptativos. Verde e vermelho escuros
representam regides de intersecc¢ao.

A determinacédo do vale adaptativo depende da kaagd@p de zonas adaptativas vizinhas.
Entre dois picos, a superficie adaptativa podegsesiconvexa enVY, ou entdo nem
guasiconvexa e nem quasiconcava, como ilustra ardig.3(b). Por representar regides
gue separam picos adaptativos, os vales adaptapessuem seus limites nos picos
adaptativos, como ilustra a Figura 4.3(b). Em cakoplatds, o limite pode ser qualquer
vetor do platd, permitindo a existéncia de integdes entre vales adaptativos e zonas
adaptativas (Figura 4.3(a) e (b)). E possivel durar as superficies sob ponto de vista de
zonas adaptativas ou de vales adaptativos. Atdasslefinicdes 4.2 e 4.3, e da Figura 4.3,
é possivel, portanto, deduzir que todo indivijea/ pertence a um conjun@ e a um
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conjuntoV, simultaneamente, ao considerar o mapeamentopaafigie F. Cabe destacar
qgueF é o mapeamento da unido de todas as zonas adaptati entdo a unido de todos os
vales.

Por fim, todas as definicbes sdo validas quandmssidera zonas adaptativasndeF é
guasiconvexa enz e, portanto,F é quasicbncava end, ou nem quasiconvexa e nem
guasiconcava erl. Neste capitulo zonas adaptativas quasicOncawasitdizadas como
referéncia. Porém, ao explorar as propriedadesddfsicdes feitas adiante, tornar-se-a
evidente a validade para os casos quasiconvexos.

4.3.4 Saltos de Evolucédo e Suas Curvas de Adaptacao

Dados dois individuog eig € um salto de evolugdo enffeiy, como representado na
Figura 4.2 (a), é possivel obter um conjunde@ amostras de pontos que representam a
curva de adaptacédo sobre o salto de evolucao, fresimbbter a aproximagao da superficie
F em um salto dg paraig. O conjunto/l possui cardinalidada e € definido por pontos
colinearesi, € I, ondei, = ij + 2,(ig—i;) € 1, € um escalar definido no intervilpl],
ordenados segundo a condicdp< A, < - < A5. Todoiy € A possui um valor de
adaptacgdo definido por, (iy). Esses valores séo usados para compor curvasaptagéo,
como a da Figura 4.4. O tamanho do salto podesartifjcado por meio de medidas de
distancias. Por exemplo, a distancia euclidianee¢ng i.

A Figura 4.4 mostra um exemplo de salto de evolulgipparai; e sua respectiva curva
de adaptacao, obtido a partir de um conjuritale cardinalidadé = 100.

L L L L L L L L L
100 0 01 02 03 04 05 06 07 08 09 1

Wl @ ow om0 -

Figura 4.4. Salto de evolugdo entieeiy e a respectiva sua curva de adaptacdo considesped@s dois
atributos fenotipicos. Em (a) a curva é obtida dpedicieF. Em (b), a sua projecdo no espacgo de duas
dimensoes.
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4.3.5 Pseudodiferencial de Adaptacéo entre Fendtipos

Uma informacg&o importante a respeito da evolucatoago das geracdes diz respeito ao
quanto uma espécie evoluiu e como se adaptou,clnde uma nog¢do quantitativa da
evolucdo ao longo do tempo. Na literatura, € pessncontrar estudos sobre taxas que

dizem respeito a evolucdo (Brown & Lomolino, 200yers & Giller, 1991; Stanley,
1985), como, por exempltaxas de mudancas fenotipica&ingerich, 1983).

Por representar variagbes ao longo do tempo, as &0 medidas valiosas a respeito de
ecossistemas, tanto no presente quanto no pasdgdiosera proposta uma medida para
estimar o quanto existe de ganho ou perda de a@apéatre dois individuos. Esta medida
esta relacionada as mudancas fenotipicas e a adaptntre individuos distribuidos
discretamente no espaco fenotipico. Considerandaszadaptativas quasiconcavas, toma-
seij como referencial &; como outro possivel individuo. Considerando untosde
adaptacdo dg paraig, como o representado na Figura 4.2 (a), € possivir uma
aproximacédo para o ganho ou perda de adaptaca® cageito de evolucdo, considerando
independentemente a contribuicdo de cada um dbsitas fenotipicos, ou seja, quanido
adquire algum dog atributos ddy. O ponto de partida € a definicdo de vetdgesgue

representam esta aquisicdo. Esses vetores pogstleratributos dd; mais o atributd

adquirido deiy, definido comoig = [ijg,....ig.-.ip] - A Figura 4.5 mostra uma
interpretacdo geométrica desses vetores em cueviaivel de uma superficie adaptativa.

-20 i ] 100
| (i1, Pa(ijgr) (ij, paCi)) I,
60
-40 B T ]
SNy b a0
) 50 /// ‘\\ A S P
| )
? e [/ \ 1 F o
10 BEEE *
A\ \\ ,/ ‘ -40
80 \ . T //;/, g . 1 -60
(ig: Pali)—— (ijg2, Palijg2)
-90 — 1 -80
AN \ . ‘ : e, -100

-90 -80 -70 -60 -50 -40 -30 -20
i1
Figura 4.5. Curvas de nivel de uma superficie adaptativa mudtraa representacdo dos vetores de dois

individuosi; eiq quaisquer e os respectivos vetdjggara cada um dos dois atributos. Todos represesitad
por “X”.

Através de uma analise individual em cada vijor € possivel obter a interpretacéo
trigonométrica da Figura 4.6. Tomandeomo referéncia, ao substituir cada um dos seus
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atributosi; pelo respectivo atributig, deiy, € possivel obter a diferenca no espago dos
fenétipos para cada atribuig:-ig, e de adaptacéo ao adquiriq(ij) — p,(ig/). Com
isso, é possivel obter a tangente e, por conseig@é@néngulod de inclinagdo da reta que
tangencid; eijy;. A Figura 4.6 mostra dois casos distintos: (1)ptaigio proporcionada
pela aquisicdo de um atributpleva a obtencdo dg, com adaptacdo maior que aide
pA(iig) > pA(ij); € (2) caso contrario, onde;,(ijg/) < p,(i}). Essa interpretagdo leva a
definicdo do pseudodiferencial de adaptacao.

(ijgl> Pa(ijgr)
. ;\ ig ig

o) = Palia)

Pali) ~ Paiig) (2)

" i Pali)

Figura 4.6. Interpretagédo trigpnométrica do pseudodiferenaahdaptacao.

Definicéo 4.4.Pseudodiferencial de adaptacaddados dois individuadis eig, ondei; # iy e

seus atributos fenotipicok = [ijl,...,ijp]T e ig= [i(‘],l,...,i(_j,p]T , a funcéo ¢ define o
pseudodiferencial, o qual quantifica a variacdogamho ou perda de adaptagéo para cada
um dosp atributos fenotipicos, quando considera-seigi@aha algum dos atributos tle

E definido como:

(4.1)

- 2 i) —pA(ii

v (i 1g1) = —ata”<—pA( J-.)_p-A( Jgo)
T |J| |g|

w,(ij, ig) O(-1,4#1), w, > 1 significa ganho tendendo ao maximo ao adqijfir em
contrapartiday,— —1 significa tendéncia a perda maxima. Se o atribyteepresenta
perda, entdo direcbes de ganhos de adaptacdorsgdedi opostas a aquisicaoigeAo
considerany, para toda;;, € possivel compor o vetgr. Por permitir quantificar ganhos e
perdas ao se alterar os atributosi;@®m base nos atributos e um a um, o vetog
representa uma estimativa do que cada atributoirédinjuepresentaria para o individijo

em termos de adaptacéo. E feita aqui uma supodig&pie todos os atributos fenotipicos
sao independentes entre si, pois as contribuigdesada um sdo analisadas mantendo os
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demais fixos em seus valores originais. Se ganhadagtacdo significa obter menores
valores parp,, basta considerarp em zonas adaptativas quasiconvexas. A Figura 4.7
mostra o grafico dez, com argumento simplificado, onge(x) = 2/r atan(x). Variando o
argumento da funcaatan é possivel concluir que para valores altog,decasionados por
valores altos no numerador da Equacgéo 4.1, seztraahugrande variacdo de adaptacao e
pouca variacdo de fendtipos. Neste caso, o gantaddptacdo tende a 1. O mesmo se
aplica quando se considera a perda de adaptacandQua variacdo de adaptacao tende a
zero, fazenda tender a zero, o ganho de adaptacédo tende a zero.

1

16y

-0.5+

Figura 4.7.Gréfico do pseudodiferencial de adaptacéo, reptasda perdas e ganhos de adaptacéo.

4.3.6 Ganho de Adaptacao

O estudo de ecossistemas muitas vezes requer ndenento de padrbes de variacao
temporal, seja ela relativa a individuos ou habitieste sentido é possivel citar a medi¢éo
de algum ganho (Bedau & Packard, 1992) ou até mesn@diversidade de individuos e
espécies (Polasky, 2005; Onal, 1997; Solow et1&93; Magurran, 1988). O ponto de
partida é inferir a existéncia de uma atividadelina que esteja proporcionando ganhos
de adaptacdo ao longo do tempo. A atividade ewalytode ser definida como a taxa com
que inovacdes genéticas sao absorvidas em umaeegpédau & Packard, 1992). No caso
desta tese, deseja-se obter o ganho de adaptagdougiancas de fendtipos ocasionam ao
longo do tempo. Com isso, é possivel concluir pe@ss estdo em processo evolutivo ou
nao.

Seréo considerados vetop® seus respectivos ganhos obtidos pelo pseudeaiial. Ao
tomar apenas valores positivosyileg possivel analisar o ganho que determinaddsitds
fenotipicos fornecem entrg e iy, sempre supondo independéncia entre os atributos
fenotipicos. E possivel utilizar esta medida em estanativa de ganhos em cenarios mais
complexos, por exemplo, em um caminho de evolugdaresentado discretamente no
tempo e espaco fenotipico. Neste caso, cada iestienbbservacéo verifica-se a existéncia
de um salto de evolucdo definido por individisem instantes de tempo Vale notar
que cada salto corresponde a um novo individuemgpd. Considere entdo um caminho de
evolucao representado por saltos de evolugéo,asbtidartir dev individuos amostrados
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no tempo:i®,...i% e os vetoresy®,...y™D obtidos a partir do diferencial de

adaptacdo entid¥ ei®? parak=1,..w-1, ondew>1. E possivel obter estimativas de
ganhos e perdas de adaptagdo em caminhos comideto®lucéo, que levam a sequéncias
de ganhos de adaptacdo produzidas por uma sequéaciadividuos amostrados
discretamente no espaco de fenétipos. Sendo asaita vetory® fornece os atributos que

levaram a ganhos de adaptacdo em um inskami@mpondo vetoreq;g() de cardinalidade

K
pY

= p, significa que todos gs atributos apresentaram ganho. A médiwg‘éé representada
(k+1)

. Se nenhum atributo apresentou gamig%,z 0 e ndo existe ganho. No caso opoé?o

por Vc_‘“), gue significa o ganho médio obtidoidf@ parai , compondo ganhos ao longo
do caminho de evolucao. Através da obtencdo deogaohatributos fenotipicos ao longo
do tempo, é possivel transformar o pseudodiferbndesadaptacdo em um estimador de
ganhos.

Definicdo 4.5.Ganho de adaptacadDefinido como uma funcddg que compreende o
ganho de adaptacdo em uma janela de temgegundo a equacao:

_1 N —® pg() K
(5 “

Se_«//g‘) = 1 para toddk na janelav, entdo tem-se qug‘)= p, portanto todos og atributos
apresentaram ganho. Como o ganho é ponderadogmefmt o ganho maximo depende do
tamanho da janela. Portanfy; maximo é definido comodg = 1/wY\- (k/w). Por
exemplo, parav =50,Ag = 0,51. Em contrapartida, o menor valor de ganbssiel é

Ag = 0. A média de ganhos por instante de temﬁbé ponderada pela proporqa(@/p, a

gual representa atributos que proporcionaram ganbasstantek. Sendo assim, quanto
maior o numero de atributos que proporcionam gamtaor éAs. Por considerar ganhos
ao longo de instantds um ganho no instanke= 1 possui menor relevancia que ganhos
parak > 1 aték =w, este é o efeito da pondera¢daov para cada ganho mé@zg‘). Através
deste procedimento, ganhos perdem relevancia a taxe linear no tempo, tendo
relevancia maxima quando=w. Um estudo empirico do ganho de adaptacdo em
diferentes cenarios € apresentado na Sec¢éao 4.8.

4.3.7 Variagdo de Fendtipos e Superficies Adaptativas

Em geral a variagdo proporcionada por reproducaesessivas pode ir do quase
imperceptivel até individuos com diferencas fencdip propicias a ocupacdo de novas
oportunidades ecoldgicas. Tal variacdo pode seretadd através de uma distribuicdo
normal, tanto em modelos tedricos quanto em modetogiricos (Welch & Waxman,
2002; Limpertet al, 2001; Fear & Price, 1998; Burger & Lande, 198dng, 1987).
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Partindo deste arcabouco, deseja-se obter o efsfierado da variacao fenotipica como
promotora de padrbes de evolucdo e adaptacdo teinfrara tal objetivo, deseja-se
considerar a variagdo em torno de uma caractexigtae um individud; e o ponto de
partida € uma distribuicdo normal assimétrica, eja,sdesvios padrdes distintos para as
caudas negativas e positivas da distribuicdo. Ceso ié possivel obter diferentes
distribuicGes em torno dgpara diferentes situagdes que se queira modedaddSassim,
para cada elementp define-se um desvio, obtido pela seguinte disigém

Definicdo 4.6.Distribuicdo assimétrica de variacdo de fenétip@®mpreende a variacao
em torno de um atributo fenotipigg dada por:

A, B) = [(“‘ [; 1)— u.} (- INi]) + [U. - (%Tlﬂ (N (4.3)

onde cada termo da soma corresponde a um dos diaddsstribuicdol; € um namero
aleatério gerado por uma distribuicdo unifortn€d,1) definida no intervalo [0,1] para o
atributol, N, é uma distribuicdo norm&l(0,1) (média zero e desvio padréo igual a um),
o e 4 correspondem aos valores de desvio padrao débdig&o para a cauda negativa e

positiva deA(.), respectivamente. Sg # 4, entdo existem diferentes proporcdes de
probabilidade entre a cauda negativa e positivaatalo a distribuicdo assimétrica. @e=

B, entdo a distribuicacd(.) corresponde uma distribuicdo normal padrdo, pas a
propor¢des sdo iguais entre os lados da distribuigdsomas; + g € definida como a
amplitude de espalhamento. Note ieepresenta o teto maximo.

A obtencdo dey e, considerando dois individugseiy, segue basicamente dois casos
distintos: (1) geracdo de individuos similareis ey através de combinagdes graduais e
sutis, e (2) uma probabilidad®y de qualquer individuo gerado conter algum atributo
fenotipico com alta variagdo em relacab eiy. Se for de interesse limitar o dominio no
desvio de fendtipos, considera-se uma restricad@stapporimin, imaxd, ONde existe um
dominio para cada atributo, definido pEf, €ijmax 1SS0 limita a amplitude obtida par e

B . Portanto, definidas neste caso com valores méaxiigoais a 1 §j — ijmin| ©
1/3[ij = imax| Ciimin € fimax definem o dominio de cada atributo), respectivamen
possibilitando que individuos sejam gerados desdrdominio com 98% de probabilidade.
Tal fato aproveita-se das caracteristicas de blisgdes normais, onde qualquer valor
gerado além de trés vezes o desvio padrdo possuimgadamente 2% de probabilidade de
ocorréncia. As equagdes abaixo contemplam esteitorparag e 4

1 1 )
(i ig) = B, igr) = iz =gl "'E(/ﬁ 4D + > [Pha— Uil (4 + 14D (44)

Para obter;, considera-se diferentes equagdes quando sexaja)f. Parag tem-se:
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1, . . . 4.5
A :§||jl —imin| = iy = igl| (43)

e paraf;:
1. . . . 4.6
A :§||jl — iimax] = iy = igl| (4.6
Através das Equacotes (4.4), (4.5) e (4.6) acimaséipel obter um desvio que considera a
probabilidade de alta mutacdo em atributos fermmfpibem como considera o limite
imposto pelo dominio de todos os atributos fenocdigi Mesmo que haja alta variacéo, a

tendéncia é sempre gerar variagdo no dominio dimitats. Por fim é possivel obter um
individuoi,, gerado a partir da distribuic@g. ), tomando como referéndaouig:

L= i + 4 B), o A, ), A, 5,)] (4.7)

Se a superficie estiver contida em um dominio tiites basta considerar o calculo ge
como uma amplitude hipotética, ondleR”, obtendo a seguinte equagao:

arip,ig) = A, ig) = iy —ig| +Pha—Uil4 (4.8)
Dois casos obtidos a partir dessa distribuicdo sf@oesentados na Figura 4.8,
considerandg, como centro da distribuicdo. Em ambos os casoanfogeradas fo
amostras. O resultado evidencia a caracteristgimésica da distribuicdo.

105 5
25330 , . . . . . , ,eX10

15 15

(@) (b)

0.5 0.5

iIminﬁ ij| ai iImeu iImin ,&

.jl Tilma)
ai
Figura 4.8. Histogramas de frequéncia absoluta mostrandaoligtbes obtidas a partir d&.). Em ambos
os casos as figuras representam distribuicdes ésgias obtidas a partir da frequéncia absolutdtie
amostras geradas aleatoriamente. Diferentes vattwes £ eij| compde diferentes distribuicbes em (a) e

(b).

A Figura 4.9 ilustra casos de amostragem de indo&i} tendoi; ei; como referencial. No
caso (a) a distribuicAo apresentou a mesma casditterde uma distribuicdo normal
padrdo. Ja ao gerar individuos muito proximos dat&ira do dominio, como no caso (b), a
distribuicdo se tornou assimétrica, aumentanddeng@gencia em gerar individuos dentro do
dominio.
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Figura 4.9. Amostragem de individuos obtida a partir da d)'siqiéoA(m, ,Bl). Os pontos em representam
ij Eig.

4.3.8 Estimacédo de Fendtipos Favoraveis a Adaptacao

A distribuicdo normal assimétritza(oq, ,6’,), definida como ponto de partida para o desvio

de fendtipos, tem um papel central na obtencadfdeedtes distribuicbes que representam
a variacdo de fenodtipos, ao considerar a geracaidieiduosi, tendoi; e iy como
referencial. Sendo assim, € possivel predizer g#E0s possiveis que representam um
ganho de adaptacdo. O ponto de partida é o usosdadpdiferencial, levando a
possibilidade de estimar regides do espaco deifesdfjue representam maior adaptacéo a
individuosi, obtidos a partir dg eig. A determinacdo de e 4 passa ser dependente de

w(ij.ig) e, portanto, existe uma tendéncia da distribuige;, 4) amostrar mais
individuos em regides que representam ganho deaad@pem relagdoipou ai,.

O primeiro passo € a obtengdo dos dois interv@jos oy, que serdo usados no lugar do
intervalo|ij| - ig|| e na obtencdo de diferentes proporcoes entegs a partir dez//(i“, ig|).

Se «//(ij|, ig|) > 0 entdo a obtengao do atribyjopode representar ganho e, portanto, a maior
proporcao dd;i il = ig|| estard emy. O intervalod, é obtido através da seguinte equacao:

i o (4.9)
Sa = 5[ty =igl+ 5 lin =g y(iy. ig1)
Sey(ij, ig)—> 1 entdod, — |iy —ig|, 0 que significa que o desvip tende a ser maximo.
A obtencdo dey agora é possivel substituindo o des]iﬁi(} ig|| da Equacéo (4.4) padiy:

1 :
o (i, ig1)= 5ai+§( (=140 + [P = Uil Ca + M'D) )

onde:

1, . 411
A =§||jl — iimin| — Sa- (4.11)
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De forma oposta ao apresentado acima, qumﬁq,oig|) representa perda, significa que a
obtencao do atributo fenotipico deve ter tendéuoratraria dg, 0 que leva a aumentar
proporcionalment@y , que é definido como:

S = %Iiu - igll_%lijl —lg|y(ij, ig) @12
Sey(ij, ig)— -1, entdasy— [ij — iy, 0 que significa que o desvitende a ser maximo.
B, & agora definido substituindo o desifiijp—ig|| da Equagao (4.4) paiy, obtendo a
seguinte equacao:

. 1 -
B ig)= Sa+ 5 (Ch = 14D + [prg— UG+ 141D) a9

onde:

A =%|ijl — iimax] — 9. (4.14)
Segundo as Equacbes (4.10) e (4.13), o uso do gdiéeréncial leva a uma tendéncia de
gerar individuos em regides onde a adaptacdo érm8® o w(i,-,, ig|)—> 1, entédo
S |ij — igi| € 54— 0 0us— 0 edz— |ij —ig|, 0 que representa uma situagdo em que
existe tendéncia maxima de obter individuos nacdoade ganho e minima na oposta. Se
w(iji, ig)— 0, entdos, = 5y = 1/2|ij —ig|, 0 que leva a obtengdo de uma distribuico
normal padrédo, onde a probabilidade € igual pataoaros lados da distribuicdo. O efeito
obtido € uma distribuicdo simétrica em tornojjdau iy, que representa um cenario de
indefinicdo, visto que nenhum atributo fenotipiepresentou ganho. E possivel fazer uma
interpretacdo geométrica dos intervaise o4 € obter vetores que representam esses
desvios no espago, 0s quais sao base da obtengadesiwiosy e 4 . O referencial sao
individuosij na obtengdo dos atributos fenotipicod,dem um salto de evolugdo figpara

ig. Partindo dd; podem ser obtidos vetores que representam a [g&paies, e oy para
todoI=1,...p, definidos comd = [ij1,....ij + Jy,-...ijp]. A distancia dé ai,, representa

a norma de &, que € exatamente igualog. O mesmo se aplica aos intervadys Os
vetoresi,, iy descrevem a regido do espaco de possibilidades @mubssivel amostrar
individuos que podem representar ganhos ou perdalacdo d. Em outras palavras,
representam geometricamente a obtencdo dos irdsiale sze, por consequéncia, 0s
desviosy e f.

A Figura 4.10 apresenta casos em superficies dealiobutos fenotipicos representados
por curvas de nivel. Nos casos apresentados coasideque zonas adaptativas sao
quasicdncavas. As superficies usadas séo geraldaBipedo Schwefel (Schwefel, 1981),
que apresenta unimodalidade ou multimodalidadertip®lo do dominio considerado. Por
fim, considere que os vetorggeiy partem dd;. Adicionalmente, sdo amostrados 1000
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individuos a partir dg, obtidos pela distribuicad. Na Figura 4.10, individuos gerados
que apresentam, (i,) > pA(ij) estdo representados por pontos verdes. Caso monoa
pontos estdo em vermelho. Na Figura 4.10 (a), abattavés da funcdo CEC-F2
(Sugantharet al, 2005), é possivel observar a forte tendéncialieetdo aos atributos de
ig- A Figura 4.10 (b) apresenta uma visualizacado enomes detalhes dos vetores da Figura
4.10 (a). A Figura 4.10 (c) mostra que €é possiltepassar um certo limite na amostragem
de individuos e acabar por produzir individilosndep,(i,) < p,(ij). Por fim a Figura
4.10 (d) ilustra um caso particular. Considerando individuoi;, se a aquisicdo de um
atributo fenotipicdy deiy representar perda de adaptaggoapontara ganho em uma
tendéncia contraria a dg. Porém, nada garante que nessa dire¢ao existirbg@u seja,
os vetored, eig, que representam geometricamente a tendéncia efsody € 3,
podem gerar amostrds ondep,(i.) <pA(i,-) e, portantoj, ndo apresenta melhoras de
adaptacao em relagad;aNo caso da Figura 4.10 (d), a estimativa geraxdal()oq, ,[)’I) erra
devido as curvas de nivel da fungdo. Ao irradiandka dei; em direcédo d, Ouiza
tendéncia é obter perdas de adaptacao.

:
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Figura 4.10. Interpretacdo geometrica dos vetadiig®iy na variacdo de individuos através da distribui¢ao
ey,. Pontos em verde representam individuos que apegseadaptacdo melhor giyeem vermelho os casos
opostos.
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4.3.9 Estimacéo de Escaladas de Zonas Adaptativas

Embora a estimativa dg considere que atributos fenotipicos sejam indepaed, a
combinagdo de todos os valores gletorna possivel estimar regides no espaco de
possibilidades onde individuos apresentam ganhosad#ptacdo em relacdo a dois
individuos quaisquey eiq. Indo além, € possivel estimar matematicamente regido do
espaco, onde os individuos nela contidos tendepnesentar melhor adaptacdo em relagcéao
aij ouig. Para que isso seja possivel, individuos devemr esh uma condicdo de
monotonicidade adaptativa, a qual é definida aisegu

Definicéo 4.7.Monotonicidade adaptativa entre dois individubsados dois individuads e
ig € uma zona adaptativd a monotonicidade adaptativa € uma condicdo gsetigfeita
parai; ei; quando:
() jeZeigeZ
(i) i; eiy estdo contidos em um subconjunto localZdendeF apresenta propriedade
de monotonicidade ndo decrescente ou nao crescente.

A condicdo de monotonicidade adaptativa garantenquespaco a variacdo de atributos ira
produzir novos individuos a partir jeeiy que sejam mais adaptados. Uma maneira de
garantir a condigdo € assegurar que os individsiggaen suficientemente proximos. Com
isso, as propriedades tendem a ser mantidas, mgsamolo a superficie ndo apresenta tais
propriedades em todo o seu dominio. Estimar o ¢giftemente préximo” varia de acordo
com a conformacdo de cada superficie. Regibes deotomicidade emF podem ser
conferidas na propria Figura 4.10 (a, b, c), ongléndividuos; eiy encontram-se em uma
regido de monotonicidade e a funcdo em todo o seurdo € ndo quasiconcava e nem
guasiconvexa. Casos contrarios devem ser consmersinbém, pois para manter a
condicaoj; # iy € desejavel que a distancia entre individuos eadat a zero, visto qug
sempre tendera a zero também, ndo havendo direggantho.

Por meio da condicdo de monotonicidade adaptatitee edois individuos € possivel
formular o seguinte teorema, considerando zongstailzas quasiconcavas:

Teorema 4.1 Dados dois individuois eig, a partir do calculo dey para todo atributo
fenotipico| é possivel obter um conjunté de individuosi., tal que seja verdade
PA(ie)>PA(ij) para todoice E, sei; e iy apresentarem condicdo de monotonicidade
adaptativa

Prova:

Considere inicialmente dois individup®iy. Considere o calculo dg para todo atributo
|, os intervalosy, e o4 € os vetorek, eijg. Por fim, considere que o centro da distribuicao
esta emij. Para a construgdo do conjur®p consideram-se apenas os intervalos que
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apresentaram ganhas, >1/2[i; —ig| e o5 >1/2|ij —iy| . Se 5, representa ganhaiy
apresenta perda. Para cada atribuoe se deseja estimar o ganho, existe’yyrau o, que
apresenta ganho ou perda. Caglaou 64 possui seu vetdy, ouiy correspondente, o que
permite uma interpretacdo geometrica da obteng&oddsviosy e 4. Adicionalmente,
partindo dd 4 ouig, € possivel obter um vetpy definido como:

= [ij0+ (g = i)y + (g = 5) vy + (g = i)y (4.15)
i, representa a combinagdo eriffjeouig ondeo,>1/2 oudy>1/2, para todo atributh
Com isso, € possivel delimitar uma regido fechadaspaco, que compde 0 conjuBtoA
Figura 4.11 apresenta dois exemplosi¥fp onde o conjunt& é construido a partir da
composicdo de diferentes vetoigsouiy.

i
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Figura 4.11.Interpretagcdo geometrica do conjuBteonstruido a partir dos vetorgsei;.

Os vetoregj, iy ouig i, compdem os pontos extremos de um poligénoonvexo
fechado. Obviamente, $eé quasiconcava em ZEe[d Z, entdoF também é quasiconcava
em E. Todo conjuntaZ, ondeF apresenta quasiconcavidade, possui subconjuntiesFon
apresenta a propriedade de monotonicidade ndosteate. Neste caso, basta sabdt e
um desses subconjuntos, pois, caso seja, entadwla&&o que se busca € satisfeita.

Em uma fungdo monotbnica, em cada eixo de coordsnexiste uma diregdo segundo a
qual é possivel fazer com que excursionem as \@si& obter uma tendéncia em que a
funcdo cresce ou diminui seu valor. No caso especéstudado aqui, € possivel, por
exemplo, dizer que sg aumenta ¢, aumenta entdp, aumenta. Ou ainda casos para 0s
quais, s&j;oui;; aumenta, @,diminui, entdo, ao diminuir,ouij;, a funcdo aumenta. A
fungdop, € monotonica ndo decrescente se a tendéncia sevenaem um dominio
especificado.

Segundo um teorema encontrado em Niculescu & Re(2805), é possivel afirmar que,
dada uma funcdo quasicbncava em uma regido do cgspacintervalos apresentarem
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condicbes de monotonicidade, entdo, localmentangédb é monotonica ndo decrescente.
Caso qualquer vetor no intervalo apresente condigétraria, entdo é possivel afirmar que
a funcdo é ndo monotbnica. Para os fundamentosvaqyrconsulte Niculescu & Persson
(2005), pag. 26. Usando os vetoigsouis, ondes,>1/2 edy>1/2, como referéncia é
possivel inferir tal fato. Se,(ix) <p,(ij)) € pA(is) <p,(ij). significa que, em um
intervalo do atributd, existe uma condicdo que n&do apresenta monotadeidpois e
pa(i) > paGia) € pa(i) > pa(is), como o caso da Figura 4.10. Caso contréario,
paliar) > pA(i) e pa(ia) > p,(i), entdo, ao longo dos eixos, existe monotonicidade.
Logo, qualquer vetor colinear enfjei,; oui; ei, apresentara maior ou igual adaptagao
quei;. PorE se tratar de um conjunto onffle€ monotonicamente nao descrescente, €
véalido, portanto, afirmar que:

* Paratoddee E, p,(ie) > p,(j)-
* ij apresenta o menor valor dgemeE.
* i, representa o maior valor ge emE.

[ ]
O resultado do Teorema 4.1 evidencia que, atravgseudodiferencial, é possivel estimar

uma regidao do espago de possibilidades, onde um delevolucdo di parai, sempre
proporciona um ganho de adaptacéao.

4.4 Relacédo de Isolamento Bioldgico

A relagao de isolamento biologico permite sabees&e dois individuog eig, existe um

vale adaptativo. Se este for o cage,iy ndo pertencem a mesma espeécie e, portanto, existe
isolamento biolégico entre eles. A priori, esteetarparece ser de elevada complexidade,
pois esta relacionada as propriedades de quasikidade de vales adaptativos e zonas
adaptativas, que muitas vezes requerem elevadom atm@inputacional para serem
detectadas, quando a superficie adaptativa apeesemtnimero elevado de dimensdes.
Porém, serd mostrado que através das mesmas peafete de quasiconvexidade (ou
quasiconcavidade), agora aplicadas ao mapeamentorgianto/l emp,, sao suficientes
para determinar a travessia de vales e possivemodes de zonas adaptativas distintas.

