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RESUMO

A Regra de Ilhas descreve que hd uma tendéncia, especialmente em mamiferos, de
que espécies que apresentam grande porte no continente tendem a sofrer nanismo quando
isolados em uma ilha, enquanto aquelas que apresentam pequeno porte no continente tendem
a sofrer gigantismo. O Elephas maximus borneensis possui um tamanho diminuto em relacao
aos outros elefantes do género, havendo também controveérsias sobre a sua condicdo de
subespécie natural de Bornéu, quando possivelmente chegou na ilha e o grau de isolamento.
Por isso, partindo do Modelo de Genética Quantitativa Evolutiva baseado no individuo,
incorporamos uma parametrizacdo mais realista, assumindo a subespécie didica com
reproducéo sexual, proporcao sexual equilibrada e acasalamento monogéamico aleatério, com
geracdes sem sobreposicao. Além disso, utilizamos o pico adaptativo na ilha pré-estabelecido
e também caracteristicas evolutivas para as populacdes insulares como: herdabilidade,
migracdo, endogamia e mutacdo. Simulamos quatro cendarios a partir das hipoteses de
colonizacao e evolucao do tamanho corporal do elefante, levando em conta prioritariamente
o tempo de colonizacgdo e o peso corporal ancestral possivel. Comparamos os resultados das
simulacdes com os dados moleculares dessa subespécie e os registros histéricos. Concluimos
entdo que dentre os quatro cenarios, apenas o terceiro foi suportado por todos os dados
assumidos no presente estudo, sendo assim, a hipGtese mais aceita, descrevendo que
possivelmente a subespécie de Elephas maximus borneensis sofreu um isolamento de 11 mil
a 18 mil anos em Java e, a cerca de 700 anos foi submetida a dois eventos fundadores

subsequentes, chegando entdo na Ilha de Bornéo.

Palavras-chave: Genética Quantitativa — Regra de Ilhas — Elephas maximus borneensis —

Modelo de Genética Quantitativa Evolutiva



ABSTRACT

The Islands Rule describes that there is a tendency, especially in mammals, that
species that are large on the continent tend to suffer from dwarfism when isolated on an
island, while those that have small size on the continent tend to suffer from gigantism.
Elephas maximus borneensis is small in size compared to other elephants of the genus, and
there is also controversy about its condition as a natural subspecies of Borneo, when it
possibly arrived on the island and the degree of isolation. For this reason, starting from the
Evolutionary Quantitative Genetic Model based on the individual, we incorporate a more
realistic parameterization, assuming the dioecious subspecies with sexual reproduction,
balanced sexual proportion and random monogamous mating, with generations without
overlapping. In addition, we use the adaptive peak on the pre-established island and also
evolutionary characteristics for island populations such as: heritability, migration, inbreeding
and mutation. We simulated four scenarios based on the hypotheses of colonization and
evolution of the elephant's body size, taking into account the time of colonization and the
possible ancestral body weight. We compared the results of the simulations with the
molecular data of this subspecies and the historical records. We conclude then that among
the four scenarios, only the third was supported by all the data assumed in the present study,
thus, the most accepted hypothesis, describing that possibly the subspecies of Elephas
maximus borneensis suffered an isolation of 11 thousand to 18 thousand years in Java and,
about 700 years ago, was subjected to two subsequent founding events, arriving then on the

Island of Borneo.

Palavras-chave: Quantitative Genetics - Island Rule - Elephas maximus borneensis -

Evolutionary Quantitative Genetics Model



1. INTRODUCAO
1.1 Regra de llhas

A “Regra de Ilhas” é um dos mais famosos padrdes evolutivos, referindo-se a ideia
de que hd uma mudanca no tamanho do corpo apds a colonizacdo e levando
subsequentemente a um processo de especiacdo (FOSTER, 1964; Lomolino, 1985). J. Bristol
Foster na década de 1960 foi o primeiro a descrever o padrdo, mas s6 na década de 1970
Leigh Van Valen rotulou esse padrdo, que descreve a tendéncia de que 0S pequenos
mamiferos e outros animais se tornarem maiores nas ilhas, enquanto que os grandes
mamiferos se tornarem menores. A Regra Insular descreve assim uma tendéncia negativa e
continua entre mudancas no tamanho do corpo e o tamanho original dos ancestrais,
estabelecendo a relagéo entre as populagdes insulares e as do continente (Lomolino, 1985,

2005).

A pesquisa sobre o tamanho do corpo de mamiferos insulares explora ndo somente a
generalidade e as variacBes do padrdo, mas também explica¢fes causais e mecanisticas para
a evolucao do tamanho corporal em geral (Heaney, 1976; Lomolino, 1985, 2005; Lomolino
etal., 2012; Palkovacs, 2003). Assim, os estudos sobre a Regra de Ilhas tém um potencial de
avancar para analisar e identificar as forcas que influenciam a evolugéo do tamanho corporal,
para além da descri¢do de um padrao geral (Figura 1) (Beck et al., 2012; Diniz-Filho & Raia,

2017; Palkovacs, 2003; Smith et al., 2008).
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Figura 1. O esquema acima prop8e associa¢des que resultam nas mudancas no tamanho do corpo
adulto em ilhas (adaptado de Palkovacs, 2003). Apos a colonizacdo de uma ilha a populagéo pode
sofrer a diminuicdo da mortalidade extrinseca e menor disponibilidade de recursos. Tais fatores
aumentam ou diminuem (setas brancas) a densidade populacional e os tragos de historia de vida em
relacdo a populacdo do continente, dependendo da predominéncia dos efeitos da diminuicdo da
mortalidade extrinseca ou menor disponibilidade de recursos e resultando em um aumento ou

diminuicdo do tamanho corporal (Palkovacs, 2003).

