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Modelovanje koevolucije dve vrste u
mutualizmu – simpatrièka specijacija

Simpatrièka specijacija je kolektivni naziv za mehanizme nastanka novih

vrsta koji podrazumevaju da su i roditeljska i vrste potomci sve vreme na

istom geografskom podruèju. U radu je konstruisan jednostavan model

ovakve specijacije koji prati koevoluciju dve vrste. Karakterišu ga kvanti-

tativna genetika, mutualistièke i takmièarske interakcije meðu jedinkama i

asortativno parenje. Za razliku od sliènih modela koji su poslu�ili kao

inspiracija, naš model posmatra jedinke individualno, èime su obuhvaæeni

elementi više razlièitih pristupa. Dinamika modela je prouèavana kroz ra-

èunarsku simulaciju, a dobijeni rezultati pokazuju da je simpatrièka spe-

cijacija moguæa sa uvedenim pretpostavkama. Detaljnim ispitivanjem

odreðeni su uslovi pri kojima se specijacija dešava u sluèaju mutualizma

izmeðu dve �ivotinjske, kao i izmeðu biljne i �ivotinjske vrste.

Uvod
Teorija evolucije nudi objašnjenje za razvoj i adaptaciju vrsta. Meðu-

tim, razumevanje nastanka novih vrsta, odnosno specijacije, predstavlja
jedan od kljuènih problema u evolutivnoj biologiji. U prirodi se relativno
èesto dešava da se zbog spoljnih faktora populacija podeli na više geograf-
ski izolovanih celina. Usled razlièitih ekoloških uslova u kojima te celine
evoluiraju, vremenom poèinju meðusobno da se razlikuju po genetièkoj
strukturi. Zbog ovoga mo�e doæi do reproduktivne izolacije, što znaèi da te
populacije više neæe moæi da se ukrštaju. Kada do specijacije doðe na ovaj
naèin, govorimo o alopatrièkoj specijaciji. Za takvu specijaciju, odnosno za
stvaranje novih vrsta od populacije koja se geografski podelila, danas
postoje empririjski dokazi (Rice i Hostert 1993). Meðutim, osnovni prob-
lem je u tome što alopatrièka specijacija ne daje objašnjenje za nastanak
vrsta na izolovanim mestima. Jedan od primera ovakvih staništa su istoèno-
afrièka jezera Viktorija i Malavi, gde je uoèen veliki diverzitet riba vrste
Cichlid za koje se veruje da potièu od iste roditeljske vrste (Allender et al.
2003). Potencijalno objašnjenje nastanka novih vrsta na istom geografskom
podruèju nudi simpatrièka specijacija.
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Proces nastanka novih vrsta se ispoljava kroz evoluciju, koja pred-
stavlja praæenje promena populacije kroz neki vremenski period. Najmanji
vremenski korak u tom procesu predstavlja proseènu du�inu �ivota jedinke
i naziva se jedna generacija. Osnovni evolutivni mehanizam predstavlja
prirodna selekcija, koja podrazumeva adaptaciju jedinke na uslove �ivota.
Pored ovoga, znaèajne su i mutacije. One predstavljaju promenu genetièkog
materijala, što utièe na osobine jedinke. Iako su mutacije genotipa èeste, na
fenotipu se one retko ispoljavaju. U svakoj generaciji one jedinke koje su
najadaptivnije, tj. imaju najveæi fitnes (naziv potièe od izraza Survival of the

fittest koji se koristi za opisivanje mehanizma delovanja prirodne selekcije)
æe pre�iveti i imati veæu šansu da prenesu svoje osobine na sledeæu gene-
raciju, odnosno da imaju svoje potomke. Biološki, on mo�e da predstavlja
sposobnost jedinke da obezbedi sebi hranu, bolje uslove �ivota i slièno.

Kao motivacija za naše istra�ivanje poslu�io je rad (Bhattacharyay i
Drossel 2005) koji se bavi koevolucijom dve vrste koje �ive u simbiozi. To
istra�ivanje, kao i slièni modeli simpatrièke specijacije koji su koristili
kvantitativni prikaz gena (Doebeli 1996) iskljuèivo su prikazivali popula-
ciju kroz funkciju raspodele osobina jedinki i pretpostavljali idealne uslove
kao što je njihov beskonaèan broj. Drugaèiji pristup imaju modeli zasno-
vani na individuama i oni za svaku jedinku prate gen koji je predstavljen
kao niz diskretnih vrednosti (Brigatti et al. 2007; Luz-Burgoa et al. 2003).
Za razliku od njih, mi smo hteli da ispitamo da li je moguæe izbeæi takve
pretpostavke i napraviti model koevolucije dve vrste koji æe pratiti indivi-
due i njihove meðusobne interakcije, ali zadr�ati ideju kvantitativne gene-
tike. Cilj rada je bio konstrukcija minimalnog modela, testiranje njegove
stabilnosti i ispitivanje uslova pri kojima se specijacija dešava.