Para a determinacdo do isolamento biologico dommehtos do conjuntol sdo
fundamentais, aqueles que representam o maiorenormalor de adaptacgao:

(1) oy = rgMax__ , p,(ia);
(2) ia,, = argminiae 1 PAG);
Considerando zonas adaptativas quasiconcavas afgrercial, considere inicialmerife
i, /1 ei, . Partindo d¢; em direcéd,_ _, € possivel obter escalagsi =1,... A-1, que
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representam intervalos de adaptagéo, determinadas giferencag, (i) € p,(ia+1) dea=
1 atéa = ay,y € déiy para dma, compondo diferencas enisg(i,) € p,(ia1), dea=A até
a = amax S€amax= 1, considera-se apenas as diferencdg garai, e, quand@ma= A
considera-se apenas as diferencasi;dan dire¢cdo d, . A Figura 4.12 ilustra a

amostragem de pontos em exemplares de curvas géagdia. Se a curva de adaptacdo
apresentar propriedade de quasiconcavidade, enpissével inferir qué eiy estdo nao
mesma zona adaptativas, caso contrario, € posdiget que entrd; e iy existe um
comportamento adaptativo de transicdo de zonastaitl@s, ou seja, existe isolamento
bioldgico. A cardinalidadé\ do conjunto/l é fundamental para inferir corretamente esta
transicdo. Para a definicdo de isolamento biolégiseguir, considera-se que conjunbs
proporcionam uma amostragem suficiente de pontea paas respectivas curvas de
adaptacao.

Relagdo 4.2.Isolamento biologicoDefinido comopg, dados dois individuds e iy, pg,
fornece a relagdo de isolamento biologico eftesi;, permitindo inferir: (1); <p—'31ig e,

portanto, e entrg e iy ndo existem vales adaptativos; ou i{iﬁ' ig, quando ha vales
adaptativos entrg eig.

A obtencdo dep, se diferencia ao considerar zonas adaptativasicguasavas ou
quasiconvexas. Para os casos onde se considereoneasidade, define-&, segundo as
condicOes abaixo:

~ (s —f1seds5>0 (4.16)
Pex(11g) _{ 0 caso contrario

entdo, ao se considerar que zonas adaptativas uc@ncavasj, = 0 € condigdo
suficiente para dizer dpeiy estao na mesma zona adaptativa. Por outro lady, sel,
entdo houve uma travessia de vale adaptatiyceig podem ou ndo estar na mesma zona
adaptativa. Quando as zonas adaptativas foremdsyadias quasiconvexas, 0 mesmo se

aplica utilizandd,_, como referéncia e a condicado € definida como:

<« (s (1 sedqs 5 <0 (4.17)
e (1j1g) _{ 0 caso contrario

Esta simples condigcao imposta g ou P, mostra-se uma aproximacao suficiente para
saber quando ocorreu um isolamento bioldgico, ga, sgiando existe uma travessia de
vale adaptativo entrigeiy. A Figura 4.12 ilustra dois casos de curvas deptagao, a
obtencao de intervalos de adaptagéo e a infer@odsolamento bioldgico. Na Figura 4.12
(a), tem-se uma curva quasiconcava representandozoma adaptativa, ou seja, ndo ha
inversdo de sinal dos intervalgsem direcdo ao pico, representado por setd¢a Figura
4.12 (b) tem-se uma curva ndo quasicbncava e neasiogmvexa, representando a
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existéncia de um vale adaptativo, assim como ar@&coa da inversdao de sinal
representada por seta® | .

A cardinalidadeA do conjunto/l atua diretamente na conformacéo da curva de a@dapta
portanto € fundamental na obtencédo da relagfioTomando novamenigeig, a Figura
4.13 um caso tipico da influéncia dena resposta de,,. Quanto maior foA, mais sua
suave sera a curva de adaptacao, ou seja, maisgpéea aproximacao da curva a respeito
da superficid-. O que leva a uma maior informacéao local a respat. A Figura 4.13 (a)
ilustra este caso com = 100. A relacdo de isolamento bioldgico, nesteodavaria a
concluir que existe isolamento enffei;. Quanto menoA, menor € a informagéo a
respeito da curva, pois menor é a aproximacdo dea@mF. O caso da Figura 4.13 (b)
llustra que comA = 10 a curva de adaptagao possui pior aproximagdornece menos
informagao parag,. Ainda assim, a relacao levaria ao mesmo resulladeaso da Figura
4.13 (a). Por fim, casos extremos podem levarag@el de isolamento biolégico produzir
resultados falsos positivos. A Figura 4.13 (c) meostm casopg, produz um resultado
falso positivo, pois com A = 5pg inferiu a ndo existéncia de isolamento bioldgico,
contradizendo os casos (a) e (b). Uma analise eauia confiabilidade de respostagde
em relacéo & é feita na Secao 4.8.2.
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Figura 4.12. Curvas de adaptacdo produzidas em um salto degéwmldg; parai; comA = 11 pontos de
amostragem é-1 intervaloss,. As setas representam o sentido do calculg deo sinal que ele apresenta,
setas apontando para cima representam sinal negattas para baixo terdo sinal positivo. (a) Curva
quasicdncava representando uma zona adaptatieavatdass,: [5,10 16,75 21,04 6,50 6,58 7,44 8,64 9,31
8,16 3,71]; (b) curva nem quasicdncava e nem qoiaggxa, com um vale adaptativo, interva#pg44,74
176,50 212,02 132,44 -20,15 -175,00 -268,91 5747791 98,13].
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Figura 4.13.Influéncia da cardinalidad® do conjunto/l na obtencéo de curvas de adaptacédo. Em=H)0;
em (b),A=10; e (CA=5.

4.4.1 Zonas Adaptativas Por Meio de Isolamento Biologico

Através da relagap,, € possivel inferir uma nova definicao para zoraeptativa:

Definicdo 4.8 Zona adaptativa (definicdo alternativalpado um conjunto de pontas
representando individuos no esp&tfode fenétipos, se, para tof@iy, pertencente &

Par . o :
for verdade qué & ig, entdaZ € uma zona adaptativa.

Através da Definicdo 4.8, é direto também concliue, se houver apenas uma zona
adaptativa, entdo nunca ocorrerd um isolamentédimd. Utilizando ambas as condi¢des
de isolamento bioldgich,, oup,, € possivel deduzir algumas propriedade de interass

respeito deg, e do conjuntol, a saber:

(1) Sepg, =1 epy, =1 entdop, € ndo quasiconcava e nem quasiconvexalem

(2) Sepg, =0 epy, =1 entdop, € quasiconcava e

(3) Sepg, =1 ep,, =0 entdop, € quasiconvexa em.

(4) Sepg, =0 ep,, =0 entdop,, € quasiconcava e quasiconvexagm
Exemplos das propriedades (1), (2), (3) e (4) s#&osl na Figura 4.14 (a), (b), (c) e (d),
respectivamente. Das propriedades acima, € posséeelzir informacdes a respeito da
conformacdo de superficies adaptativas. Dada upefétieF, é possivel concluir que:
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(A) Se (1) for verdade para ao menos umipaiy, entdoF ndo é quasiconcava e nem

guasiconvexa.
(B) Se (2) for verdade para tofj@ iy, entdoF € uma superficie quasiconcava.

(C) Se (3) for verdade para tofje iy, entdoF € uma superficie quasiconvexa.
(D)Se (4) for verdade para todoei,, entdoF € uma superficie quasiconvexa e
guasicOncava simultaneamente.

Vale ressaltar que, ao mudar as desigualdadetasgidra ndo estritas, sao validas todas as
propriedades acima para quasiconvexidade e quasicioiade estritas.
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Figura 4.14. Curvas de adaptagdo produzidas em um salto deigéldei; paraiy. (a) Curva nem
quasicdncava e nem quasiconvexa; (b) curva quasigén(c) curva quasiconvexa; e (d) curva quasedac
e guasiconvexa

4.4.2 Definicdo de Espécies

A definicdo de uma espécie é obtida diretamenteldgédo de isolamento biologico.
Definicdo 4.9.Espécies em superficies adaptativeigna espéci& € um conjunto des

individuos, no qual todo pdt, iy} € I, # g, tem-se qué, L] ig.

O conjunto de todas as espécies é definido c&pe: {S;,..., Sn}, ondeo=0q + -+ 0O,
representa o numero total de individuos. Assim,caada zona adaptativa proporciona

7

conjuntos de fendtipos em que a adaptacdo € méxima, espécie qualqu& e Sy,
f=1,...mtambém possui seu pico de adaptacdo, represeptadom individud®™ que
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possui a combinacéo de atributos fenotipicos qapgociona a adaptacdo maxima aquela
zona adaptativa.

Sei®™ = {(?) entéo é possivel dizer que a esp&ista ocupando o pico adaptativo da
zona adaptativd. Como essa informacdo ndo € conhecida a prigrgs8ivel fazer uma
inferéncia aproximada desde que existam informagdisientes coletadas em instantes de
tempok. Neste caso, sera utilizado o ganho de adapkg&oo pico adaptativo da espécie
i™, que seréa o referencial evolutivo da espécie.rB@ espécie apresentar ganhos abaixo
de um limiarog parai®™ ao longo de uma janels, entdo sera considerada uma espécie
evolutivamente estabilizada, ou seja, uma espéaneatividade evolutiva, levando a inferir
quei®™ ~i?) e, portanto, qu& esta ocupando um pico adaptativo.

4.4.3 Individuos Hibridos e Hibridizacao de Espécies

Como visto nas definicbes de zonas e vales adamsatt possivel que um individuo ocupe
regides do espaco que estdo associadas a maisadeoma adaptativa. Vales adaptativos
séo regibes de hibridizagdo, onde individuos hdisridodem ndo ser reprodutivamente
isolados de mais de uma espécie (Rosenzweig, MW8ght, 1932). Individuo hibrido é
aguele que nao possui isolamento bioldgico a maignda espécie e, portanto, representa
uma configuracdo adaptativa realizando fluxo dedtipns. Dadas duas espécies
{S, S} € I, um individuo hibrido entre as espéctee S, é um individuo que pertence ao
conjunto§ N S.. CasoS N S, = @, entdo ndo existem individuos hibridos ereS..

A existéncia de individuos hibridos € de particutéeresse, pois eles podem exercer forte
influéncia na evolucéo de espécies (Mallet, 2068wl & Lomolino, 2006). Hibridos com
capacidades reprodutivas podem levar a existéecmadroes evolutivos, como as espécies
em anel. A linha evolutiva do tempo é comumentermdjente, ou seja, a divergéncia da
origem a linhagens reprodutivamente isoladas. Poeémcasos mais raros, € possivel ver
padrbes convergentes, onde hibridos dao origemanawa espécie com pleno sucesso
evolutivo (Mallet, 2007), ou ainda levam a fusaotrenespécies (Gompert, 2006;
Seehausen, 2004; Seehauseral, 1997). Em superficies adaptativas, existem pedrd
emergentes que levam a existéncia de cenarios tigsteUm individuo hibridd;, onde

ij €S ei; €S, pode leval§ e S, a convergirem para a mesma zona adaptativa. 8e ist
ocorrer, evolutivamente na linha tempor8l,ou S, deixa de existir. Tal cenario é
considerado na definicdo do processo de fusdopieies.

4.5 Pressao Seletiva em Superficies Adaptativas de Féipos

Existem inimeras variaveis que definem quais iddivs e espécies sobreviverdo e
passardo seus atributos fenotipicos adiante. Kasaseis sdo determinadas por interacdes
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de individuos de uma mesma espécie e de espésietat e interacdes de todos com o
meio ambiente, 0 que torna possivel constatar gselegdo natural € um processo que
depende de todo o ecossistema em que a biotansstéda. A influéncia de todos esses
fatores na sobrevivéncia ou ndo de determinadasidhus é o que ditard a tendéncia
hereditaria de certos atributos, o que se traduz peessdo seletiva sobre certas
caracteristicas. Considerando que as superficiaptattias representam informacdes a
respeito da adaptacédo, que correspondem a interdedindividuo com habitat, e
adicionalmente considerando a existéncia de matiplespécies em diferentes
oportunidades ecolégicas, sera proposta uma reliE@oessao seletiva, a qual vai indicar
a probabilidade de um conjunto de atributoss peecemna populagdo, através de um
indice Unico para cada individicexistente. Por representar um indice que consitira
apenas a pressao do meio ambiente, mas tambémeracad de espécies, a relacdo de
pressdo seletiva leva a obtencdo de diferentesioserde evolucdo de espécies em um
anico contexto coevolutivo. Tal fato remete a niosig@oopulacionais que consideram a
existéncia de ecossistemas cuja evolucdo é estudadalerando a existéncia de multiplas
populacdes de espécies e a interacdes entre edlas,de multiplos habitats e nichos
ecologicos, como em Aguiat al (2009), Gavrilets e Vose (2005), Gavriletsal. (2000),
Hastings & Harrison (1994).

Adicionalmente a este contexto, tem-se o conce#ocapacidade de carga, que esta
relacionado ao tamanho populacional de espéciexa®o com os recursos disponiveis,
qualidade do habitat e adaptagcéo (Hui, 2006, Dankids, 1998; Hobbs & Swift, 1985).
Para representar a capacidade de carga, uma denktandefinida com o objetivo de
representar o nimero maximo de individuos que écesgle melhor adaptacdo ao habitat
suporta em termos de recursos que pode consunua aa espécig , seo; = K, entdos
atingiu seu limite de tamanho populacional, senae gpenas um individuo a mais pode
ocasionar todo o colapso 8¢ levando a espécie a deixar de existir. O valoKdeum
limiar constante definido a priori, com o objetigte obter diferentes padrées gerados pela
selecdo natural. Diferentes niveis de adaptacaempoder traduzidos em diferentes
tamanhos de populacdes de espécies. Quanto maiar fmamanho populacional, maior
tende a ser o sucesso adaptativo decorrente deat®la da pressao que ele exerce sobre
as populacdes de espécies.

A sequir serdo definidas duas medidas que ser&sea fara a construcédo da relacdo de
pressao seletiva, uma que representa a distribdiedadaptacdo entre individuos de uma
espécie e outra que considera a distribuicdo detagio na existéncia de multiplas
espécies.
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4.5.1 Distribuicdo de Adaptacéo entre Individuos de uma Epécie

O primeiro passo para a definicdo de pressao &eletinsiste em uma distribuicdo de
adaptacdo entre individua: ) e os demais individuos de sua esp&ie Para isso,
determina-se, inicialmente, o ordenamento de adépt@araij(f), definido por r(ij(f)),
onderez* e r 1,0, e obtido ordenando-se em ordem crescente osesattep, (i ")

para todcij(f) €S. Seij(f) for o melhor representante da espéi;i@ntéor(ij(f)) =1, seij(f)

possuir o conjunto de atributos com menor adaptagﬁnr(ij(f)) = 0. Por outro lado, se
melhor adaptacdo significa menores valorespgde a ordenacdo € feita em ordem
decrescente.

A partir de r(ij(f)) e possivel obter um valor compreendido entre Ogeeldiz respeito a
adaptacdo do individuo em relacdo aos demais dubei de sua espécie, definida pelo
termo Toom(i") = [r(i”) - 1]/(0-1). A partir desse termo, compde-se a seguinte
definicéo.

Definicdo 4.10.Distribuicdo de adaptacdo entre individudsefinido por uma fungah

que mapeia a adaptacao de individuos de uma espé&rieum intervald0,1), na forma:

f,(10) = !
" 1+ exp(sy (~ Tnom (i) (%) +s) ) (4.18)

A funcaof, & uma distribuicdo logistica com trés parametjostaveiss;, s; € K, e
dependente da ordem de adaptacao normalizai;l@,dms demais individuos & e do
tamanho populaciona}. Leva também em consideracdo a quantidade deidodis, de
modo que a ponderacdo pwyK faz com que individuos com baixa adaptacdo tenham
mais chance de sobrevivéncia, castenha um valor baixo em relagddaDa Equacao
(4.18), € possivel notar que a distribui¢a® mantida mesmo quangg for igual para todo

ij(f)e S. Nessa situagdo, a medida fornecida fpodo diz apenas respeito a adaptacao

individual e sim a toda populagdo, e como estaémnitia os individuosj(f).

A funcaof, tera influéncia direta na pressao seletiva: quargnor for o seu valor, menor a

pressao seletiva sobre um individ}ﬂfb As variaveis restantese s, def, sdo as unicas que

assumem valores livres dentro da relagdo de press#etiva, pois controlam a
conformacdo dé e, por consequéncia, a propria relagao.

A Figura 4.15 ilustra o efeito de diferentes vaodes,es, na distribuicdo dé, valores

baixos para,; fazem a funcao tender a uma reta, como na Figlia(4); aumentandg, a
funcéo é saturada, tendendo a uma funcdo degrao ewemplificado na Figura 4.15 (b).
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Ao tomar o valor 10 parg, f, assume uma conformacao que apresenta maior sda\eda
relacdo a Figura 4.15 (b), como mostra a Figur& &)l Menores valores agem relacao
a K implicam em uma distribuicao na gdiatepresenta menor influéncia sobre a pressao

seletiva, visto que a distribuicdo fj@ao tende a 1 no pior caso, ou seja, qudalﬁ)dé um

individuo que apresenta a menor adaptacdo denireliogduos da espéckg. Este padrao

€ evidenciado na Figura 4.15 (d). Por fim, ao after parametrg,, € possivel ter um
controle sobre o deslocamento da funcdo em seunétmmdomo ilustram as Figura 4.15 (e)
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Figura 4.15.Variacdo de comportamento @mom diferentesalores para os parametigss, eK. (a)K =
20,0;=20,5=1 es,= 0,4.(b) K= 20,0; =20,5,= 100 es,= 0,4.(c) K= 20,0, =20,5,= 10 e5,= 0,4.(d) K =
20,0;=10,5,= 10 es,= 0,4.(e) K = 20,0; = 20,5,= 10 es,= 0,1.(f) K = 20,0; = 20, 5,= 10 es,= 1.
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4.5.2 Distribuicdo de Adaptacdo entre Espécies

Considere agora a definicdo da segunda medidaampara a relacdo de pressao seletiva,
a qual contempla a existéncia de multiplas espéRscoexistirem, a interacao entre elas
é considerada fundamental, e dependendo da qualdadportunidade ecoldgica ocupada
e seus valores de adaptacao, sentirdo diferenteisosefda presséo seletiva. Por

representarem adaptacfes a determinas oportunidadigjicas e habitats, as superficies
adaptativas, por meio de diferentes conformac@&sm a diferentes cenarios de pressao
seletiva sobre espécies e individuos. Seja o estaaiferenca absoluta entre a adaptacéo

da espéci& e a espécie de melhor adaptacéo, representadpipeladaptativd®):

dr = |p, (i) — p, (i) (4.19)
onde serd utilizado para compor um vetaue contém as diferengas absolutas entre todos
os picos adaptativi§”e S, f=1,...m, e a espécie de melhor adaptacdo. A partif,de
obtém-se definicdo de distribuicdo de adaptacde espécie§ € ), representadas pelos
seus respectivos picos adaptatiffs Sua premissa é representar uma medida relativa de
adaptacdo baseada na adaptacdo de espécies eadpiafid suas respectivas zonas
adaptativas.

Definicdo 4.11 Distribuicdo de adaptacdo entre especiBgfinido por uma funcafy que
mapeia a adaptacdo de espéfemn um intervald0,1], o qual define a adaptacéo relativa
de uma espécig perante as demais espécies, na forma:

PaG) = pa ()] ( min(@) + o5
max(d)+ & &mmn+%_>

ondecss, &s—0, € uma constante com o proposito de evitar qudaiaeja igual a zero, o
que tornaridg indefinida. A fungadg representa uma medida de equilibrio entre espécies

f (i) =1+ (4.20)

que ditara a tendéncia da presséo seletiva pardivu'duoij(f) de acordo com a adaptacéo
de sua espécie e com a qualidade da zona adaptasitéainserida no domin{@,1], de
modo que a espécie de melhor adaptagdo assume lvglaraf, e as demais especies
valores menores que 1, sendo que quanto maioreged@a entre elas e a de melhor
adaptacdo, menor seta até tender a zero. $& = i, entad(i*?) = 1. Para qualquer
outro pico adaptativd®®, onde [p,(i*?)— p,(I?)| > 0, tem-sef (i*) < f,(i®).
Se|p,(i*")— p,(i*)|—> 0, entdo f(i*?) — 1. Espécies com tendéncias de adaptagéo
equivalentes tendem a terequivalentes. Por fim, a distribuicdo de adaptaeéte
espécies € maior ou menor de acordo com a maiomenor diferenca definida por
lpA(I*0)— p,(i?)|. Se maxd) > min(d) entdo f(i*))—>1 para todo i*P.
Adicionalmente, se m&d) = min(d) entaof (i*?) = 1 para todd™? corresponde a um
cenario raro, visto que todas as espésiésnderdo a ter adaptacdes parecidas.
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Figura 4.16. Cenarios distintos de distribuicdo de adaptacaie eespécies com diferentes valores
de p,(i*). Cada barra corresponde a uma espécie e seu trespeico adaptativd®?. As barrasstso
ordenadas em ordem néo decrescente de adaptaeditr @@ esquerda, sendo barra 1 a pior adapt&sio.
respectivos valores gg (i*?) para cada um dos graficos s&o: (a) [150 200 200588]. (b) [0.01 30 200
250 500]; (c) [-1000 10 200 250 500]. (d) [499480.98 499.99 500 500]. (e) [100 500 500 500 5@Fp]-
1000 -500 10 10 30 50 200 200 250 500]. O valdizatio pare foi igual a 0,001.

A Figura 4.16 mostra diversos cenarios distintos datribuicdo de adaptacdo entre
espécies. Em todos os casos, € possivel notan@pali propriedade da Equacéo 4.20, onde
a espeécie de maior adaptacéo, representadel(*)go|possuifS = 1 e para as demais
espécies, representadas P}, é verdade qui(i*?) < f(i®) ef (i*") é proporcional a
p,(i*"), considerando as demais espécies. E possivel tardbétacar a propriedade de

equilibrio em relacédo a Figura 4.16 (a) e (b), oma@ maior diferenca entre adaptagcdo nas
5 espécies mostra um equilibrio maior em (a) e memo(b). A Figura 4.16 (c) mostra que
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um valor de mafd) consideravelmente maior que no caso (a) e (b) éeuan equilibrio
menor para a espécie de menor adaptacdo e mamrapademais. Na Figura 4.16 (d),
ilustra-se o caso de m@k — min(d), levando ao aumento de equilibrio entre espéaiés,
que se atinja 0 maximo no caso de (dx= min(d), como mostra a Figura 4.16 (c). Por
fim, a Figura 4.16 (f) mostra que, ao aumentarmend de espécies, o padrao de equilibrio
se mantém

4.5.3 Definicdo da Relacéo de Presséo Seletiva
A relagdo de pressdo seletiva é construida a paittjre f,, compondo um indice que indica
a probabilidade de um individuo deixar de exisk&fjinido a seguir.

Relacdo 4.3Relagao de pressao seletiiaefinida comgg,, dado um individuq(f)e S,
psp fOrnece o grau de pressao seletiva sq@reegundo a seguinte equacao:
—K (i)

(M —
pspliy ) = exp| — —=—
o f (1,-())

(4.21)

A relagdopg,, dita a tendéncia da pressao seletiva sobre tduata e portanto fornece a
esséncia para a construcdo do processo de selatfralnisso se traduz em quanto os
elementos do ecossistema influenciam na presséivastie um individuq(f). Para ilustrar
a tendéncia da relac@Q, considere a Figura 4.17. Foram considerados eslfiros
$=10es,=0,4, como na Figura 4.15(c), e variouisepara cada uma das figuras: (a)
o= K/2; (b) o=K; e (c)os= 3K/2. Uma andlise permite concluir os seguintes
comportamentos:

(1) Quando fg possuir tendéncia a diminuir, espécies menos adaptestardo sob

maior efeito da presséao seletiva.
(2) Com o aumento dé, individuos menos adaptados estdo sujeitos a rpaéssao

seletiva.

(3) Quando ocorre a diminuicao dge um aumento dé, tem-se ambos os casos (1) e
(2).

(4) A distribuicao fg ponderakK. Sendo assim, espécies com piores adaptagdes terao
menores valores de€, o que leva a uma tendéncia de menor tamanho gopoéal
Or.

(5) Quanto maior a populac@®p maior a pressado seletiva, especialmente quegglo
maior que a capacidade de carga mama

A Figura 4.17 mostra que a conformacad gmssui influéncia direta na conformagao de

psp POr ser dependente dg,,, Poremf também é dependente glees,, como mostra a
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Figura 4.19, o que tornpg, dependente destes parametros. Sehdependente dos

parametros,; es,, € valido dizer que estes parametros determindenedies superficies
parapg,. Para ilustrar isso, consideike= 20 eo; =20 para a obtencdo da Figura 4.18, a
qual mostra dois casos de variacas,des,, onde em (a) tem-s¢= 1 es,= 0,4 (similar a
Figura 4.15 (a)), 0 que mostra uma menor influédeipressao seletiva ao varigd, ef.

Em contrapartida, na Figura 4.18 (b) tenssel0 es,= 0,1 (similarmente a Figura 4.15
(e)), o que representou um aumento na pressaavael®or representarem 0s Unicos
parametros livres da relacfg,, s; es, devem ser determinados de modo a obter diferentes

conformacdes dgg,, que terdo como consequéncia diferentes cenagigsesdo seletiva

relativos a um individuq(f) € sua especis.

Figura 4.17.Diferentes superficigsy,, obtidas atraves de diferentes valoresde




86 Capitulo 4 — Computacdo de Ecossistemas em Supsrfidaptativas Fenotipicas

Psp . Psp

(@) (b)

Figura 4.18.Diferentes superficigsy, obtidas através de diferentes valores,des,.

Para ilustrar a influéncia dg es, na relacaeg,, considereK = 20,0¢=20,r,,,n=0,1 €
f=0,1 na obtengdo da Figura 4.19, que demonstrapsfiies das fungdgg, ef, em

relacdo a diferentes valores gees,. Algumas regides das superficies representam alta
pressado seletiva para um subconjuntosde s,. Em contrapartida, outras regides
configuram pressdo seletiva nula. Complementam @erBoie as pressdes seletivas
intermediarias. Tal resultado mostra gye s, determinam infinitas superficies dg,.

Para determinar cenarios factiveis, deve-se pnegdores apropriados pasaes,.

1 20

(a) (b)

Figura 4.19.Diferentes superficigsy, variandos, es,.

A obtencao des; es, pode ser feita de forma empirica, escolhendo esgifas superficies,
como as da Figura 4.19, que representem valorgsedsdo seletiva de interesse. Assim,

obtém-se cenarios de pressao seletiva para in@iyiﬂhe S baseado em, es,, dado que

0s demais paradmetros ja estdo definidos. Sera gi@pma alternativa a esta situagdo: uma
solucéo analitica para a obtencasges,.
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Inicialmente, define-se um cenario configurado parametros de., e a partir de tal
cenario obtém-sg, es,. Por exemplo, deseja-se que um indiviq@o de ordenamento
r(ij(f)), tenhapsp(ijm) = &gp, ONdessp € uma constante de pressido seletiva p(grao
objetivo & encontrar uma superfigig, que seja determinada pelos paramedf@ss,, onde
pep(i?) = esp parai”

de ordenamentm(ik(f)) pertencente & mesma espécie e que representaranétimo que

com r(ij(f)). Adicionalmente, considera-se que outro indivitj(@o

f, pode assumir, ou sejfg(ik(f)) = g, sendog uma constante que define o valor maximo de
f, paraik(f). Com isso, & possivel obter uma conformacaf téé¢ que os demais individuos
possuam valores decompreendidos entfg(i”) ef(i”), dentro do maxime; def (i")

e minimossp depSP(ij(f)).

Como ponto de partida para resolver esse problamiduem-se valores constantes as
variaveis que configuram diferentes conformacoepde Considere qutﬁ(ik(f))=g| e
pee(i”) = esp €K, o, (i), r(i,”) efg como constantes, restasge s, como parametros
livies para substituir erf)(i”) e pg(i”) . O que levara a ter um cenério de presséo

seletiva como referéncia para a obtencacs,des,, através do seguinte sistema de
equacoes:

(f _
f/(lk()) -§=0

. (f _
psplii”) — &sp=0
Dessas equacdes é possivel extrair os valoressedegspe s, para um cenario de pressao

SPRer = (4.22)

seletiva desejada, composta pela definicdo dagamiasssp, g, K, o, r(ij(f)), r(i) ef..
Qualquer método para resolucao de sistemas ded@spiago-lineares pode ser utilizado na
resolucéo d&Ry.

E possivel isolar uma das constantes e passari@lasrpara obter diferentes pressdes

seletivas a partir dela. Por exemplo, isolafidoagora sera denominacﬂéref), pois

representa a referéncia para a obtencdo de diésrpatirdes de pressado seletiva atraves da

") cujo valor esta compreendido entre 0 e 1

resolucadsh,. Através da variacao dé
conduz a obtencéo de diferentes superfigigs Por exemplo, consideijéf)e S eo =K,
r(ij(f)) =1, r(i")=K, s5p= 0,01, e5 = 0,99, 0 que significa que a pressao tenderala 0,0
para o individud®), cuja espécies possui tamanho populacionél Restando apenas
definirfs(ref), levando a concluir que o individi®" tera pressdo seletiva definida por
fs(ref), e que diferentes superficieslg sdo obtidas variando-se esse parametro. A Figura

4.20 mostra a obtengédo de duas superficies atomjfg(éef): 0,001 em (a) és(ref): 0,2 em
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(b). A tendéncia esperada € verificada, pois umarrfg%ef) representa a obtencédo de uma
superficie de, que proporciona menor efeito de pressao seletwapo € indicado pela
existéncia de uma maior regidao cpgy) tendendo a zero (em azul no grafico) na Figura
4.20 (a).

Psp

" @) (b)

Figura 4.20.Diferentes superficies gg, obtidas através de diferentes vanreéSHEf).

Ao considerar a obtengdo da superficigpgdeatravés d&SRer, qualquer outro valor dé

que qualquer espéct € Sg; (e£f) assuma, farda com que a pressado seletiva sejar rmeno
maior nestas espécies do que m Isso se deve ao fato de dueorresponde a uma

medida de distribuicdo de adaptacdo entre espéemsexemplo, ao determinég(ref)

~ . ;. (ref) P .
como pressdo seletiva paa se uma espéci® apresentaf <f,"®, esta terd maior

7

influéncia de pg, . Em contrapartida, € valido afirmar que qualqugr que

apresentaf; > fS(ref), terd menor pressao seletiva.

4.6 Definicbes de Processos Biogeograficos

O ponto de partida para as definicbes de computdedecossistemas em superficies
adaptativas reside em todas as definicbes feitdsoatnomento, juntamente com o0s
processos biogeograficos do metamodelo. O resutagima série de processos definidos
especificamente para superficies adaptativas. iagdlo dos processos segue a dinamica
proposta pelo metamodelo, que aqui serdo em iestdigcretos de tempo

4.6.1 Processo de Reproducao

O processo de reproducao proporciona a geracaoddeéduos com variacdo temporal de
fendtipos. Considerando dois individuos quaisc[ti;eig} € §, a reprodugédo possui o
propésito de inserir um novo individuo na populaigadgilizando os conceitos vistos nas
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SecoOes 4.3.7 e 4.3.8. Ou seja, € possivel geraidnds de duas maneiras: 1) da forma
tradicional, utilizando uma distribuicdo normal ésmo deij;; e 2) utilizando o método de
estimar as regides do espaco de fenétipos que pprgrarcionar maior adaptacao.

Processo 4.1Reproducao sexuad®efinido comou,. Dados dois individuoﬁij, ig} € S.
O processaq, combina atributos di eiy para gerar um novo individippor meio da
Equacéo (4.7).

4.6.2 Selecdo Natural

Como visto nos Capitulos 2 e 3, a sele¢cdo naturagésponsavel por determinar a

sobrevivéncia de individuos, que se traduz na pgesee fenotipos mais adaptados ao
longo do tempo. A selecdo natural que sera propagta leva em consideracdo duas
condicbes que determinam ou ndo a existéncia dewmais individuos: (1) a pressao

seletiva; (2) a ocorréncia de fusdo entre espémiedibridizacdo de espécies, ou seja,
quando duas ou mais espécies convergem para a nzes@adaptativa e deixam de ser
reprodutivamente isoladas. A aplicacdo sistemac@rocesso de selecdo natural leva ao
efeito do gargalo de fendtipos, essencial paranandica metapopulacional obtida pela

sinergia dos processos.