O conhecimento da Regra de llhas traz indagacGes sobre a implicacdo deste padréo
resultante em diferentes espécies e quais 0s possiveis fatores para influenciar a evolucdo do
tamanho corporal. Para o caso de mamiferos insulares tem-se a tendéncia gradual do
gigantismo em espécies pequenas e 0 nanismo em grandes espécies. (Lomolino, 1985;
Lomolino et al., 2012). Essa tendéncia é influenciada por forcas seletivas que possuem efeitos
sobre o tamanho do corpo e uma importancia relativa, pois variam de forma previsivel em
relacdo as caracteristicas da espécie, podendo inclusive ser apontado o caso particular do

tamanho corporal do ancestral do continente. Por isso, pode-se dividir dicotomicamente a
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natureza causal da variacdo do tamanho do corpo, relacionando as possiveis for¢as seletivas
e as variaveis associadas com os efeitos previstos de gigantismo, nanismo e tamanho normal
(Lomolino et al., 2012; Raia & Meiri, 2011). Vale ressaltar que diferencia¢do do tamanho do
corpo em espécies insulares se mostra vinculada ao grau de isolamento que a ilha expressa
em relacdo ao continente, afinal os processos evolutivos envolvidos na modificagao irdo atuar
de modo diferente nas espécies insulares e nas espécies de continente, devido as condigdes e

fatores biogeograficos diferentes (MacArthur & Wilson, 1963).

Sabe-se que a chegada, permanéncia e sobrevivéncia dos individuos na ilha ira
perpassar por relagdes ecoldgicas que irdo desempenhar também um papel importante na
evolucédo do tamanho corporal. Ha diversas hipoteses sobre quais relacdes podem favorecer
a reducdo ou o aumento do tamanho corporal ao longo do tempo evolutivo. Contrastando
animais de grande e pequeno porte, tem-se a hipotese que a competicdo interespecifica se
mostra como uma relacdo mais importante para os animais pequenos do que para os grandes,
sendo que em contrapartida a limitacdo alimentar ou de habitat j& demonstra uma maior
importancia aos animais maiores. (Adler & Levins, 1994; Itescu et al., 2018; Palkovacs,
2003; Raia et al., 2003). Heaney (1978) formulou a hipétese de que a limitacdo alimentar
seria 0 agente de selecdo mais importante em ilhas pequenas, a predacao em ilhas de tamanho

médio e a competicdo especifica em grandes ilhas e no continente (ltescu et al., 2018).

1.2 Elefante Pigmeu de Bornéu

Diante dessas questfes dentro da “regra de ilhas”, algumas indagagdes podem ser

levantadas sobre o Elefante Pigmeu de Bornéu (Elephas maximus borneensis) (figura 2), que
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é uma subespécie de elefante indiano morfologicamente (inclusive no que diz respeito ao
peso corporal), e distinta dos elefantes da Asia continental em rela¢io a comportamento no

geral (Cranbrook et al., 2008; Goossens et al., 2016).

Em 2003, Prithiviraj e colaboradores demonstraram a distin¢cdo genética do elefante
de Bornéu baseando-se em analises moleculares. Sequenciaram um fragmento de 630 pares
de bases de DNA mitocondrial de 20 elefantes de Bornéu e compararam com 317 sequéncias

geradas para os elefantes asiaticos em 10 dos 13 estados da faixa onde eles habitam.

Observou-se a presenca de 2 haplotipos mitocondriais distintos nomeados de tipo a e tipo [3,

sendo o hapldétipo tipo o presente somente nas subespécies do continente e de Sri Lanka. O
segundo mostrou-se presente nas subespécies localizadas na plataforma Sundaland,

especificamente em Bornéu com tipo D, Sumatra com tipos BS- BU- BT- BA e Malésia

com tipos BQ e BV. Essas especificagdes foram utilizadas para sistematizar os haplétipos e
quantificar a distancia genética entre Elephas maximus borneensis e as demais subespécies
de E. maximus. Para tanto, chegaram ao valor médio de 0,014 de distancia genética entre o
haplétipo de Bornéu e os demais, assim assumindo a taxa de substituicdo de nucleotideos de
3,5% por milhdo de anos para o D-loop de mtDNA de elefantes, chegaram a estimativa de
que os elefantes pigmeus precisariam permanecer 300 mil anos isolados dos demais para

demonstrar a divergéncia resultante que se observa entre os haplétipos  (Fernando et. al.,

2000; Fleischer et al. 2001; Prithiviraj et al., 2003; Sharma et al., 2018).

Até 2003 admitia-se que Sulu era a origem dos elefantes da subespécie insular, com
base em documentages historicas que confirmam o transporte maritimo de elefantes vivos,

entre os estados da regido estendendo-se até a China no sentido leste e o subcontinente
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indiano e Sri Lanka no sentido oeste (Cranbrook et al., 1977). Isso explicaria os elefantes
domesticados relatados nas cortes reais de Brunei em meados do século XVI. Além disso, o
relatério de Saleeby (1908) apresentou plausibilidade quando dispds a informacdo que os
elefantes selvagens da ilha de Sulu eram originalmente de Java, dados como presente entre a
realeza local (Cranbrook, et al., 2008). A populacdo javanesa estava incontestavelmente
extinta, embora as importa¢Ges, mesmo raras, continuassem (Cranbrook, et al., 2008, Raffles,
1817). Portanto, tinha-se confiabilidade na hipdtese que sugere dois eventos fundadores
recentes e sucessivos, correspondentes a introducdo de elefantes de Java a Sulu no final do

