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Métodos comparativos tém sido
amplamente utilizados na Biologia
para a interpretacdo dos processos
envolvidos na evolugdo das espécies.
Mais recentemente, tais métodos
ganharam aplicacdo no contexto
macroecoldgico, para inferir processos
de adaptacdo a partir de comparagdes
interespecificas em grandes escalas
espaciais. Neste artigo, além das novas
tendéncias neste campo de pesquisa,
os autores apresentam uma analise
filogenética comparativa do padrdo
global de tamanho corpéreo das espécies
de serpentes da familia Viperidae.

Essa abordagem exemplifica a
importancia da utilizacdo de métodos
filogenéticos para a compreensdo

dos processos ecoldgicos e evolutivos
na variacdo macroecoldgica de
caracteristicas biologicas.

COMPOSANTS PHILOGENETIQUES
ET ADAPTATIFS SELON DES
PATRONS ECOGEOGRAPHIQUES

La méthode comparative est trés utilisée
actuellement par la Biologie pour
linterprétation de certaines particularités
qui constituent le procés d'évolution des
especes. Plus récemment de telles méthodes
ont gagné le contexte macroécologique,
pour inférer des résultats d'adaptation a
partir de comparaisons inter-spécifiques qui
tiennent compte de grandes échelles
espaciales. Dans cet article, les auteurs
présentent les nouvelles tendances dans ce
champs des recherches scientifiques, suivies
d’'une analyse philogénétique comparative
du patron global de la taille du corps des
especes des serpents de la famille Viperidae.
Cette approche montre limportance de
l'utilisation des méthodes philogénétiques
pour la compréhension des processus
écologiques et évolutifs en tenant compte
de la variation macroécologique des
caractéristiques biologiques.
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Componentes filogenéticos e adaptativos em padrées ecogeogrdficos

O método comparativo tem sido, desde o inicio do
século XIX, a maneira mais utilizada para inferir processos
de adaptacio a partir da variagio fenotipica entre popula-
coes e entre espécies.! O uso do termo adaptacio é um dos
mais complicados em Biologia, mas, sob um ponto de vista
estrito, pode-se definir adaptagio como uma modificagio
no fenétipo resultante da agio direta da selegio natural (ou
seja, uma resposta evolutiva a sele¢io natural?). Experimen-
tos manipulativos, capazes de detectar efetivamente a agio
da selecio natural’, s6 podem ser realizados em escalas de
tempo curtas, envolvendo processos ecolégicos simples, o
que limita sua aplicabilidade na compreensio dos processos
evolutivos. Por outro lado, a anilise comparativa é baseada
apenas em dados observacionais, sendo, portanto, limitada
em termos de inferéncias causais principalmente por efeitos
de perturbagio por outras varidveis e fatores evolutivos.*
Em um contexto mais biolégico, a avaliagio de processos de
selecio natural e adaptagio a partir de correlagbes entre
variacio fenotipica e variagio ambiental possui uma série de
problemas que, de fato, levaram a uma sobreestimativa da
importancia desses processos na explicacio de variagdes en-
tre populagdes naturais e espécies, criando o chamado “pa-
radigma Panglossiano™.

No caso dos métodos comparativos e de uma pers-
pectiva analitica, o ponto mais relevante é a questio da
dependéncia estatistica entre as unidades (populacées ou
espécies)®. Essa nio-independéncia é gerada pelos padroes
de ancestralidade, que estio expressos nas relagoes filoge-
néticas entre as espécies e que fazem com que espécies
mais préximas tendam a ser mais similares do que o espe-
rado ao acaso. Assim, quando duas caracteristicas sio cor-
relacionadas ao longo de espécies, parte da sua covariincia
¢ atribuida ao simples fato destas espécies compartilharem
um ancestral comum. Estatisticamente, isso leva a um au-
mento do erro Tipo I em anilises de correlagio ou regres-
sio, de modo que coeficientes aparentemente significativos
tendem a ser muito freqiientes (o que biologicamente expli-
ca o reforco do “paradigma Panglossiano” de Gould &
Lewontin’).

