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ABSTRACT — PAST SPECIES DISTRIBUTION MODELING: A PROMISING APPROACH IN PALEOECOLOGY. Paleoecological
studies are based on fossil records, which often have spatial and temporal gaps, making the analysis of past biotas more difficult, or even
impossible. Thus, Species Distribution Models (SDMs) may be useful tools to complement the available information on the geographical
distribution of species over time, and have been applied to many different paleoecological questions involving fossil data and paleoclimatic
simulations. This paper presents a review of SDMs applied to paleoecological questions, showing how to build and evaluate these models
using fossil data, as well as discussing important issues about their assumptions, uncertainties, and challenges. Moreover, it is illustrate the
applicability of SDMs to paleoecological studies by discussing the extinction dynamics of Smilodon populator Lund based on the modeling
of their geographic distribution over the last 126 ky BP.
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RESUMO - Os estudos paleoecologicos sao baseados em evidéncias fosseis, as quais normalmente apresentam lacunas em sua distribuicdo
espacial e temporal, dificultando ou até mesmo impossibilitando as analises da biota no passado. Nesse sentido, os modelos de distribui¢cao
de espécies (SDMs, Species Distribution Models) sdo ferramentas Uteis para complementar a informagao sobre a distribui¢do geografica
das espécies ao longo do tempo, e tém sido aplicados a diferentes questdes paleoecologicas. Aqui € apresentada uma revisdo sobre como os
SDMs sdo construidos e avaliados usando dados fosseis, discutindo-se os pontos mais relevantes quanto aos seus pressupostos, incertezas e
desafios, e apresentando suas potenciais aplicagdes aos estudos paleoecoldgicos. Finalmente, o uso dos SDMs em paleoecologia ¢ ilustrado
com uma discussdo sobre a dinamica de extingdo de Smilodon populator Lund a partir da modelagem de sua distribui¢do geografica ao
longo dos tltimos 126 ka AP.

Palavras-chave: modelagem do nicho ecoldgico, envelopes bioclimaticos, paleobiogeografia, paleodistribui¢do, dinamica de extingao,
Smilodon populator.

INTRODUCAO bioclimatico (ver Peterson et al., 2011), sdo ferramentas
uteis para complementar a informacéo sobre a distribuigdo
A paleoecologia ¢ um ramo das ciéncias naturais que geografica das espécies ao longo do tempo (Varela et al.,
envolve, necessariamente, uma abordagem multidisciplinar 2011).
abrangendo ecologia, biogeografia, evolucao, tafonomia, Atualmente, os SDMs constituem um dos campos de
dentre outros. Tradicionalmente os estudos paleoecologicos pesquisa mais ativos na ecologia (Zimmermann et al., 2010)
tém sido baseados em evidéncias fosseis e/ou assembleias e tém sido aplicados em estudos com diversos interesses,
fossiliferas (Salgado-Labouriau, 1994, 2001). Entretanto, inclusive paleoecolégicos (Nogués-Bravo, 2009; Svenning
os eventos de fossilizacdo ndo sdo constantes ao longo do et al., 2011; Varela et al., 2011). Nesse contexto, os SDMs
tempo, nem ocorrem uniformemente nos diferentes ambientes tém sido utilizados com sucesso para analisar a dindmica
e para os diferentes taxons (Simdes & Holz, 2004). As lacunas de distribuicdo das espécies sob cenarios de mudancas
no registro fossil oferecem, dessa forma, dificuldades para climaticas passadas (Banks ef al., 2008a,b), para entender a
as andlises paleoecologicas, que sdo bastante dependentes dindmica de extin¢do da megafauna no final do Pleistoceno
da existéncia de fosseis para as espécies de interesse em (Martinez-Meyer et al., 2004; Nogués-Bravo et al., 2008;
determinada regido e para um periodo geoldgico especifico Varela et al., 2010; Lorenzen et al., 2011), analisar os
(Delcourt & Delcourt, 1991). Nesse sentido, os modelos padrdes de diversificagao (especiacdo) e migracao (Peterson,
de distribui¢ao de espécies (SDMs), também chamados 2009; Maguire & Stigall, 2009), riqueza de espécies (Wisz
de modelos de nicho ecologico ou modelos de envelope & Rahbeck, 2007; Lima-Ribeiro et al., 2012), conservacao
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de nicho (Martinez-Meyer et al., 2004; Martinez-Meyer
& Peterson, 2006; Peterson & Nyari, 2007), bem como
a localizacdo de refligios pleistocénicos e “hotspots” de
diversidade (Waltari et al., 2007; Carnaval & Moritz, 2008;
Carnaval et al., 2009).

O objetivo desse estudo ¢ discutir as bases tedricas e
metodolégicas que sustentam os SDMs, descrever como
eles podem ser obtidos e avaliados usando dados fosseis,
discutir questdes relevantes quanto aos seus pressupostos,
suas incertezas e seus desafios, bem como suas potenciais
aplicacdes aos estudos paleoecoldgicos. Para ilustrar tais
procedimentos, o uso dos SDMs em paleoecologia foi
demonstrado pela modelagem da distribui¢do geografica
de Smilodon populator Lund, 1842 (Carnivora: Felidae;
popularmente conhecido como “Tigre-dentes-de-sabre”),
na América do Sul, ao longo dos ultimos 126 ka AP. Além
de permitir descrever a distribuicdo geografica potencial
da espécie ao longo do tempo, o uso dos SDMs neste caso
também ¢ importante para fornecer uma melhor compreensao
da influéncia das mudancas climaticas sobre a dinamica de
extin¢ao dessa espécie durante o Quaterndrio tardio.

MODELOS DE D]STRIBUICAO
DE ESPECIES

Os primeiros SDMs surgiram na década de 1970 baseados
na teoria do nicho ecoldgico (Austin, 2002; mas veja Soberon,
2007; Soberén & Nakamura, 2009; Colwell & Rangel, 2009;
Peterson ef al., 2011 para uma ampla discussdo teorica
sobre o nicho ecologico das espécies e sua representacao
espacial) e mantém o mesmo principio geral desde entdo: os
SDMs definem, para uma determinada espécie, as condi¢des
ambientais que melhor descrevem os limites espaciais de sua
ocorréncia e, em seguida, simulam sua distribuicdo geografica
potencial (veja Franklin, 2009 para uma completa revisao).
Dessa forma, € possivel modelar a distribuicao passada das
espécies, inclusive daquelas extintas, a partir das evidéncias
fosseis e do paleoclima simulado pelos modelos climaticos
globais (GCMs = Global Circulation Models; veja item
“Banco de dados”).

Tecnicamente, os SDMs sdo sustentados por trés pilares:
(i) os dados de ocorréncia das espécies, (ii) as variaveis
ambientais e (iii) os métodos analiticos. Os métodos analiticos
(ou algoritmos, ou simplesmente modelos) sdo fungdes
que estabelecem a relagdo das variaveis ambientais com
os pontos de ocorréncia das espécies para determinar seus
nichos ecologicos. Dessa forma, em termos operacionais, é
interessante que os algoritmos sejam divididos em dois grupos
(Tabela 1): (i) aqueles modelos que utilizam tanto dados de
presenca (locais onde a espécie foi observada) quanto de
auséncia das espécies (locais onde certamente a espécie nao
ocorre) para modelar sua distribui¢do no espaco, chamados
modelos baseados em presengas e auséncias (presence-
absence methods), e (i1) aqueles modelos que utilizam apenas
dados de presenca, chamados modelos baseados em presencas
(presence-only methods) (Franklin, 2009).