século XII1 e a introdugdo dos descendentes de Sulu em Bornéu por volta de 1673 (Sharma

et al., 2018).
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Figura 2. Area de ocorréncia de Elephas maximus. (Fonte: IUCN, Unido Internacional para a
Conservacdo da Natureza, 2008. Elephas maximus. Lista Vermelha de Espécies Ameacadas da IUCN.
Versdo 2019-1 Leaflet | Desenvolvido por Esri | USGS, NOAA)
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Nas subespécies do Elefante Asiatico (Elephas maximus) pode-se observar
divergéncias genémicas, como ja mencionado, podendo ser influéncia da ampla distribuicao
geogréafica, que por sua vez demonstra populacdes fragmentadas (Figura 2). Essas diferencas
aparecem nos aspectos morfoldgicos, incluindo o tamanho corporal. O Elefante de Ceildo
(Elephas maximus maximus)(Figura 3-C) e o Elefante Indiano (Elephas maximus indicus)
(Figura 3-D) sdo os maiores podendo chegar a 5500 e 5000 quilos, respectivamente. A altura
dos adultos das duas subespecies varia de 2 a 3,5 metros. Ja o Elefante de Sumatra (Elephas
maximus sumatranus)(Figura 3-B) possui um peso de no maximo 4000 quilos, sendo que a
altura varia de 2 a 3,2 metros (Shoshani, J., 2006). O Elefante Asiatico em foco (Elephas
maximus borneensis)(Figura 3-A) no presente estudo mostra ser a subespécie de menor
tamanho corporal, com uma média de 1800 quilos nas populacGes endémicas de Bornéu. Os
adultos possuem tamanhos inferiores a 2,5 metros e a pigmentacao da pele é geral para todos
os elefantes asiaticos, sendo cinza escuro e marrom (WWF-Malasia, 13/04/2007). As
diferencas genémicas e morfoldgicas discrepantes do elefante pigmeu de Bornéu sao
compativeis com as duas hipdteses alternativas sobre a origem e a possivel colonizagédo do
Elefante de Bornéu, mas o tamanho diminuto pode também ser resultado de um isolamento
na llha de Java anterior aos dois eventos fundadores indicados pelos registros histéricos, e

condizente com o padréo da Regra de Ilhas (Cranbrook et al., 1977; Cranbrook, et al., 2008).

Foram encontrados restos de dentes de elefante em cavernas e outros restos de
esqueletos em contextos ndo-cavernicolas. Porém, nos sitios arqueoldgicos em Bornéu,
cobrindo os ultimos 45.000 anos em Niah (Sarawak) e talvez 15.000 anos em Madai (Sabah)

ndo foi encontrado nenhum registro féssil de elefante, embora outros grandes ungulados
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tenham sido encontrados em escavacdes nesses locais. Por isso, a hipdtese de existéncia da
populacdo do elefante desde o Pleistoceno é contestada e essa falta de evidéncias
arqueoldgicas em Bornéu, em comparagdo com Java, dando abertura a historia tradicional de
introducdo de Sulu (Medway, 1977; Cranbrook, 2007, 2007a; Cranbrook 2008). A hipotese
da recente introdugdo pelo ser humano baseada nos relatos histéricos é contestada pelos
argumentos genéticos moleculares que defendem a existéncia da popula¢do natural em

Bornéu desde o Pleistoceno.

Figure 3. Subespecies de Elephas maximus. A) Elefante Pigmeu de Bornéu em seu habitat (Elephas

maximus borneensis - ©WWF-Malésia /Autor: Engelbert Dausip - Licenga Creative Commons); B)
Elefante de Sumatra no Zool6gico de Ragunan, Jacarta, Indonésia (Elephas maximus sumatranus ,—
Autor: Midori - trabalho préprio, atribuicdo obrigatéria Multi-licenca com GFDL e Creative
Commons CC-BY 3.0); C) Manada de elefantes indianos ao pér do sol — (Elephas maximus indicus
- Autor: Bernard DUPONT - Licenga Creative Commons); D) Elefante de Ciel&o no parque nacional
de Yala, Sri Lanka (Elephas maximus maximus - Autor: UIf Rydin - licenga Creative
Commons Attribution-Share Alike 3.0 Unported).
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Intrigados pela distribuigdo limitada dos elefantes de Bornéu, o enigma sobre a sua
origem e a presente condicéo critica de conservacdo, Sharma et. al. (2018) presumindo que
o conhecimento de sua demografia populacional seria Util para o desenvolvimento de uma
estratégia de conservagdo, estimaram parametros demograficos e histéricos, utilizaram
dados microssatélites e mitocondriais, tamanho efetivo e possiveis tempos de introdugdo. Os
resultados indicaram que o Elefante pigmeu de Bornéu possivelmente sofreu um evento
fundador ou um efeito gargalo, concordando com o monomorfismo de mtDNA apontado pelo
estudo de Prithiviraj et. al. (2003). Por fim, identificaram um gargalo entre 11 mil e 18 mil
anos, no final do Ultimo Maximo Glacial, sugerindo que o Elefante colonizou a llha de
Bornéu neste periodo, mostrando que a ideia da existéncia de uma populagéo natural ha cerca
de 300 mil anos mostra-se acerbada (Cranbrook et al., 1977; Prithiviraj et al., 2003; Sharma

et al., 2018).

Portanto, ha diferentes hipoteses sobre a possivel historia evolutiva do elefante de
Bornéu: 1) A ocorréncia do peso corporal reduzido teria ocorrido por um isolamento recente
em Bornéu ou o elefante teria sofrido a reducdo do carater quantitativo anteriormente a
chegada na Ilha; 2) Teria ocorrido um isolamento mais antigo e o que observamos hoje seriam
os descendentes de uma populacdo natural de Bornéu; 3) Os elefantes de Java (Elephas
maximus sondaicus) atualmente extintos ja possuiam um peso reduzido e o0 pigmeu de Bornéu

derivou, a partir desse ancestral, pouco para chegar a caracteristica observavel.