Processo 4.2Sele¢ao naturalDefinido comou, o Seja um individuo qualquégre S, o
processqu, o determina a sobrevivéncia f€om base na pressao selefiyg Considere
uma distribuicdo de probabilidade unifortd€0,1) eij no instantek. Em um instantd +

1,i; deixa de existir, sgig(i”) >U(0,2).

4.6.3 Especiacdo Simpatrica

O ponto fundamental para entender quais proces$as por tras do surgimento de uma
espécie é o entendimento de processos mais funtEmeaue ddo a origem a processos de
mais alto nivel, como no caso das especiacfesrddatcontexto deste capitulo e como
visto na proposta da Computagdo Biogeografica,oar@acia de isolamento bioldgico (ou
reprodutivo) é suficiente como um primeiro pass@apa ocorréncia de especiacdo
simpétrica, onde o isolamento biolégico ocorridmats de sucessivas reproducdes é o
principal agente por tras desse processo. A défnide especiacdo simpatrica em
superficies adaptativas toma como principio a dgfon de isolamento biolégico neste
capitulo.

Processo 4.3.Especiacdo simpatricaDefinido como Ms. Altera a conformacdo do
conjuntoSg, adicionando uma nova espé8ig fruto da variacao intraespecifica e ocupacéo

de zonas adaptativas distintas. Dados dois indbsifiy iy} € S, através do processq

e e . . PBi. . . ., .
gera-se um novo individug tal quei, S ij para todd|e §. Ao obter dois individuok; e
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) - [T . T .
i.q nesta condicao, e sendo q;;eﬂ i.g, considera-se que estes dois individuos constituem
uma nova espécis.

Por questbes de simplicidade e economia de recuwswogputacionais, a condicdo de
ocorréncia do processo gdpode ser simplificada considerando apenas o iswiton
biolégico do novo individuo com o pico de sua egpe®u seja, a0 gerar um novo
individuo i, por meio da reproducdo entre dois individ{lipsig} € &, e dado o pico

. p p
adaptativd™ e S, sei, < i™ ei, < i®para todd®)e S,, ondee=1,...m-lee#f,
entdoi, constitui uma nova espéce.

Se um individuo ocupa uma nova zona adaptativaa@igém a uma nova espécie, essa so
terd sucesso evolutivo se a0 menos um ou mais idtis também estiverem nesta
condicdo, de modo que seja possivel a reprodu¢gé®elrs. Uma alternativa que facilita a
evolucdo do processo aqui proposto € considergistércia de ao menos dois individuos
Ou seja, ao gerar um novo individiyja@ue ocupa uma nova zona adaptativa, considera-se a
existéncia de um segundo individuo, cujos atribdsotipicos sejam parecidos com
aqueles exibidos pdy, obtido por meio de uma pequena variagad,em

4.6.4 Fusao de Espécies

O processo de fusédo de espécies em superficietatidagp também toma como principio a
relacdo de isolamento biolégico definida nestetaépiA descricdo do processo € a mesma
do metamodelo.

Processo 4.4Fusédo de espéciePefinida como Mg. Altera a conformacdo do conjunto
S- Considera-se duas espéc{iassg} € S, onde existe ao menos um individye |
hibrido entres e S, ou sejaj; € um individuo que pertence ao conjugtor S.. Em um
instante futuro, cas& N S. = §, entdo ndo existe mais isolamento biolégico epnse
individuos de5 e S.. Neste caso, as espécke S, se fundem em uma Unica espé&ie

As espécie§ e S, deixam de existir e o processo adiciona a novaasy, ao conjunto
Sg- Trés ou mais espécies podem também ser consadenadte processo.

Assim, como no processo de especiacdo simpatrigassivel simplificar a fusdo de
espécies para obter economia de recursos compuaii®ara tanto, a ocorréncia de fusao
de duas ou mais espécies so é verificada entrs gda® espécies e quando essas estiverem
evolutivamente estabilizadas. Ou seja, a fusgpddorre se para alguma espégidor

verdade qué™ <2 i) quandoAg < o paraS eS..

4.6.5 Processo de Extingcdo

O processo de extingdo é consequéncia da seletialndefinido como segue.
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Processo 4.5Extingda Definido como M. Altera a conformacdo do conjurfig. Dada
uma especi& € S3; em um instantd, se$ tiver cardinalidade; =0, entdo a espéck
deixa de existir erk + 1.

4.7 Uma Visao Geral: Da Teoria a Aplicacéo

O formalismo proposto neste capitulo foi usado peposicdo de computacdes de
ecossistemas em superficies adaptativas. A apticdgd relacdes e processos obtidos
abrange qualquer sistema que possa ser represgutadona superficie adaptativa. Ou
seja, dado que é possivel representar um sistemaoptos no espaco dos reais e ter um
valor de adaptacdo associado, é possivel aplicdgugr relacdo e processo proposto para a
computacdo de ecossistemas. Estes podem ser aglisadinhos ou em conjunto com
outros processos existentes e que ainda podemr@eospos. Isso resulta numa gama
enorme de possibilidades para a construcado de n®delecossistemas artificiais, 0s quais
possuem como elemento fundamental superficies atdeg®. Isso abre basicamente duas
frentes de aplicacao:

(1) Entendimento de padrdes espaco-temporais de deosass Teorias da propria
biogeografia podem ser devidamente postas a provaimulacdo computacional.
Esta € uma das frentes possiveis de aplicacao, qigt € muito dificil predizer o
efeito conjunto e cumulativo de multiplos processm®plados ocorrendo em
paralelo, com base apenas nas hipoteses e regras giefinem (Simon, 1996).

(2) Ao tomar a superficie de adaptacdo como sendo wperficie de otimizacao
definida com base em uma funcgé&o-obijetivo, fica@vid o escopo de aplicacdo em
problemas de otimizagdo. O grau de adaptacao passadiretamente vinculado ao
valor assumido por uma solucdo-candidata no espacdusca, sendo que as
solucbes candidatas correspondem as posicoes @aspguwe podem ser assumidas
por individuos, ou seja, pelo seu fendtipo ou vdatributos.

Uma exploracédo dos resultados sob a forma de cagiesd obtidas ao longo do tempo
sera feita no Capitulo 5, que aplicara todas am;d@es e processos aqui definidos na
construcdo de um algoritmo para obter a radiacaptativa em superficies adaptativas.

4.8 Testes Empiricos de Algumas Defini¢cdes

Nesta secdo serdo apresentados alguns testescespéalizados com medidas propostas
neste capitulo. Os testes possuem o propositolidag@o e estudo de comportamento.
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4.8.1 Teste do Ganho de Adaptacéo

Para ilustrar diferentes comportamentos do ganhcadhptacédo, varias condicbes de
evolugao foram obtidas para diferentes valoreg dgerados em um instante de tenkp®
por meio de distribuicdes de probabilidade unifordedinidas em intervalos [0,1]. O
algoritmo descrito a seguir permite obter diferendtemportamentos e avaliar diferentes
padrdes de ganho de adaptacéao.

Algoritmo de Teste para Ganho de Adaptacao

Dadosw, dgk), dg‘), r, er, emum instant& = 1.

Enquantdk néo for igual a um,,,, repita os passos abaixo.

1.y =-1

2. Para cada atributo fenotipito
2.1.5eU(0,1)>d{ entdoy, = U(0,1)e’

3. Sekz=w entdo calculé\s paray, , ate y, .

4. d¥ =dP-d¥m,

5. d¥ =d¥- d¥m,.

Inicialmente, a cada passo atribui-sk a todos os elementos gg(Passo 1). Para cada

atributo fenotipico calcule a probabilidade de hawen ganho emy,, onde dgk)
corresponde a um parametro que diz a probabilidadse ganho ocorrer (Passo 2 e 2.1).
Se este ocorrer, entdo é calculada uma distribwigdiorme ponderada pdék) (Passo 2.1),
gk)é um fator de atenuagdo de variagdo nos valoraskd(Sedgk)eo entédo a

variagdo emy, tende a zero. Se o instante de terkfor maior que a janela, entdo e

onded

possivel calcular o ganho de adaptacédo (Passe &um fator de reducéao d%o gue, no

Passo 4 do algoritmo, reduz o valordg% a uma taxa linear ao longo dos instariesu
seja, quanto maior fok, menor serd a probabilidade do atribltapresentar ganho. O

mesmo € valido pang, que proporciona um decaimento Iinear(iﬁ‘ﬁ 0 que faz com que
os ganhos eny, sejam cada vez menores ao longo do tempo (Passo 5).

Para a obtencédo de diferentes padrdoes de ganhadagéacédo, variaram-se 0s parametros
do algoritmo, sendo que em todos 0s casos considelq,,, = 500. Oito casos relevantes
foram selecionados e sdo descritos a seguir comrespectivas conclusdes baseadas na
Figura 4.21.

(1) w= 50,d§k)= 1,d§k) =1,r; =0 er, = 0. Se traduz em obter ganhos entre 0 e 1 com
qualquer probabilidade, maxima variacdo de fenétipmenhum decaimento desses ao
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(2)

3)

(4)

(5)

(6)

(7)

(8)

longo do tempo. Como Figura 4.21 (a) ilustra o cortgmento esperado € um ganho
estavel em torno do valor médio de ganho, entréngnm e maximo.

w = 10,d§k): 1,d§k) =1,r; =0er,=0. Idem ao caso (1), porém cemmenor. Janelas
de observacédo menores produzem uma maior oscikagdorno do valor de adaptacao
médio, ou seja, representam uma maior instabilidedmedida de ganho, visto que a
guantidade de informacao a respeito de ganhos stianitesk € menor. A Figura 4.21
(b) exibe esse caso.

w = 50, dgk)= 1,d§k) = 1,r; = 1/200 &, = 0. Se traduz em obter ganhos entre 0 e 1
com qualquer probabilidade a cada instaktenaxima variagdo de fendtipos no
instantek = 1 e decaimento da probabilidade de obter gaehnosuma taxa, por
instantek. A Figura 4.21 (c) ilustra que a reducéo da prdioilole de obter ganhos ao
longo do tempo proporciona um padréo de decainpari® o ganho de adaptacéao.

w = 50, dgk)= 1,d§k) = 1,r; = 1/100 e, = 0. Idem ao caso (3), porém coyduas
vezes maior. A Figura 4.21 (d) ilustra uma decabmenais acentuado do ganho de
adaptacao.

w = 50, dgk)z 1,d§k) = 1,r; = 0 er, = 1/200. Se traduz em probabilidade de obter a
maior quantidade de ganhos por instante de tdmmm-se ganhos variando de 0 a 1
no instantek=1 e decaimento dos seus valores a 1/200 por testi@itempo. A Figura
4.21 (e) ilustra padrao similar ao caso (3), pocém um decaimento mais suave.

w = 50, dik): 1,d§k) = 1,r,= 0 er, = 1/100. Idem ao caso (3), porém conduas
vezes maior. A Figura 4.21 (f) ilustra um decaimemtais acentuado do ganho de
adaptacao.

w = 50, dgk)z l,dg‘) =1,r; = 1/100 &, = 1/100. Casos (4) e (6) simultaneamente. A
Figura 4.21 (g) que o padrdo de decaimento se mapirém mais acentuado que em
todos os demais casos.

w = 50, dik): 1,d§k) = 1,r, = 1/200 &, = 0. Idem ao caso (3), porém ao atingir o

instantek = 251,d§k) passa a crescer ha mesma tgxaor instante de tempo. A Figura
4.21 (h) mostra que o ganho passa a aumentar.
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Figura 4.21.Diferentes padrdes de ganhos de adaptacéo.

4.8.2 Analise Empirica do Conjunto /A

Como visto na proposicao da relacao de isolamentédico (Secao 4.4), a amostragem de
pontos do conjuntal € de fundamental importancia para a precisédo sfgosta da relacao
de isolamento biologico. Nesta secao, sera feita limve andlise empirica a respeitddde

0 numero de amostras dé Para isso foram utilizada as fungbes Schwefehu@tel,
1981), Griewank (Griewank, 1981) e CEC-F9 (Suganmtled al, 2005) as quais
proporcionam uma superficie com diferentes confgimea no dominio definido. A Figura
4.22 ilustra trés casos de amostragem de pontasgsaduas curvas de adaptacdo. Com o
objetivo de verificar a precisdo, quatro cenariggirtos foram utilizados: (LA=1000,
assumindo como amostra suficiente; A2)100; (3)A=10; e (4)A=5. O objetivo é comparar
0s cenarios (2), (3) e (4) com o primeiro de moaaoatrar o que a perda de precisao pode
implicar na resposta da relac@g, . Foram gerados fopares de individuog e ig
amostrados aleatoriamente no dominio, o que pragpwe fazer uma analise de acertos da
relagaopg, em relacao &:

Griewank:

e A=100 implicou em 99,73% de acertos
e A=10 implicou em 96,71% de acertos.
 A=5implicou em 89,72% de acertos.

CEC-FO9:

e A=100 implicou em 99,95% de acertos
e A=10 implicou em 98,40% de acertos.
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 A=5implicou em 76,59% de acertos.
Schwefel:

e A=100 implicou em 100% de acertos
e A=10 implicou em 100% de acertos.
* A=5implicou em 100% de acertos.

Esses resultados evidenciam uma propriedage, dembora exista uma perda de precisao
de resposta quanto mendr esta é suficiente para inferir corretamente atémcia de
isolamento biolégico. E possivel, em alguns casws)ter 100% de acertos. A implicagéo
de tal resultado possui relagédo direta com a ec@nderrecursos computacionais, tratando-
se de problemas de otimizag&o que requerem respaégidas.

Figura 4.22. Exemplos de curvas de adaptacdo através do camifiimo de evolucdo amostradas com
diferentes valores d&. Em (a) e (b): linha continua e az&=100; linha tracejada em pretA=10; linha
pontilhada e vermelha=4. Ambos os casos foram obtidos a partir da funigiSchwefel.
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CAPITULO 5
RADIACAO ADAPTATIVA E PROBLEMAS
DE OTIMIZACAO

Uma teoria que nao é refutavel por algum eventaebivel ndo é cientifica.
A irrefutabilidade de uma teoria ndo € uma virtul®mo as pessoas
pensam), mas um vicio - Karl Popper

Todo o arcabouco apresentado nos Capitulos 3 evddsepor fim, ao objetivo final desta
tese: a proposi¢cdo de um ecossistema artificial cojnputagéo resultard na emergéncia da
radiacdo adaptativa em superficies adaptativasropopito € mostrar que, através das
relacdes e processos definidos no Capitulo 4, g\msa obtencédo de dinamicas e padrbes
emergentes similares aos encontrados em ecossssteaia. Estes resultados ndo apenas
validardo empiricamente as defini¢cdes feitas noitGlp4, como também evidenciardo um
dos pontos fundamentais desta tese: como padrdescaisistemas proporcionam a

obtencao de resultados Unicos em resolugédo degpnakl

5.1 Introducéao

Relacbes e processos biogeograficos podem ser sugma explicar a emergéncia de
padrbes complexos em ecossistemas naturais €iarsifiproposta central do metamodelo.
Neste sentido, reside o0 que se espera deste camtwmergéncia de ecossistemas em
superficies adaptativas, proporcionada por fundémseempregados na concepc¢ao do
metamodelo. A énfase aqui € dada a radiagdo anaptatqual é produto do surgimento e
extincdo de espécies ao longo do tempo (Brown &dlora, 2005; Myers & Giller, 1991),

e sera artificialmente reproduzida em experimergoe evidenciardo as propriedades
tnicas do metamodelo e dos processos e relacdpespoe no Capitulo 4. Basicamente,
padrbes espaco-temporais de radiacdo adaptativagiediee como consequéncia de
superficies adaptativas multimodais. Adicionalmgmtenimero de individuos de cada
espécie obedecera a qualidade da oportunidadegaaldcupada relacionada a uma zona
adaptativa, o que representa a interacdo de ingigiccom habitats. A existéncia de
multiplas oportunidades ecoldgicas esta diretamewoigectada a multimodalidade da
superficie. A aplicagdo sistematica dos processemrd a evidéncia de que ecossistemas
artificiais fundamentados em superficies adaptatipassuem comportamento similar a
ecossistemas reais.
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Uma das mais Obvias analogias a serem explorad@ses um contexto de resolucédo de
problemas, € a otimizacdo em espagos continuosaddagdo adaptativa pode ser
interpretada como um processo efetivo na buscaggifes promissoras em superficies de
otimizacdo multimodal. Os resultados levardo tami@@weoncluir que entender padroes
Unicos de ecossistemas permite a proposicdo danfentas computacionais eficientes e

com padrdes Unicos na resolucdo de problemas.

5.2 Algoritmo de Radiacdo Adaptativa

Como visto no Capitulo 2, a radiacdo adaptativaméfenémeno emergente, fruto do
surgimento e extingdo de espécies ao longo do temdpitos sdo 0S processos que
explicam o surgimento de espécies e a radiacadat@ppode ser o resultado de varios
deles, ou até mesmo de algum especifico, comocédaasspeciacdo simpatrica. Fazendo
uso dos processos definidos no Capitulo 4, é pelsehter uma dindmica de radiagéo
adaptativa de espécies coexistentes em um haipitatleva em consideragcédo a qualidade
das zonas adaptativas e interacdes intra e intmifigas. Diferentes conformacdes de
diferentes superficies adaptativas conduzirdo adpaddistintos de radiacdo adaptativa e
dindmicas populacionais. A esséncia dessa propeside no uso das relacdes e dos
processos definidos no Capitulo 4: reprodugdo (Processo 4.1), selecdo natural

s (Processo 4.2), especiacdo simpatricgs fProcesso 4.3), fusdo de especiess M
(Processo 4.4) e extincdo-NProcesso 4.5).

Um subconjunto de relacdes e processos com dindragecificas, atuando em sinergia,
compde o0s elementos essenciais para a ocorréncad@dgao adaptativa. Um dos pontos
fundamentais a respeito da definicio de modelosaddas no metamodelo é como a
computacdo ocorre ao longo do tempo. Para iss@ slmvdefinido o fluxo com o qual as
informacfes do ecossistema artificial sdo processabeste caso, para a obtencdo da
dindmica aqui pretendida, os processos serdo dplicaerialmente e em todos o0s

individuos da populacéo, definindo assim o algariipresentado no Pseudocodigo 5.1.

Ao final da aplicacdo dos cinco primeiros passas dgfinem o algoritmo, contabiliza-se a
ocorréncia temporal de uma geracao de fenotigefmida porw. Este momento € definido
como uma linha que divide uma geracdo da proximdicidnalmente, é possivel
contabilizar diversos instantésde tempo entreve w+ 1. A geracgdo inicial de espécies
pode compor qualquer conformacao payja Porém, em todos os experimentos realizados
a biota inicial € composta por apenas uma espémnie @ois individuos. O ganho de
adaptacao para o processo de sele¢do naturaldaclml@ cada gerac@o

Embora algumas superficies permitam gerar um nurlencado de espécies, tal padrao
emergente pode nao ser viavel quando se tratasddugéo de problemas devido ao alto
custo computacional associado. Por esse motivoalgoms casos, pode ser desejavel
limitar 0 niumero maximo de espécies que ira comporonjuntoSs; em My, Tal
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suposicao nao fere o comportamento esperado dsigtensas reais, visto que em alguns
casos existem diversas zonas adaptativas e asiessg@mdem ocupar novas zonas
adaptativas sem dar origem a novas espécies (Rosignz1995). No caso especifico do
algoritmo aqui proposto, que visa resolver problgnb@asca-se a maior economia possivel
de recursos computacionais. Portanto, sdo utilzadaversdes simplificadas dos processos
de especiacao simpatricasMProcesso 4.3) e fusdo de espécigs (Rrocesso 4.4).

Pseudocodigo 5.1. Algoritmo de Radiagdo Adaptativa

Dada uma geracéo iniciab= 1 de um conjunto de espécifig, repita 0s passos a seguir
até um critério de parada.

1. Paratodo individuq(f)e S e toda espécig € S, escolha outro individuiréf) aleatério

ondej # g e execute o procesgg (Processo 4.1) pa'rﬁc)eié”. Componha uma matriz
|, de novos individuos.

2. Paratodo individuo.< |, faca:
2.1.Caso se atingiu um nimero maximg,, de espécies, adiciomga espéci&s que

0 originou;

2.2.Caso contrario, execute o processgkProcesso 4.3) parg

3. Para todo individuq(f)e S e toda espéci§ e S execute o processq (Processo
4.2).

4. Usando o mesmo ganho de adaptacao calculado no pasxecute o processosM
(Processo 4.4) para toda esp&ie ;.

5. Para toda espéci € S5, faca o célculo do ganho de adaptad@doe execute o
processo M (Processo 4.5).

6. Contabiliza-se a nova geracas- w+ 1 das espécies contidas §gn
7. Compute os resultados do algoritmo e teste o iriter parada.

5.2.1 Analise de Custo Computacional

Nesta secdo, teoria de complexidade computaciona{Cormemet al, 2001) serd usada
para investigar o tempo computacional necesséaria gpa&xecucdo do algoritmo proposto.
Como o tempo de execucgdo exato de um algoritmaadngente uma expressdo complexa,
seu valor é usualmente apenas estimado. Em umaafeonveniente de estimacao,
denominada de andlise assintdtica, € feita umanahtia do tempo de execucdo do
algoritmo quando ele é executado para entradasiggaieste caso, é considerado apenas
o termo de maior ordem da expressao que determteenpo de execucdo do algoritmo,
desconsiderando tanto o coeficiente deste termotguwes termos de menor ordem. Isso €
feito porque o termo de maior ordem domina os sypara valores grandes de entrada. No
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caso particular da analise a ser feita aqui, serssiderado o pior caso. A notacdo €
conhecida como Bi@.

De acordo com o pseudocodigo do algoritmo, é peksibter o custo computacional de
cada passo. Considere o numero de atribptasnimero de individuag de uma espécie
S, a quantidaden de espécies do conjurg,, e c como 0 custo computacional constante
relativo a avaliacdo de um individuo segundo acéelade adaptacde,, a qual €
dependente da definicdo da funcdo que descrevee#fisie adaptativa.

O Passo 1 consiste em realizar reproducado juntoda mdividuo de cada espécie, 0 que
leva a um custo computacior@lm-c,onde o; corresponde ao nimero de individuos da
espécie. O operador pseudodiferencial requer uigagsiio dep pontos extras, o que leva
a um custo de; -m-c-p. Portanto, a complexidade de pior caso deste pms@@of -m-c-p).

O Passo 2 consiste em verificar se um individad, pertence ou ndo a sua espécie de
origem, neste caso dependente da amostragem dantms, o que leva a um custo de
of ‘mA-c, onde A é a cardinalidade do conjuntoNo caso do individuo ndo pertencer a
espécie de origem verifica-se com as demais espéd#geog; a quantidade de individuos
de cada espécie que possui isolamento biologictioEmdicionalmente tem-se o0 custo
og -(m-1)-A-c. Portanto, a complexidade de pior caso deste @R6n;, -(m-1)-A-c).

O Passo 3 consiste em verificar a pressao seletireacada individuo, portanto tem custo
of -m. Adicionalmente, quanddg < og para uma espéect®, tem-se um custo adicional de
A-c qguando duas ou mais espécies passam por estsgoateverificacdo. Nao se faz mais
necessdaria uma verificagdo futura, caso seja verdaeéAg < og, portanto o custé:-c
apresenta-se somente quamgo< og em um instant&, para qualquer espécee S,. A

complexidade de pior caso deste pas®§a; ‘m).

O Passo 4 consiste em verificar se duas ou maiécies recém estabilizadas estao
localizadas na mesma zona adaptativa. O pior casm gste passo € quando todas as
espécies estabilizam na mesma geracao, e portamawificacdo entre todas tera um custo

o(nP).

Por fim, o Passo 5 consiste em apenas excluir wpéce do conjunt8g,. Portanto, sua
complexidade de pior casdd¥m).

A complexidade total do algoritmo é dada pela su&presentacdo
assintoticaO(o; -m-c-p + 0g; -(M-1)-A-c ).

5.2.2 Obtendo Diferentes Dinamicas do Algoritmo de Radigip Adaptativa

A obtencéo de diferentes dinadmicas de radiacaotaitiegp depende de dois fatores: (1) da
conformacdo da superficie adaptativa; e (2) dowtajde parametros ajustaveis. Como
visto no Capitulo 4, as definicbes de relacbeequsos possuem alguns parametros livres
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para ajuste e alguns deles sdo cruciais para a@mitias que podem ser obtidas,

proporcionando a obtencdo de determinados padmescalssistemas. Sao sumarizados
como:

(1) K: a capacidade de carga que a melhor zona adappatde fornecer;

(2) fs“ef): equilibrio de adaptacéo de referéncia para angétede diferentes padres de
presséo seletiva e radiacdo adaptativa, de acamtoas definicdes dBR; feitas
no Capitulo 4;

(3) myae €m alguns experimentos foi limitado o nimero sigéeies devido a enorme
guantidade de zonas adaptativas das superficies;

(4) p,4 probabilidade de gerar um individuo com alta méita

(5) A: 0 numero de pontos do conjumip

Critérios de parada utilizados em diferentes erpemnios:

(1) ®mnax NUMero maximo de geracgoes.

(2) nr. fo.. numero maximo de chamadas a fung&o-objetivoéfiexclusivo da Secao
5.8.5.

(3) Ganho de adaptacéo do algoritmo. A cada geragéacula-se ganho de adaptacéo
parai(*“’) comi®*®V da geracdo anterior. Com isso € possivel utibzaformacao
de ganho do algoritmo como critério de parada.criéério é exclusivo da Secéao
5.8.6.

Adicionalmente, os seguintes parametros sdo apstadmo constantes para todos 0s
experimentos realizados:

(1) w = 50, tamanho da janela de observacédo, usado riw g adaptacdo de cada
espécie como condi¢ao da selecéo natural.
(2) o= 0,01, limiar de estabilizacdo do ganho de adaptaara as espécies.

Com simples ajustes em poucos parametros é posditerl as mais diversas dinamicas e
comportamentos emergentes, como sera ilustraderpostente. Dentre os parametros

descritos acima, sera mostrado que dois sdo eagepara a dinamic& efs(ref).

5.3 Superficies Adaptativas e Problemas de Otimizacao

O objeto de estudos aqui sdo ecossistemas aisificentendo individuos, habitats e
interacdes entre esses, representadas por supeditaptativas de fendtipos definidas em
um espaco continuo de dimensdo apropriada. Enteasledinamicas e padrdoes de
ecossistemas nessas superficies, obtidos peloitalgode radiacdo adaptativa, pode
auxiliar diretamente na solu¢do de problemas deizdicdo. Partindo deste principio, €
possivel constatar que ecossistemas séo otimizadimngo do tempo e esta otimizacao se
da por meio de processos biogeograficos.
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Embora pareca uma analogia clara, porém restritdostracbes matematicas, o termo
“otimizar” também pertence ao escopo de ecossistesas, ou seja, € possivel encontrar
evidéncias de que processos biogeograficos moldaégcies e individuos de modo a obter
ganhos de adaptacdo, fendmeno este que pode egréthdo como um processo de
otimizacdo. Esse € o caso do trabalho de Taylori&s(2012), onde verificou-se que
alguns exoesqueletos de artropodes possuem a m@ga0 Otima em uma relacdo entre
espessura e raio, o que permite concluir que algugigiduos contém um “6timo global”
em relacdo aos atributos fenotipicos que compders eseesqueletos, pois lhes conferem
a melhor adaptacéo possivel dada a flexibilidagieadtiivel.

No estudo realizado no Capitulo 4, as concluségdasbpelas relacdes e processos tracam
um paralelo entre ecossistemas reais e superfidiagtativas. Toda superficie possui ao
menos uma zona adaptativa que representa uma ojgade ecoldgica; diversas
oportunidades ecoldgicas representam diversas zadagptativas. Sendo cada pico
adaptativo a representacdo de um o6timo local, @egsw de radiacdo adaptativa em
superficies adaptativas faz emergir padrbes e tegisticas desejaveis para diversas classes
de problemas de otimizacédo. Por exemplo, em cenanoque a geracao e manutencao de
diversidade de solucdes é fator determinante paesempenho do algoritmo, assim como
a existéncia de autoajuste de variaveis como tamnalsh populacdo e quantidade de
recursos computacionais alocados a cada zona #daptau ainda na adaptacdo sob
demanda do problema, onde a diversidade é intanseate ligada & conformacdo da
superficie. Voltada a esta frente de aplicacdanipéicdo em espagos continuos, o
algoritmo de radiacéo adaptativa € aplicavel agaistes fins:

(1) Otimizagdo multimodal, onde multiplas respostasfaddamentais na resolucéo de
problemas, como requisitos para escapar de Otiotass| pobres;

(2) Otimizag&o multiobjetivo (Deb, 2001), com a finalitt de estimar adequadamente
a fronteira de Pareto;

(3) Otimizacdo dinamica (Jin & Branke, 2005), com a ess@ade de um
comportamento exploratorio capaz de promover uragéee adequada a variacédo
temporal da superficie de otimizacgéo.

Nesta tese, especificamente, serdo tratados prabldm otimizacdo multimodal, os quais
representam superficies com mdultiplas oportunidadekgicas invariantes no tempo, bem
como a presenca de restricbes de dominio nas e&id&m geral, problemas de otimizacéo
sdo representados por fungbes-objetivo e variayets compde solugbes candidatas. A
correspondéncia entre ecossistemas artificiaisoblgmas de otimizagéo se faz por meio
destes elementos. Individupss R”, j=1,..., 0, representam solu¢cdes de um problema
qualquer, assim como a relacao de adaptagapassa a representar uma fungao-objetivo.
Define-se, assim, a seguinte formulacao:
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minimizar/maximizamp,, (i;)
Sujeito aimin < j < imax

ondeimin €imaxrepresentam os limites minimos e maximos de donueip e f € a fungao
representando o problema otimizacao. Todos os gay tratados neste capitulo serdo de
minimizacdo e, portanto, as superficies adaptatjeaadas pelas fungbes correspondentes
terdo suas zonas adaptativas definidas como guasxas, e por consequéncia vales
adaptativos sao regides de quasiconcavidade.

5.4 Metodologia Experimental

A metodologia experimental empregada neste capitosgsui o objetivo de ser a base para
uma analise empirica do algoritmo de radiacdo atlapt No campo da resolucdo de
problemas, tratando-se de algoritmos (ou meta-$tgas) inspirados na natureza, em geral
€ possivel encontrar diversos problemas relacianado questées de metodologia
experimental, como desempenho de otimizagéo, rapwidhde de resultados e até mesmo
a validade da inspiragdo na natureza. Esta Ultiode pser vista como essencial na
proposicdo de um novo algoritmo, visto que o funelatm basico € justamente a prépria
fonte de inspiragéo, no caso algum sistema natural.

Existem inUmeras propostas de avaliagdo de algusitiisponiveis na literatura. Porém, na
maioria dos casos, ficam em aberto algumas quegtiiesao pertinentes a esse contexto de
inspiracdo na natureza. E uma importante questéye:squal € o ganho em se trazer a
natureza para o universo de resolugéao de problemas?

Baseado nesta questédo, sera proposta uma met@degivaliacdo para o algoritmo de
radiacdo adaptativa, que pode ser utilizada emqgaalalgoritmo inspirado na natureza,
desde que siga um conjunto de premissas que sefémdds como necessarias para a
validade da metodologia. Cabe considerar dois céspa avaliagdo do algoritmo proposto
através da obtencdo de padrbes emergentes frémbeidada biogeografia; e (2) como tais
padrées podem ser um diferencial na resolucdoat#gmnas.

Porém, antes de entrar em detalhes da metodokmgén analisados cenarios a respeito de
problemas de otimizacdo em espacos continuos e a@waliagdo de algoritmos para estes
problemas pode ser um problema mais dificil quedpra otimizacdo em questao.

