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RESUMO

O potencial de modelos matematicos para modelar a predagao intraguilda em

joaninhas (Coleoptera: Coccinellidae)

Predacédo intraguilda, um fenémeno registrado entre multiplas espécies de
joaninhas, consiste na predagéo ocorrida entre duas espécies que competem por um
mesmo recurso. Podem ser utilizados modelos matematicos para simular e obter
insights a respeito da predacgao intraguilda. Assim, esse estudo teve como objetivo
desenvolver algoritmos computacionais para a modelagem da predacgao intraguilda
entre coccinelideos. Foram selecionados os modelos de predagdo intraguilda
propostos por Holt e Polis (1997) e Gotelli (2008), sendo que o segundo foi modificado
para incorporar a resposta funcional do tipo Il. Foram gerados cédigos em Python para
gerar diagramas de bifurcagao para cada parametro dos modelos, e em seguida, para
simular a dindmica populacional de duas espécies competidoras. Os resultados dos
diagramas de bifurcacdo apontaram a maior capacidade de sobrevivéncia da presa
intraguilda quando possui maior desempenho na competicdo, mas foi percebida alta
sensibilidade de ambos os modelos a variagdes nos parametros, indicando baixa
robustez. Ja nas aplicagdes praticas dos modelos, foram observados os impactos que
a adicao de diferentes parametros gera na dindmica populacional e persisténcia ou

extingdo das espécies.

Palavras-chave: Modelagem matematica; Dinamica populacional; Diagramas de

bifurcacao; Coccinelideos.



ABSTRACT

The potential of mathematical models to model intraguild predation in lady

beetles (Coleoptera: Coccinellidae)

Intraguild predation, a phenomenon recorded among multiple species of lady
beetles, consists of predation between two species that compete for the same
resource. Mathematical models can be used to simulate and gain insights into
intraguild predation. The aim of this study was to develop computer algorithms for
modeling intraguild predation between coccinellids. The intraguild predation models
proposed by Holt and Polis (1997) and Gotelli (2008) were selected, with the latter
being modified to incorporate the type Il functional response. Python codes were
generated to produce bifurcation diagrams for each model parameter and then to
simulate the population dynamics of two competing species. The results of the
bifurcation diagrams showed that intraguild prey has a greater ability to survive when
it performs better in competition, but both models were highly sensitive to variations in
the parameters, indicating low robustness. In the practical applications of the models,
the impacts that the addition of different parameters has on population dynamics and

the persistence or extinction of species were observed.

Keywords: Mathematical modeling; Population dynamics; Bifurcation diagrams;

Coccinellids.



1 INTRODUGAO

No contexto da ecologia, o termo “guilda” pode ser definido como um grupo de
espéecies que compartiiham da mesma classe de recursos, podendo entdo competir
por eles, independentemente das diferencgas nas taticas de aquisicéo desses recursos
(ROOT, 1967; POLIS; MYERS; HOLT, 1989). A partir do conceito de guilda, Polis,
Myers e Holt (1989) definem predacao intraguilda como o ato de matar e se alimentar
de uma espécie que utiliza recursos similares, de forma que se reduza a competicao
por exploragdo. Wedekin (2012) aborda predagao intraguilda como sendo uma
interacao entre trés espécies na qual duas espécies que estdo competindo por uma
presa compartilhada também estado envolvidas em uma relagdo de predador-presa
uma com a outra. De forma resumida, predacéao intraguilda pode ser descrita entdo

como a predagao a um competidor.

Dentro da entomologia, a predacdo intraguilda pode ser observada entre
diversas espécies. Marques et al. (2018) verificaram em laboratério que o acaro
predatoério Iphiseiodes zuluagai se alimenta de adultos de seu competidor Euseius
concordis, e os adultos de ambas as espécies se alimentam dos individuos jovens da
outra. Em outro estudo realizado com o predador Orius majusculus e o parasitoide
Encarsia formosa, foi observada uma preferéncia do O. majusculus a ninfas de mosca

branca (Bemisia tabaci) parasitadas por E. formosa (SOHRABI et al., 2012).

Em se tratando de joaninhas (Coleoptera: Coccinellidae), também é possivel
observar diferentes casos de predacdo intraguilda. A espécie Harmonia axyridis,
originaria da Asia, é considerada uma espécie invasora em outros continentes,
podendo resultar no declinio de espécies nativas de joaninhas gragas a predagao
intraguilda. Ao ser avaliada a predacéo intraguilda entre H. axyridis e outras espécies
de coccinelideos, foi verificado que H. axyridis foi a predadora intraguilda da maior
parte dessas espécies (WARE; MAJERUS, 2007). De forma similar, Santos et al.
(2009) observaram que a H. axyridis atua como predador intraguilda de outra joaninha,

Eriopis connexa.

A predacgdo intraguilda envolvendo joaninhas também pode ocorrer na
presencga de insetos de outras ordens além da Coleoptera. Um exemplo disso pode
ser observado no estudo de Lucas, Coderre e Brodeur (1998), que verificaram a

presenga de predacéo intraguilda ocorrendo entre a joaninha Coleomegilla maculata,



o diptero Aphidoletes aphidimyza e o crisopideo Chrysoperla rufilabris. Nessa
situagao, foi observado que as larvas de A. aphidimyza sédo altamente suscetiveis a
predacdo intraguilda pelos coccinelideos. Subsistemas de predacdo intraguilda

contribuem para a complexidade de uma cadeia trofica.

Cabe destacar que predacgao intraguilda pode também ocorrer em cenarios
envolvendo diferentes espécies de parasitoides competindo por um mesmo
hospedeiro (AGUIRRE et al., 2021). Na maioria dos casos, 0 processo envolve
parasitoides que predam seus hospedeiros. Porém, a predagao ocorre ap6s um dado
periodo de tempo, durante o qual o parasitoide vai se alimentando de seu hospedeiro,

acabando por mata-lo ao final quando emerge.

Modelos matematicos de interagbes frequentemente sdo utilizados para
identificar condi¢cdes de coexisténcia, extingdo, persisténcia e estabilidade de
espécies. Tais modelos, quando aplicados a predagéao intraguilda, podem possibilitar
um melhor entendimento de seus efeitos diretos e indiretos nas cadeias troficas, dessa
forma tornando possivel maior compreensao das dindmicas de uma comunidade
(WEDEKIN, 2012). O estudo de predagao intraguilda por meio de modelos
matematicos foi introduzido por Holt e Polis (1997), que incorporaram a predagao

intraguilda em modelos pré-existentes de competi¢cado por exploragao e de predagao.

Em uma analise de literatura realizada por Lucas (2012), foi observado que
predacao intraguilda pode ter efeitos variados nas dindmicas ecoldgicas envolvendo
coccinelideos, como a substituicio de espécies nativas em ecossistemas e
diminui¢gdo, manutengao ou até mesmo aumento do controle biolégico de pulgdes. Por
meio de modelagem matematica, € possivel obter uma melhor no¢ado de como a
predacao intraguilda pode afetar a dindmica populacional das joaninhas. No entanto,
até o momento deste trabalho, ndo foram publicados estudos que integram
modelagem matematica e predacao intraguilda em joaninhas de forma sistematica.
Assim, o presente estudo buscou preencher tal lacuna, fornecendo uma base tedrica
para um melhor entendimento dos impactos da predacgéo intraguilda na familia
Coccinellidae. Para isso, foram desenvolvidos algoritmos computacionais, os quais
foram utilizados para simular cenarios de predacao intraguilda, fazendo isso com base
em experimentagao. Dessa forma este trabalho também pode servir como base para
futuros estudos, expandindo ainda mais o conhecimento cientifico acerca das relagdes

troficas envolvendo joaninhas.
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1.1 Objetivos gerais

Unir dados de literatura e modelagem computacional para avaliar e obter maior
compreensao da dinadmica populacional de joaninhas quando expostas a predagao

intraguilda.

1.2 Objetivos especificos
a) Desenvolver algoritmos computacionais para a proposicao de modelos
matematicos de predacao intraguilda.
b) Combinar dados da literatura com a teoria de modelos de predacéo intraguilda

para simular cenarios de predagao intraguilda baseados em experimentacao.
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2 REVISAO BIBLIOGRAFICA
2.1 Aspectos gerais da predacao intraguilda

De acordo com Lucas (2012), a predacao intraguilda pode ser descrita
conforme sua intensidade (probabilidade de ocorréncia), diregéo (predacéo intraguilda
mutua ou unidirecional) e simetria (dominancia ou ndo de uma espécie). A predacéo
intraguilda unidirecional pode ser definida como aquela em que uma espécie
competidora (aqui chamada de espécie “A) se alimenta de seu competidor (espécie
“B”) e do recurso compartilhado (“R”). J& a predagao intraguilda mutua, também
chamada de predacao intraguilda reciproca, é aguela em que os dois competidores
se alimentam um do outro, ou seja, a espécie A se alimenta da espécie B e vice-versa
(FONSECA et al., 2017). Na predacéo intraguilda reciproca, os competidores podem
ainda se alimentar diretamente um do outro ou se alimentar dos individuos jovens da
espécie competidora.

Na presenca de predacéo intraguilda, a teoria prediz cenarios de exclusdo de
uma ou ambas as espécies competidoras, ou de coexisténcia. Teoricamente, esse
altimo cenéario s6 pode ser alcancado caso a presa intraguilda se sobressaia ao
predador na competicdo pelo recurso compartilhado, enquanto o predador deve se
beneficiar significativamente da predacdo intraguilda (HOLT; POLIS, 1997). No
entanto, dados apontam que € comum que tal coexisténcia exista na natureza.
Marques et al. (2018) apontam que um possivel fator que possibilita isso € a
complexidade dos habitats e a consequente segregacéo espacial dos competidores,

além da presenca de alimentos alternativos.

Tabela 1 — Comparagdo das consequéncias previstas da competicdo e predacéo intraguilda na

persisténcia das espécies

Produtividade
Interacao
Baixa Intermediaria Alta

Competicao A A A
Pl com A como predador

A A A
intraguilda
Pl com B como predador

A A, BouAB B
intraguilda
Pl reciproca A ou nenhum AouB AouB

Fonte: Adaptado de Fonseca et al. (2017).



12

No aspecto da excluséo ou coexisténcia das espécies, um dos principais fatores
gue afetam qual ou quais espécies sobrevivem em um cenario de predacao intraguilda
€ a produtividade do ambiente, ou em outras palavras, a disponibilidade dos recursos
compartiihados (HOLT; POLIS, 1997). A tabela 1 demonstra quais espécies
persistiiam no mesmo ambiente em diferentes niveis de produtividade, em uma
situacdo em que a espécie A € o competidor superior e a espécie B é o inferior.

Descrita a predacéo intraguilda, Lucas (2012) apresenta cinco regras gerais a
respeito da predacao intraguilda envolvendo coccinelideos: 1) A intensidade da
predacao intraguilda diminui a medida que a densidade da presa extraguilda aumenta;
2) a intensidade da predacdo intraguilda aumenta a medida que a densidade da presa
intraguilda aumenta; 3) a predacdo intraguilda é unidirecional e direcionada a
organismos especialistas; 4) a predacéo intraguilda € matua quando duas espécies
generalistas estao envolvidas; 5) a predacao intraguilda matua é assimétrica em favor
da espécie maior. Apesar de haver excecfes, essas regras estao presentes na maior
parte dos casos (LUCAS, 2012).

