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Resumo

Dentre 0os mecanismos que geram as distribuicbes das espécies, tem sido
atribuido um papel local as interages biol6gicas enquanto que as causas de padrbes
regionais ou globais séo atribuidas as variaveis abidticas. Recentemente, um numero
crescente de trabalhos tem concluido que as interacdes bioldgicas interespecificas
apresentam efeitos significativos sobre os limites das distribuicbes das espécies e que
a variacao espacial em grande escala de atributos populacionais, como a densidade, é
mais bem explicada pelas interacdes que pelas condi¢des abibticas. Os objetivos deste
trabalho sdo, portanto, mensurar a importancia das interacfes bioldégicas na
distribuicdo espacial das espécies, tanto em relacdo aos limites das distribuicdes
quanto a variacdo espacial nas densidades populacionais e discutir novas técnicas
para se incluir as interacdes interespecificas nos modelos de distribuicdo potencial. No
primeiro capitulo, um modelo estatistico de sistema de equacdes foi empregado para
se verificar o efeito da competicdo entre duas espécies de cupins de monticulos,
Cornitermes cumulans e Cornitermes silvestrii. No segundo capitulo, foi analisado o
efeito da distribuicdo potencial de Crotalaria maypurensis (Fabaceae), sobre a
distribuicdo potencial de Utetheisa ornatrix (Arctiidae). No terceiro capitulo, a
distribuicdo de um predador de topo, Panthera onca, e a variacdo espacial de sua
densidade populacional foram estimadas usando-se modelos alométricos de interacao
predador-presa.
Palavras-chave: Nicho ecoldgico, Seemingly Unrelated Regression, Allometric Diet

Breadth Model, Cornitermes, Panthera onca, Utetheisa ornatrix
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Introducéo

O nicho ecoldgico de uma espécie pode ser definido como o espaco N-
dimensional de condi¢cdes ou fatores ambientais no qual as populacdes persistem sem
imigracao (Hutchinson 1957). Este hipervolume, por sua vez, pode corresponder a uma
série de pontos no espaco geografico nos quais os fatores ambientais, que compde as
N-dimensdes do nicho, sdo encontradas (Hutchinson 1957). Esta realizacdo do nicho
no espaco geografico, o bidétopo, em conjunto com processos historicos (e.g.
vicariancia, especiacdo e adaptacdo) e dispersdo determinam a distribuicdo das
espécies (Soberon 2010, Pinto e MacDougall 2010, Wiens 2011, Peterson e Soberdn
2012).

O bibdtopo € caracterizado por interacdes complexas entre as diferentes N-
dimensdes do nicho (Hutchinson 1957; Colwel e Rangel 2009; Holt 2009). Um exemplo
disto é quando uma espécie vegetal € encontrada em areas onde a temperatura média
mensal é tdo alta quanto 40°C e em areas onde a pluviosidade média mensal € téo
baixa quanto 20mm3, mas nunca sera observada em locais onde estas duas condi¢des
ocorrem simultaneamente. Esta impossibilidade se deve ao fato da disponibilidade de
agua no solo cair rapidamente com o aumento de temperatura tornando esse recurso
indisponivel nestes locais. Caracteristicas do solo como granulosidade, drenagem e
presenca de interacbes micorrizicas podem, inclusive, alterar ainda mais o efeito da
temperatura e pluviosidade sobre a disponibilidade de agua (Taiz e Zeiger 2010).

As diferentes dimensdes que formam o nicho séo derivadas de dois grupos de
processos: bioticos ou nicho Eltoniano, caracterizados pelas interacbes bibticas
interespecificas; e abidticos nicho Grinnelliano, caracterizados por condicbes
climaticas, relevo, tipo de solo e outras variaveis abientais ndo controladas
(primariamente) por processos biologicos. (Soberon 2007). A distribuicdo potencial de

uma espécie, portanto, sera definida como todos 0s pontos no espaco geografico onde
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tanto as variaveis bibticas quanto as variaveis abioticas sdo favoraveis. Esta
distribuicdo é potencial, pois, considera todos os locais onde espécie pode ocorrer
independentemente dos processos historicos e da capacidade de dispersdao da

espécie.

Figura 4. Diagrama BAM representando os diferentes componentes que
determinam a distribuicdo das espécies. G indica todo o espaco geografico
(acessivel ou ndo a espécie); A indica a porcdo do espaco G na qual as
condicdes abidticas sdo adequadas para a sobrevivéncia da espécie; B
indica a porcao do espaco G na qual as condicdes bibticas sdo adequadas
para a sobrevivéncia da espécie; M indica a porcao do espaco geografico
acessivel a espécie por meio de dispersao.

O arcabouco tedrico representado pelo diagrama BAM (Soberén 2007, Hortal et
al. 2012, Peterson e Soberon 2012) (Figura 1) (do inglés biotic-abiotic-mobility) define
estes conceitos de forma mais precisa. No diagrama, o circulo A4 representa todo o

espagco geografico que contém as condicdes abidticas necessarias para a

sobrevivéncia e crescimento da espécie, ou seja, o bidétopo de seu nicho Grinnelliano.
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O circulo B representa todas as areas que contém as condicfes bidticas necessarias
para a sobrevivéncia e crescimento da espécie, ou seja, 0 bidtopo do seu nicho
Eltoniano (Soberén 2007, 2010), portanto A U B representa todo seu nicho ecoldgico .
O circulo M representa os locais acessiveis & espécie em questdo dado sua
capacidade de disperséo.

As areas onde A N B séo todas aquelas onde a espécie pode sobreviver, mas
nao necessariamente esta presente, portanto, sua distribuicdo potencial (representadas
pelos pontos brancos). As regides efetivamente ocupadas pela espécie, sua
distribuicdo, € definida como sendo AN B N M (representados pelos pontos pretos).
Qualquer ponto em M ¢ (AN B) (representados pelas cruzes brancas) sera um
sorvedouro, pois, as condicdes minimas para a sobrevivéncia da espécie ndo sao
satisfeita. As N-dimensGes ambientais associadas ao espaco geografico G
representado no diagrama sao definidas como E = n(G) e aquelas associadas a area
de distribuicao da espécie sdo definidas como E’' = n(G").

O conjunto de condi¢des que formam o nicho da espécie, por ser uma abstracao
derivada das possiveis respostas fisioldgicas, geralmente ndo estara completamente
realizado no espaco definido por M, no qual apenas um subconjunto das N-dimensoes,
N*=N n n(M) pode ser observado. Além disso, os estudos ecoldgicos utilizam
apenas uma amostra S do espaco representado por M, portanto, as variaveis
ambientais que formam o nicho da espécie, verificadas em S, devem ser descritas
como N*=N nn(M nS) S N* (0 mesmo ¢ aplicado para os componentes de N, ou
seja, A e B podem ser estimados baseando em variaveis ambientais medidas em
apenas um subconjunto de locais Se s&o denotadas como A* e B*, respectivamente).
Assim, os modelos de nicho que se baseiam em S ou M sdo modelos parciais (Wiens

2011, Peterson e Soberén 2012). E importante ressaltar que para se modelar a
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distribuicdo, potencial ou real, ndo é necessario invocar processos relacionados ao
nicho, embora pra a ultima forma de distribuicdo, processos biogeograficos historicos
devem ser levados em consideracdo (Wiens 2011).

Historicamente, tem sido atribuido um papel local (< 200km de extenséo, de
acordo com Pearson & Dawson, 2003) na relacéo entre distribuicdo e variaveis bibticas
ao passo gque as causas de padrdes em escalas regionais ou globais (>200km de
extensdo, de acordo com Pearson & Dawson, 2003) sédo atribuidas as variaveis
abidticas. Este paradigma dicotbmico se deve principalmente pela escassez de
trabalhos que apontam para a importancia das interacfes interespecificas em escalas
mais amplas. Esta escassez tem sido interpretada como resultado do fato de que as
interacdes interespecificas raramente apresentam algum efeito em escalas maiores
gue 200km (Pulliam 2000, Pearson e Dawson 2003, Soberén 2007, 2010, Wiens 2011,
Peterson e Soberdn 2012, Wisz et al. 2013).

Recentemente, porém, o nimero de publicagdes que demonstram que padrbes
em grande escala podem ser causados (parcialmente) por condi¢cdes bidticas tem
aumentado (Leathwick e Austin 2001, Aradjo e Luoto 2007, Braschler e Hill 2007,
Heikkinen et al. 2007, Tylianakis et al. 2008, Abrahamczyk e Kessler 2010, Gilman et al.
2010, Meier et al. 2010, Schweiger et al. 2012, Boulangeat et al. 2012). Estes trabalhos
concluiram que as interacbes interespecificas, embora ndo sejam os fatores
dominantes em escalas mais amplas, apresentam efeitos significativos. Um exemplo
destas novas publicacbes € o estudo de Heikknen et al.( 2007) no qual foi observado
que, para quatro espécies de corujas encontradas na Finlandia, os modelos de
distribuicdo (com resolucéo espacial de 10 km) que incorporaram a distribuicdo de seis
espécies de pica-paus ou a cobertura vegetal apresentaram maior poder explicativo e
maior acuidade. Em locais onde as condi¢des climéaticas eram desfavoraveis para as

corujas estas ainda podiam ser encontradas quando havia ninhos de pica-paus
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disponiveis na area, pois estes ninhos forneciam abrigo de qualidade para as corujas.

Em outro exemplo, a abundancia de espécies arboreas de folha larga em
remanescentes florestais na Nova Zelandia péde ser explicada por um gradiente
climatico (temperatura média anual) e pela abundéancia de quatro espécies de
Nothofagus, estes Ultimos apresentando efeito negativo, sugerindo interacdes
competitivas entre as espécies (Leathwick e Austin 2001). Além disso, a magnitude
deste efeito variou de acordo com o gradiente climatico de forma que as espécies
arboreas que apresentavam tolerancia climatica mais semelhante a de Nothofagus
tinham suas abundancias mais drasticamente reduzidas em funcdo da presenca do
competidor (Leathwick e Austin 2001).

Na Bolivia, foi demostrado que a competicdo, mediada pela fenologia de
espécies vegetais visitadas por beija-flores, mostrou-se o principal determinante da
diversidade destas aves em um transecto de 660km (Abrahamczyk e Kessler 2010).
Em areas onde se verificou uma maior disponibilidade de flores, independentemente
das condi¢cbes climaticas (a pluviosidade média anual no sul do transecto era de
6258mm3 enquanto que no norte era de 410mm3) e da diversidade de plantas, foram
encontradas as maiores riquezas de beija-flores, pois a maior disponibilidade de
recursos reduziu a competicdo (Abrahamczyk e Kessler 2010).

Estes resultados apontam para a necessidade de se investigar com mais
detalhes os efeitos das interacdes bidticas e a distribuicdo em grande escala das
espécies. Atualmente, sao empregados um conjunto de técnicas chamadas
coletivamente de modelos de distribuicdo de espécies (SDMs, do inglés Species
Distribution Models) ou modelos de nicho ecoldgico (ENMs, do inglés Ecological Niche
Models ou Environmental Niche Models) para prever tanto os limites das distribuicoes
das espécies quanto a variabilidade na probabilidade de sua ocorréncia no interior

desses limites (Austin 2002, 2007, Elith et al. 2006, Thuiller et al. 2009, Elith e
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Leathwick 2009, Diniz-Filho et al. 2010, Lobo et al. 2010, Hortal et al. 2012, Peterson e
Soberon 2012, Rangel e Loyola 2012, Torres et al. 2012, Wisz et al. 2013). De uma
forma geral, estes modelos empregam um conjunto de ocorréncias e (preferivelmente)
auséncias e os valores das variaveis ambientais (geralmente abidticas) nestes pontos
para gerar hipoteses a respeito da distribuicdo potencial das espécies. Tais técnicas
sdo, portanto, fenomenoldégicas, mas se baseiam no fato de que os limites da
distribuicdo de uma espécie sédo determinados pela interacdo entre suas caracteristicas
ecofisiolégicas e morfolégicas e as condi¢cdes ambientais(Hortal et al. 2012, Rangel e
Loyola 2012).