Os modelos baseados em presencas devem ser preferidos

em estudos paleoecoldgicos devido a algumas restrigdes,
como: (i) a auséncia de registro fossil ndo necessariamente
assegura que a espécie ndo existiu naquela regido em um
periodo qualquer (Simdes & Holz, 2004); (ii) a auséncia de
uma espécie em um determinado local ndo depende apenas
de fatores abioticos (clima, solo, relevo), mas também das
interacdes bidticas e barreiras a dispersdo, por exemplo,
as quais mudam ao longo do tempo e sdo impossiveis de
serem estabelecidas a partir de dados fosseis (Varela et
al., 2011) ou mesmo a partir de dados atuais; (iii) analises
paleoecoldgicas devem ser preferivelmente realizadas
modelando-se a distribuicao potencial das espécies, porém,
os modelos mais complexos baseados em dados de presencas
e auséncias tendem a modelar uma distribuicao mais restrita
(distribuicao realizada ao invés de sua distribuicao potencial,
Jiménez-Valverde et al., 2008; mas veja abaixo o caso
excepcional dos modelos mais complexos GARP e Maxent,
categoricamente classificados como um método baseado em
presencas, embora usem pseudo-auséncias para ajustarem
suas fungdes); (iv) modelos mais simples, como aqueles
baseados apenas em presencas, sdo mais apropriados para
estudos paleoecologicos devido aos pressupostos assumidos
para calibrar os SDMs (veja “Pressupostos dos modelos de
distribui¢do de espécies”; Nogués-Bravo, 2009; Svenning et
al.,2011; Varela et al., 2011).

Descricao dos modelos

Os SDMs baseados apenas em presencas sao implementados
em diferentes algoritmos (Tabela 1), como envelopes
bioclimaticos (Bioclim), distancias ambientais (Euclidiana,
Gower), analises multivariadas (distdncia de Mahalanobis,
ENFA) e algoritmos mais complexos de aprendizagem
automatica ou inteligéncia artificial (machine-learning;
Maxent e GARP). Conforme ja abordado, os SDMs baseados
somente em presencas devem ser preferidos em estudos
paleoecologicos e, por isso, serdo discutidos em detalhes a
seguir.

O Bioclim ¢ um dos algoritmos mais antigos que
representa a 16gica do nicho ecoldgico por meio dos envelopes
bioclimaticos (Busby, 1986; Busby, 1991). Os limites que
definem o envelope sdo obtidos a partir da amplitude de cada
variavel ambiental relacionada aos pontos de ocorréncia das
espécies, formando, assim, um envelope retilineo (Carpenter
et al., 1993) (Figura 1a). A distribui¢do potencial modelada
das espécies ¢ obtida, dessa maneira, pelo conjunto total de
regides da area geografica de interesse cujas caracteristicas
ambientais estejam dentro do envelope bioclimatico. O
Bioclim, portanto, ndo produz um gradiente continuo de
adequabilidade de habitat como os demais métodos, mas
indica se um local ¢ adequado ou ndo a sobrevivéncia da
espécie conforme seu envelope bioclimatico.

As distancias ambientais (distancia Euclidiana e distancia
de Gower) e os modelos baseados em analises multivariadas
(distancia Mahalanobis e ENFA) assumem a existéncia de
um 6timo ecologico para a sobrevivéncia de cada espécie,
como esperado pela teoria de nicho, e o determina a partir
do centroide das condicdes ambientais relacionadas aos
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Tabela 1. Algoritmos e programas computacionais utilizados na modelagem da distribuicdo geografica de espécies, com énfase nos modelos

baseados apenas em presengas.

Table 1. Presence-only algorithms and software for species distribution modeling.

Algoritmo Software*

Referéncia

Bioclim Diva-GIS e R (pacote ‘dismo’)
Distancia Euclidiana

. X R (pacote ‘vegan’)
Distancia de Gower

Distancia de Mahalanobis R (pacotes ‘stats’ e ‘dismo’)

ENFA Biomapper
GARP Garp-desktop
Maxent Maxent e R (pacote ‘dismo’)

Busby, 1986, 1991
Carpenter et al., 1993

Farber & Kadmon, 2003

Hirzel et al., 2002

Stockwell & Noble, 1992; Stockwell & Peters, 1999

Phillips et al., 2006; Phillips & Dudik, 2008; Elith et al., 2011

*Todos os algoritmos estdo implementados no software BioEnsembles (ver Diniz-Filho ez al., 2009), sob a abordagem de combinagao de predi¢oes

(ensemble solutions).

**Q pacote BIOMOD, implementado em linguagem R (software livre), também foi desenvolvido sob a abordagem de combinagao de predi¢des, porém

apenas com modelos de presenca-auséncia.

pontos de ocorréncia. Em seguida, estabelecem um envelope
com formato circular ou elipsoidal no espago ambiental,
e ndo retilinear (Figura 1b), refletindo melhor o principio
de tendéncia central da resposta das espécies ao gradiente
ambiental (De Marco & Siqueira, 2009).

As distancias Euclidiana e de Gower determinam os
envelopes calculando sua respectiva distancia, no espago
ambiental, entre cada local (ou parcela de uma grade) da
area geografica de interesse e o 6timo ecoldgico da espécie
(Carpenter et al., 1993). Por defini¢do, adequabilidade do
habitat ¢ distincia ambiental sdo, portanto, inversamente
proporcionais, ou seja, quanto menor a distancia ambiental de
uma regido em rela¢do ao 6timo ecoldgico da espécie, mais
adequado sera aquele local para sua ocorréncia ¢ vice-versa.

A distancia Mahalanobis, por sua vez, ¢ um algoritmo
que também determina o envelope eliptico a partir de
uma distancia ambiental, mas considerando uma média
multivariada e a estrutura de covariancia entre as variaveis.
Por isso ¢ considerada um método multivariado e, portanto,

N (A) Bioclim
V1

V2

tem uma grande vantagem em relago as distancias ambientais
comuns, bem como ao Bioclim, por lidar com as correlagdes
e possiveis interagdes entre as varidveis ambientais (isto
¢, ndo assume independéncia entre as variaveis; Farber &
Kadmon, 2003). A distancia Mahalanobis deve, portanto, ser
interpretada como um indice de similaridade, assim como as
distancias Euclidiana e de Gower.

O algoritmo ENFA (Ecological Niche Factor Analysis)
¢ baseado nos principios das analises multivariadas, de
modo que utiliza uma ordenacdo (semelhante a Analise de
Componentes Principais - PCA, por exemplo) das variaveis
ambientais para descrever o nicho ecologico das espécies.
O mapa de adequabilidade de habitat é entdo obtido a partir
da distancia Manhattan (a menor distancia entre dois pontos
obrigatoriamente conectados por dois eixos ortogonais),
calculada entre cada local e o 6timo ecologico da espécie
nesse espaco transformado (ou seja, usando os autovalores e
autovetores da matriz de ordenago; veja mais detalhes em
Hirzel et al., 2002).

" (B) Distancia ambiental
Vi

\ 4

V2

Figura 1. Representagéo do nicho ecoldgico modelado pelos algoritmos Bioclim (A) e distancias ambientais (B). O espago ambiental esta
representado por duas dimensdes, V1 e V2. Os circulos preenchidos indicam os pontos de ocorréncia da espécie, enquanto os circulos vazios
indicam os potenciais locais para colonizagdo em toda a area geografica de interesse. Em (A), o retdngulo continuo representa a amplitude
total do envelope bioclimatico retilineo (engloba todos os pontos de ocorréncia), o retangulo tracejado representa 90% dessa amplitude total
(percentil 0.9) e a area sombreada representa o envelope bioclimatico excluindo os valores extremos. Em (B), o envelope bioclimatico tem
formato elipsoidal (area hachurada em cinza) e é determinado pela distancia ambiental (seta Di) de cada local da area geografica de interesse
ao 6timo ecolégico da espécie (cruz branca junto ao ponto mais escuro da area sombreada). Nesse exemplo, a distribuicdo potencial da espécie

¢é predita pelo conjunto de locais dentro de cada envelope bioclimatico.

Figure 1. Ecological niche as estimated by Bioclim (A) and environmental distances (B) from two environmental dimensions, V1 and V2.
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Os métodos de aprendizagem automatica ou inteligéncia
artifical (GARP e Maxent), embora sejam bem mais complexos
e computacionalmente mais intensivos, se diferenciam dos
demais modelos principalmente porque utilizam ‘pseudo-
auséncias’ para ajustarem suas funcdes. As localidades
consideradas como pseudo-auséncias normalmente sdo
selecionadas aleatoriamente dentro da area de estudo (mas
veja outras estratégias para amostrar as pseudo-auséncias
em Phillips et al., 2009) e utilizadas somente como um
suporte para a constru¢do desses modelos. Por definicdo,
as peseudo-auséncias nunca indicam que um determinado
local ¢ realmente inadequado a sobrevivéncia das espécies,
como ¢ assumido com os dados reais de auséncia (Phillips
et al., 2000).