Nesse contexto, € importante ressaltar que a maior parte dos trabalhos que analisam
os padrdes e processos envolvidos na “regra das ilhas” sdo realizados em um contexto
macroecoldgicp ou mmacroevolutivo, comparando diferentes espécies e ilhas com

caracteristucas bidticas e abidticas diferentes (e.g., Lomolino 1985; Lomolino et al. 2012,
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2013). Entretanto, o processo de nanismo ou gigantismo insular é, de fato, um processo
populacional de divergéncia anagenética (na ilha) a partir da populacdo ancestral no
continente. Nesse contexto, mais recentemente diversos trabalhos tém utilizado o arcabouco
conceitual e metodoldgico da Genética Quantitativa Evolutiva (Walsh & Lynch, 2018) para
avaliar taxas de evolucgdo e testar hipoteses de adaptacao e neutralidade (e.g., Diniz-Filho &
Raia 2017; Diniz-Filho et al. 2019; Rozzi & Lomolino, 2017). Neste estudo, a ideia geral
portanto é aplicar modelos de simulagdo baseados no individuo para testar os cenarios de
colonizacdo e evolucdo do tamanho do corpo em Elephas maximus borneensis, conforme

descrito em mais detalhes nos objetivos a seguir.

2. OBJETIVOS

O objetivo desse estudo é testar os diferentes cenarios levantados pelas hipéteses de
colonizagdo do Elephas maximus borneensis, utilizando um modelo de simulagio de
evolucgéo de caracteres quantitativos a fim de compreender a reducdo do tamanho corporal
ao longo das geracdes, tendo como plano de fundo a Regra de ilhas. Para tanto, simulamos
quatro cenarios baseados em hipéteses de colonizacdo que serdo descritas na metodologia

especifica.
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3. MATERIAIS E METODOS

O desenvolvimento das ideias do modelo de simulagéo apresenta uma abordagem ao
qual incorporamos processos e uma parametrizacao mais realista, assumindo uma subespécie
didica com reproducdo sexual, proporcdo sexual equilibrada e acasalamento monogamico

aleatorio e com geracdes sem sobreposicao, tendo também um tempo de geracao fixo.
3.1 Modelo Geral

O modelo segue uma selecdo estabilizadora, onde o pico adaptativo na ilha seré pré-
estabelecido como a média do peso corporal para a espécie insular, e também caracteristicas
evolutivas para as populagdes insulares como: herdabilidade, migracdo, endogamia e
mutagdo. Assim simulamos 0s cenarios possiveis a partir das hipoteses de colonizacao. Vale
ressaltar que assumimos que apos a colonizacdo da ilha, a populacdo local comeca a crescer

por um processo logistico até a capacidade de suporte da ilha K.

3.1.1 Fendtipo, Genotipo e Ambiente

O modelo segue um cenério especifico, em que uma populacéo inicial de tamanho
igual a NO aparece na ilha, sendo ela amostrada a partir de uma distribui¢cdo normal do
tamanho corporal com média de uG e variancia genética aditiva vA. Essa populacéo inicial
possui um valor genotipico médio G e um desvio de variancia genética S%x. O valor de G é
um vetor de caracteristicas quantitativas, sendo que a analise do trabalho sera para o peso do
corpo, assumindo um modelo infinitesimal, ou seja, a caracteristica é determinada por um
grande namero de locos / alelos, com efeitos aditivos pequenos e sem dominancia ou efeitos

epistaticos (Kingsolver & Pfennig, 2004).
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Temos no modelo o valor fenotipico dos individuos dado pelo vetor P. Esse valor é
obtido a partir de G, efeitos ambientas aleatérios sao indicados pelo vetor E e a variancia
ambiental por VE, sendo ela determinada assumindo-se uma herdabilidade constante
conhecida h2 para a caracteristica, isto é, a razdo entre vA e vP (variancia total). Sabemos
que as taxas de crescimento individual sdo reduzidas, para que os individuos mantenham sua
aptidao, visto que, o ambiente da ilha demonstra uma disponibilidade de recursos menor que
0 continente, j& que desde a chegada até a atualidade, todas as popula¢fes de elefantes em
Bornéu permaneceram na por¢do nordeste da llha, restringindo-se a ocupacao de apenas 5%
da éarea total do territorio insular (Goossens et al., 2016). Portanto, podemos supor que a
média P para um mesmo G ird variar no continente e na ilha. Assim, nosso modelo traz o

vetor P por meio de uma norma de reacéo linear da forma:

P=G0+ (GlxI)+E (eq. 1)

sendo GO o intercepto modelado pelo efeito genético aditivo G e G1 o declive igual
para todos os individuos (Lande, 2009). O valor de G1 € expresso por um parametro b que
dard a maxima reducdo em relacdo ao pico 6timo na ilha, de modo que b = 1 indica que o
6timo em ilha seria alcancado pela média P instantaneamente ao longo da norma de reacao,
e b = 0 indica que o fendtipo sera dado simplesmente pelos efeitos aditivos de fatores
genéticos ambientais. Por sua vez, a parametro b indica como o mesmo valor genotipico no
local com recursos mais abundantes (o0 continente) sera expresso no ambiente com
esgotamento de recursos (a ilha), logo apds a colonizagdo, para manter a aptiddo o mais alto
possivel, independente das alteracdes genéticas (Chevin et al., 2010). Portanto, o valor

méaximo de b s6 sera expresso quando a abundancia N tender a capacidade de suporte da ilha.
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3.1.2 Reprodugéo e Aptidao

Assumimos que a populagdo inicial de individuos NO chega na ilha e comeca a se
reproduzir e evoluir. Portanto, para a determinagcdo do sucesso reprodutivo, incorpora-se a
aptidao fisica de cada individuo no novo ambiente, baseada nos valores fenotipicos do vetor

P, havendo uma aproximacao gaussiana da selecdo estabilizadora, dada a equagéo:
Wi = (Pi— 0)/ W2 (eq. 2)

sendo Pi o valor fenotipico do individuo “i” no vetor P, o valor O para o pico
adaptativo no qual a aptidao é igual a 1 quando for méxima, e w2 a largura da superficie

adaptativa.