Os SDMs séo simplificacbes de processos complexos, pois, ndo levam em
consideracao eventos histéricos (quando se usa apenas dados de ocorréncias atuais),
capacidade de dispersdo e, até recentemente, variaveis bidticas. Considerando o
crescente numero de evidéncias que apontam para um papel mais central das
interacdes interespecifica em padrées de distribuicdo em grande escala, o presente
trabalho possui os seguintes objetivos: discutir formas de se integrar modelagem de
distribuicdo potencial, interacdes interespecificas e biologia das espécies; avaliar seus

potenciais usos; identificar potenciais problemas e discutir melhorias.
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Capitulo 1

Utilizacao de sistema de regressoes simultianeas para estimar o efeito de
exclusao competitiva sobre a distribuicdo de duas espécies de cupins de

monticulo do Cerrado brasileiro
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Resumo

A utilizagdo de sistemas de equagdes simultdneas nos quais as estimativas de uma
equacao refletem diretamente nas estimativas feitas pelas outras equagdes pode ser
uma ferramenta util para se estudar os efeitos das interagbes bidticas sobre a
distribuicao das espécies. Este tipo de técnica, embora muito usada em outras areas,
como a econometria ainda é pouco explorada em ecologia e biogeografia. Neste
trabalho foi empregado um tipo de sistema de equagdes simultaneas, o modelo SUR
(Seemingly Unrelated Equation) juntamente com um modelo linear generalizado (GLM)
de equacgdes independentes, para descrever a distribuigdo potencial de duas espécies
de cupins de monticulos no Cerrado brasileiro, Cornitermes cumulans e Cornitermes
silvestrii cujas biologia, ecologia e historia evolutiva apontam para um possivel papel da
competicdo como fator limitante da distribuicdo de ambas as espécies. A sobreposi¢cao
da distribuicdo das duas espécies foi maior quando estimada pelo GLM que quando
estimada pelo SUR ao passo que a acuracia do segundo modelo foi maior para C.
cumulans, mas nao foi diferente do GLM para C. silvestrii indicando que a primeira
espécie tem sua distribuicdo limitada pela segunda enquanto que este efeito ndo é
simétrico. Além disso, o padrdo biogeografico da subfamilia Syntermitinae, da qual as
duas espécies fazem parte, e a posi¢cao mais derivada de C. silvestrii em relagao a C.
cumulans tornam a competicdo uma explicagao plausivel para os limites da distribuigao
de ambas. Portanto, a nova técnica empregada para se estimar a distribuicdo de
espécies que interagem entre si € promissora e estudos futuros sdo necessarios para

se determinar as vantagens e os limites de tal técnica.
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1. Introdugao

A distribuicdo potencial de duas espécies pode ser definida como todos os
pontos no espago geografico onde as condigdes ambientais sao favoraveis a
persisténcia de suas populagdes ( Soberén 2007). Ao longo de toda a distribuicao
potencial, a adequabilidade (uma estimativa do quanto as condigcbes ambientais em
cada ponto no espago sao favoraveis ao crescimento populacional) deve variar
(Hutchinson 1957, Soberon 2007, Peterson et al. 2011, Sillero 2011) em fungédo das
mudangas espaciais das condi¢gdes ambientais e tal variagdo pode ser estimada
usando-se modelos estatisticos (Austin 2002, Thuiller et al. 2003, Rangel e Loyola
2012) nos quais variaveis ambientais abioticas relevantes sdo usadas como preditores,

de acordo com as equagdes (simplificadas) abaixo:
Si= BiX;+ ¢ [equacéo 1]
S = BiXj+ u [equacdo 2]

onde S representa a adequabilidade em cada ponto para as espécies i e j, e X
representam as variaveis abidticas relevantes X e seus respectivos coeficientes g para i
e j. O erro de cada modelo é representado por € e x. Quanto maiores forem os valores
de S, melhores serdo as chances de sobrevivéncia e crescimento das espécies no
local.

Se estas duas espécies forem tidas como organismos sésseis, pode-se assumir
que elas dependem, dentre outros recursos, do espago. Quando um propagulo de
qualquer uma dessas espécies chega a um local desocupado ira se fixar e crescer até
0 maximo de tamanho possivel dado suas restricdes morfofisiolégicas, ao padrao de
ocupacao do espago adjacente e as restricoes impostas por outras condigdes
ambientais. Caso estes propagulos atinjam locais ja ocupados nao havera fixagédo ou

crescimento (Pielou 1962, MacArthur e Levins 1967, Begon et al. 2009). Para estas
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duas espeécies, 0 espaco ocupado por um individuo nao esta limitado apenas as suas
dimensbes corporais, podendo ser maior em fungdo de mecanismos de defesa de
territério, como a producao e liberagao de substancias toxicas no substrato. Nesse
sistema, portanto, o espago é um fator limitante da distribuicdo das espécies (Polizzi e
Forschler 1998, Peng et al. 2004, Li et al. 2010, Pierik et al. 2012).

Considerando um cenario no qual a espécie i cresce mais rapidamente que a
espécie J, esta diferenga resulta em uma vantagem competitiva de i/ sobre j. Isso porque
a primeira espécie tende a ocupar espacos vazios adjacentes ao ponto de fixacdo do
propagulo mais rapidamente. Além disso, deve atingir a maturidade mais cedo,
produzindo propagulos antes que j, aumentando suas chances de ocupagédo de
espacos nao adjacentes ao ponto de fixagcao (Begon et al. 2009).

Neste sistema, as condigbes abidticas 6timas que formam o nicho de cada
espécie sdo, em média, diferentes, mas ha sobreposicdo em condigbes subdtimas.
Dado que nao existam barreiras geograficas que impegam os propagulos de ambas as
espécies atingirem o0s mesmos locais, a sobreposigdo do nicho resulta em
sobreposi¢cdo, no espago geografico, da distribuicdo potencial de cada espécie.
Portanto, existem locais onde a adequabilidade para i € maior, locais onde a
adequabilidade para j € maior e locais onde as condigbes ambientais s&o igualmente
favoraveis (ou desfavoraveis) a ambas.

A capacidade de crescimento de cada espécie, além de ser limitada por
caracteristicas bioldgicas intrinsecas, é determinada também pelo ambiente, de modo
que, quanto mais proximo das condicbes ambientais 6timas, maior sera a taxa de

crescimento. Assim, j pode ser competitivamente superior a i em locais onde a

desigualdade Sj > §; for grande o suficiente para que as taxas de crescimento de j

sejam maiores que as de .

Desta forma, em areas de sobreposicao potencial, onde as adequabilidades
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estimadas indicam que ambas as espécies poderiam sobreviver e suas populagdes
crescerem, a presencga inicial de uma espécie deve interferir na presenga e no
crescimento da outra, ou seja, quanto maior for a adequabilidade para i, menor sera
para j devido a competicdo pelo espacgo (o inverso também ocorre, embora com menor
magnitude devido a assimetria na capacidade competitiva das espécies). Neste caso, o
erro u da equacao 2 esta correlacionado com Si da primeira. O mesmo acontece entre
€ e Sjda equacéao 1, fazendo com que o erro das duas equacdes estejam diretamente
correlacionados.

Quando duas equagdes estéo relacionadas entre si por meio da correlagéo entre
os erros, uma estimativa mais eficiente dos coeficientes que determinam o modelo
pode ser obtida por meio da técnica de Seemingly Unrelated Regression (SUR) (Zellner
1962). Esta técnica consiste em estimar os erros das equagdes separadamente, como
se fossem modelos independentes. Com os erros estimados, uma matriz de
covariancia entre eles € construida e empregada para estimar os parametros reais
usando a técnica de quadrados minimos generalizados (Zellner 1962).

Em uma regressao multipla, os coeficientes sdo estimados de acordo com a
seguinte formula: B = [X'X]~*[X'Y], onde B sdo os coeficientes, X é a matriz das
variaveis preditoras e Y a variavel resposta (Zar 2010). Mas no modelo SUR os
parametros sdo estimados de acordo com a férmula: B = [D'Q~'D]~[D'Q Y]
onde D é a matriz de variaveis preditoras em todas as equacgdes, Y é a matriz das
variaveis respostas e Q € uma matriz de peso baseada na covaridncia entre os
residuos das equagdes que compde o sistema e é definida como sendo igual a £®I;, o
produto de Kronecker da matriz de covaridancia ¥ entre os residuos e uma matriz

identidade t x t, onde t € o numero de observagbes em qualquer equagao (t deve ser

igual em todas) (Zellner 1962).
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O sistema composto por espécies sésseis, potencialmente competidoras, cuja
distribuicdo potencial de cada uma se sobrepde, pode ser aplicado a relagéo entre
Cornitermes cumulans e Cornitermes silvestrii (Isoptera, Termitidae, Syntermitinae),
duas espécies de cupins de monticulos comuns no Cerrado brasileiro (Redford 1984,
Costa et al. 2009). Cupins sdo insetos eusociais cuja estrutura populacional € definida
pela divisao reprodutiva de trabalho na qual os organismos que compde a coldnia séo
agrupados em castas de acordo com suas caracteristicas morfolégicas e a fungéo que
desempenham (Thorne 1997, Queller e Strassmann 2002, Thorne et al. 2003, Roux e
Korb 2004, Roisin 2006, Stevens et al. 2007, Schwander et al. 2010). A
interdependéncia entre os componentes da colbnia e as especializagdes morfolodgicas
das diferentes castas, caracteristicas da ordem Isoptera (Thorne 1997, Thorne et al.
2003, Powell 2009), motivaram a caracterizagao destes grupamentos de individuos
como um superorganismo (Reeve e Hdlldobler 2007, Gardner e Grafen 2009). Sendo
assim, uma coldnia de cupins, € funcionalmente equivalente a um animal séssil cuja
influéncia se estende a area adjacente ao ninho.

Embora sejam detritivoros (Brauman et al. 2000, Donovan et al. 2001, Klass et
al. 2008), e, portanto, nao exercem controle sobre a producéo de seu recurso alimentar,
nao competindo por ele, sdo animais territoriais que dependem do espaco para fixagao
e crescimento das colbnias (Marins e DeSouza 2008, Li et al. 2010, Levings e Adams
2012, Jost et al. 2012). Varios estudos relataram, em pesquisas laboratoriais e de
campo, comportamento agressivo intercoldénias (tanto intraespecificas quanto
interespecificas) (Polizzi e Forschler 1998, Arab e Costa-Leonardo 2005, Marins e
DeSouza 2008, Li et al. 2010, Jost et al. 2012). Em estudos recentes, utilizando arenas
de forrageio bidimensionais, foram verificadas invasdes de operarios de uma colbnia
em outra e a consequente exclusao da col6nia invadida (Arab e Costa-Leonardo 2005,

Marins e DeSouza 2008, Li et al. 2010, Jost et al. 2012). Estes resultados sao
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indicativos de que a competicao é significativa para as espécies estudadas.

A distribuicao espacial destas duas espécies € caracterizada por um padrao de
substituicdo latitudinal no qual C. silvestrii ocorre predominantemente em latitudes mais
baixas enquanto que C. cumulans ocorre nas mais elevadas, sobrepondo-se em
algumas areas (Constantino 2002). Os ninhos de ambas as espécies sdo encontrados
apenas em areas abertas (campos naturais, areas em regeneragao e pastagens;
(Emerson 1952, Negret e Redford 1982, Constantino 2002, Cunha et al. 2006, Carrijo
et al. 2008, Costa et al. 2009, Ruckamp et al. 2009, 2012), embora operarios
forrageando em areas florestais sejam comuns, o que evidencia a importancia da
disponibilidade do espago na ocorréncia das espécies (Constantino 2002).

Os ninhos destas espécies sdo marcadamente diferentes sendo que C.
cumulans constroi estruturas mais volumosas (geralmente com a altura maior que a
largura) que as de C. silvestrii (Qque constroem ninhos mais largos que altos; Negret e
Redford 1982, Redford 1984, Costa et al. 2009, Rickamp et al. 2009, 2012, Cosarinsky
2011). Além disso, os ninhos de C. cumulans apresentam duas porcdes distintas, uma
interna, a colmeia ou habitaculo e uma externa, o muro (Cosarinsky 2011), enquanto
que ninhos de C. silvestri nao apresentam divisdes internas. Ninhos maiores
demandam, consequentemente, mais tempo para serem construidos fazendo com que
as colénias de C. cumulans fundadas no mesmo tempo que colbnias C. silvestrii
atinjam a maturidade mais tardiamente, resultando em uma produgdo posterior de
alados fundadores de novas coldnias, diminuindo, assim, sua taxa de colonizagao de
novos pontos. Em contrapartida, colénias maiores defendem territorios
proporcionalmente maiores e apresentam maior sobrevida (Redford 1984).

Considerando entdo as diferencas e semelhangas biolégicas entre as duas
espécies e a possivel interacdo competitiva entre elas, o presente capitulo tem como

objetivos 1) avaliar a capacidade dos modelos do tipo SUR em predizer com mais
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acuracia a area de sobreposicdo na distribuicdo das duas espécies de cupins
potencialmente competidoras e 2) testar a hipotese de que ha assimetria na interagéao

entre as distribuicbes potenciais de C. silvestrii e C. cumulans.

2. Metodologia
2.1.Dados de ocorréncia das espécies de cupins

Os pontos de ocorréncia das duas espécies de cupins foram obtidos a partir de
dados publicados na literatura e da colecao de Isoptera da Universidade Federal de
Goias (veja apéndice A1 para lista completa). As referéncias foram verificadas quanto a
disponibilidade de coordenadas geograficas. Quando ndo estavam presentes, as
ocorréncias foram determinadas pela descricdo do local de coleta (em muitos casos,
além do nome do municipio, foram citados, por exemplo, os nomes das fazendas, das
areas de preservacgao, das rodovias ou campi das universidades onde as coletas foram
feitas). As referéncias nas quais nenhuma dessas informagdes estava disponivel foram
descartadas.