5.4.1 O Problema da Avaliacdo de Algoritmos

Independentemente de validar um algoritmo em relagdua fonte de inspiracdo na
natureza, toda proposta requer uma bateria deimgr@os com 0 objetivo de averiguar o
seu desempenho em um subconjunto de problemastelendeda classe, por exemplo,
otimizacdo em espagos continuos. O teoreméee lunch(Wolpert & Macready, 1997) é
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um ponto fundamental a ser considerado em quadymErimento, pois leva a concluir que
o desempenho global médio de todos os algoritmuteta ser igual quando se considera
todos os possiveis problemas a serem solucionamlosgtes. A premissa que deve ser
seguida é a aplicacao de certos algoritmos esjstagmpara determinados subconjuntos de
problemas. Porém, na maioria dos casos dentro demasma classe de problemas existem
diversas propostas de algoritmos e ai 0 problemwa mm qual algoritmo escolher. Para
isto costuma-se comparar algoritmos para subcagurde problemas. Sem rigor
matematico algum, é facil constatar que a vastarsilade de algoritmos propostos na
literatura faz levantar a seguinte questao: quiis comparaveis entre si? E 0 motivo é
simples, visto que muitos algoritmos apresentandrdicas distintas entre si. Para uma
escolha adequada, deve-se analisar primeirameat® @lbjetivo do experimento.

Saindo do escopo dos algoritmos e entrando no xjuerienentos, é possivel constatar que
0 problema aumenta devido a enorme possibilidadeodéguracbes das variaveis que
compdem um experimento, que vao desde a quantidadmostras para uma dada funcgéo,
inicializagdo no espago de busca, até a linguagemprbgramacdo empregada na
implementacdo do algoritmo. O cenario atual mospna realizar comparacdes entre
algoritmos ndo € uma tarefa trivial e embora emisthversos trabalhos que tentam criar
uma padronizacdo experimental, como em Ronkkateal (2008), Birattari & Dorigo
(2007), Suganthaat al (2005), Rardin & Uzsoy (2001), Whitley (2001)Whitley et al.
(1996), ndo existe consenso.

5.4.2 Proposicao de uma Metodologia de Avaliagdo para olgoritmo de Radiagcao
Adaptativa

Fica evidente a enorme dificuldade em criar cesamonfidveis de metodologias
experimentais, dada a propria dificuldade paraosdigurar os experimentos. Portanto, a
metodologia empregada neste capitulo terd comdiabjdemonstrar o que padrdes de
ecossistemas podem fazer para auxiliar na resoldeadproblemas. Para cumprir tal
objetivo, o ponto de partida € a afericdo do atgwide radiacdo adaptativa perante
ecossistemas naturais. O ponto central a ser leaudio € apenas recorrer a resultados que
mostrem ou ndo o desempenho na resolucdo de qedbkmas, mas também aqueles
relacionados aos padrfes de ecossistemas e o spug@asge implicar quando se busca
resolver problemas matematicamente formuladostai@alpode ser verificado em qualquer
algoritmo inspirado na natureza em relacdo a sgpeotivo sistema natural. Para isso a
premissa basica é a construcdo do algoritmo emafoadtacdes bem conhecidas do
sistema natural em questdo. Especificamente aitespesta tese, € possivel citar, por
exemplo, a reproducdo de padrOes emergentes de cossigema natural em um
ecossistema artificial.

Para contemplar experimentos que seguem a linhgogta neste capitulo, € possivel
definir um conjunto de etapas que compdem a metgadokxperimental:
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(1) Escolha de um subconjunto de problemas de cesas;lpor exemplo, otimizacéo
em espagos continuos;
(2) Estudo da dinamica do algoritmo em diferentes ¢esar
a. Avaliacéo do algoritmo pela variacao de seus patr@sévres utilizando os
problemas escolhidos;
b. Obtencado de diferentes dindmicas e comparacado asas ceais ou tedricos
do sistema natural que esta sendo estudado;
c. Validacao de padrdes emergentes obtidos na resotigcaroblemas;
(3) Capacidade de resolucdo dos problemas escolhidosdiérentes cenarios
desafiadores.

A Etapa 1 corresponde a escolha do problema qugooitmo deve resolver. A Etapa 2
representa 0s experimentos que vao por a provgooitaho perante um conjunto de casos
de estudo: os resultados devem evidenciar suarmpidxie com o sistema natural, os
padrbes emergentes e sua relacdo com o problemguestdo. A Etapa 3 consiste em
realizar a validagdo em problemas artificiais ca@racteristicas encontradas em problemas
reais. Um ponto importante a respeito de todast@sas € que ndo precisa existir uma
ordem de cumprimento e, adicionalmente, estas poe&lar em um mesmo contexto
compondo uma mistura entre as etapas. Para o oadgatitmo de radiacdo adaptativa, as
Secbes 5.6, 5.7, 5.8 séo responsaveis pelas etagae 3, respectivamente, as quais
representardo um cendrio de motivagédo para umali@gdo do que realmente € essencial
na proposi¢cao de um novo algoritmo.

5.5 ldentificacdo de Padrbes Emergentes em EcossistemBaturais e
Artificiais

Padrdes de especiacdo podem ser observados eméaabianda natureza. Porém, como
exatamente ocorreram € uma pergunta dificil deoredgr, sendo um dos entraves o tempo
para se observar tal processo, bem como a compxiédvinda da interacdo dos
elementos fundamentais, variagdo espaco-tempounsb-caganizacdo e emergéncia. A
Biogeografia, ciéncia responsavel por documentantender tais padrées, possui a tarefa
de dizer o que torna ecossistemas Unicos na natuigz alguns contextos, como o da
Computacdo Biogeogréfica, entender os ecossistedmapenas esta relacionado ao seu
funcionamento, mas o que de fato os tornam Unieoanpe os demais sistemas naturais
conhecidos. Neste sentido, residem e destacameseexpmplo, os padrées de radiacao
adaptativa, resultado de um sistema complexo regido elementos fundamentais,
interacdes e processos de todo o ecossistemaginsnto e extingdo de espécies ao longo
do tempo é o padrédo emergente de maior importéwciamntexto deste capitulo.

Exemplos classicos de radiacdo adaptativa, os séis tratados aqui, podem ser
encontrados em estudos de ecossistemas reaissivglastar as espécies encontradas nas
Ilhas Galapagos, que ilustram claramente comodtifes fenodtipos se adaptam a diferentes
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condicdes. O caso dos tentilhdes de Darwin comdeserl5 espécies distintas, cada qual
com variagfes de fendtipos adaptados a determirrentats e oportunidades ecoldgicas.
A Figura 5.1 mostra quatro exemplares dessas espdéautro exemplo interessante deste
tipo de padrdo emergente sao as espécies de shjposoriectes que podem ser
encontradas na llha de Sulawesi, pertencente aopatago das Filipinas. Comparada a
todo o restante do arquipélago esta ilha posswesnm nimero de espécies. Este padrao de
radiacdo adaptativa pode ser explicado pelas apdéades ecoldgicas que sdo de melhor
qualidade em Sulawesi do que nas demais ilhas, @ééoompeticdo com outro género de
sapos encontrados somente nas demais ilhas (Setiadli, 2011). Isso nos leva a
contrapartida, onde oportunidades ecoldgicas deabmiialidade possuem a tendéncia de
sustentar espécies com numero reduzido de indigjdator este sabido ser crucial para
dificultar a radiacdo adaptativa. Outros exempl@ssicos deste tipo de radiacdo de
espécies sob demanda da adaptacao sdo as espeaiesl ediscutidas no Capitulo 2.

1. Geospiza magnirostris. 2. GGOSp_iZR fOlt.!'S.
3. Geospiza parvula. 4. Certhidea olivazea.

Figura 5.1. Quatro espécies de tentilhdes de Darwin exemaltifio como a radiacao adaptativa proporciona
variacdo de espécies através de seus respectivospfes, cada qual adaptada a diferentes oportdesda
ecoldgicas. (Figura extraida do site Wikipedia, lftdnga Wikimedia Commons).

A adaptacdo sob demanda do ambiente promove onmsntp de unidades evolutivas
independentes e coexistentes. Segundo certas desdigspécies surgem e desaparecem
com o tempo, assim como ocorre com certos fenétipegpopulacdes. O estudo de padrdes
biogeograficos de ecossistemas abrange o0 conhdointen por que, como e quando
ocorrem processos que levam a diversidade de esp&dndividuos, cada qual adaptado a
determinadas oportunidades ecolégicas (Brown & Uamp 2006, Hubbel, 2001). A
avaliacao desses padrdoes mostra a singularidadeodsistemas e como eles evoluem em
uma escala espacial e temporal. Partindo desteipion trés pontos fundamentais serdo
explorados com o objetivo de entender padrbes oesstemas gerados pelo algoritmo de
radiacdo adaptativa: (1) relacdo entre capacidadeadya e equilibrio populacional; (2)
diversidade temporal de espécies; e (3) divergéieigenotipos. Em todos os trés casos,
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medidas conhecidas na literatura sdo usadas eaddaptara o cenario experimental deste
capitulo.

5.5.1 Relacéo entre Capacidade de Carga e Equilibrio Pojacional

Um dos pontos fundamentais que servem de baseatguas dos experimentos deste
capitulo € o conceito de equilibrio populacionalie qdiz respeito a quantidade de
individuos de uma espécie e sua relacdo com a idapgacde carg& (Hui, 2006). O

equilibrio populacional pode ser visto como comgroento emergente da populaggde
uma espéci& ao longo do tempo. O equilibrio populacioo% de uma espéci§ é
definido como o tamanho médio da populagé&ao longo de uma janela de tenwao

o _Z— (5.1)
k=1

Todas as populacbes de espécies tém a capacidadendatar exponencialmente, desde
que as condicdes ambientais ndo sejam limitantesw{B & Lomolino, 2006), efeito
conhecido como Lei de Malthus (Ginzburg & Colyvafp4). Ao atingir a capacidade de
carga de seu habitat, os recursos disponiveisnoseao limitador para o crescimento
populacional. O aumento populacional além da cdpdei de carga possui um efeito de
realimentacdo negativa na populacéo, onde a teiad@assa a ser o de declinio. Ao atingir
um limiar abaixo da capacidade de carga, a tend@ovamente 0 aumento populacional.
Em certos casos, o aumento @eacima deK pode ocasionar o colapso de toda a
populacdo, até mesmo quange-K +1 (Vandermeer & Goldberg, 2003; Vandermeer,
1969). Porém, o caso mais comum a observar € umégaukcilatério em torno da
capacidade de carga, denominado ciclo populacig@ahzburg & Colyvan, 2004;
Berryman, 2002). A Figura 5.2 mostra um caso tipi@oelacdo entre capacidade de carga
e aumento populacional.

Ojr

»

tempo

Figura 5.2. Exemplo pictérico de aumento, ciclo populacionalrelacdo com a capacidade de c&gande
0 é o tamanho da populagao




10¢

Capitulo 5: Radiacdo Adaptativa e Problemas de igdigao

5.5.2 Diversidade Temporal de Espécies

Existem padroes bem conhecidos e documentadosveesidade, como visto no Capitulo
2. A radiacdo adaptativa varia de acordo com oséstesna e as oportunidades ecoldgicas
que estes oferecem. Um exemplo classico de radeddotativa é o periodo logo apos a
extincdo de fauna e flora do periodo Cretdceo. Airpdo periodo Paleogeno da Era
Cenozoica, houve uma readaptacdo dos sobrevivemtepor consequéncia, uma
recolonizacdo das novas oportunidades ecolégicass@ado foi o surgimento de muitas
espécies, inclusive a ascensao dos mamiferos (Bé&womolino, 2006). O padrao
temporal observado € o de aumento do numero deiespérdens e familias até atingir um
nivel de estabilizacéo.

Habitats vazios prontos a serem colonizados oulaeizados também ilustram bem a
variacdo espaco-temporal. Para demonstrar, Sinfberiilson (1969, 1970) fizeram um
experimento de recolonizacao artificial de artra@gsdD padréo observado também foi um
crescimento gradativo do nimero de espécies caldaias, até um nivel de estabilizacdo
que corresponde a maxima ocupacdo dos habitatégukaF5.3 é uma ilustracdo desses
padrées de diversidade ao longo do tempo. Gréafijces mostram os padrbes temporais
citados acima, bem como de outros diversos casmenp ser consultados em Brown
(1991) e Brown & Lomolino (2006).

NUmero de espécies

v

Tempc

Figura 5.3. llustragdo pictérica de um grafico da diversidadie espécies ao longo do tempo. O
comportamento tipico pode ser observado em diversesiplos, desde a recolonizacédo de ecossistefmas at
apos extingdes em massa. (Adaptado de Brown (Btdwn e Lomolino (2006)).

Para analisar a evolucdo temporal de diversidadesgdécies existem varias medidas de
diversidade (Polasky, 2005; Onal, 1997; Solow £t18193; Magurran, 1988) e aqui duas
serdo utilizadas. A primeira lida com a ocorrémbiasurgimento e desaparecimento de
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espécies ao longo do tempo, de modo a compor gsafie radiacdo adaptativa (Brown &
Lomolino, 2006). A segunda, muito utilizada em ndedide diversidade de ecossistemas, é
o indice de Shannon, cujas raizes estdo em medaa&ntropia derivadas da teoria de
informacé&o (Polasky, 2005). Este indice é defimidimo:

m
dshannon= _Z P In (pf ) (5.2)
f=1
onde:
G
P I o (5.3)

A premissa do indicésnannon€ dizer o quanto existe de diversidade dada aéexis de
especiess e seus individuog em determinado habitat. A analogia com o conceéo d

entropia em teoria da informacdo € que quanto maiativersidade de espécies e
individuos, maior é a quantidade de informacéaoresige representada por fenétipos.

5.5.3 Divergéncia de Fendotipos

A variedade de fendtipos esta relacionada com i@dade de ecossistemas (Donaldson-
Matasci, 2008; Kleindorfeet al, 2006; Brown & Lomolino, 2006). Medir esta varidda
muitas vezes significa medir a divergéncia gradielfendtipos ao longo do espaco e
tempo. Por se tratar de caracteristicas contidasspcos continuos, medidas relacionadas
a este espaco sado frequentemente utilizadas fara m quanto uma espécie diverge em
seus fenotipos de outra, considerando que ambasugras 0 mesmo conjunto de
caracteristicas, como é caso da distancia euciidiaangerhanst al, 2004; Smithet
al.,1997). Aqui a distancia € aplicada de maneirdiqudsr com 0 objetivo de obter a
divergéncia de fendtipos entre espé§eso longo do tempo. Para calcular a divergéncia

global entre todas as espécies consideram-se 0s pdaptativois“*)ei(e*) de espécies
distintas§ e S. e a seguinte equacao:

m m-1

Ooq = Z Z d(i®, i) (5.4)

f=1 e=f+1

onded é a distancia euclidiana entf®&’ ei®.

5.6 Definicdo das Superficies Adaptativas a Serem Inviagadas

Para os experimentos realizados aqui foram usagasfgies adaptativas representadas
por fungbes comuns na literatura e com propriedddes conhecidas. O conjunto de
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funcdes compreende algumas funcbesbdachmarkclassicas e o conjunto todo da
competicdo do CEC’2005Cpngress on Evolutionary Computatjo(Sugantharet al,
2005). O uso de uma ou outra funcdo dependerd perimento em questdo. Para a
realizacdo de um estudo sobre a dinamica do algwriserdo usadas funcbes cujas
propriedades sao interessantes para 0s experimeptis as diferentes superficies
adaptativas proporcionam diferentes dinamicas edpademergentes de interesse, 0 que
neste caso sao representadas por funcbes que rapnesem numero maximo de 110
otimos locais ou zonas adaptativas. As funcdeglaras de suas propriedades de interesse
sao listadas a sequir:

1. Funcéo de GriewankGriewank, 1981).
a. Dominio: [-10,10];
b. Multimodal com 17 zonas adaptativas equidistantes;
c. Picos adaptativos com valores de adaptacdo muitorpos;
2. Funcéao de Rastrigin deslocad@ugantharet al,, 2005)
a. Dominio: [-5,5];
b. Multimodal com 110 zonas adaptativas equidistantes;
c. Picos adaptativos com diferentes valores de adaptac
3. Funcéao de Schwefébchwefel, 1981).
a. Dominio: [F200,200];
b. Multimodal com 25 zonas adaptativas ndo uniformeaendistribuidas;
c. Picos adaptativos com diferentes valores de adaptac
4. Funcao degrayBéack, 1996).
a. Dominio: [F100,100];
b. Apenas uma zona adaptativa em superficie descantinu
c. Presenca de diversos platos.
5. Funcdo eliptica altamente condicionada e rotaciam&EC-F2(Sugantharet al,
2005).
a. Dominio: [F100,100]
b. Apenas uma zona adaptativa;

Superficies obtidas supondo apenas duas dimen&dexemplificadas na Figura 5.4. Para
a etapa final, a qual consiste em analisar a efi@éde otimizacdo do algoritmo em
superficies de 10 dimensdes, optou-se por tomarocoasos de estudo todos os 25
problemas de otimizacdo multimodal propostos paraoapeticdo do CEC’2005
(Sugantharet al, 2005). Tratam-se de problemas de otimizacéoabgstdesafiadores,
concebidos de forma a exigir habilidades complearestna busca pelas solugfes 6timas,
como a existéncia de extensos platés e regidearttasicidentadas e ruidosas na superficie
de otimizacéo, além de dimensdes elevadas pangagese busca. O conjunto de funcdes
correspondendo a 25 exemplares varia de funcéesodais (1-5), multimodais (6-14),
multimodais compostas (15-25), e com ruido (4, 1Bk Nos experimentos realizados,
denominam-se as funcdes de acordo com seu nunmr@xpmplo, CEC-F9. Para mais
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detalhes a respeito de cada uma destas funcdes;dremsuas formulagcdes matematicas,
consulte Maia (2012), Coelho (2011) ou Sugantttaal (2005).

(b)

(d)

-100 100

=200 00

BT ET

Figura 5.4. Funcdes utilizadas em experimentos que mostraiméanita do algoritmo de radiacdo adaptativa
na Etapa 2 da metodologia experimental. (a) Furdgdsriewank. (b) Funcdo CEC-F9. (c) Funcéo de
Schwefel. (d) CEC-F2. (e) Funcao degrau.

5.7 Padrdes Emergentes de Ecossistemas em Superficiemptativas

A superficie adaptativa representa possiveis cagbes de fenotipos, onde zonas
adaptativas sdo regibes de atracdo que ditam dagéapde certos habitats. Diferentes
superficies representam diferentes ecossistematerdé-las através de padrdes temporais
de evolugdo significa entender como diferentes tigleates e tipos de habitats levam a
diversidade de espécies. Partindo de padrdes ddokata literatura de Biogeografia, sera
mostrado que o algoritmo de radiacdo adaptativiaeesdtmportamentos emergentes Unicos
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ao longo do tempo, semelhantes aos encontradosatu@era, como aumento e ciclo
populacional, ocupacdo de oportunidades ecolégieapeciacdo, extincdo e radiacdo
adaptativa. Para cumprir tal objetivo, serdo usammduncdes descritas na se¢ao de
metodologia. Cada experimento realizado aqui ubassyuntos diferentes dessas fungdes
bem como diferentes configuracbes de parametras, coobjetivo de apresentar o0s
diferentes cenarios de radiacado adaptativa quenpaéde obtidos. Por compor uma analise
estrita da dinamica do algoritmo, esta secdo coenpee também uma analise de
sensibilidade de seus parametros. Os seguintesr@ep¢os sdo abordados nesta se¢éo:

(1) Especiacéo e Hibridizacdo em Superficies Adaptativiostra a evolucao temporal
do surgimento de espécies, bem como a existéndibddizacbes em superficies
adaptativas;

(2) Equilibrio Populacional em Superficies Adaptativddostra a obtencdo de
diferentes padrdoes de ocupacdo de zonas adaptgteagvidenciam a natureza
metapopulacional do algoritmo;

(3) Ciclo Populacional: Permite uma analise do tamagndyuulacional de espécies ao
longo do tempo;

(4) Padroes Temporais de Especiacdo e Extincdo: Mastementes padrdoes de
radiacéo adaptativa obtidos por diferentes din&smeatapopulacionais.

Cada um dos experimentos utilizara diferentes ctogude parametros, que foram obtidos
de forma empirica e serdo discutidos em suas rispesecdes. A obtencédo dos valores
para a analise dos experimentos se da sempreahadémcada geracao.

5.7.1 Especiacao e Hibridizacdo em Superficies Adaptatiga

Mostrar empiricamente a ocorréncia de especiagapasiica em superficies adaptativas
significa mostrar o surgimento de espécies ao lalogmpo, ocupando zonas adaptativas.
A ocupacéao de zonas adaptativas sob demanda diag@@@ de particular interesse para
problemas de otimizacdo, nos quais a ocupacao id®tiocais leva a diversidade de

solucdes, bem como uma maior exploracdo do espadmsta, cuja consequéncia é um
melhor desempenho na tarefa de encontrar um Otiolimige manter solugdes alternativas

em problemas multimodais. A Tabela 5.1 descreve pasametros usados neste

experimento, os quais foram obtidos empiricamente.

Tabela 5.1 Pardmetros e critérios de parada do algoritmoadéacédo adaptativa para o experimento de
padrbes temporais de especiacéo e extingao.

Parametros Critérios de parada
L4 K =20 L4 phd = 0,01 ® Omax 100
.« 1 =0,001 « A=100
* Mpagx=
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Para ilustrar a dindmica obtida pelo algoritmo ewbfemas simples de duas dimensdes
evidenciando a ocorréncia de especiacdes, a Flgardustra um exemplo de evolugéo
proporcionada pelo algoritmo ao longo das gerages adaptacdo e especiagdo sob
demanda do problema, no caso a minimizagédo dadu@g@&wank. Cada figura representa
a passagem de 10 geracdes. Picos adaptativosaesyattie estdo representados por “+” e
por seu respectivo numero que identifica a espédiguns individuos que nado estao
proximos aos picos aparecem representados por sisinadolos. Na Figura 5.5(a), tem-se
uma espécie e dois individuos e, na Figura 5.5¢hphbserva a ocupacao de todas as zonas
adaptativas (regides em azul) e seus respectivvos @idaptativos apos 80 geracdes. Os
resultados mostram que 80 geracOes foram suficigpéea que a radiacdo adaptativa
ocupasse todas as zonas adaptativas no caso da f@newank. Esse padrdo emergente &
resultado da diversidade intraespecifica, que &eexploracdo do espaco de fendtipos e,
por consequéncia, a geracao de individuos que ptupaas adaptativas distintas de sua
espécie, dando origem a um processo de especialgiefacéo de isolamento bioldgico.

Como visto no Capitulo 4, a existéncia de espécasn individuos hibridos leva a
condicbes de hibridizacdo entre espécies, ondensengéncia para um mesmo pico
adaptativo pode ser uma situacéo factivel. Umassnémpirica da execucdo do algoritmo
permite obter tais cenarios e inferir a possibdelade hibridizacdo ou até mesmo a
evolucdo de espécies hibridas para picos adapatistintos, que leva por fim ao
isolamento reprodutivo. Identificar estas situacéeslutivas em tempo de execucdo é
interessante para a resolugdo de problemas, peésies que estabilizam em um mesmo
pico adaptativo representam solucdes redundantepapem ser eliminadas. A Figura 5.6
ilustra o caso de ocorréncia de hibridizacdo emcanério de radiacdo adaptativa para a
funcdo Griewank. Na Figura 5.6(a) observam-se dapécies (2 e 3) ocupando um mesmo
vale adaptativo. Isso representa um momento dert@zee em relacdo a qual zona
adaptativa sera buscada. A Figura 5.6(b) mostraacegpécie 2 ja exibe convergéncia para
uma zona adaptativa, enquanto prossegue a incegtezeelacdo a espécie 3. Apés 10
iteracdes, na Figura 5.6(c), é possivel verifiaze g espécie 3 esta convergindo para uma
zona adaptativa, o que se confirma na Figura 5.Bi@ta mesma figura também é possivel
verificar que a espécie 6 esta convergindo parasama zona adaptativa, o que se confirma
nas Figura 5.6(e) e (f).
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Figura 5.5. Especiacfes ao longo de geracdes em curvas deadaifiencdo Griewank. Cada letra representa
incremento de 10 geracdes: (a) geracdo 1 e (hg&@mré0. Os picos adaptativos de cada espécie estédo
representados por seus respectivos nimeros e ipgtole “+”. Demais individuos aparecem represergado
por outros simbolos.
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Figura 5.6. Produto final de especiacdes ao longo do tempodmstaque para a ocorréncia de hibridizacdo
em vales adaptativos e convergéncia de espéciasupa mesma zona adaptativa. Os picos adaptativos d
cada espécie estdo representados por “+”, enqueniemais individuos estdo representados por outros

simbolos.

A Figura 5.7 mostra exemplos para as demais fungjes 200 geracdes. Em todos os
casos, fica clara a especiacao sob demanda défisigpdia Figura 5.7(a), um grande
namero de zonas adaptativas € encontrado; em rfbydeoutro exemplo com mudltiplas
zonas adaptativas; em (c) tem-se uma fungdo condgraumero de platds e apenas um
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deles representando picos adaptativos (a exist@wciapenas uma espécie ao final das
geracBes mostra que a condicdo de isolamento mologonsiderando zonas adaptativas
qguasiconvexas, cria uma regido de atracdo, mesmms|platds possam ser um entrave
para a convergéncia ao pico adaptativo); e em €d)-4e uma funcdo convexa e a
existéncia de apenas uma espécie.
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Figura 5.7. Produto final das especia¢des apds 200 geracGedgdotmo de radiacdo adaptativa para as
funcbes (a) CEC F9, (b) Schwefel, (c) degrau eGHL F2. Os picos adaptativos de cada espécie estédo
representados por “+”.

Discutindo sobre um aspecto global dos resultadogpssivel concluir que a radiacéo
adaptativa é o resultado da variacdo temporal détifos e a ocupacédo de diferentes
oportunidades ecoldgicas. A emergéncia de espgmefa-se intrinsecamente relacionada
com o habitat, ou seja, embora a especiacdo sicg&eja resultado da divergéncia de
fendtipos, as diferentes oportunidades ecoldgiee@osresponsaveis pelo estabelecimento
ou ndo de espécies ao longo do tempo. Isso evaleosmo diferentes habitats
proporcionam diferentes condi¢des evolutivas aviddios e espécies, assim como zonas de
hibridizacdo promovem a existéncia de espéciesdaiyr as quais sdo importantes no
entendimento da evolucdo em ecossistemas, comatidseio Capitulo 2. As dinamicas
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proporcionadas pelo algoritmo de radiacdo adaptatgultam em padrdes emergentes a
partir de simples processos e relacdes que foréimdies no Capitulo 4.

Voltando-se para a resolugdo de problemas, ficeo ctpe os padrbes de radiagao

adaptativa representam caracteristicas de graneeesse. A adaptacdo sob demanda de
superficies adaptativas significa adaptacdo sobaddando problema, que se traduz no
surgimento de espécies. Em problemas multimodais¢aracteristica proporciona uma

exploracdo do espaco de busca por meio da geragamudtiplas espécies, as quais

representam a diversidade de solu¢cbes, bem conamatemcdo destas ao longo do tempo.
Em contrapartida, em superficies monomodais, oriaigo mantém seu processo de busca
com uma espécie apenas, o0 que promove um esfongoutacional concentrado na busca

local. Seja qual for o caso, os resultados evidem@s propriedades emergentes dos
processos de especiacao simpatrica e selecaolnatura

5.7.2 Equilibrio Populacional em Superficies Adaptativas

O objetivo desta secéo € analisar padrdes de lgmifiopulacional, capacidade de carga e
dindmica populacional. Através da relacdo de poessdetiva, € possivel obter uma
dindmica que considera espécies dependentes diaagiealda zona adaptativa, ou seja,
quanto maior adaptacdo maior sera a tendéncia widibeg. Supondo uma superficie
adaptativa com multiplas zonas adaptativas, é ypelssibter a capacidade de carga relativa
a cada zona adaptativa ocupada, evidenciando quel@ade da oportunidade ecoldgica
influencia diretamente o nimero de individuos nautecdo de uma espécie. A Tabela 5.2
apresenta os parametros usados neste experimento.

Tabela 5.2 Pardmetros e critérios de parada do algoritmeoadéacédo adaptativa para o experimento de
padrBes temporais de especiacéo e extingao.

Parametros Critérios de parada
. K =50 . phd = 0,01 ° Omax- 400
.« 1 =0,001 « A=100
* Mpax=

Observac0Oes a respeito do experimento:

 Com o objetivo de uma analise visual de resultatoscurvas de nivel, o dominio
da funcdo CEC-F9 foi reduzido pafa5,5 -1,5, possibilitando um numero
reduzido de zonas adaptativas.

* O numero de geracbes maximo foi aumentado com etiebjde atingir o maior
namero possivel de zonas adaptativas e espécatslieatias.

* O equilibrio populacional € obtido a partir dasindiéts 50 geracbes, apos a
estabilizacdo das espécies.
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Experimentos mostram, pelo equilibrio populaciogak o sucesso adaptativo de espécies
S esta relacionado a qualidade da zona adaptatisge &licesso é determinado pelo
tamanho da populacdo, ou seja, melhores zonasatistaptpermitem um maior equilibrio
populacional, fato evidenciado em ecossistemass,remimo discutido no Capitulo 4.
Considerando a ocupacéo gradual de zonas adaptativéongo do tempo, assim como
apresentado na Secao 5.7.1, ao ocupar todas as adaptativas e atingir o numero
maximo de espécies, estas podem estar estabilizdaeid ™~ i@ se pares for
verdade qué; < og. Partindo deste ponto, é possivel obter o eq'uu'lihxnpulacionab]‘?q

das espécies estabilizadas em seus picos adaptddivaalculo d@fq é feito a partir de 50

geracOes apos a estabilizacdo de cada espétieante a execucdo do algoritmo. Para
analisar como superficies proporcionam diferentgsilierios populacionais foram
utilizadas trés funcdes distintas: Griewank, CECeFSchwefel. Considere, inicialmente,
K=50 e fs(ref) = 0,001 para a obtencao slee s, 0 que representa baixa pressao selgtiya

e, por consequéncia, maiores probabilidades dendividuo sobreviver.

A Figura 5.8 ilustra o caso da funcdao CEC-F9 dééinho dominid-5,5,-1,5], o qual
proporciona a existéncia de 20 zonas adaptativ@sreconsequéncia, 20 espécies. Cada
1™ e S € representado pelo simbolo “+” juntamente consempiintes valores separados
por “/”: equilibrio populacional ¢), numero méximo de individuos em 50 geracdes
(ma>(o}<)) e valor de adaptacap,). Vale lembrar que uma adaptacao melhor significa
valor menor dep, por se tratar de zonas adaptativas quasiconvexadléma de
minimizacdo). Uma analise dessa figura evidencigs tpontos: (1) O equilibrio
populacional e o numero maximo de individuos atingestdo relacionados com a
gualidade das zonas adaptativas, ou seja, dosatsahi2) zonas adaptativas de melhor
qualidade proporcionam equilibrios populacionaisones; e (3) a dindmica populacional é
regida pela superficie adaptativa. Um aspecto tacksé que, devido a baixa pressao
seletiva, 0 aumento populacional chegou a algwtscima de até 58% da capacidade de

cargaK = 50, como € o caso da espécie de maior adaptqgéogchegou ao pico de 79
individuos.
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Figura 5.8. Capacidade de carga e equilibrio populacional.eBigie gerada pela funcdo CEC-F9. Os
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geracbes axof) ) / valor de adaptagép ).