Dada a distribuicdo dos valores de aptiddo na popula¢do com individuos N, no nosso
modelo, a sele¢do natural atuara tanto pela sobrevivéncia antes da reproducao (sobrevivéncia
diferencial) quanto pelo nidmero de descendentes (Nagylaki, 1987). A sobrevivéncia
individual sera definida pela comparacdo dos valores de aptiddo fisica com uma distribuigédo
uniforme aleatdria, de modo que, se um individuo hipotético tenha Wi = 0,7, entdo ele tera
70% de chance de sobreviver e atingir a maturidade sexual. Apds o estabelecimento do
conjunto de individuos que sobreviveram, os valores de aptiddo Wi sdo convertidos no
nimero de descendentes, considerando os pares aleatérios de individuos amostrados, sem
substituicdo, do vetor G. Entdo, a aptiddo individual também incorpora um padrdo de
crescimento dependente da densidade (modelo de Ricker), em que o0 nimero de descendentes
(Nt + 1) e definido considerando-se um crescimento logistico da populacéo (Chevin & Lande,

2011), dado por:

Ne+1 = Wi Ni (20 -NK) (gq, 3)
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sendo A 0 nimero de descendentes por progenitor que sobrevive até a idade adulta
(taxa maxima de substituicédo), K a capacidade de suporte da populagdo e Wi, neste caso, € a
aptiddo média dos dois progenitores. O G da prole de cada casal € demonstrado a partir de
uma distribuicdo normal com média igual aos valores genotipicos médios dos dois genitores
e variancia de segregacdo (vVA/2). Trazemos no modelo a estocasticidade demografica
variando A em cada geragcdo, enquanto a estocasticidade ambiental pode-se incorporar

variando-se K em cada geragéo.
3.1.3 Endogamia e Mutacéo

A endogamia é um fator importante que em diversas popula¢des pequenas demonstra
uma reducéo na aptiddo e um aumento da mortalidade. Podemos assumir uma relagéo linear
entre o nivel de endogamia entre os pais e essa reducao na aptiddo. Pode-se estimar a aptidao
de um individuo derivado de um casal irméo-irmdo em mamiferos (f = 0,5) tendo a reducéo

em cerca de 73% pela avaliacdo de endogamia.

Sabe-se que popula¢des pequenas tendem a possuir niveis médios de endogamia mais
elevados e é esperado que a endogamia, juntamente com a selecdo, apague a variancia
genética aditiva, aproximando cada vez mais a média de G/P para o O 6timo. Para adicionar
a variancia, incorporamos a mutacdo com a taxa igual a vVU/VA. Adicionamos essa taxa no
modelo por meio de um vetor aleatério U, com média 0 e variancia vU/VA adicionado aos

valores G da descendéncia.
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3.2 Modelo com os parametros especificos

Para executar as simulacdes partindo do modelo e todos os processos incorporados,
precisamos inserir 0s parametros especificos de Elephas maximus borneensis, para
analisarmos os resultados, e entdo tentar responder as perguntas que inspiram nossas

hipdteses.

Assumimos uma subespécie didica com reprodugdo sexual, proporgdo sexual
equilibrada e acasalamento monogdmico aleatorio, sendo que ndo hé& sobreposi¢do de
geracOes, além de um tempo de geracdo fixo de 22 anos (Pacifici et al., 2013). Espera-se que
ao longo das geracdes as populacGes de elefantes sofram a reducdo do tamanho corporal,
tendo em vista que o pardmetro indicativo dessa diferenciagdo é o carater quantitativo: massa
do corpo dos individuos. Temos entdo o pico adaptativo na ilha fixo, sendo ele a média de

1800 quilos para o elefante pigmeu de Bornéu, baseando-se em Lomolino (2005).

Assumimos para todos 0s cenarios que, apos a colonizacgdo, ndo havera a chegada de
mais individuos de fora da ilha e, a populacgdo inicial ird crescer até a capacidade de suporte
fixa de 2000 individuos (Suba, Beveridge, Kustiawan, Snoo, & longh, 2018). Portanto,
mesmo havendo a possibilidade, partindo dos valores de uG inicial e VA inicial, ndo vamos

incorporar uma recoloniza¢do com novos individuos a cada geracao.