U odeljku „Model” opisane su osnovne pretpostavke našeg modela. U
odeljku „Metod” opisana je tehnièka realizacija nekih od bioloških procesa
u modelu i naèin na koji su prikazani i obraðeni dobijeni rezultati. U
rezultatima je prikazano za koje poèetne uslove dolazi do specijacije, dok se
u analizi daju objašnjenja i razni testovi modela na stabilnost, kao i moguæ-
nosti za dalji rad.

Model
Predlo�eni model se odnosi na dve vrste jedinki koje zajedno evolu-

iraju, uz pretpostavku da meðu njima ne postoje geografske barijere. S tim u
vezi, svaka jedinka mo�e da interaguje sa bilo kojom drugom. Za ovu inter-
akciju fenotip, odnosno osobina koja se ispoljava, igra kljuènu ulogu. On
veoma retko zavisi samo od jednog gena, pa ga je teško modelovati gen po
gen. Zbog toga smo u modelu primenili kvantitativnu genetiku, tj. osobina
jedinke koja se ispoljava predstavljena je brojem koji zamenjuje sve njene
gene. Taj broj predstavlja kvantitativni opis osobine i mo�e se interpretirati
kao na primer du�ina stabljike biljke ili velièina kljuna ptice. Radi jednosta-
vnosti je praæena samo jedna osobina koja se mo�e smatrati delom fenotipa.

Kao što je pomenuto u uvodu, ovaj rad prati koevoluciju dve vrste koje
�ive u simbiozi od koje obe imaju korist (mutualizmu) po ugledu na (Bhat-
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tacharyay i Drossel 2005). Radi jednostavnosti, model prati konstantan broj
jedinki u obe vrste i ne razlikuje njihov pol. Meðutim, nije moguæe raz-
mno�avanje izmeðu bilo koje dve jedinke iste vrste, veæ meðu njima mora
postojati odreðena sliènost. Ovakvo, asortativno parenje, predstavlja izbir-
ljivost pri parenju i igra znaèajnu ulogu u pojavljivanju simpatrièke speci-
jacije, jer spreèava protok gena izmeðu dve novonastale subpopulacije. U
našem modelu asortativno parenje se koristi tako što postoji taèna granica u
razlici osobina iznad koje jedinke neæe moæi da se reprodukuju. Ta granica
je za sve jedinke i u svim generacijama ista. Pri tra�enju partnera jedinka æe
izabrati prvu èija se osobina nalazi u dozvoljenoj granici (Hilscher 2004).

Mutacije. Mutacija je predstavljena promenom vrednosti osobine
jedinke. Obièno je u prirodi ta promena relativno retka i jako mala, mada u
retkim sluèajevima mo�e da bude i veoma drastièna. Zbog toga je odluèeno
da se nova vrednost osobine bira sluèajno po funkciji gustine normalne
raspodele centrirane oko trenutne osobine jedinke (Doebeli i Dieckmann
2000). Na taj naèin veæa je verovatnoæa da se osobina promeni za manju
vrednost, dok je mala da se promeni za neku veæu. Mutacije su bitne jer
uvode osobine koje se ranije nisu pojavile i na taj naèin poveæavaju gene-
tièku varijabilnost. Njih mo�emo shvatiti još i kao sluèajno tra�enje okolnih
stanja populacije u odnosu na trenutno. U sluèaju da to tra�enje bude us-
pešno, tj. da je povoljnije od prethodnog, sistem æe preæi u to stanje i nasta-
viti dalju pretragu do ravnote�nog polo�aja.

Prirodna selekcija. Za rangiranje jedinki pri prirodnoj selekciji ko-
rišæen je fitnes. On je odlika svake jedinke i predstavlja sposobnost os-
tavljanja potomstva. Kako je u ovom modelu posmatrana koevolucija dve
vrste povezane mutualizmom, konaèna vrednost za fitnes sastoji se iz dve
komponente – saradnje i takmièenja za prirodne resurse. U modelu je uzeto
da takmièenje predstavlja interakciju jedinki unutar vrste, a saradnja inter-
akciju jedinki iz razlièitih vrsta.

Saradnja. Jedinke jedne vrste interaguju sa jedinkama druge vrste jer
imaju mutualistièku vezu. Primera radi, u mutualizmu �ive biljke i njihovi
oprašivaèi. U tom odnosu biljke imaju korist jer insekti raznose njihov
genetièki materijal, a insekti za uzvrat dobijaju hranu. Pošto se u obzir
uzima samo jedna osobina, jedinki sa datom osobinom najviše odgovara
jedinka sa odgovarajuæom osobinom iz druge vrste. Na primer, velikim
insektima æe više odgovarati da oprašuju velike cvetove jer su preveliki da
bi sleteli na male. Kako se osobine jedinki u obe vrste kreæu u istom opsegu,
odluèeno je da saradnja bude najveæa kada one imaju istu vrednost. Što je
veæa razlika njihovih osobina, to su one manje kompatibilne i to manje do-
prinosi njihovom fitnesu. Funkcija koja odgovara ovoj situaciji je funkcija
gustine normalne raspodele centrirana oko posmatrane osobine jedinke
(Bhattacharyay i Drossel 2005). Formula za doprinos saradnje je sledeæa:
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Ovaj doprinos se odnosi na jedinku sa osobinom x, dok y j predstavljaju
osobine jedinki druge vrste sa kojima ta jedinka saraðuje. Parametar � sar