O método GARP (Genetic Algorithm for Rule-set
Production), por exemplo, ¢ um algoritmo genético que utiliza
os dados de presenca e as pseudo-auséncias para gerar um
conjunto de regras em rela¢do as varidveis ambientais que
descrevem o nicho das espécies (Stockwell & Noble, 1992;
Stockwell & Peters, 1999). Os algoritmos genéticos, como
GARP, estabelecem os modelos imitando os mecanismos de
evolugdo bioldgica por selecao natural. Uma regra inicial
¢ criada, as regras vao mudando aleatoriamente (processo
evolutivo) e somente as melhores regras sdo selecionadas
como em um processo de selecdo natural. Sendo assim, as
predicdes do algoritmo GARP variam muito entre diferentes
ajustes individuais porque o resultado final de cada ajuste
¢ baseado em mecanismos nao-deterministicos (Pereira &
Siqueira, 2007), ao contrario dos demais algoritmos. Dessa
maneira, ¢ recomendado e muito utilizado ajustar varios
modelos GARP (100 ou mais ajustes, por exemplo) para o
mesmo conjunto de dados, selecionar os melhores modelos
(10% dos melhores modelos, por exemplo) e usar suas
multiplas predi¢des para determinar o mapa de adequabilidade
de habitat para as espécies analisadas (veja boas praticas de
modelagem usando GARP em Anderson et al., 2003).

O Maxent (Maximum Entropy) é um dos modelos mais
recentes e analiticamente complexos, baseado em presencas
e pseudo-auséncias, e foi idealizado como um algoritmo
estatistico de aprendizagem automatica seguindo o conceito
de maxima entropia (Phillips et al., 2006; Phillips & Dudik,
2008; Elith et al., 2011). A maxima entropia de um sistema é
alcancada quando se tem a maior incerteza de ocorréncia de
um evento, neste caso, a maior incerteza quanto a presenca
da espécie em um determinado local (Phillips ef al., 2006).
Dessa forma, o algoritmo Maxent ajusta uma distribuicao de
probabilidades de ocorréncia da espécie no espago geografico
a partir das variaveis ambientais relacionadas tanto aos dados
de presenca quanto a paisagem, considerada como pseudo-
auséncias, tornando-a mais proxima de uma distribui¢do
uniforme (distribui¢cdes uniformes geram maior incerteza
quanto a ocorréncia de um evento, portanto, alcangam a
maxima entropia do sistema). A distribui¢do uniforme ¢é
ajustada, contudo, sob a restricao de que os valores esperados
para cada varidvel ambiental na paisagem estejam de acordo
com os valores empiricos observados nos pontos de ocorréncia
(Phillips et al., 2006; Phillips & Dudik, 2008; mas veja Elith

et al., 2011 para mais detalhes sobre Maxent). Com isso ¢
possivel calcular a probabilidade de ocorréncia da espécie no
espaco geografico sabendo o valor de cada varidvel ambiental
em um daterminado conjunto de locais, o que implica em um
mapa preditivo da distribuicao geografica da espécie.

PRESSUPOSTOS DOS MODELOS DE
DISTRIBUICAO DE ESPECIES

Quando algum evento, como a distribuicao geografica das
espécies, ¢ modelado, alguns pressupostos sao normalmente
assumidos durante o processo de construcdo dos modelos.
A utilizagdo de um SDM, especialmente quando aplicado a
estudos paleoecologicos, presume a aceitagao de pressupostos
relacionados tanto a dindmica e evolugdo das espécies
(Nogués-Bravo, 2009) quanto ao seu registro fossil (Varela
et al., 2011). Nesse sentido, um pressuposto essencial para
projecao da ocorréncia das espécies sob modelos de nicho em
diferentes cenarios ambientais ¢ que o nicho fundamental se
comporte como um trago constante nas espécies ao longo do
tempo e do espago (Peterson et al., 1999). Outro pressuposto
assumido € que o clima exerca um papel dominante sobre os
demais fatores ambientais, em especial sobre as interagdes
bidticas - em particular a competi¢@o interespecifica -, sendo,
portanto, o fator chave limitante da distribuicdo espacial das
espécies em grandes escalas espaciais (Pearson & Dawson,
2003).

Alguns trabalhos indicam, entretanto, que a distribui¢@o
geografica de uma espécie em escala macroecoldgica também
reflete a influéncia das interacdes com outras espécies (Davis
et al., 1998; Araujo & Luoto M., 2007). Dessa forma, uma
mudanga nas interagdes bidticas provoca alteragdes na
distribui¢do geografica observada das espécies em grandes
escalas espaciais, fazendo da conservac¢do do nicho e do
equilibrio espécies-clima um ponto discutivel (Davis et al.,
1998). Em outras palavras, SDMs sdo vidveis apenas para
as espécies ndo competidoras (Aratijo & Luoto, 2007) que
apresentam distribuicao geografica em equilibrio com o clima
(Aratijo & Pearson, 2005; mas veja algumas limitagdes em
Varela et al., 2009) e conservagdo do nicho ao longo de sua
histéria evolutiva (Nogués-Bravo, 2009). Esses pressupostos,
embora assumam aspectos distintos sobre a dindmica das
espécies, tém implicagdes semelhantes para a utilizagao dos
SDMs, especialmente quando suas predi¢des sdo projetadas
para diferentes cendrios climaticos.

Além disso, a equivaléncia taxondmica entre as espécies
ou outras unidades taxondmicas representadas no registro
fossil € um pressuposto essencial nos estudos paleoecologicos
em geral. Se o registro fossil ndo indicar pontos de ocorréncia
de uma tnica espécie no espaco e no tempo, entdo qualquer
predi¢do para esta espécie serd enviesada sob a teoria de nicho
(Belyea, 2007). Ja a falta de controle tafonomico influencia
os SDMs exclusivamente no vinculo entre a evidéncia
fossil e as condi¢des paleoclimaticas onde a espécie existiu
(Varela et al., 2011). Em ambos os casos, a inobservancia
a esses pressupostos levaria os modelos a gerar descrigdes
enviesadas do nicho ecoldgico das espécies, o que certamente
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afetaria suas predicdes. E importante, portanto, que sejam
selecionadas apenas as evidéncias fosseis com controle
tafondmico e identificacdo taxondmica confiaveis.

AVALIACAO DOS MODELOS

Um passo importante apos construir qualquer modelo ¢é
avaliar seu desempenho. No caso dos SDMs, deve-se avaliar
se a distribui¢do geografica modelada representa uma predi¢cao
melhor do que outra gerada ao acaso, ou seja, como se 0s
pontos de ocorréncia da espécie tivessem sido amostrados
aleatoriamente por todo o dominio geografico ou ambiental
de interesse (Fielding & Bell, 1997).

A maioria dos SDMs prediz, no entanto, um gradiente
continuo de adequabilidade de habitat, de modo que ¢é
necessario escolher um valor desse gradiente para determinar
os limites da area de distribuicdo geografica modelada
(chamado de limiar de decisao ou threshold) (Liu et al., 2005).
Assim, a drea predita como distribuicao geografica da espécie
¢ totalmente dependente do critério utilizado para escolher
o limiar de decisdao (Nenzén & Aratjo, 2011). A escolha do
limiar de decisdo deve ser baseada no objetivo do estudo, a
fim de controlar a dire¢do dos possiveis erros de predicao.
Convenientemente, varios indices podem ser calculados para
essa finalidade e, em seguida, seleciona-se, entdo, o limiar
cujo balango entre os erros de predicdo seja mais adequado
para o estudo em questdo (veja Fielding & Bell, 1997; Liu
et al., 2009 para uma completa revisdo sobre os indices e
critérios utilizados para determinar o melhor balanco entre
os erros de predigdo).