2.2 Modelagem matematica em predacdao intraguilda

Antes de adentrar os territérios de modelos que envolvem predacéo intraguilda,
€ oportuno revisar equacdes basicas de popula¢des. As mudancgas nas densidades
populacionais de espécies que se reproduzem em tempo continuo, ou seja, com
geracbes se sobrepondo ao longo do tempo, sdo representadas por equacdes

diferenciais. As equacdes diferenciais refletem essencialmente uma taxa de variacao
. ~ dN . .
no tempo. Particularmente a letra d na notacao — reflete o conceito de derivada usado

regularmente em calculo diferencial e integral e mede a variacao instantanea de uma
guantidade, no caso, N, o tamanho da populacdo, em relagcédo a outra quantidade, no
caso, t, o tempo. Representando com a letra N o niumero de individuos de uma
populacdo em um tempo representado pela letra t, € possivel dizer que:
an = bN — dN (D
dt
onde b é a taxa de nascimentos e d ¢é a taxa de mortalidade. Essa equacao pode ser
representada de forma simplificada como:

dN

E =7rN (2)
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em que r = b — d (WEDEKIN; 2012). No entanto, esse modelo representa o
crescimento ilimitado da populacdo. Na natureza, ha uma regulacdo populacional
causada pela limitacdo de recursos, o que implica em competicdo intraespecifica
(COSTA; GODOY, 2010). Assim, é comum gque modelos de crescimento populacional

contenham uma capacidade de suporte, como incorporada na seguinte equacao:
dN _ N (1 N) 3)
t K

Nesta equacao, a letra K representa a capacidade de suporte. A equacédo 3 é

conhecida como modelo logistico justamente por exibir uma fungéo logistica dada por
1 —%, denotando que o valor de N indica a quantidade de individuos que esta

utilizando o que K oferece em termos de recursos. Se N for 1 e K for 2, isso significa
gue 50% dos recursos estao sendo utilizados. Os modelos de crescimento ilimitado e
logistico podem ser utilizados para descrever dinamicas populacionais basicas, mas
ndo consideram interagcdes com outras espécies (WEDEKIN; 2012). O modelo de
Lotka-Volterra € comumente utilizado quando se deseja modelar a relagdo entre
predador e presa. Esse modelo leva em consideracdo a resposta funcional do
predador, ou seja, a relacdo do consumo de presas pelo predador com a abundancia
de presas, e a conversdo das presas consumidas em novos predadores (COSTA,
GODOQY, 2010). O modelo de predacao de Lotka-Volterra é representado pelas
equacdes abaixo:

dR

= rR — pRP
t r p

d
4)
dp
@ cpRP — mP

Nesse modelo, as presas estdo sendo representadas por R e os predadores
por P. Nessa situagdo, r € o crescimento da populacdo da presa na auséncia dos
predadores, enquanto p representa o encontro de presas consumidas pelo predador
no intervalo de tempo analisado, ¢ é a taxa de conversao de presas consumidas em
novos predadores e m € a taxa de mortalidade dos predadores.

E possivel modificar o modelo de Lotka-Volterra para acrescentar o fator
logistico a populacéo de presas. Isso torna 0 modelo mais realista, uma vez que passa
a levar em consideracgéo que recursos néo séao ilimitados, o que determina geralmente
a competicao intraespecifica na populacdo. Sendo assim, as equacdes anteriores com

a insercéo da capacidade de suporte podem ser escritas como:
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dR = R(l R) RP
dt -7 K p (5)

AP cpRP —mp
dt_cp m

A partir do modelo predador-presa de Lotka-Volterra, Holt e Polis (1997)

desenvolveram um modelo para predacédo intraguilda. O modelo esté representado

dR R
EzR(r(l—E)—apP—anN>

= N(b,a,R — aP —m,) 6)

abaixo:

&
i P(bpapR + faP — mp)

Nesse modelo, a letra R representa o recurso compartilhado (presa
extraguilda), a letra N representa a presa intraguilda e a letra P representa o predador
intraguilda. A letra grega a se refere aos efeitos da resposta funcional do predador
intraguilda para a presa intraguilda; 8 avalia o beneficio recebido pelo predador
intraguilda pelo consumo da presa intraguilda; ap e an sdo os efeitos da resposta
funcional do predador intraguilda e presa intraguilda respectivamente para o recurso
compartilhado; bp e b, s&o a conversao do recurso consumido em reproducdo para 0s
predadores intraguilda e presas intraguilda respectivamente; e por fim m, € mn se
referem a taxa de mortalidade do predador e presa intraguilda independentemente da
densidade (HOLT; POLIS, 1997).

Para o cenario do presente estudo é importante descrever, além do modelo
predador-presa de Lotka-Volterra, o0 modelo de competicdo de Lotka-Volterra. O
modelo mais simples de competicdo pode ser descrito como competicdo por
interferéncia. Nele ndo ha uma equacao para o recurso (COSTA; GODOQY, 2010).
Portanto, o modelo de competi¢ao de Lotka-Volterra pode ser visualizado abaixo:
dN, K, — N; — aN,

=Ty ( )

dt K,
dN, (Kz — N, - ﬁNl) (7)
dr 22 K,

Nesse modelo, N1 e N2 representam as duas espécies competidoras; K1 e K2
representam a capacidade de suporte das espécies N1 e N2 respectivamente; e a e
representam os coeficientes de competicdo, em que « indica o efeito da espécie N2

no crescimento da espécie N1, e B8 representa o efeito de N1 em N2 (GOTELLI, 2008).
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Por meio de uma modificagdo no modelo de competicdo de Lotka-Volterra, Gotelli

(2008) prop6s um modelo de predacéo intraguilda, representado a seguir:

dN. K, — N, —aN
_1=7'1 1( ! ! 2)+)’N1N2
dt K 8)
dN, K, — N, — BN,
T =t () o,

O modelo representado acima parte do principio de que a espécie 1, além de
competidora, também ¢é predadora intraguilda da espécie 2. Assim, o ganho da
espécie N1 por consumir a N2 é influenciado pelas abundancias de predador e presa,
além do coeficiente de interacdo do predador, que é representado por y. De forma
similar, as perdas da presa intraguilda (N2) dependem das abundéncias das duas

espécies e do coeficiente de interacdo da presa, representado por é (GOTELLI, 2008).
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3 MATERIAIS E METODOS
3.1 Escolha e proposi¢cao dos modelos

De acordo com Brooks e Tobias (1996), uma das etapas do processo de
modelagem é a formulagdo do modelo, cujo objetivo € selecionar o modelo conceitual
que levara ao melhor resultado do projeto. O primeiro passo na escolha de um modelo
é definir seus objetivos, os quais determinaréao a diregao futura do projeto (BODNER
et al., 2021; MARION; LAWSON, 2008). Devem ser avaliados os processos que sao
relevantes a questao e as relagdes causais diretas e indiretas (BODNER et al., 2021).
No presente estudo, partiu-se do objetivo de simular a predagéo intraguilda em
joaninhas por meio dos modelos selecionados. Como processos relevantes a
predacao intraguilda, foram considerados a competi¢cao intraespecifica dentro das
espécies trabalhadas, a competicao interespecifica de duas espécies por um mesmo

recurso compartilhado, e a predacdo de uma dessas espécies a outra.

Bodner et al. (2021) recomenda a selecdao de multiplos modelos como
‘candidatos”, os quais considerem variaveis alternativas que possam ser relevantes
para o fendmeno investigado. Para esse estudo, foram levantados como
possibilidades os modelos de predagao intraguilda propostos por Holt e Polis (1997),
Bampfylde e Lewis (2007), Gotelli (2008) e Wei (2019). Foram realizadas consultas a
literatura em busca de dados acerca de coccinelideos que correspondessem aos
parametros utilizados por cada um dos modelos. No entanto, houve uma escassez de

dados pertinentes aos parametros dos modelos que correspondessem ao desejado.

Apds ponderacdo, foram selecionados os modelos de Holt e Polis (1997),
representado na equagao 6, e o modelo de Gotelli (2008), representado na equagao
8. Holt, Polis e Myers foram os primeiros autores a fazerem uma publicagao a respeito
de predacao intraguilda (POLIS; MYERS; HOLT, 1989), e o modelo de predagao
intraguilda de Holt e Polis (1997) foi o primeiro modelo publicado sobre o tema. Além
disso, o modelo traz uma equacgao para a populacéao do recurso compartilhado, o que
possibilita uma maior profundidade na simulacdo e analise das dindmicas
populacionais. Ja o modelo de Gotelli (2008) permite que se visualize as dinamicas
das espécies competidoras de forma mais simples, partindo de uma abordagem

diferente, na qual a competicdo pelo recurso € apresentada de forma implicita por
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meio dos coeficientes de competicado representados por a e 8 e a predacgao intraguilda

simplesmente pelo encontro entre o predador e a presa intraguilda.

A predacéo intraguilda difere da predagcdo convencional por emergir de um
processo de competigdo interespecifica, em que um dos competidores se torna um
predador. Assim, considerando que uma das espécies se tornou predadora e por
conseguinte a outra se tornou presa, o formalismo das equacgdes requer a
necessidade de se estabelecer as mesmas regras que operam a relagdo de consumo
de presas pelo predador. Holling (1959a) define resposta funcional como a relagéo
entre o consumo e a abundancia de presas e, em sua teoria, ha diferentes tipos de
resposta funcional, as quais precisam ser compreendidas dada a relevancia para os
estudos de predacdo. De acordo com o autor, na resposta funcional do tipo |, o numero
de presas consumidas por predador € diretamente proporcional a densidade dessa
presa, enquanto no tipo Il, se presume que a resposta funcional do predador aumenta
a uma taxa continuamente decrescente. Ja no tipo lll, ha um consumo lento de presas
em baixas densidades, com subsequente aceleragdo em densidades intermediarias
até uma desaceleragao resultando em uma assintota, formando assim uma curva
sigmoide. A equacao que representa a resposta funcional do tipo Il esta representada
abaixo:

. ax
"1+ ahx

y 9

Nessa equacéo, “x” representa a densidade da presa, “a” representa a taxa de
ataque e “h”é o tempo de manuseio do predador (HOLLING, 1959b; GOTELLI, 2008).
Apesar de haver registros de resposta funcional do tipo Il em joaninhas, os trabalhos
publicados geralmente apontam a resposta funcional do tipo Il como a mais frequente
(HODEK; EVANS, 2012; PERVEZ; YADAYV, 2018; WU et al., 2023). Assim, o modelo
de Gotelli (2008) foi modificado para representar uma resposta funcional do tipo Il
entre o predador e a presa intraguilda. Ja para o modelo de Holt e Polis (1997), o
mesmo nao foi feito, optando-se dessa forma por analisar a proposta inicial dos
autores. O modelo modificado de Gotelli (2008), que foi a versdo utilizada nesse

estudo, pode ser visualizado na equagao 10, apresentada abaixo:
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dN; K; — N; — aN, aN,
T )
(10)

dNZ KZ - NZ - ﬁNl ClNZ
T )

3.2 Diagramas de bifurcacao

Os diagramas de bifurcacdo podem ser compreendidos como uma ferramenta
de expansdo visual usada em modelos dinamicos para analisar como o
comportamento de um sistema varia em resposta a mudanca de um ou mais
parametros (ROUGHGARDEN, 1998). Ele representa as solu¢bes de equilibrio do
sistema, como por exemplo populacdes que flutuam de acordo com ciclos limites ou
até mesmo oscilacdes instaveis denominadas de estados cadticos. De acordo com
Lynch (2018), diagramas de bifurcagdo podem ser definidos como representacdes
graficas que mostram as mudancas no comportamento de um sistema dinamico
guando um parametro € variado. O uso de diagramas de bifurcacdo no presente
estudo veio da necessidade de investigar o impacto dos valores compreendidos no
espaco dos parametros de cada modelo. Neste sentido, a ideia central era
compreender essencialmente se o comportamento dinamico dos modelos de Gotelli
(2008) e de Holt e Polis (1997) diferia quando parametros similares ou diferentes,

intrinsecos de cada modelo, eram alterados.