predstavlja standardnu devijaciju. Sabirak ove sume æe imati maksimalnu

vrednost koja iznosi
1

2�� sar

i dosti�e se upravo kada se odgovarajuæa

vrednost osobine posmatranih jedinki poklapa.
Takmièenje. Jedinkama sa istom vrednošæu osobine odgovara ista

vrsta resursa, tako da dolazi do takmièenja meðu njima. Na primer, ako
puno insekata iz nekog razloga preferira da oprašuje �ute cvetove, doæi æe
do uzajamne borbe meðu njima, što æe negativno uticati na njihov fitnes.
Kao i u saradnji, i ovde je odluèeno da se za modelovanje koristi funkcija
gustine normalne raspodele (Bhattacharyay i Drossel 2005; Doebeli i
Dieckmann 2000). Takmièenje æe više uticati na fitnes jedinki ako one
imaju sliène osobine, pa je odluèeno da se njegov doprinos raèuna po
sledeæoj formuli:
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Ovo se odnosi na jedinku i sa osobinom x i , dok brojevi x j , j i� pred-
stavljaju osobine ostalih jedinki iste vrste. Na ovaj naèin je obezbeðeno da
doprinos od takmièenja bude pozitivan broj, što æe biti bitan detalj kasnije,
prilikom skaliranja. Parametar � tak predstavlja standardnu devijaciju, dok je
r parametar koji predstavlja odnos jaèina takmièenja i saradnje. Sabirak
date sume æe imati minimalnu vrednost koja iznosi 0 kada dve posmatrane
jedinke imaju istu vrednost za osobinu (tada je meðusobna borba najjaèa).
U suprotnom, teorijski maksimalnu vrednost jedan sabirak date sume æe

imati kada im razlika te�i beskonaènosti i ona æe iznositi
r

2�� tak

.

Ukupna vrednost fitnesa jedinke æe biti zbir doprinosa od takmièenja i
saradnje, èime je u obzir uzeta njena interakcija sa svim ostalim jedinkama
u sistemu.

Razmno�avanje. Razmno�avanje je realizovano po ugledu na os-
novnu ideju prirodne selekcije. Odreðeni procenat jedinki sa najmanjim fit-
nesom æe biti zamenjen sa isto toliko novih jedinki, jer je jedna od poèetnih
pretpostavki da populacije imaju konstantan broj jedinki.

�ivotnje se razmno�avaju polno, dok se biljke pored polnog mogu raz-
mno�avati i samooplodnjom. Ona podrazumeva prepisivanje gena roditelja
na potomka i tada samo jedna jedinka uèestvuje u stvaranju potomstva.

Za polno razmo�avanje se biraju dva roditelja, èiji æe potomci zameniti
pp procenata jedinki sa najmanjim fitnesom. Barem jedan od roditelja æe
biti iz pp procenata najuspešijih jedinki dok æe drugi biti biran nasumièno iz
skupa koji ne ukljuèuje one koje æe biti zamenjene. Ako su vrednosti oso-
bina izabranih jedinki dovoljno sliène, desi se reprodukcija u kojoj nastane
jedan potomak. Nasumièno tra�enje para je jedna od stvari koja je zaslu�na
za nedeterminisanost modela, tako da on više nalikuje na realne situacije.
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Vrednost osobine potomka je linearna kombinacija osobina roditelja sa
koeficijentima koji su njihovi fitnesi. Konkretno, ako roditelji imaju oso-
bine x1 i x 2 i fitnese f1 i f 2 , redom, onda æe vrednost osobine potomka (x p)
biti data kao:
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Na ovaj naèin je obezbeðeno da vrednost osobine potomka bude
izmeðu vrednosti osobina roditelja zato što su fitnesi f1 i f 2 nenegativni
brojevi. Takoðe, vrednost osobine potomka æe biti bli�a vrednosti osobine
roditelja koji ima veæi fitnes.

Metod

Poèetni uslovi

Radi ispitivanja predlo�enog modela, napravljena je simulacija u
MATLAB-u. Praæen je konstantan broj jedinki svake vrste, èije su osobine
predstavljene realnim brojem iz intervala [–1, 1]. Obezbeðeno je da vred-
nost te osobine ne ispadne iz zadatog opsega zbog mutacija, razmno�avanja
i sliènog. Poèetne populacije za obe vrste generisane su nasumièno po
normalnoj raspodeli sa standardnom devijacijom �pop centriranoj oko nule.

