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RESUMO

Ao longo de pelo menos 200 anos, ecélogos e biogeografos tém se empenhado na tentativa
de entender os processos envolvidos na geracdo e manutencao do padrdo atual de distribuicao
da biodiversidade. Com o objetivo de apresentar uma visao geral dos avancos nessas linhas de
pesquisa, o presente trabalho traz uma sintese das principais hipoteses ecolégicas e evolutivas
existentes para explicar esses padroes e ilustra como elas podem ser integradas para explica-los.
Como exemplo, apresentamos uma analise do gradiente de riqueza de espécies de serpentes
Elapidae do Novo Mundo. Nossos resultados revelaram que processos puramente ecoldgicos
ndo sdo suficientes para explicar o padrdo de riqueza, embora cerca de 70% da variacao espacial
na riqueza de espécies seja explicada por varidveis ambientais. Uma andlise dos padroes de
riqueza estruturados na filogenia, bem como simula¢des de processos de conservacdo de nicho,
mostram que fatores histéricos devem ser utilizados para explicar esses padrdes. Finalmente,
apresentamos quais as consequéncias dos padroes de riqueza observados na conservacao das
espécies e como estratégias de preservacdo podem ser geradas a partir dos modelos ecologicos
e evolutivos discutidos.

ABSTRACT

During the last 200 years, ecologists and biogeographers have hardly attempted to find out which
processes are implicated on the generation and maintenance of the broad scale biodiversity gradients.
Here we address the main hypotheses concerning diversity patterns and highlight how ecological
and evolutionary models can be integrated to explain these patterns. To illustrate this perspective,
we analyzed the gradient in species richness of New World coral snakes (Elapidae: Serpentes) and
interpreted the outputs under alternative integrated models. Our results show that ecological
processeses alone are not sufficient to account for the richness pattern in this group, although about
70% of the spatial variation in species richness can be explained by environmental drivers. The analysis
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of phylogenetically-structured richness patterns, as well as simulations of niche conservatism process,
reveals that evolutionary factors must be used to understand these patterns. Finally, we present the
implication of these patterns for biodiversity conservation and suggest how the observed patterns

can be used in systematic conservation planning.

INTRODUCAO

Padrées de diversidade em grandes escalas, notadamen-
te os chamados “gradientes latitudinais” de riqueza de
espécies (i.e., maior riqueza nos tropicos do que nas
regides temperadas), tém sido discutidos na literatura
ecoldgica e biogeografica principalmente a partir do
inicio do seculo XIX, quando Alexander von Humboldt
(1769-1859) propds os primeiros modelos mecanisticos
para explicar esse padrao (Hawkins, 2001). Ao longo
desses 200 anos, o interesse pelos padroes de diversi-
dade em grande escala passou por uma série de fases
distintas mas, de um modo geral, a caréncia de dados
e a existéncia de problemas teéricos e metodol6gicos
dificultavam o estabelecimento de predicoes gerais para
o grande numero de hipdteses alternativas desenvolvi-
das para explicar esses padrdes (Dobhzhansky, 1950;
Hutchinson, 1959; Pianka, 1966; MacArthur, 1972;
Currie, 1991; Rohde, 1992). O surgimento da macroe-
cologia no inicio dos anos 90 (Brown & Maurer, 1989;
Brown, 1995; Gaston & Blackburn 2000) reascendeu
o interesse dos ecélogos pelos padroes em grandes
escalas, apoiados principalmente por dois aspectos:
1) maior disponibilidade de dados ecolégicos (mapas de
distribuicao geografica das espécies), evolutivos (estabe-
lecimento de filogenias mais robustas e completas) e am-
bientais (principalmente provenientes de sensoriamento
remoto e modelos climdticos gerais) em grandes escalas
geograficas, e; 2) crescente énfase em modelos tedricos
que permitissem diferenciar os mecanismos propostos
para explicar esses padroes, desenvolvimento este as-
sociado a um aumento da capacidade computacional de
processar e analisar dados (Hawkins, 2004).