2.2.Variaveis ambientais

Foram utilizadas, para modelar a distribuigdo potencial dos cupins um conjunto
de variaveis bioclimaticas (temperatura média anual, sazonalidade da temperatura,
temperatura no més mais frio, temperatura no trimestre mais seco, precipitacdo anual,
precipitagdo no més mais Uumido e sazonalidade na precipitacdo) e duas variaveis
geomorfoldgicas (elevagao, inclinagao) (Hijmans et al. 2005). Estas variaveis foram
selecionadas, pois, de acordo com a biologia dos insetos estudados, devem exercer
papel chave em suas dindmicas populacionais. Os ciclos reprodutivos destes cupins de
monticulos estao fortemente associados a sazonalidade da temperatura e precipitacao
(Mill 1983, Martius 2003); ja em areas com temperaturas muito baixas, pelo fato dos

cupins serem animais heterotérmicos, isto pode limitar a atividade e consequentemente
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a distribuicdo das espécies.

A precipitacdo (média anual e média no trimestre mais quente) define a
disponibilidade de agua no ambiente e, associada a inclinagdo, pode determinar a
saturagdo hidrica do terreno. Como estes cupins constroem ninhos terricolas e se
deslocam durante o forrageio, principalmente por galerias subterraneas, solos
saturados ou pouco drenados nao sao adequados. Além disso, ainda em consequéncia
dos ninhos terricolas, areas muito inclinadas ndo sdo adequadas para a fixagao da
colbnia.

2.3.Modelos de distribuicao

Juntamente aos pontos de ocorréncias de cada espécie, foi selecionado
aleatoriamente um conjunto de pseudo-auséncias equivalente ao numero de presengas
mais 50%. Este procedimento foi repetido 10 vezes, resultando em 10 conjuntos de
dados de presenca e pseudo-auséncia (PPAs). Cada PPA foi dividido aleatoriamente
em 10 subconjuntos de dados para treino (70% dos pontos do PPA correspondente) e
10 subconjuntos de dados para teste (30% dos pontos do PPA correspondente),
gerando, no final, 100 conjuntos de dados para treino (PPATrs) e 100 conjunto de
dados para teste (PPATes) para cada espécie. Para cada PPATr, um modelo linear
generalizado (GLM, do inglés, generalized linear model; Austin 2002, Thuiller et al.
2003), com funcgao de ligagao logit e familia de erros binomial, foi ajustado usando-se o
procedimento stepwise, cujo critério de comparagao entre modelos foi o AlCc, e a
combinagao de variaveis mais complexa permitida foi um polinédmio de segundo ordem.
A acuracia de cada modelo selecionado foi estimada através da area sob a curva
(AUC) operacional caracteristica do receptor (ou curva ROC), usando como referéncia
o respectivo PPATe.

Cada resultado foi extrapolado para o conjunto total de pontos, gerando 100

mapas de adequabilidade para todo territério brasileiro. Estes mapas foram
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transformados a fim de se obter valores binarios de presenca e auséncia, usando como
critério de corte o valor de adequabilidade que mais se aproximou da acuracia maxima
possivel, estimada pelo AUC. Os mapas binarios foram somados e o resultado
transformados novamente (nas células cujos valores foram menores que 50 foram
consideradas como auséncias e as restantes consideradas como presenca). A partir
dos dois mapas binarios finais a sobreposi¢céo da distribuicdo potencial das espécies foi
determinada.
2.4.Modelo de regressao simultanea

Um sistema de modelos nao lineares SUR foi ajustado para cada combinacéo de
PPATr de C. cumulans e PPATr de C. silvestrii. Nestes modelos foram usados como
variavel resposta a adequabilidade estimada pelo GLM correspondente (transformada
usando-se a funcdo logit) e como preditores as variaveis bioclimaticas (e suas
interagdes) selecionadas durante o procedimento stepwise (descrito acima). Como os
modelos nao sao lineares, foi utilizada uma técnica de minimizagao nao linear (nim)
para se estimar os coeficiente iniciais de cada regressao (primeira etapa do modelo
SUR) e para se estimar os coeficientes das regressdes, considerando a estrutura de
correlagdo entre os residuos (segunda etapa do modelo SUR). Tais técnicas de
minimizagdo utilizam algoritmos iterativos que dependem de valores iniciais para os
parametros a serem estimados. Neste caso, foram utilizados como valores iniciais
aqueles estimados pelos GLMs. Para se medir a acuracia de cada modelo e para a
confecgdo dos mapas extrapolados (das adequabilidades, binarios e da sobreposi¢ao)
foram empregados os mesmos métodos descritos para os GLMs. As analises foram
implementadas com o uso do pacote Systemfit (Henningsen e Hamann 2007) do

programa R (R Development Core Team 2011)
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3. Resultados e Discussao

As adequabilidades estimadas pelos diferentes modelos ndo apresentaram
grande diferengas, embora haja uma aparente diminuicdo em todo o mapa pra C.
silvestrii (o GLM estimou 22880 células com adequabilidade maior que 0,5 enquanto
foram estimadas 3568 células nas quais a adequabilidade foi maior que 0,5 pelo
modelo SUR) e uma ligeira diminuigdo no centro da distribuicdo de C. cumulans (o
GLM estimou 49678 células com adequabilidade maior que 0,5 enquanto foram
estimadas pelo modelo SUR 37283 células com nas quais a adequabilidade foi maior

que 0,5) (Figura 1).

a b
Adequabilidade o Adequabilidade y
0.000000 0.000000
B 0.197903 B 0.197903 :
N 0.395806 N 0.395806
0593709 W 0593709
0 791612 0 791612
- 0.089515 . 0 989515
c A - d >

Adequabilidade Adequabilidade

0.000600 ~10.000000
. 0.197903 W 0.197903
N 0,395B06 B 0.395806
. 0.593709 . 0.593709
0. 791612 . 0.791612
. 0.089515 . 0989515

Figura 1. Mapas de adequabilidades de Cornitermes silvestrii (a e b) e Cornitemes cumulans (c e d), gerados pelos
modelos GLM (a e c) e SUR (b e d).
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O GLM estimou uma area de sobreposi¢cdo das duas espécies maior (8612

células a mais) que aquela observada através dos pontos de ocorréncias (Figura 2).

GLM SUR

Em Sobreposicdo

Figura 2. Mapas das sobreposicoes das distribuicdes potenciais truncadas de Cornitermes cumulans e Cornitermes silvestrii. A
area em vermelho representa a sobreposicdo estimada pelo modelo SUR (a) e GLM (b) e o poligono representa a sobreposi¢cao
observada através dos pontos de ocorréncias.

Esta observacao pode emergir através de trés mecanismos distintos: i) entre
algumas espécies, as diferencas significativas quanto a capacidade de dispersao, se
deve a existéncia de uma barreira geografica que limita a dispersdo de uma espécie,
mas néo limita a dispersao de outra (Figura 3b e 3c), isto, no entanto, ndo ocorre entre
C. cumulans e C. silvestrii, pois os alados, individuos responsaveis pela dispersdo da
espécie, ndao sao morfologicamente distintos, apresentando assim, capacidade de
dispersao semelhante (Emerson 1952); ii) restricdo a dispersdao em fungéo do tempo

desde a origem das espécies, ou seja, ndao houve tempo suficiente para que as
espécies se dispersassem para todos os pontos em (B N A) (Figura 3e), portanto,

suas distribuigdes atuais estdo em expansao; e iii) interagcdo competitiva limita a area
de sobreposigdo para os locais onde a adequabilidade é baixa o suficiente para

equilibrar a competicdo, tornando igualmente provavel a presenga de ambas as
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espécies (Figura 3f) e, consequentemente, qualquer ponto em Az N A; além da

regido de sobreposicdo observada pelas ocorréncias equivale a B € (A N B), ou seja,

uma regiado de sorvedouro pois as interagdes ndo sao favoraveis para a manutengao do

crescimento populacional.

ll‘lll!llllllllll‘ll'llllll

Figura 3.Representagdo dos possiveis mecanismos que podem gerar a diferenga no padrdo de sobreposi¢do
estimadas pelos modelos SUR e GLM: a) a distribuicdo de ambas as espécies (cruzes e ciculos) esta limitada
pela barreira em vermelho (as linhas pontilhadas representam os limites impostos pelo nicho); b) ndo ha barreiras
e portanto, as espécies estéo distribuidas em toda a area adequada; c e d) a barreira limita apenas a distribuigao
de uma das espécies; €) ndo existe barreira porém, devido as taxas de dispersao, as espécies ainda nao tiveram
tempo para ocuparem todas as areas adequadas (as setas indicam expansdo da distribuicdo e as linhas
pontilhadas internas indicam os limites atuais das distribuicdes); f) ndo ha barreiras mas a distribuigdo das
espécies ndo esta expandindo enfungdo da interagdo competitiva entre ambas (as linhas pontilhadas internas
representam os limites atuais da distribuicdo das espécies).

Os padroées resultantes dos processos ii e iii, sdo0 os mesmos e por isso é dificil
determinar a causa exata, porém, de acordo com Anderson et al. (2002), quando as
espécies estao ausentes de locais climaticamente adequados em regides contiguas a
suas distribuicbes observadas, porém ocupadas por outra espécie potencialmente
competidora, € mais provavel que o mecanismo subjacente limitando a distribui¢cao seja

a competicdo. Wiens (2011) argumenta que a verificagdo desta inferéncia necessita da
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observacao da distribuicdo espacial de outros taxons relacionados com o grupo de
estudo. Segundo o autor, um padrao mais apelativo a favor da exclusdo competitiva é a
presenca de extensa sobreposigao das distribuicdes entre as espécies do mesmo clado
daquelas estudadas, indicando ampla dispersao do grupo.

Este padrdao é observado para o género Cornitermes que € amplamente
distribuido em toda a regido neotropical (Emerson 1952, Krishna et al. 2013). Varias
espécies pertencentes a subfamilia Syntermitinae, ocorrem em simpatria tanto com C.
silvestrii e quanto com C. cumulans como: Silvestritermes euamignathus (Rocha et al.
2012), Labiotermes orthocephalus, Labiotermes orthocephalus, Labiotermes
longilabius, Labiotermes emersoni (Constantino et al. 2006), Cornitermes bequaerti e
Procornitermes araujoi (Negret e Redford 1982, Krishna et al. 2013).

Mas, tanto Anderson et al. (2002) quanto Wiens (2011) apontam para a
necessidade de experimentos para demonstrar a ocorréncia de interagcbes competitivas
entre as espécies antes de atribuir a competicdo o padrdo de distribuicido espacial.
Marins e DeSouza (2008) mostraram que operarios de C. cumulans de uma colbnia
respondem mais agressivamente a presenca de operarios da mesma espécie, porém,
de outras colbnias, ao serem submetidos a estresse. O padrdo de agressividade
intercolénias dessa espécie ndo variou em fungao da distancia entre os ninhos dos
quais os insetos foram amostrados e que se encontravam no local da coleta. Embora
nao sejam conclusivos em relagdo a competigao, estes resultados indicam que estes
cupins sao capazes de reconhecer organismos de colbnias diferentes e uma das
implicagbes desta habilidade é a pronta resposta a invasao territorial por organismos
provenientes de outros ninhos.

A acuracia dos modelos SUR e GLM variaram entre as espécies sendo que para
C. cumulans o SUR apresentou maior acuracia e previu melhor os pontos de

ocorréncia enquanto que para C. silvestrii ndo houve diferencas entre SUR e GLM
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(Tabela 1). Este resultado indica que a relagéo entre as duas espécies nao € simétrica
e a distribuicdo de C. cumulans € mais limitada pela adicdo da correlagdo entre os
residuos das distribuicbes que C. silvestrii, o que era esperado em fungdo do

crescimento mais rapido das coldnias de C. silvestrii.

Tabela 1 Acuracia dos modelos medidas como a area sob a curva ROC, especificidade (niumero de auséncias
corretamente estimadas) e sensibilidade (nimero de presengas corretamente estimadas). IC é o intervalo de
confianga de cada estatistica, onde (I) indica o limite inferior e (S) o limite superior.