Em estudos paleoecoldgicos, que devem, preferencialmente,
analisar a distribuicao potencial das espécies, um bom critério
conceitual para estabelecer o limiar de decisdo ¢ truncar o
gradiente pelo menor valor de adequabilidade associado a um
ponto de ocorréncia dentre aqueles utilizados para calibrar o
modelo (chamado LPT, lowest presence threshold, veja Figura
1b; Nogués-Bravo, 2009; Svenning et al., 2011; Varela et
al., 2011). Esse critério assegura auséncia total de erros de
omissdo (veja discussdo em Pearson et al., 2007; De Marco
& Siqueira, 2009), pois todos os locais tdo adequados quanto
ou mais adequados que aqueles ocupados pela espécie, sao
preditos, por definicdo, como presenca.

Com a distribuicao potencial delimitada, o préximo passo
¢ confronta-la com os “dados de teste”. Os dados de teste
sdo pontos de ocorréncia da espécie considerados como o
exemplo real de sua distribuicdo geografica, contra a qual
a distribuicdo modelada ¢ avaliada (Fielding & Bell, 1997).
Para assegurar uma avaliacdo sem vieses, os dados de teste
deveriam ser independentes daqueles dados utilizados para
calibrar o modelo (chamados “dados de treinamento”’; Aratijo
et al., 2005).

Em paleoecologia, pode-se calibrar os SDMs usando
as ocorréncias fosseis de um periodo (tempo 1 - tl -, por
exemplo, com o maior numero de registros fosseis), projetar
o nicho ecologico modelado para outro periodo (t2, com
menos registros fosseis) e validar suas predicdes a partir
das ocorréncias fosseis datadas para t2 (veja exemplos em

“Estudo de caso” e em Martinez-Meyer ef al., 2004). Nesse
caso, avalia se os modelos construidos com as condigdes
ambientais de tl sdo capazes de predizer, como presenca,
aqueles locais realmente ocupados pela espécie em t2, os
quais sdo determinados pelo registro fossil da espécie em
t2 e representam os dados de teste independentes. Se o
modelo ndo ¢ capaz de predizer a presenca da espécie nos
locais onde ela realmente ocorre, obviamente suas predigdes
ndo sdo confidveis, pelo menos quando projetadas aqueles
periodos especificos cujos dados de teste independentes
estdo disponiveis. E importante lembrar, entretanto, que essa
comparagdo entre t1 e t2 é valida apenas sob o pressuposto de
nao-evolucao do nicho (Nogués-Bravo, 2009; Svenning et al.,
2011), conforme discutido anteriormente (veja “Pressupostos
dos modelos de distribuicao de espécies™).

Em muitos casos, entretanto, os dados de teste independentes
estdo indisponiveis ou sdo de dificil amostragem. Dessa forma,
¢ aceitavel dividir o conjunto total de pontos de ocorréncias
em dois subconjuntos, dados de treinamento e dados de
teste, assumindo independéncia entre eles (Fielding & Bell,
1997). Para os estudos paleoecoldgicos, todavia, a maioria
das espécies tem um registro fossil reduzido e a divisao dos
dados de ocorréncia prejudicaria, em termos de reduzir o
poder estatistico, tanto a calibragem quanto a avaliacao dos
modelos. Ou seja, com poucos graus de liberdade, os modelos
podem determinar nichos discrepantes para a espécie focal
e, ainda, ser erroneamente avaliados como confidveis (veja
discussdo em Hanberry et al., 2012).

Seguindo essa logica, Pearson et al. (2007) descrevem
um método, chamado /eave-one-out (LOO), para avaliar o
desempenho estatistico dos modelos calibrados com poucos
pontos de ocorréncia (Figura 2). Por essa razdo, LOO deve
ser preferivelmente usado em estudos paleoecologicos com
poucas evidéncias fosseis. LOO ¢ descrito como um caso
especial dos métodos de divisao de dados (chamados k-fold
partitioning ou k-fold cross-validation) no qual ¢ imposta
uma técnica de reamostragem por Jackknife, como se segue.
Um tnico ponto de ocorréncia da espécie ¢ removido do
conjunto total (com ‘k’ pontos de ocorréncia) e o modelo
¢, entdo, calibrado com os k-1 pontos de ocorréncia
restantes. Em seguida, verifica se o modelo foi apto para
predizer corretamente a ocorréncia omitida (Figura 2). O
procedimento € repetido ‘k’ vezes, omitindo-se um ponto de
ocorréncia diferente a cada etapa. Ao final, ¢ calculada uma
probabilidade, relativa a area total predita como presenca (aqui
seria adequado utilizar o limiar LPT) e a taxa de sucesso/
insucesso preditivo de cada etapa, usando uma extensao da
distribui¢do de probabilidades binomial cumulativa (veja o
programa computacional disponibilizado por Pearson ef al.,
2007 para calcular essa probabilidade) (Figura 2). Resumindo,
probabilidades estatisticamente significativas (p-valor < 0,05)
indicam que as predi¢des do modelo sdo confiaveis, ou seja,
melhores que uma predicao aleatoria.

Um ponto importante, especialmente em estudos
paleoecologicos, ¢ que como cada registro de ocorréncia €
usado para calibrar k-1 modelos (mas em k-1 combinagdes
diferentes com outros registros), € os modelos sdo avaliados
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contra cada registro, as predi¢des confiaveis (p-valor <0,05),
quando avaliadas pelo teste LOO, indicam que a estimativa
do tamanho e localizacdo da area de distribui¢do geografica
modelada para a espécie analisada ndo ¢ sensivel a nenhum
registro de ocorréncia especifico. Em outras palavras, todos
os registros de ocorréncia contribuem de forma similar para
determinar o nicho da espécie e, consequentemente, para
construir as predi¢des do modelo. Isso sugere também que o
conjunto de dados de ocorréncia ndo apresenta viés espacial
e/ou ambiental relevante (veja também essa discussdao em
Lorenzen et al., 2011). Ao contrario, se os registros de
ocorréncia forem muito enviesados no espaco ambiental,
os modelos construidos a partir de diferentes combinagdes
de ocorréncias gerariam diferentes estimativas do tamanho
e localizacdo da area de distribui¢do geografica da espécie,
de modo que o conjunto de predi¢cdes nao diferiria, ao final,
de uma predi¢@o ao acaso (p-valor > 0,05). Essa discussdao
se torna importante em estudos paleoecoldgicos porque os
registros fosseis normalmente sdo reduzidos, incompletos e
enviesados para a maioria das espécies (veja os efeitos do viés
de amostragem sobre as hipoteses de distribuicao das espécies
em Lobo et al., 2007; Hortal et al., 2008).

Existem, ainda, alguns métodos de avaliacao independentes
de limiares especificos de decisdo, como a analise da curva
ROC (Receiver Operating Characteristic; mas veja outros
métodos em Liu et al., 2009). A curva ROC ¢ obtida a partir
de diversos limiares de decisdo e entdo se calcula a area
sob a curva, denominada AUC (4rea Under Curve), como
uma métrica do desempenho do modelo. AUCs iguais a 1
indicam predi¢des perfeitas, enquanto AUCs iguais a 0,5
indicam predicdes aleatérias. Segundo Swets (1988), um
bom desempenho preditivo seria alcancado apenas com
AUCs acima de 0,9, mas SDMs com AUCs acima de 0,75
sdo potencialmente tteis nas analises ecoldgicas (segundo
recomendagoes de Elith, 2002).