Mais recentemente, Whittaker et al. (2001) e Rahbek
& Graves (2001) adotaram uma no¢ao mais pragmatica
e operacional, na qual os gradientes de diversidade sao
analisados com o objetivo principal de avaliar um nu-
mero menor de hipoteses, porém mais testaveis, menos
redundantes e menos baseadas em raciocinios circulares
ou ad hoc. Essas hipéteses incluiam os efeitos da energia,
produtividade, heterogeneidade ambiental, histoéria
evolutiva e efeitos puramente estocasticos sobre a forma
das distribuicdes geograficas das espécies (efeito do
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dominio médio ou mid-domain effect) (ver Willig et al.,
2003 para uma revisao recente), como possiveis causas
dos padrodes de diversidade. Estudos utilizando procedi-
mentos meta-analiticos demonstraram que, dentre essas
varias hipoéteses, os efeitos climaticos, notadamente a
influéncia de um balanco entre a disponibilidade de
energia e dgua, explicariam de modo bastante satisfat6-
rio os padroes de diversidade em grandes escalas (e.g.,
Hawkins et al., 2003; Currie et al., 2004).

Entretanto, hd uma série de dificuldades teoéricas
em associar, de forma direta ou indireta, esses padroes
climéticos e os diferentes componentes da diversidade
biol6gica em um contexto puramente ecolégico (ver
Currie et al., 2004). Deste modo, os efeitos histéricos
devem ser consideravelmente importantes para explicar
os mecanismos associados a esses gradientes, embora
ainda ndo exista um consenso sobre como esses efeitos
poderiam interagir com componentes ecol6gicos atuais
a fim de gerar os padroes observados (Ricklefs, 2004,
2006). Na realidade, a proépria falta de uma definicao
geral para efeitos histéricos (ver a seguir) tem se tor-
nado um problema, ja que diferentes estudos tém se
referido a processos muito distintos quando mencio-
nam o termo ‘efeitos histéricos’. Torna-se necessario,
portanto, o desenvolvimento de um arcabouco teérico
que permita integrar os diferentes modelos existentes
atualmente para explicar os gradientes de diversidade
e, consequentemente, compreender como surgem cor-
relacdes elevadas entre padroes de diversidade e clima
atual sob processos histéricos atuando em diferentes
escalas de tempo e espaco.

Além do interesse tedrico, é preciso ainda considerar
que a aceitacdo crescente por parte da comunidade
cientifica e da sociedade em geral da enorme influéncia
do Homem sobre a diversidade biolégica gerou uma
maior demanda pela compreensdo desses padroes de
diversidade e dos processos ecologicos e evolutivos sub-
jacentes a eles. Recentemente tornou-se mais claro que
um conhecimento efetivo dos padroes de diversidade
em grandes escalas e dos processos envolvidos em sua
origem e manutencao é vital para estabelecer programas
mais eficientes de conservacdo da biodiversidade (e.g.,
Whittaker et al., 2005).



Assim, neste artigo procuramos apresentar um ar-
cabouco tedrico geral que nos permita entender como
padrdes ecoldgicos e histéricos podem ser integrados
no sentido de explicar os gradientes de diversidade. Para
tal, estabelecemos uma versao conceitual unificada dos
principais modelos ecolégicos e evolutivos que tém sido
utilizados para explicar padroes de diversidade em gran-
des escalas desde o século XVIII. Para exemplificar, apre-
sentamos uma série de analises dos padrdes de riqueza de
Elapidae (Serpentes) na regido Neotropical e discutimos
as implica¢des desses padroes para conservagao.

MODELOS ECOLOGICOS E EVOLUTIVOS DE DIVERSIFICACAO

De modo geral, as diversas hipéteses desenvolvidas
para explicar os gradientes de riqueza de espécies ao
longo dos ultimos 200 anos podem ser agrupadas em
dois grandes modelos conceituais: modelos ecolégicos
e modelos evolutivos. Sem duvida, esses modelos nao
sdo mutuamente exclusivos e diversas tentativas de
coloca-los em um mesmo contexto foram realizadas
recentemente (Wiens & Donoghue, 2004; Hawkins et al.,
2005, 2006, 2007; Jablonsky et al. 2006; Roy & Goldberg,
2007; Wiens et al., 2007).