AUC Especificidade Sensibilidade
Média IC(I) IC(S) Média IC(l) IC(S) Média IC(l) IC(S)
81.752 80.980 82.523 74.693 73.212 76.174 82.737 80.856 84.619
82.252 81.586 82.919 72.750 71.125 74.376 84.137 82.349 85.925
SUR 87.698 87.126 88.270 72.718 71.277 74.159 91.505 90.427 92.584

GLM  86.525 86.002 87.047 74.153 72.800 75.506 88.883 87.599 90.167

Espécie  Modelo

C. silvestrii

C. cumulans

Além disso, poderiamos esperar que, caso a dispersao seja o fator limitante e as
duas espécies apresentam capacidade de dispersdo semelhantes, a histéria evolutiva
deve determinar qual espécie apresenta menor distribuicdo. Aquela mais recente, por
ter tido menos tempo para se dispersar, deve apresentar menor propor¢do da sua
distribuicdo potencial realizada (Paul et al. 2009). No caso das duas espécies
analisadas neste trabalho, C. cumulans tem sua distribuigdo mais restrita que a de C.
silvestrii, portanto, se ambas apresentam a mesma capacidade de dispersao e o unico
fator limitante € o movimento das espécies, C. silvestrii deve ser filogeneticamente mais
basal que C. cumulans, porém, uma analise filogenética preliminar da subfamilia
Syntermitinae aponta para o contrario, ou seja, C. cumulans é mais basal (Rocha e
Cancello 2013). Assim, os resultados deste trabalho e a biologia das espécies apontam
para a competicdo como um dos fatores determinantes da distribuicdo geografica das
duas espécies de cupins estudadas.

4. Consideragoes finais
A utilizacao dos sistemas de equagdes simultdneas, como o modelo SUR, pode

trazer a tona padrdes que antes estavam mascarados por estimativas menos eficientes
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dos coeficientes das relagdes entre clima e distribuicdo o que faz desse campo de
pesquisa algo promissor, principalmente quando se visa responder questdes a cerca
dos efeitos das interagdes bioldgicas sobre a distribuicdo dos organismos. Além disso,
de acordo com Wisz et al. (2013) estas técnicas ainda ndo foram aplicadas no
arcaboucgo da modelagem de distribuicdo e modelagem de nicho, aumento ainda mais
o valor destas analises. Fica evidente também que o padrédo de distribuicdo entre as
duas espécies se deve, em parte, a exclusdo competitiva, reforcando ainda mais a
ideia de que interacbes podem determinar parte da distribuicdo das espécies e que
seus efeitos sdo espacialmente estruturados, estando concentrados em algumas
regides especificas da distribuicdo dos organismos.
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Capitulo 2

Efeitos da interacdo inseto-planta sobre a distribuicdo atual e futura de

Utetheisa ornatrix (Lepidoptera, Arctiidae)
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Resumo

Utetheisa ornatrix € uma espécies de mariposa cujo sucesso do ciclo reprodutivo
depende de alcaloides sequestrados, ainda no estagio larval, das plantas
hospedeiras do género Crotalaria. O presente trabalho investigou os possiveis
efeitos da distribuicdo potencial da planta hospedeira sobre a distribuicdo potencial
do inseto, tanto considerando o clima atual quanto em cenarios de mudancas
climaticas. Mostrou também, que o clima é o principal fator limitante da distribuicéo
do inseto embora sua importancia diminua a medida que se aproxima das bordas
da distribuicdo da mariposa. No entanto, a resposta tanto da planta quanto do
hospedeiro as possiveis mudancas climaticas globais sdo mais semelhantes entre
si do que o esperado ao acaso. Considerando que sdo organismos de reinos
diferentes, portanto apresentam processo ecofisioldgicos distintos, e considerando
também a dependéncia da mariposa em relacao a planta, o padrdo que se observa

possivelmente € fruto de um processo seletivo que resultou em tolerancias

ambientais do inseto mais semelhantes as da planta hospedeira.
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1. Introducéao

A mariposa Utetheisa ornatrix (Linnaeus, 1758) da familia Arctiidae, sequestra,
durante o estagio larval, compostos alcaloides pirrolizidinicos (APs) toxicos e de gosto
acentuadamente amargo dos botbes florais, sementes e folhas das plantas
hospedeiras (Crotalaria spp. da familia Fabaceae) (Eisner e Meinwald 1995, Gonzalez
et al. 1999, Bezzerides et al. 2004, Ferro et al. 2006). Os compostos sdo mantidos no
organismo do animal ao longo de todo o seu ciclo de vida podendo ser, eventualmente,
alocados parcialmente nos ovos por ambos os adultos. Os machos doam parte de seu
contetdo de alcaloides para as fémeas juntamente com os espermatoforos durante a
copula. A fémea por sua vez, repassa aos ovos parte dos APs que recebeu do macho e
parte de seu préprio contetdo obtido durante o estagio larval (Eisner e Meinwald 1995,

Gonzalez et al. 1999, Bezzerides et al. 2004).

A contribuicdo de ambos o0s sexos para a defesa dos ovos € fundamental. Em
experimentos realizados por Bezzerides et al. (2004), os ovos que receberam
alcaloides de ambos o0s genitores foram significativamente mais rejeitados por
formigas, joaninhas e himendpteros parasitas. As fémeas dessa espécie sao
promiscuas e acumulam alcaloides doados por diversos machos ao longo da vida. A
porcdo destes compostos que nao foi alocada nos seus ovos funciona como
mecanismo de protecdo para o adulto contra possiveis predadores (Gonzélez et al.

1999).

Os machos sao selecionados pelas fémeas por meio de sinais quimicos,
feromonios, produzidos por eles. Estes feromdOnios sexuais sdo derivados dos APs
acumulados durante seu estagio larval. Quanto mais feromonio produzido pelo macho,
mais atraente, para as fémeas, ele se torna, e a quantidade de feromonio é diretamente

proporcional ao seu conteudo de alcaloides (Eisner e Meinwald 1995).
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Portanto, a distribuicdo potencial de U. ornatrix, A N B, do diagrama BAM
(Figura 1) (Soberon 2007, 2010, Peterson e Soberén 2012), deve depender, em grande
parte, da distribuicdo de Crotalaria spp, resultando em uma grande &area de
sobreposicdo de ambas as distribuicbes. Esta area de sobreposicdo nao deve
corresponder, no entanto, a totalidade da distribuicdo de cada espécie (Heikkinen et al.
2007, Wisz et al. 2013) porque elas apresentam repostas fisiologicas distintas as
condicBes ambientais abidticas. A disponibilidade de agua e a temperatura séao fatores
limitantes para ambos, no entanto, para as plantas, as respostas a essas condicfes
sdo alteradas por variaveis edaficas como profundidade, granulosidade, contetdo
organico e conteudo mineral do solo, pois determinam a disponibilidade de agua para
as raizes, por exemplo (Taiz e Zeiger, 2010). Além disso, U. ornatrix pode utilizar
outras espécies de plantas como hospedeiras para suas larvas (embora Crotalaria spp.
sejam mais importantes pelo motivos apresentados acima), das quais hem sempre é

possivel sequestrar algum tipo de AP (Ferro et al. 2006).

As respostas fisiologicas diferentes de plantas e insetos geram outra
consequéncia sobre a distribuicdo de U. ornatrix: em caso de mudancas climaticas &
mais provavel que a congruéncia entre a distribuicdo destas espécies diminua ainda
mais (Pearson e Dawson 2003, Braschler e Hill 2007, Van der Putten et al. 2010,
Schweiger et al. 2012), por exemplo, os locais recentemente colonizados por uma
espécie de borboleta encontrada na Gra-Bretanha, a Polygonia c-album, cuja
distribuicdo real tem expandido em direcdo ao norte da ilha em funcdo de mudancas
climaticas, ndo apresentam o hospedeiro principal ou, quando este esta presente, sua
densidade é mais baixa que nas areas centrais da distribuicdo do inseto. Mesmo na
auséncia do hospedeiro principal, porém, as novas populagbes de P. c-album
persistem explorando duas novas espécies vegetais. As taxas de sobrevivéncia da

borboleta, explorando novos hospedeiros, foram maiores. Estes resultados podem
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indicar que os novos hospedeiros sdo, na verdade, os hospedeiros ideais e que antes
da expanséo da distribuicdo de P. c-album, ela estava confinada, por fatores climaticos,
a areas onde estavam disponiveis apenas hospedeiros subdétimos (Braschler e Hill
2007), ou seja, os limites da distribuicdo deste inseto sao definidos pelo clima, porém a

variacdo na abundancia se deve, provavelmente, as interagdes.

Tendo em vista a importadncia biol6gica de Crotalaria spp. para 0 sucesso
reprodutivo e sobrevivéncia de U. ornatrix e os efeitos das potenciais mudancas
alteracdes climaticas sobre a distribuicdo de cada espécie, 0 presente capitulo tem
como objetivos: 1) Estimar a importancia da interacdo entre U. ornatrix e Crotalaria spp.
na distribuicdo potencial do inseto — a interacdo é estimada indiretamente através da
distribuicdo da planta hospedeira; 2) Estimar as areas onde a interacdo deve ser mais
importante (espera-se, neste caso, que nas areas onde a adequabilidade predita pelo
clima for menor, a interacdo se torne mais importante); 3) Estimar, em funcdo de
mudancas climaticas, a distribuicdo potencial do inseto usando-se o clima e o clima e a
interacdo entre planta e inseto; 4) Discutir as diferencas entre as predi¢cdes baseadas

apenas em funcéo do clima e em funcéo do clima e interacao.

2. Metodologia
2.1.Dados de ocorréncia das espécies

2.1.1. Dados de ocorréncia de Utetheisa ornatrix e Crotalaria maypurensis

Foram usados 87 registros da mariposa obtidos a partir de espécimes em
colecbes entomologicas no Brasil e da literatura (Figura 1b; veja para detalhes dos
pontos de ocorréncias Diniz-Filho et al. 2010). Foram utilizados 1124 registros de
Crotalaria maypurensis, levantados nas bases de dados eletronicas: Global Biodiversity
Information  Facility database (GBIF, http://www.gbif.org/) e  SpeciesLink

(http://splink.cria.org.br) (Figura 1a). Outras trés espécies de Crotalaria também podem
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ser usadas como plantas hospedeiras por U. ornatrix, porém os pontos de ocorréncias

destas espécies sdo pouco documentados e portanto foram exlcuidos das analises.

Figura 1. Pontos de ocorréncia de Crotalaria maypurensis (a) e Utetheisa ornatrix (b) utilizados
neste estudo

2.2.Modelagem de distribuicdo potencial

Para se modelar a distribuicdo potencial de C. maypurensis e U. ornatrix foram
utilizadas quatro variaveis biocliméticas: sazonalidade na temperatura, temperatura no
més mais quente, precipitacdo no més mais seco e sazonalidade da precipitacédo.
Foram elaborados quatro conjuntos de modelos divididos de acordo com a espécie
modelada e o tipo de variavel utilizada para tal fim (tabela 1). Os cédigos MCP, MP e
MC presentes na tabela 1 representam a distribuicdo potencial da mariposa em funcéo
do clima e da planta, distribuicdo potencial da mariposa em funcdo da planta e a
distribuicdo potencial da mariposa em fungédo do clima. PC representa a distribuigdo

potencial da planta em funcéo do clima.
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Tabela 1. Tipos de modelos de distribuicdo potencial de Utetheisa ornatrix e Crotalaria
maypurensis e as respectivas regides correspondentes no diagrama BAM.

Espécie modelada Tipo de preditor Regido no diagrama BAM Cadigo
Utetheisa ornatrix Clima A* MC
Utetheisa ornatrix Interacdo B* MP
Utetheisa ornatrix Clima + interacéo A*n B* MCP
Crotalaria maypurensis Clima A* PC

Cada conjunto de modelos é composto pelas estimativas obtidas por meio de
sete algoritmos diferentes, Redes neurais artificiais (ANN; Segurado e Araudjo 2004),
Andlise de arvores de classificacdo (CTA, Thuiller et al. 2003, Segurado e Araujo
2004), Andlise de discriminante flexivel (FDA), Modelos aditivos generalizados (GAM;
Leathwick e Austin 2001, Guisan et al. 2002, Leathwick et al. 2006), Modelos de
boosting generalizados (GBM; Elith et al. 2006). Modelos lineares generalizados (GLM,;
Austin 2002, Thuiller et al. 2003), Regressdo multivariada via spiline adaptativa (MARS;
Leathwick et al. 2006, Elith et al. 2006). As analises foram feitas usando o pacote

BIOMOD (Thuiller et al. 2009) do software R (R Development Core Team 2011)

Cada algoritmo varia quanto aos mecanismos pelos quais buscam descrever 0s
dados (Elith et al. 2006, Elith e Leathwick 2009, Rangel e Loyola 2012) e, portanto,
agregam mais informacdo aos resultados. No entanto, erros inerentes aos dados de
distribuicdo, aos dados ambientais e aos préprios algoritmos aumentam as incertezas a
respeito das previsées (Aradjo e New 2007, Diniz-Filho et al. 2010, Rangel e Loyola
2012). Uma forma de minimizar estas incertezas é por meio da utilizacdo da técnica de
projecdo combinada (do inglés, ensemble forecasting) (Aradjo e New 2007). Esta
técnica consiste em combinar as adequabilidades estimadas pelos diferentes
algoritmos (usando, por exemplo, a média aritmética ou a média ponderada pela
acuracia de cada estimativa). As projecdes de cada algoritmo, no presente trabalho,

foram combinadas usando-se a média aritmética das adequabilidades estimadas. Além
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do Ensemble, outra forma de se considerar as incertezas inerentes as técnicas de
modelagem, € combinar os parametros ou estatisticas das analises empregadas no

trabalho usando as estimativas individuais de cada algoritmo.