Assim, é necessdrio utilizar métodos mais complexos
para inferir processos de adaptacio a partir de dados obser-
vacionais utilizando técnicas de correlagio. Esses métodos
devem incorporar de forma explicita a filogenia entre as
espécies, de modo que a parte da covaridncia explicada por
ancestralidade comum possa ser quantificada e controlada
estatisticamente. Os primeiros métodos filogenéticos com-
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parativos foram desenvolvidos a partir da década de 19808,
embora diversas tentativas anteriores de levar em conside-
ragio efeitos de ancestralidade tenham sido propostas’.
Mais recentemente, um problema adicional para infe-
rir processos de adaptagio a partir de comparagdes interes-
pecificas surgiu no contexto do novo campo da macroeco-
logia.”® Segundo a defini¢do original, a macroecologia seria:

. a non-experimental, statistical investigation of the
relationship between the dynamics and interactions of
species populations that have been studied on small
scales by ecologists and processes of speciation, extinc-
tion and expansion and contraction of ranges that have
been investigated on much larger scales by biogeo-
graphers, paleontologists and macroevolutionists.

A unidade bésica de anilise em macroecologia é a drea
de distribui¢io geogrifica de uma espécie, sendo que os
demais padrées tendem a emergir como resultante das suas
sobreposi¢oes (gerando padrdes de riqueza de espécies,
por exemplo) ou de como as outras caracteristicas ecologi-
cas das espec1es evoluem em associagdo com essas distribui-
¢des. Assim, é interessante avaliar como uma caracteristica
fenotipica varia entre as espécies, mas é preciso também
levar em consideragio que essas espécies estio distribuidas
no espaco geogrifico (e, consequentemente, no espago am-
biental). Nesse contexto, é possivel tentar avaliar se a dis-
tribui¢io geogrifica da espécie afeta a sua caracteristica
fenotipica ou se a caracteristica fenotipica explica a distri-
buigio geogrifica da espécie. Por exemplo, virios trabalhos
recentes tém retomado as chamadas regras “ecogeograficas”
criadas a partir do século XIX, como é o caso da regra de
Bergmann (proposta pelo autor em 1847). Segundo Carl
Bergmann, organismos endotermos de maior porte estariam
mais bem adaptados a regides de clima frio (por um meca-
nismo de termoregulagio — mas ver Rodriguez et al.!' para
outros mecanismos possiveis) e isso geraria um gradiente
geografico no tamanho do corpo das espécies (ou popula-
coes de uma espécie).

Para avaliar esses padrées, bem como os processos
ecolégicos e evolutivos subjacentes a eles, existem diversas
possibilidades'?. Uma abordagem, usualmente chamada de
abordagem interespecifica, seria associar as caracteristicas
da espécie (o tamanho do corpo médio, por exemplo) as
coordenadas geogrificas ou a uma medida de tendéncia
central em um componente de variacio ambiental (tempera-
tura, por exemplo). Essa abordagem, entretanto, é problema-
tica por causa da medida de tendéncia central no ambiente,
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j4& que algumas espécies ocorrem em grandes extensdes
geograficas, o que torna a medida de tendéncia central
pouco informativa (espécies com extensdes curtas nio sio
problemdticas). A outra possibilidade é chamada de aborda-
gem de assembléias, que usa como varidvel resposta (fenéti-
po) a média das diferentes espécies que ocorrem em um
local. O problema dessa abordagem é que a média das es-
pécies em uma assembléia pode ser pouco informativa e sua
avaliagio conjunta pode misturar processos ecolégicos e
evolutivos atuando em diferentes espécies, em diferentes
escalas de tempo'

De qualquer modo, nos dois casos, é possivel levar
em considera¢io os efeitos da ancestralidade comum, que
permite desdobrar processos ecolégicos e evolutivos que
expliquem a relagdo entre a variagio fenotipica e a ambien-
tal. O objetivo deste artigo é apresentar alguns avangos re-
centes na aplicagio de métodos filogenéticos comparativos
que podem avaliar de forma mais detalhada esses processos.