Ravnote�a

Radi predstavljanja stanja populacije kroz generacije pravljeni su
histogrami. Širina bina histograma i njegov polo�aj oznaèavaju opseg
osobina koji obuhvata, a njegova visina broj jedinki koje imaju osobine iz
tog opsega. Za svaku generaciju praæene su i srednje vrednosti fitnesa na
nivou populacije. Da bi one bile uporedive, skalirane su na interval [0, 1].
Ovo se posti�e tako što se fitnes za svaku jedinku podeli sa njegovom te-

orijski maksimalnom vrednošæu, tj.
1

2 2�� ��sar tak

�
r

(vidi prirodnu se-

lekciju).
Sistem posle nekog broja generacija mo�e da doðe do ravnote�nog

stanja. To stanje treba da bude stabilna ravnote�a, što znaèi da ako sistem
malo izvedemo iz ravnote�nog polo�aja, treba da postoji povratna sila koja
ga vraæa u isti. U našem modelu, takvu malu promenu predstavljaju muta-
cije, a prirodna selekcija nakon mutiranja deluje tako da sistem vraæa u
prethodno stanje, ukoliko je ono stabilno. Tada æe srednja vrednost fitnesa
biti konstantna, dok æe i svi histogrami biti slièni. Dakle, imajuæi ovo u
vidu, za proglašenje ravnote�e u sistemu za svaku od vrsta moraju biti is-
punjena 2 uslova:

1. srednja vrednost fitnesa u poslednjih 100 generacija mora da se
ustali (do na male fluktuacije uslovljene mutacijom) i

2. razlika izmeðu histograma poslednje generacije i svakog iz pret-
hodnih 100 generacija mora biti manja od dozvoljenog praga.
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Drugi uslov je ubaèen kao dodatna provera za prvi, jer se mo�e desiti
da stabilne vrednosti usrednjenog fitnesa odgovaraju promenljivim distri-
bucijama. Vrednosti pragova za oba uslova odreðeni su eksperimentalno i
iznose 0.02 za fitnes i 13 jedinki za histograme. Treba imati u vidu da se,
zbog naèina na koji se se izvršavanje simulacije zaustavlja, odnosno zbog
naèina na koji se proverava da li je došlo do stacionarnog stanja, ono desi
100 generacija pre nego što se simulacija zapravo zaustavi.

Tok simulacije

Tok simulacije prati genetièki algoritam i izgleda ovako:
Inicijalizacija poèetnih populacija
dok se ne desi ravnote�a i broj generacija nije veæi od 1000

– primenjuju se mutacije na obe populacije
– raèuna se fitnes svih jedinki
– vrši se razmno�avanje jedinki u obe populacije
– proverava se da li je došlo do ravnote�e u sistemu
Eksperimentalno je uoèeno je da je 1000 generacija dovoljno da bi

nastala ravnote�a u sluèajevima koji su uzimani u dalje razmatranje, pa je
zato ovaj broj stavljen kao veštaèki prekid simulacije. Za svaki od variranih
parametara simulacija je puštana za više razlièitih random seed-ova da bi se
neutralisala greška usled pseudo-nasumièno generisanih vrednosti uz
pomoæ raèunara. Dobijeni rezultati su usrednjeni kako bi se proverilo da li
je neko od ravnote�nih stanja nastalo sluèajno, ili je za te vrednosti para-
metara sistem generalno stabilan.

Prikaz rezultata

Kao izlazne podatke simulacija je vraæala vrednosti osobina svih
jedinki u poslednjoj generaciji predstavljene histogramom, kao i zavisnost
srednje vrednosti fitnesa od broja generacije.

Smatralo se da je došlo do specijacije ako postoje dve populacije raz-
dvojene toliko da ne mogu da se razmno�avaju (tj. ako je razlika njihovih
osobina veæa od praga za asortativno parenje pomenutog u poglavlju mo-
del) i ako je sistem pre toga došao do ravnote�nog stanja.

Kao kvantitativnu meru za dobijene krajnje raspodele u ravnote�nom
stanju korišæen je Binder kumulant. On predstavlja varijantu standardizo-
vanog èetvrtog momenta raspodele, koji se èesto koristi kao mera bimo-
dalnosti distribucije u fizici faznih prelaza i ima specifiène vrednosti u
situacijama kada se izdvajaju dva pika (što bi u ovom sluèaju znaèilo da su
nastale dve subpopulacije).

Binder kumulant se raèuna po sledeæoj formuli (Binder 1981):

U
m

m
4

4

2
2

1
3

� �

gde su m4 i m2 , èetvrti i drugi moment distribucije, redom. Èetvrti moment
se za diskretne distribucije raèuna po formuli:
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1 srednja vrednost svih osobina. Drugi moment se raèuna

po formuli:
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i poznatiji je pod nazivom varijansa.
Za raspodele sa dva pika vrednost Binder kumulanta æe te�iti 2/3, a

kada su ti pikovi beskonaèno tanki, ona æe iznositi taèno 2/3. Za normalnu
raspodelu, odnosno jedan pik – njegova vrednost jednaka je nuli.