Os modelos ecoldgicos, em um sentido estrito, par-
tem do pressuposto que os padroes observados sdo
consequéncia direta (ou indireta) da influéncia do clima
sobre as distribuicdes geograficas das espécies, indepen-
dente de processos de longa duracido como especiagao e
extin¢do em escala regional, e desse modo resultaria em
um actimulo de espécies em climas mais propicios, que
seriam, por sua vez, ambientes mais quentes e imidos
(Figura 1). Essas distribui¢cdes estariam, portanto, em
‘equilibrio’ com o clima (Aratdjo & Pearson, 2005), de
modo que processos estocasticos de dispersao e efeitos
de barreiras seriam relativamente pouco importantes
para determinar a ocorréncia das espécies. As hipo-
teses ecoldgicas ganharam forca principalmente em
funcdo de uma série de meta-andlises que mostraram
correlagoes bastante elevadas entre gradientes ambien-
tais e gradientes de riqueza, principalmente ligados a
disponibilidade de 4dgua e energia (e.g., Hawkins et al.,
2003a). Ha, entretanto, uma série de problemas em
ligar diretamente variacdes na riqueza a componentes
climaticos, principalmente porque as explicacdes com
base na produtividade dos ecossistemas ou em ativagao
metabolica (Allen et al., 2002; Hawkins et al., 2003b)
explicariam melhor as variacoes na abundancia, e nao
diretamente as variacoes na riqueza. Modelos neutros
de diversificacdo (sensu Hubbell, 2001) ou puramente
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estatisticos (ligados a efeitos de amostragem) sao, de
qualquer modo, necessarios para associar a variacao na
abundancia a variacdo na riqueza (Currie et al., 2004).
Porém, é biologicamente mais plausivel que mecanismos
evolutivos fornecam uma explicagdo mais parcimoniosa
para essa ligacdo.

DISPERSAQ

Riqueza

DISPERSAQ

ENERGIA 1
Regides Regides
TROPICAIS TEMPERADAS

FIGURA 1 - Gradiente de riqueza sob um processo puramente
ecoldgico, com taxas de diversificacdo constantes nas regides
tropicais e temperadas, mas no qual a maior riqueza tropical
surgiria por dispersdo para regides tropicais mais favoraveis em
termos de disponibilidade de energia.

Sob um ponto de vista teérico, é possivel argumentar
que o numero de espécies em um sistema ecol6gico
qualquer é, em tltima instancia, fun¢do de um processo
evolutivo de diversificacdo, que poderia ser modelado de
forma bastante simples por um modelo andlogo ao cres-
cimento populacional Malthusiano (Maurer, 1999; mas
ver Jablonsky et al., 2006 e Roy & Goldberg, 2007 para
modelos mais complexos), no qual S = S, €", onde S é
o niimero de espécies, S € o nimero inicial de espécies
er é a taxa de diversificagdo, dada pela diferenca entre
especiacdo (b) e extincao (d). Com base nesse modelo
simples, é possivel argumentar que diferencas na riqueza
de espécies entre sistemas ecolégicos temperados e
tropicais poderiam aparecer por diferentes valores nas
taxas de diversificacdo r (chamado aqui de modelo I, ou
de variacdo geografica nas taxas de diversificacdo) ou por
diferentes valores de S (modelo I, referente a variagao
nas condicdes iniciais, ou riqueza inicial) (Mittelbach
et al.,2007) (Figura 2). Assim, em um primeiro momento,
as explica¢des evolutivas para os gradientes de diversi-
dade poderiam ser diferenciadas nesses dois grupos.
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FIGURA 2 - Modelos historicos para os gradientes de
diversidade, baseados em variacdes nas taxas de diversificacao
(maior taxa de diversificacdo nas regides tropicais em funcdo de
maior disponibilidade energética, A) ou nas condigdes iniciais
(os tropicos seriam mais antigos e teriam tido mais tempo para
acumular espécies, B). 0 nimero de espécies aumentando com
o tempo (diversificacdo) esta expresso em escala logaritmica,
ajustando-se ao modelo S =S e".

O modelo I parte do principio de que, sob ambientes
relativamente estaveis ao longo do tempo evolutivo, as
taxas de diversificacdo estariam geograficamente estru-
turadas ao longo de um gradiente ambiental, como por
exemplo, uma variacdo espacial na disponibilidade de
agua e energia (Figura 3). Em regides mais produtivas
ou com maior disponibilidade de energia, o processo
de diversificacao seria mais rapido e geraria acimulo de
espécies. Entretanto, como as taxas de diversificacdo po-
dem ser decompostas em dois componentes (especiacdo
e extingdo), os varios mecanismos previamente propos-
tos para explicar os fatores historicos nos gradientes de
diversidade podem ser facilmente incorporados a esse
modelo geral.
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FIGURA 3 - Gradiente de riqueza gerado por variagdes espacialmente
estruturadas na taxa de diversificacdo (modelo I, ver texto).