Métodos filogenéticos comparativos e
desdobramento de variincia

Conforme ji colocado, existem diversos métodos
comparativos que procuram levar em consideragio os efei-
tos da estrutura filogenética na anilise da correlagio entre
duas ou mais caracteristicas e que também podem respon-
der a uma série de questdes sobre a variacio interespecifica
nessas caracterfsticas'’. No caso, serdo discutidos principal-
mente os chamados métodos de desdobramento, ou parti-
¢do, da varidncia, propostos originalmente por Cheverud ez
al.®. A idéia é que a variagio total (T) em uma caracteris-
tica fenotipica possui pelo menos dois componentes, de
modo que,

T=P+S

onde P é o chamado componente filogenético e S é o com-
ponente especifico. O principio é que o componente P
incorpora os efeitos de ancestralidade, ou seja, a parte da
variacio que é compartilhada entre as espécies (sendo esse
compartilhamento fung¢io do tempo evolutivo que separa as
diferentes espécies). Por outro lado, o componente S ex-
pressa os desvios dessa ancestralidade, ou seja, a parte da
variagio no fenétipo que é Unica aquela espécie. Existem
varios métodos estatisticos para obter P, mas todos eles
partem do principio de que esse componente P pode ser
expresso a partir das relagdes filogenéticas entre as espé-
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cies, sendo, portanto, obtido a partir de um modelo dessas
relagoes. Cheverud et al.' (ver também Gittleman & Kot')
propuseram originalmente que P pode ser obtido utilizan-
do-se um modelo autoregressivo, de forma que

= pWY + E

onde Y é a caracteristica (T) e W é uma matriz de “pesos”
entre os pares (1,j) de espécies, matriz definida a partir das
relagdes f1logenet1cas Quanto mais préximas forem duas
espécies, maior é o valor de Wij. Pode-se ver, portanto, que
o modelo acima é uma regressio (com intercepto igual a
zero) entre Y e o termo WY, o qual é um produto matricial
entre a caracteristica Y e as relacdes filogenéticas W, de
modo que o valor esperado de cada espécie (no lado esquer-
do da equagio) é de fato uma média entre todos os elemen-
tos de Y ponderada pelos pesos da filogenia. O coeficiente
autoregressivo p regula o quanto essa ponderacio afeta Y
(sendo que p? é equivalente a um coeficiente de determi-
nag¢io em um modelo de regressio), e E é o termo residual
desse modelo (que é, de fato, o componente S). Assim, se
o valor de Y nas espécies ¢ funcio do tempo de d1vergenc1a
entre elas, é possivel dizer que quanto mais préximas as
espécies, mais similares elas sdo. Portanto, o valor de Yi em
uma espécie é totalmente explicado pelos valores de Y das
demais espécies do grupo, ponderadas pela distdncia entre
elas. Nesse caso, o coeficiente p tende a 1, e nio hi nenhu-
ma variagiao no residuo do modelo (ji que o valor de Yi é
totalmente predito pelo valor de Y nas demais espécies).

Na prética, o valor de p é menor do que 1, pois
existem diferentes processos ecoldgicos e evolutivos atuan-
do nas espécies de forma independente. Assim, apés um
processo de cladogénese, uma espécie tende a adquirir ca-
racteristicas (ou valores de Y) que sio funcio de processos
Gnicos que nela ocorrem, e que modificam a expectativa em
relagdo as espécies ancestrais. Essa divergéncia aparece no
componente S. Por exemplo, poder—se -ia imaginar que, sob
um processo de Bergmann, uma espécie que passa a ocorrer
em um clima temperado, originando-se de uma espécie tro-
pical, tende a aumentar o tamanho do corpo; mas, outra
espécie que permaneca em um ambiente tropical quente
pode manter semelhante (ou diminuir) o tamanho do cor-
po. Esse aumento do corpo pode ser maior do que o espe-
rado ao acaso e, portanto, seria um desvio em relacio ao
efeito simples de ancestralidade, de modo que a espécie
temperada teria um valor residual (S) maior.
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Existem outros métodos estatisticos para definir B,
que ndo necessariamente partem de um modelo linear auto-
regressivo. Diniz-Filho et al.'® propuseram um método cha-
mado “Regressio por Autovetores Filogenéticos” (PVR, do
inglés Phylogenetic Eigenvector Regression), o qual modela o
valor de Y em fungdo de autovetores extraidos da matriz de
distancias filogenéticas entre as espécies. Esses autovetores
tendem a expressar as relagdes entre as espécies em dife-
rentes niveis na filogenia e, portanto, podem ser importan-
tes para caracterizar padroes mais complexos e nio-lineares,
ou ndo-estacionares, entre diferentes grupos de espécies. O
PVR &, pois, um método empirico que busca encontrar
combinacdes de autovetores que maximizem o poder de
explicacio de Y. No caso, o valor de P é obtido pelo valor
estimado de Y pelos autovetores utilizando um modelo de
regressio multipla, sendo possivel o emprego de diferentes
critérios para selecionar quais autovetores sio incluidos no
modelo (ver Diniz-Filho & Nabout!). Os residuos do mo-
delo de regressio multipla constituem uma estimativa do
componente S nas espécies.