Rezultati
Svako puštanje simulacije karakterišu sledeæi parametri: velièine po-

pulacija (n1 , n2 ), procenat jedinki koje se smenjuju u generaciji (pp),
procenat jedinki koje mutiraju u svakoj od vrsta (pmut ), standardna devija-
cija mutacije (�mut ), velièina praga za asortativno parenje (� as), procenat
jedinki druge populacije koje se razmno�avaju samooplodnjom (ps2 ) i stan-
dardna devijacija saradnje (� sar ). Varirani su odnosi jaèina takmièenja i sa-
radnje (r = tak/sar) i odnosi njihovih standardnih devijacija (� � �tak sar ).

Simulacija je potvrdila da se u ovakvom modelu dešava simpatrièka
specijacija za odreðene poèetne uslove. Na slici 1 mo�e se videti primer
stanja dobijenog sa parametrima koji ne dovode do specijacije. Na gornjem
delu slike nalaze se histogrami raspodele osobina za obe populacije, a na
donjem je prikazana skalirana vrednost srednjeg fitnesa kroz generacije. U
ovom sluèaju, fitnesi za obe vrste se poklapaju. Na vrhu se nalazi broj
generacije u kojem je simulacija prekinuta usled dostignutog ravnote�nog
stanja. Na slici 2 prikazane su populacije koje su se podelile na po dve
reproduktivno izolovane vrste. Jedini parametar koji je promenjen u odnosu
na prethodni sluèaj je odnos intenziteta takmièenja koji je popveæan 3 puta,
r = tak/sar = 9.

Uoèeno je da se vrste kroz evoluciju uglavnom „prate”, odnosno da æe
raspodele te�iti da im se što više poklope, što se mo�e videti i sa grafika.
Ova pojava se dešava zbog uticaja saradnje. To takoðe znaèi da æe se, ako se
specijacija desi u jednoj vrsti, ona verovatno desiti i u drugoj.

Radi detaljnijeg ispitivanja poèetnih uslova pri kojima se dešava speci-
jacija, po uzoru na (Bhattacharyay i Drossel 2005) variran je odnos stan-
dardnih devijacija takmièenja i saradnje i odnos njihovih jaèina. Odluèeno
je da standardna devijacija saradnje bude fiksirana na vrednost 0.1. Kako bi
se videlo da li i koliko èesto dolazi do specijacije, za svaku od krajnjih ras-
podela osobina raèunat je Binder kumulant. Za svaku vrednost parametara
simulacija je puštana za 20 razlièitih random seed-ova, a dobijene vrednosti
su usrednjene. Za sluèaj kada se obe populacije zbog naèina razmno�avanja
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Slika 1. Primer populacija za koje nije došlo do simpatrièke specijacije. Vrednosti parametara: n n1 2� ,
pp = 5%, pmut = 8%, �mut = 0.05, � as = 0.5, ps2 = 0%, �sar = 0.1, tak/sar = 3, � � �sar sar = 3.

Figure 1. Example of populations which did not go through sympatric speciation. Parameter values: n n1 2� ,
pp = 5%, pmut = 8%, �mut = 0.05, � as = 0.5, ps2 = 0%, �sar = 0.1, tak/sar = 3, � � �tak sar = 3.
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Slika 2. Primer populacija za koje nije došlo do simpatrièke specijacije. Vrednosti parametara: n n1 2� ,
pp = 5%, pmut = 8%, �mut = 0.05, � as = 0.5, ps2 = 0%, �sar = 0.1, tak/sar = 3 (tri puta veæi nego u sluèaju

prikazanom na slici 1), � � �sar sar = 3.

Figure 2. Example of populations which did not go through sympatric speciation. Parameter values: n n1 2� ,
pp = 5%, pmut = 8%, �mut = 0.05, � as = 0.5, ps2 = 0%, �sar = 0.1, tak/sar = 3 (threefold increase compared to
iteration shown in Figure 1 ), � � �tak sar = 3.



mogu interpretirati kao �ivotinjske, dobijene vrednosti za jednu od popu-
lacija su prikazane na slici 3. Na x osi je odnos jaèina takmièenja i saradnje
(tak/sar), a na y osi odnos njihovih standardnih devijacija (� � �tak sar ).

Na grafiku se grubo mogu uoèiti tri podoblasti: najtamnija, koja se
nalazi levo; siva, koja obuhvata gornji desni deo grafika; i najsvetlija, koja
deli prethodne dve. Najtamnija predstavlja raspodele sa jednim pikom, što
znaèi da nije došlo do razdvajanja. Siva predstavlja populacije sa asime-
triènim raspodelama, sa više od dve izolovane grupe, sa jedinkama koje se
nalaze na ekstremima intervala i slièno. Pošto se istra�ivanje koncentrisalo
na pronala�enje uslova za prelazak sa unimodalne distribucije na nastanak
specijacije, ta zona nije razmatrana.

U okviru najsvetlije oblasti, odnosno za vrednosti Binder kumulanta
blizu 2/3, dešava se ono što nazivamo simpatrièkom specijacijom. Prelaz
izmeðu te i susednih oblasti nije potpuno jasan jer je na grafiku prikazana
srednja vrednost za 20 razlièitih random seed-ova, a za graniène parametre
se ne dobija uvek isti rezultat. Meðutim, mo�e se videti da su za odreðene
kombinacije parametara polja potpuno bela, što znaèi da æe se za te poèetne
uslove specijacija desiti bez obzira na seed.