Juntamente com os pontos de ocorréncia, foi selecionado aleatoriamente um
conjunto de pseudo-auséncias equivalente ao nimero de presencas mais 50%. Este
procedimento foi repetido 10 vezes, resultando em 10 conjuntos de dados de presenca
e pseudo-auséncia (PPAs). Cada PPA foi dividido aleatoriamente em 10 conjuntos de
dados de treino (70% dos pontos do PPA correspondente) e teste (30% dos pontos do
PPA correspondente), gerando, no final, 100 conjuntos de dados para treino (PPATY) e
100 conjuntos de dados para teste (PPATe). Para cada PPATr foram ajustados

modelos de distribuicdo através do uso dos algoritmos mencionados anteriormente.

2.3.Efeito geogréfico

Para se verificar a variagdo espacial na importancia das interacdes ao longo da
distribuicdo potencial de U. ornatrix, as células no interior da regido onde pelo menos
metade dos algoritmos, quando transformados em valores binarios usando-se como
critério o valor do AUC (Diniz-Filho et al. 2010), estimaram a presenca da espécie,
foram divididas em trés faixas: externa, intermediaria e interna. Cada faixa foi

submetida as mesmas analises estatisticas que os dados completos (Figura 2).
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Figura 2. Distribuicdo potencial de Utetheisa ornatrix gerada a partir do consenso entre as distribuicdes
estimadas por sete algoritmos. As faixas dividem a distribuicdo para as analises.

2.4.Particao de variancia e path analysis

A fim de se medir o quanto a distribuicdo potencial da planta hospedeira deve
afetar a distribuicdo potencial da mariposa, a variancia da adequabilidade estimada
para MCP foi particionada em quatro porcées: [a], a variancia explicada exclusivamente
pelo clima (neste caso, a adequabilidade estimada por MC), [c], a variancia explicada
exclusivamente pela interacdo (a adequabilidade estimada pelo residuo da correlacéo
entre MP e PC, ou seja, o efeito da planta controlado pelo efeito do clima), [b], a
variacdo compartilhada entre clima e interacdo e [d], a variancia ndo explicada pelos
dois conjuntos de preditores. Para se determinar os mecanismos pelos quais o clima e
a interacao sobre a distribuicdo potencial da mariposa, os efeitos diretos e indiretos dos
preditores foram estimados usando-se técnicas de path analysis (Legendre e Legendre

1998).
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2.5.Modelagem de distribuicdo potencial em cenéarios de mudancas climaticas

Para ilustrar as possiveis consequéncias das mudancas climaticas sobre a
concordancia entre as distribuicdes do inseto e da planta hospedeira foram utilizadas
variaveis climéticas derivadas de um modelo global de circulagdo oceanico-atmosférico
(AOGCMs, do inglés, Atmospheric-Ocean Global Clrculation Models) gerado pelo
CCCma (Canadian Centre for Climate Modelling e Analysis). Foram usados dados
referentes a dois cenarios de mudancas climéticas, um pessimista (A2) e um otimista
(B2), projetados para o ano de 2100 (Arnell et al. 2004). No primeiro a taxa de
crescimento da populacdo humana € mais rapida que no segundo e a economia global
permanece orientada para o mercado e o desenvolvimento € heterogéneo entre os
paises (Arnell et al. 2004). No segundo, as taxas de crescimento das populacdes
humanas sao mais baixas e a economia esta orientada para a sustentabilidade e a

responsabilidade ambiental baseada nas necessidades locais (Arnell et al. 2004).

Para se testar a concordancia entre as variacdes na distribuicdo prevista pelas
mudancas climéticas entre U. ornatrix e C. maypurensis, foi utilizada a estatistica de
odds ratio. Para isso foi usado o nimero de células onde as mudancas climaticas
melhoram a adequabilidade para ambas as espécies, somado ao numero de células
onde as mudancas climéticas geram areas piores para ambas. Este valor foi divido pelo

namero de casos onde as previsdes sdo contrarias para a mariposa e a planta.

3. Resultados e Discussao

De acordo com os mapas de adequabilidade de C. maypurensis e U. ornatrix, as
espécies apresentam distribuicdo potencial Neotropical, na qual as areas mais
favoraveis a ambas estdo concentradas no litoral da regido sudeste do Brasil, inserida

no Bioma Mata Atlantica. A regido amazoénica nao faz parte da distribuicdo potencial de
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nenhum dos organismos estudados. Como era esperado, houve variacdo nas
predicbes geradas pelas diferentes combinacdes de variaveis preditoras (Figura 3). A
acuracia do algoritmo GLM, utilizado para modelar a distribuicdo potencial da mariposa,
foi maior ao se incorporar a distribuicdo potencial da planta hospedeira como variavel
preditora (tabela 2), enquanto que a acuracia do algoritmo MARS foi maior utilizando-se
apenas o clima como preditor da distribuicdo de U. ornatrix (tabela 2). O restante dos
algoritmos ndo apresentou melhora (ou piora) em sua acuracia, independente do tipo
de variadvel preditora empregada, sugerindo que a distribuicdo de U. ornatrix e C.

maypurensis esteja limitada primariamente pelo clima (tabela 2).

Tabela 2. Acuracia dos modelos (MCP, com interagcdo e MP sem interac¢éo) de distribuicao potencial de
Utetheisa ornatrix para cada algoritmo.

Modelo Algoritmo Média Desvio
AUC Sensibilidade Especificidade AUC Sensibilidade Especificidade
ANN 0.765 78.118 75.680 0.050 2.892 8.725
CTA 0.733 75.059 82.120 0.041 9.619 6.311
GAM 0.839 76.471 76.400 0.027 0.000 0.000
MCP GBM 0.818 84.941 85.000 0.034 1.215 1.024
GLM 0.836 76.236 76.220 0.027 0.496 0.290
MARS  0.812 78.236 78.420 0.038 1.143 1.105
FDA 0.838 78.118 77.640 0.024 1.381 0.765
ANN 0.746 80.706 72.700 0.045 2.671 9.364
CTA 0.725 80.353 80.680 0.066 7.902 5.451
GAM 0.833 77.059 77.280 0.028 1.000 0.738
MC GBM 0.814 84.235 84.360 0.037 0.992 1.015
GLM 0.789 74.118 74.200 0.039 2.601 2.628
MARS  0.821 79.882 79.840 0.031 1.408 1.448
FDA 0.817 76.706 76.740 0.036 1.446 1.421

Os resultados mostraram que a porcao [a] (explicada pelo clima), da variancia da
adequabilidade estimada para MCP (conforme metodologia), foi maior que as outras
porcoes, tanto considerando a média entre os valores de [a] obtidos pelos diferentes

algoritmos individualmente (tabela 3) quanto o valor de [a] obtido pelo Ensemble (tabela
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3). Isto mostra que as interacdes respondem apenas parcialmente pelos padrdes

ecologicos em grande escala.

Tabela 3. Particdo de varidncia da adequabilidade estimada pelas proje¢cdes combinadas dos algoritmos
e pela média das prticbes de cada um, para todo mapa de adequabilidade e para as faixas interna,
intermediéria e externa do mapa de distribuicdo truncado (Figura 1). [a] variancia explicada pelo clima,
[b] variancia compartilhada entre clima e interacéo, [c] varidncia explicada pela interacédo e [d] variancia
ndo explicada.

Faixa de dados [a] [b] [c] [d]

Total (Ensemble) 0.779 0.075 0.015 0.216
Total (Média) 0.526 0.162 0.097 0.015
Interna 0.922 0.022 0.005 0.005
Intermediaria 0.836 0.017 0.014 0.014
Externa 0.733 0.039 0.03 0.198
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Figura 3. Projecbes combinadas da distribuicdo potencial de Utetheisa ornatrix em
funcdo do clima (a); em funcdo da distribuicdo de Crotalaria maypurensis (b);em funcéo
do clima e da interacao (c) e distribuicao potencial de Crotalaria maypurensis (d).

De forma geral, a interacdo € mais importante nos locais onde a adequabilidade

estimada pelo clima é menor, pois o0 componente [c] da variancia na adequabilidade da
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mariposa foi maior nos limites da distribuicdo (embora ainda menor que o componente
climatico) em comparacdo com este componente no interior (tabela 3) E importante
ressaltar que nem toda borda de distribuicho é determinada por caracteristicas
ecologicas (Wiens 2011). Podem ser impostas aos organismos por barreiras
geograficas, como oceanos, por exemplo. Portanto, este aumento na importancia da
planta hospedeira a medida que se aproxima dos limites da distribuicdo esta
condicionado ao tipo de mecanismo que gera o proprio limite. Outra evidéncia para iSso
sdo os mapas das incertezas (Figura 4; Diniz-Filho et al. 2009, 2010) que mostram que
as maiores variacdes das estimativas das adequabilidades em funcdo do tipo de

modelo (MCP, MP ou MC) ocorreu no limite sul da distribuicdo potencial da espécie.

Variancia Variancia

B 2 50184e-06 M 0.112705

[F10.280478 o [T 0.406827
0.560953 0.70095

W 0.841429 W 0.995072

Figura 4. Mapas das incertezas (variancias) das projeces das adequabilidades. incertezas nas
proje¢6es em fungdo do tipo de modelo, MCP ou MC (a) e incertezas nas projecbes atribuidas aos
algoritmos utilizados (b).

De acordo com a path analysis o efeito direto do clima nao foi maior que o efeito
direto da interagcéo. Mas quando se combinou os efeitos diretos e indiretos, o clima foi o
principal determinante da adequabilidade de U. ornatrix ao longo de sua distribuicdo

potencial (Figura 5).
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Considerando o0s cenéarios de mudancas climaticas globais, a distribuicao
potencial de ambas as espécies apresentou variacdo espacial correspondente, sendo
que, na maioria dos casos, as direcbes das mudancas foram estatisticamente
significativas (Figura 6). O padrdo de aumento na incongruéncia entre as distribuicbes
de parasitas e hospedeiros como consequéncia das mudancas climaticas globais
encontrado por alguns autores (Van der Putten et al. 2010, Schweiger et al. 2012), ndo
foi verificado neste caso. No entanto, esta conclusdo esta limitada a distribuicdo
potencial dos organismos, pois a distribuicdo real é limitada pela dispersao, portanto,

se as espécies apresentarem taxas de dispersao diferentes, as mudancas climéticas

vao levar a um aumento na disparidade das distribuicdes.

a | | b | |
MC MC
.. 0,459 .. 0,325

0,533 o] MPC 0,495 7| MPC

0,596 0,685
PC - MP PC - MP

0,668 0,598

Figura 5. Path analysis descrevendo a magnitude do efeito do clima e distribuicdo potencial de
Crotalaria maypurensis sobre a adequabilidade de Utetheisa ornatrix estimada a partir das projecdes
combinadas das estimativas de cada algoritmo de modelagem. As setas cheias indicam efeito direto
e as setas pontilhadas indicam efeito indireto. MC representa a adequabilidade da mariposa em
fnucéo do clima, MCP indica a adequabilidade da mariposa em funcdo do clima e da planta, MP
indica a adequabilidade da mariposa em funcdo da planta e PC sindica a adequabilidade da planta
em funcéo do clima.
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Este padréo concordante de distribuicdo atual e em face de mudancas climaticas
pode ser o resultado de um processo seletivo no qual as tolerancias fisioldgicas da
mariposa foram selecionadas de forma a se aproximar das tolerancias da planta
hospedeira. Neste contexto, os locais que correspondem ao 6timo das condi¢cdes
ambientais de C. maypurensis devem corresponder ao 6timo das condigdes ambientais
para U. ornatrix, aumentando, desta forma, a disponibilidade do recurso alimentar e
protecdo tanto para os imaturos quanto para adultos (por meios dos APs sequestrados
da planta). Ou seja, a interacdo entre as duas espécies pode ter sido mais importante
para determinar a distribuicdo da mariposa em algum ponto na histéria evolutiva do

inseto.