As figuras seguintes mostram os casos da func@wanik (Figura 5.9) e Schwefel (Figura
5.10), onde a mesma tendéncia é observada emaeaagdequilibrios populacionais. No
caso da funcdo Griewank, por representar uma doigerbnde os picos adaptativos
possuem qualidades parecidas, o equilibrio popnati atingido também possui
distribuicdo parecida entre as espécies.
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Figura 5.9. Capacidade de carga e equilibrio populacional.eBigie gerada pela fungdo Griewank Os

resultados numéricos apresentados s@pilibrio populacionalgf®) / ntmero maximo de individuos em 50

geracdes axof) ) / valor de adaptagép ).
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Figura 5.10. Capacidade de carga e equilibrio populacionaleBigie gerada pela funcdo Schwefel. Os
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geracdes (na>(o'f‘) ) | valor de adaptacdg). Observacdo: por questdes de clareza na figgamas
espécies estdo apenas representadas por seusregugdbopulacionais.

Nos casos vistos até 0 momento, o equilibrio pautal ofq foi obtido utilizando baixa

presséo seletiva, por meio da definigéoféréf)z 0,001, o que proporcionou um aumento

populacional que chegou a 58% acima do valor dacdade de carga. Com base nos
experimentos realizados, evidencia-se a influérada pressdo seletiva na dinamica

populacional, pois ao definl‘g(ref) com diferentes valores é possivel obter diferentes
conformacgdes da distribuicdo dg, atraveés des; e s, 0 que se traduz em diferentes
pressdes seletivas e diferentes tamanhos popudégid@omo visto no Capitulo 4, quanto
maior forfs(ref), maior sera a pressao seletiva.

Inicialmente, considerou-s%(reo=0,001 para uma analise do equilibrio populacional.
Considere agora a funcdo CEC-F9 ainda definida omimio[-5,5,-1,5] e diferentes
valores defS(Ireﬂ maiores que 0,001. A Figura 5.11 ilustra os caea))sfs(ref) =0,01; (b)
fS(ref) =0,1; e (c)fs(ref): 0,2, onde observa-se uma tendéncia de obtencaquikbeos
populacionais menores devido a maior pressao &elétale notar que, quanto maior for a
presséao seletiva, o valor d%q tende a diminuir em relacéo ao valorKleE quanto maior

for fs(ref), maior sera o efeito dg,, sobre as espécies. Isso leva, inevitavelmentena u
maior probabilidade de espécies se extinguirenoagol do tempo.

Rodrigo Pasti
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Para problemas de otimizacdo o comportamento apeskeeé de particular interesse, pois
regides mais promissoras tornam-se automaticamegtées nas quais a exploragcéo do
espaco de busca é intensificada a cada geracaonteDiesses resultados ainda resta
investigar os padrées emergentes ao longo do temmumorcionados pela dinamica

metapopulacional. Os resultados sdo exploradodusssecdes seguintes.

5.7.3 Ciclo Populacional

O primeiro passo para o entendimento da dinamipalpoional do algoritmo de radiacao
adaptativa se concentrarda em uma andlise individaaéspécies. Com isso € possivel
extrair os padrées de evolucdo do numero de ingdgi@do longo do tempo e a relacdo com
a capacidade de carga. Os resultados obtidos elenuma das propriedades mais
importantes do algoritmo: a presenca de padrdescides populacionais como 0s
discutidos na Sec¢éo 5.5.1 e equivalentes aos eadostem ecossistemas reais. Para a
resolucdo de problemas, os ciclos populacionaigeseptam o autoajuste do namero de
solucdes ao longo do tempo. Em conjunto com a dp@di da zona adaptativa, os ciclos
representam um processo de multiplas buscas lecaisentrando-se em regibes mais
promissoras do espaco de busca, durante todo egsmcle busca. Para fazer esta analise,
sera usada a funcdo CEC-F9 e as diversas espécatag pela sua superficie. A base € o
experimento da secéo anterior. A Figura 5.12 mastra analise de trés casos de espécies
geradas nesta superficie. A Figura 5.12(a) mostr&aso em que 0 aumento populacional
atingiu um certo ponto e se manteve até o fim @dagetacdes. A Figura 5.12(b) mostra o
mesmo caso, porém em menos geracdes, 0 que eddgneio aumento populacional é
exponencial durante oito geracfes até atingir acddade de carga da zona adaptativa. A
Figura 5.12(c) mostra um caso em que o tamanholgapoal diminui apds 50 geracgdes.
Casos assim possuem causa na propria definicaslad@io de pressao seletiva: se espécies
com melhor adaptacdo surgem com o0 tempo, estaseexegpressao sobre espécies ja
existentes e com menor adaptacdo podendo, inclustasionar diminuicdo no tamanho
populacional dessas espécies ja existentes. Ppafifigura 5.12(d) mostra um caso similar
ao (c), porém com aumento populacional, encontrastiabilizacdo apds 70 geracdes. Os
padrbes encontrados mostram-se similares aos idissuta Secédo 5.5.1, 0 que evidencia
mais uma caracteristica do algoritmo de radiacdaptativa: o ajuste do tamanho
populacional com base na qualidade relativa daaszadaptativas e de picos adaptativos
de espécies. Para problemas de otimizacdo, os gwmdi® ciclo populacional sdo de
particular interesse, pois representam o ajustenaiico do nimero de solugbes ao longo
do tempo, dependentes da qualidade de 6timos lecaatrados.
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Figura 5.12. Tamanho populacional ao longo das geragdespresentando ciclos populacionais. Cada um
dos quatro casos representa uma espécie geradperéice CEC-F9.

5.7.4 Padrbes Temporais de Especiacéo e Extincdo

Como visto no Capitulo 2, existem diversos fatogee podem levar uma espécie a
extingdo. Dentre os principais, destacam-se mudaagabientais, que muitas vezes de
forma abrupta ndo permitem que espécies se adaptetempo a novos habitats. Porém,
considerando que ecossistemas sdo estaticos, asiessgstdo basicamente sujeitas a
pressdo seletiva exercida em um contexto de irdteragitua e com ambientes invariantes
no tempo. Dentro do contexto das superficies atteasa este cenario remete a influéncia
de trés fatores que podem ser determinantes ng@atde uma espécie: (1) a conformacgéo
da superficie adaptativa; (2) a adaptacdo de ithads e espécies; e (3) o numero de
individuos de uma espécie. Os trés fatores infiaemaliretamente a relacdo de pressao
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seletiva e como ela atuara na determinacdo daéegiatou ndo de certos fendtipos nas
populacdes de espécies. Os experimentos realizegkia secdo possuem 0 objetivo de
mostrar a influéncia destes fatores e como eles d&ierminantes para a radiagao
adaptativa, que considera diferentes dinamicasdeaigppde especiacéo e extingdo. Sendo
assim, para obter diferentes efeitos serdo anabksad

(1) Diferentes valores pawéref). A variacio dés(ref) mostra que maior ou menor efeito

da presséao seletiva leva a diferentes cenarioadi@géo adaptativa.

(2) K. Maiores ou menores capacidades de carga permii@siou menos individuos
em uma espécie. Baixos valoreskdpromovem maiores taxa de extingao.

(3) Trés superficies adaptativas distintas que reptasediferentes tipos de habitats,
geradas, respectivamente, pelas fungcdes CEC-F&wark e Schwefel. A principal
func@o considerada nestes experimentos é a CEGeWRlo a heterogeneidade dos
habitats.

Para a realizagdo dos experimentos, os demais pac@sao fixos e definidos com os
valores da Tabela 5.3.

Tabela 5.3 Pardmetros e critérios de parada do algoritmeoadéacédo adaptativa para o experimento de
padrBes temporais de especiacéo e extingao.

Parametros Critérios de parada
« K (variavel) * py=001 *  ®max 400
o« 1 (variavel) « A=100
* Mpax=

Para analisar o efeito de diferentes dinamicas|pojmnais de especiacao e extingdo, serao
usados quatro diferentes graficos que mostram rag@id longo do tempo:

(1) Surgimento de espécie por geracdo, de modo queagdge400 detém o valor do
namero total e cumulativo de espécies que surgiram;

(2) Grafico do numero corrente de espécies por geragaosao especies com sucesso
evolutivo, ou seja, existentes na geracao atual;

(3) Divergéncia de fenotipos;

(4) indice de Shannon.

A pressdao seletiva € dependente do niumero de pesatixistentes em uma espécie. Logo,
quanto maior o numero de individuos da mesma espgwmnor a probabilidade de uma
espécie se extinguir, desde que essa néo ultrapdssite da capacidade de carga. Para
analisar o efeito da extingdo, o cascKde 10 € interessante, pois representa uma pequena
diversidade de fendtipos. A seguir, quatro subsegieesentam exemplos de diferentes
padrbes de dinadmicas populacionais que podem d$elashpelo algoritmo de radiacdo
adaptativa.
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5.7.4.1 Efeito da Baixa Pressao Seletiva

O primeiro experimento consiste em utilizar o mesrapario ja apresentado em secdes
anterioresK = 50 efs(ref) =0,001. Para a funcado CEC-F9, a Figura 5.13(ajrd o total de
espécies originadas e a Figura 5.13(b) mostraabdetespécies existentes. Ao final de 400
geracgOes, surgiram 114 espécies e foram mantidasUra analise mais profunda dos
resultados mostra que o desaparecimento de trésiesgfoi consequéncia da fusdo por
convergéncia a um mesmo pico adaptativo. Na Figura(c) e (e) tem-se a divergéncia de
fendtipos, enquanto em (d) e (f) é apresentadalicérde Shannon, sendo que em (e) e (f)
o grafico se apresenta em escala ampliada. Asoqdigiiras mostram um padrdo de
diversidade temporal, onde a diversidade de espéuistra-se intimamente relacionada a
divergéncia de fendtipos e ao indice de Shannorsefay € possivel notar que os padrbes
dos indices se mantém similares ao longo do teropgue permite concluir que a
diversidade de espécies so é atingida por meiaveastlade de fendtipos. Outro ponto a
destacar € que a divergéncia de fenotipos € diegtEmproporcional ao dominio da
superficie adaptativa e do nimero de dimensdes.
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Figura 5.13. Andlise de diversidade, especiagao e extingaoragol das geragbes para a superficie gerada
pela funcdo CEC F9 coii= 50 efs(ref) =0,001.
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Para a superficie gerada pela funcdo Schwefelddpanostra a existéncia de 25 espécies
acumuladas e 25 espécies existentes, o que saaifitho existéncia de espécies hibridas
ao longo do tempo e a ocupacdo de cada zona ddamaistente no dominio por apenas
uma espécie. O indice de Shannon €, portanto, meonoro mostra a Figura 5.14. A
divergéncia de fenoétipos, dependente do dominisug@rficie, mostra um padrdo similar
ao esperado dado o maior dominio em comparacadmgaduCEC-F9. A tendéncia se
mantém quando se considera a superficie geradafyreiao Griewank. No exemplo da
Figura 5.15, existem algumas peculiaridades, comamero de espécies menor devido a
menor quantidade de zonas adaptativas, e aindsapaiecimento de espécies ao longo das
geragcbes. Os padrdes de diversidade de espécraarg&eram segundo se observa nas
Figuras 5.15(c) e (d). Seja qual for o caso, éipeksonstatar que a quantidade de espécies
geradas ao longo do tempo é uma demanda da sipeatfiaptativa, o que reforca os
resultados obtidos na Secéo 5.7.1. Para probleenasmizacao isso representa um grau de
diversidade de solucbes que varia de acordo conulimmodalidade do problema em

guestao.
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Figura 5.14. Analise de diversidade, especiacao e extingdomrgol de geragbes para a superficie gerada
pela fungéo Schwefel coki= 50 efs(ref) =0,001.
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Figura 5.15. Andlise de diversidade, especiacdo e extincaomgol de geracdes) para a superficie gerada
pela funcéo Griewank cok = 50 efs(ref) =0,001.

5.7.4.2 Efeito da Baixa Capacidade de Carga

A diminui¢cdo da capacidade de carga limita o nungerendividuos de todas as espécies
geradas em relacdo a sua zona adaptativa. O ds@dtaergente é um tempo maior de
radiacdo adaptativa, ou seja, a taxa de surgintenespécies diminui quan#otende a um
valor cada vez menor. Para a funcdo CEC-F9 (Figuré@), 111 espécies surgiram com a
manutencdo de 110 ao final de 400 geracdes, imdticgne a diversidade de individuos
esta relacionada a taxa de especiacdo, porém n&esattado final das especiacdes,
atingindo quantidades de espécies equivalenteskcertO as obtidas com o maior vakor

= 50 da sec¢dao anterior. Esta tendéncia se mantsvéemais casos: Schwefel (Figura 5.17)
e Griewank (Figura 5.18). Mais um ponto a se destacque os padrdes de diversidade
entre divergéncia de fendtipos e indice de Shaseomantém, ou seja, a diversidade de
fendtipos sO é atingida com a diversidade de especnesmo quando a diversidade
intraespecifica € menor devido a menores valords de
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Figura 5.16. Analise de diversidade, especiacao e extingdomrgol de geragOes para a superficie gerada
pela funcdo CEC-F9 coi = 10 efs(ref) =0,001.
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Figura 5.17. Analise de diversidade, especiacao e extingdomrgol de geragbes para a superficie gerada
pela funcéo Schwefel coki= 10 e f;ref): 0,001.
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Figura 5.18. Analise de diversidade, especiacao e extingdomrgol de geragbes para a superficie gerada
pela funcéo Griewank cok= 10 e fs(ref)= 0,001.

5.7.4.3 Efeito de Diferentes Pressodes Seletivas

Nesta secdo serdo mostrados resultados referem@msagdo da pressao seletiva fazendo
com que ela tenha maior influéncia na sobrevivédeiandividuos e espécies. Como visto
no Capitulo 4 e na Sec¢édo 5.2.2, o parémébffﬁf) € responsavel por definir diferentes
padrbes de pressao seletiva e dindmicas de radagmativa. Foram definidos quatro
cenarios de pressédo seletiva compondo os seguial@es parais(ref): 0,001; 0,01; 0,1 e
0,2. O primeiro caso foi utilizado em todos os expentos das sec¢des anteriores, 0 que

representou uma baixa pressao seletiva. Os deasis serdao responsaveis por diferentes

padrbes de radiacdo adaptativa, como mostrara@besag obtidos nos experimentos dessa
secdo. Os experimentos mostrardo que, quanto rfmidg(ref), maior sera a pressao

seletiva, 0 que resultard em maiores taxas deiegfece extingao.

A primeira superficie a ser analisada sera a dgafuilCEC-F9. Considere como referéncia
inicial os casos apresentados nas secées anterdnmms(ref): 0,001. Aumentandbé(ref)
para 0,01 € esperado um maior efeito da presséiivaetm espécies de menor adaptacéo e
na Figura 5.16(a) é possivel observar que na gerbd4d atingiu-se 109 espécies e na
geracdo 176 um total de 110 espécies. Em contidgana Figura 5.19(a) observa-se que
0 aumento d%(ref) para 0,01 na superficie CEC-F9 mostrou que a @éapgradual de

zonas adaptativas ocorre mesmo sob maior presiivaepois atingiu-se 109 espécies na
geracdo 133 e 110 na geracéo 151.
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Figura 5.19. Analise de diversidade, especiacao e extingdomrgol de geragbes para a superficie gerada
pela funcdo CEC-F9 coi = 10 efs(ref) =0,01.

Aumentando dez vezes mais o valorfé'éf), portanto, valendo 0,1, € esperado um efeito

maior da pressdo seletiva. A Figura 5.20 indicapadrao de especiagdo e extingdo ao
longo do tempo proporcionado pelo maior efeito desgho seletiva. Quando uma espécie
extingue-se, deixa vaga a oportunidade ecoldgieaoqupava, o que favorece a especiacao
e ocupacdo dessa oportunidade por outra espéde. [igglrdo é evidenciado na Figura
5.20(a), que apresenta 0 numero de espécies ggieasuao longo do tempo. Sao atingidas
110 espécies na geracdo 166 e chegando ao finrdd@geracbes com 171 espécies. O
padrdo de ocupacdo de zonas adaptativas mostrar@smo que em pressoes seletivas
menores. Obteve-se uma tendéncia linear de aurdergepécies que surgiram ao longo do
tempo a partir da geracdo 70. O padrdo exibidoraficg da Figura 5.20(b) apresenta uma
oscilagdo no numero de espécies, indicando a owiar&e extingbes ocasionadas pela
pressdo seletiva. O nimero maximo de espécies tameaimente existindo foi de 95,
indicando que maior pressao seletiva ocasiona mdiversidade de espécies, que se
mantém ao longo do tempo, embora o nimero totakgdécies que surgem seja maior. Tais
padrbes também sao evidenciados em uma analis€iglara 5.20(c) e (d), que indica
menor divergéncia de fenétipos e menor indice @gam&dn ao longo das geragoes.
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Figura 5.20. Analise de diversidade, especiacao e extingdomrgol de geragbes) para a superficie gerada
pela funcdo CEC-F9 coi = 10 efs(ref) =0,1.
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Figura 5.21. Andlise de diversidade, especiacdo e extincaomgol de geracdes) para a superficie gerada
pela fungdo CEC-F9 coi = 10 efs(ref) =0,2.

O padrao mantém-se o0 mesmo das andlises antegioaeslo se considera aumerig%{f“f)

para 0,2 e, portanto, um aumento no efeito da @oessletiva. A mesma oscilacdo no
namero de espécies pode ser observada na Figurghbp.Porém, pelo maior efeito da
pressao seletiva, observa-se um pico de existéiecespecies igual a 82, que representou

uma diminuicdo de mais de 13% em relacdo ao casaa@m defs(ref) =0,1. Com a maior
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liberacdo de zonas adaptativas devido a extincaesgécies, maior foi o numero de
espécies que surgiram ao longo do tempo, chega@d ao final de 400 geracoes.

Diferentes padrées sédo observados nas funcbes fthev&riewank. Na primeira fica
evidente que, embora a presséo seletiva tenha sahoer efeito ndo foi suficiente para
causar muitas extingdes ao longo do tempo. Na tuGgéewank a pressao seletiva mostra-
se com grande efeito, visto que o0 maximo de espégie se atingiu foi 16 na geracéo 400
e 15 na geragao 340.
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Figura 5.22. Analise de diversidade, especiacao e extingdormgol de geracbes para a superficie gerada
pela fungéo Schwefel coki= 10 efs(ref) =0,2.

Espécies acumuladas 2 Espécies existentes

0 50 100 150 200 250 300 350 400 0 éo 160 150 260 2&1:0 360 3&1:0 400

Divergéncia de fendtipos indice de Shannon
5 T T T T T T T 3 T T T T
4 T 1 2% oo

m P WYY
3 JT 2 h
©° (A1s |

20 [ ] 4
1, 1 o5/

[ [ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘
00 50 100 150 200 250 300 350 400 OO 50 100 150 200 250 300 350 400

Figura 5.23. Analise de diversidade, especiacao e extingdomrgol de geragOes para a superficie gerada
pela funcéo Griewank cok = 10 efs(ref) =0,2.
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Por fim, é possivel concluir que o parémefgﬁ?f) conduz a variacdo da dinamica de
especiacao e extingdo, o que permite obter difesepadroes de radiagdo adaptativa em
uma mesma superficie adaptativa. Para a resolucfomblemas a variagdo desses padrbes
pode levar a diferentes cenarios de otimizacdmecpnsequéncia, a diferentes tipos de
resultados. Portanto, os resultados obtidos nes@ogyuiardo a aplicacdo do algoritmo de
radiacdo adaptativa na resolucdo de problemas pat@s continuos multidimensionais.
Uma analise de como diferentes padrbes de radiadaptativa estdo relacionados a
problemas de otimizacao seré feita na secéo seguint

5.8 Padrdes de Ecossistemas em Superficies Adaptativa®timizacdo de
Funcdes no Espac@®

Os resultados da sec¢do anterior evidenciam que ngpuwacao proporcionada pelo
algoritmo de radiacdo adaptativa apresenta padedgorais similares aos encontrados em
ecossistemas reais. Também foi observado o que padedes podem significar quando a
atencao se volta a problemas de otimizacdo. Estgioanotiva uma analise mais profunda
voltada a problemas desafiadores em espacos maeeeduas dimensdes. Portanto, seréo
usadas superficies geradas pelas fun¢bes da coampdt CEC 2005 em 10 dimensdes. Os
seguintes experimentos sdo abordados nesta secao:

(1) Secdo 5.8.1Trade-off entre Diversidade Inter e Intraespecifica. Estadbre o
tradeoff entre a diversidade inter e intraespecifica, &slagom desempenho de
otimizacdo etradeoff exploration-exploitationde otimizacdo. O objetivo final é
encontrar um equilibrio entre 0 nUmero maximo deeesm,,,e capacidade de
cargakK de modo a obter um melhor desempenho de otimizacao

(2) Secao 5.8.2. Aumento do Numero de Espécies e Cganvaa de Adaptacao.
Estudo da influéncia do aumento do numero de espétino desempenho de
otimizacao.

(3) Secdo 5.8.3. Efeito da Diversidade Intraespecifitatudo da influéncia da
divergéncia de fenotipos na diversidade intraefipacie desempenho de
otimizacao.

(4) Secao 5.8.4. Algoritmo Sem Pseudodiferencial. st algoritmo de radiacéo
adaptativa sem pseudodiferencial e desempenhondiz@a¢ao.

(5) Secao 5.8.5. Fixando um Numero Maximo de Chamadéameéao-Objetivo. Estudo
de desempenho de otimizacdo onde o critério del@ara numero de chamadas a
funcao objetivo, assim como na competicdo do CHI520

(6) Secao 5.8.6. Ganho de Adaptacdo e Convergénciaddpt#cdo. Estudo sobre
convergéncia maxima do algoritmo de radiacdo atlepfande o critério de parada
€ 0 ganho de adaptacéo.
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Para viabilizar um menor custo computacional, axtijdade de amostras do conjuntdoi
diminuida paraA = 10, visto que valores baixos de amostra sigmifiam menor esfor¢o
numeérico na obtencdo da curva de adaptacdo, mantangdrecisdo na obtencdo da
informacé&o a respeito da relacdo de isolament@dimd, como discutido no Capitulo 4.
Novamente, cada um dos experimentos utilizara etites conjuntos de parametros, que
serdo discutidos em suas respectivas secOes. Acdbtalos valores para a analise dos
experimentos se da sempre ao final de uma geracao €inal de execucédo do algoritmo.
A medida principal é definida comoerro absoluto, calculado a partir do individuo com
melhor adaptac&o dentre todas as espé&tiesando a seguinte equacao:

o(i") = oo (1) ~p,i™) 55
ondei™) corresponde & melhor solugéo do problema, ou agisla que fornece a melhor
adaptacdo em uma superfiégte Uma solucéo € interpretada aqui como um vetop de
atributos fenotipicos, todos considerados contino@gie permite associar a solugdo a um
ponto noRP. Para cada funcdo o algoritmo é executado 25 vézesédia e o desvio
padrdo das 25 execucOes sao definidos @®mo, respectivamente, e sdo usados para
compor as tabelas de analises experimentais fim¢cdes para diferentes cenarios. A
apresentacao das tabelas e o significado das lagesad exemplificados abaixo.

Tabela 5.4. Tabela-exemplo dos resultados dos iexpetos da Secao 5.8.

Cendrio 1 Cendrio s
Fi et oy €15t Oy
Fn e_nl i Gnl ee e_nS i Gns
M e_l + o1 e_s + Og

Cada coluna das tabelas equivale a um cenério dieterminado experimento. Cada linha
da tabela equivale a uma func&d @ Fn). Cada célula apresenta o egre o desvio padrao

o de uma funcdo. Uma avaliacdo geral para cada @s denarios é feita pela média de
todos os errog dasn fungdes, indicada na ultima linha de cada tabetdd”. Valores em
negrito e linhas ou colunas realcadas em tons deacsdo resultados em destaque.
Algumas tabelas também possuem o melhor resultadoegyrito para uma determinada
funcdo, assim como em destaque alguns resultadmsgoees a cada experimento.

5.8.1 Trade-off entre Diversidade Inter e Intraespecifica

Como ja mencionado em diversos trechos da tese,dosn padrdes emergentes de
ecossistemas mais importantes € a diversidadepéeies e individuos ao longo do tempo.
Como visto no Capitulo 2, entender como ocorrem@esdde diversidade é essencial para
se entender a propria evolucao e adaptacado, seledadn apenas a diversidade de espécies
mostra-se essencial, mas também a diversidade rdgipies em uma uUnica espécie.
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Diferentes padrdes de evolugédo sédo encontradoatneerna, porém sabe-se que uma rapida
adaptacao favorece o estabelecimento de novasiesp8endo a diversidade um aspecto
de muita importancia na evolucdo de espécies,spra 0 seu papel na adaptacao é ponto
central a ser investigado neste capitulo.

Um dos aspectos levantados pela teorishiéting balancede Wright é a relacdo entre
quantidade de espécies (ou subragas) isoladasorvargéncia evolutiva para o pico de
maior adaptacdo em uma superficie adaptativa (MWyrigB32), que se traduz em
diversidade interespecifica. Sabendo que a diasidhtraespecifica também é essencial
para a adaptacéo, seria natural pensar em umaoedatre os dois tipos de diversidades.

Para pensar em uma convergéncia otima em termdisetsidade, é possivel pensar se um
maior numero de espécies com numero reduzido dédods favorece a convergéncia, ou,
por outro lado, um grande nimero de individuos w@s espécies. E possivel identificar,
portanto, umtrade-off entre diversidade intra e interespecifica. Tahg@&b pode ser
comparada diretamente com outit@de-off bem conhecido quando se estuda meta-
heuristicas para otimizacdo: toeade-off exploration-exploitation(Eiben & Schippers,
1998). Enquanto que o “exploration” é representpdo espécies, a “exploitation” é
representada por individuos. Observa-se mais uara enalogia entre ecossistemas e
problemas de otimizacdo. Dois casos de estudoiséotidos e analisados através do erro
absoluto e de um nimero maximo e constante ded@gsac

5.8.1.1 Trade-off em um Caso Extremo: A Existéncia de Ap&lma Espécie

O primeiro passo para andlise de diferemtagde-offsé um caso extremo: a existéncia de
apenas uma espécie, mesmo em habitats que praprtidiversas zonas adaptativas.
Varia-se apenas a capacidade de cHrgae ditara a tendéncia de aumento populacional da
espécie em um cenario fixo proporcionado pelos depaametros. Abaixo, na Tabela 5.5,
estdo resumidos 0s parametros usados no experimiésttabelas de resultado deste
experimento sdo: 5.12, 5.13, 5.14, 5.15,5.16 .5.1

Tabela 5.5 Parametros e critérios de parada do algoritmadi@cdo adaptativa.

Parametros Critérios de parada
* K (variavel) * py=001 *  ®max 500
. =01 - A=10
s Mpax=1

Considerando a existéncia de apenas uma espécimarauperficie monomodal é possivel
obter padrbes de convergéncia que dependerdo agermagersidade intraespecifica. Essa
€ premissa da primeira etapa dos experimentosahslas 5.12, 5.13 e 5.14, em conjunto,
mostram como a diversidade intraespecifica infliseacadaptacio. E possivel fazer uma
analise global em relacdo aos diferentes valorgéardanho populacional e em comparacao
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com a eficiéncia de otimizacdo. Olhando para fusg@®a separado, é possivel observar
uma tendéncia: quando o valorkde baixo, o erro € maior; ao aumentar pgéra20 ouK

= 30, observa-se um erro menor. Porém, ao contawaentando existe uma tendéncia do
erro aumentar, o que mostra que a diversidadeespexifica proporciona melhores
adaptacdes até um cerQ ou seja, muita diversidade é prejudicial paravelugdo de
espécies. Tal tendéncia é observada também naaFadid, onde foram tomados os valores
médios de erro absolugem relacdo ao aumento KePara problemas de otimizag&o, isso
leva a concluir que muito esforgco computacionalsedo por um elevado ndamero de
solucdes pode degradar o processo de busca, adeviéeneficia-lo. Tal fato representa
também uma economia de recursos computacionais.

x 10°

) 2.5

1.5 B
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Figura 5.24.Tendéncia de adaptacéo para fun¢gdes unimodaigrdaantdo o valor dK.

O padrdo descrito acima ndo se verifica em supesfimultimodais, como pode ser
observado nas Tabelas 5.15, 5.16, 5.17. Diferetdesanhos populacionais podem
proporcionar diferentes convergéncias para difesefitngcdes. Tomando a média de erros
como referénciak = 40 apresentou o melhor resultado, porém ao aamen diminuirkK

nao é possivel identificar uma tendéncia. Essdtagikué observado também através da
Figura 5.25. O mesmo é valido quando analisadésgées individualmente.
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Figura 5.25.Tendéncia de adaptacéo para fungdes multimodaisgtando o valor de.
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5.8.1.2 Trade-off na Razdo Kjm,

Ao considerar a existéncia de multiplas espéciesugerficies multimodais a obtencéo de
um trade-off entre diversidade inter e intraespecifica podeobéida considerando alguns
diferentes casos que representam cenarios distiloadiacdo adaptativa. A Tabela 5.6
descreve o0s parametros utilizados nesses expedsiefit ponto de partida € uma
capacidade de carga maxirfapara uma espécie: aumentando o numero de espécies
diminui-se a capacidade de carga em uma relacaoidieicomoK’ = K/my,,. Ou seja,
guanto maior o niumero de espécies menor sera tibeguipopulacional das espécies,
como os obtidos na Sec¢édo 5.7.3. Para a obteng@apdeidade de carga maxitainteira,
escolheram-se valores especificoskde m,,,,. Tem-se, portanto, os seguintes cenarios
experimentais considerand$ = 100: (1)my.=2, K'= 50; (2) my.=5, K= 20; (3)
Mpae= 10, K'= 10; e (4)my=20, K'= 5. Por fim, para cada um dos valores ke
considera-se diferentes pressoes seletivas va#mfg%ef) em 0,001, 0,01, 0,1 e 0,2, assim
como nos experimentos da Secao 5.7.4. Os resultgmesentam-se na forma das quatro
Tabelas 5.18, 5.19, 5.20 e 5.21, cada qual relativan valor diferente dbs(ref). Os
parametros usados no experimento estao na Talbela 5.

Tabela 5.6 Parametros e critérios de parada do algoritmadiacdo adaptativa.

Parametros Critérios de parada
o« K’ (variavel) * py=0,01 *  ®max 500
o 0 (variavel) « A=10
*  Mpyax (variavel)

O primeiro resultado a ser destacado, e que fouoom todos 0s experimentos, € que em
todas as execucOes do algoritmo atingiu-se o valQ. Isso se deve ao fato da
multimodalidade das superficies, aqui estudadassaptarem um elevado numero de
zonas adaptativas.

7

A convergéncia adaptativa € consideravelmente mfi$ente, ou seja, duas espécies
reprodutivamente isoladas aumentam as chancesuiscég de atributos fenotipicos que
Ihes conferem méaxima adaptacdo para determinadtahabal fato pode ser observado
guando considera-s8,,,= 2 eK'= 50, que apresentou erros médios até 50% meloies
os obtidos considerando apenas uma espéciekceni00. Fazendo uma analise conjunta
dos resultados, € possivel identificar a quantidieléuncdes junto as quais determinado
cenario apresentou melhores resultados destacadosgrito nas tabelas 5.18, 5.19, 5.20 e

5.21. Por exemplo, na Tabela 5.18 p%?ﬁf) = 0,001,m,,=2 e K'= 50 o algoritmo
apresentou melhores resultados em oito fungbeanpai=5 e K'= 20 em seis funcgdes,
paramy,,,= 10 eK’= 10 em cinco fun¢oes, e pamg, =20 e K’=5 em apenas uma funcao.
Esta tendéncia sugere que a diversidade de espgéaigsortante para uma convergéncia
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acelerada, porém se a diversidade intraespeciicddixa, degrada-se a capacidade de
adaptacdo das espécies, resultado mostrado quandonsideram,,,,=20 e K'= 5. Em
destaque, o caso da funcéo F9, a qual apresent@adr@io de perda de precisao, visto que
um maior numero de individuos representou um eenanem todas as quatro tabelas do
experimento.