Padroes geogrificos nos componentes de variincia

Diniz-Filho et al.® (ver também Ramirez et al.*') pro-
puseram que os métodos de desdobramento, particularmen-
te o PVR, poderiam servir para avaliar padrdes ecogeogri-
ficos como a regra de Bergmann na abordagem de assem-
bléia. O aspecto mais importante é que a aplicagio do PVR
resolveria o problema de combinar (inadvertidamente) pro-
cessos ecoldgicos e evolutivos atuando em diferentes espé-
cies. A idéia da abordagem de assembléia, conforme discu-
tido anteriormente, é que a analise realiza-se a partir da
média da caracteristica Y nas diferentes espécies que ocor-
rem em um local, sendo essa média associada 3 variagio
ambiental (temperatura). Sob efeito de Bergmann, portan-
to, espera-se que haja uma correlagio negativa entre a média
das espécies que ocorrem em uma localidade e a tempera-
tura mensurada nessa localidade.

Entretanto, existem vérios problemas em inferir pro-
cessos de adaptagio (que explicariam a evolugio do tama-
nho do corpo por uma resposta climédtica) a partir dessa
correlacio. Em primeiro lugar, a média entre espécies em
uma localidade s6 indicaria adaptagio se todas as espécies
estivessem respondendo do mesmo modo ao clima, o que
nio é necessariamente verdade. De qualquer modo, essa
resposta s6 indicaria uma adaptagio se ocorresse indepen-
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dentemente em todas as espécies. Poder-se-ia imaginar, por
exemplo, que espécies de maior porte ocupam regides tem-
peradas simplesmente porque suas dreas de distribuicio
maiores englobam também essas regides. Outra explicagio
possivel é que as espécies grandes ocorrem nas regides tem-
peradas porque evoluiram naquela regiio a partir de um
ancestral de grande porte, de modo que uma média mais
elevada gerada pela coocorréncia dessas espécies refletiria
apenas conservagio do estado ancestral e nio resposta adap-
tativa.

Diniz-Filho et al.?? propuseram que, ao invés de se
avaliar se a média das espécies é maior em um dado local,
seja avaliado se os desvios em relagio ao ancestral variam
geograficamente. Para tal, aplica-se o PVR a uma dada ca-
racteristica (tamanho do corpo, por exemplo) e mapeia-se
qual o valor médio de S nas localidades. Valores médios de
S maiores do que zero indicam que, em média, as espécies
situadas em um dado local tendem a ser maiores do que o
esperado pela filogenia (independente do seu tamanho ori-
ginal), e se hd uma correlagio positiva entre desvios mé-
dios e temperatura, isso satisfaz uma anilise adaptativa do
gradiente de tamanho, pois indica que as diferentes espé-
cies, de forma independente, estio aumentando de tama-
nho em relacio ao ancestral por estarem ocupando regides
mais frias.