Qdds Ratio

Cénarios de mudangas climaticas

Figura 6. Avaliacao da associacéo entre os padr8es de resposta a mudangas climaticas
climaticas globais, de Crotalaria maypurensis e Utetheisa ornatrix. A linha vermelha
indica o valor de odds ratio no qual a associagéo entre as mudancas € ao acaso.
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4. Consideracdes finais
De modo geral, o clima parece ser o principal determinante da distribuicdo da
mariposa, no entanto, muitos estudos mostraram a forte ligacdo entre o inseto e
Crotalaria spp. Além disso, a resposta de ambas as espécies as mudancas climaticas
globais € mais similar do que o esperado ao acaso indicando que um “fantasma” da
interacdo sobre a resposta da borboleta as condi¢cbes ambientais e consequentemente
sobre sua distribuicdo. Portanto, fica evidente que estudos que visam quantificar o
papel das interacdes bidticas sobre a distribuicdo e principalmente prever seus efeitos
neste momento atual de crise de biodiversidade devem levar em consideragdo a
histéria evolutiva das espécies.
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Capitulo 3

Interacdes troficas, alometria e distribuicdo geografica de Panthera onca
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Resumo

A distribuicdo de qualquer organismo é determinada tanto pelo seu nicho quanto por
fatores historicos. O primeiro pode ser subdividido em duas categorias, nicho
Eltoniano, referente ao seu componente bidtico (interacdes bioldgicas
interespecificas) e nicho Grinnelliano, referente ao seu componente abiético. Por
muito tempo o nicho Grinnelliano tem sido considerado o principal determinante dos
limites potenciais das distribuicbes das espécies enquanto que as interacdes tém
sido consideradas como determinantes de padroes em pequena escala. No entanto,
um crescente numero de publicagBes tem contestado essa generalizacdo. Esses
estudos, porém, em sua maioria, estimam a interacdo bidtica por meio de um
pequeno grupo de espécies, das quais aquela estudada depende fortemente,
ignorando o fato de que outras interagbes, embora pouco importantes
individualmente, devem constituir, em conjunto, uma importante por¢do do nicho
Grinnelliano das espécies estudadas. O presente trabalho tem como objetivo avaliar
a importancia das interacdes tréficas na distribuicdo de Panthera onca, um predador
de topo e maior felino das américas. Para isso, as interacdes foram modeladas
usando-se um modelo alométrico de amplitude de dieta e um modelo alométrico de
densidade populacional do predador; o efeito do clima sobre distribuicdo do
predador foi estimado usando-se modelos de distribuicdo de espécies. A distribuicao
do predador estimada utilizando tanto as interagdes quanto o clima ndo apresentou
melhor acurécia que a distribuicdo baseada apenas no clima, no entanto, a interacao
estimada por meio do modelo alométrico de amplitude de dieta explicou a maior
parte da variacdo espacial na densidade do predador. Este resultado aponta para a
importancia das interagcdes na descricdo de padrbes em grande escala e para a

estrutura aninhada dos processos que geram estes padroes.
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Introducéo

A compreensao dos fatores que limitam a distribuicdo espacial e a
abundancia das espécies tem sido um dos principais objetivos da ecologia (Jiménez-
Valverde et al. 2009, Kearney e Porter 2009, Holt 2009). Vérios determinantes foram
propostos como, por exemplo, as restrigdes fisiologicas do organismo as condi¢des
ambientais (e.g. Kearney e Porter 2009, Feder 2010, Peterson e Soberdon 2012),
auséncia de um mutualista ou hospedeiro (Aradjo e Luoto 2007, Braschler e Hill
2007, Heikkinen et al. 2007, Wisz et al. 2013) e capacidade de dispersdo das
espécies (Soberén 2010, Pinto e MacDougall 2010, Wiens 2011, Peterson e
Soberén 2012). Tais determinantes baseado no conceito de nicho ecoldgico
(fundamental) proposto por Hutchinson (1957): espaco (ou hipervolume) ambiental
N-dimensional no qual uma espécie sobrevive indefinidamente e no qual as

dindmicas populacionais estédo estruturadas.

As N-dimensdes que formam o nicho de uma espécie (Hutchinson 1957)
podem ser divididas em dois grupos: dimensdes ou variaveis bibticas (interacbes
bidticas e dinamica de utilizacdo de recurso) parcela categorizada como nicho
Eltoniano e as dimensfes ou variaveis abibticas (condicdes climaticas e tipo de solo,
por exemplo) classificado como nicho Grinnelliano (Soberéon 2007, 2010). O segundo
grupo, embora possa apresentar variaveis estruturadas em diferentes escalas de
resolucdo espacial, geralmente afeta a distribuicdo das espécies nas maiores
escalas (Pulliam 2000, Pearson e Dawson 2003, Soberén 2007, 2010, Wiens 2011,
Peterson e Soberon 2012, Wisz et al. 2013). Ja o nicho Eltoniano (variaveis biéticas)
tende a ser mais importante em escala local (Pulliam 2000, Pearson e Dawson 2003,

Soberén 2007, 2010, Wiens 2011, Peterson e Soberén 2012, Wisz et al. 2013).



61

Cada ponto no hipervolume do nicho de uma espécie, ou seja, cada
combinacdo de condicbes ambientais nas quais uma populacdo persiste, pode
corresponder a um conjunto de pontos no espaco geografico, chamados de biotopo
(Hutchinson 1957; Colwel e Rangel 2009; Holt 2009). Portanto, uma vez que se
conhece a relacdo entre os atributos populacionais da espécie em estudo, as
condicbes que formam o seu nicho (pelo menos aquelas mais importantes) e a
distribuicdo no espaco geogréfico de tais condi¢des, € possivel estimar os limites da
distribuicdo geografica da espécie e a variacdo na adequabilidade das areas
inseridas nestes limites (Leathwick e Austin 2001, Austin 2002, Aradjo e Guisan
2006, Soberon 2007, 2010, Elith e Leathwick 2009, Diniz-Filho et al. 2010, Peterson

e Soberdn 2012, Boulangeat et al. 2012, Wisz et al. 2013).

No entanto, apesar da caracterizacdo da relacdo entre os atributos
populacionais que definem sua persisténcia e as variaveis que formam o nicho de
uma espécies sugerir trivialidade, nem todas sdo conhecidas e estas se associam
entre si de forma complexa (Aradjo e Guisan 2006, Austin 2007, Hortal et al. 2012,
Peterson e Soberdn 2012, Rangel e Loyola 2012). Para se conhecer estas variaveis
e determinar como estdo associadas, dois grupos de técnicas sdo geralmente
empregadas (Kearney e Porter 2009, Elith e Leathwick 2009, Sillero 2011, Peterson
e Sober6on 2012, Wisz et al. 2013): modelos mecanisticos e modelos
fenomenoldgicos. No primeiro, mecanismos baseados em propriedades biofisicas e
ecofisiolégicas das espécies sdo estabelecidos, seus parametros sdo estimados em
funcdo das condicbes ambientais relevantes e aos seus produtos séo estabelecidas
coordenadas geograficas (Kearney e Porter 2009, Elith e Leathwick 2009, Wisz et al.

2013).
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No segundo, a distribuicdo de uma espécie é inferida a partir de ferramentas
estatisticas (técnicas de regressao, técnicas de otimizacdo e métricas de distancias)
aplicadas entre seus pontos de ocorréncia e, preferencialmente, pontos de
auséncias e um conjunto relevante de dimensdes ambientais (Elith e Leathwick
2009, Diniz-Filho et al. 2010, Lobo et al. 2010, Hortal et al. 2012, Peterson e
Soberdén 2012, Rangel e Loyola 2012, Torres et al. 2012). Neste caso, o resultado
pode ser interpretado como sendo os limites potenciais da distribuicdo da espécie
em questdo e, sendo assim, retém alguma informacédo sobre a relacdo entre as
tolerancias fisioldgicas e condicbes ambientais, embora, de uma forma geral, ndo se
possa inferir processos ecoldgicos a partir destes resultados (Sillero 2011, Hortal et

al. 2012).

Independente da forma com que o nicho € modelado, quando se trata da
distribuicdo em grande escala dos organismos, os componentes Grinnellianos do
nicho sdo tidos como os Unicos fatores determinantes (Pearson e Dawson, 2003).
Recentemente, porém, alguns autores mostraram que mesmo em escalas maiores,
0s processos baseados em fatores cenopoéticos ndo sdo necessariamente
dominantes sobre o0s processos baseados em variaveis bidticas. Além disso, as
técnicas de modelagem de distribuicdo de espécie podem apresentar resultados
melhorados quando interacfes biodticas sao incorporadas nas andlises (Leathwick e
Austin 2001, Araujo e Luoto 2007, Braschler e Hill 2007, Heikkinen et al. 2007,
Tylianakis et al. 2008, Abrahamczyk e Kessler 2010, Gilman et al. 2010, Meier et al.

2010, Schweiger et al. 2012, Boulangeat et al. 2012).

Os trabalhos mencionados que incorporaram interacdes interespecificas nos
modelos de distribuicdo, o fizeram através de algoritmos fenomenoldgicos e nao

by

incorporaram 0s processos teodricos referentes a formagdo e a forca destas
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interacdes. Além disso, no caso de Araujo e Luoto (2007) e Heikkinen et al. (2007), a
interacao foi incorporada como presenca e auséncia de algumas espécies das quais
o organismo modelado dependia fortemente. Porém, de uma forma geral, as
interacbes mais fortes representam apenas um subconjunto de todas aquelas
observadas para uma populacdo (Bascompte e Jordano 2007, Vazquez et al. 2007,
2009, Ings et al. 2009). Este fato permite levantar o seguinte questionamento sobre
as formas de interagcdo mais comuns e menos fortes: elas apresentam, em conjunto,
o mesmo poder preditivo que aquelas mais fortes? Para responder tal questdo é

importante inicialmente entender os mecanismos que geram tais interacoes.

Vazquez et al. (2009) propuseram um modelo conceitual para explicar a
formacao de redes mutualisticas (planta-polinizador, no caso do trabalho) que pode
ser estendido para outras formas de interagdo. Este modelo € composto por cinco
fatores que determinam as interagdes: sobreposicao espacial e temporal, densidade
das espécies envolvidas, compatibilidade entre fenétipos e histéria evolutiva. De
acordo com os autores, duas espécies poderdo interagir entre si se ocorrerem no
mesmo local e ao mesmo tempo, e as interagcfes serdo mais provaveis a medida em
que as densidades populacionais de cada espécie envolvida, nas areas e periodos
de sobreposicédo, se tornem maiores (Vazquez et al. 2007, Morales e Vazquez 2008,

Bastolla et al. 2009).

Além da sobreposicao espacial e temporal, a interacdo é determinada pelo
fendtipo de cada espécie (Rezende et al. 2007, Petchey et al. 2008, Owen-Smith e
Mills 2008), por exemplo, no caso de interacdes troficas, predadores irdo se
alimentar preferencialmente de presas que sdo pequenas o suficiente para serem
capturadas e dominadas sem excessiva perda de energia ou risco de algum

ferimento e grandes o suficiente para fornecerem ganho de energia (Petchey et al.,
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2008). Para as assembleias de plantas e dispersores de sementes, o tamanho e
forma do bico das aves e o tamanho dos frutos determinam a maioria das interacdes
observadas (Galetti et al. 2011). Rezende et al.( 2007) mostraram que, em redes
mutualisticas, espécies filogeneticamente mais proximas tendem a apresentar
atributos relacionados a interacao, tais como tamanho da flor ou formato do aparelho
bucal, por exemplo, mais similares. J& Barlow et al. (2009) encontraram forte sinal
filogenético nas propriedades dos venenos de viperideos do género Echis, que, por

sua vez, determinavam a composic¢éo da dieta de cada grupo de serpentes.

No caso especifico da relacdo predador-presa e da formacdo das redes
troficas, o modelo alométrico de amplitude de dieta (ADBM, do inglés Allometric Diet
Breadth Model) proposto por Petchey et al. (2008) apresenta em sua base 0s
mesmos determinantes tedricos propostos por Vazquez et al. (2009). No ADBM, a
forca da interacdo entre um predador e sua presa depende da razédo entre a
quantidade de energia adquirida ao consumir 0 recurso e o gasto energético do
predador ao manipula-lo, ou seja, do lucro energético obtido pelo consumidor. Esta
férmula deriva da teoria de forrageio 6timo de acordo com a qual os organismos se
comportam de tal forma a encontrar, capturar e consumir recursos com o maximo de
calorias dispendendo o minimo de tempo e energia no processo (Pyke 1984). Por
ser um modelo alométrico, cada parametro € escalonado pela massa corporal da

presa e/ou massa corporal do predador.

Assim, as interagcOes troficas previstas pelo ADBM em uma determinada
regido de sobreposicao das distribuicbes dos consumidores e recursos sao uma
funcdo da densidade populacional e da relacdo custo-beneficio mediada pelas
massas corporais (fen6tipo) de cada espécie, de acordo com o modelo conceitual

descrito por Vazquez et al. (2009), embora nenhum mecanismo de interacao
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relacionado diretamente a histéria evolutiva de predadores e presas esteja presente
(é importante ressaltar que Vazquez et al. (2009) discutem a dificuldade de se
incorporar a histéria evolutiva das espécies nos modelos de formacéo de redes de

interacdo e ndo a usam ao testar o poder preditivo do modelo conceitual).