Taxas de especiacdo elevadas nas regides tropicais
poderiam aparecer sob diferentes combinac¢des de espe-
ciacdo e extingao (Figura 4). Pode-se pensar, por exemplo,
que a extingdo seria constante ao longo do gradiente, mas
que nas regioes tropicais haveria uma maior velocidade
de especiacdo como consequéncia de um aumento nas
taxas de mutacdo (devido a maior irradiacdo), ou que
haveria maior especializacdo ecolégica (aumentando a
necessidade de adaptagdo a condigoes ecoldgicas locais
e gerando assim maior isolamento reprodutivo) (Figura
4A). Por outro lado, é possivel pensar que a especiac¢do se
mantém constante, mas que a extin¢do é maior nas regides
temperadas, em fun¢do da maior instabilidade climaticas
dessas regides (Figura 4B). Esse efeito, na verdade, seria
esperado sob uma associagdo entre a média e a variancia
do clima nas regides temperadas. Por fim, é possivel com-
binar esses dois cenarios (Figura 4C), mas Weir & Schluter
(2007) analisaram padrdes de diversificacdo em mamiferos
e aves e mostraram que, nas regioes temperadas, haveria
ndo s6 maiores taxas de extin¢ao (provavelmente devido
a instabilidade climatica), mas também maiores taxas
de especiacido (gerando maior “turnover” de espécies).
Os efeitos de variacdo geografica nas taxas de extincao,
entretanto, seriam mais fortes do que os efeitos nas taxas
de especiacdo, gerando assim um padrao semelhante ao
apresentado na Figura 4B. Entretanto, é dificil estimar
taxas de especiacdo e extingdo em um contexto geografico
explicito, de modo que a evidéncia da estrutura geografica
nessas taxas é obtida, de modo geral, apenas pelo con-
traste entre taxons que se diversificaram primariamente
em regides tropicais ou temperadas.
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FIGURA 4 - Sob um modelo evolutivo (histérico) do tipo I, a maior diversidade nas regides tropicais seria causada por uma maior taxa de
diversificacdo, mas esta poderia ser obtida por diferentes combinacdes de padroes geograficos nas taxas de extingdo e especiacao.

Independente das combinac¢des possiveis de espe-
ciacdo e exting¢do ao longo do espaco geografico, é
interessante pensar que, sob o modelo I, correlacdes
entre clima e riqueza sdo esperadas, ja que o nimero
de espécies é, indiretamente, fung¢do do clima (atuando
sob as taxas de diversificacdo). Mesmo que o modelo
apresentado acima se torne mais complexo e admita,
de forma mais realista, que existam variacées no clima
ao longo do tempo evolutivo, essas variacoes estariam
também estruturadas no espaco geografico. Deste
modo, seria possivel definir que efeitos histéricos
seriam, na verdade, efeitos da histéria do proprio clima,
ja que este determinaria as estrutura¢des nas taxas de
especiacdo e/ou extingao.

No modelo II, por outro lado, haveria apenas uma
variacdo nas condic¢Oes iniciais, representadas por

variacoes em S . Na verdade, essa € uma das hipoteses
historicas “classicas”, representada pela idéia geral da
antiguidade dos tropicos. Recentemente esse modelo foi
reinterpretado em um contexto mais macroecoldgico, a
partir da idéia do balanco entre conservagao e evolucdo
do nicho ecolégico das espécies (Wiens & Donoghue,
2004). Esse modelo parte do principio de que o padrao
de resfriamento das regides mais temperadas ao norte,
iniciado ha mais de 30 milhdes de anos, causou uma
retracdo das distribuicdes geograficas das espécies e
ocorréncia de processos mais fortes de extingdo em
escala regional. As espécies que permaneceram esta-
riam, portanto, adaptadas a um ambiente tropical e
assim continuariam seu processo de diversificacdo, e
como os nichos tendem a se conservar no tempo evo-
lutivo, essas regides tropicais teriam acumulado mais
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espécies. Posterior e gradativamente, essas espécies
comecaram a evoluir para nichos distintos e que permi-
tiram a ocupac¢do dos ambientes temperados, gerando
assim o gradiente observado atualmente.

Note-se que, sob o modelo II, ndo haveria causas
biol6gicas ou ecolégicas intrinsecas para variagoes nas
taxas de especiacdo ou extinc¢do, ja que as espécies
estariam adaptadas aos seus ambientes. O modelo
Il pode ser, de certa forma, similar ao modelo I com
taxas de extingdo mais elevadas nas regides tempera-
das, mas é importante notar que, sob o modelo II, o
efeito historico seria puramente contingencial. Como
sugeriram Wiens & Donoghue (2004), se o clima tivesse
variado historicamente na direcdo oposta (ou seja,
um resfriamento das regides tropicais no passado), o
gradiente de riqueza poderia ser invertido. Mais uma
vez, a correlacdo observada atualmente entre riqueza
de espécies e clima seria fungdo indireta da dindmica
no clima, conforme simulado recentemente por Rangel
et al. (2007).