Ao variarfs(reo, € possivel obter diferentes cenarios de presskive e, portanto, é
possivel responder como ela pode influenciar naadpde de adaptacdo das espécies. Tal

7

influéncia é verificada nas Tabelas 5.18, 5.190%25.21, cada qual com um valor
diferente de‘s(ref). Os resultados mostram que uma pressao seletivar ri@aorece a

extincdo de espécies e, portanto, espécies extatasugar a novas espécies, que por sua
vez, podem proporcionar uma melhor adaptacéo.ehaléincia € observada ao aumentar o

valor defs(ref). Este padrdo de radiacdo adaptativa € muito coroomg visto no Capitulo

2 e na Secdao 5.5. Este resultado evidencia quang@&x de espécies permite que espéecies
mais adaptadas possam surgir com o tempo, resaleamduma melhor adaptagcéo global.
Por fim, considerando a obtencdo do methade-offde diversidade inter e intraespecifica,

dentre os casos estudados obteve-se um caso @guegara,, =5, K'= 20 efs(ref) =
0,2, quando o algoritmo apresentou os menores emdl0 fun¢des, sendo que a sua média
também apresentou melhor resultado considerandnaa@gef) = 0,2. Isso mostra que

dentre todos o0s casos estudados esse represemielhartrade-offentre diversidade inter
e intraespecifica. Por representar também o melaeempenho de otimizacdo em 500
geracoes, esse resultado pode ser consideradohorrtralde-off exploration-exploitation
dentre os cenarios experimentais realizados. Sméanto, a base para os demais
experimentos.

5.8.1.3 Razéo K/max, Funcdes Ruidosas e Surgimento de Espécies

O algoritmo de radiacao adaptativa gera espéciesalelo com a superficie adaptativa. Se
a superficie apresentar apenas uma zona adapggiersas uma espécie se mantera ao
longo das geracdes. Por este motivo, 0s experimelst@ecao anterior estdo separados em
funcdes unimodais e multimodais. Porém, se a fungdioomodal apresentar ruidos, estes
podem representar a existéncia de mdultiplos étilncais ou zonas adaptativas. Este é o
caso apresentado pela funcdo CEC-F4, como podsostarida em Maia (2012), Coelho
(2011) ou Suganthaat al (2005). Experimentos conduzidos cam,,> 1 levaram ao
surgimento de mais de uma espécie.

5.8.2 Aumento do Numero de Espécies e Convergéncia de Adacao

Dentro do cenario restrito estudado na secdo antéoi encontrado um melharade-off
entre a diversidade inter e intraespecifica. Toraaramo ponto de partida este resultado,
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esta secao analisa como o0 aumento do nimero deesspéde influenciar a convergéncia
de adaptacéo. Iniciando poy,,,=5 eK = 20, 0 objetivo € aumentay,,, € manter fixdK,

0 que significa aumentar o nimero de espécies ¢emartapacidade de carga maxima. A
tabela deste experimento é a Tabela 5.22 e os padawtilizados estdo resumidos abaixo.

Tabela 5.7 Parametros e critérios de parada do algoritm@adi@cdo adaptativa para o experimento variando
0 numero de espécies.

Parametros Critérios de parada
. K =20 . phd = 0,01 ° Omax- 500
e =02 - A=10
*  Mpyay (variavel)

Os resultados da Tabela 5.22 apresentam aumentg.ge6 atém,,,,= 10. Os cenario sédo
comparados entre si e comy,=5 na Tabela 5.21. Aumentando4sg,, € possivel
obsevar melhores resultados em quase todas asirRéra as demais, 0 aumentonglg,
representou uma melhor convergéncia de adaptagée,as resultados sdo destacados em
negrito. E possivel destaaga,,.= 10, que apresentou a maioria dos melhores ressltado
em oito das vinte e cinco fungbes. Também é pdsdastacar que, em alguns casos, 0
ganho nos resultados é pequeno, por exemplo, gddar-24 e F25. No caso da funcéo
F25, ainda € possivel obsevar gqug,= 10 apresentou o melhor resultado, porégm,= 9
apresentou resultado semelhante. Por fim, voltandtencdo para a média dos resultados,
na ultima linha da tabela € possivel ver uma tecidée ganho médio ao aumentar o valor

deMyay

Uma analise geral dos resultados permite conclugr @ aumento do nimero de espécies
isoladas biologicamente pode favorecer a convergéte adaptacao, levando a melhores
resultados. Tal cenario explora novamente um dogopofundamentais da teoria de
shifting balancede Wright: quanto maior o nUmero de espéciesdsslamaior a tendéncia
de obter melhor resposta adaptativa a um habitaigfity 1932), o que em termos de
otimizacao significa a obtencéo de um resultaddaredm menos geracgoes.

5.8.3 Efeito da Diversidade Intraespecifica

Um dos pontos mais discutidos nesta tese e fundahyara a diversidade e evolugao de
espécies é a diversidade intraespecifica. Tal sidlede pode ser analisada sob o ponto de
vista dos fendtipos, ou seja, quanto maior a démea de fendtipos, maior € a diversidade
em uma espécie. O algoritmo de radiacdo adaptptwvaite gerar individuos com alta
divergéncia segundo uma probabilidade. O paranpeira este controle épm, que ateé o
momento foi usado com o valor de 0,01, o que reptasuma probabilidade de 1% de
gerar individuos com alta divergéncia. Sabe-seegteealta divergéncia é importante para a
evolucdo de espécies (Brown & Lomolino, 2006; Cogn®©rr, 1999; Magurran, 1999;
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Myers & Giller, 1991). Neste sentido, € possivehgimar que uma baixa divergéncia pode
desfavorecer processos evolutivos. De tal afirma@cpossivel deduzir a existéncia de um
equilibrio nesta divergéncia de modo que ela nfotde elevada ou tao baixa a ponto da
espécie ndo obter adaptacdo favoravel. Este fampkbrado nesta secdo por meio da
variagdo dep, , e sua influéncia na eficiéncia de adaptagao queadaz em eficiéncia de
otimizacdo. As tabelas com os resultados desteriexg@o sdo: 5.23, 5.24 e 5.25. Os
parametros utilizados estao na Tabela 5.8.

Tabela 5.8 Parametros e critérios de parada do algoritmadiagdo adaptativa .

Parametros Critérios de parada
+ K=20 ¢ p,q (variavel) *  @max 500
e =02 « A=10
* Mpax=1

Os experimentos desta secdo seguem a metodologeqgio 5.8.1, na qual funcbes
monomodais e multimodais estdo separadas. Defieetnés cenarios que correspondem a
diferentes valores dg : 0, 0,1 e 0,2. Em comparacao cpjg= 0,01 (utilizado nos demais
experimentos), isso significa que inicialmente s&oconsidera a geracdo de individuos
com alta divergéncia e depois aumenta-se a praodhaddd de gerar alta divergéncia para
10% e 20%. Os resultados que servirdo de basepamgaracdo encontram-se nas Tabelas
5.12,5.15e5.17.

Dada a metodologia inicial, considera-se como grom&aso a ser estudadg,;,=1 eK =

20. A Tabela 5.23 mostra os casos das fun¢cdes daisyconde é possivel observar uma
tendéncia clara: em fungcdes monomodais a ndo egiatéle alta divergéncia levou a uma
maior eficacia de adaptacdo quando comparggig=e0,01 (Tabela 5.12). Isso é constatado
nas medias dos erros e dos erros individuais de gath das fungdes. Tal fato evidencia
também uma perda de precisdo decimal, como podebservado na funcdo F1, com
convergéncia na ordem de‘i(baraphd: 0,01 e 10* parap, ;= 0; a mesma tendéncia
serve para F5. Em contrapartida, o aumentg,gepara 0,1 e 0,2 mostra tendéncia
contraria, ou seja, quanto maior a divergénciaafigu acima de 10%) maior é a perda de
eficacia na convergéncia do algoritmo.

Considerando as fungdes multimodais, na maioria@s®s, parp, = 0, observa-se a
tendéncia contréria, onde existe uma piora de @éfigdara a maioria das fun¢des quando
comparados com, = 0,01 (Tabela 5.15), com excecao de F6, F8, F14, F13, F18, F23.
Esses resultados mostram que a divergéncia favareogloracdo do espaco de busca e
contribuiu para a convergéncia a melhores valoeeadaptacdo em funcdes multimodais.
Ja quando se aumemg, para 0,1 ou 0,2 a eficiéncia é prejudicada emstedocasos.

Rodrigo Pasti



Computagéo Biogeografica 141

Como segundo caso a ser estudado, considemg-se5 eK = 20. A mesma metodologia
de variacdo d@,, € aplicada. Ao considergr,= O, a tendéncia mostra-se outra e 0s

resultados foram piores quando considerp;ge 0,01 (Tabela 5.17). O resultado mostra a

mesma tendéncia com piores resultados na maiosizakns quando a divergéncia € nula
ou muito alta.

Baseado em todos estes casos estudados, é passicieir que existe um comportamento
tipico para a divergéncia. Assim como em ecossiaseraais, se esta tiver probabilidade
alta ou nula de ocorréncia, ird desfavorecer atadap. Em contrapartida, existe uma
probabilidade de ocorrer alta divergéncia que Bvéavorecimento de adaptacéo, o que no
caso do algoritmo de radiacdo adaptativa se trasozvalores baixos pam,, mais
especificamente 0,01 para os casos estudados.

5.8.4 Algoritmo Sem Pseudodiferencial

Esta secdo nao explora as propriedades de ecossssesuas relagdes com problemas de
otimizacdo. Seu objetivo é mostrar, de forma em@jrio ganho de otimizacdo
proporcionado pelo uso do pseudodiferencial. NoitQkp 4, foi demonstrado que o
pseudodiferencial permite estimar regifes do espag® quais existem fendtipos que
compreendem ganhos de adaptacédo. Para mostratotalef forma empirica, o algoritmo de
radiacdo adaptativa foi executado sem o uso dodpsgéarencial, apenas com o0 uso da
distribuicdo normal assimétrica. Os resultadosadestdo encontram-se nas Tabelas 5.26 e
5.27, e os parametros adotados abaixo.

Tabela 5.9 Parametros e critérios de parada do algoritmadi@cdo adaptativa.

Parametros Critérios de parada
* K (variavel) * py=0,01 *  ®max 500
. =02 - A=10
*  Mpyay(variavel)

Os seguintes cenarios foram executadoK @20 em,,= 1 ; (2)K =100 em, .= 1; € (3)

K = 20 emy,=5 utilizando para comparacdo os experimentos dadSe@.1 (Tabelas
5.12, 5.13, 5.15, 5.16 e 5.21). A conclusado desperanento segue a linha do que foi
discutido no Capitulo 4, e agora com testes engsiridtilizando o algoritmo de radiagéo
adaptativa, constata-se que, em quase todos o0s, aastdo uso do pseudodiferencial
representou uma perda de eficacia. As Unicas egseg@io aquelas em que o nimero de
espécies maximo foi igual a um, mais especificame(it) funcdo F3 par& = 100 e
Mnha= 1 (Tabela 5.26) em comparacdo com Tabela 5.12F1B) e F17 parK = 20 e
Mha=1; € (3) F16 e F1K = 100 emy,,,=1. Em contrapartida, no caso #e= 20 e
Mha= D, @ otimizacdo de todas as funcdes levou a melh@sultados com o uso do
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pseudodiferencial. Os resultados evidenciam a @éficdlo pseudodiferencial, mesmo
guando se considera a existéncia de apenas un@esgpesuperficies multimodais.

5.8.5 Fixando um Numero Maximo de Chamadas a Func¢ao-Objato

Uma alternativa interessante a metodologias expeaitias reside na competicdo CEC 2005
(Sugantharet al, 2005), o qual apresenta um objetivo bem definedoompeticdo entre
algoritmos segundo um conjunto de regras e crgérfBendo uma das uma das regras
fundamentais, o critério de parada € definido comonimero maximo de chamadas feitas
a funcao-objetivo. Porém, competir com este cat@de ndo ser um cenario adequado
para todo algoritmo, visto que alguns apresentamdngicas Unicas, como € caso do
algoritmo de radiacdo adaptativa, que busca caoestemte informacgdes da interacao entre
individuos e habitat representado pela superfidigpt@ativa (ou funcdo-objetivo). Para
inserir o algoritmo proposto aqui no contexto desuttados da competicéo, foi fixado um
nimero maximo de f@hamadas a funcéo-objetivo do problema, assim atefinido na
competicdo. A metodologia utilizada ndo possui getolm de colocar o algoritmo de
radiacdo adaptativa manking e sim compara-lo com outros trés algoritmos gigeites:

o primeiro colocado, o colocado médio e o pior cattp. Neste caso, foi considerada a
inclusdo de dois algoritmos, além dos 11 origim@scompeticdo: o cob-aiNet (Coelho &
Von Zuben, 2011; Coelho, 2010), e dopt-aiNet (DanEaet al, 2005). Ambos possuem
suas dindmicas advindas de teorias de sistemagiagiros. Esta escolha foi motivada
por se tratarem de algoritmos da Computacdo Naterglelos resultados obtidos em
Coelho & Von Zuben (2011) e Coelho (2010), queasaa em duas posi¢cdes thnking

de interesse para a proposta do experimento: cidddi-na posicdo 7 e dopt-aiNet na
posicdo 14. Adicionalmente, considerou-se o algariitG-CMA-ES (Auger & Hansen,
2005), primeiro colocado da competicdo. Os resaftegfio apresentados na Tabela 5.28 e
5.30 e os parametros utilizados encontram-se neld &hl0.

Tabela 5.10 Parametros e critérios de parada do algoritmadiagdo adaptativa.

Parametros Critérios de parada
e K =20 © py=001 Nimero maximo de 10
o £ (reh _ . — chamadas a funcao-objetivo do
fS 0.2 A=10 problema
* Myxu=1(oub)

Os resultados contidos na Tabela 5.28 apresentamsokados do algoritmo de radiacéo
adaptativa em dois cenarid§:= 20 em,,.;x= 1; € K = 20 emy,,,= 5. O resultado médio
apresentado com,,,,= 1 foi melhor do que comm,,= 5, 0 que motivou a tomar este
cenario como referéncia. Este resultado refletenéidicdo de chamadas a funcao-objetivo,
pois ao considerar um numero de espécies maiorugolg a relacdo de isolamento
biolégico ird consumir uma quantidade extra de cdas a funcgéo.
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Dados os resultados dos algoritmos dopt-aiNet,aiNket e G-CMA-ES segundo a Tabela
5.30, é possivel fazer um ranking para cada umdutgdes e posicionar o algoritmo de

radiacdo adaptativa em desempenho perante os dédsaissultados mostram que o limite
de chamadas pode levar a um baixo desempenhoatitralg de radiagcdo adaptativa, como
por exemplo, ter apresentado o pior resultado emag 25 fungdes. Ainda assim,

apresentou segunda colocacdo em 13 das 25 fung@esedra colocacdo em 3 funcdes. A

secao seguinte mostrara que o potencial de otidzdg algoritmo de radiacdo adaptativa
€ mais evidente quando nao existe um limite imppsto nimero de chamadas a funcéo-
objetivo.

5.8.6 Ganho de Adaptacédo e Convergéncia de Adaptacéo

Esta secéo possui dois objetivos: (1) mostrar acdade de otimizacdo do algoritmo de
radiacdo adaptativa, além do que ja foi exploraa® secbes anteriores; e (2) utilizar o
ganho de adaptacédo como estimativa de parada dotalg, e com isso estimar o melhor
momento para parar o processo de otimizacdo, quiesagraduz em quando nao existir
mais ganhos.

Diferentes dinamicas proporcionadas pelo algoritdeo radiacdo adaptativa possuem
influéncia direta nos padrbées de ganhos de adaptagd superficies adaptativas,
influenciando, inclusive, a convergéncia em deteatios problemas. O ganho de
adaptacao aqui € calculado a cada instantemando como referénd®, o individuo de
melhor adaptacdo. Com isso, € possivel obter oogdeladaptacédo do algoritmo ao longo
de geracdes. Tomando como referéncia uma janela,dgeracoesw Se o ganho de
adaptacacA; se mantiver abaixo do limiasg durantew, geracbes consecutivas a
execucdo do algoritmo € interrompida. Com isso raspe atingir um critério automatico
de parada que leve a uma economia de recursos taignais e tempo de execugao.
Adicionalmente, define-se,x = 1500 como critério de parada no caso do primeiro
critério ndo ser atingido. Isso ocorre quando abéi&tacdo ndo atingiu um limiar abaixo de
oc emw,, geracdes consecutivas. Em alguns casos comoundad F6, as 1500 geragbes
nao foram suficientes para uma estabilizac&o.

Tabela 5.11 Parametros e critérios de parada do algoritmadiacéo adaptativa.

Parametros Critérios de parada
e« K =20 * py=001 ¢ Ganho de adaptacao
. fs(ref) =02 e A=10 *  @max 1500
* Mpax= S

Por utilizar o ganho de adaptacdo em um contextgaido global e ndo mais apenas
pertinente a uma espécie, considerou-se um lingagstiabilizacdo menor, agora definido
como og= 10°. Ou seja, comparando com o valor de 0,01 adotaderiarmente,
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considera-se ganhos menores como relevantes. hitanta janelav de observacéo do
ganho de adaptac#g, manteve-se o padrao adotados 50. E a janela de geracaes foi
definida como 100 geracbes. O que leva a infersr 10 ganhfg se manter abaixo de
10°° durante 100 geracdes consecutivas, 0 algoritnéosea execucdo interrompida. Os
valores dew,, og € mnhax Para esta secéo foram obtidos de forma empirica.

Através da Tabela 5.29, é possivel observar medhsignificativas de resultados em
relacdo a secdo anterior (Tabela 5.28). Todas agdés apresentaram ganhos e 0s
melhores resultados dentre todos os ja obtidosciédwwhlmente, na Tabela 5.29 também
encontram-se as meédias do numero de gerag@mgidas pelo algoritmo. Os resultados
mostram que a grande maioria das funcdes apresestabilizacdo do ganho em),
geracoes, resultando na parada do algoritmo. BEssdtado mostra que o ganho de
adaptacao pode ser usado para estimar o mometdéondao de algoritmos.

Diferentes padrdes de convergéncia podem ser amkesvao longo do tempo através do
ganho de adaptacéo, consideraiftlo o fenotipo de melhor adaptagdo dentre todas as
espécies, de cada geraga@oE para avaliar tal fato, duas funcdes foram &sdas: F1,
onde o ganho estabilizou abaixo do limigr e provocou a parada do algoritmo; e F6,
onde o ganho ndo estabilizou. Os graficos de e&ioltemporal encontram-se na Figura
5.26, mostrando a diminuicdo do erro e ganho detadao ao longo das geracdes. Vale
notar que o calculo do ganho de adaptacao se iaipartir do momento em as geracdes
completam uma janela de observaggoque no caso da Figura 5.26 é igual a 50. Era (a)
(b) encontram-se os gréficos do ganho de adaptdgice o erro absolutoe,
respectivamente. E possivel observar que o errai dggidamente para proximo de zero, e
o ganho segue a mesma tendéncia, até atingir lefdei pow,, geracdes abaixo dg; e
fazendo o algoritmo parar na geracdo 362. Nas &¥gbr26 (c) e (d), tem-se 0s mesmos
dois graficos para a funcdo F6. Ao longo de 150@gges o erro € decrescido, porém nao
chega a préximo de zero ao final das geracgfes. i€somo ganho ndo estabiliza abaixo do
limiar, mantendo um padréo ao longo das gerac@ddaid é evidenciado quando observa-
se a Figura 5.26 (d) em uma escala ampliada naieFgR6 (e).
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5.9 Visao Geral dos Resultados

Sistemas naturais apresentam como propriedadenteemeemergéncia de padrdes espaco-
temporais. Por serem objetos de estudo da Compubdgtural, os modelos e algoritmos
podem herdar padrbes de sistemas naturais, quasés possuirem a representacdo de
elementos, interacdes e processos fundamentaisyorgpge de forma aproximada. Indo um
pouco mais a fundo, voltando a atencdo para sistamaturais especificos, é possivel
constatar a ocorréncia de padrdes que sado Unicesentes a cada sistema. Tal aspecto é
evidenciado pelos resultados obtidos neste capitdoquais mostram que padrdes de
ecossistemas podem ser obtidos diretamente defisigeadaptativas, sendo sumarizados
como:

 Padrbes de extincdo e especiacdo ao longo do teifpdos pelos processos
Mg Mss pys € Mg e compondo a radiacao adaptativa;

» Diferentes padrdes de radiacdo adaptativa obtidms diferentes superficies
adaptativas e pressoes seletivas;

* Evolucéo e adaptacdo temporal de espécies e indsid

 Evolucdo e adaptacdo sob demanda do meio ambienteseja, sO havera
diversidade de espécies se existirem variadas zolzgtativas;

e« Tamanho populacional determinado pelo potenciativel da zona adaptativa a
qual uma espécie pertence;

» Dinédmica multipopulacional na ocorréncia de maisudea espécie, similar aos
modelos metapopulacionais discretos e continuos;

» Diferentes padrbes de superficies adaptativas lewandiferentes dinamicas
populacionais e padrbes de evolugéo;

* Tendéncia evolutiva de espécies ocuparem picostatas devido a atracdo de
sua zona adaptativa;

» Ocorréncia de apenas uma espécie por zona adaptativ

* A existéncia de apenas uma zona adaptativa implieao isolamento biolégico
jamais ocorrera,

» Fusao de duas espécies sob efeito da superfigiatida e selecdo natural;

« O aumento da diversidade de espécies faz aumerdareegéncia de fendtipos.
Juntos e em niveis compativeis, eles representaanmeor exploracdo do espaco
de busca;

» Zonas adaptativas livres ap0s a extincdo podemcsgadas novamente.

Todos os resultados obtidos evidenciam que as fétipsradaptativas sdo ferramentas
representativas na obtencéo de informacdes a tesfreecossistema. Em conjunto com a
dinamica proporcionada pelos processgs Mss p, g€ Mg, mostram-se suficientes para
representar diversos padrdes de ecossistemas geesem alto nivel representam a
ocorréncia de radiacdo adaptativa. Quando supesfiadaptativas representam também
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problemas de otimizacéo, a dinamica proporcionada gigoritmo de radiacdo adaptativa
mostra-se uma maneira inovadora de realizar otgzaOs padrdes de ecossistemas
obtidos na forma de solu¢des candidatas represeptairbes de otimizagdo que séo
fundamentais para a resolucao de certos problatease os quais destacam-se:

» Diversidade de solugdes representadas por esgérid/iduos;

* Geracao de diversidade de solugcdes sob demandahlema;

* Se existe uma espécie ocupando uma zona adaptpivaepresenta uma regido de
guasiconvexidade, entdo existe uma tendéncia dmeac o 6timo local, através da
adaptacéo continuada da espécie;

» Se a busca estiver sendo realizada em fun¢des @xisténcia de uma Unica zona
adaptativa (unimodal) todo o recurso computaciesaed concentrado em uma Unica
espécie, ou seja, uma busca Unica e concentradauera regido de
quasiconvexidade;

* Eliminacdo de solugbes redundantes através daadaselpatural, se existirem
espécies hibridas ocupando uma mesma zona adaptaticonsequéncia é a
permanéncia de uma unica espécie por 6timo local;

» Controle automatico do numero de soluc¢des ao ldogempo, tanto em nimero de
individuos quanto em nimero de espécies;

* Em regiGes mais promissoras do espaco, intenséoaprocesso de busca através
de um ndamero maior de solu¢des candidatas;

» Dependendo da pressédo seletiva aplicada, existetemi&ncia de eliminacdo de
solugdes que ocupam regifes do espaco que sdde@uss ruins perante outras ja
encontradas;

* Obtencédo de unradeoff exploration-exploitatiomtravés das diversidades inter e
intraespecificas;

Os resultados ndo apenas representam padroestEssst para a resolucéo de problemas
multimodais, mas também a obtencdo de resultadopetitivos em problemas de grande
complexidade.

5.10Resultados Tabulados

Esta se¢do contém todas as tabelas que serversapdra as conclusfes experimentais da
Secdao 5.8. Estao divididas em sec¢fes, de acordm gespectivo experimento.




Tabela 5.12.Experimento da Secéo 5.8Tkade-off entre Diversidade Inter e Intraespecifica.

K=10

K=20

K=30

K=40

K =50

F1

2.5622e-004 +5.0718e-004

1.1497e-007 £1.7322e-007

9.5451e-012 +2.2191e-011

2.0464e-014 +3.9790e-014

9.0949e-015 +2.6863e-014

F2

8.2442e-001 £8.3372e-001

4.9405e-002 +4.3809e-002

4.5687e-002 +5.3316e-002

6.7226e-002 +1.3810e-001

1.0252e-001 +2.0933e-001

F3

8.0627e+005 +5.9721e+005

6.2195e+005 +4.1254e+005

5.8158e+005 +2.9763e+005

6.6529e+005 +4.0244e+005

7.3244e+005 +3.8155e+005

F4

4.1390e+001 +6.5151e+001

7.8338e+000 +1.6260e+001

6.8544e+000 +1.8322e+001

4.3689e+000 +1.0849e+001

2.6704e+000 *+3.6569e+000

F5

5.3049e-002 £2.5988e-001

6.6596e-002 +3.2229e-001

1.2505e+000 +5.9190e+000

7.3107e-001 +3.6554e+000

1.0397e-003 +5.1985e-003

1.6126e+005 +3.6057e+005

1.2439e+005 +2.7814e+005

1.1632e+005 +2.6009e+005

1.3306e+005 +2.9753e+005

1.4649e+005 +3.2756e+005

Tabela 5.13.Experimento da Se

cdo 5.8Trade-off entre Diversidade Inter e Intraespecifica.

K =60

K=70

K =80

K=90

K =100

F1

0.0000e+000 +0.0000e+000

2.2737e-015 +1.1369e-014

0.0000e+000 +0.0000e+000

0.0000e+000 +0.0000e+000

0.0000e+000 +0.0000e+000

F2

1.0144e-001 +£1.5697e-001

3.5525e-001 +£5.7893e-001

4.9818e-001 £8.9315e-001

4.1727e-001 £6.0292e-001

2.1831e-001 +3.3703e-001

F3

6.3692e+005 +2.9944e+005

8.8879e+005 +4.9625e+005

8.5169e+005 +4.5645e+005

7.5338e+005 +2.8837e+005

1.0035e+006 +5.6367e+005

F4

3.9532e+000 +5.1506e+000

4.2378e+000 +5.4080e+000

3.2186e+000 +4.1980e+000

4.6062e+000 +3.8200e+000

5.5977e+000 +5.3561e+000

F5

1.1959e-001 +5.9711e-001

3.5252e+000 +1.7626e+001

1.2217e-001 +£5.4959e-001

7.3125e-003 +3.3362e-002

2.9281e-003 +1.4599e-002

1.2739e+005 +2.8484e+005

1.7776e+005 +3.9748e+005

1.7034e+005 +3.8089e+005

1.5068e+005 +3.3692e+005

2.0070e+005 *4.4879e+005

Tab

ela 5.14 Experimento da Se

¢ao 5.8Trade-off entre Diversidade Inter e Intraespecifica.

K =150

K =200

K =250

K =300

K =350

F1

0.0000e+000 +0.0000e+000

0.0000e+000 +0.0000e+000

0.0000e+000 +0.0000e+000

0.0000e+000 +0.0000e+000

0.0000e+000 +0.0000e+000

F2

2.4508e+000 *+3.5043e+000

4.6392e+000 +3.8482e+000

5.0729e+000 +3.9384e+000

8.1675e+000 +6.0713e+000

8.6872e+000 +7.2125e+000

F3

9.4369e+005 +4.4853e+005

1.0151e+006 +4.3182e+005

1.1404e+006 *4.2649e+005

9.9616e+005 +2.7220e+005

1.0629e+006 *+2.5414e+005

F4

7.1357e+000 +7.3448e+000

1.0095e+001 +8.5142e+000

1.2074e+001 +7.6881e+000

1.3571e+001 +1.0037e+001

2.1938e+001 +1.4630e+001

F5

1.0361e-002 +5.1803e-002

1.7787e-005 +8.5698e-005

5.1963e-009 +£2.5693e-008

1.3676e-007 £6.8370e-007

5.8048e-005 +£2.8930e-004

1.8874e+005 +4.2203e+005

2.0303e+005 *4.5398e+005

2.2809e+005 +5.1001e+005

1.9924e+005 +4.4549e+005

2.1259e+005 *4.7535e+005
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Tabela 5.15Experimento da Secéo 5.8Trade-off entre Diversidade Inter e Intraespecifica.

K=10

K=20

K=30

K=40

K =50

F6

5.3673e+001 +1.3790e+002

4.0294e+001 +6.5892e+001

9.8608e+000 +1.9738e+001

3.8679e+001 +5.0670e+001

1.6184e+001 +2.5173e+001

F7

1.3587e+001 +1.2842e+001

1.0082e+000 *+5.6758e-001

4.7823e-001 +2.9308e-001

3.8988e-001 +1.6429e-001

2.7184e-001 +1.5751e-001

F8

2.0502e+001 +1.4732e-001

2.0523e+001 +1.0597e-001

2.0494e+001 +9.7989e-002

2.0508e+001 +8.6632e-002

2.0431e+001 +7.9156e-002

F9

7.7163e-001 +1.0132e+000

3.5840e-001 +5.6562e-001

1.5306e-001 +3.5892e-001

4.8032e-008 +1.4984e-007

3.9798e-002 +£1.9899e-001

F10

5.5403e+001 +4.9719e+001

3.3915e+001 +2.5911e+001

2.3831e+001 +1.5594e+001

2.4607e+001 +1.6602e+001

2.4977e+001 +1.6880e+001

F11

6.2802e+000 +1.8696e+000

4.9725e+000 +2.1119e+000

4.3424e+000 +1.9502e+000

4.0947e+000 +2.4484e+000

3.1025e+000 +1.8103e+000

F12

2.6681e+003 +7.2000e+003

5.1736e+003 +1.1309e+004

4.4164e+003 +9.7500e+003

3.2655e+003 +7.0051e+003

6.4446e+003 +1.3095e+004

F13

6.8189e-001 £2.2477e-001

7.0307e-001 +£2.4255e-001

6.4393e-001 £1.4985e-001

9.9042e-001 +£7.3384e-001

8.7844e-001 £7.4627e-001

F14

4.0469e+000 +3.7867e-001

3.7038e+000 +4.0289e-001

3.6878e+000 +3.6534e-001

3.5833e+000 +4.0723e-001

3.5244e+000 +5.1144e-001

F15

3.4431e+002 +2.8061e+002

2.7065e+002 +2.5448e+002

3.1346e+002 +3.0575e+002

2.2239e+002 +2.8629e+002

2.7417e+002 +2.9090e+002

F16

2.8694e+002 +2.0770e+002

2.5496e+002 +2.2157e+002

2.2270e+002 +1.6897e+002

2.4139e+002 +2.0004e+002

2.1859e+002 +1.9105e+002

F17

2.1816e+002 +1.5883e+002

1.9680e+002 +1.1162e+002

1.7919e+002 +1.1497e+002

1.9444e+002 +1.3812e+002

1.8637e+002 +4.5688e+001

F18

8.1817e+002 +2.5107e+002

6.3320e+002 +2.8593e+002

4.6899e+002 +2.2952e+002

5.2332e+002 +2.7287e+002

4.5946e+002 +2.3852e+002

F19

7.3104e+002 +2.3214e+002

5.8802e+002 +2.7291e+002

5.3731e+002 +2.2581e+002

4.8135e+002 +2.4727e+002

3.8139e+002 +1.6718e+002

F20

7.8621e+002 +2.4528e+002

6.0106e+002 +2.9058e+002

6.2852e+002 +2.8759e+002

5.0940e+002 +2.6134e+002

4.3223e+002 +2.2322e+002

F21

9.2854e+002 +2.7205e+002

6.8474e+002 +2.3722e+002

7.7914e+002 +2.1569e+002

7.2092e+002 +2.1227e+002

6.8552e+002 +2.1276e+002

F22

8.1746e+002 +4.1226e+001

8.1530e+002 +3.4101e+001

8.1407e+002 +2.8532e+001

8.1335e+002 +3.0421e+001

8.0422e+002 +2.8052e+001

F23

7.9378e+002 +2.5782e+002

7.8879e+002 +2.2270e+002

7.5123e+002 +2.4444e+002

7.3921e+002 +2.1339e+002

7.0099e+002 +2.0607e+002

F24

3.0837e+002 +2.1306e+002

2.8400e+002 +1.7243e+002

2.3600e+002 +9.9499e+001

2.3600e+002 +9.9499e+001

2.5600e+002 +1.3565e+002

F25

4.3539e+002 +1.0408e+002

4.0094e+002 +2.1522e+001

3.9552e+002 +7.0370e+000

3.9321e+002 +4.6975e+000

3.9832e+002 +2.1902e+001

4.6457e+002 +6.2088e+002

5.3988e+002 +1.1291e+003

4.9030e+002 +9.6865e+002

4.2166e+002 +7.2397e+002

5.6557e+002 +1.4081e+003
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Tabela 5.16.Experimento da Sec¢éo 5.8Trade-off entre Diversidade Inter e Intraespecifica.

