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Resumo. Neste trabalho temos como objetivo principal propor e analisar a dinamica
espago-temporal de modelos presa-predador que consideram a fuga e a perseguicao de
uma espécie com relagao a outra, supondo que os individuos tém percepgao apenas local.
Os modelos sao formulados através de Redes de Mapas Acoplados, isto é, sistemas de
equagdes a diferencas acopladas pela dispersdo. As simulagbes foram feitas para quatro
combinagoes de regras de movimentacdo: difusdo para ambas as espécies, difusdo para
as presas e taxia para os predadores, taxia para as presas e difusdo para os predadores
e taxia para ambas as espécies. Concluimos que o comportamento da movimentacao de
presas e predadores tem um papel relevante na sua dindmica espago-temporal e ndo pode

ser ignorado na modelagem destes sistemas.
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1. Introducao

Muitos predadores concentram seu esfor¢o por busca de presas em torno (ou nas
vizinhangas) de uma presa capturada. Este tipo de comportamento é conhecido como
“pesquisa em area restrita”. Os exemplos sao numerosos e incluem espécies de péassaros,
moscas, joaninhas, entre outros (Kareiva e Odell, 1987). Estudos em campos da Suécia
mostram que joaninhas (P. cupreus) respondem & disponibilidade de suas presas movendo-
se mais lentamente em dreas com altas densidades de afideos (R. padi) (Bommarco et al.,
2007).

Além disso, existem casos mais simples de procura nao aleatéria, quando o orga-
nismo responde somente a informagoes locais (por exemplo, através do tato ou sabor).
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Nestes casos, o organismo percebe apenas as diferencas de concentragao do seu alimento
(ou da sua presa) em uma escala de distancia relativamente pequena. Com base nestas
informacgoes, ele se fixa ou abandona o local onde se encontra.

Com relagao a movimentagao das presas, hd exemplos de presas cujo movimento
pode ser bem aproximado pela difusdo simples como afideos R. padi (Bommarco et al.,
2007). No entanto, o comportamento de fuga e evasao de sitios com altas densidades de
predadores também é relatado (Biktashev et al., 2004).

Neste artigo, estudamos modelos presa-predador discretos, espacialmente distribui-
dos, descritos através de Redes de Mapas Acoplados. Consideramos que presas e/ou
predadores possuem percepgao limitada ao sitio em que se encontram ou adotam uma
estratégia de pesquisa em &area restrita. Assim, supomos que a taxa de movimentagao de
uma espécie depende da densidade da outra espécie. Analisamos modelos em trés cenarios

diferentes, de acordo com o comportamento de movimentacao de cada espécie.

2. Formulacao do Modelo

No modelo proposto, a dinamica consiste de dois estagios distintos: dispersao e
reagao.

No estagio de dispersao vamos considerar que uma ou ambas as espécies movimen-
tam-se em resposta ao estimulo emitido pela outra. Isto é, vamos supor que presas e/ou
predadores conseguem perceber a densidade da outra espécie no sitio em que se encontram,
de modo que a fragao de individuos que abandona cada sitio depende da densidade da outra
espécie neste sitio.

Para estabelecermos uma funcéo que represente o coeficiente de dispersao das presas
tp,(De 1), consideramos que quanto maior (menor) a densidade de predadores em um sitio,
maior (menor) serd a fragio de presas que abandona este sitio, a cada gera¢do. Desse modo,
para descrever a taxia negativa das presas com relagao aos predadores vamos considerar
o coeficiente de dispersao das presas como funcao crescente da densidade de predadores.

No caso do coeficiente de dispersao dos predadores p,,(h,¢), quanto maior (menor)
a densidade de presas em um sftio, menor (maior) serd a fragdo de predadores que deixa
este sitio, a cada geragao. Para representar a taxia dos predadores com relagao as presas,
o coeficiente de dispersdo dos predadores serd considerado uma funcao decrescente da
densidade de presas.

A dinadmica local do modelo considera crescimento de acordo com a equacdo de
Ricker para as presas na auséncia de predadores (Neubert et al., 1995; Ricker, 1954; Allen,
2007; Neubert e Kot, 1992) e resposta funcional Holling do tipo I. Além disso, os predadores

nao tém sobreposicao de geracoes.
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Assim, o modelo presa-predador discreto espacialmente estruturado com mo
mentagao orientada para presas e predadores serd descrito por dois sistemas de equagoes.