Uma vez definidos os modelos que seriam estudados, foram atribuidos aos
parametros presentes neles valores hipotéticos, os quais podem ser vistos na tabela
2. Foram entdo desenvolvidos scripts em Python que gerassem diagramas de
bifurcacdo para cada um dos parametros do modelo de Gotelli (2008) (Apéndice A) e
de Holt e Polis (1997) (Apéndice B). Os scripts também foram convertidos para R,
ampliando assim a sua usabilidade para outra linguagem de programacéao (Apéndices
C e D). Os scripts apresentados nos Apéndices A, B, C e D representam apenas
exemplos de variagdo em um parametro de cada modelo, uma vez que para cada

parametro, ha a necessidade de adaptacdes no script.

Para cada diagrama de bifurcacdo aqui apresentado, foi definido um intervalo
paramétrico que foi avaliado, enquanto os demais parametros dos modelos
consistiram nos valores da tabela 2. Em adi¢cdo, no modelo de Holt e Polis (1997)

foram gerados dois graficos de bifurcacdo para cada parametro, um com o parametro
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an fixado em 0,1, e outro com an fixado em 0,5, possibilitando a comparacdo de
cenarios em que a presa intraguilda apresenta diferentes desempenhos na
competicdo. Assim, o eixo horizontal dos diagramas feitos representa o parametro que
esta sendo variado, enquanto o eixo vertical representa as populagées finais de cada

espécie representada no modelo.

3.3 Dinamica populacional

Além dos diagramas de bifurcacdo, também foram gerados scripts de Python
que simulassem e gerassem graficos representando a dinamica populacional das
espécies nos modelos de Gotelli (2008) (Apéndice E) e Holt e Polis (1997) (Apéndice
F). Esses scripts também foram convertidos para R (Apéndices G e H). Dessa forma,
0S scripts utilizaram o0s modelos representados pelas equacbes 6 e 10
respectivamente. Em adicéo, para os parametros a do modelo de Gotelli (2008) e a
do modelo de Holt e Polis (1997), foram atribuidos valores retirados de um estudo
contendo valores de parametros pertinentes a ecologia e resposta funcional de
coccinelideos (MONALISA, 2023). Os demais parametros receberam valores
hipotéticos. Sempre primando pela manutencdo sustentavel dos componentes do
modelo, de forma que as séries temporais de predadores e presas intraguilda
pudessem ser avaliadas no tocante a dinamica de persisténcia e extingao
populacional. Além disso, para fins de comparacéo, foram simuladas as dinamicas
populacionais usando quatro conjuntos de parametros para cada modelo. Os valores
utilizados para os diferentes parametros sdo apresentados nas legendas dos graficos

de dindmica populacional (Figuras 11 a 18).
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4 RESULTADOS
4.1 Parametros comparaveis

Os valores utilizados nos parametros dos modelos investigados neste estudo
sdo apresentados na tabela 2. Destacamos que na geracgéo dos graficos de bifurcagéo
0 espago parameétrico do parametro analisado aparece no eixo horizontal do grafico,
com a variavel de resposta no eixo vertical denominada populagao final, ja que na
producao da bifurcagédo os valores iniciais da rodada sao considerados transientes.
Dessa forma, todos os valores de parametros sao fixados durante a simulagéo,
seguindo o que aparece na tabela 2.

Tabela 2 - Parametros utilizados nas analises de bifurcagao.

Gotelli (2008) Holt e Polis (1997)
Parametro? Valor Parametro® Valor
N+-0 1 RO 1
N2-0 1 NO 1
K1 4 PO 1
Kz 4 r 0,5
a 0,2 K 4
B 0 ap 0,1
r 0,5 an 0,1e0,5
ra 0,5 Mp 0,1
h 0,3 Mn 0,1
a 0,4 bp 0,4
bn 1,5
a 0,1
B 0,3

Fonte: autoria propria
aN+-0 e N2-0: Tamanhos populacionais iniciais; K1 e K2: capacidade de suporte; a e B:

coeficientes de competi¢ao; r1 e rz: taxa intrinseca de crescimento; h: tempo de manuseio,
a: taxa de ataque.

bR0O, NO e PO: tamanho inicial do recurso, competidor e predador respectivamente; r: taxa

de crescimento do recurso; K: capacidade de suporte do recurso; ap € an: taxas de ataque

sobre o recurso; mp € mn: taxas de mortalidade; bp e bn: conversao do recurso consumido

em novos individuos; a: efeito do predador no competidor; B: conversdo do competidor
consumido em novos predadores.

Apesar dos modelos de Holt e Polis (1997) e de Gotelli (2008) possuirem

parametros diferentes entre si, alguns deles sdo similares e podem ser comparados,

conforme os resultados apresentados a seguir.



Diagrama de Bifurcagdo para o Parametro 'a' (Taxa de Ataque)

s NI (Competidor 1)
» N2 (Competidor 2)
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Populagio em Equilibrio

0.0 0.2 0.4 06 08 10
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Fig. 1a. Grafico de bifurcagdo para analise de
sensibilidade de a (taxa de ataque de N+ sobre
N2), dado pelo modelo de predagéo intraguilda
proposto por Gotelli (2008), com
implementacao da resposta funcional tipo Il de

Holling.
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Diagrama de Bifurcagdo para a (Efeito do predador intraguilda no competidor)

4 —— N (Competidor)
— P (Predador)

w

Populacao Final
“

Fig. 1b. Grafico de bifurcacao para a analise de
sensibilidade de a (Efeito do predador
intraguilda sobre o competidor), dado pelo
modelo de predacéo intraguilda proposto por
Holt e Polis (1997), com a, = 0,1.

Diagrama de Bifurcagao para a (Efeito do predador intraguilda na competidor)

—— N (Competidor)
—— P (Predador)

05

00

0.6 0.8 10

Efeito do predador (x)

Fig. 1c. Grafico de bifurcacao para a anélise de

sensibilidade de a

(Efeito do predador

intraguilda sobre o competidor), dado pelo

modelo de predagao intraguilda proposto por
Holt e Polis (1997), com a, = 0,5.

As simulagbes comparativas do diagrama de bifurcagéo levaram em conta o

espaco paramétrico entre zero e 1 da taxa de ataque (a) entre predador intraguilda e

presa intraguilda. As figuras 1a, b e ¢c sdo comparagdes entre os dois modelos, Gotelli
(2008) (Fig. 1a) e Holt e Polis (1997) (Fig. 1b,c). A figura 1a indica que o competidor 1

(predador intraguilda) exclui o competidor 2 quando a taxa de ataque € maior ou igual

a 0,5. Afigura 1b reflete a modelagem de um cenario similar no modelo de Holt e Polis,

em que a reflete o efeito que o predador intraguilda causa no competidor (presa
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intraguilda), com a adigdo de um recurso alimentar. Essa figura revela que quando an

= 0,1 (taxa de consumo do competidor sobre o recurso), a exclusao do competidor

ocorre com valores de a baixos, uma vez que a presa intraguilda (competidor) é

eliminada com valores de a acima de 0,15. Porém, com a, = 0,5, o competidor

somente é extinto para valores de a acima de 0,9 (Fig. 1c), indicando que o maior

consumo de recursos pode evitar a eliminagao do competidor para taxas de predagao

abaixo de 0,9.

Diagrama de Bifurcagao para o Parametro 'r2' (Taxa de crescimento intrinseca de N2)

Populagio em Equilibrio

« N1 (Competidor 1)
0 sssssssssssasase® = N2 [Competidor 2)

0.0 (] 10 15 2.0 25
Taxa de crescimento intrinseca de N2 (r2)

Fig. 2a. Grafico de bifurcagdo para analise de
sensibilidade de r, (taxa de crescimento de N2),
dado pelo modelo de predacédo intraguilda
proposto por Gotelli (2008), com
implementagao da resposta funcional tipo Il de

Holling.

Diagrama de Bifurcagio para r (Taxa de Crescimento do Recurso Compartilhado)

— N (Competidor)
— P (Predador)

0.0 0.2 04 0.6 08 10

Fig. 2b. Grafico de bifurcagio para a analise de
sensibilidade de r (Taxa de crescimento do
recurso), dado pelo modelo de predacao
intraguilda proposto por Holt e Polis (1997),

com ap =0,1.

Diagrama de Bifurcag&o para r (Taxa de Crescimento do Recurso Compartilhado)

— R (Recurso)
— N {(Competidor)
— P (Predador)

Populagao final

Fig. 2c. Grafico de bifurcacdo para a analise de

sensibilidade de r (Taxa de crescimento do

recurso), dado pelo modelo de predagao

intraguilda proposto por Holt e Polis (1997), com

an=0,5.
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As figuras 2a, b e ¢ sdo o resultado da taxa intrinseca de crescimento (r) para
comparacgao dos modelos matematicos de Gotelli (2008) (Fig. 2a) e Holt e Polis (1997)
(Fig. 2b, c). Para valores de r2 abaixo de 0,4, o competidor 2 tem crescimento nulo,
enquanto o competidor 1 exibe tamanho populacional igual a 4 (Fig. 2a). Contudo,
valores acima de 0,4 levam ambas as populagdées ao crescimento assintotico (Fig.
2a). As figuras 2b e ¢ foram simuladas diferindo na condig&o inicial apenas para an =
0,1 e 0,5. Os comportamentos do competidor, predador e recursos sofreram
expressivas mudancas de resultados. Para a, = 0,1 (Fig. 2b) apenas a populac¢ao do
predador foi nula para valores de r menores que 0,2. Competidor e recurso sofreram
variagdes oscilatorias até r = 0,4. Acima desse valor o competidor decresceu nao
linearmente, atingindo zero com r = 0,8. Ja o predador e o recurso cresceram com
comportamentos assintéticos diferentes a partir de r=0,2. A alteracdo de a, = 0,1 para
an = 0,5 trouxe significativas modificagdes no resultado. O competidor cresceu de
forma oscilatéria, exibindo tendéncia de decréscimo apenas quando r foi maior que
1,75. Ja o predador manteve-se em valores préximos a zero até r = 1, exibindo
crescimento exponencial a partir desse valor. O recurso, por sua vez, teve oscilagcboes

pequenas abaixo de 1,25, seguidas de crescimento suave em seguida (Fig. 2c).

Diagrama de Bifurcagao para o Pardmetro 'K2' (Capacidade de suporte para N2) Diagrama de Bifurcagac para K (Capacidade de Suporte do Recurso)

« N1 iCompetidor 1) — R (Recurso)
« N2 (Competidor 2) e - | — N (Competidar)
: 1 — pipredadon)

em Equilibrio

Populaao Final

Populagao

a s 10 15 20 25 3 H
Capacidade de Suporte (K2)

6
Capacidade de Suporte (K]

Fig. 3a. Grafico de bifurcagéo para analise de Fig. 3b. Grafico de bifurcagéo para a analise de
sensibilidade de K> (Capacidade de suporte de sensibilidade de K (Capacidade de suporte do
N2), dado pelo modelo de predagéo intraguilda recurso), dado pelo modelo de predagéo
proposto  por  Gotelli  (2008), com intraguilda proposto por Holt e Polis (1997),
implementacéo da resposta funcional tipo Il de coma,=0,1.

Holling.
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Diagrama de Bifurcagao para K (Capacidade de Suporte do Recurso)
— R{(Recurso)
1.0 — N (Competidor)
— P (Predador)

Fig. 3c. Grafico de bifurcacao para a analise de
sensibilidade de K (Capacidade de suporte do
recurso), dado pelo modelo de predagao
intraguilda proposto por Holt e Polis (1997), com
an=0,5.