A diferenciacdo entre os modelos I e Il para efeitos
histéricos ainda é dificil com base em dados empiricos,
tanto por razdes conceituais quanto metodolégicas.
E bastante provavel que um balango entre esses dois mo-
delos possam explicar simultaneamente os gradientes
de diversidade, em multiplas escalas de tempo e para
diferentes grupos de organismos (ver Diniz-Filho et al.,
2007). Naverdade, espera-se que um modelo de conser-
vacdo de nicho e antiguidade dos trépicos (modelo 1)
explique os gradientes em grupos de organismos que se
diversificaram principalmente a partir do Eoceno médio,
quando esses efeitos das mudancas climaticas passaram
a ser bem mais acentuados. Ao mesmo tempo, existiria
uma estrutura filogenética subjacente aos gradientes
de diversidade, com espécies mais “basais” na filogenia
ocorrendo principalmente em regides tropicais, ou de
ambientes “ancestrais” (Chown & Gaston, 2000; Hawkins
et al., 2005, 2006, 2007; Wiens et al., 2007).Por outro
lado, é possivel que modelos de maior “turnover” de
espécies por efeito de instabilidade climatica nas regides
temperadas possa explicar diversificacdes mais recentes,
durante o Pleistoceno, em funcdo da alternancia entre
periodos glaciais e interglaciais.

A seguir, apresentamos uma avaliacdo dos padroes
de riqueza de espécies de serpentes da familia Elapidae
no Novo Mundo a fim de exemplificar como o arcabou-
¢o conceitual exposto acima pode ser, pelo menos em
parte, avaliado. Em um segundo momento, determina-
mos quais as implicacdes dos padrdes observados e dos
processos inferidos para a conservacao da diversidade
desse grupo.
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RIQUEZA DE ESPECIES DE ELAPIDAE NO NOVO MUNDO

Padroes de riqueza de espécies

Foram analisadas 73 espécies da familia Elapidae,
sendo uma espécie do género Micruroides, quatro espé-
cies do género Leptomicrurus e 68 espécies do género
Micrurus. A partir dos pontos de ocorréncia compilados
de colecdes herpetoldgicas e de Campbell & Lamar
(2004), as distribuicoes geograficas das espécies com
mais de 20 pontos de ocorréncia foram modeladas
por meio do método de modelagem de distribuicdao
geografica potencial GARP (‘Genetic Algorithm for Rule-
Set Production’) (Stockwell & Noble, 1992, ver também
Anacleto et al., 2006). Para espécies com menos de
20 pontos, as distribuicdes foram delimitadas por
meio de poligonos minimos convexos (ver Diniz-Filho
et al., 2006). As areas de distribuicdo geradas foram
mapeadas sobre uma grade de 1° de latitude por um
grau de longitude, e somadas para obter a riqueza de
espécies.

A Figura 5 revela um forte padrdo geografico na
riqueza de espécies de Elapidae, com acentuado na-
mero de espécies concentradas na regido Amazonica,
e diminuindo em direcdo ao sul da América do Sul e
América do Norte. Esse padrdo é concordante com os
gradientes latitudinais de riqueza revelados por outros
grupos de organismos em grandes escalas espaciais
(Hawkins et al., 2003a; Grenyer et al., 2006).

Seguindo o arcabouco tedrico apresentado acima,
inicialmente foram utilizadas varidveis ambientais
(Tabela 1) para modelar o padrao geografico de riqueza
de espécies, utilizando o pacote SAM (‘Spatial Analysis
in Macroecology’, Rangel et al., 2006). Essas variaveis,
conjuntamente, explicaram 70% na variacao de rique-
za de espécies, sendo que a evapotranspiragao atual
(AET), uma variavel composta que serve como indica-
dor da disponibilidade de energia e agua, apresentou
o coeficiente de regressdo mais elevado (Tabela 1)
(o coeficiente de determinacdo de AET sobre a riqueza,
em uma andlise de regressdo simples, foi igual a 58%).
Assim, o padrdo observado para as espécies de Elapidae
é coerente com as analises realizadas para diversos
grupos de organismos e que mostram que uma com-
binacdo de disponibilidade de energia e agua explica
grande parte da variacdo nos padrdes de riqueza de
espécies (Hawkins et al., 2003). Entretanto, esse ajuste
elevado nao significa necessariamente que um modelo
puramente ecologico seja suficiente para explicar o
padrdao observado, sendo necessario avaliar outros
componentes historicos e evolutivos subjacentes a
esse gradiente.