Os quatro cenarios expressam parametros gerais na simulacdo do modelo. A
herdabilidade média foi definida como sendo 0,75, o coeficiente de variacdo esta padronizado
para mamiferos como sendo entre 5-6%, tendo 0,055 o valor especifico para elefantes e a
taxa de mutacéo foi posta pelo valor de 0,027, estando dentro da faixa de 1-3%, bem acima
dos valores que geralmente séo utilizados de 10-4 e 10-5 por loci, ja que lidamos com uma
caracteristica poligénica (Kemper et al., 2012).
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Os elefantes de Bornéu geralmente sdo encontrados em rebanhos de 5 a 20 individuos,

podendo haver a fusdo entre eles para formar grupos maiores de até 200 individuos. O foco

deste trabalho é simular possiveis cenarios que possam explicar a evolucdo do tamanho

corporal de Elephas maximus borneensis, tendo como objeto o tempo. Portanto, a populacéo

inicial para os trés cenarios é proposta em 100 individuos, sendo este um valor

convencionado. A diferenca entre os 3 cenarios sera justamente no tempo em geracdes que

esperamos que ocorra a evolucéo, tendo as seguintes predicoes:

Cenario 1 (figura 4) — parte da hipotese de uma coloniza¢do bem mais antiga com o
elefante ancestral vindo do continente e com um possivel evento fundador que
corrobore apenas com os dados moleculares e conclusées do estudo de Fernando
Prithiviraj et. al. (2003), estimando 300 mil anos de isolamento da populagdo de
elefantes de Bornéu. Portanto, neste cendrio temos uma populacéo de 100 individuos
com o peso corporal de média de 5000 quilos que, parte do continente, coloniza a llha
de Bornéu, tendo o tempo limite de 10000 geragdes para reduzir o tamanho corporal,
para alcangar o peso médio atual de 1800 quilos.

Cenario 2 (figura 4) — parte da hipotese que o elefante ancestral de Bornéu veio de
Sumatra, onde as popula¢des de Elephas maximus borneensis variaram pelo
isolamento antigo, com a chegada de individuos na ilha h& mais de 10 mil anos atras
no Ultimo Maximo Glacial, quando havia uma conexdo entre Sumatra e Bornéu.
Assim, neste cenario temos uma populacdo de 100 individuos com o peso corporal
em uma faixa de 2000 a 4000 quilos, partindo de Sumatra, tendo colonizado Bornéu,
demorando cerca de 1000 geracOes para reduzir o tamanho corporal na ilha,

demonstrando entdo o peso médio atual de 1800 quilos.
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Cenério 3 (figura 4) — parte da hip6tese que o Elephas maximus sondaicus (extinto)
derivou do Elephas maximus sumatranus e sofreu a reducéo do tamanho corporal em
Java, onde permaneceu isolado por uma faixa de tempo entre 11 mil e 18 mil anos,
tendo entdo, a translocagédo, subsequentemente, de um casal do elefante javanés para
Sulu no final do Século XIII, sendo os descendentes a darem origem a populacao de
Bornéu quando transportados em 1673. Assim, neste cenario temos uma populacdo
de 100 individuos com o peso corporal em uma faixa de 2000 a 4000 quilos sofrera
em Java a reducdo do tamanho corporal no tempo limite de 500 geracdes, tendo uma
sequéncia de 2 eventos fundadores, apos esse isolamento. O primeiro evento com um
casal de elefantes transportados pelo ser humano para Sulu e o segundo com o0s
descendentes desse casal transportados para Bornéu, sendo que os elefantes inseridos
no ultimo evento ja teriam o peso médio de 1800 quilos.

Cenario 4 (figura 4) — parte da hipdtese que o Elephas maximus sondaicus (extinto)
derivou do Elephas maximus sumatranus, tendo o peso corporal similar ao elefante
de Sumatra e, sem sofrer reducdo do tamanho corporal, ocorreu os dois eventos
fundadores subsequentes com o casal transportado para Sulu e seus descentes dando
origem a populagéo do elefante pigmeu. Assim a evolucdo do tamanho corporal teria
ocorrido na llha de Bornéu em um tempo inferior a 700 anos. Portanto, neste cenario
a simulacdo consiste em uma populacao de 2 individuos javaneses (baseando-se nos
registros historicos) transportados para Sulu com peso corporal em uma faixa de 2000

a 4000 quilos iré gerar descendentes que serdo transportados para Bornéu fundando
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a populacdo ira sofrer a reducdo do tamanho corporal para a média de 1800 em menos

de 30 geracdes.

LEGENDA
Cenario 1
Cenario 2
Cenario3 e 4

W

E. maximus indicus
E. maximus sumatranus

E. maximus borneensis

2T i =

Figura 4. Imagem demonstrativa do copilado dos cendrios propostos com a distribuicdo das

g

subespécies de Elephas maximus. (Fonte: IUCN, Unido Internacional para a Conservacdo da
Natureza, 2008. Elephas maximus. Lista Vermelha de Espécies Ameacadas da IUCN. Versdo 2019-
1 Leaflet | Desenvolvido por Esri | USGS, NOAA)

Em todas as nossas simulag¢des, quando assumimos que havia depressdo endogamica,
100% dos resultados convergia para a extingdo com menos de 5 gerag0es, 0 que demonstra
inviabilidade, j& que o mamifero em questdo teve sucesso adaptativo na llha, por isso,
assumimos que nao ha depressdo por endogamia nas populacdes de Elephas maximus
borneensis. Além disso, definimos um nivel geral de endogamia populacional f que sera
atribuido a individuos “ndo pareados” e sera registrado para a proxima geracao, afetando sua

adequacao.
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4. RESULTADOS e DISCUSSAO

Em nosso estudo partimos da premissa que a evolucdo do tamanho corporal de
Elephas maximus borneesis ocorreu devido a um isolamento em uma ilha por um
determinado periodo de tempo que, por sua vez foi o parametro chave para buscarmos 0s
resultados para nossas simulag6es. O outro parametro chave € o peso corporal das possiveis
populacdes ancestrais do elefante de Bornéu, para avaliarmos também no Modelo em quais

cenarios pode-se haver a reducéo do tamanho corporal.