K =60

K=70

K =80

K=90

K =100

F6

1.1140e+001 +1.9061e+001

1.6159e+001 +2.6139e+001

8.6915e+000 +1.8604e+001

2.0091e+001 +3.6187e+001

1.6001e+001 +2.5268e+001

F7

2.0317e-001 +1.1929e-001

2.2251e-001 +7.8553e-002

1.8110e-001 +9.5992e-002

1.7019e-001 +8.7460e-002

1.3878e-001 +6.6896e-002

F8

2.0437e+001 +9.6843e-002

2.0411e+001 +8.6529e-002

2.0378e+001 +9.8866e-002

2.0389e+001 +8.7212e-002

2.0389e+001 +7.3760e-002

F9

4.5558e-007 +2.2709e-006

6.2535e-011 +3.0088e-010

6.1989e-010 +2.5273e-009

2.4959e-002 +1.2480e-001

2.0372e-010 +5.8332e-010

F10

3.0809e+001 +2.4151e+001

2.7488e+001 +1.5007e+001

2.6105e+001 +1.1837e+001

2.0112e+001 +1.3324e+001

2.0386e+001 +1.3288e+001

F11

3.0988e+000 +1.7093e+000

2.1431e+000 +1.5939e+000

2.5066e+000 +1.5439e+000

2.5026e+000 +1.5098e+000

2.2988e+000 *+1.3444e+000

F12

3.9999e+003 +8.3740e+003

8.2953e+003 +1.2287e+004

5.1039e+003 +9.5161e+003

4.5355e+003 +7.8637e+003

4.6649e+003 +8.0291e+003

F13

1.0488e+000 £8.3418e-001

1.0165e+000 +7.7782e-001

9.8632e-001 £7.3088e-001

1.4275e+000 +1.0295e+000

1.2936e+000 +9.0043e-001

F14

3.5242e+000 +4.8043e-001

3.3979e+000 +4.4354e-001

3.3680e+000 +5.2800e-001

3.3906e+000 +4.5186e-001

3.3282e+000 +4.3236e-001

F15

2.4940e+002 +2.9166e+002

3.0997e+002 +3.0056e+002

2.2954e+002 +2.7415e+002

2.5700e+002 +2.8737e+002

2.4000e+002 +2.6615e+002

F16

2.1447e+002 +2.0647e+002

2.0318e+002 +1.5260e+002

1.9389e+002 +1.5497e+002

1.9845e+002 +1.8269e+002

2.3042e+002 +2.0002e+002

F17

1.9241e+002 +3.6122e+001

1.8441e+002 +4.0900e+001

1.9815e+002 +2.7878e+001

1.8501e+002 +3.9723e+001

2.0586e+002 +2.3328e+001

F18

4.2231e+002 +2.2311e+002

4.1235e+002 +2.0273e+002

4.2502e+002 +2.4289e+002

4.3003e+002 +2.4073e+002

3.8886e+002 +2.0396e+002

F19

4.1589e+002 +2.2492e+002

4.6800e+002 +2.3580e+002

4.4446e+002 +2.4369e+002

3.9023e+002 +1.8704e+002

4.2753e+002 +2.3427e+002

F20

4.2847e+002 +2.3102e+002

4.1097e+002 +2.2460e+002

3.9782e+002 +2.0706e+002

3.7888e+002 +1.9397e+002

3.9343e+002 +1.8711e+002

F21

6.6273e+002 +2.0429e+002

5.7101e+002 +1.9894e+002

6.0591e+002 +1.7274e+002

6.9055e+002 +2.0035e+002

6.3369e+002 +1.9043e+002

F22

7.8630e+002 +1.0492e+002

7.9663e+002 +2.5902e+001

8.0363e+002 +2.7388e+001

7.9429e+002 +4.0955e+001

8.0391e+002 +3.4587e+001

F23

6.5854e+002 +1.9493e+002

6.4080e+002 +1.8853e+002

6.7176e+002 +2.0962e+002

6.7214e+002 +2.0149e+002

6.5390e+002 +1.9627e+002

F24

2.4694e+002 +1.3298e+002

2.3600e+002 +9.9499e+001

2.5968e+002 +1.4881e+002

2.3600e+002 +9.9499e+001

2.3600e+002 +9.9499e+001

F25

3.9821e+002 +2.1678e+001

3.9064e+002 +4.5512e+000

3.9200e+002 +5.3556e+000

3.9199e+002 +4.3462e+000

3.9129e+002 +5.2762e+000

4.3729e+002 +8.7562e+002

6.4950e+002 +1.8164e+003

4.8940e+002 +1.1148e+003

4.6141e+002 +9.9216e+002

4.6668e+002 +1.0191e+003

Rodrigo Pasti
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Tabela 5.17 Experimento da Secéo 5.8Trade-off entre Diversidade Inter e Intraespecifica.

K =150

K =200

K =250

K =300

K =350

F6

1.8545e+001 +2.9945e+001

1.0882e+001 +2.4700e+001

1.0575e+001 +2.3723e+001

9.1444e+000 +1.9612e+001

7.5330e+000 +1.8759e+001

F7

1.3604e-001 +6.2006e-002

1.1248e-001 +3.4614e-002

1.0009e-001 +4.9926e-002

9.1146e-002 +4.0168e-002

8.2762e-002 +2.4518e-002

F8

2.0350e+001 +9.0220e-002

2.0357e+001 +8.5386e-002

2.0320e+001 +7.7603e-002

2.0324e+001 +6.3772e-002

2.0301e+001 +7.4360e-002

F9

2.8058e-009 +1.2607e-008

3.0871e-010 +1.3585e-009

2.0532e-008 +1.0260e-007

7.5784e-012 +3.6997e-011

3.1832e-014 +5.7033e-014

F10

2.8298e+001 +1.3322e+001

2.9516e+001 +1.2447e+001

2.5862e+001 +9.9498e+000

3.3254e+001 +7.0898e+000

3.0443e+001 +8.8949e+000

F11

2.3645e+000 +1.4115e+000

2.1073e+000 +1.4548e+000

1.9150e+000 *+1.4615e+000

1.8799e+000 +1.5658e+000

2.3370e+000 *+1.6828e+000

F12

5.7643e+003 +8.8307e+003

5.3626e+003 +7.8756e+003

7.6076e+003 +7.9319e+003

9.4059e+003 +7.9432e+003

9.4651e+003 +8.4308e+003

F13

1.7452e+000 1+9.4940e-001

1.6818e+000 +9.3214e-001

1.9134e+000 £8.0567e-001

2.1850e+000 +6.9595e-001

2.2741e+000 +5.6994e-001

F14

3.2306e+000 +4.4459e-001

3.3751e+000 +3.5387e-001

3.2812e+000 +4.4843e-001

3.1846e+000 +3.4585e-001

3.0890e+000 +4.2863e-001

F15

2.6090e+002 +2.8626e+002

2.5939e+002 +2.6168e+002

2.2025e+002 +2.2007e+002

2.0209e+002 +2.2929e+002

2.4609e+002 +2.6289e+002

F16

1.8786e+002 +1.8518e+002

1.8661e+002 +1.4837e+002

1.8980e+002 +1.2944e+002

1.9309e+002 +1.4643e+002

1.8761e+002 +1.3005e+002

F17

2.0220e+002 +2.0418e+001

1.9537e+002 +2.4240e+001

1.9608e+002 +3.0612e+001

1.9532e+002 +1.7476e+001

1.9772e+002 +1.7719e+001

F18

3.2000e+002 +1.0000e+002

3.4000e+002 +1.3845e+002

3.2800e+002 +1.0615e+002

3.2800e+002 +1.0615e+002

3.5483e+002 +1.6644e+002

F19

4.0800e+002 +2.0396e+002

3.4800e+002 +1.4178e+002

3.6000e+002 +1.6583e+002

3.2800e+002 +1.0614e+002

3.2000e+002 +1.0000e+002

F20

3.8800e+002 +1.8780e+002

3.4000e+002 +1.3845e+002

3.4000e+002 +1.3844e+002

3.2800e+002 +1.0615e+002

3.2800e+002 +1.0615e+002

F21

6.2000e+002 +1.6583e+002

5.9035e+002 +1.5040e+002

5.9200e+002 +1.5253e+002

5.9200e+002 +1.5253e+002

5.5600e+002 +1.3254e+002

F22

7.9316e+002 +3.2792e+001

7.8938e+002 +2.7327e+001

7.8396e+002 +2.8458e+001

7.3018e+002 +1.6307e+002

7.3792e+002 +1.3914e+002

F23

6.3223e+002 +1.6674e+002

6.7392e+002 +1.8487e+002

5.9054e+002 +1.5408e+002

6.3464e+002 +1.8426e+002

6.2062e+002 +1.5513e+002

F24

2.2400e+002 +8.3066e+001

2.1200e+002 +6.0000e+001

2.2400e+002 +8.3066e+001

2.2400e+002 +8.3066e+001

2.2400e+002 +8.3066e+001

F25

3.9051e+002 +4.1506e+000

3.8971e+002 +3.8225e+000

3.9176e+002 +4.8312e+000

3.9219e+002 +3.9210e+000

3.9139e+002 +4.6850e+000

5.1329e+002 +1.2595e+003

4.8777e+002 +1.1724e+003

5.9440e+002 +1.6671e+003

6.8117e+002 +2.0663e+003

6.8477e+002 +2.0790e+003
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Tabela 5.18 Experimento da Sec¢ao 5.8Trade-off entre Diversidade Inter e Intraespecificanﬁs(ref):0,001

K=50/ Mg, =2

K=20/mg,=5

K=10/ my.=10

K=5/mu.,=20

F6

8.9814e-001 +4.8890e-001

7.8551e-001 +8.4836e-001

1.5777e+000 +1.4045e+000

4.4335e+001 +1.7949e+002

F7

1.5430e-001 £8.5890e-002

3.4837e-001 +£1.1878e-001

5.3694e-001 £2.7396e-001

1.8085e+000 +1.9235e+000

F8

2.0225e+001 +1.5996e-001

2.0072e+001 +8.1369e-002

2.0053e+001 *3.3852e-002

2.0101e+001 +6.0855e-002

F9

6.8212e-015 +3.4106e-014

4.1523e-009 +1.9815e-008

7.5914e-005 £3.4869e-004

3.1954e-001 +4.7297e-001

F10

1.3253e+001 +6.1382e+000

1.3133e+001 +6.6990e+000

1.3253e+001 +5.8562e+000

1.0512e+001 £5.5613e+000

F11

1.9859e+000 +1.4188e+000

3.1357e+000 +1.4266e+000

3.4373e+000 +1.4421e+000

4.4703e+000 +1.6238e+000

F12

2.6497e+002 +5.1530e+002

8.0290e+000 +9.4908e+000

3.7046e+000 +5.8845e+000

1.2935e+001 +1.3335e+001

F13

4.9615e-001 +2.4700e-001

3.6682e-001 £1.0859e-001

3.8737e-001 +1.1069e-001

4.5510e-001 +1.0353e-001

F14

3.3559e+000 +4.6150e-001

3.4689e+000 +5.0777e-001

3.4694e+000 +4.3380e-001

3.4996e+000 +3.3234e-001

F15

1.7600e+002 +2.6814e+002

2.0508e+002 +2.5826e+002

1.1450e+002 +2.0168e+002

1.2999e+002 *+2.4424e+002

F16

1.5303e+002 +1.3640e+002

1.5704e+002 +9.6300e+001

1.6501e+002 +1.4439e+002

1.9892e+002 +2.1600e+002

F17

1.3891e+002 +2.9255e+001

1.2291e+002 +1.6752e+001

1.2735e+002 +1.5907e+001

1.5409e+002 +1.0034e+002

F18

3.5600e+002 +1.4457e+002

3.7185e+002 +1.7862e+002

4.9051e+002 +2.3594e+002

5.6234e+002 +2.2933e+002

F19

3.8000e+002 +1.8708e+002

4.0956e+002 +1.9710e+002

4.5740e+002 +2.3409e+002

5.4226e+002 +2.3826e+002

F20

3.6443e+002 +1.6492e+002

3.7500e+002 +1.8700e+002

4.5050e+002 +1.7496e+002

5.3896e+002 +2.3317e+002

F21

5.6842e+002 +1.8154e+002

5.0484e+002 +1.8545e+002

5.8864e+002 +2.6216e+002

6.0357e+002 +2.1981e+002

F22

7.9026e+002 +2.1818e+001

7.9394e+002 +3.6924e+001

7.5599e+002 +9.8063e+001

7.7294e+002 +2.4281e+001

F23

6.5960e+002 +1.7726e+002

5.9560e+002 +1.7391e+002

6.0818e+002 +1.5946e+002

6.2591e+002 +1.9383e+002

F24

2.1200e+002 +6.0000e+001

2.2400e+002 +8.3066e+001

2.1200e+002 +6.0000e+001

2.3600e+002 +9.9499e+001

F25

3.9570e+002 +2.2242e+001

3.9240e+002 +2.2765e+001

3.9808e+002 +3.1082e+001

3.9636e+002 +2.3741e+001

2.2498e+002 +2.4282e+002

2.1008e+002 +2.3958e+002

2.2073e+002 +2.5411e+002

2.4299e+002 +2.6843e+002
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Tabela 5.19.Experimento da Sec¢éo 5.8Tkade-off entre Diversidade Inter e Intraespecifica. OéWP:0,0l.

K=50/ My, =2

K=20/Mpye, =5

K=10/ mg, =10

K=5/Mpu=20

F6

1.7041e+000 +1.1159e+000

1.1386e+000 +1.1015e+000

7.2582e+000 +1.8837e+001

8.4311e+001 +2.1351e+002

F7

1.6239e-001 +8.6302e-002

3.1642e-001 +1.3422e-001

5.1080e-001 +2.7599e-001

2.4596e+000 +2.5959e+000

F8

2.0217e+001 +1.6755e-001

2.0070e+001 +5.2871e-002

2.0060e+001 +4.5258e-002

2.0157e+001 +7.0945e-002

F9

6.6643e-012 £2.8586e-011

5.6421e-008 +2.2393e-007

3.5017e-005 +8.6521e-005

3.5876e-001 +4.8708e-001

F10

1.5486e+001 +9.5787e+000

1.4765e+001 +1.1455e+001

1.0905e+001 +5.2607e+000

1.0502e+001 +4.6872e+000

F11

2.1898e+000 +1.4961e+000

2.7477e+000 +1.2561e+000

4.2027e+000 +1.3957e+000

4.3192e+000 +1.4048e+000

F12

1.6871e+003 +4.8752e+003

1.0304e+001 +1.6030e+001

5.6296e+000 £6.5950e+000

5.1869e+001 +5.2627e+001

F13

5.1101e-001 £2.2555e-001

4.1078e-001 +1.0901e-001

4.2573e-001 £1.1339e-001

4.4501e-001 £8.7239e-002

F14

3.3254e+000 +4.6140e-001

3.3939e+000 +4.6314e-001

3.4982e+000 +3.1933e-001

3.5019e+000 +2.7928e-001

F15

1.8400e+002 +2.6090e+002

1.8800e+002 +2.9057e+002

2.2633e+002 +3.0570e+002

2.0955e+002 +2.6189e+002

F16

1.8899e+002 +2.0037e+002

1.8076e+002 +1.5810e+002

2.0428e+002 +2.0164e+002

2.2718e+002 +2.3280e+002

F17

1.4159e+002 +2.1481e+001

1.2832e+002 *+3.2355e+001

1.2792e+002 £1.5419e+001

1.4098e+002 +7.4270e+001

F18

3.4953e+002 +1.3951e+002

4.0427e+002 +2.0056e+002

4.8063e+002 +2.3438e+002

5.6013e+002 +2.3954e+002

F19

3.8286e+002 +1.8635e+002

3.8494e+002 +1.6150e+002

4.7039e+002 +2.1842e+002

5.0008e+002 +2.4757e+002

F20

3.7343e+002 +1.7719e+002

4.3186e+002 +2.3149e+002

5.5102e+002 +2.7998e+002

5.4457e+002 +2.5639e+002

F21

4.9867e+002 +1.4938e+002

5.6248e+002 +2.2681e+002

6.1373e+002 +2.7364e+002

6.2797e+002 +2.1354e+002

F22

7.9498e+002 +2.8667e+001

7.8580e+002 +2.6301e+001

7.7891e+002 +2.5434e+001

7.7834e+002 +2.5551e+001

F23

6.2981e+002 +1.9996e+002

6.4282e+002 +2.0305e+002

6.3015e+002 +2.0823e+002

6.0939e+002 +2.2440e+002

F24

2.3600e+002 +9.9499e+001

2.2400e+002 +8.3066e+001

2.4800e+002 +1.1225e+002

2.3600e+002 +9.9499e+001

F25

3.9253e+002 +4.0330e+000

4.0450e+002 +8.0953e+001

3.9247e+002 +2.3202e+001

3.8772e+002 +5.1595e+000

2.9516e+002 +4.0326e+002

2.1954e+002 +2.4923e+002

2.3882e+002 +2.6370e+002

2.4999e+002 +2.6295e+002
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Tabela 5.20.Experimento da Sec¢éo 5.8Trade-off entre Diversidade Inter e Intraespecifica. Géf‘?f)zo,l.

K=50/ My, =2

K=20/Mpye, =5

K=10/ mg, =10

K=5/Mpu=20

F6

1.9538e+000 +1.1019e+000

3.7892e+000 +9.6532e+000

2.3966e+001 +3.5317e+001

1.1515e+002 +3.0009e+002

F7

1.7235e-001 £7.9038e-002

3.8359e-001 +1.3487e-001

5.5102e-001 +2.7927e-001

3.5351e+000 +3.8631e+000

F8

2.0252e+001 +1.7097e-001

2.0088e+001 +5.6026e-002

2.0096e+001 +5.7247e-002

2.0211e+001 +8.5875e-002

F9

7.1251e-010 +2.8222e-009

4.7303e-007 £1.2573e-006

1.2365e-004 +3.6542e-004

2.9720e-001 +4.9000e-001

F10

1.5220e+001 +7.3582e+000

1.2377e+001 +7.3119e+000

1.1661e+001 +4.8787e+000

1.1069e+001 *+4.2833e+000

F11

2.7901e+000 +1.5681e+000

2.8815e+000 +1.2067e+000

3.8511e+000 +1.2640e+000

4.0016e+000 +1.5038e+000

F12

3.8306e+003 +9.1684e+003

4.9082e+001 +9.8563e+001

2.0244e+001 +2.9546e+001

9.4853e+001 +1.0186e+002

F13

5.3766e-001 £1.8290e-001

4.1931e-001 +1.1615e-001

4.2149e-001 £9.8679e-002

4.4300e-001 +9.7814e-002

F14

3.2114e+000 +4.4614e-001

3.3698e+000 +4.3066e-001

3.4113e+000 +3.2546e-001

3.3763e+000 +3.2380e-001

F15

1.7883e+002 +2.1900e+002

1.4641e+002 +2.4257e+002

2.1956e+002 +2.9396e+002

2.0720e+002 +2.5252e+002

F16

1.5253e+002 +1.3604e+002

1.8951e+002 +1.6480e+002

1.9145e+002 +1.6402e+002

2.7029e+002 +2.5441e+002

F17

1.6136e+002 +3.7540e+001

1.2571e+002 +1.7394e+001

1.5432e+002 +1.1213e+002

1.3758e+002 +2.4066e+001

F18

3.4000e+002 +1.3844e+002

4.2115e+002 +2.1758e+002

4.5092e+002 +2.4037e+002

5.7024e+002 +2.7747e+002

F19

3.1015e+002 +4.0988e+001

4.2613e+002 +1.8124e+002

5.0312e+002 +2.4769e+002

5.4891e+002 +2.8200e+002

F20

3.0916e+002 +3.4307e+001

5.2532e+002 +2.8582e+002

4.5487e+002 +2.3208e+002

5.8898e+002 +2.8131e+002

F21

5.7200e+002 +1.8601e+002

5.3598e+002 +2.4249e+002

5.8573e+002 +2.2213e+002

6.6663e+002 +2.2478e+002

F22

8.0423e+002 +3.0045e+001

7.9139e+002 +3.0340e+001

7.9002e+002 +2.6117e+001

7.7746e+002 +2.1804e+001

F23

6.3041e+002 +1.7054e+002

6.1402e+002 +1.8755e+002

6.8111e+002 +2.1899e+002

6.3449e+002 +2.4151e+002

F24

2.1200e+002 +6.0000e+001

2.3600e+002 +9.9499e+001

2.6000e+002 +1.2247e+002

2.7200e+002 +1.3077e+002

F25

3.9383e+002 +1.0093e+001

3.9802e+002 +3.0885e+001

4.0703e+002 +4.1696e+001

3.9154e+002 +2.3414e+001

3.9696e+002 +8.4239e+002

2.2510e+002 +2.5156e+002

2.3912e+002 +2.6101e+002

2.6591e+002 +2.7103e+002
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Tabela 5.21.Experimento da Sec¢éo 5.8Trade-off entre Diversidade Inter e Intraespecificanﬁs(ref):O,Z

K=50/mg.,=2

K=20/mg,=5

K=10/ my.=10

K=5/mu.,=20

F6

2.5804e+000 +1.4574e+000

9.1577e+000 +2.0802e+001

2.0325e+001 +3.1604e+001

8.2291e+001 +2.0792e+002

F7

1.5392e-001 £8.3127e-002

3.2790e-001 +£1.3035e-001

6.3818e-001 £5.5408e-001

3.1914e+000 +3.3197e+000

F8

2.0218e+001 +1.3915e-001

2.0104e+001 +8.8070e-002

2.0137e+001 +7.9482e-002

2.0198e+001 +7.0619e-002

F9

8.1916e-010 +1.6420e-009

1.5833e-006 +2.8916e-006

1.6099e-001 +4.6963e-001

1.3814e-001 +3.3157e-001

F10

1.3517e+001 +8.9224e+000

1.0746e+001 £3.6670e+000

1.2696e+001 +6.5512e+000

9.2081e+000 +3.0267e+000

F11

2.2069e+000 +1.5425e+000

3.1942e+000 +1.3886e+000

3.2667e+000 +1.4563e+000

3.5422e+000 +1.6838e+000

F12

1.1416e+003 +2.8150e+003

3.0662e+001 +5.2059e+001

1.5843e+001 +2.5851e+001

1.5748e+002 +2.2198e+002

F13

7.3216e-001 +6.6857e-001

3.8587e-001 +1.2508e-001

4.5045e-001 +1.1319e-001

4.0544e-001 +1.1669e-001

F14

3.3149e+000 +4.1190e-001

3.2835e+000 +4.0711e-001

3.4164e+000 +4.8040e-001

3.3012e+000 +3.5121e-001

F15

1.9476e+002 +2.6898e+002

1.1759e+002 +2.1026e+002

2.2211e+002 +2.7689e+002

2.4389e+002 +2.7731e+002

F16

1.5740e+002 +1.3518e+002

1.8609e+002 +1.6557e+002

2.6380e+002 +2.4851e+002

2.5116e+002 +2.3449e+002

F17

1.6431e+002 +3.9840e+001

1.3716e+002 +1.8385e+001

1.5013e+002 +6.8073e+001

1.3114e+002 +1.6602e+001

F18

3.1532e+002 +4.7163e+001

4.2316e+002 +2.1557e+002

4.5374e+002 +2.5026e+002

6.1641e+002 +2.8115e+002

F19

3.3156e+002 +1.0666e+002

4.4435e+002 +2.2180e+002

4.4300e+002 +2.2371e+002

5.8242e+002 +2.8291e+002

F20

3.7020e+002 +1.6706e+002

4.8697e+002 +2.2740e+002

5.1266e+002 +2.4715e+002

5.3833e+002 +2.6082e+002

F21

5.9165e+002 +1.8336e+002

5.6575e+002 +2.0191e+002

5.9017e+002 +2.4427e+002

7.0369e+002 +2.7876e+002

F22

8.0241e+002 +2.7813e+001

7.6528e+002 +1.0794e+002

7.8765e+002 +2.8044e+001

7.8461e+002 +3.2610e+001

F23

6.1646e+002 +1.5713e+002

5.8440e+002 +1.5763e+002

6.5944e+002 +1.9135e+002

6.9770e+002 +2.3509e+002

F24

2.2400e+002 +8.3066e+001

2.2400e+002 +8.3066e+001

2.6000e+002 +1.2247e+002

2.4800e+002 +1.1225e+002

F25

4.0326e+002 +2.9532e+001

3.9092e+002 +9.0703e+000

3.9800e+002 +3.0173e+001

4.0198e+002 +3.157e+001

2.6778e+002 +3.1560e+002

2.2018e+002 +2.4743e+002

2.4088e+002 +2.5922e+002

2.6626e+002 +2.7943e+002
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Tabela 5.22.Experimento da Secdo 5.88umento do Numero de Espécies e Convergéncia dptacko

K=20/Mpy., =6

K=20 /My =7

K=20/Mpy =8

K=20 /My =9

K=20/mp, =10

F6

4.5671e+000 +9.4503e+000

6.6854e+000 +1.6731e+001

3.6080e+000 +6.9519e+000

4.4495e+000 +9.7790e+000

8.2899e+000 +2.0137e+001

F7

3.0262e-001 £1.5634e-001

2.6255e-001 +£1.2980e-001

2.5714e-001 +£1.2208e-001

2.3416e-001 +£9.8975e-002

2.2626e-001 1£1.1487e-001

F8

2.0126e+001 +8.7104e-002

2.0100e+001 +7.6585e-002

2.0080e+001 +5.7935e-002

2.0090e+001 +8.6199e-002

2.0069e+001 +4.7736e-002

F9

9.4374e-007 £2.1457e-006

3.5671e-007 +5.8680e-007

8.5005e-007 +£1.8764e-006

9.0406e-007 £2.1734e-006

6.6856e-007 £1.2396e-006

F10

1.2633e+001 +6.5523e+000

9.5516e+000 +4.6224e+000

1.0507e+001 +4.4692e+000

9.4721e+000 +3.5424e+000

1.0228e+001 +5.1501e+000

F11

3.0306e+000 +1.0585e+000

2.6621e+000 +8.1166e-001

3.1547e+000 +1.1652e+000

2.4515e+000 +1.1142e+000

2.2827e+000 +9.9903e-001

F12

4.8493e+001 +1.4151e+002

1.1345e+001 +1.0432e+001

1.1042e+001 +1.2318e+001

2.1139e+001 +3.6723e+001

8.5811e+000 +9.3779e+000

F13

3.6056e-001 +7.2872e-002

4.1516e-001 +1.1486e-001

3.5759e-001 +1.2777e-001

3.7767e-001 +1.2193e-001

3.5135e-001 +1.2517e-001

F14

3.3217e+000 +3.5664e-001

3.2268e+000 +4.0178e-001

3.1822e+000 +3.6013e-001

3.1466e+000 +3.4425e-001

3.1575e+000 +3.5026e-001

F15

2.0599e+002 +2.6536e+002

1.9350e+002 *+2.6457e+002

2.0348e+002 +2.6772e+002

1.8937e+002 +2.6257e+002

1.8800e+002 +2.6508e+002

F16

2.1603e+002 +2.1836e+002

2.0824e+002 +2.1466e+002

2.1562e+002 +2.1865e+002

2.1430e+002 +2.1925e+002

2.1431e+002 +2.1904e+002

F17

1.2900e+002 +1.5592e+001

1.2553e+002 +1.3247e+001

1.2728e+002 +1.4197e+001

1.2267e+002 £1.0682e+001

1.2284e+002 +1.4367e+001

F18

4.4285e+002 +2.1212e+002

3.5944e+002 +1.4136e+002

3.4993e+002 +1.4141e+002

3.6533e+002 +1.7769e+002

3.7801e+002 +1.6820e+002

F19

4.3661e+002 +1.9766e+002

4.0621e+002 +2.0647e+002

3.9098e+002 +1.8379e+002

4.1438e+002 +2.1871e+002

4.0215e+002 +1.8811e+002

F20

3.7816e+002 +1.6836e+002

4.0261e+002 +1.9985e+002

3.4356e+002 +1.3852e+002

3.5848e+002 +1.4233e+002

3.7472e+002 +1.6582e+002

F21

5.7051e+002 +1.8580e+002

5.2223e+002 +1.8293e+002

5.4084e+002 +1.9731e+002

5.1416e+002 +1.9477e+002

4.8849e+002 +1.9203e+002

F22

7.6572e+002 +9.9909e+001

7.8957e+002 +2.8279e+001

7.5663e+002 +9.7357e+001

7.7932e+002 +2.9134e+001

7.5712e+002 +9.7631e+001

F23

6.4689e+002 +1.9047e+002

6.2247e+002 +1.7493e+002

6.5124e+002 +2.0033e+002

6.1734e+002 +1.7951e+002

5.7039e+002 +1.3965e+002

F24

2.2400e+002 +8.3066e+001

2.2400e+002 +8.3066e+001

2.3600e+002 +9.9499e+001

2.2400e+002 +8.3066e+001

F25

3.9244e+002 +2.3123e+001

3.9181e+002 +2.3785e+001

3.9113e+002 +2.3250e+001

2.2505e+002 +2.4708e+002

2.1499e+002 +2.4240e+002

2.1294e+002 +2.3941e+002

2.2400e+002 +8.3066e+001

2.1233e+002 +2.3861e+002 |2.0794e+002 +2.3094e+002
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Tabela 5.23 Experimento da Sec¢éo 5.8.3. Efeito da Diversidatteespecifica. Fungdes unimodais.

K=20/mmax=1/phd=0

K=20/mmax=1/phd=0r1

K=20/mmax=1/phd=012

F1

5.0022e-014 +1.5767e-013

1.0948e-002 +8.4482e-003

2.2110e-001 +2.3742e-001

F2

3.3398e-002 +5.4780e-002

2.4236e+001 +1.8219e+001

1.5454e+002 +6.6963e+001

F3

5.5146e+005 +4.2368e+005

1.4001e+006 +9.5499e+005

2.3939e+006 +1.6288e+006

F4

7.7718e+000 +3.1761e+001

7.8753e+001 +7.6613e+001

2.3211e+002 +1.2830e+002

F5

5.5079e-011 +£3.1293e-011

1.2622e+000 +1.2756e+000

9.2721e+001 +4.3703e+001

M

1.1029e+005 +2.4662e+005

2.8005e+005 £6.2615e+005

4.7887e+005 +1.0705e+006

Tabela 5.24.Experimento da Secéo 5.8.3. Efeito da Diversidattaespecifica. Fungées multimodais.