Diniz-Filho et al*® mostraram, por exemplo, que as
espécies de mamiferos da ordem Carnivora que ocorrem
em regides mais frias da Europa sio de fato aquelas que
possuem desvios positivos maiores em relagio ao ancestral
(componentes S-médios positivos e elevados). Isso reforga
a existéncia de um padrio adaptativo para o tamanho do
corpo. Entretanto, outras anilises em escala global mostram
que os padrées de tamanho do corpo em Carnivora sio bem
mais complexos e, de fato, sugerem que uma combinagio de
processos adaptativos (como o efeito de Bergmann) e pa-
drées macroevolutivos, além de respostas 4 ocupacio huma-
na, explicam a variagio geografica nessa caracteristica. Em
escala global, embora os desvios tendam a estar positiva-
mente correlacionados com variagio climatica, os valores
médios de S (e médios de P) tendem a estar inversamente
correlacionados com o clima, de modo que as espécies de
maior porte ocorrem nas regides tropicais. Diniz-Filho et
al.* interpretaram esse padrio inverso (ver também Rodri-
guez et al?®) como resultante de um maior turnover (subs-
tituigio) de fauna nas regides temperadas, fato que estaria
associado a uma tendéncia macroevolutiva no tamanho do
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corpo (regra de Cope), o que, por sua vez, favoreceria a
extin¢do dessas espécies. Na realidade, a anélise que leva em
conta os componentes geogrificos do PVR permite inferir
um conflito de processos de selecio atuando em diferentes
niveis hierdrquicos: uma adaptagio climitica (Bergmann)
geraria tamanhos maiores do corpo, bem como uma tendén-
cia A especiagio para tamanhos maiores (Cope); essa ten-
déncia, por sua vez, levaria a uma maior especializacio na
dieta e a um risco maior de extingio (e maior turnover de
fauna), devido a uma instabilidade climatica maior.?

Aplicagdo

Para exemplificar a estrutura tedrica delineada acima,
é apresentada a seguir uma anilise do padrio global de va-
riagio no tamanho corpéreo de 228 espécies de serpentes
venenosas da familia Viperidae, conforme a abordagem de
assembléia citada anteriormente. Tais serpentes pertencem
ao grupo evolutivo das Caenophidia (serpentes “avanca-
das”), cuja caracteristica principal é a utilizagio de veneno
para subjugar suas presas’. De modo geral, as espécies
viperideas sio encontradas tanto em florestas tropicais,
quanto em desertos e regides de montanha, e ocorrem em
todos os continentes, com exce¢io da Antdrtica e Austra-
lia.?* Alguns estudos tém demonstrado que, ao contririo
dos organismos endotermos, animais ectotermos apresen-
tam um padrido inverso de tamanho corpéreo, ou seja, hid
uma tendéncia de aumento de tamanho em regides tropi-
cais, como é o caso de estudos desenvolvidos com répteis
escamados e anfibios?. Esse padrio tem sido denominado
de padrio inverso de Bergmann®

Para esta anilise, dados de tamanho corpéreo (com-
primento total mdximo em mm) para cada espécie de ser-
pente foram obtidos da literatura disponivel (ver Terribile
et al®') e mapeados em escala logaritmica (log10) sobre
uma grade de células de tamanho 110 x 110km. A partir do
mapeamento desses dados, foi calculada a média aritmética
de tamanho corpéreo em cada célula, cujo padrio global é
apresentado na figura 1. E possivel observar uma tendéncia
bastante clara do padrio inverso de Bergmann (isto é, au-
mento do tamanho médio das espécies em direcio a baixas
latitudes) na América do Sul e no Velho Mundo.

Inicialmente, tal padrio foi avaliado a partir das hipé-
teses climdtico-ambientais desenvolvidas para explicar os
processos ecoldgicos subjacentes A variagio macroecoldgica
do tamanho do corpo®. Para tanto, foram utilizadas as se-
guintes varidveis: temperatura média anual, precipitagio
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anual total, indice global de vegetacio (GVI) e variagio
topogrifica. O modelo de regressio multipla revelou que
essas varidveis, simultaneamente, explicaram 37% da varia-
¢io geogrifica no tamanho corpéreo (tabela 1).

Figura 1: Padrio geogrifico global do tamanho médio do corpo das espécies de Viperidae.

33 Molecular Phylogenetics and
Evolution, 19:94-104, 2001.

3 Molecular Phylogenetics and
Evolution, 32:83-100, 2004.

35 Molecular Phylogenetics and
Evolution, 39:91-110, 2006.

Tabela 1: Resultados dos modelos de regressao multipla do tamanho
médio e dos componentes filogenético (P) e adaptativo (S) das 228
espécies de serpentes de Viperidae. R? = coeficiente de determina-
¢io do modelo; TC = tamanho corpéreo; P = componente
filogenético; S = componente adaptativo.