Foram feitas simula¢des para a capacidade de suporte (K) usando como
espaco paramétrico o intervalo de 0 a 25 para o modelo de Gotelli (2008) (Fig. 3a) e
de 1 a 10 para o modelo de Holt e Polis (1997) (Fig. 3b, c). Variando-se a capacidade
de suporte do competidor 2 no modelo de Gotelli, 0 que se observa € um crescimento
quase linear de sua populacdo, enquanto o competidor 1 apresenta um leve aumento
seguido de um declinio apos K2 = 15, mas se mantém proximo de 5 em todos os
momentos (Fig. 3a). Na figura 3b, com o a, igual a 0,1, a populagédo do recurso
apresenta um crescimento assintotico, se estabilizando em 2,5 quando sua
capacidade de suporte esta acima de 7. A populacao do predador também apresentou
trajetoria crescente, enquanto a populagcéo do competidor subiu um pouco no comego
e depois exibiu trajetéria decrescente, atingindo o zero apés K= 8. Com anigual a 0,5
(Fig. 3c), por outro lado, a populagédo do predador se manteve nula ao longo de todo
o intervalo, e a do recurso apresentou valores baixos e trajetdria decrescente. O
competidor, por sua vez, prosperou levemente nesse cenario, com sua populagao

oscilando levemente no comeco e crescendo a partir de K = 3.

4.2 Demais parametros pelo modelo de Holt e Polis (1997)

A maior parte dos demais parametros do modelo de Holt e Polis (1997)
apresentaram diferencas consideraveis nos padroes ecoldgicos de oscilagao dos seus
graficos de bifurcagdo quando gerados com a,iguala 0,1 e a 0,5.



Diagrama de Bifurcacdo para an (Taxa de Ataque do Competidor sobre o Recurso)

2.5 —— R (Recurso)
—— N (competidor)
—— P (Predador)
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00

Fig. 4. Grafico de bifurcagdo para a analise de
sensibilidade de a, (Taxa de ataque do
competidor sobre o recurso), dado pelo modelo
de predacao intraguilda proposto por Holt e Polis

(1997).
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Analisando o diagrama de bifurcagao da taxa de ataque do competidor sobre o

recurso, an (Fig. 4), tendo como espago paramétrico o intervalo entre zero e 1 e todos

os outros parametros com valores fixos (Tabela 1), tem-se que a populagdo do

competidor é nula até cerca de a, = 0,06, com significativo aumento a partir dai,

seguido de oscilagdes decrescentes. A populacdo do predador, por sua vez,

permaneceu alta até a, = 0,1, e a partir desse valor apresentou um rapido declinio,

chegando a zero apods an = 0,3. De forma similar, o recurso teve um decréscimo na

populagdo apos 0,1, mas chegou a zero apenas apos an = 0,9, exibindo um pico ao

redor de 0,75.

Diagrama de Bifurcagdo para ap {Taxa de Ataque do Predador sobre o Recurso)

—— R (Recurso)
—— N (Competidar)
3.0 —— P (Predador)

Populacdo Final

Fig. 5a. Gréfico de bifurcacéo para a anélise de
sensibilidade de a, (Taxa de ataque do
predador sobre o recurso), dado pelo modelo
de predagédo intraguilda proposto por Holt e
Polis (1997), com a, = 0,1.

Diagrama de Bifurcagdo para ap (Taxa de Ataque do Predador sobre o Recurso)

—— N (Competidor)
—— P (Predador)

Populacao Final

Fig. 5b. Gréfico de bifurcagéo para a anélise de
sensibilidade de a, (Taxa de ataque do
predador sobre o recurso), dado pelo modelo
de predagédo intraguilda proposto por Holt e

Polis (1997), com a, = 0,5.
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As figuras 5a e 5b retratam a analise de bifurcagdo da taxa de ataque do
predador sobre o recurso (ap) com os dois valores de an, dentro do espago paramétrico
de 0 a 1,2. Para a, = 0,1 (Fig. 5a), o competidor exibiu rapida queda de populagéo a
medida que o ap aumentou, chegando a zero com ap aproximadamente igual a 0,15.
O predador, por sua vez, exibe um aumento em sua populagao no comego do intervalo
(entre 0 e 0,2), com diminuigdo gradual para valores de ap préximos a 0,15, o que
coincide com a eliminag&o da presa intraguilda (competidor). O recurso teve trajetoria
similar a do predador, com antecipac¢ao do decréscimo proximo a 0,5 e pequeno pico
préximo a 0,9. Ja para an = 0,5 (Fig. 5b), o competidor exibiu tamanho populacional
maior que o predador ao longo de todo o intervalo analisado, indicando sua maior
capacidade de sobrevivéncia no processo de competicdo. O predador, nessa
simulagao, teve a populacao zerada para valores de ap mais baixos que 0,4. Com ap
maior que 0,4, no entanto, a populagao do predador assumiu uma trajetéria crescente.
Por outro lado, o recurso foi bem impactado, com apenas um pequeno pico ao redor
de 0,65 (Fig. 5b).

Diagrama de Bifurcagao para bn (Convers&o do recurso consumido em competidores) Diagrama de Bifurcacao para bn (Conversao do recurso consumido em competidores)
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Fig. 6a. Gréfico de bifurcagédo para a andlise de
sensibilidade de b, (Conversdo do recurso
consumido em competidores), dado pelo
modelo de predacédo intraguilda proposto por
Holt e Polis (1997), com a, = 0,1.

Fig. 6b. Gréfico de bifurcacéo para a andlise de
sensibilidade de b, (Conversdo do recurso
consumido em competidores), dado pelo
modelo de predacédo intraguilda proposto por
Holt e Polis (1997), com a, = 0,5.

Os diagramas de bifurcacéo gerados para a conversédo do recurso consumido
em novos competidores (bn) levaram em conta um espago paramétrico entre 0 e 5
(Fig. 6a, b). Considerando o an igual a 0,1, a populagdo do competidor foi nula até b,
= 1. A partir desse valor, no entanto, o competidor cresceu de forma assintética,
enquanto o recurso passou a decrescer. Nessa simulagao, a populacdo do predador

exibiu pequena variagado ao longo de todo o intervalo (Fig. 6a). Para a, = 0,5 (Fig. 6b),
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todavia, a populagdo do predador chega ao zero em b, = 0,3. Ja o competidor
apresentou uma tendéncia de aumento a medida que b, ficava maior, porém com

oscilagdes expressivas em sua populagao ao longo do intervalo avaliado.

Diagrama de Bifurcacao para bp (Converséo do recurso consumide em predadores) Diagrama de Bifurcagao para bp (Conversao do recurso consumido em predadores)

— R (Recurso) ) — R {Recurso}
—— N (Competidor) —— N (Competidor}
44— P (Predador) { — P (Predador)
08

Populacio Final
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Conversao do recurso consumido (bp) Conversio do recurso consumido (bp)

Fig. 7a. Grafico de bifurcagéo para a analise de Fig. 7b. Grafico de bifurcagio para a andlise de
sensibilidade de b, (Conversdo do recurso sensibilidade de b, (Conversdo do recurso
consumido em predadores), dado pelo modelo consumido em predadores), dado pelo modelo
de predagédo intraguilda proposto por Holt e de predacédo intraguilda proposto por Holt e
Polis (1997), com a, = 0,1. Polis (1997), com a, = 0,5.

Para a analise de bifurcagcdo da conversao do recurso consumido em novos
predadores (bp), 0 espago paramétrico estudado foi de 0 a 2. Com an igual a 0,1 (Fig.
7a), a populagado do competidor diminuiu até chegar a zero em b, = 0,5. A populagao
do predador, por outro lado, se mostrou crescente ao longo de todo o intervalo, tendo
seu crescimento mais acelerado para valores de by entre 0,25 e 0,6, exibindo uma
curva semelhante a resposta funcional tipo Il ou a logistica sigmoide. A populagéo do
recurso, por fim, aumentou até b, = 0,5, e passou a diminuir a partir desse valor. Ja
quando se considera an = 0,5, nota-se grande diferenca. Nesse cenario, a populagao
do predador permaneceu igual ou proxima a zero ao longo de todo o intervalo, com
ligeira tendéncia de aumento ao fim da trajetoria, enquanto o recurso seguiu uma
trajetoria crescente. A populagdo do competidor, por sua vez, decresceu na maior
parte do espago paramétrico, apresentando um pequeno aumento no final. Apesar
desse decréscimo, a populacdo do competidor se manteve maior que a do predador

ao longo de toda a simulagao.

Nas figuras 8a e 8b, foi avaliada a taxa de mortalidade do competidor, tendo
como espago paramétrico o intervalo entre 0 e 1. Para a, = 0,1 (Fig. 8a), a populagéo

do competidor decresceu de forma linear, atingindo o equilibrio trivial em zero em
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valores de m, acima de 0,2. A populagao do recurso teve uma trajetoria inversamente
proporcional a populagdo do competidor, crescendo linearmente e se estabilizando

em 2,5 para m, maior que 0,2. O predador, por fim, teve um aumento leve no comeco

do intervalo, se estabilizando um pouco abaixo de 2 apos m, = 0,2.

Diagrama de Bifurcacdo para mn (Taxa de Mortalidade do Competidor)
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Fig. 8a. Grafico de bifurcagéo para a analise de
sensibilidade de m, (Taxa de mortalidade do
competidor), dado pelo modelo de predagéo
intraguilda proposto por Holt e Polis (1997),

com ap =0,1.

Diagrama de Bifurcagao para mn (Taxa de Mortalidade do Competidor)

—— N (Competidor)
—— P (predador)
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Populagaa Final

Taxa de Mortalidade (mn)

Fig. 8b. Grafico de bifurcagio para a andlise de
sensibilidade de m, (Taxa de mortalidade do
competidor), dado pelo modelo de predagao
intraguilda proposto por Holt e Polis (1997),

com ap = 0,5.

Ja quando consideramos an = 0,5 (Fig. 8b), as populagées do competidor e do
recurso apresentaram oscilagbes em sentidos opostos para valores de m, abaixo de
0,4, sendo que quanto menores os valores, maior a amplitude das oscilacdes. A partir
de m, = 0,4, as populagdes apresentaram trajetérias lineares, com a populagdo do
recurso crescendo e a do competidor decrescendo. Enquanto isso, o predador teve
sua populagéo igual a zero até m, = 0,4, aumentando suavemente a partir desse

ponto.

Diferindo dos diagramas de bifurcagcao apresentados anteriormente, para a taxa
de mortalidade do predador (mp), os diferentes valores de an ndo influenciaram
substancialmente os padrbes ecoldgicos, com as mudangas sendo majoritariamente
nos tamanhos das populagdes ao longo do intervalo, enquanto as curvas se
mantiveram ligeiramente semelhantes (Fig. 9a,b). Para a, = 0,1 (Fig. 9a), a populagao
do predador diminuiu até chegar em zero proxima de mp = 0,2. A populagdo do
competidor comegou zerada, mas teve um aumento acelerado quando my, estava
préximo de 0,1, se estabilizando um pouco acima de quatro em mp = 0,2. O recurso,
por sua vez, comegou com um aumento, mas voltou a decrescer e se estabilizou em

aproximadamente 0,65, também quando m, = 0,2.
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Fig. 9b. Grafico de bifurcagio para a analise de
sensibilidade de m, (Taxa de mortalidade do
predador), dado pelo modelo de predacao
intraguilda proposto por Holt e Polis (1997),
com a, = 0,5.