Outro modelo, proposto por Carbone e Gittleman (2002) especificamente para
mamiferos carnivoros, pode ser empregado para se estimar os efeitos das
interacdes troficas sobre as populacdes de predadores. Diferente do mecanismo
discutido acima, que descreve a formacdo das ligacdes entre pares de espécies,
este modelo estima a densidade maxima da populacdo de um consumidor em uma
determinada &rea como uma funcdo da biomassa de suas presas (massa corporal
multiplicada por densidade) e massa corporal do predado, portanto, € um modelo
alométrico de densidade populacional do predador. Estes modelos podem ser
“especializados”, ou seja, para cada ponto do espaco geogréfico cuja fauna de
presas da onga-pintada é conhecida, é possivel estimar a densidade do predador e
a amplitude da sua dieta. Esta espacializacdo dos modelos alométricos pode ser
empregada para se explicar a variacdo geografica na densidade do predador e para

estimar os limites de sua distribuicao.

Um exemplo de predador de topo que apresenta um grande numero de
presas, portanto, um grande nimero de interacdes interespecificas, € a on¢a-pintada
(Panthera onca, Carnivora: Felidae). Esta espécie é semelhante em aparéncia ao
leopardo africano (Panthera pardus), difere deste por ser maior (pesando entre 36 a
158 kg enquanto que o leopardo pesa entre 28 a 90 kg), apresentar cauda e
caninos, especialmente os inferiores, relativamente curtos e cranio mais robusto
(Seymor 1989). As fémeas sdo 25% mais leves que os machos. Sdo animais

solitarios embora haja encontros entre machos e fémeas durante o periodo de
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reproducdo. O periodo de gestdo varia entre 91 a 110 dias apés os quais 1 a 4
filhotes nascem (mais frequentemente 2) em uma toca. Em cativeiro, a reproducéo

tem sido observada em qualquer més do ano (Seymor 1989).

A espécie é o maior felino das Américas e Unica representante do género
Panthera n&o extinto no continente (Aranda e Sanchez-Cordero 1996, Sanderson et
al. 2002). Sua distribuicdo atual se estende desde o sul dos Estados Unidos até o
norte da Argentina embora os registros fosseis datados de até 850.000 anos
apontam para a presenca da espécie em latitudes equivalentes aos estados de
Washington, Nebraska e Maryland nos Estados Unidos (Seymor 1989, Rabinowitz
1999, Sanderson et al. 2002). O Brasil ocupa aproximadamente 50% de toda a
distribuicdo de P. onca e apresenta os locais onde foram registradas as maiores

densidade populacionais (Toérres et al. 2008, 2012, Silveira et al. 2009).

A area de vida da espécie pode variar muito ao longo de sua distribuicdo
geografica, sendo que no Brasil, pode variar entre 500 a 600 km2 enquanto que na
América Central pode variar de 100 a 180 Km2 (Maffei et al. 2011). As areas de vida
das fémeas sdo menores que as dos machos, o que € consistente com o sistema de
reproducdo poliginico (Seymor 1989, Azevedo e Murray 2007). A variacao
geografica da area de vida da onca-pintada tem sido explicada como sendo uma
funcao do tipo de habitat e da disponibilidade de presas: em regies nas quais o tipo
de vegetacdo € mais aberto, os animais tendem a apresentar maior area de vida
enquanto que em &reas onde as populacbes de presas estdo mais
homogeneamente distribuidas e/ou sdo mais abundantes as areas de vida tendem a
serem menores (Astete et al. 2008). Portanto, os objetivos do presente trabalho
sdo: 1) modelar a variacdo espacial das interacdes troficas entre onca-pintada e

suas presas por meio de um modelo alométrico de amplitude de dieta (ADBM) e um
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modelo alométrico de densidade populacional do predador; 2) estimar o quanto
estas interacdes podem melhorar a acuracia dos modelos de distribuicédo e; 3) testar
a hipotese de que a variacdo espacial nas interacbes € um descritor da variacdo na

densidade do predador mais importante do que as variaveis bioclimaticas.

2. Metodologia
2.1.Pontos de ocorréncia e registro de densidade de Panthera onca

Os dados de ocorréncia e densidade s&o descritos por Torres et al.(2012) (Figura
1). A resolugdo espacial na qual os modelos foram estimados foi de 10 arc minutos
resultando em 791 pontos de ocorréncias espacialmente (nicos. Os dados
referentes a densidade foram divididos em dois grupos: i) completo contendo 37
pontos e; ii) conservador, contendo 17 pontos cuja metodologia de amostragem foi
mais adequada para a espécie, pois, foram amostrados de forma a considerar a

area de vida (homerange em inglés) média de P. onca (Térres et al. 2012).
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C

Figura 1. Pontos de ocorréncia de Panthera onca (a), pontos onde a densidade
populacional de Panthera onca foi estimada (b) e locais onde a dieta foi estimada (c).

2.2. Levantamento da dieta de Panthera onca

Os registros das espécies predadas por P. onca foram compilados de 19
estudos que descreveram dieta do predador de alguma forma (alguns estudos
apresentaram resultados para mais de uma area de estudo e/ou mais de um periodo
de observacdo), onde 17 basearam-se em analises de fezes e carcacas e dois

descreveram ataques de onga a uma presa especifica (Figura 1c e apéndice A2).
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Foram excluidas das analises presas de outras classes que ndo Mammalia, pois os
modelos de interacdes discutidos neste capitulo foram desenvolvidos e
parametrizados para mamiferos pelos respectivos autores (Petchey et al 2008 e

Carbone e Gittleman, 2001).

A distribuicdo espacial das presas foi determinada usando os poligonos
presentes na base de dados Digital Distribution Maps of the Mammals of the
Western Hemisphere Version 3.0 (Patterson et al. 2007). As discrepancias
taxonOGmica encontradas entre o conjunto de dados de distribuicdo e o conjunto de
dados de dieta foram corrigidas usando-se como referéncia as informagdes contidas
no sistema integrado de informagéo taxondmica (ITIS) entre janeiro e dezembro de

2010 (disponivel em http://www.itis.gov/).

A massa corporal de cada espécie foi definida a partir da média de valores
encontrada na literatura (Apéndice A3). Quando estavam disponiveis valores de
massa corporal para fémeas e machos, foi utilizada a média entre os dois géneros,
assumindo razdo sexual de 1:1. A dieta principal de cada espécie de presa também
foi verificada a partir de dados da literatura e atribuidas cinco categorias: carnivoros,

insetivoros, herbivoros, onivoros e carniceiros (Tabela 1).

Tabela 1. Lista de presas observadas de Panthera onca em 21 pontos ao longo de toda a
distribuicdo do animal. A massa corporal é a média entre os dados encontrados na literatura.

Espécie Massa Média (Kg) Dieta
Nectomys squamipes 0.21 Onivoro
Galea musteloides 0.23 Herbivoro
Oryzomys megacephalus 0.26 Onivoro
Spilogale putorius 0.34 Carnivoro
Metachirus nudicaudatus 0.39 Carniceiro
Philander opossum 0.44 Carniceiro
Sciurus spadiceus 0.62 Herbivoro

Sylvilagus brasiliensis 0.93 Herbivoro
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Tabela 1 (Continuacao). Lista de presas observadas de Panthera onca em 21 pontos ao
longo de toda a distribuicdo do animal. A massa corporal € a média entre os dados
encontrados na literatura.

Espécie Massa Média (Kg) Dieta
Aotus trivirgatus 1.01 Herbivoro
Tolypeutes matacus 1.10 Insetivoro
Callicebus moloch 1.13 Herbivoro
Bassaricyon alleni 1.14 Herbivoro
Sylvilagus floridanus 1.19 Herbivoro
Chaetomys subspinosus 1.30 Herbivoro
Didelphis albiventris 1.56 Onivoro
Didelphis marsupialis 1.60 Onivoro
Dolichotis salinicola 2.00 Herbivoro
Bradypus variegatus 2.10 Herbivoro
Didelphis virginiana 2.35 Onivoro
Dasyprocta azarae 2.70 Herbivoro
Cebus apella 2.73 Onivoro
Potos flavus 3.00 Herbivoro
Leopardus wiedii 3.20 Carnivoro
Conepatus semistriatus 3.40 Herbivoro
Lycalopex vetulus 3.50 Insetivoro
Dasyprocta prymnolopha 3.55 Herbivoro
Dasyprocta punctata 3.55 Herbivoro
Myocastor coypus 3.80 Herbivoro
Nasua nasua 4.05 Onivoro
Tamandua mexicana 4.30 Insetivoro
Dasyprocta fuliginosa 4.60 Herbivoro
Euphractus sexcinctus 4.68 Insetivoro
Nasua narica 4.70 Onivoro
Coendou prehensilis 4.90 Herbivoro
Urocyon cinereoargenteus 5.00 Carniceiro
Procyon cancrivorus 5.40 Onivoro
Procyon lotor 5.53 Onivoro
Tamandua tetradactyla 5.66 Insetivoro
Dasypus novemcinctus 5.70 Insetivoro

Cerdocyon thous 5.80 Carniceiro
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Tabela 1 (Continuacéo). Lista de presas observadas de Panthera onca em 21 pontos ao
longo de toda a distribuicdo do animal. A massa corporal é a média entre os dados
encontrados na literatura.

Espécie Massa Média (Kg) Dieta

Alouatta caraya 5.86 Herbivoro
Alouatta seniculus 6.40 Herbivoro
Ateles geoffroyi 7.98 Herbivoro
Ateles belzebuth 8.15 Herbivoro
Mazama rufina 8.20 Herbivoro
Cuniculus paca 8.50 Herbivoro
Ateles paniscus 8.78 Herbivoro
Alouatta pigra 8.88 Herbivoro
Lagothrix lagotricha 9.00 Herbivoro
Brachyteles arachnoides 13.50 Herbivoro
Mazama gouazoubira 16.30 Herbivoro
Pecari tajacu 22.00 Herbivoro
Ozotoceros bezoarticus 27.50 Herbivoro
Myrmecophaga tridactyla 30.65 Insetivoro
Tayassu pecari 33.17 Herbivoro
Catagonus wagneri 34.70 Herbivoro
Mazama americana 35.00 Herbivoro
Hydrochaeris hydrochaeris 63.00 Herbivoro
Odocoileus virginianus 86.25 Herbivoro
Blastocerus dichotomus 125.00 Herbivoro
Tapirus bairdii 225.00 Herbivoro
Tapirus terrestris 238.50 Herbivoro

2.3.Modelos de Interacéo

2.3.1. Densidade das presas

A densidade foi modelada de acordo com a relagdo alométrica descrita por
Silva e Downing (1995) e Silva et al. (2001) (Tabela 2). De acordo com a regra de
equivaléncia energética (Damuth 1981, Isaac et al. 2011), o gasto de energia de
uma populacdo de mamiferos ndo varia em funcdo da massa corporal da espécie,
ou seja, populacdes de elefantes africanos (Loxodonta africana) cuja massa
individual pode ultrapassar 3t e popula¢gdes de cutias (Dazyprocta spp.) cuja massa

corporal por individuo geralmente € menor que 1lkg, em locais de mesma area



72

consomem a mesma quantidade de energia. A diferenca no consumo individual (um
elefante consome mais energia que a cutia) € compensada por uma diminui¢ao
equivalente na densidade populacional. Damuth (1981) encontrou que o logaritmo
da densidade de varias espécies de mamiferos diminui a uma taxa de 0.75 em
funcdo do logaritmo da massa corporal enquanto que o logaritmo da taxa metabdlica
de um individuo aumenta a uma taxa de 0.75 em funcdo do logaritmo da massa
corporal (Peters 1983, Peters e Wassenberg 1983), portanto, 0 aumento na taxa

metabdlica é igualado pela diminuicdo na densidade.

No entanto, Silva e Downing (1995) e Silva et al. (2001), ao avaliarem 827
populacées de 330 espécies mamiferos no mundo, encontraram que a taxa de
diminuicdo da densidade populacional em fungdo da massa corporal depende da
dieta da espécie. Os autores desenvolveram trés modelos preditivos para a
densidade em funcdo da massa corporal e dieta (Tabela 2). Para as espécies de
presas onivoras foi aplicado o modelo geral para todos os mamiferos e para as

espécies carniceiras foi aplicado o modelo de carnivoros.

Tabela 2.Modelos preditivos encontrados por Silva e Downing (1995) e Silva et al. (2001)
sobre a relacdo entre o logaritmo da massa corporal da espécie e o logaritmo de sua
densidade, para os diferentes tipos de dieta.

Grupo Modelo

Todos os mamiferos logD = 1.36 — 0.83(log M) — 0.05(log M?) + 0.04(log M3)
Herbivoros logD = 1.43 — 0.68(log M)
Insetivoros logD = 0.9 —0.93(log M) — 0.14(log M?)