Para o cenério 1, temos a hipoOtese de que uma populag¢do vinda do continente
colonizou ha cerca de 13 mil geraces, partindo da analise molecular (Prithiviraj et al., 2003).
Nossas simulagfes mostraram que em sua totalidade néo foi preciso mais de 5 mil geragoes
para que houvesse a reducdo do tamanho corporal, sendo que cerca de 60% das simulagdes
indicaram a evolucdo para o pico adaptativo da ilha (Figura 5.1) (Figura 5.2). Entretanto,
submetendo as populacdes de elefantes a esse cenario com 10000 geracGes de isolamento e
variagdo sob o plano de fundo da Regra de llhas, observou-se que em cerca de 40% das
simulagcdes houve um colapso antes de alcancar o pico adaptativo ou antes de completar o
tempo de adaptagdo submetido. Podemos inferir a partir desses resultados que a redugéo do
tamanho corporal dos elefantes de Bornéu ndo precisou de tantas geragdes como sugere as
analises de mtDNA.

Até entdo, pelo que se tem na literatura, ndo ha nenhum registro fossil em Bornéu que
dé suporte a presenca de elefantes hd 300 mil anos. A reanalise dos dados pelo trabalho de
Sharma et. al. (2018) apoia que de fato o isolamento deva ter ocorrido no intervalo de 18 a
10 mil anos atras no final do Pleistoceno (Prithiviraj et al., 2003; Sharma et al., 2018). Além

disso, vé-se nas simulagcbes que em 1000 geracbes ha a reducdo de quase 2 mil quilos.

Sabemos que a insularidade é capaz de provocar a evolucao para o tamanho diminuto que se
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mostre inferior ao peso médio dos elefantes pigmeus de Bornéu, como por exemplo 0s casos
das espécies ja extintas de Palaeoloxodon falconeri que tinham menos de 1 metro de altura
e 300kg, Mammuthus columbi e Paleoloxodon cypriotes que tinha menos que 200kg (Dirks,
Bromage, & Agenbroad, 2012; Larramendia & Palombob, 2015). Portanto, caso houvesse
um isolamento de 300 mil anos como indicaram as analises moleculares de mtDNA, os
elefantes de Bornéu possivelmente apresentariam um tamanho menor que o observado, sendo
assim, o cenario 1 mostra-se suportado apenas pelos dados moleculares do trabalho de 2003

de Prithiviraj, nos direcionando a ndo dar plausibilidade a este cenario.

Freguéncia

100 200 300 400
|
]

0
|

I I I I |
0 1000 2000 3000 4000 5000

Tempo de Adaptacéo (geracoes)

Figura 5.1 — Histograma da média do tamanho corporal final do cenéario 1, onde uma populacao vinda
do continente colonizou Bornéu ha cerca de 300 mil anos e manteve-se isolada das demais

subespécies do género, sofrendo a reducdo do tamanho corporal na llha de Bornéu.
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Figura 5.2 — Histograma do tempo de adaptacdo em nimero de geragdes do cenério 1.

O cenaério 2 baseia-se na hipétese que alguns individuos das populacdes de Sumatra
entre 11 e 18 mil anos atras no final do Pleistoceno migraram e deram origem as populagdes
ancestrais dos elefantes de Bornéu. Nossos resultados mostram que 4473 das simulacdes
houve redugdo do tamanho corporal em até 1000 geracdes (Figura 6.1) (Figura 6.2), o que
nos mostra que cerca de 45% das simulacdes a reducdo do tamanho corporal ocorreu,
alcancando o pico adaptativo da llha de Bornéu. A hipdtese baseia-se na possibilidade de
migracdo pela plataforma de Sunda que conectava Malésia, Sumatra, Java e Bornéu da regido
biogeografica Sundalan no final do Pleistoceno (Bruyn et al., 2014). Tal migracdo de
Sumatra para Bornéu deveria ter ocorrido entre 11 e 18 mil anos. O tempo de mil gera¢des

deste cenério da o limite de 22 mil anos de isolamento em Bornéu, mostrando que ha 45%
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de chance de ter ocorrido a colonizacdo e a reducdo de acordo com este cenario de acordo

com o Modelo assumido no presente estudo.

Portanto, o Cenério 2 tem suporte da reanalise dos dados moleculares de Sharma e
colaboradores (2018) e do Modelo de Genética Quantitativa Evolutiva, mas ndo ha registros
fésseis em nenhuma escavacdo ja feita em Bornéu que confirmam a ocorréncia de elefantes
ha mais de 10 mil anos atras. Além disso, 0s registros histéricos de navegacdes evidenciam
que a chegada de elefantes em Bornéu de fato ocorreu no século XVII (Cranbrook et al.,

1977; Sharma et al., 2018).
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Figura 6.1 — Histograma da média do tamanho corporal final do cenério 2, onde uma populacdo vinda
de Sumatra durante o Ultimo Maximo Glacial entre 18 e 10 mil anos colonizou Bornéu e manteve-se

isolada das demais subespécies do género, sofrendo a reducdo do tamanho corporal na Ilha de Bornéu.
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Figura 6.2 — Histograma do tempo de adaptacdo em nimero de geragdes do cenario 2.