FIGURA 5 - Padrdo de riqueza de 73 espécies de Elapidae no Novo
Mundo.

A partir da filogenia disponivel para Elapidae em
Campbell & Lamar (2004), foi possivel classificar um total
de 43 espécies (do total de 73 analisadas anteriormente)
em espécies “basais” e “derivadas” (ver Hawkins et al.,
2006, 2007), com base no nimero de nos existentes entre
cada espécie e a “raiz” da arvore filogenética (distancia
RD). Embora esse método de “desconstrucao filogenética”
(sensu Marquet et al., 2004) com base na distancia RD seja
bastante simples e ndo leve em consideracao padroes
filogenéticos mais complexos que poderiam ser expressos
pelos tempos de diversificacdo, ele é atil quando existem
filogenias pouco detalhadas. Além disso, essa divisdo sim-
ples entre grupos basais e derivados deve ser suficiente
para elucidar padroes histéricos mais gerais.

Os mapas de riqueza das espécies basais e derivadas
(Figura 6) mostram padrdes distintos para esses dois
grupos, o que nao seria esperado sob um modelo eco-
l6gico/climatico puro. Espécies basais de Elapidae con-
centram maior riqueza na regido Amazonica, enquanto
que as espécies derivadas apresentam maior riqueza na
regido centro-sul do Brasil. Isso indica que os modelos
evolutivos tipo | ou Il discutidos anteriormente podem
ser utilizados para compreender os padrdes observados,
embora a filogenia disponivel ndo permita uma andlise
detalhada de variagdes nas taxas de especiacdo e ex-
tincdo (além disso, € dificil avaliar essas taxas em um
contexto geografico explicito, como obtido aqui).
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TABELA 1 - Coeficientes de regressao padronizados médios (bw)
ao longo de 63 modelos combinando o efeito de 6 variaveis
ambientais explicando a riqueza de elapideos no Novo Mundo.
Os coeficientes padronizados foram ponderados pelo valor do
peso (w) do critério de Informacdo de Akaike (AIC) em cada um
dos modelos (ver Burnham & Anderson, 2002). Os coeficientes
do modelo saturado (b), com todos as varidveis, mostram um
padrdo semelhante (mas com efeitos maiores da temperatura).

VARIAVEIS AMBIENTAIS* bw b
AET 0,584 0,509
PET - 0,126 - 0,214
UMR 0,069 0,047
ELEV 0,465 0,497
NPP 0,113 0,165

TEMP (1/KkT) - 0,534 - 0,715

* Varidveis ambientais utilizadas sGo evapotranspiragdo real (AET),
evapotranspiragio potencial (PET), umidade relativa (HUM); amplitude
de elevagdo (RELEV), produtividade primdria liquida (NPP) e temperatura
(TEMP, transformada por 1/kT, seguindo o modelo metabdlico de Allen
et al., 2002).

Porém, outra possibilidade interessante de avaliar
os modelos evolutivos | e Il é através de simulagoes,
conforme recentemente proposto por Rangel et al.
(2007). Para gerar essas simulagdes foi utilizado aqui um
modelo simples, no qual, a partir de uma espécie inicial
situada na regido de ocorréncia das espécies mais basais
(Amazonia), da-se inicio a um processo de diversifica-
¢do puramente estocastico, sob flutua¢des ambientais
aleatérias. Sob essas flutuacdes ambientais, a area de
distribuicdo de uma espécie ancestral se fragmenta, e
as subdivisoes a partir desta podem se extinguir ou dar
origem a novas espécies. Durante esse processo, ocorre
também um processo de evoluc¢do do nicho das espé-
cies, que retém parte do nicho ancestral. Esse processo
de evolucio foi replicado 100 vezes e a riqueza média
simulada apresentou gradientes parcialmente similares
ao observado (Figura 7).