Para an = 0,5 (Fig. 9b), a populagdo do predador seguiu a mesma trajetéria vista
na figura anterior, diminuindo até atingir zero, mas dessa vez com mp = 0,08. O recurso
comegou aumentando e se estabilizando apés mp = 0,7. Por fim, a populagdo do
competidor aumentou até m, = 0,4, apesar de uma pequena oscilagao inicial, e em

seguida assumiu uma trajetoria suavemente decrescente.

Diagrama de Bifurcagéo para p (Beneficio recebide pele predador intraguilda pelo consumo do competidor) Diagrama de Bifurcacéo para p (Beneficio recebide pelo predador intraguilda pelo consume do competidor)
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Fig. 10a. Grafico de bifurcagédo para a analise Fig. 10b. Grafico de bifurcagéo para a analise

de sensibilidade de f (Conversdo do de sensibilidade de B (Conversdao do

competidor consumido em predadores), dado
pelo modelo de predagao intraguilda proposto
por Holt e Polis (1997), com a, = 0,1.

competidor consumido em predadores), dado
pelo modelo de predacao intraguilda proposto
por Holt e Polis (1997), com a, = 0,5.

As figuras 10a e 10b descrevem o beneficio que o predador intraguilda recebe
por consumir seu competidor (), levando em consideragdo um espago parameétrico

de 0 a 1. Quando a, é igual a 0,1 (Fig. 10a), observa-se que a populacdo do
competidor diminui rapidamente, atingindo o zero em = 0,03. A populagdo do
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predador percorre o caminho oposto, aumentando rapidamente e se estabilizando em
aproximadamente 11 apds o competidor estar zerado. A populagao do recurso, por
fim, também comecga aumentando e depois se estabiliza em aproximadamente 2,5
para B = 0,03. Ja para an = 0,5 (Fig. 10b), observa-se uma resiliéncia maior por parte
do competidor no tocante a sua extingdo. Esta populacdo comega estabilizada
proxima de 6 e passa a diminuir a partir de B = 0,13, com seu decréscimo
desacelerando a partir de 3 igual a 0,3. O predador, por sua vez, apresentou uma
curva de formato sigmoide, comegando zerado e tendo um aumento consideravel em
B = 0,13, com seu crescimento se tornando mais lento a medida que o  aumenta. O

trajeto membra um crescimento sigmoide.
4.3 Modelos com aplicagoes

As simulagdes da dinamica populacional de joaninhas apresentaram resultados
distintos conforme diferentes valores foram utilizados nos parametros. Além disso, o
uso do modelo de Gotelli (2008) com resposta funcional tipo Il trouxe resultados que

diferiram consideravelmente daqueles gerados pelo modelo de Holt & Polis.

Predagao Intraguilda (Gotelli, 2008) Predagéo Intraguilda (Gotelli, 2008)
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Fig. 11. Simulacdo para condicdes de Fig. 12. Simulagcdo para condicdes de

coexisténcia entre Coccinella septempunctata e
Menochilus sexmaculatus. Condigdes iniciais e
valores de parametros: N1=N2=1, Ki=K2=10,
r1=r=0,5, a=R=0, a=0, h=0 (MONALISA, 2023).

coexisténcia entre Coccinella septempunctata e
Menochilus sexmaculatus. Condigées iniciais e
valores de parametros: N1=N2=1, Ki=K2=10,
ri=r2=0,5, a=p=0, a=0,35, h=0 (MONALISA,
2023).
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Fig. 13. Simulagdo para condicbes de
coexisténcia entre Coccinella septempunctata e
Menochilus sexmaculatus. Condig¢des iniciais e
valores de parametros: N1=N2=1, K1=K2=10,
r1=r2=0,5, a=B=0, a=0,35, h=1 (MONALISA,
2023).
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Predagéo Intraguilda (Gotelli, 2008)

91 —— N1 (C. septempunctata)
—— N2 (M. sexmaculatus)
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Fig. 14. Simulagdo para condicbes de
coexisténcia entre Coccinella septempunctata e
Menochilus sexmaculatus. Condigdes iniciais e
valores de parametros: N1=N2=1, K1=K2=10,
r=r2=0,5, a=0,5, p=0, a=0,35, h=1
(MONALISA, 2023).

A figura 11 mostra uma simulagao para coexisténcia das duas espécies, com
as curvas em azul e vermelho sobrepostas. Os valores relativos a resposta funcional
(@ e h), bem como os coeficientes de competicdo interespecifica (a e B) foram
deixados em zero para demonstrar como a auséncia de interagdes interespecificas
(competicao interespecifica e predacgao intraguilda) pode permitir a coexisténcia das

duas espécies no valor da capacidade de suporte, atribuida hipoteticamente.

Na figura 12 simulou-se a dindmica interativa de C. septempunctata e M.
sexmaculatus com os mesmos valores dos parametros utilizados na figura anterior,
exceto pela taxa de ataque (a), que traz o valor obtido experimentalmente por
Monalisa (2023). A figura mostra que a taxa de ataque reflete o impacto da predagao
de C. septempunctata sobre M. sexmaculatus. A figura 13 segue usando os mesmos
valores de parametros da figura 12, exceto pela inclusdo do tempo de manuseio
observado experimentalmente (MONALISA, 2023). Nota-se que a inclusdo do valor
para este parametro diminui a distdncia populacional entre as duas espécies se
comparada a figura anterior, ou seja, a existéncia de tempo de manuseio do predador
intraguilda sobre a presa diminui o efeito da taxa de ataque, ja que retarda o processo

de predacao.

A figura 14 também reflete os mesmos valores de parametros da figura 3, mas

na simulacao foi atribuido ao parametro a o valor hipotético de 0,5, a fim de testar o
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efeito de competicao interespecifica entre as duas espécies. A insergao de 0,5 neste
parametro inverteu os tamanhos populacionais das duas espécies, permitindo que M.

sexmaculatus superasse o tamanho populacional de C. septempunctata.

Predagéo Intraguilda (Holt e Polis, 1997) Predagéo Intraguilda (Holt e Polis, 1997)
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Fig. 15. Simulagdo com modelo de Holt e Polis Fig. 16. Simulagdo com modelo de Holt e Polis
(1997) com nenhuma interagdo interespecifica (1997) com adigdo de taxas de ataque
(competicao e predacgao intraguilda). hipotéticas do competidor e predador sobre o
Condicoes iniciais e valores de parametros: recurso. Condicdes iniciais e valores de
R0=N0=P0=1, r=0,5, K=10, ap=an=0, mp=mn=0, parametros: R0=N0=P0=1, r=0,5, K=10,
bp=bn=0, a=B=0. ap=0,1, an=0,5, mp=mn=0, bp=bn=0, a=p=0

A figura 15 mostra a simulagdo com o modelo de Holt e Polis (1997) sem
nenhuma interagao interespecifica (consumo do recurso, competicdo ou predagao
intraguilda), além da taxa de mortalidade zerada. O resultado obtido indica que as
populagdes do competidor e do predador se mantiveram sobrepostas entre si,
exibindo apenas os valores iniciais (N=P=1), enquanto o recurso aumentou
rapidamente e se estabeleceu na capacidade de suporte. Na figura 16, os valores
iniciais e dos parametros foram os mesmos que na simulagao da figura 15, exceto
pela insergao das taxas de ataque do competidor e do predador (a» = 0,5 e ap = 0,1).
O que se observou nessa simulacdo foi a queda do recurso pela exploracdo do
competidor e do predador, enquanto predador e competidor permaneceram
sobrepostos no valor do tamanho populacional inicial.
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Predacao Intraguilda (Holt e Polis, 1997)
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Fig. 17. Simulagcdo com modelo de Holt e Polis (1997) com adicdo da conversdao de recursos
consumidos em novos predadores e competidores, e taxas de mortalidade. Condig¢des iniciais e valores
de parametros: R0O=N0=P0=1, r=0,5, K=10, ap=0,1, an=0,5, mp=mn=0,1, bp=0,4, bn=1,5, a=p=0.

Ja quando foram adicionados valores hipotéticos para as taxas de mortalidade
do competidor e do predador (m, = mp = 0,1), além da conversdo dos recursos
consumidos em novos predadores intraguilda e competidores (bp = 0,4 € b, = 1,5), 0
grafico gerado mostrou uma dindmica ainda n&do encontrada em simulagdes prévias
(Fig. 17). Nessa simulagédo, observou-se que o potencial predador intraguilda
rapidamente entrou em declinio e sua populagao entrou em extingdo. O competidor
(potencial presa intraguilda) apresentou uma dindmica populacional com oscilagbes
ciclicas assintoticamente decrescentes, as quais também podem ser percebidas na
populagado do recurso. A amplitude dessas oscilagdes diminui a medida que o tempo

da simulagao avancga, indicando a tendéncia a estabilizagcdo dessas duas populagdes.
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Predacao Intraguilda (Holt e Polis, 1997)
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Fig. 18. Simulagdo com modelo de Holt e Polis (1997) com adigdo de predagéao intraguilda. Condigbes
iniciais e valores de pardmetros: RO=N0=P0=1, r=0,5, K=10, ap=0,1, an=0,5, mp=mn=0,1, bp=0,4, br=1,5,
a=0,35, =0,3.

A figura 18, por fim, retrata a simulagéo feita no modelo de Holt e Polis (1997)
utilizando os mesmos valores de parametros da figura 17, exceto pela adicdo dos
parametros ligados a predacgao intraguilda em si. Para a, foi dado o valor de 0,35, o
mesmo que foi utilizado para a taxa de ataque no modelo de Gotelli (2008), o qual foi
retirado de Monalisa (2023). Ja para B, foi atribuido o valor hipotético de 0,3. Nessa
simulagdo, apesar do predador intraguilda ndo ser um competidor tdo bom no
consumo do recurso compartilhado, ele ainda apresentou populagdo com tamanho
acima de seu competidor na maior parte da simulagao, se beneficiando nesse caso
do consumo presa intraguilda. Além disso, as trés espécies apresentaram o mesmo
comportamento de oscilagdes ciclicas que diminuem gradativamente, levando assim

a estabilizacao.
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5 DISCUSSAO
5.1 Diagramas de bifurcacao

O presente estudo foi caracterizado por duas etapas, analise exploratéria da
estabilidade de valores de parametros realizada por meio de graficos de bifurcagéo e
aplicagbes de resultados obtidos experimentalmente (MONALISA, 2023) nos
algoritmos construidos em linguagem Python. Dois modelos matematicos foram
parcialmente comparados no tocante ao papel dos parametros, sobretudo os de
natureza interativa, sobre a estabilidade e dindmica do sistema (GOTELLI, 2008;
HOLT; POLIS, 1997; MONALISA, 2023).

Foram observados diferentes resultados ao se comparar os modelos de Holt e
Polis (1997) e Gotelli (2008). Uma das principais diferengas entre os dois modelos é
a presenca explicita do recurso no modelo de Holt e Polis, enquanto o modelo de
Gotelli adota uma abordagem implicita para a presenca do recurso, se baseando no
modelo de competicao interespecifica de Lotka-Volterra (GOTELLI, 2008). Isso resulta
em outras diferengcas nos modelos. No modelo de Gotelli adaptado para a resposta
funcional tipo I, a competicédo € representada pelos coeficientes de competicéo (a e
B), os quais indicam o efeito de uma espécie no crescimento da outra (GOTELLI,
2008). Ja no modelo de Holt e Polis, é possivel implementar a competicao diretamente

no consumo do predador e presa intraguilda sobre o recurso (HOLT; POLIS, 1997).