A fase de dispersao serd dada pelo sistema:

Wy = (1= py(po)hay + > Loliutdp

yEVe

(2.1)
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onde hy; e py: sao as densidades de presas e predadores no sitio 2 antes da dispersao;
h;)t e p’w,t sao as densidades de presas e predadores no sitio x apds a dispersao; 0 <
p(Pzse) <leO< ,up(hm) < 1 sao os coeficientes de dispersao das presas e dos predadores,
respectivamente; V,, = {(i,7 — 1), (i —1,7), (4,5 + 1), (i + 1,7)} é a vizinhanca considerada
para cada sitio e a,b > 0 sdao os parametros adimensionais da dinamica local.

O esquema de movimentagao com taxa de dispersao dependente da densidade cor-
responde na escala macroscopica, a uma equagao diferencial parcial com fluxo composto
de difusao e taxia positiva dos predadores com relagao as presas e negativa das presas com
relagdo aos predadores.

Escolhemos, para representar o coeficiente de dispersao das presas, a fungao:

Hp,

pnPat) = T pe —_ (2.3)

onde 0 < 71, <1 é o valor maximo que py,(pg,+) pode assumir e 5 > 0.
Para representar o coeficiente de dispersao dos predadores, escolhemos:

Fp

:u’p(hz,t) = 1+Ah/:17t7 (24)

onde 0 <z, <1 ¢é o valor maximo que pp(hm) pode assumir e A > 0. Note que % éa
densidade de presas para a qual a fragao de predadores que deixa o sitio de origem cai &
metade de 7z,

Consideramos entao trés cenarios hipotéticos para o modelo formado pelos sistemas
(2.1) e (2.2), de acordo com as escolhas para p, e ju,:

1) Presas dispersam-se por taxia local e predadores por difusao simples
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Neste cenario consideramos que os predadores nao adotam nenhuma estratégia de
perseguicao das presas e se dispersam aleatoriamente. As presas, por sua vez, se disper-
sam em resposta ao estimulo emitido pelos predadores. Assim, o coeficiente de dispersao
dos predadores p, ¢ constante neste cendrio. O coeficiente de dispersao das presas ¢
representado pela expressao (2.3).

Podemos citar como exemplo, o caso de moscas predadoras (C. albiceps) e moscas
presas (L. eximia). A interagdo presa-predador, neste caso, é caracterizada pelo fato de
que as larvas de moscas predadoras predam as larvas das moscas presas. Estudos recentes
mostram que as predadoras ovipositam de forma independente da presenca de larvas de
presas, enquanto as presas evitam ovipositar onde ja existem larvas de moscas predadoras
(Gigo e Godoy, 2007).

2) Presas dispersam-se por difusao simples e predadores por taxia local

Nesta situagao vamos supor que o habitat estd repleto de recursos para as pre-
sas. Além disso, assumimos que as presas nao apresentam comportamento de defesa
antipredador efetivo. Este comportamento é chamado de ingenuidade. Isto pode ocorrer
por uma falta de histéria com um dado predador, como por exemplo, quando uma espécie
predadora é introduzida em um habitat (Cox e Lima, 2006). Os predadores por sua vez,
percebem a densidade de presas no sitio em que se encontram e adotam a estratégia de
permanecer nos sitios com maiores densidades de presas. Neste cendrio consideramos o
coeficiente de dispersao das presas p; como sendo constante. O coeficiente de dispersao
dos predadores é representado pela expressao (2.4).

3) Presas e predadores dispersam-se por taxia local

Neste cendrio, as presas evitam permanecer em sitios nos quais a densidade de
predadores é alta, enquanto os predadores tendem a abandonar sitios nos quais a densidade
de presas é baixa. Desta forma, os coeficientes de dispersao das presas e dos predadores
sao dados pelas expressoes (2.3) e (2.4), respectivamente.

As interagtes presa-predador entre algumas espécies de joaninhas e afideos podem
ilustrar este cendrio. As joaninhas conseguem perceber a presenca de suas presas. Ja
os afideos parecem ser indefesos e desamparados com relagao ao ataque dos insetos. En-
tretanto, foi observado que diferentes espécies de afideos tém capacidade de perceber seu
predador e manifestar algum mecanismo de defesa (Dixon, 1973). Este constitui um exem-
plo, entre muitos, de interagoes onde ambas as espécies, presas e predadores adotam como
estratégia abandonar ou permanecer no sitio em que se encontram, em resposta & densi-
dade da outra espécie.