Na slici 4 su prikazani podaci u sluèaju dve vrste koje se mogu inter-
pretirati kao biljna i �ivotinjska. Svi uslovi su bili isti kao i u prethodnom
sluèaju, osim što se jedinke biljne populacije u 50% sluèajeva razmno�a-
vaju samooplodnjom.
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Slika 3.
Vrednosti Binder
kumulanta za dve
�ivotinjske populacije
(za obe je procenat
jedinki koje se
razmno�avaju
samooplodnjom jednak
nuli) u zavisnosti od
odnosa jaèina i
standardnih devijacija
takmièenja i saradnje.
Vrednosti parametara:
n n1 2� = 100,
pp = 5%, pmut = 8%,
�mut = 0.05, � as = 0.5,
ps2 = 0%, �sar = 0.1.

Figure 3.
Values of Binder
cumulant for two
animal populations
(both of which have
zero selfing rate) as a
function of intensity
(� � �tak sar ) and
standard deviation
ratios (tak/sar) of
competition and
cooperation.



Mo�e se primetiti da je na oba grafika gotovo ista granica izmeðu
oblasti u kojoj su unimodalne i one u kojoj su bimodalne raspodele osobina.
Iako su prethodna dva grafika na prvi pogled dosta slièna, uoèava se da je
pojas u kome se dešava specijacija u drugom sluèaju primetno u�i. Na oba
grafika se mo�e uoèiti da se sa poveæanjem odnosa � � �tak sar poveæava i
opseg odnosa tak/sar za koje dolazi do specijacije. Ovo zapravo znaèi da se
sa porastom broja jedinki meðu kojima se dešava takmièenje, poveæava i
opseg odnosa jaèina takmièenja i saradnje za koje je specijacija moguæa.

Analiza
Izvršeni su testovi kojima je proverena opravdanost poèetnih pretpo-

stavki.
Interval osobina. Pomeranjem granica intervala osobina sa [–1, 1] na

[–2, 2], [–3, 3] i [–5, 5], utvrðeno je da one imaju uticaja samo u sluèaje-
vima kada postoje jedinke sa osobinama na ekstremima intervala. To znaèi
da efekat pojave specijacije nije uslovljen granicama intervala, veæ je posle-
dica uvedenih interakcija. Ispitano je šta se dešava i u situacijama kada pos-
toji grupisanje jedinki na granicama, a promeni se samo interval osobina.
Primeæena je pojava više pikova (od kojih su neki i dalje na ekstremima)
koji zadovoljavaju uslov reproduktivne izolacije. Potencijalno objašnjenje
le�i u tome da sila koja potièe od takmièenja preovladava i da jedinke te�e
da maksimalno iskoriste prostor osobina koji im je na raspolaganju.

Interakcije. Razmatrano je šta bi se desilo da se borba oko resursa ili
saradnja izuzme iz modela i da taj doprinos ukupnom fitnesu bude zane-
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Slika 4.
Vrednosti Binder
kumulanta za biljnu i
�ivotinjsku populaciju
(za �ivotinjsku je
procenat jedinki koje
se razmno�avaju
samooplodnjom jednak
nuli, dok je za biljnu
50%) u zavisnosti od
odnosa jaèina i
standardnih devijacija
takmièenja i saradnje.
Vrednosti parametara:
n n1 2� = 100,
pp = 5%, pmut = 8%,
�mut = 0.05, � as = 0.5,
ps2 = 50%, �sar = 0.1.

Figure 4.
Values of Binder
cumulant for one
animal and one plant
population (selfing rate
of the animal
population is zero,
while 50% of plants
reproduce by selfing)
as a function of
intensity (tak/sar) and
standard deviation
ratios (� � �tak sar ) of
competition and
cooperation.



maren. U oba sluèaja je uoèeno da se specijacija ne javlja u oèekivanom
obliku. Ako je doprinos takmièenja nula, saradnja postaje jedina sila koja
deluje na sistem i on se neæe znaèajno razlikovati od poèetnog (unimodalna
raspodela). U sluèaju da doprinos saradnje ne postoji, takmièenje je jedini
faktor i svaka vrsta æe se razdvojiti na nekoliko grupa tako da dolazi do
gomilanja jedinki na granicama intervala. To predstavlja veštaèko stvaranje
ravnote�e u sistemu, a efekat granica se širenjem istih ne mo�e ukloniti.
Stoga se mo�e zakljuèiti da su interakcije, odnosno i saradnja i kompeticija,
neophodne za pojavu specijacije u opisanom modelu.