Nos diagramas de bifurcagao de a (modelo de Gotelli) e a (modelo de Holt e
Polis), o predador e a presa intraguilda (representados por “N1” e “N2” no modelo de
Gotelli, e por “Predador” e “Competidor’ no modelo de Holt e Polis”) apresentaram
dindmicas similares, independentemente da presenca explicita do recurso. No
entanto, quando se aumentou a taxa de ataque do competidor ao recurso no modelo
de Holt e Polis (an = 0,5), a populagao do competidor apresentou maior persisténcia
temporal, mesmo para valores de a mais altos. Isso vai de acordo com o critério dado
por Holt e Polis (1997), que afirma que para a coexisténcia em sistemas de predagao
intraguilda é necessario que a presa intraguilda seja superior na competigao por
exploracao pelo recurso compartilhado.

Outra diferenca importante entre os dois modelos avaliados € que no modelo
de Gotelli (2008), as taxas de crescimento e capacidades de suporte das duas

espécies competidoras sao representadas. Ja no modelo de Holt e Polis (1997), se
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aplica a taxa de crescimento e capacidade de suporte do recurso apenas. Nesse
modelo, o crescimento das espécies competidoras é dado pela conversao dos
alimentos que eles consomem em novos individuos de sua espécie. Assim, o
crescimento da presa intraguilda é dado pela conversao do recurso compartilhado em
novos individuos, enquanto para o predador, a taxa de crescimento € composta pela
conversao do recurso compartilhado somada a conversao da presa intraguilda. Em
adicdo, o crescimento dos dois competidores ndo é dado por um valor de capacidade
de suporte, e sim pela limitagdo na prépria populagdo do recurso (HOLT; POLIS,
1997).

Ao avaliar o grafico de bifurcagao da taxa de crescimento do recurso no modelo
de Holt e Polis (1997), foi observado que quanto maior o valor de r, mais a populagéo
do predador intraguilda prospera, enquanto em valores de r mais baixos a populagao
da presa intraguilda apresenta melhor desempenho. Isso se aplicou tanto a simulagao
com ap = 0,1 quanto aquela com an, = 0,5, com a diferenga de que para an igual a 0,5
foram necessarios maiores valores de r para a populacéo do predador aumentar. Esse
resultado vai de acordo com o indicado na Tabela 1 (FONSECA et al., 2017), que
aponta que em uma situagdo em que o competidor superior € a presa intraguilda, ele
ira persistir em ambientes de baixa produtividade do recurso. Em ambientes de alta

produtividade, por outro lado, o predador intraguilda sobrevive, mas a presa nao.

De maneira geral, foi possivel constatar que nos graficos de bifurcacdo do
modelo de Gotelli aqui apresentados, os parametros foram mais sensiveis para a
populacdo N2 (presa intraguilda), enquanto a espécie N1 apresentou menores
variagdes para os intervalos avaliados. Ja no modelo de Holt e Polis, 0 que se observa
€ que os trés parametros que foram avaliados comparativamente com os de Gotelli
apresentaram sensibilidade alta, com excecdo de K quando as, foi igual a 0,5. Uma
possivel explicacdo para esse comportamento é que a taxa de crescimento fixada
para o recurso nao € suficiente para fazer sua populagao chegar as capacidades de
suporte mais altas, devido ao impacto em sua populagdo causado pela predacéo.
Além disso, devido a menor capacidade competitiva do predador intraguilda nesse

cenario, sua populacao é levada a extincao.

A extingdo da populagcdo do predador intraguilda para valores de a, mais
elevados é reforcada avaliando-se o grafico de bifurcagdo do parametro a,. Nesse

grafico, observa-se que para os valores utilizados, o predador entra em extingao
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quando a taxa de ataque do competidor ao recurso € maior que 0,3. De acordo com
Holt e Polis (1997), além da presa intraguilda precisar ser um melhor competidor, o
segundo critério necessario para a coexisténcia em um contexto de predacéo
intraguilda é que o predador deve ser capaz de se beneficiar significantemente do
consumo da espécie intermediaria (presa intraguilda). Observando-se os graficos de
bifurcacdo de B (que representa a conversao do competidor consumido em novos
predadores), tem-se que para a, = 0,1, a presa intraguilda € extinta para valores baixos
de B. Quando se tem a, = 0,5, no entanto, € possivel observar a coexisténcia das duas
espécies, embora para valores de 8 acima de 0,5 a populagdo do competidor comece

a ficar préxima de zero.

Além dos dois critérios apresentados por Holt e Polis (1997), um terceiro fator
que auxilia a coexisténcia de predador e presa intraguilda é a distribuicdo espacial das
espécies (MARQUES et al., 2018; VAN DER HAMEN et al., 2009). Adultos e larvas de
espécies de uma mesma guilda comumente exploram diferentes partes e alturas das
plantas, ou mesmo dé&o preferéncia por plantas diferentes (LUCAS, 2012). No entanto,
devido a natureza dos modelos aqui estudados, a distribuicdo espacial das espécies

nao pbéde ser estudada.

Nos graficos de bifurcagdo que avaliaram a taxa de ataque do predador sobre
o recurso, pdde ser observado que para an = 0,1, a presa intraguilda rapidamente
entra em extingdo. Nessa situagao, apesar da presa intraguilda se beneficiar mais do
consumo do recurso que o predador (b, = 1,5 e bp = 0,4), a maior taxa de ataque do
predador ao recurso |he proporciona uma vantagem na competicdo. De acordo com
Fonseca et al. (2017), em um cenario em que o competidor superior também ¢é o
predador intraguilda, ele sempre vai ser a Unica espécie a persistir, enquanto a presa
intraguilda é levada a extingdo. Quando o an é igual a 0,5, por outro lado, a populagao
do predador ser extinta para valores de ap menores que 0,4 vai de acordo com sua

menor capacidade de competir.

O parametro b,, que representa a conversao do recurso em competidores,
apresentou baixa sensibilidade para a populagao do predador intraguilda quando an
foi igual a 0,1, mas foi impactante para o competidor, o qual conseguiu se beneficiar
mais do recurso. Quando a, foi igual a 0,5, no entanto, houve uma rapida extingdo do
predador e também uma rapida diminuicdo do recurso, indicando uma maior

sensibilidade. Observando-se os graficos de by, por outro lado, se observa a extingéo
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da presa intraguilda quando a, = 0,1, enquanto para an, = 0,5 o predador intraguilda
tem a populagédo zerada na maior parte do intervalo, reforcando assim a importancia

da superioridade competitiva para a presa intraguilda.

Para as taxas de mortalidade da presa e do predador intraguilda (m, e mp
respectivamente), os resultados sdo mais objetivos, com a extingdo das espécies
avaliadas, o que pode ser explicado pelo consumo de alimentos ndo sendo capaz de
compensar taxas de mortalidade mais alta. A excecgédo a isso foi a taxa de mortalidade
da presa intraguilda com a, = 0,5. Dentro do espago paramétrico de 0 a 1 e utilizando
os valores fixados, a presa intraguilda ndo entrou em extingdo, embora tenha a sua
populagcdo em uma trajetéria decrescente a medida que o m, aumenta. A provavel
explicagéo para isso € o elevado valor de b, que foi atribuido a espécie, significando
uma alta capacidade de converter os recursos que consome em novos individuos,

somado ao an mais alto, o que significa que mais recursos sao consumidos.

A robustez de um sistema pode ser definida como a habilidade desse sistema
de manter suas caracteristicas e estabilidade ao passar por mudangas nos ambientes
internos e externos (CRESPI et al.,, 2021). A analise de robustez de modelos
matematicos pode ser feita pela analise de sensibilidade a variagées nos parametros
(TIAN, 2004). De maneira geral, constatou-se nas analises de sensibilidade feitas
nesse estudo que as populagdes apresentaram amplas mudangas a medida que os
parametros variaram, algo que foi observado em ambos os modelos. Assim, é possivel
concluir que os modelos possuem alta sensibilidade aos parametros, sendo dessa
forma modelos pouco robustos. De acordo com Holt e Huxel (2007), modelos simples
de predacao intraguilda frequentemente sao instaveis, mas muitos sistemas de
predacao intraguilda persistem de forma robusta. Essa diferenca pode ser causada
pela simplificacdo dos sistemas naturais feita pelos modelos, que n&o levam em
consideragao fatores como a presenga de presas alternativas (HOLT; HUXEL, 2007)
e segregacao espacial (MARQUES et al., 2018; VAN DER HAMEN et al., 2009).

5.2 Modelos com aplicagoes

Comparando-se os resultados da dindmica populacional de Coccinella
septempunctata e Menochillus sexmaculatus seguindo o modelo de Gotelli (2008), se

percebe que a adicido da taxa de ataque causa uma redug¢do na populagcdo de M.
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sexmaculatus. De acordo com Monalisa (2023), larvas de C. septempunctata séo
maiores € mais pesadas que as larvas de M. sexmaculatus. Isso da para a C.
septempunctata uma vantagem no ataque as larvas de sua competidora, o que a
coloca na posi¢ao de predadora intraguilda. Adicionando-se o tempo de manuseio (h)
ao modelo, no entanto, a redugao na populagao de M. sexmaculatus € menor. O tempo
de manuseio representa o tempo que o predador gasta manuseando ou consumindo
sua presa (GOTELLI, 2008). Assim, ao simular a dinamica populacional das duas
especies adicionando esse parametro, a quantidade de individuos que a C.
septempunctata consegue consumir € reduzida. Por outro lado, houve uma inversao
nos tamanhos populacionais quando se atribuiu um valor hipotético ao coeficiente de
competicdo a. Nesse cenario, a M. sexmaculatus é apresentada como um melhor
competidor que a C. septempunctata, o que a permite manter uma populagao maior.
A C. septempunctata, no entanto, ainda se beneficia da predacao intraguilda, o que

resulta em uma diferenga baixa nos tamanhos populacionais das duas espécies.

Ja quando se avalia o modelo de Holt e Polis (1997), se observa na figura 17
oscilagdes ciclicas nas populagdes do recurso e da potencial presa intraguilda, ainda
que em transiéncia. Nessa simulagao, ndo foi considerada a predacéao intraguilda,
consistindo em um cenario de competicdo pelo recurso apenas. Nesse cenario, a
populacdo do potencial predador intraguilda entrou em extingdo apés pouco tempo.
Essa extingdo pode ser explicada pelo fato de que o potencial predador intraguilda
possui menor capacidade de competicdo nesse cenario, devido aos valores de ap € bp
menores que an € by. A Tabela 1 aponta que em contextos de competicdo em que nao
ha predacao intraguilda, apenas o competidor superior persiste (FONSECA et al.,
2017). Ja no que tange a potencial presa intraguilda e ao recurso, a dindmica ciclica
observada foi descrita por Volterra (1926), que registrou que a espécie predadora
aumenta a medida que a populagao da espécie predada cresce, € a populacido da
espécie predada diminui em decorréncia do aumento de individuos da espécie
predadora. Ao se implementar a predagao intraguilda no modelo de Holt e Polis, as
oscilagbes ciclicas se mantiveram, mas dessa vez com a persisténcia temporal do
predador intraguilda também, conforme observado na figura 18. Nessa situacao, se
cumprem os dois critérios para a coexisténcia das espécies na predagao intraguilda,

ou seja, a presa intraguilda € um melhor competidor na exploragéo do recurso, e o
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predador intraguilda se beneficia de forma significativa do consumo da espécie
intermediaria (HOLT; POLIS, 1997).

Um aspecto dos ciclos que pode ser observado é a diminuigdo da amplitude
das oscilagdes, gradualmente levando & estabilidade. E possivel enquadrar as
oscilagbes dentro do conceito de transiéncia. Segundo Hastings et al. (2018),
transiéncia se refere a dindmicas que ocorrem em um sistema antes de atingir um
estado de equilibrio ou comportamento estavel. Dindmicas transientes podem passar
por um regime de mudancga, levando a dinamicas diferentes, como a prépria
estabilidade. Estudos recentes tém demonstrado a importancia de “transientes
longos”, periodos de transiéncia que podem durar varias geragdes (HASTINGS et al.,
2018; MOROZOQV et al., 2020; MOROZOV et al., 2024).