INCERTEZAS PREDITIVAS

Embora existam técnicas confidveis para avaliar a qualidade
das predicdes dos SDMs para diferentes tipos de dados e sob
distintos critérios tedricos, como discutido acima, muitas
decisoes sao feitas durante o processo de modelagem, o que pode
gerar varias predicoes alternativas e muita incerteza nos mapas
preditivos de distribuicdo potencial (Araujo & New, 2007).
Essas decisdes envolvem, por exemplo, os métodos de pesquisa
e obtencao dos dados, os algoritmos de modelagem, a selecao
das variaveis preditoras e dos GCMs e a escolha do limiar de
decisdo e dos métodos de avaliagdo. Varios estudos mostram que
diferentes algoritmos, por exemplo, predizem diferentes areas
de distribuicao geografica usando um mesmo conjunto de dados
(Dormann et al., 2008; Diniz-Filho ef al., 2009), especialmente
quando projetadas para diferentes cenarios climéaticos (Thuiller,
2004; Pearson et al., 2006). O mesmo problema também ¢é
encontrado, principalmente, quando os modelos sao calibrados
com diferentes simulac¢des paleoclimaticas (GCMs; Diniz-Filho
etal.,2009) ou quando se utiliza diferentes critérios para escolha
do limiar de decisdo (Nenzén & Aratjo, 2011).

amostragem
Jackknife

Distribui¢ao
binomial

Lagoa Santa Taxa de _ 3/4

Taima-Taima sucesso
| p-valor = 0.58

| predi¢do — predicdo
I pmodelo - gleatgria J'

Cueva Tixi
Furna Estrago 0

0,3%

Figura 2. Panorama geral do teste /eave-one-out baseado na
técnica de reamostragem Jackknife, como descrito por Pearson et
al. (2007) no contexto dos SDMs. Cada mapa mostra a distribuicdo
modelada de uma espécie ficticia quando é excluido um dos seus
quatros pontos de ocorréncia durante a constru¢do do modelo (o
ponto omitido em cada etapa esta indicado com asterisco). Nesse
exemplo, a ocorréncia observada da espécie esta representada
por registros fosseis em quatro sitios paleontoldgicos. As quatro
predi¢gdes, cada uma omitindo um dos registros de ocorréncia, foram
obtidas com um mesmo algoritmo e a area de distribuicdo geografica
foi delimitada usando o limiar LPT. Apenas um dos registros (Furna
do Estrago, nordeste brasileiro), quando excluido, n&o foi predito
pelo modelo calibrado com os outros trés pontos. Note que, embora
a taxa de sucesso preditivo seja relativamente alta (trés pontos
dentre os quatro, no total, foram preditos como presencga), a area
de distribuigdo geografica predita pelo modelo em cada etapa é
muito grande (chega a 87% de toda a América do Sul em uma das
etapas), de modo que essas predigdes sao facilmente obtidas ao
acaso (p-valor > 0,05).

Figure 2. Overview of leave-one-out test applied to the SDMs
context on the Jackknife resampling procedure (see Pearson et
al., 2007).
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Dessa forma, uma solucdo para lidar com as predicdes
alternativas ¢ combinar todos os resultados oriundos dessas
fontes de incerteza para gerar predicdes mais robustas
(chamada de ensemble solutions; veja Aratjo & New, 2007),
sobretudo em relag@o a dindmica da distribuicao geografica
das espécies sob cenarios de mudancas climdticas globais
(Diniz-Filho et al., 2009). O “consenso” entre as diferentes
predicdes (veja outras alternativas em Aratjo & New, 2007)
ilustra a forma mais simples de lidar com as incertezas
preditivas no contexto dos SDMs, portanto, deve ser
preferivelmente utilizada nos estudos paleoecoldgicos com
poucos registros fosseis (Varela et al., 2011) (veja os mapas de
consenso para Smilodon populator no item “Estudo de caso”).
Na verdade, o aspecto mais importante da abordagem de
consenso (ensemble) ndo ¢ de fato utilizar o mapa de consenso
apenas, mas sim avaliar os diferentes mapas e aplicar a eles
as estatisticas ou analises de interesse, como por exemplo
padrdes temporais e associa¢des de reducdo da distribuicdo,
riqueza de espécies ou turnover de espécies (veja detalhes em
Diniz-Filho et al., 2010). Com isso, obtém-se uma incerteza
nos resultados dessas andlises e ndo apenas na distribuicao
da espécie, o que pode levar a conclusdes mais conservativas
e robustas sobre os processos paleoecoldgicos de interesse.

BANCO DE DADOS

Na América do Sul, muitas informagdes sobre o registro
fossil das espécies estdo espalhadas em veiculos de circulagao
regional (anais de congressos, revistas locais, relatorios
técnicos), o que dificulta sua obtencao e, consequentemente,
sua disponibilizacdo em bancos de dados on-/ine. Dessa
forma, ¢ importante que os pesquisadores se esforcem para
coletar os dados fosseis sul-americanos e os disponibilizem
publicamente, preferencialmente em formato digital (veja
exemplos em Borrero, 2009; Barnosky & Lindsey, 2010),
para que futuros pesquisados os utilizem em seus estudos.
Além disso, é igualmente importante a criacao de bancos de
dados que sintetizem as informagdes espalhadas em centenas
de publicacdes restritas.

Para a América do Norte e Europa, por exemplo, existem
varios bancos de dados disponiveis on-line, tais como o The
Quaternary Faunal Mapping Project— Faunmap (http://www.
museum.state.il.us/research/faunmap/ ou <http://www.ucmp.
berkeley.edu/faunmap/>), o Neotoma Database (http://www.
neotomadb.org/), Canadian Archaeological Radiocarbon
Database — CARD (www.canadianarchaeology.ca/), The
Paleoindian Database of the Americas (http://pidba.utk.edu/),
Paleobiology Database (http://www.paleodb.org/cgi-bin/
bridge.pl), Stage Three Project (http://www.esc.cam.ac.uk/
research/research-groups/oistage3/) e Neogene Old World
database - NOW (http://www.helsinki.fi/science/now/).

Ao contrario do registro fossil, as simulagdes
paleoclimaticas tém sido aprimoradas constantemente e,
recentemente, disponibilizadas em um banco de dados global
(veja Paleoclimate Modelling Intercomparison Project —
PMIP —: fase 1 <http://pmip.Isce.ipsl.fr/>, fase 2 < http:/
pmip2.1sce.ipsl.fr/> e fase 3 <http://pmip3.lsce.ipsl.fr/>).

Os dados climaticos atuais também estdo disponiveis em
um banco de dados on-line, chamado Global Climate Data
- WorldClim (http://www.worldclim.org/), o qual apresenta
diversas variaveis bioclimaticas para serem utilizadas em
SDMs.

UM ESTUDO DE CASO

Neste estudo de caso apresenta-se uma analise da
distribuicdo geografica de Smilodon populator ao longo
dos ultimos 126 ka AP, utilizando SDMs, com o objetivo
de analisar a influéncia das mudancgas climaticas durante o
Quaternario tardio sobre a dindmica de extin¢ao dessa espécie.
Smilodon populator foi o maior predador sul-americano (~400
kg) de sua época, extinguindo-se no final do Pleistoceno (~10
ka AP), durante o pico de extingdes da megafauna em geral.
Embora existam varias hipoteses para explicar esse evento
de extincdo, as mudancas climaticas e os impactos antropicos
sdo considerados as principais causas do desaparecimento dos
grandes mamiferos ao longo dos ultimos 50 ka AP.

Simulacdes paleocliméaticas, registro fossil e modelagem

As condicdes climaticas do ultimo ciclo interglacial/
glacial, utilizadas para modelagem, foram obtidas a partir
de seis GCMs. Cinco deles (ccsm, ipsl, hadem3m?2, fgoals e
miroc) contém simulagdes paleoclimaticas para dois periodos-
chave, UMG (21 ka AP) e Holoceno Médio (6 ka AP), e estao
disponiveis no banco de dados PMIP2 (http://pmip2.1sce.ipsl.
fr/). O sexto GCM possui simulagdo paleoclimatica para o
ultimo interglacial (~126 ka AP; Otto-Bliesner et al., 2006)
e estd disponivel no banco de dados WorldClim (http://www.
worldclim.org/). Um sétimo GCM (ccm1; disponivel no banco
de dados PMIP1 — ftp://ftp.ncdc.noaa.gov/pub/data/paleo/
gemoutput/pmip/), que possui simulagdes paleoclimaticas
para 21 ka AP e 11 ka AP, foi utilizado apenas para avaliar
os modelos calibrados com registros fosseis dos periodos
glaciais e validar suas projegdes a partir dos dados de teste
independentes (registros fosseis de cerca de 11 ka AP).
Foram selecionadas trés varidveis climaticas (precipitacao
total anual e temperatura anual maxima e minima) como
preditores ambientais.