Em escala logaritmica (utilizada para corrigir efeitos
de ndo-linearidade), a riqueza simulada sob um modelo
histérico do tipo Il explica 57% da variagdo na riqueza
de espécies. Pode-se utilizar uma regressdo parcial
(Legendre & Legendre, 1998) a fim de desdobrar os
efeitos diretos do ambiente na riqueza modelados an-
teriormente contra os efeitos simulados. Nesse caso,
os dois conjuntos (efeitos do ambiente e efeitos da
simulacdo) explicam simultaneamente 77% da variacdao
na riqueza, sendo que os efeitos puramente climaticos
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FIGURA 6 - Padrdo de riqueza das espécies basais (A) e derivadas (B) de 43 espécies de Elapidae, definidas a partir da filogenia composta

de Campbell & Lamar (2004).

explicam cerca de 20% da variacdo, comparados aos
2,5% explicados independentemente pela simulacio.
Ha uma sobreposicao de 54% entre os efeitos historicos
simulados e os climaticos (ver Hawkins et al., 2003b), o
que mostra que a maior parte da variacdo historica esta
estruturada climaticamente, conforme ja discutido, seja
por efeito de um modelo tipo I de diversificacdo ou pelo
fato das simulagdes utilizarem como base para as varia-
¢Oes ambientais, o clima atual (Rangel et al., 2007).

De qualquer modo, as andlises mostraram que a simu-
lacdo de um processo estocastico de diversificacdo sob
conservacgdo de nicho explica uma propor¢do conside-
ravel (57%) da variacdo na riqueza de espécies, o que é
compativel com os gradientes de riqueza basal e deri-
vada observados (Hawkins et al., 2005). Esses gradientes
das espécies basais devem seguir os padroes histéricos
de diversificacdo ao longo do espaco geografico, o que
explicaria a correlacdo razoavelmente elevada com o
modelo simulado. Isso mostra que modelos puramente
ecoldgicos sao insatisfatorios como explicacdo para os
gradientes latitudinais de riqueza observados.

Implicagdes para conservacao

Tem havido uma série de tentativas de utilizar padroes
biogeograficos em estratégias de conservagao aplicadas
a escala regional e, mais recentemente, os principais
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métodos de planejamento sistemdatico em conservacao
(ver Margules & Pressey, 2000) tém sido aplicados a
partir de dados macroecolé6gicos. Essa nova abordagem
macroecoldgica passa a ser importante considerando-se
que hd pouca disponibilidade de inventarios biol6gicos
detalhados para grandes escalas espaciais, de modo que
utilizar extensoes de ocorréncia (como neste trabalho)
pode ser uma iniciativa eficiente em um contexto de
biogeografia da conservacdo (Whittaker et al., 2005).
Um aspecto importante a ser discutido neste caso é
que a unidade de andlise usual em biogeografia, como
uma célula de 12 de latitude/longitude, ndo pode ser
obviamente considerada uma “reserva” ou “unidade
de planejamento”. Nesse caso, parte-se do principio de
que andlises em escalas espaciais amplas e baseadas
em dados relativamente grosseiros podem ser Gteis em
um sistema hierarquico de tomada de decisoes. Assim,
a analise dos padroes de complementaridade nessas
escalas permite identificar regides potencialmente
importantes, nas quais podem ser realizados estudos
mais detalhados a fim de avaliar padrdes de viabilidade
populacional, fragmentacdo de habitats, potenciais de
manutencao da diversidade genética, etc.

Parece bastante intuitivo imaginar que regides
prioritdrias para conservacdo sejam areas de eleva-
da riqueza. Entretanto, o objetivo dos métodos de



e

FIGURA 7 - Padrdo de riqueza gerado pela simulagdo da
diversificacdo das espécies de elapideos a partir da espécie
ancestral sob um processo de conservacao de nicho (ver Rangel
et al., 2007 para detalhes).