O cenario 3 firma-se na ideia central que a reducdo do tamanho corporal ocorreu em
Java, tendo a premissa que a populacdo do ja extinto Elephas maximus sondaicus derivou a
partir das populaces de Sumatra e manteve-se isolado por mais de 10 mil anos, para entéo
haver os dois eventos fundadores subsequentes para Sulu e por fim Bornéu. As simulacgdes
deste cenario levaram em conta uma populacdo hipotética de 100 individuos com o peso
corporal em uma faixa de 2000 a 4000 quilos, tendo o tempo limite de 500 geracdes, 11 mil
anos, para que a populacdo alcance o pico adaptativo de 1800kg. Nossos resultados
evidenciaram que em 3828 simulacdes ocorreu a redu¢do do tamanho corporal, ou seja, em
menos de 40% das simulacdes 500 geragOes foram suficientes para que as populagdes
sofressem nanismo (Figura 7.1), e em 1% das simulag@es, neste cenario, houve evolugdo para

0 nanismo antes do tempo limite de 500 geracdes (Figura 7.2).
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Figura 7.1 — Histograma da média do tamanho corporal final do cenario 3, onde a populagdo de Java
teria originado a partir das populacdes de Sumatra, teria permanecido durante o Ultimo Méaximo
Glacial em Java, sofrendo a reducdo do tamanho corporal antes dos dois eventos fundadores

subsequentes para Sulu e Bornéu.
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Figura 7.2 — Histograma do tempo de adaptacdo em nimero de geracdes do cenario 3.
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O presente cenario de antemdo mostra-se 0 mais fundamentado pelos dados
assumidos como parametros para a plausibilidade das hipdteses. O Modelo de Genética
Quantitativa Evolutiva demonstra viabilidade para que a redugéo do tamanho corporal tenha
ocorrido em um tempo acima de 500 geragOes e em menos de 1000 geragdes, corroborando
com a estimativa molecular da reanéalise do estudo de Sharma e colaboradores (2018) que
estimou um isolamento de 11 a 18 mil anos, que seria de 500 a 820 geracdes, pelo tempo de

geracdo de 22 anos assumido no Modelo.

Além disso, os registros historicos do estudo de Cranbrook, Payne e Charles Leh
(1977) evidenciam o fato de que houve os 2 eventos fundadores. Sabe-se que as populacGes
de Bornéu mostram-se endogamicas e tém uma baixa diversidade genética (Goossens et al.,
2016). Portanto, as populacGes de Elephas maximus borneensis possivelmente sao
resultantes de um Efeito Fundador, visto que favorece o endocruzamento e o aumento da
endogamia, seguido de um Bottleneck, ja que observamos historicamente a restricdo do
tamanho populacional e uma uniformidade molecular nas populacdes de Bornéu, apos a
possivel expansdo pos-colonizagdo. Esses argumentos concordam com oS registros historicos
que descrevem o evento fundador de Java para Sulu, com o casal manejado dando origem a
populacdo que foi levada em meados do século XVII para Bornéu, o segundo evento
fundador. Assumindo como reais esses eventos, teriamos em Bornéu, populacbes
endogamicas e niveis e baixos de variacdo genética, algo evidenciado pelo estudo de
Goossens e colaboradores (2016) que, usou tanto a sequéncia mitocondrial como marcadores

genéticos nucleares, (Goossens et al., 2016).

O dltimo cenério € proposto pela premissa que apds os dois eventos fundadores

subsequentes mencionados anteriormente. Porém, neste cenario 4 a populacdo colonizadora

33



sofreria na Ilha de Bornéu a reducdo do tamanho corporal da faixa de 2000 a 4000 quilos
para a média de 1800kg em até 30 geragdes, tendo como embasamento apenas o registro
historico da chegada da populacéo descendente do casal manejado para Sulu (Cranbrook et
al., 1977). Essa premissa foi a base para a hipotese da evolucéo rapida do tamanho corporal
de Elephas maximus borneensis, mas as analises moleculares se mostram contrérias a essa
ideia, j& que os resultados das simulagdes do nosso modelo evolutivo evidenciam que ha
menos de 0,3% de chance de ter ocorrido a reducdo em 30 gerag0es (figura 8.1), sendo que
pelo tempo de adaptacao vé-se que somente em 302 das 10000 das simulages as populactes
ndo se extinguiram. Portanto, podemos considerar que a evolugdo do tamanho corporal do

elefante pigmeu ndo ocorreu na ilha de Bornéu e nem de forma rapida.
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Figura 8.1 — Histograma da média do tamanho corporal final do cenéario 4, onde um casal do elefante
de Java teria sido manejado para Sulu, permanecido do século XIIl ao século XVII, quando foi
manejado para Bornéu, sofrendo entdo a reducdo do tamanho corporal em menos de 300 desde a

colonizacdo na llha de Bornéu.
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Figura 8.2 — Histograma do tempo de adaptacdo em nimero de geragdes do cenério 4.
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5. CONCLUSAO

Diante dos resultados apresentados, para uma melhor compreensdo, delimitamos os
dados que d&o suporte as hipoteses que inspiram os cenarios simulados, sendo eles os dados
moleculares geneéticos do estudo de Fernando Prithiviraj e colaboradores (2003) tendo a
reavaliacdo de Sharma e colaboradores (2018), os resultados das simulagbes do Modelo de
Genética Quantitativa Evolutiva e os registros histéricos, indicando assim, um comparativo
entre os cenarios (Figura 9). Podemos ver gue todos 0s cenarios apresentam algum suporte,
mas o cendrio 3 é suportado pela totalidade dos dados assumidos por nosso estudo. Sendo
assim, admitimos que possivelmente as populacbes de Elephas maximus borneensis sdo
resultado da colonizacéo apds o isolamento na llha de Java por cerca de 11 a 18 mil anos que
possibilitou a reducdo do tamanho corporal em consequéncia da insularidade antes dos dois
eventos fundadores que provocaram a perda de diversidade genética e um aumento na

endogamia.

uporte pelo

Suporte Modelo de Suporte por
Genético Genética Evidéncia
Molecular Quantitativa Historica

Evolutiva

Cendrio 3 Cenario 4

Figura 9. Fluxograma comparativo dos cenarios em relacdo aos dados que os suportam.
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