Os dados de ocorréncia de Smilodon populator foram
determinados a partir de seus registros fosseis datados
para o Quaterndrio tardio na América do Sul (Tabela 2).
A amostragem foi realizada em diversas fontes, tais como:
literatura cientifica (IS Web of Science, Jstor, PubMed e
Scielo), literatura “cinza” (resumos de congressos, teses
de doutorado, relatdrios técnicos) e bancos de dados (The
paleobiolgy database). Os registros com datas relativas (i.e.,
Pleistoceno ou idade Lujaniense, Tabela 2) foram vinculados
as simulagdes paleoclimaticas do UMG (21 ka AP) e,
posteriormente, todos esses registros foram utilizados como
dados de treinamento para calibrar os SDMs, abordando o
conceito de calibragem multitemporal (veja Nogués-Bravo,
2009). Os registros fosseis de 11 ka AP foram utilizados
como dados de teste independentes para validar as projegdes
dos modelos nos periodos interglaciais. Como discutido
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anteriormente, esse teste de validagdo também indica se o
nicho da espécie ¢ estavel ao longo do tempo, permitindo,
assim, a calibragem multitemporal (Nogués-Bravo, 2009).
Dessa forma, foi assumido um importante pressuposto
de que os registros fosseis datados indiretamente com idades
“Pleistocénica” ou “Lujaniense” representam individuos que
sobreviveram durante o UMG. Este pressuposto foi assumido
devido a limitacdo (quantitativa e qualitativa) dos dados
fosseis de Smilodon populator disponiveis na literatura.
Deve-se enfatizar, portanto, que a distribui¢do potencial
modelada a partir desses registros fosseis pode estar sub- ou
sobre-estimada. Entretanto, os modelos nao serdo utilizados
para predizer a localizagdo exata de S. populator durante o
ultimo ciclo glacial na América do Sul (i.e., a distribuicao
realizada; para isso seriam necessarios dados fosseis mais
confidveis), mas apenas para analisar como sua distribui¢ao
espacial se comportou nesse periodo (contragdo/expansio),
e se as mudancas climaticas podem ter influenciado sua
dinamica de extingao no final do Pleistoceno. Assim, embora
as condicdes iniciais possam influenciar os modelos, sub- ou
sobre-estimando a distribui¢ao potencial (Elith & Leathwick,
2009; Franklin, 2009), pode-se considerar que as mudangas
na distribuicdo geografica de S. populator ao longo do
tempo estdo corretamente preditas a partir dos dados fosseis
atualmente disponiveis (Tabela 2); as projecdes dos modelos
para os periodos interglaciais foram validadas com dados de
teste independentes, indicando que o nicho da espécie foi
estavel ao longo do tempo. Como conseqiiéncia, se os modelos
apresentarem-se enviesados (sub- ou sobre-estimados), a
calibragem multitemporal utilizada aqui assegurard que a

distribui¢do geografica de S. populator apresente 0 mesmo
viés em todos os cendrios climaticos utilizados. Logo, a
dinamica da distribuicao geografica potencial de S. populator
ao longo do tempo (i.e., aumento ou decréscimo das areas
climaticamente adequadas a sua sobrevivéncia) ndo ¢ uma
consequéncia das condigdes iniciais relacionadas as limitagdes
dos dados fosseis, mas devido as mudangas climaticas entre
os periodos analisados. Além disso, a habilidade preditiva
dos modelos e sua transferibilidade temporal foram avaliadas
com dados de teste independentes e apenas os modelos
analiticamente confiaveis foram utilizados nas analises,
aumentando a confiabilidade dos resultados.

A distribuicdo geografica de Smilodon populator foi
entdo predita para trés periodos-chave durante o ultimo ciclo
interglacial/glacial (126 ka AP, 21 ka AP e 6 ka AP) usando
sete algoritmos baseados apenas em dados de presenca:
Bioclim, distancia Euclidiana, distancia de Gower, distancia
Mahalanobis, ENFA, GARP e Maxent (os dois ultimos usam
pseudo-auséncias). Os modelos foram calibrados relacionando-
se os registros fosseis dos periodos glaciais ao paleoclima de
21 ka AP (GCMs ccsm, ipsl, hadem3m?2, fgoals e miroc) e
projetados para os cendrios paleoclimaticos de 126 kaAPe 6 ka
AP, usando o programa computacional BioEnsembles, escrito
por T. F. Rangel (veja Diniz-Filho et al., 2009). O desempenho
dos modelos, calibrado com as simulagdes paleoclimaticas
do GCM “ccml”, foi avaliado pelo Jackknife (LOO) e suas
projecdes foram validadas com os dados de teste independentes
(registro fossil de 11 ka AP), ambos usando o limiar de decisao
LPT (lowest presence threshold), discutidos anteriormente.

Finalmente, as 35 predicdes alternativas (combinagdo de 7

Tabela 2. Registro féssil de Smilodon populator Lund, 1842 na América do Sul.

Table 2. Fossil record of Smilodon populator Lund, 1842 in the South America.

Sitio Long* Lat* Idade do registro Referéncia
Dep. Canelones, Uruguai -55.5  -34.5 Pleistoceno final' Ubilla et al., 2007
St. Vit. do Palmar - RS, Brasil -52.5 -32.5 Lujaniano' Rodrigues et al., 2004
Provincia do Chaco, Argentina -59.5 -27.5 Lujaniano' Zurita et al., 2004
Abismo Iguatemi - SP, Brasil -48.5  -255 14.580' Castro & Langer, 2008
Lagoa Santa - MG, Brasil -43.5 -19.5 Pleistoceno' Paula Couto, 1979, 1980, Guerin et al., 1996
Toca da Raposa - SE, Brasil -37.5 -10.5 Pleistoceno final Dantas, 2009
Curimatas - PB, Brasil -36.5 -7.5  Pleistoceno! Paula Couto, 1979, 1980, Guerin ef al., 1996
Laj. de Soledade - RN, Brasil -37.5  -5.5 Pleistoceno final' Porpino et al., 2004
Itapipoca - CE, Brasil -39.5 -3.5  Pleistoceno' Paula Couto, 1979, 1980, Guerin et al., 1996
Inciarte, Venezuela -72.5 10.5  25.000 —27.000! Rincon, 2006
Fm. Sopas-Dolores, Uruguai -57.5  -30.5 45.000 - 9.000'? Suarez & Lopez, 2003
Arroio Touro Passo - RS, Brasil -57.5  -29.5 45.000 - 9.000'? Suarez & Lopez, 2003
Vale de Tarija, Bolivia -64.5 -21.5 21.000 - 6.000'2 Borrero, 2009; Tonni et al., 2009
Gruta das Ongas - BA, Brasil -40.5 -11.5 15.000 - 8.000%3 Cartelle & Mahecha, 1984
Toca da Boa Vista - BA, Brasil -40.5 -10.5 Pleistoceno final — Holoceno'? Cartelle & Hartwig, 1996; Lessa et al., 1998
Serra da Capivara - PI, Brasil -42.5 -8.5  48.000-10.000'2 Guérin, 1991; Guérin et al., 1996
La Brea - Talara, Pera -80.5 -5.5  14.418+-535; 13.616+-600">  Pujos & Salas, 2004
Lagoa Santa - MG, Brasil 351195 0TS0 et 17a703):  Neves & Pilo, 2003 Pils & Neves, 2003; Auler et al. 2006
Pampa de los fossiles, Perti -78.5 -8.5  12.000 - 9.000? Borrero, 2009
Cueva del Mylodon e Cueva Sofia, Chile -72.5 -51.5 11.265+-45 (Oxa-13717); Martin, 2008; Borrero, 2009

11.420+-50 (Oxa-14457)

*As coordenadas geograficas indicam o centrdide das parcelas de 1° x 1° onde cada registro foi encontrado.