Poderiamos ainda modelar outros cenarios através da taxa de movimentagao depen-
dente da densidade, como por exemplo, o caso de plantas carnivoras que predam pequenos

insetos atraindo-os por meio de odores. Neste caso, o predador é imével (up = 0) e o coefi-



Modelo Presa-Predador com Taxia Local 63

ciente de dispersao da presa py, (p, ¢) ¢ uma fungdo decrescente da densidade de predadores

(atragao).

3. Simulacoes

O objetivo das simulagGes é examinar os efeitos das diferentes estratégias adotadas
por presas e predadores em sua dinamica espago-temporal.

Desenvolvemos simulagoes do modelo aplicando os sistemas (2.1) e (2.2) para dife-
rentes escolhas dos parametros da dinamica, com as funcoes de movimentacao percorrendo
os cenérios 1, 2 e 3.

Nestas simulagoes tomamos como condigao inicial uma distribuicao aleatéria de am-
bas as espécies em uma pequena regiao retangular no centro do dominio. Com relagao aos
parametros envolvidos nos coeficientes de dispersao orientada das presas e dos predadores,
fixamos 0 = 10 e A = 10. Nas figuras que representam a distribuicao espacial, os sitios
mais escuros (claros) representam densidades mais altas (baixas).

Variamos os pardametros da dindmica local, tomando valores dentro e fora da regiao
de estabilidade do equilibrio de coexisténcia. Comparamos os resultados obtidos nos trés
cendrios estabelecidos acima. Além disso, comparamos estes resultados com o caso de di-
fusao para ambas as espécies. Esta comparacao tem por objetivo fornecer subsidios para a
modelagem de sistemas presa-predador. Estratégias diferentes podem representar espécies
distintas ou mesmo diferentes predadores. Nestes casos, a comparacao nao faria sentido.
No entanto, nossa idéia é avaliar os efeitos da omissao (ou consideragio) das diferentes
estratégias de movimentacao nas previsoes que podem advir dos modelos matematicos.

Observamos, inicialmente, que os resultados podem ser significativamente distintos,
dependendo dos parametros da dinamica e de movimentacao e das condigoes iniciais.
Ha uma regiao dos parametros da dindmica em que os resultados do caso difusivo nao
sao alterados pela movimentacao orientada. Para valores de a e b dentro da regiao de
estabilidade do equilibrio de coexisténcia da dinamica local, os cenérios 1, 2 e 3 levam a
mesma distribuicao espacial estavel homogénea do caso difusivo para presas e predadores,
desde que os parametros de dispersao, fi;, e [, estejam fora da regiao de instabilidade
difusiva (Silveira, 2009).

Ao compararmos os cendrios 1, 2 e 3 com o caso difusivo, escolhemos as constantes
iy, e @, em (2.3) e (2.4) correspondendo aos coeficientes de dispersdo por difusdo das
presas e dos predadores, respectivamente.

Para a = 0,9 e b =1,75, com fz;, = 0,95 e 1z, = 0,05, isto é, na regiao de instabi-
lidade difusiva do equilibrio homogéneo de coexisténcia, observamos que, em comparacao

com o caso difusivo, a densidade total de presas aumenta e a densidade total de predadores
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Figura 1: (a) Variacdo da densidade total de presas; (b) Variacdo da densidade total de
predadores; a = 0,9, b = 1,75, 11, = 0,95 e @, = 0,05; curva vermelha (caso difusivo);
curva verde (cendrio 1); curva azul (cendrio 2); curva preta (cendrio 3).
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Figura 2: Distribuicao espacial das presas apds 1000 iteragoes no cendrio 1 (a) e no cendrio
2 (b) para a = 0,9, b= 1,75, i, = 0,95 e 1z, = 0, 05.

diminui nos cendrios 1 e 3. As densidades totais de presas e predadores assumem valores
constantes no caso difusivo e nos cenarios 1 e 3, enquanto no cenario 2 temos oscilagoes
para ambas as espécies (Figura 1).

Quando as presas abandonam sitios com altas densidades de predadores, sua den-
sidade total aumenta, enquanto a densidade dos predadores diminui. Quando apenas os
predadores reagem a densidade de presas, ocorrem oscilagoes nas densidades totais.

Na distribuigao espacial formam-se padroes heterogéneos estaveis para o caso difu-
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sivo e para os cendrios 1 e 3, como ilustrado na Figura 2(a), para as presas no cendrio 1. No
cendrio 2, onde apenas os predadores utilizam taxia, a distribuicao espacial heterogénea
nao é constante no tempo, ou seja, observamos a formagao de um padrao heterogéneo
dindmico (Figura 2(b)). A distribuigao espacial dos predadores apresenta comportamento

semelhante em todos os casos.