Visando preservar a proposta inicial dos autores, o0 modelo de Holt e Polis
(1997) néo foi adaptado tal qual o modelo de Gotelli. Entretanto, os estudos tendem a
apontar a resposta funcional do tipo Il para joaninhas (HODEK; EVANS, 2012;
PERVEZ; YADAV, 2018; WU et al., 2023). Portanto, um préximo passo em estudos
futuros seria a adaptagao desse modelo para a resposta funcional do tipo Il. Somado
a isso, ainda ha uma escassez de estudos que avaliem e gerem experimentalmente

os parametros para modelos de predagéao intraguilda.
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6 CONCLUSOES

A comparacéo entre os modelos de Gotelli (2008) e Holt e Polis (1997) revela
diferengas nas dindmicas populacionais de joaninhas. O modelo de Holt e Polis, ao
incluir um recurso de forma explicita, permite explorar de forma mais detalhada as
interacdes de predacao entre as espécies. Em adicdo, o uso de diferentes valores
para a taxa de ataque da presa intraguilda ao recurso compartilhado (a» = 0,1 e an=
0,5) possibilitou a visualizagdo de como uma superioridade na competicéo influencia
positivamente a sobrevivéncia dessa espécie. Todavia, as analises de bifurcagao
apresentaram alta sensibilidade aos parametros em ambos os modelos, sugerindo
baixa robustez. Além disso, a escassez de dados provenientes de experimentagao fez
necessario o uso de parametros hipotéticos. Por fim, fica aberta a necessidade de um
futuro estudo considerando o modelo de Holt e Polis (1997) adaptado para a resposta

funcional do tipo Il
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Apéndice A — Script em Python para o diagrama de bifurcacdo do parametro a
pelo modelo de Gotelli (2008)

import numpy as np

import matplotlib.pyplot as plt
from scipy.integrate import odeint
import pandas as pd

# Pardmetros fixos

t = np.linspace(0, 500, 501) # Tempo mais longo para alcangar o equilibrio
N1 0=1 # Competidor 1 (potencial predador intraguilda)
N2_0=1 # Competidor 2 (potencial presa intraguilda)
K1 =4 # Capacidade de suporte para N1

K2 = 4 # Capacidade de suporte para N2

af = 0.2 # Efeito de N2 sobre N1

be =0 # Efeito de N1 sobre N2

rl = 0.5 # Taxa de crescimento intrinseca de N1

r2 = 0.5 # Taxa de crescimento intrinseca de N2

h =0.3 # Tempo de manuseio

# Funcao do modelo de predacéo intraguilda com Holling tipo Il
def predacao_intraguilda_hollingll(N, t, K1, K2, af, be, r1, r2, a, h):
N1, N2 =N

RFH=(a*N2)/(L+a*h*N2)

dNZ1_dt=rl*N1*((K1-N1-af*N2)/K1)+ RFH
dN2_dt = r2 * N2 * (K2 - N2 - be * N1) / K2) - RFH

return [dN1_dt, dN2_dt]

# Funcao para gerar o diagrama de bifurcacéo
def bifurcacao(a_vals, NO, t, K1, K2, af, be, r1, r2, h):
resultado_bifurcacao = pd.DataFrame(columns=["a", "N1", "N2"])

for ain a_vals:
# Resolver o sistema de EDOs
parms = (K1, K2, af, be, r1, r2, a, h)
resultado = odeint(predacao_intraguilda_hollingll, NO, t, args=parms)

# Coletar os valores em equilibrio (Ultimos valores de N1 e N2)
ultimo_N1 = resultado[-1, 0]
ultimo_N2 = resultado[-1, 1]

# Adicionar ao dataframe de resultados
nova_linha = pd.DataFrame({"a": [a], "N1": [ultimo_N1], "N2": [ultimo_N2]})
resultado_bifurcacao = pd.concat([resultado_bifurcacao, nova_linha], ignore_index=True)

return resultado_bifurcacao
# Intervalo de valores para o pardmetro 'a’ (taxa de ataque)
a_vals = np.linspace(0, 1, 101) # VariardeOa 1
# Gerar os dados de bifurcagéo
resultado_bifurcacao = bifurcacao(a_vals, NO=[N1_0, N2_0], t=t, K1=K1, K2=K2, af=af, be=be, r1=r1,
r2=r2, h=h)

# Plotar o diagrama de bifurcacdo
plt.figure(figsize=(10, 6))
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plt.scatter(resultado_bifurcacao['a], resultado_bifurcacao['N1'], label="N1  (Competidor 1),
color="blue", s=10)

plt.scatter(resultado_bifurcacao['a’, resultado_bifurcacao['N21, label="N2 (Competidor 2)", color="red",
s=10)

plt.title("Diagrama de Bifurcacdo para o Pardmetro 'a' (Taxa de Ataque)")

plt.xlabel("Taxa de Ataque (a)")

plt.ylabel("Populacéo em Equilibrio")

plt.legend()

plt.grid(True)

plt.show()
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Apéndice B — Script em Python para o diagrama de bifurcacdo do parametro a

pelo modelo de Holt e Polis (1997)

import numpy as np
import matplotlib.pyplot as plt
from scipy.integrate import odeint

# Funcao de predacao intraguilda

def predacao_intraguilda(X, t, r, K, ap, an, mp, mn, bp, bn, alfa, beta):
R,N,P=X
dR dt=R*(r*(1-(R/K))-ap*P-an*N)
dN_dt=N*(bn*an*R - alfa* P - mn)
dP_dt=P *(bp *ap * R + beta * alfa* N - mp)
return [dR_dt, dN_dt, dP_dlt]

# Parmetros constantes

t = np.linspace(0, 100, 1000) # Tempo

RO = 1 # Recurso

NO =1 # Competidor

PO = 1 # Predador

populacoesiniciais = [R0O, NO, PQ]

r = 0.5 # Taxa de crescimento intrinseca do recurso

ap = 0.1 # Taxa de ataque do predador sobre o recurso

K = 4 # Capacidade de suporte do recurso

an = 0.1 # Taxa de ataque do competidor sobre o recurso

mp = 0.1 # Taxa de mortalidade do predador

mn = 0.1 # Taxa de mortalidade do competidor

bp = 0.4 # Conversao do recurso consumido em predadores
bn = 1.5 # Conversao do recurso consumido em competidores
beta = 0.3 # Beneficio recebido pelo predador pelo consumo do competidor

# Funcao para realizar a simulagéo variando alfa e salvar o estado final
def bifurcacao(alfa_range, populacoesiniciais, t, other_parameters):
resultados =[]
for alfa in alfa_range:
# Parametros variando alfa
parameters = (r, K, ap, an, mp, mn, bp, bn, alfa, beta)

# Resolucdo do sistema para o valor de alfa atual
solucao = odeint(predacao_intraguilda, populacoesiniciais, t, args=parameters)

# Seleciona a Ultima linha (tempo final) da solugéo
estado_final = solucao[-1]

# Adiciona os resultados finais de R, N, P e o valor de ap
resultados.append([alfa, estado_final[0], estado_final[1], estado_final[2]])

return np.array(resultados)

# Faixa de valores de alfa a serem testados
alfa_range = np.linspace(0, 0.5, 100)

# Rodando a simulacdo para diferentes valores de ap

resultados_bifurcacao = bifurcacao(alfa_range, populacoesiniciais, t, (r, ap, K, an, mp, mn, bp, bn,

beta))

# Plotando o diagrama de bifurcacdo
plt.figure(figsize=(10, 6))

plt.plot(resultados_bifurcacao[:, 0], resultados_bifurcacaol:, 1], label='"R (Recurso)', color='green’)
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plt.plot(resultados_bifurcacaol:, 0], resultados_bifurcacaol:, 2], label='N (Competidor)’, color="red")
plt.plot(resultados_bifurcacaol[:, 0], resultados_bifurcacaol:, 3], label='"P (Predador)’, color="blue")

# Configurando o gréafico

plt.title('Diagrama de Bifurcagéo para a (Efeito do predador intraguilda no competidor)")
plt.xlabel('Efeito do predador (a)')

plt.ylabel('Populacéo Final’)

plt.legend()

plt.grid(True)

plt.show()
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Apéndice C — Script em R para o diagrama de bifurcacdo do parametro a pelo

modelo de Gotelli (2008)

library(deSolve) # Para resolver EDOs
library(ggplot2) # Para criar gréaficos
library(dplyr)  # Para manipulagdo de dados

# Pardmetros fixos

t <- seq(0, 500, by = 1) # Tempo mais longo para alcancar o equilibrio
N1 0<-1 # Competidor 1 (potencial predador intraguilda)
N2 _0<-1 # Competidor 2 (potencial presa intraguilda)
K1 <-4 # Capacidade de suporte para N1

K2 <-4 # Capacidade de suporte para N2

af <- 0.2 # Efeito de N2 sobre N1

be <-0 # Efeito de N1 sobre N2

rl <- 0.5 # Taxa de crescimento intrinseca de N1

r2 <- 0.5 # Taxa de crescimento intrinseca de N2

h <- 0.3 # Tempo de manuseio

# Funcado do modelo de predacéo intraguilda com Holling tipo Il
predacao_intraguilda_hollingll <- function(t, N, parms) {

N1 <- N[1]

N2 <- N[2]

with(as.list(parms), {
RFH <-(@*N2)/(1+a*h*N2)

dN1_dt<-rl* N1 *((K1-N1-af*N2)/K1)+ RFH
dN2_dt <- 12 * N2 * (K2 - N2 - be * N1) / K2) - RFH

return(list(c(dN1_dt, dN2_dt)))

)
}

# Funcao para gerar o diagrama de bifurcacdo
bifurcacao <- function(a_vals, NO, t, K1, K2, af, be, r1, r2, h) {

resultado_bifurcacao <- data.frame(a = numeric(), N1 = numeric(), N2 = numeric())

for (ain a_vals) {
# Parametros do modelo

parms <- ¢(K1 =K1, K2 =K2, af=af, be =be,r1 =rl,r2=r2,a=a, h=h)

# Resolver o sistema de EDOs

resultado <- ode(y = NO, times =t, func = predacao_intraguilda_hollingll, parms = parms)

# Coletar os valores em equilibrio (Ultimos valores de N1 e N2)
ultimo_N1 <- tail(resultadol[, "1"], 1)
ultimo_N2 <- tail(resultadol[, "2"], 1)

# Adicionar ao dataframe de resultados
nova_linha <- data.frame(a = a, N1 = ultimo_N1, N2 = ultimo_NZ2)
resultado_bifurcacao <- rbind(resultado_bifurcacao, nova_linha)

}

return(resultado_bifurcacao)

}

# Intervalo de valores para o parametro 'a' (taxa de ataque)
a_vals <- seq(0, 1, length.out = 50) # VariardeO a1l
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# Gerar os dados de bifurcacéo
resultado_bifurcacao <- bifurcacao(
a vals = a_vals,
NO = c(N1_0, N2_0),
t=t
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Apéndice D — Script em R para o diagrama de bifurcacdo do parametro a pelo
modelo de Holt e Polis (1997)

# Pacotes necessarios
library(deSolve) # Para resolver EDOs
library(ggplot2) # Para visualizagéo

# Funcdo do modelo de predacéo intraguilda
predacao_intraguilda <- function(t, X, parms) {
with(as.list(c(X, parms)), {
dR<-R*(r*(1-(R/K))-ap*P-an*N)
dN<-N*(bn*an*R -alfa* P - mn)
dP <-P * (bp *ap * R + beta * alfa * N - mp)
list(c(dR, dN, dP))
)
}