K=20/mmux=1/phd=0

K=20/mmux=1/phd=011

K=20/mmax=1/phd=0;2

F6

1.1147e+001 +2.0565e+001

1.2508e+002 +1.8969e+002

1.7657e+003 +2.8924e+003

F7

1.4462e+000 +9.1148e-001

9.0282e-001 $3.3724e-001

1.3061e+000 *+3.3790e-001

F8

2.0514e+001 +9.9820e-002

2.0517e+001 +9.4586e-002

2.0510e+001 +1.0527e-001

F9

1.0280e+002 +4.0897e+001

2.1510e+000 +1.1383e+000

8.8899e+000 +4.7292e+000

F10

7.7385e+001 +8.1275e+001

3.3472e+001 +1.4880e+001

4.8287e+001 +8.5813e+000

F11

4.9089e+000 +2.2553e+000

4.2794e+000 +1.2602e+000

5.9778e+000 +1.5427e+000

F12

3.5416e+002 +5.4513e+002

3.9034e+004 +1.5144e+004

4.7570e+004 +1.3489e+004

F13

9.9884e-001 +4.3055e-001

1.9073e+000 *+1.1462e+000

3.1996e+000 +9.1830e-001

F14

4.8723e+000 +1.6499e-001

3.5383e+000 +2.6843e-001

3.6551e+000 +1.6762e-001

F15

5.7657e+002 +2.4314e+002

2.8111e+002 +2.2439e+002

3.1609e+002 +1.9957e+002

F16

2.9173e+002 +2.4885e+002

1.6380e+002 +4.7769e+001

2.0796e+002 +3.0249e+001

F17

2.3463e+002 +1.7650e+002

2.2358e+002 +3.8106e+001

2.4228e+002 +1.9514e+001

F18

5.5817e+002 +2.3862e+002

4.8902e+002 +2.0677e+002

5.5256e+002 +1.8867e+002

F19

7.3921e+002 +4.1860e+002

5.0148e+002 +2.5673e+002

5.3326e+002 +1.9549e+002

F20

6.0514e+002 +2.8656e+002

5.1699e+002 +2.3725e+002

5.7119e+002 +1.9563e+002

F21

7.4349e+002 +2.6359e+002

6.7372e+002 +2.2173e+002

6.9507e+002 +2.0569e+002

F22

8.1704e+002 +3.4558e+001

8.0245e+002 +2.1840e+001

8.1186e+002 +2.8564e+001
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F23

7.5821e+002 +2.4584e+002

8.0558e+002 +2.1561e+002

9.0442e+002 +2.5819e+002

F24

3.2400e+002 +1.8547e+002

2.2400e+002 +8.3067e+001

2.6119e+002 +1.2449e+002

F25

4.2878e+002 +1.0414e+002

3.9938e+002 +2.1933e+001

4.0170e+002 +2.2420e+001

M

3.3276e+002 +2.9990e+002

2.2154e+003 £8.6706e+003

2.7463e+003 +1.0559e+004

Tabela 5.25 Experimento da Secéo

5.8.3. Efeito da Diversidattaespecifica. Funcdes multim

odais.

K=20/mmux=5/phd=0

K=20/mmux=5/phd=011

K=20/mmax=5/phd=0;2

F6

1.9112e+000 *+1.7484e+000

1.1666e+001 +2.1709e+001

8.6588e+002 +1.4207e+003

F7

3.5135e-001 +1.8508e-001

5.6928e-001 +2.3460e-001

1.2447e+000 +2.5142e-001

F8

2.0090e+001 +5.7024e-002

2.0402e+001 +9.4837e-002

2.0421e+001 +8.2286e-002

F9

6.4594e+001 +3.1836e+001

4.7599e-001 +5.6311e-001

4.4422e+000 +1.7369e+000

F10

2.2287e+001 +4.2826e+001

1.3567e+001 +5.5013e+000

3.2095e+001 +1.2062e+001

F11

3.2401e+000 +1.6641e+000

3.0564e+000 +5.7913e-001

4.8555e+000 +7.7261e-001

F12

8.7607e+000 +1.4579e+001

1.9104e+004 +1.0443e+004

3.4768e+004 +8.3928e+003

F13

6.7352e-001 +£1.7146e-001

6.6740e-001 £2.1942e-001

2.0849e+000 +7.4151e-001

F14

4.8270e+000 +2.7796e-001

3.2979e+000 +1.7218e-001

3.4198e+000 +1.3258e-001

F15

4.1097e+002 +2.3163e+002

7.1875e+001 +9.6426e+001

1.1520e+002 +5.6383e+001

F16

2.5500e+002 +2.4699e+002

1.3831e+002 +7.6278e+001

1.7106e+002 +3.1702e+001

F17

1.3005e+002 +2.6077e+001

1.5941e+002 +2.3111e+001

2.1330e+002 +1.8583e+001

F18

4.7719e+002 +2.4410e+002

3.5479e+002 +1.3804e+002

3.7231e+002 +3.6358e+001

F19

4.7986e+002 +2.5834e+002

3.4237e+002 +1.3818e+002

3.7927e+002 +4.2040e+001

F20

4.2673e+002 +2.0324e+002

3.3133e+002 +1.0037e+002

3.6112e+002 +3.7599e+001

F21

6.2126e+002 +2.0478e+002

4.1935e+002 +1.1982e+002

4.5424e+002 +1.4033e+002

F22

7.9351e+002 +2.6050e+001

7.8543e+002 +7.6830e+000

7.9174e+002 +5.5493e+000

F23

6.3445e+002 +2.1408e+002

6.0655e+002 +1.4197e+002

5.8316e+002 +8.5234e+001

F24

2.3600e+002 +9.9499e+001

2.1200e+002 +6.0001e+001

2.0055e+002 +8.5143e-001

F25

3.9415e+002 +2.2987e+001

3.8970e+002 +4.1831e+000

3.9083e+002 +4.4230e+000

2.4930e+002 +2.5979e+002

1.1484e+003 +4.2323e+003

1.9868e+003 +7.7205e+003
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Tabela 5.26.Experimento da Segao 5.8.4. Algoritmo S@seudodiferenciakFun¢cdes monomodais.

Tabela 5.27.Experimento da Secao 5.8.4. Algoritmo SeseudodiferenciakFung¢des multimodais.

K=20 [ My =1

K =100 /Mpgy =1

F1

3.0260e-004 +4.4895e-004

8.0317e-004 £6.7953e-004

F2

1.5389e+001 +1.4813e+001

1.0538e+001 +7.1079e+000

F3

6.8104e+005 +4.4930e+005

5.5342e+005 +3.8032e+005

F4

4.8556e+001 +4.6456e+001

2.1897e+001 +1.3998e+001

F5

2.8585e+002 +1.7945e+002

1.8393e+002 +5.4835e+001

M

1.3628e+005 *+3.0453e+005

1.1073e+005 +2.4747e+005

K=20 [/ Mpe =1

K=100/mg.,=1

K=20/Mpye, =5

F6

1.6868e+002 +4.0307e+002

4.2667e+001 +4.9656e+001

2.8113e+001 +4.5967e+001

F7

1.3053e+000 *+3.1784e-001

9.5982e-001 +2.9187e-001

1.2023e+000 +1.0464e+000

F8

2.0553e+001 +1.0262e-001

2.0387e+001 +8.0064e-002

2.0330e+001 +1.5347e-001

F9

3.5846e+000 +1.5938e+000

7.1094e+000 +3.5485e+000

2.0226e+000 +9.2703e-001

F10

2.4128e+001 +1.5484e+001

3.3437e+001 +8.3496e+000

1.1158e+001 +4.6678e+000

F11

5.8094e+000 +1.8549e+000

3.2111e+000 +1.5111e+000

3.5143e+000 +1.2548e+000

F12

2.8543e+004 +2.0449e+004

2.8037e+004 +1.1076e+004

3.9012e+003 +8.1377e+003

F13

1.6927e+000 +1.4392e+000

2.8187e+000 +7.6682e-001

6.3771e-001 +£1.5085e-001

F14

3.6468e+000 +2.2826e-001

3.5530e+000 +1.7772e-001

3.4482e+000 +1.9320e-001

F15

2.9600e+002 +2.7439e+002

2.9787e+002 +2.4616e+002

1.2929e+002 +1.7330e+002

F16

2.3330e+002 +1.6730e+002

1.6791e+002 +2.8340e+001

1.1870e+002 +2.2550e+001

F17

1.9576e+002 +6.4081e+001

1.9948e+002 +3.1280e+001

1.4180e+002 +1.1267e+002

F18

8.5324e+002 +2.1332e+002

6.7457e+002 +2.2529e+002

7.1214e+002 +2.3005e+002

F19

8.2347e+002 +2.4612e+002

7.4593e+002 +1.6966e+002

7.1071e+002 +2.4463e+002

F20

8.0438e+002 +2.4035e+002

7.6524e+002 +1.8461e+002

6.7054e+002 +2.4436e+002

F21

6.7926e+002 +3.5441e+002

5.3822e+002 +2.4261e+002

4.4164e+002 +2.3426e+002

F22

7.7591e+002 +1.0072e+002

6.2510e+002 +2.2843e+002

7.0433e+002 +1.8090e+002

159



16 Capitulo 5: Radiacdo Adaptativa e Problemas de i@uigao

F23

7.6409e+002 +2.1926e+002

6.0191e+002 +1.4873e+002

6.1477e+002 +1.4207e+002

F24

3.2002e+002 +1.9581e+002

2.8403e+002 +1.3752e+002

2.7201e+002 +1.3078e+002

F25

4.3909e+002 +1.5374e+002

4.0452e+002 +2.9455e+001

3.9746e+002 +2.2647e+001

M

1.7478e+003 +6.3154e+003

1.6728e+003 +6.2118e+003

4.4425e+002 +8.6106e+002

Tabela 5.28.Experimento da Secgdo 5.8Fxando um Numero Maximo de Chamadas a Funcao-@bjet

K=20 /My, =1

K=20/ Mg, =5

Rank

F1

5.2296e-014 +1.5732e-013

1.1361e-006 +3.3601e-006

[EEN

F2

9.2811e-002 +£1.2874e-001

2.4364e-001 +2.8968e-001

F3

5.8818e+005 +4.4586e+005

7.7921e+005 +5.0401e+005

F4

8.8878e+000 +3.1768e+001

1.7658e+002 +9.3397e+001

F5

2.3836e-010 +4.2838e-010

1.2385e-006 +4.8435e-006

F6

1.5930e+001 +3.8108e+001

2.6040e+001 +4.6073e+001

F7

1.5601e+000 +1.1044e+000

1.4042e+000 +9.4468e-001

F8

2.0521e+001 +1.0290e-001

2.0281e+001 +1.2629e-001

F9

1.0280e+002 +4.0897e+001

3.7537e+000 +1.3225e+000

F10

7.7882e+001 +8.1035e+001

2.0755e+001 +1.1437e+001

F11

4.9138e+000 +2.2537e+000

5.1233e+000 +1.3652e+000

F12

5.5762e+002 +1.0839e+003

1.8760e+003 +2.0295e+003

F13

1.0294e+000 *+4.2691e-001

9.7485e-001 +3.1049e-001

F14

4.8723e+000 +1.6494e-001

3.6656e+000 +2.7409e-001

F15

5.7657e+002 +2.4314e+002

2.4702e+002 +2.3622e+002

F16

2.9174e+002 +2.4885e+002

2.3719e+002 +2.1058e+002

F17

2.3816e+002 +1.7920e+002

1.9861e+002 +3.0189e+001

F18

5.5818e+002 +2.3862e+002

4.3816e+002 +2.2150e+002

F19

7.3921e+002 +4.1861e+002

4.1820e+002 +2.0008e+002

F20

6.0699e+002 +2.8506e+002

5.0525e+002 +2.4355e+002

F21

7.4349e+002 +2.6359e+002

5.8737e+002 +2.1324e+002
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F22

8.1776e+002 +3.5359e+001

8.0612e+002 +3.2008e+001

F23

7.5985e+002 +2.4637e+002

6.9897e+002 +2.2709e+002

F24

3.2400e+002 +1.8547e+002

2.4800e+002 +1.1225e+002

F25

4.2947e+002 +1.0398e+002

4.1140e+002 +1.3559e+001

2.3802e+004 +1.1758e+005

1.5433e+005 +7.6640e+005

Tabela 5.29.Experimento da sec¢éo 5.8.6. Ganho de Adaptac@amee@éncia de Adaptacao.

K=20 [/ mp, =5

w

F1

1.2942e-007 £1.4597e-007

3.0840e+002 +4.1834e+001

F2

6.1077e-005 +£5.8109e-005

1.4681e+003 +9.3481e+001

F3

2.7135e+005 +2.5788e+005

1.4070e+003 +2.8254e+002

F4

4.5986e-005 +4.3692e-005

1.5000e+003 +0.0000e+000

F5

1.2369e-011 +2.9704e-012

8.2664e+002 +1.0820e+002

F6

9.3224e-002 +£3.7674e-002

1.5000e+003 +0.0000e+000

F7

2.8240e-001 +£1.4752e-001

1.4500e+003 +1.5310e+002

F8

2.0071e+001 +1.0926e-001

1.3458e+003 *4.2619e+002

F9

2.0521e-009 £3.4567e-009

5.0908e+002 +7.4640e+001

F10

1.5720e+001 +1.2087e+001

5.8712e+002 +1.9251e+002

F11

3.2073e+000 +1.5039e+000

1.3711e+003 +2.4057e+002

F12

1.1385e+000 *+3.7970e+000

1.5000e+003 +0.0000e+000

F13

2.8494e-001 +1.0879e-001

1.4804e+003 +9.8200e+001

F14

3.3190e+000 +4.9145e-001

1.0469e+003 +5.1069e+002

F15

1.9200e+002 *+2.6913e+002

6.0312e+002 +2.0717e+002

F16

1.8647e+002 +1.5783e+002

1.0073e+003 +2.6404e+002

F17

1.4542e+002 +1.1326e+002

6.7584e+002 +1.7299e+002

F18

4.5858e+002 +2.3757e+002

1.0286e+003 +4.5236e+002

F19

4.6990e+002 +2.4514e+002

9.7580e+002 +4.5983e+002
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F20

4.4670e+002 +2.3039e+002

9.6880e+002 +4.3034e+002

F21

5.9056e+002 +2.2795e+002

6.0416e+002 +2.9910e+002

F22

7.7194e+002 +1.0242e+002

6.4776e+002 +4.9070e+002

F23

6.0944e+002 +1.6400e+002

3.6600e+002 +9.6024e+001

F24

2.3600e+002 +9.9499e+001

7.2116e+002 +3.8373e+002

F25

2.4800e+002 +1.1225e+002

4.9976e+002 +1.2157e+002

Tabela 5.30.Resultados dos algoritmos dopt-aiNet, cob-aiNeEMA-ES e Algoritmo de Radiacdo Adaptativa em dmearios para
comparacao. ARA 1: Algoritmo de Radiacdo Adaptatioen nimero maximo de chamadas a funcéo-objefgcap 5.8.5)e ARA 2:
com ganho de adaptacdo como critério de paradaed@id 5.8.6).

dopt-aiNet

cob-aiNet

G-CMA-ES

ARA 1

ARA 2

F1

1.8793e+004+5.8715e+003

4.8192e-011+2.5294e-011

5.2000e-009+1.9400e-009

5.2296e-014 +1.5732e-013

1.2942e-007 £1.4597e-007

F2

1.7326e+004+5.9042e+003

8.3417e-010+6.2444e-011

4.7000e-009+1.5600e-009

9.2811e-002 +£1.2874e-001

6.1077e-005 +£5.8109e-005

F3

2.0685e+008+1.1432e+008

9.5889e+005+4.0960e+005

5.6000e-009+1.9300e-009

5.8818e+005 +4.4586e+005

2.7135e+005 +2.5788e+005

F4

2.3318e+004+8.1798e+003

3.9601e+004+5.9727e+003

5.0200e-009+1.7100e-009

8.8878e+000 +3.1768e+001

4.5986e-005 *+4.3692e-005

F5

1.8177e+004+8.1798e+003

6.7246e+003+1.1534e+003

6.5800e-009+2.1700e-009

2.3836e-010 +£4.2838e-010

1.2369e-011 +2.9704e-012

F6

4.3460e+009+2.6633e+009

1.8111e+002+4.1378e+002

4.8700e-009+1.6600e-009

1.5930e+001 +3.8108e+001

9.3224e-002 +3.7674e-002

F7

3.3752e+003+2.7311e-002

9.0553e-003+9.6478e-003

3.3100e-009+2.0200e-009

1.5601e+000 +1.1044e+000

2.8240e-001 +£1.4752e-001

F8

2.0317e+001+6.5269e-002

2.0128e+001+2.4342e-002

2.0000e+001+3.8900e-003

2.0521e+001 +1.0290e-001

2.0071e+001 +1.0926e-001

F9

3.6143e+001+9.8170e+000

6.8244e-011+6.0851e-011

2.3900e-001+4.3400e-001

1.0280e+002 +4.0897e+001

2.0521e-009 +3.4567e-009

F10

8.2344e+001+1.5718e+001

1.2966e+002+2.5193e+001

7.9600e-002+2.7500e-001

7.7882e+001 +8.1035e+001

1.5720e+001 +1.2087e+001

F11

7.6796e+000+6.0765e-001

2.7778e+001+1.3818e+000

9.3400e-001+9.0000e-001

4.9138e+000 +2.2537e+000

3.2073e+000 +1.5039e+000

F12

3.5526e+003+1.8883e+003

7.2376e+004+1.4671e+004

2.9300e+001+1.4200e+002

5.5762e+002 +1.0839e+003

1.1385e+000 *+3.7970e+000

F13

1.8836e+000+3.6872e-001

3.4531e+000+6.8894e-001

6.9600e-001+1.5000e-001

1.0294e+000 *+4.2691e-001

2.8494e-001 +1.0879e-001

F14

4.2210e+000+2.0385e-001

1.3147e+001+2.6581e-001

3.0100e+000+3.4900e-001

4.8723e+000 +1.6494e-001

3.3190e+000 +4.9145e-001

F15

3.6264e+002+7.4990e+001

7.6400e-011+7.9718e-011

2.2800e+002+6.8000e+001

5.7657e+002 +2.4314e+002

1.9200e+002 *+2.6913e+002

F16

2.6952e+002+3.8471e+001

1.5524e+002+1.8724e+001

9.1300e+001+3.4900e+000

2.9174e+002 +2.4885e+002

1.8647e+002 +1.5783e+002
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F17

3.6372e+002+5.6464e+001

2.3951e+002+3.3555e+001

1.2300e+002+2.0900e+001

2.3816e+002 +1.7920e+002

1.4542e+002 +1.1326e+002

F18

1.0405e+003+5.4846e+001

9.2347e+002+5.1172e+000

3.3200e+002+1.1200e+002

5.5818e+002 +2.3862e+002

4.5858e+002 +2.3757e+002

F19

1.0469e+003+5.0851e+001

9.0427e+002+8.3882e+001

3.2600e+002+9.9300e+001

7.3921e+002 +4.1861e+002

4.6990e+002 +2.4514e+002

F20

1.0168e+003+1.2905e+002

8.9842e+002+1.0703e+002

3.0000e+002+0.0000e+000

6.0699e+002 +2.8506e+002

4.4670e+002 +2.3039e+002

F21

1.2049e+003+1.6139e+002

4.9275e+002+2.5101e+001

5.0000e+002+3.4800e-013

7.4349e+002 +2.6359e+002

5.9056e+002 +2.2795e+002

F22

9.0155e+002+6.5569e+001

9.8933e+002+2.6193e+001

7.2900e+002+6.8600e+000

8.1776e+002 +3.5359e+001

7.7194e+002 +1.0242e+002

F23

1.1981e+003+1.4161e+002

5.3195e+002+6.1406e+000

5.5900e+002+3.2400e-011

7.5985e+002 +2.4637e+002

6.0944e+002 +1.6400e+002

F24

1.0258e+003+2.5088e+002

2.0000e+002+1.1306e-003

2.0000e+002+2.2900e-006

3.2400e+002 +1.8547e+002

2.3600e+002 +9.9499e+001

F25

1.2775e+003+1.0083e+002

2.6456e+002+1.4484e+001

3.7400e+002+3.2200e+000

4.2947e+002 +1.0398e+002

2.4800e+002 +1.1225e+002
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CAPITULO 6
DOSECOSSISTEMASPARA A
COMPUTACAO DEECOSSISTEMAS FALEM

But nature is always more subtle, more intricaterenelegant than what we
are able to imagine — Carl Edward Sagan, The Defdaonted World:
Science as a Candle in the Dark, 1997

Diante do cenario apresentado por este trabalhmpséivel concluir que ecossistemas
podem ser vistos como processadores de informAgacaracteristicas Unicas e inerentes a
ecossistemas motivam o estudo e aplicacdo da CagdmtBiogeografica em diversos
contextos: indo da concepcédo de modelos computsiogue auxiliam no entendimento
de ecossistemas, até a proposicao de ferramentgautacionais que resolvem problemas
do cotidiano. O primeiro passo dado por esta wseentido de formalizar a computacao

de ecossistemas, abre diversas frentes de corgdmidTal afirmacdo € tema de
argumentacao deste capitulo.

6.1 Sintese da Computacéo Biogeografica

Através da Computacdo Natural, a natureza podessedada, entendida, formalizada sob
um ponto de vista computacional. E possivel ifieati elementos fundamentais, relagdes
€ processos e, com isso, entender os padrdes enaxg®s sistemas naturais. A esséncia
da Computacdo Natural se apresenta dessa fornepresenta uma grande motivacao de
aplicacdo de seus fundamentos. A ciéncia estantistie entender certos aspectos dos
sistemas naturais, como 0S mecanismos que sustararportamentos inteligentes, e
encontra barreiras até na obtencdo de respostasrdgbres, como aquelas necessarias para
explicar o surgimento da vida. Embora tais indaga@®jam pertinentes, elas ndo impedem
gue sistemas naturais sejam estudados com diverdogues alternativos, entendidos,
abstraidos e aplicados nos mais diversos contextos.

Esta tese buscou entender a computacdo de um a@istamaral em particular: os
ecossistemas. Tais sistemas fascinam ha muito teongm os estuda, e a busca pelo seu
entendimento se arrasta por séculos, indo da égosaprimeiros naturalistas até os
biogedgrafos de hoje. Existem grandes dificuldaidesentes ao entendimento de um
ecossistema, como as escalas temporais e espaamistas vezes evidéncias empiricas se
baseiam em registros do passado, com investigaggmégicas e fosseis. Configura-se,
portanto, um grande desafio entender em quais xiostespécies se diversificam, evoluem
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e se adaptam a diferentes condicbes impostas fpiatsa Para isso, existem inUmeras
teorias presentes na ciéncia da Biogeografia, go@g possuem um objetivo comum:
entender 0s ecossistemas e explicar os aspectrxess de seus padrdes emergentes.

A transposi¢cdo do entendimento dos ecossistemas yrar universo computacional da
origem a Computacdo Biogeogréfica, proposta cediata tese. Ecossistemas artificiais
séo representacfes dos ecossistemas reais em temtocoromputacional e manipulavel
em diferentes escalas de espaco e tempo. A CogdauBiogeografica representa, assim,
a formalizacdo computacional de ecossistemas. @epo passo para a construcdo de
ecossistemas artificiais € o metamodelo, cujo Bibp& gerar modelos computacionais.
As possibilidades do metamodelo vao além do entesio das computacbes de
ecossistemas, pois permitem que os modelos gerastegam inseridos em diversos
contextos. E explorada, nesta tese, a formalizdedprocessos e relagdes em superficies
adaptativas, posteriormente aplicadas na resoldegmoblemas de otimizagcdo no espaco
continuo.

6.2 Perspectivas Futuras da Computacéo Biogeografica

As contribuicOes desta tese passam pela formabzaed&cossistemas artificiais por meio
do metamodelo, pela proposi¢do de dindmicas emféuipe adaptativas, e chegam até a
resolucdo de problemas de otimizacdo em espacdgwos. Em um contexto geral, o

resultado final se apresenta na forma de uma noba lde pesquisa da Computacao
Natural, que abre uma série de frentes de pesouisasao discutidas a seguir.

As frentes de contribuicdo desta tese sdo devidanfermalizadas em seus respectivos
Capitulos. A formalizacdo da Computacdo Biogeogaak do metamodelo se deu no
Capitulo 3. A computacdo de ecossistemas em scipsrfadaptativas foi abordada no
Capitulo 4. E, por fim, o algoritmo de radiacaodtva foi o topico central do Capitulo

5. Uma sintese das contribui¢cdes e possibilidanledigcutida ao final de cada capitulo. A
seguir, de forma sucinta, as subsecdes explorafmeates de continuidade da tese. O
estabelecimento da Computacdo Biogeografica confa lde pesquisa da Computacao
Natural podera ser conquistado a partir dessatefren

6.2.1 Computacdo de Ecossistemas e Metamodelo

A Computacdo Biogeogréfica contempla a formalizaci&o relagbes e processos de
ecossistemas. O metamodelo € a unificacdo de nsdelecossistemas artificiais em uma
s6 linguagem. Nesta tese, alguns dos processosipaim foram formalizados. Diversos

outros conceitos da Biogeografia deixaram de serdaldos nesta tese e podem ser
devidamente formalizados, contribuindo para uma an@eracdo de modelos de
Computacdo Biogeografica. Uma lista abrangente réatds candidatas podem ser
encontradas em: Brown & Lomolino (2006), Stearnsl@ekstra (2003), Hall & Halliday
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(1998), Myers & Giller (1991), Simmons (1982), denmuitas outras obras ja citadas ao
longo do Capitulo 2.

Seguindo a metodologia e notacao de processos tionoéelo, ndo apenas a extensao de
relacdes e processos biogeogréficos é possiveltamdem a formalizagdo de processos de
outros sistemas naturais. Em destaque, aquelesxtgnsevamente estudados pela
Computagdo Natural, como a Imunocomputacdo e a odeomputacdo. Definindo
metamodelos especificos para cada sistema nasitalaelo, é possivel ir além, e propor
um metamodelo unificado para a Computacéo Natural.

As relacbes e processos formalizados no metamodiegldcComputacédo Biogeografica
permitem desenvolver modelos computacionais quéedp a dindmica de ecossistemas
sob um ponto de vista de processamento de infoondgdm isso, abrem-se diversas
frentes de pesquisa que vao desde a proposicaovds teorias, até mesmo a validacdo de
teorias existentes. E indo para um escopo maig@yét possivel desenvolver ferramentas
computacionais objetivando a resolucdo de problerfee®ndo uso das caracteristicas
Unicas dos ecossistemas artificiais. Em destagablgmas j& explorados pela Computacdo
Natural, como otimizacdo (Bazarast al, 2006; Papadimitriou & Steiglitz, 1998),
agrupamento de dados (Hatnal, 2005) e aprendizado de maquina (Bishop, 2006).

6.2.2 Computacdo de Ecossistemas em Superficies Adaptats/

A transposicéo de relacdes e processos do metamnpded as superficies adaptativas de
fenotipos resultaram em um conjunto de relacdesoeepsos que descrevem dinamicas
espaco-temporais dependentes da conformacgéo daisieg. Os resultados dos Capitulos
4 e 5 evidenciam os padrdes Unicos de ecossisteint#adps a partir dessa dinamica. Com
isso, abrem-se diversas frentes de aplicagfes aluitos estabelecidos no Capitulo 4.
Qualquer sistema que seja representavel atravésupkrficies adaptativas em espacgos
continuos pode ser estudado através dos processalacées definidos nesta tese. Isso
inclui a investigacdo de aspectos tedricos de &tesss e a aplicacdo em resolucao de
problemas de otimizagao.

Seja em qual for o contexto, ainda abre-se a pbdaibe de investigar o impacto das

relacdes e processos em habitats variantes no tegueose traduzem em superficies

variantes no tempo. A obtencdo de diferentes padd&eprocessos biogeograficos em
habitats variantes no tempo leva a uma investigéediica de padrdes de ecossistemas,
bem como a aplicacdo préatica, como em problemasimiezacdo com superficies variantes

no tempo, ou seja, onde o ambiente é dinamico.

Esta ultima frente permite a proposicdo de algastmue facam uso de um subconjunto
das relacdes e processos. E possivel pensar nasg@p de novos algoritmos e a
hibridizacdo com algoritmos existentes. A invesiiga de certos aspectos pontuais de
problemas também pode ser explorada a partir dasgdes do Capitulo 4, dentre as quais
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€ possivel destacar: a eliminacao de solucOes dedtes através da relacdo de isolamento
biolégico, como em Pasét al. (2011); reforco na exploracdo de regifes proméssdo
espaco de busca através da relacdo de pressawvasalsb do pseudodiferencial como
operador de busca local; e aplicagdo do ganho agtagho em diferentes contextos, que
vao desde a sintese de critérios de parada emitaigsr iterativos, até estudos de
fendbmenos espaco-temporais.

6.2.3 Algoritmo de Radiacdo Adaptativa

O algoritmo de radiacdo adaptativa foi propostoadipdas definicbes do Capitulo 4.
Verificou-se a obtencdo de padrdes de ecossistemasiperficies adaptativas e a relacéo
com problemas de otimizacdo. Foram utilizadas teda®lacbes e processos apresentados
no Capitulo 4, o que resultou em um algoritmo dmiaacdo com diversos padrbes de
ecossistemas naturais. Tais padrbes mostram-secessejuando se considera 0 processo
de otimizar de forma eficiente, gerando diversiddeesolucdes, exploracdo do espaco sob
demanda do problema, como o surgimento de espéaesuperficies multimodais, e
intensificacdo do processo de busca em regides pnamissoras. O resultado final se
apresentou na forma de um algoritmo eficaz parprokBlemas estudados, o que motiva
estudos mais avancados, por exemplo, voltados paruestdo de escalabilidade e
paralelizacdo em sistemas computacionais multiseacs, ou ainda a otimizagdo em
ambientes dindmicos, representado por habitatperféties variantes no tempo. Extensdes
do algoritmo para o tratamento de outros tiposrdblpmas também devem ser buscadas,
como otimizagdo em espacos discretos e/ou compiudtobjetivos.

6.3 Novas Hipo6teses Para Uma Nova Fronteira: Os Grandd3esafios da
Computacao Biogeografica

Esta tese mostra-se como apenas 0 primeiro pasaocapeonsolidacdo da Computacao
Biogeografica. Através da construcdo da propostscdu-se responder duas questdes
fundamentais:

“Por que utilizar Computacéo Biogeogréfica no edieento de ecossistemas?”
“Por que utilizar a Computacéo Biogeogréfica naltesio de problemas?”

Através do metamodelo, € possivel representar emsegitos e as computacbes de
ecossistemas, 0 que se mostra uma ferramenta padnstrucdo de modelos
computacionais que representam ecossistemas iarsifié\. partir deste ponto, é possivel
explorar as mais diversas frentes de investigacacade essas que suportardo
progressivamente a respostas das duas perguntas. dodas as frentes devem seguir por
caminhos especificos e, para isso, é necessgaaspbsicdo de uma série de desafios aqui
postulados:
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* Buscar e transpor processos e teorias da BiogemgpEra a Computacdo
Biogeografica através de uma expansao sem fim danmnaelelo;

» Demonstrar que através da Computacdo Biogeografpassivel sustentar o novo
paradigma de computacgao proposto pela ComputadioaNa

 Buscar a proposicdo de novas teorias que ajudadoemtendimento de
ecossistemas;

* Buscar a validacéo de teorias existentes atravesasistemas artificiais;

* Buscar a relacdo entre computacdo de ecossistencamgutacdo em sistemas
artificiais;

* Buscar as similaridades entre ecossistemas e sistempregados na resolucdo de
problemas, com o objetivo de aplicar as computagéescossistemas na resolucéo
de problemas de interesse pratico;

* Demonstrar que padrdes de ecossistemas podemdsterencial na resolucao de
certos tipos de problemas;

» Posicionar a Computacdo Biogeogréfica perante maideareas do conhecimento e
linhas de pesquisas da Computacéo Natural.
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