(a) (b)
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Figura 3: (a) Variacao da densidade total de presas; (b) Variacdo da densidade total de
predadores; a = 3,5, b = 1,1, @, = 1, = 0,9; curva vermelha (caso difusivo); curva verde

(cendrio 1); curva azul (cendrio 2); curva preta (cendrio 3).

Figura 4: Distribuicao espacial das presas cendrio 2 para (a) a = 3,5, b= 1,1 e i, = [i, =
0,9¢(b)a=1,1,b=2,5e 1, = 0,2 e, = 0,4.

Para a = 3,5, b = 1,1 e 1, = 1, = 0,9, a coexisténcia é impossivel na auséncia
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de difusao, a populacao de predadores vai a extingao. Entretanto, ao considerarmos a
movimentagao por difusdo, as espécies passam a coexistir. Observamos que todas as
estratégias (cendrio 1, 2 ou 3) beneficiam os predadores e podem causar oscilagoes de
grande amplitude para as presas (Figura 3). A estratégia que mais beneficia os predadores
é a do cendrio 2 (curva azul na Figura 3(b)). As oscilagoes das presas com maior amplitude
correspondem ao cendrio 3, no qual ambas as espécies se movimentam por taxia. O caos
espacial prevalece em todas estas situagdes, como exemplificado na figura 4(a) para as
presas no cenario 2.

Utilizando os mesmos pardmetros da dindmica (¢ = 3,5 e b = 1,1) e mudando os
parametros de dispersao para 1, = @, = 0,1, podem ocorrer mudangas significativas no
comportamento das solugoes. Quando as presas evitam a presenga dos predadores, isto
é, nos cendrios 1 e 3, os predadores podem ir a extingao, havendo coexisténcia apenas no
caso difusivo ou quando os predadores tém dispersao orientada com relagao as presas e

estas movimentam-se por difusao.
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Figura 5: Distribuicao espacial dos predadores, no cenériol (a) e no cendrio 3 (b) para
a=1,5b=2,5p,=0,2epn,=0,9.

Ondas espirais na distribuicao espacial das presas e dos predadores podem ocorrer
nos cendrios 1, 2 e 3. Na figura 4(b) apresentamos a distribuicdo espacial das presas,
no cendrio 2 para a = 1,1, b = 2,5, [1;, = 0,2 e @, = 0,4. A distribui¢ao espacial dos
predadores é semelhante. As densidades totais de presas e predadores oscilam no caso
difusivo e nos trés cendrios.

A movimentagao dependente da densidade local pode alterar a distribuigao espacial
das espécies. Escolhendo a = 1,5, b = 2,5, @, = 0,2 e i, = 0,9, observamos que nao
se formam padrdes espirais no caso difusivo e no cendrio 1. A Figura 5 (a) ilustra a

distribui¢ao dos predadores no cenario 1. Estes padroes aparecem apenas nos cenarios 2 e
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3. A Figura 5(b) mostra ondas espirais na distribuigao dos predadores para o cendrio 3. A
distribuicao espacial das presas é semelhante. As densidades totais de presas e predadores

oscilam em todos estes casos.

4. Conclusoes

As simulagoes desenvolvidas neste trabalho mostram que os resultados do modelo
estudado (2.1)-(2.2) podem ser significativamente alterados pela escolha do esquema de
movimentagao dos individuos.

Mais especificamente, a taxa de movimentagao dependente da densidade local de-
sempenha um papel relevante nas previoes de modelos discretos presa-predador do tipo
(2.1)-(2.2), mostrando que a estratégia de movimentagao local das espécies pode ser de-
terminante para a sua dinamica espago-temporal.

Entre as modificagoes que podem ocorrer no comportamento espaco-temporal das
populagoes, de acordo com os processos de movimentacao escolhidos, observamos que: po-
dem ocorrer ondas de perseguicao-evasao na distribuicao espacial das espécies; a dispersao
orientada das presas pode promover a extingao dos predadores para valores dos parametros
em que havia coexisténcia no caso difusivo; a dispersao orientada dos predadores pode
promover aumentos na sua densidade e queda na densidade de presas, além disso, pode
promover oscilacoes nas populacoes de presas e predadores.

Nao desenvolvemos condigoes analiticas de instabilidade para a movimentagao por
taxia. Entretanto, experimentos numéricos com os modelos formulados mostram que
padroes espaciais heterogéneos estaveis podem ser obtidos para determinados valores dos
parametros envolvidos nas fun¢oes de movimentacao. Além disso, padroes cadticos e ondas

espirais também podem ser encontrados.
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