Iperiodo glacial (dados de treinamento); inicio do Holoceno (dados de teste independentes).
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SDMs * 5 GCMs) para 21 ka AP e 6 ka AP foram combinadas
usando o critério de consenso (Aratijo & New, 2007) e as
incertezas preditivas foram analisadas conforme sugerido por
Diniz-Filho et al. (2010). No entanto, como as projecdes para
126 ka AP foram obtidas utilizando somente um GCM (Otto-
Bliesner et al., 2006; disponivel no WorldClim), a distribuigao
geografica combinada para esse periodo € o consenso entre
os sete algoritmos apenas. Um mapa de incerteza foi gerado
a partir da variancia entre os valores de adequabilidade
preditos pelos modelos calibrados para 21 ka AP. Os valores
de adequabilidade de habitat foram padronizados para cada
modelo (i.e., levados a uma mesma escala de variacao), uma
vez que os algoritmos produzem indices de adequabilidade
originalmente em diferentes escalas que nao sdo comparaveis
entre si. A magnitude das incertezas preditivas dos modelos
calibrados para 21 ka AP (35 modelos, sendo 7 SDMs x
5 GCMs) foram também avaliadas usando a Andlise de
Variancia Fatorial (ANOVA) sem repeticoes (Zar, 1999), em
que a area predita foi utilizada como variavel dependente e
0s SDMs e GCMs como fatores.

Distribuicao geografica de Smilodon populator e suas
incertezas

Em geral, os modelos de distribui¢ao de espécies foram
bem avaliados pelo Jackknife e todos predisseram, com
exce¢ao do GARP, no minimo, 50% dos dados de teste
independentes quando projetados para 11 ka AP (Tabela
3). A distribuicdo geografica modelada para Smilodon
populator variou tanto entre os algoritmos quanto entre as
simulacdes paleoclimaticas (Figura 3), mas os algoritmos
adicionaram mais incertezas as predi¢des (Tabela 4). Ainda,
as incertezas preditivas sdo maiores no litoral brasileiro
(junto a Mata Atlantica), na por¢ao sul do México e no norte
do Canada (Figura 4). Em oposi¢ao, os Pampas Argentinos,
a Patagonia e os Estados Unidos em geral sdo as regides
com menores quantidades de incerteza quanto as predi¢des
dos modelos (Figura 4). Esses resultados exemplificam
toda a discussdo tedrica sobre a necessidade de combinar as

Tabela 3. Desempenho preditivo dos modelos de distribuicdo
geografica de Smilodon populator Lund, 1842 avaliada pelo teste
leave-one-out. A taxa de sucesso indica o numero de pontos de
ocorréncia (de um total de 17) preditos pelos modelos calibrados
em 21 ka AP, enquanto os valores entre parénteses indicam a
proporcéo de dados de teste independentes preditos pelas projecdes
interglaciais (11 ka AP). Note que apenas a performance do modelo
GARP néo difere de uma performance aleatéria (P > 0,05) e que
menos da metade (40%) do registro fossil foi corretamente predita
quando projetado para 11 ka AP.

Table 3. Predictive ability of the distribution models of Smilodon
populator Lund, 1842 as evaluated by leave-one-out test.

Algoritmo Tx. sucesso p-valor
Bioclim 11 (0.5) 0.004
ENFA 15 (0.6) <0.001
Euclidiana 15 (0.6) <0.001
Gower 15(0.7) <0.001
Mahalanobis 16 (0.8) <0.001
GARP 5(0.4) 0.33
Maxent 15 (0.6) <0.001

miroc

N

cesm fgoals

Bioclim

Mahalanobis

Maxent

Figura 3. Distribuigao geografica de Smilodon populator Lund, 1842
predita por trés algoritmos (SDMs, seqUiéncia horizontal) usando trés
simulagdes paleoclimaticas diferentes (GCMs, sequéncia vertical)
para o Ultimo Maximo Glacial — 21 ka AP. Diferentes combinagées
entre SDMs e GCMs geraram diferentes predi¢des, ou seja, um
mesmo algoritmo prediz diferentes distribuicdes para uma mesma
espécie, tanto em area quanto em sua localizagédo espacial, quando
calibrado com diferentes GCMs e vice-versa. Observe que as
predicdes usando o GCM ‘fgoals’ sdo mais semelhantes entre si
(independente do algoritmo, seqUéncia central vertical) do que
aquelas usando os GCMs ‘ccsm’ e ‘miroc’.

Figure 3. Alternative geographical ranges of Smilodon populator
Lund, 1842 at 21 ky BP from three algorithms and three paleoclimatic
simulations.

predi¢des provenientes de diferentes modelos (i.e., ensemble
solution), inclusive quando aplicados aos estudos de interesse
paleoecologicos.

Dindmica de extinciao de Smilodon populator durante o
Quaternario tardio

A distribuigdo geografica de Smilodon populator ao longo
do ultimo ciclo interglacial/glacial, combinada entre os 35
modelos possiveis (7 SDMs * 5 GCMs), ¢ mostrada em mapas
de consenso na Figura 5. Os mapas de consenso mostram
que as condic¢des climaticas adequadas a sobrevivéncia
de S. populator mudaram, tanto em area quanto na sua
localizagao geografica, ao longo desse periodo. Em 126 ka
AP, a maioria dos modelos (consenso >0,8; Figuras 5, 6)
indicam que a espécie estava amplamente distribuida por
toda a América do Sul, mas durante 0 UMG (21 ka AP) as
condigdes climaticamente favoraveis ocorreram mais ao norte



380 REVISTA BRASILEIRA DE PALEONTOLOGIA, 15(3), 2012

Tabela 4. ANOVA bi-fatorial mostrando a variancia da area de
distribuicdo geografica de Smilodon populator Lund, 1842 predita por
diferentes modelos (7 SDMs vs. 5 GCMs). Abreviaturas: Gl = graus
de liberdade; SQ = soma de quadrados.

Table 4. Two-way ANOVA. Abbreviations: Gl = degree of freedom;
SQ = sum of squares.

Gl SQ F p-valor
SDM 6 134x10° 7,14 <0,001
GCM 4 380x10* 3,04 0,23
Residuo 24 749x10* - -

do continente, porém em uma area ainda relativamente ampla
(Figuras 5, 6). No Holoceno Médio (6 ka AP), entretanto,
a espécie estaria distribuida em uma area relativamente
restrita ao longo do litoral brasileiro, onde hoje existe a Mata
Atlantica (Figura 5), caso ndo tivesse sido extinta durante a
transi¢do Pleistoceno/Holoceno (~10 ka AP). A maioria dos
modelos predisseram uma redug@o de cerca de 75% na area
climaticamente adequada a sobrevivéncia da espécie entre
o ultimo interglacial (126 ka AP) e o Holoceno médio (6 ka
AP; Figura 6).

Areducdo da area climaticamente favoravel a sobrevivéncia
de Smilodon populator, por si s6, mostra claros efeitos das
mudancas climaticas sobre sua dindmica de distribuicdo
geografica e, sem divida, deve ser considerada um importante
fator estressante levando a espécie a extingdo no final do
Pleistoceno e inicio do Holoceno. No entanto, paradoxalmente,
ainda existiam habitats climaticamente favoraveis a sua
sobrevivéncia durante o Holoceno médio (6 ka AP; Figuras 5,
6), pelo menos como predito por alguns modelos, sugerindo
que outros fatores além das mudancas climaticas relacionadas
atltima glaciacdo também contribuiram para a extingdo de S.
populator na América do Sul. E importante lembrar sempre
que os SDMs geram uma distribuicdo potencial (sobretudo

T

= incerteza +

w w <

Frequéncia (%)

1.0 1.5
Varidncia
Figura 4. Mapa de incerteza preditiva quanto a distribuicdo geografica
de Smilodon populator Lund, 1842 durante o Ultimo Maximo Glacial
- 21 ka AP (incerteza entre os modelos calibrados). O grafico, em
detalhe, mostra a frequéncia relativa de observagdes ao longo do
gradiente de incerteza.