# Par&metros constantes
t <- seq(0, 100, length.out = 1000) # Tempo
populacoes_iniciais <- ¢(R =1, N =1, P = 1) # Condic¢des iniciais
parms <- list(
r=0.5, # Taxa de crescimento intrinseca do recurso
ap = 0.1, # Taxa de ataque do predador sobre o recurso
K=4, # Capacidade de suporte do recurso
an = 0.1, # Taxa de ataque do competidor sobre o recurso
mp = 0.1, # Taxa de mortalidade do predador
mn = 0.1, # Taxa de mortalidade do competidor
bp = 0.4, # Conversao do recurso consumido em predadores
bn = 1.5, # Conversao do recurso consumido em competidores
beta = 0.3 # Beneficio recebido pelo predador pelo consumo do competidor

)

# Funcao para simulacéo variando alfa
bifurcacao <- function(alfa_range, populacoes_iniciais, t, parms) {
resultados <- data.frame(alfa = numeric(), R = numeric(), N = numeric(), P = numeric())

for (alfa in alfa_range) {
parms$alfa <- alfa # Atualiza o parametro alfa
solucao <- ode(y = populacoes_iniciais, times = t, func = predacao_intraguilda, parms = parms)
estado_final <- tail(solucao, 1) # Seleciona o ultimo estado
resultados <- rbind(resultados, data.frame(alfa = alfa, R = estado_final[2], N = estado_final[3], P =
estado_final[4]))

return(resultados)

}

# Faixa de valores de alfa a serem testados
alfa_range <- seq(0, 0.5, length.out = 50)

# Rodando a simulacdo para diferentes valores de alfa
resultados_bifurcacao <- bifurcacao(alfa_range, populacoes_iniciais, t, parms)

# Plotando o diagrama de bifurcacdo
ggplot(resultados_bifurcacao, aes(x = alfa)) +
geom_line(aes(y = R, color = "R (Recurso)")) +
geom_line(aes(y = N, color = "N (Competidor)")) +
geom_line(aes(y = P, color = "P (Predador)")) +
labs(
title = "Diagrama de Bifurcagéo para a (Efeito do predador intraguilda no competidor)",
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x = "Efeito do predador (a)",
y = "Populacéo Final",
color = "Populagbes”
) +
theme_minimal() +
theme(legend.position = "top") +
scale_color_manual(values = c("R (Recurso)" = "green

"blue"))

N (Competidor)" = "red", "P (Predador)" =



Apéndice E — Script em Python para a dinamica populacional pelo modelo de
Gotelli (2008)

import numpy as np
from scipy.integrate import odeint
import matplotlib.pyplot as plt

# Parametros

t = np.arange(0, 51, 1) # Tempo

N1 0=1 # Competidor 1 (potencial predador intraguilda)
N2_0=1 # Competidor 2 (potencial presa intraguilda)
NO =[N1_0, N2_0] # Condicdes iniciais

K1 =10 # Capacidade de suporte

K2 = 10 # Capacidade de suporte

alfa = 0.5 # Efeito de N2 sobre N1

beta =0 # Efeito de N1 sobre N2

rl = 0.5 # Taxa de crescimento intrinseca de N1

r2 = 0.5 # Taxa de crescimento intrinseca de N2

a=0.35 # Taxa de ataque para a resposta funcional (Holling tipo II)
h =1 # Tempo de manuseio

# Funcao que define o modelo de predacéo intraguilda com Holling tipo Il
def predacao_intraguilda_hollingll(N, t, K1, K2, alfa, beta, r1, r2, a, h, T):
N1, N2 = N # Desempacotando as populacdes

# Resposta funcional tipo Il de Holling
RFH=(@*N2)/(1+a*h*N2)

# Equac0bes diferenciais
dN1_dt=r1*N1*((K1-N1-alfa*N2)/K1)+ RFH
dN2_dt =r2 * N2 * (K2 - N2 - beta * N1) / K2) - RFH

return [dN1_dt, dN2_dt]

# Resolvendo o sistema de EDOs
resultado = odeint(predacao_intraguilda_hollingll, NO, t, args=(K1, K2, alfa, beta, r1, r2, a, h, T))

# Convertendo o resultado para duas variaveis separadas
N1 = resultado[:, 0]
N2 = resultado[;, 1]

# Plotando os resultados

plt.figure(figsize=(8, 6))

plt.plot(t, N1, label="N1 (C. septempunctata)”, color="blue")
plt.plot(t, N2, label="N2 (M. sexmaculatus)", color="red")
plt.title("Predacéo Intraguilda (Gotelli, 2008)")
plt.xlabel("Tempo")

plt.ylabel("Popula¢&o")

plt.legend()

plt.grid(True)

plt.show()
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Apéndice F — Script em Python para a dinamica populacional pelo modelo de
Holt e Polis (1997)

import matplotlib.pyplot as plt
from scipy.integrate import odeint
import numpy as np

t = np.linspace(0, 500, 1000)
RO=1

NO=1

PO=1

populacoesiniciais = [RO, NO, PO]
r=0.5

K=10

ap=0.1

an=0.5

mp =0.1

mn =0.1

bp=0.4

bn=1.5

alfa=0.35

beta = 0.3

def predacao_intraguilda(X,t,r, K, ap, an, mp, mn, bp, bn, alfa, beta):
R,N,P=X
dR_dt = R*(r*(1-(R/K))-ap*P-an*N)
dN_dt = N*(bn*an*R-alfa*P-mn)
dP_dt = P*(bp*ap*R+beta*alfa*N-mp)
return [dR_dt, dN_dt, dP_dt]

populacoes = odeint(predacao_intraguilda, populacoesiniciais, t, args=(r, K, ap, an, mp, mn, bp, bn,
alfa, beta))

#Gréfico das populacdes pelo tempo

plt.figure(figsize=(12, 6))

plt.plot(t, populacoes[:, 0], label="Recurso compartilhado’, color = 'green’)
plt.plot(t, populacoes[:, 1], label="Competidor’, color = ‘red’)
plt.plot(t, populacoes[:, 2], label='"Predador’, color = 'blue")
plt.title('Predacéo Intraguilda (Holt e Polis, 1997)")
plt.xlabel('Tempo")

plt.ylabel('Populacéo’)

plt.legend()

plt.grid()

plt.show()
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Apéndice G — Script em R para a dinamica populacional pelo modelo de Gotelli

(2008)

#Competicdo e IGP Gotelli com Holling tipo 2
library(deSolve) # Para resolver sistemas de EDOs
library(ggplot2) # Para plotar gréaficos

# Parametros

t<-seq(0, 50, by = 1) #tempo

N1 0 <-1 #Competidor 1 com potencial para tornar-se o predador intraguilda
N2_0<-1 #Competidor 2 com potencial para tornar-se a presa intraguilda

NO <- ¢(N1_0, N2_0) # Condicdes iniciais

K1 <-4 # capacidade suporte

K2 <- 4 # capacidade suporte

af <- 0.2 # coeficiente de competicdo que mede o efeito da esp N2 sobre a N1
be <- 0 # coeficiente de competicdo que mede o efeito da esp N1 sobre a N2
rl <- 0.5 # taxa intrinseca de crescimento do competidor 1

r2 <- 0.5 # taxa intrinseca de crescimento do competidor 2

a<-0.1 # Taxa de ataque para a resposta funcional de N1 sobre N2 tipo Il (Holling)
h <- 0.3 # Tempo de manuseio

T <- 24 # Tempo experimental total

# Definindo o vetor de parametros
parms <- ¢(K1 =K1, K2 =K2, af = af, be =be,r1=rl,r2=r2,a=a,h=h,T=T)

# Funcao que define o modelo de predacéo intraguilda com Holling tipo Il
predacao_intraguilda_hollingll <- function(t, N, parms) {
with(as.list(c(N, parms)), {
N1 <- N[1] # Populagédo do competidor 1 com potencial para ser predador intraguilda
N2 <- N[2] # Populagéo do competidor 2 com potencial para ser presa intraguilda

# Resposta funcional tipo Il de Holling
RFH<-(@a*N2)/(1+a*h*N2)

# Equac0es diferenciais para as duas populacdes
dN1 dt<-rl1*N1*((K1-N1-af*N2)/K1l)+ RFH
dN2_dt <-r2* N2 * ((K2 - N2 - be * N1) / K2) - RFH

list(c(dN1_dt, dN2_dt))
} )]

# Resolver o sistema de EDOs
resultado <- ode(y = NO, times =t, func = predacao_intraguilda_hollingll, parms = parms)

# Convertendo o resultado para um data frame e renomeando as colunas
resultado <- as.data.frame(resultado)
colnames(resultado) <- c("time", "N1", "N2")

# Plot das populacdes ao longo do tempo

ggplot(data = resultado, aes(x = time)) +
geom_line(aes(y = N1, color ='N1") +
geom_line(aes(y = N2, color ='N2") +

labs(title = 'Modelo de Competicdo e Predacéo Intraguilda de Gotelli com Resposta Funcional de

Holling Tipo II',
X = 'Tempo',
y = 'Populagéo’) +
scale_color_manual(name = "Populacdes", values = c('N1' = 'blue’, 'N2' = 'red")) +
theme_minimal() +
theme(legend.title = element_blank())
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Apéndice H - Script em R para a dindmica populacional pelo modelo de Holt e

Polis (1997)

# Pacotes necessarios
library(deSolve) # Para resolver EDOs
library(ggplot2) # Para visualizagédo

# Funcao do modelo de predacéo intraguilda
predacao_intraguilda <- function(t, X, parms) {
with(as.list(c(X, parms)), {
dR<-R*(r*(1-(R/K))-ap*P-an*N)
dN<-N*(bn*an*R -alfa*P - mn)
dP <-P *(bp *ap * R + beta * alfa * N - mp)
list(c(dR, dN, dP))
)
}

# Par&metros constantes
t <- seq(0, 500, length.out = 1000) # Tempo
populacoes_iniciais <- c(R =1, N =1, P = 1) # Condi¢des iniciais
parms <- list(
r=0.5, # Taxa de crescimento intrinseca do recurso
K =10, # Capacidade de suporte do recurso
ap = 0.1, # Taxa de ataque do predador sobre o recurso
an = 0.5, # Taxa de ataque do competidor sobre o recurso
mp = 0.1, # Taxa de mortalidade do predador
mn = 0.1, # Taxa de mortalidade do competidor
bp = 0.4, # Conversao do recurso consumido em predadores
bn = 1.5, # Conversao do recurso consumido em competidores
alfa = 0.35, # Efeito do predador intraguilda no competidor
beta = 0.3 # Beneficio do predador pelo consumo do competidor

)

# Resolvendo o sistema de EDOs

solucao <- ode(y = populacoes_iniciais, times = t, func = predacao_intraguilda, parms = parms)

# Convertendo para data frame para visualizagédo
solucao_df <- as.data.frame(solucao)

colnames(solucao_df) <- c("Tempo", "Recurso”, "Competidor", "Predador")

# Plotando os resultados
ggplot(data = solucao_df, aes(x = Tempo)) +

geom_line(aes(y = Recurso, color = "Recurso compartilhado"), size = 1) +

geom_line(aes(y = Competidor, color = "Competidor"), size = 1) +
geom_line(aes(y = Predador, color = "Predador"), size = 1) +
labs(
title = "Predacéo Intraguilda (Holt e Polis, 1997)",
x ="Tempo",
y = "Populacdo”,
color = "Populagéo”
)+
scale_color_manual(values = c("Recurso compartilhado" = "green
= "blue")) +
theme_minimal() +
theme(legend.position = "top")

Competidor" = "red", "Predador"