Asortativno parenje. Analiziran je i prelazak sa asortativnog na nasu-
mièno parenje, koje podrazumeva moguænost razmno�avanja bilo koje dve
jedinke iste vrste. Ono se u predlo�enom modelu ostvaruje kada je vrednost
praga za asortativno parenje (� as) jednaka širini intervala. U cilju provere
uticaja asortativnog parenja na specijaciju, varirana je vrednost pomenutog
praga (� as) od 0.4 do 2 sa korakom 0.1. Simulacija je puštana za svaku od
tih vrednosti � as , i pri tome su menjani odnosi takmièenja i saradnje od 9 do
29 sa korakom 4 i odnosi njihovih standardnih devijacija od 3.4 do 4 sa
korakom 0.2. Pomoæu Binder kumulanta ispitivano je da li se specijacija
desila i raèunat njen procenat. Postupak je ponovljen pet puta, za razlièite
random seed-ove. Relevantan deo grafika prikazan je na slici 5.

Za vrednosti � as od 1.1 do 2 ne dobija se specijacija ni u jednom
sluèaju. Sa grafika se mo�e videti da je granièna vrednost za dobijanje iste
� as = 1.0�0.1. Ovim je pokazano da u ovakvom modelu nije moguæe dobiti
specijaciju kada je parenje nasumièno. Takoðe je pokazano da prag za
asortativno parenje mo�e biti menjan u odreðenim granicama, a da se pri
tome ne izgubi efekat specijacije.

Mutacije. U modelu moraju postojati barem male mutacije kako bi se
u sistem uvodio novi genetièki materijal, ali one ne smeju biti ni prejake jer
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Slika 5.
Zavisnost procenta
sluèajeva u kojima se
desila specijacija od
vrednosti praga za
asortativno parenje.
Vrednosti parametara:
n n1 2� = 100,
pp = 5%, pmut = 8%,
�mut = 0.05, ps2 = 0%,
�sar = 0.1.

Figure 5.
Percentage of cases in
which speciation
occurred as a function
of threshold for
assortative mating.
Paramete values:
n n1 2� = 100,
pp = 5%, pmut = 8%,
�mut = 0.05, ps2 = 0%,
�sar = 0.1.



ne bi moglo da doðe do ravnote�e. Nakon testiranja modela za razlièite pro-
cente jedinki koje mutiraju zakljuèeno je da se za vrednosti do 15% dobijaju
isti rezultati, osim širine raspodela osobina jedinki. Takoðe, specijacija se
dešava i za male vrednosti mutacije (manje od 1%). Kako nije primeæen
suštinski uticaj na rezultate za vrednosti izmeðu 0.05% i 15%, za dalje ispi-
tivanje modela procenat jedinki koje mutiraju iznosio je 8%.

Provera stabilnosti modela. Stabilnost je proverena i uvoðenjem per-
turbacije. Ona se biološki mo�e interpretirati kao uticaj neke ekološke
katastrofe ili slièno. Realizovana je tako što se osobina jedinke promeni za
nasumiènu vrednost odreðenu normalnom raspodelom (slièno mutaciji) i
utièe na 5% sluèajno odabranih jedinki. Za razliku od mutacija, perturbacija
se dešava samo jednom – u 1000. generaciji koja je odabrana zato jer je
utvrðeno da se do tada posti�e ravnote�no stanje. Nakon toga, sistem je
ponovo prepušten prirodnoj selekciji do 2000. generacije. Posmatrane su
distribucije osobina populacija u poslednjoj generaciji sa razlièitim vredno-
stima standardnih devijacija normalne raspodele po kojima se perturbacija
raèuna. Uoèeno je da je stabilnost bimodalne raspodele oèuvana za stan-
dardne devijacije koje su do 3 puta veæe od standardnih devijacija mutacija.
Ovo znaèi da se novonastale vrste odr�avaju uprkos relativno jakim prome-
nama.

Zakljuèak
U radu je predlo�en jednostavan model simpatrièke specijacije koji je

testiran simulacijom u programskom jeziku MATLAB. Za razliku od pret-
hodnih modela (Bhattacharyay i Drossel 2005), ovaj model osim koevo-
lucije dve vrste povezane mutualizmom, interakcije meðu jedinkama,
asortativnog parenja i kvantitativne genetike, posmatra jedinke individu-
alno, èime su obuhvaæeni elementi više razlièitih pristupa. Interakcije, uve-
dene u modelu podrazumevaju takmièenje izmeðu jedinki iste vrste i
saradnju izmeðu jedinki razlièitih vrsta.

Simulacija je potvrdila da se i sa ovakvim pretpostavkama mo�e dobiti
simpatrièka specijacija. Pošto se model fokusirao na parametre koji opisuju
interakcije meðu jedinkama, odreðen je opseg vrednosti za koje se dešava
specijacija. Analiziran je i znaèaj poèetnih pretpostavki za pojavu speci-
jacije i eliminsana moguænost njenog nastanka usled veštaèkog ogranièenja
opsega osobina ili neke druge posledice jednostavnosti modela. Dobijeno je
da su kljuèni faktori koji u ovom modelu odreðuju simpatrièku specijaciju
asortativno parenje (nije moguæe dobiti novu vrstu kada je parenje nasu-
mièno), kao i odnosi jaèina komponenti interakcija i odnosi njihovih dis-
perzija.