planejamento sistematico é usualmente encontrar um
conjunto minimo de unidades de planejamento que
maxime a representatividade ou persisténcia dos alvos
(i.e., espécies) (ver Loyola & Lewinsohn, neste volume).
Uma abordagem matematicamente simples para tentar
resolver esse problema é usar uma estratégia sequen-
cial (‘greedy’) (Church et al., 1996; Pressey et al., 1997),
que consiste em encontrar inicialmente a drea mais
rica, e seleciond-la como a primeira drea do sistema.
Feito isso, e partindo-se do principio que o objetivo é
representar as espécies pelo menos uma vez, pode-se
assumir que as espécies que ocupam essa primeira area
ja estdo representadas no sistema. O préximo passo
é encontrar a proxima area que contenha o maior
nimero de espécies diferentes das que ja estdo na
primeira drea selecionada (ou seja, que seja ao maximo
complementar a area ja incluida). Esse procedimento
continua até que todas as espécies estejam incluidas
no sistema. Embora esse procedimento seja simples e
forneca, na maior parte das vezes, solu¢des sub-6timas
(ou seja, o niimero de areas selecionadas para o sistema
de reservas é maior do que o minimo ‘real’), ele pode
ser aplicado facilmente a matrizes grandes e é de fcil
compreensao.
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0 algoritmo sequencial nao fornece necessariamente
a solucdo o6tima, sendo possivel realizar analises mais
sofisticadas para encontrar redes de complementa-
ridade através de procedimentos ndo sequenciais,
como o algoritmo de anelamento simulado (‘simulated
annealing’ - SSM), implementado no programa SITES
(ver Possingham et al., 2000). Entretanto, antes de
definir melhor o problema da otimizacao, é preciso
pensar que, em muitas ocasioes (i.e., especialmente ao
se utilizar dados amplos de distribuicdo geografica e
modelos simples de representacdo com base em dados
de presenca-auséncia), existem muitas solu¢des ‘mini-
mas’ possiveis no espaco geografico. Ou seja, é possivel
encontrar varias combinacdes de areas no espaco que
resolvam as equacdes e assim representem todas as
espécies em um nimero minimo de dreas. Assim, um
mapa das frequéncias relativas das células nas mdaltiplas
solugdes indica sua importancia relativa no sentido de
alcancar as metas de conservacdo estabelecidas. Essa
frequéncia é um estimador da “insubstituibilidade” das
areas (Meir et al., 2004; Diniz-Filho et al., 2006).

Para se compreender melhor o significado da insubsti-
tuibilidade, imagine-se uma espécie qualquer que exista
apenas em uma Unica unidade de planejamento. Se o
objetivo é representar todas as espécies pelo menos
uma vez, essa unidade que contem essa espécie deve
ser incluida em todos os possiveis sistemas de reservas,
independentemente de qualquer outro aspecto do mo-
delo ou da presenca de outras espécies. Caso isso nao
ocorra, a meta de conservacdo de representar todas as
espécies pelo menos uma vez nao serd alcancada. Por-
tanto, neste exemplo, a drea que contém a espécie tera
uma frequéncia 1.0 (100%) nas multiplas solucoes obti-
das, ou seja, possuird uma insubstituibilidade maxima.

Para os dados de Elapidae no Novo Mundo, o SSM
foi aplicado objetivando representar cada uma das 73
espécies pelo menos uma vez. Cada uma das solucoes
encontrada pelo SSM possui 25 células, de modo que
este seria o0 menor nimero de células necessdrio para
representar as 73 espécies pelo menos uma vez. A
frequéncia de cada uma das células em 100 solucdes
minimas estima a sua insubstituibilidade e mostra
regides importantes para conservac¢ao principalmente
no extremo noroeste da América do Sul, proximo ao
Panama (Figura 8).

Entretanto, pode-se aumentar a complexidade do
modelo do SSM incorporando-se outros custos ao pro-
blema de otimiza¢do. Com base em dados de ocupacdo
humana, seria possivel, por exemplo, encontrar a solu-
¢do que maximiza a representatividade da espécie, mas
que incorpora apenas as células com a menor ocupagio
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100

FIGURA 8 - Padrdes de insubstituibilidade (A) obtidos pelo programa SITES para representar as 73 espécies de Elapidae pelo menos uma
vez, e solugdo Gnica com 25 células (B) representando todas as espécies, mas, ao mesmo tempo, maximizando a produtividade (AET) nas

células selecionadas.

possivel. Outra possibilidade seria utilizar um dos pre-
ditores ambientais definidos anteriormente, como AET,
para garantir que as unidades selecionadas estejam em
condicoes ambientais adequadas para a ocorréncia das
espécies. Como neste caso foi adicionada ao modelo
uma varidvel quantitativa (AET), as multiplas solu¢oes
possuem custos finais diferentes, de modo que é possi-
vel escolher uma das solu¢ées como a de menor “custo
total”, ou seja, que representa todas as espécies no
ambiente mais favoravel possivel (com maior soma dos
valores de AET nas células que a compoe) (Figura 8).

Finalmente, seria possivel ainda utilizar a classificagdo
com base na distancia RD e realizar essas andlises para
grupos distintos, de espécies basais e derivadas. Neste
exemplo, o nimero de espécies em cada uma das classes
é pequeno, mas isso permitird, em um certo sentido,
otimizar as estratégias de conserva¢do em um contexto
de diversidade filogenética (ver Purvis et al. 2005), no
qual regides que possuem espécies mais basais, pos-
suem maior quantitadade de “informacdo evolutiva” e
deveriam ter prioridade em relacdo a regides com mais
espécies relacionadas filogeneticamente, que seriam de
certo modo redundantes.
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