Figure 4. Uncertainty map of Smilodon populator Lund, 1842
geographical ranges at 21 ky BP.

aqueles baseados apenas em presencas utilizados aqui) e
que a distribuicao realizada pode ser consideravelmente
menor, por efeitos de dispersdo e interagdes bidticas. No
caso de um predador de grande porte como S. populator,
que deveria ocorrer localmente em baixas densidades
populacionais devido ao elevado requerimento energético
(regra de equivaléncia energética; veja Damuth, 1981), pode-
se predizer que mesmo uma reducao relativamente pequena
da distribuicdo potencial (e realizada) poderia causar uma
reducdo suficiente da abundéancia a ponto de um processo
populacional estocastico ter levado rapidamente a espécie a
extin¢ao, ou pelo menos aumentado consideravelmente seu
risco de extingao.

Além disso, ¢ bastante conhecido que mudancas na
base de uma cadeia trofica interferem no equilibrio de
todo o sistema ecoldégico e podem determinar, inclusive,
a composicao das comunidades biologicas (efeito bottom-
up). Assim, as populacdes de um predador de topo, como
Smilodon populator, seriam negativamente afetadas se a
disponibilidade de presas oscilasse ao longo do tempo.
Considerando que as espécies vegetais sdo intrinsecamente
ligadas as condic¢des climaticas (Hopley ef al., 2007), que
varios herbivoros extintos eram especializados quanto a
estratégia de alimentagdo (grazers e browsers ou C3- e C4-
especialistas; Janis, 2008) e que os herbivoros de grande
porte sao afetados pelas mudancas climaticas a partir do
estresse nutricional induzido pelas mudancgas relativamente
rapidas nas comunidades vegetais (MacFadden, 2000a), ¢
possivel que esse cendrio tenha ocorrido durante o ultimo
ciclo glacial. Ou seja, o risco de extingdo de S. populator
pode ter sido consideravelmente elevado devido as influéncias
das mudancas no padrao vegetacional, ocorridas em virtude
das mudangas climaticas no Quaternario tardio, sobre as
populacdes de suas presas, como equideos, proboscideos e
preguicas-gigantes (veja algumas evidéncias de mudancas no
habito alimentar de grandes herbivoros devido as mudancas
climaticas do Quaternario tardio em Poinar et al., 1998;
MacFadden, 2000b; Sanchez et al., 2003, 2004, 2006).

Se as predicdes estabelecidas acima estiverem corretas,
essas evidéncias também deveriam ser suportadas pela
cronologia das extin¢des. Nao totalmente surpreendente,
varias datas radiocarbdnicas confidveis (datas com rank
acima de 11; veja escala numérica em Barnosky & Lindsey,
2010) indicam que Smilodon populator extinguiu pelos
menos 1.000 anos depois dos grandes herbivoros em geral no
sitio arqueologico e paleontoldgico de Lagoa Santa (Tabela
2), centro-leste de Minas Gerais/Brasil, seu ltimo refugio
conhecido dentro dos locais climaticamente adequados
durante o Holoceno (Figura 5; S. populator: 9.130+150 -
Beta-174722; Eqqus: 16.180+70 — Beta-174713; Catonix:
9.960+40 — Beta-165398).

Outro aspecto importante ¢ que a chegada do homem,
concomitantemente a extincdo de varias espécies em
praticamente todos os continentes, inclusive nas Américas,
levou a suspeita de que os impactos antrdpicos tivessem
alguma relacao causal com as extingdes no final do Pleistoceno
(veja Koch & Barnosky, 2006 para uma ampla revisao sobre
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Figura 5. Mapas de consenso (ensemble solution) da distribuicdo
geografica de Smilodon populator Lund, 1842 modelada em trés
periodos-chave do ultimo ciclo interglacial/glacial: (A) Ultimo Interglacial —
126 ka AP; (B) UMG — 21 ka AP; (C) Holoceno médio (interglacial atual)
— 6 ka AP. Os mapas de consenso mostram a proporgdo de modelos
que predizem cada local (parcela da grade) como adequado a presenca
da espécie. A localizagao dos pontos de ocorréncia (registro féssil do
periodo glacial) esta indicada pelos circulos claros no mapa B. Em C,
o asterisco indica a localizagao do sitio arqueoldgico/paleontoldgico de
Lagoa Santa/MG, ultimo refugio conhecido de S. populator.

Figure 5. Ensembled geographical range (consensus maps) of Smilodon
populator Lund, 1842 at 126 ky BP (A), 21 ky BP (B), and 6 ky BP (C).

as causas das extingdes do Quaternario tardio). No caso
de Smilodon populator, o homem deve ter impactado suas
populagdes principalmente de forma indireta, competindo
pelas mesmas presas ou alterando o ambiente em geral
(Ripple & Valkenburgh, 2010). Embora o abate direto de
grandes predadores para alimentagdo do grupo ndo seja uma
pratica comum entre os grupos de cagadores-coletores, uma
simples interferéncia na base da cadeia trdfica por meio da
caca mais intensa de grandes herbivoros (esses sim, utilizados
para alimentacdo humana e também dos grandes predadores),
geraria, por si sd, grandes impactos sobre as populacdes de
S. populator, aumentando seu risco de extingdo. De qualquer
modo, algumas evidéncias arqueoldgicas mostram ainda que a
caca e abate de grandes predadores pode ter ocorrido, embora
esporadicamente, ndo para serem servidos em banquetes, mas
durante rituais de defesa da soberania, como um beneficio
social e/ou reprodutivo (Surovell & Waguespack, 2009).
De qualquer maneira, independente do mecanismo de
interferéncia humana sobre as populacdes de S. populator, é
obvio que a sinergia entre varios fatores estressantes, como os
impactos climaticos e antropicos, aumentou drasticamente o
risco de extingdo dessa espécie durante o final do Pleistoceno
e inicio do Holoceno, como mostrado acima. Atualmente,
varios estudos tém indicado multiplas causas para as
extingdes do Quaternario tardio e, ainda, tanto as mudangas
climaticas quanto os impactos antropicos sdo elencados
como as principais (Koch & Barnosky, 2006; Nogués-Bravo
et al., 2008; Barnosky & Lindsey, 2010; Varela et al., 2010;
Lorenzen et al., 2011; Prescott et al., 2012).

CONSIDERACOES FINAIS
A aplicacdao dos SDMs aos estudos de interesse

paleoecologico diferencia-se daqueles neoecoldgicos apenas
por uma questdo conceitual e pelo tipo de dado utilizado.
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Figura 6. Variagdo na area de distribuicdo geografica de Smilodon
populator Lund, 1842 predita por mais de 80% dos modelos (consenso
>0,8, veja Figura 5) ao longo do ultimo ciclo interglacial/glacial. A
area esta representada em numero de parcelas com resolugdo de
1° latitude/longitude.

Figure 6. Range shift of Smilodon populator Lund, 1842 (consensus
>0.8, see Figure 5) through last interglacial/glacial cycle.
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Os modelos baseados apenas em presencas possibilitam
conceitualmente e de maneira confidavel a modelagem da
distribui¢do das espécies em periodos geologicos passados
utilizando o registro fossil e as simulagdes paleoclimaticas
como suporte operacional. Além disso, o teste LOO possibilita
avaliar o desempenho dos modelos, assim como as projegdes
intertemporais possibilitam validar as predi¢des em diferentes
periodos a partir de dados de teste independentes. No entanto,
¢ importante que as escolhas feitas durante o processo de
modelagem sejam pautadas no objetivo do estudo e no tipo
e qualidade dos dados obtidos. Os modelos de distribuig¢ao
geografica de Smilodon populator, por exemplo, mostram que
embora houvesse uma drastica reducao na disponibilidade das
condig¢des climaticamente adequadas a sua sobrevivéncia,
elas nunca deixaram de existir durante o Quaternario tardio,
indicando que o clima foi um importante fator estressante, mas
nao o Unico responsavel por sua extingdo na América do Sul.
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