Ovo istra�ivanje bi moglo da se proširi detaljnijim opisom interakcija
meðu jedinkama, bilo po pitanju potrošnje resursa ili mutualistièkog od-
nosa. Moglo bi da se krene i u pravcu osnovne geografske interpretacije
kretanja jedinki i stavi akcenat na dinamiku njihovih interakcija. To mo�e
biti po nekoj zamišljenoj rešetki ili èak stvarnom reljefu nekog geografskog
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regiona. Takoðe, po ugledu na (Bhattacharyay i Drossel 2005) moguæe je
poèeti sa više od dve razlièite vrste, definisati interakcije meðu njima i ispi-
tivati njihovu koevoluciju.

Zahvalnost. Zahvaljujemo se našoj mentorki, Aleksandri Aloriæ,
King’s College London, na pru�enoj pomoæi i podršci, kao i na strpljenju za
sva naša pitanja.

Literatura

Allender C., Seehausen O., Knight M., Turner G., Maclean N. 2003.
Divergent selection during speciation of Lake Malawi cichlid
fishes inferred from parallel radiations in nuptial coloration. Pro-
ceedings of the National Academy of Sciences, 100 (24): 14074.

Bhattacharyay A., Drossel B. 2005. Modeling coevolution and
sympatric speciation of flowers and pollinators. Physica A, 345:
159.

Binder K. 1981. Critical Properties from Monte Carlo Coarse Grain-
ing and Renormalization. Physical Review Letters, 47 (9): 693.

Bolnick D., Fitzpatrick B. 2007. Sympatric Speciation: Models and
Empirical Evidence. Annual Review of Ecology, Evolution, and
Systematics, 38: 459.

Brigatti E., Martins J. S., Roditi I. 2007. Evolution of biodiversity
and sympatric speciation through competition in a unimodal dis-
tribution of resources. Physica A, 376: 378.

Doebeli M. 1996. A quantitative genetic competition model for
sympatric speciation. Journal of Evolutionary Biology, 9: 93.

Doebeli M., Dieckmann U. 2000. Evolutionary branching and
sympatric speciation caused by different types of ecological in-
teractions. The American Naturalist, 156 (4): 77

Hilscher R. 2004. Plug and Simulate: a study of the implications of
individual mating decisions on speciation dynamics using an
agent based modeling approach. Evolutionary and Adaptive Sys-
tems Group, University of Sussex, Brighton

Luz-Burgoa K., Moss de Oliveira S., Sa Martins J. S., Stauffer D.,
Sousa A. O. 2003. Computer Simulation of Sympatric Speciation
with Penna Ageing Model. Brazilian Journal of Physics, 33 (3):
623.

Rice W., Hostert E. 1993. Laboratory Experiments on Speciation:
What Have We Learnt in 40 Years? Evolution, 6 (3): 1637.

82 • PETNIÈKE SVESKE 73 DEO I



Ana �egarac and Dušan Drobnjak

Modelling Coevolution of Two Species Engaged in
Mutualism – Sympatric Speciation

Sympatric speciation is a mechanism through which new species
evolve, while both parental and ancestral species inhabit the same geo-
graphic region. The aim of this research was to construct a simple model of
sympatric speciation which applies to two species engaged in mutualism.
The model is characterised by quantitative genetics, mutualistic and com-
petitive interactions among specimen and assortative mating. Unlike previ-
ous similar models, this one is agent-based and hence assumes a finite
number of individuals.

We assume that every organism has one trait value which is repre-
sented by a number in range [–1, 1]. Since we are working with two differ-
ent species, two kinds of interactions are present. Mutualistic interactions
appear among specimen from different species and can be viewed as coop-
erative advantage, while competitive ones appear among specimens from
the same species and can be represented as foraging, fighting for habitat and
dominance. For each individual, in every iterated generation both of these
interactions form fitness value. Based on the fitness, all individuals are
ranked and the better ones will have more chance of reproducing and hav-
ing offspring. In order to mate assortatively, the difference between traits of
two individuals needs to be smaller than the predefined threshold. Dynam-
ics of the proposed model was tested via computer simulation. As an output,
the simulation returned trait values of all organisms in the last generation
represented by a histogram. It also returned mean fitness values throughout
generations. Figures 1 and 2 show cases in which sympatric speciation did
not occur and in which it occurred, respectively.

We used Binder cumulant to quantitatively describe trait distributions.
Figures 3 and 4 show values of the Binder cumulant calculated for various
ratios of competition and cooperation and ratios of their standard devia-
tions. Parameter values in the case shown in Figure 3 correspond to two ani-
mal species, whereas Figure 4 shows values in the case of one animal and
one plant species. Black regions of the Figures 3 and 4 represent unimodal
distributions, i.e. where speciation did not occur for the corresponding set
of parameters. Grey ones represent cases with asymmetric distributions,
with more than two isolated peaks or with specimens on boundaries of the
trait interval. Only white regions were considered further, as they represent
cases in which speciation occurred (i.e. the endpoint of simulation was a
symmetric bimodal distribution).

Apart from confirming that sympatric speciation is possible with the
mentioned assumptions, this paper also provides a brief analysis of the con-
ditions under which it occurred.
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