Variaveis & R’ TC médio P médio S médio
Temperatura 0.415 -0.171 0.410
Precipitagao 0.116 0.184 -0.001
GVI 0.250 0.238 0.306
Variacio topogréfica 0.104 0.171 -0.008
R? 0.376 0.183 0.321

Considerando o baixo ajuste do modelo ambiental
(R?=0.376), torna-se necessirio avaliar se um modelo pu-
ramente ecolégico é suficiente para explicar o padrido obser-
vado, ou se outros componentes histéricos e evolutivos
estio subjacentes a esse gradiente. Assim, a variagio no
tamanho das serpentes viperideas foi analisado por meio do
método de particio PVR, de acordo com o arcabougo ted-
rico descrito anteriormente. Para tanto, construiu-se uma
filogenia para as espécies da familia Viperidae estabelecen-
do-se as relagdes filogenéticas a partir do género, de acordo
com as filogenias de Lenk et al**, Malhotra & Thorpe®
Castoe & Parkinson®
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Seguindo o protocolo de andlise do PVR, fez-se a
regressio do tamanho médio do corpo contra os autoveto-
res extraidos da matriz de distincias filogenéticas. Esse
“modelo filogenético” explicou apenas 20% da variagio no
tamanho médio de Viperidae, o que sugere que a variagio
no tamanho, neste caso, nio é explicada pela ancestralidade
comum entre as espécies. Ao se desmembrar a variagio
total do tamanho do corpo em dois componentes, filogené-
tico (P) e adaptativo (S), observa-se ainda um sinal adapta-
tivo no tamanho do corpo dos viperideos, visto que 32,1%
da variagio no componente S foram explicados pelo modelo
ambiental (tabela 1). Mais importante, porém, é o padrio
resultante do mapeamento dos valores médios de S (figura
2), em que se observa um forte padrio inverso de Berg-
mann, sugerindo que espécies localizadas em regides tropi-
cais tendem a ser maiores do que o esperado pela filogenia.
Além disso, hd uma correlagao positiva elevada entre os
valores médios de S e duas varidveis ambientais (temperatu-
ra e indice de vegetagio). Portanto, tais resultados indicam
que a variagio no tamanho médio do corpo de Viperidae
pode ser uma resposta adaptativa 2 variagio climdtico/am-
biental, em detrimento das relacées filogenéticas entre as
espécies.

Figura 2: Padrio geogrifico global dos valores médios do componente S (adaptativo) nas espécies de
Viperidae.

Temperatura e indice de vegetagio tém sido associa-
dos a duas hipéteses que explicam o padrio inverso de
Bergmann em organismos ectotermos: equilibrio térmico e
produtividade primidria, respectivamente. A hipdtese de
equilibrio térmico é baseada nas estratégias adotadas pelos
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organismos ectotermos para manutengio de temperaturas
corpéreas 6timas®. Estudos tém sugerido que as flutuagoes
térmicas didrias (especialmente na temperatura e quantidade
de energia solar) em altitudes maiores diminuem a quanti-
dade de horas disponiveis para as atividades das serpentes,
como termorregulagio, forrageamento e atividades repro-
dutivas®. Sob tais circunstincias, espera-se que organismos
com tamanhos menores, cuja drea de superficie corpérea se
configura maior com relacio ao volume, sejam favorecidos
pelo fato de que conseguem controlar suas temperaturas
corpéreas mais facilmente (por exemplo, aquecer mais rapi-
damente) e, portanto, tenham mais tempo disponivel para
outras atividades ecolégicas®. Por outro lado, em regides
tropicais com maior disponibilidade de energia, as restri-
¢des termorregulatérias sio menores, o que permitira a
esses organismos atingir um tamanho maior. Além disso,
com base na associagio do tamanho médio do corpo com
GVI, ¢ possivel sugerir que a maior disponibilidade de ali-
mento nas regides tropicais tenha permitido as espécies
viperideas dessas regides atingirem um tamanho maior que
o das espécies de regides temperadas®

A abordagem apresentada neste artigo exemplifica a
importancia da utilizagio de métodos filogenéticos compa-
rativos para andlise e compreensio dos processos ecoldgi-
cos e evolutivos envolvidos na variagio macroecoldgica de
caracteristicas bioldgicas. Certamente, a crescente utiliza-
cdo desses métodos e as perspectivas de avancos tedricos e
metodolégicos nas técnicas de andlise propiciario novas
respostas 2 uma ampla gama de questdes em macroecologia
e ecologia geogréfica.
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