Carnivoros log D = 1.41 — 1.83(log M) — 0.34(log M?) + 0.28(log M?3)
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2.3.2. Modelo Alométrico de Amplitude de Dieta (ADBM, Petchey et al
2008)

2.3.2.1. Definicao

O modelo alométrico de amplitude de dieta (ADBM), proposto por Petchey et

al. (2008) é descrito pela razdo entre a energia presente na presa e o tempo gasto

k
2i=1 AijEi

para manipula-la, de acordo com a seguinte formula P] =—
1+Zi=1Ainij

,haqual A éo

lucro energético do predador j ao se alimentar de todas as presas disponiveis, £ é a
energia disponivel na presa 7/ (neste modelo foi definida como sendo sua massa
corporal M;). A taxa JA; resultado do produto Aij = Ni Aij, e representa a taxa de
encontro na area de sobreposicdo espacial e temporal do consumidor j e 0 recurso i,
onde A; é a densidade local do recurso e Aj; a taxa de ataque do predador. Como o
ADBM é um modelo alométrico, tanto N;quanto A; sdo escalonados em funcéo da
massa corporal dos animais. A densidade dos recursos foi definida usando-se os

modelos de Silva e Downing (1995) e Silva et al. (2001) (Tabela 2), apresentados na
secdo anterior, e a taxa de ataque € descrita pela seguinte equagao: A;; = aMi“iMjaj,
onde g, aie aj s&o constantes e M sao as massas do predador je da presa 7. Ja 0 Hj;

€ o0 tempo gasto pelo consumidor para manipular a presa em funcdo da massa

. : . h N

corporal de ambos e € descrito pela seguinte formula:Hl-j = —; onde he b séo
b —

M.

]

constantes. Outras formas de se modelar o tempo de manipulacdo foram
apresentadas por Petchey et al. (2008), porém, a equacdo descrita acima
apresentou, de acordo com 0s proprios autores, maior capacidade de prever
corretamente as interacfes entre as espécies das redes troficas usadas para validar

0s modelos.
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2.3.2.2. Parametrizacéao

O modelo foi parametrizado usando o algoritmo de otimizagdo de Nelder-
Mead (Olsson e Nelson 1975) de forma a maximizar a correlagéo entre a densidade
do predador e o valor de P. O algoritmo de Nelder-Mead é susceptivel a 6timos
locais e por isso foram realizadas 1000 rodadas de otimizag&éo, com cada uma delas
utilizando um conjunto de valores iniciais aleatérios, mas limitados em sua amplitude
pelos valores encontrados empiricamente por Petchey et al. (2008). Depois de
definido o conjunto de parametros, foi atribuido a cada célula espacial um valor de 7

de acordo com as presas presentes no local.

2.3.3. Ma&xima densidade do predador (MDP, Carbone e Gittleman, 2002)

Os autores deste modelo encontraram que para cada quilograma de predador
sdo necessarios aproximadamente 111kg de presas de acordo com a seguinte
equacdo: Nmax = 89.127B~1%4% onde Nmax equivale a abundancia do predador
para cada 10t de presas e Bé a biomassa da presa (massa corporal multiplicada por
densidade). Para cada célula espacial foi atribuido um valor de Nmax em funcéo das

presas presentes no local.

2.4.Modelos de distribuicao

Juntamente com os pontos de ocorréncias, foi selecionado aleatoriamente um
conjunto de pseudo-auséncias equivalente ao numero de presencas mais 50%. Este
procedimento foi repetido 10 vezes, resultando em 10 conjuntos de dados de
presenca e pseudo-auséncia (chamados PPAs). Cada PPA foi dividido

aleatoriamente em 10 conjuntos de dados de treino (70% dos pontos do PPA
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correspondente) e teste (30% dos pontos do PPA correspondente), gerando, no
final, 100 conjuntos de dados para treino (PPATr) e 100 conjuntos de dados para
teste (PPATe). Para cada PPATr foram ajustados trés modelos de distribuicdo
potencial: DOMAIN (Carpenter et al. 1993), BIOCLIM (Busby 1991) e Random Forest
(Breiman 2001). Estes algoritmos foram escolhidos, pois de acordo com Torres et al.
(2012), melhor descrevem a distribuicdo histérica de P. onca, a variagdo na
densidade da espécie e o conjunto de dados de teste, respectivamente. Foram
utilizados trés grupos de variaveis preditoras para cada algoritmo: i) variaveis
bioclimaticas (“Bc”); ii) variaveis bioclimaticas + o resultado do ADBM (“Bc+P”); iii)
variaveis bioclimaticas + resultado do modelo MDP (“Bc+Nmax”), totalizando 900
mapas de adequabilidade (100 PPATr x 3 algoritmos x 3 conjuntos de variaveis
preditoras) que posteriormente foram sumarizados, por meio de média aritmética,

em 9 mapas (Bc, Bc+P e Bc+Nmax) (Figuras 3 e 4).

2.5.Importancia das Interacdes

A importancia das interacfes tréficas foi estimada de duas formas: i)
comparacao da acuracia em relacdo aos dados de testes entre as estimativas
derivadas de Bc, de Bc+P e de Bc+Nmax; ii) comparacdo do poder explicativo das
adequabilidades em relacdo a variacdo na densidade de P. onca, por meio de
modelos OLS, nos quais as interacdes foram incorporas tanto através das
adequabilidades geradas por Bc+tP e Bc+Nmax quanto como variaveis
independentes. As medidas de acuracia dos modelos de distribuicdo foram aferidas

por meio da AUC.
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3. Resultados e Discussao

As distribuicbes espaciais das interacbes modeladas pelo ADBM e MDP
apresentaram grandes diferencas quanto a resolucdo das estimativas, ou seja,
enquanto que a primeira descreveu grandes areas entre as quais a interagdo varia, a
segunda apresentou variacdo em uma resolucdo mais fina, porém, os locais
previstos como mais adequados pelos modelos foram semelhantes, em especial a
regido do Pantanal brasileiro onde a sao previstas os locais mais adequados para o

predador como consequéncia das interacdes troficas (Figura 2).

Adequabilidade

0.000600
B 20.000000
B 40.000000
. 60.000000
. 80,000000
. 100.000000

Figura 2. Variacdo espacial na interacdo estimada pelo modelo alométrico de
amplitude de dieta (a, ADBM, Petchey et al. 2008) e pelo modelo de densidade
méaxima do predador (b, MDP, Carbone e Gittleman 2002).

Os mapas de adequabilidade estimados usando-se as interagbes como
variaveis preditoras sdo pouco diferentes dos mapas estimados, pelos mesmos
algoritmos, sem as interacdes, indicando que estas sdo pouco relevantes para se

estimar a adequabilidade do predador (Figura 3).
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O algoritmo Random Forest apresentou a maior acuracia entre as trés
técnicas utilizadas, independente do uso das interacfes troficas, assim como
observado por Térres et al. (2012). Mas, de qualquer forma, as interagfes troficas
nao aumentaram a acuracia de nenhum algoritmo (Tabela 3) ao serem adicionadas
ao conjunto de variaveis ambientais. Porém, a adequabilidade estimada pelo
Random Forest em conjunto com a dieta 6tima estimada pelo ADBM apresentou o
maior ajuste as densidades populacionais (Tabela 4) usando o critério de Akaike
(Diniz-Filho et al. 2008). De acordo com 0 mesmo critério, ADBM sozinho apresentou
o segundo melhor ajuste (Tabela 4). Considerando o conjunto conservador de dados
sobre a densidade do predador, a adequabilidade estimada pelo Bioclim do modelo
Bc+P apresentou o melhor ajuste aos dados embora a adequabilidade estimada pelo

Bioclim do modelo Bc+Nmax apresentou um ajuste muito parecido (Tabela 5).

Tabela 3. Acuracia dos modelos de distribui¢céo potencial de Panthera onca

AUC
Algoritmo Modelo . In.tervalo de Confiar_u;a
Desvio Limite Limite
Média Padrdo inferior Superior
Bc 0.755 0.010 0.7488 0.7610
Bioclim Bc+Nmax 0.750 0.009 0.7445 0.7559
Bc+P 0.756 0.010 0.7493 0.7621
Bc 0.814 0.006 0.8099 0.8178
Domain Bc+Nmax 0.817 0.006 0.8128 0.8202
Bc+P 0.814 0.006 0.8103 0.8183
Bc 0.956 0.008 0.954 0.957
leg‘r‘lc;“ Bc+Nmax 0.956  0.007 0.954 0.957

Bc+P  0.950 0.008 0.949 0.952
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Adequabilidade
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Figura 2. Mapas de adequabilidades de Panthera onca estimados pelos algoritmos Bioclim
(Busby 1991), Domain (Carpenter et al. 1993) e Random Forest. A primeira linha (a, d e g)
representam os modelos baseado apenas em variaveis bioclimaticas, a segunda linha (b, e
e h) representam as estimativas baseadas em variaveis bioclimaticas e no modelo
alométrico de densidade do predador (MDP, Carbone e Gittleman 2002) e a terceira linha
(c, f e i) representam as estimativas baseadas em variaveis bioclimaticas e no modelo
alométrico de amplitude de dieta (ADBM, Petchey et al. 2008).

A variagdo na dieta 6tima prevista pelo ADBM explicou cerca de 30% da
variacdo espacial na densidade de P. onca considerando o conjunto completo dos

dados de densidade (Tabela 4) e cerca de 48% considerando 0 conjunto
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conservador de dados de densidade (Tabela 5). As interagbes em conjunto
explicaram 50% de toda a variacdo na densidade enquanto que a dieta 6tima mais a
adequabilidade estimada pelo Bioclim responderam por 56% da variacdo na dieta.
Nenhuma adequabilidade estimada usando-se apenas variaveis bioclimaticas

explicou mais que 35% da variagéo da densidade do predador.

Estes resultados indicam que as interacdes bidticas podem explicar parte dos
padrdes em grandes extensdes geograficas (Braschler e Hill 2007, Van der Putten et
al. 2010, Boulangeat et al. 2012, Van der Putten 2012), mas dependem de um
“cenario” definido pelas variaveis climaticas (Soberon 2007, 2010). No presente
trabalho, a presenca da espécie em um determinado local € uma funcéo do clima (e,
teoricamente, de sua historia). Uma vez que a espécie esteja presente, sua
abundancia sera determinada pelas interacdes com outras espécies. Assim, entre
dois pontos com adequabilidade climatica equivalente, porém distantes entre si, a
variacdo nas interacfes interespecificas (variacdo na massa corporal média das

presas, por exemplo) ira resultar em variacao na abundancia.

Boulangeat et al. (2012) encontraram padrédo semelhante ao modelar a
distribuicdo de 21 espécies de arvores nos Alpes. Os autores usaram um arcabouco
tedrico aninhado no qual as presencas sdo determinadas através de mecanismos
pertinentes (e.g. clima no nivel mais elevado e disperséo em um segundo nivel) e 0
padrdo da abundéancia é determinado, em seguida, como uma funcéo,

principalmente das interagdes interespecificas.

Ao contrério das interacdes descritas pelo ADBM, aquelas descritas pelo MDP
nao explicaram satisfatoriamente a variacdo na densidade. Isto se deve ao fato de

gue este modelo prevé, assim como as adequabilidades (Austin 2007, Jiménez-
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Valverde et al. 2009, VanDerWal et al. 2009, Térres et al. 2012), o maximo de
densidade do predador, porém este maximo pode nao ser realizado em funcéo de
inumeros fatores como competicdo com outro predador (ou com o ser humano) ou a

variagao nas densidades reais das presas nos locais.

Embora ADBM também dependa das densidades reais das presas, ndo prevé
diretamente o resultado biolégico esperado pela realizacdo do nicho, como em MDP,
e isto pode variar muito em funcdo da complexidade das relagcbes de suas N-
dimensdes. Ao contrério, estima uma dimensao (ou um conjunto de dimensdes, 0
ganho energético de cada presa, sumarizada pela dieta 6tima, para ser mais
preciso) e ndo assume a priori, qualquer tipo de realizacdo. Portanto a correlagéao
entre a densidade e ADBM é uma medida do quanto a variacdo espacial nas
interacdes tréficas é importante para determinar a variagcdo na densidade enquanto
que a correlacdo entre MDP e a densidade € uma medida do quanto a realiza¢do do

nicho prevista pelo modelo é congruente com aquela observada.

Os modelos de interacfes usados neste trabalho, no entanto, lancam méo de
alguns pressupostos que, se relaxados tém potencial para alterar os resultados
observados: 1) Os modelos assumem que as densidades das presas nao mudam ao
longo de espaco. No caso de relaxamento desse pressuposto, haveria uma maior
variabilidade espacial das interacbes e uma maior taxa de substituicio na
importancia das presas ao longo do espaco. Isto poderia permitir uma maior
acuracia do modelo ao prever as presencas e auséncias do predador, pois as
restricbes alimentares estariam mais evidentes no espaco; 2) as massas corporais

dos animais envolvidos séo iguais para todos os locais onde sdo encontrados.
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Tabela 4. OLS das densidades (conjunto completo) em funcé@o das adequabilidades e modelos de interagcdo. ADMB € a dieta
otima modelada por Petchey et al. (2008) e MDP € a densidade maxima do predador modelada por Carbone e Gittleman (2002).

O simbolo ":" indica que o algoritmo (nome depois de “:”) usou como variavel preditora a interagdo (nome antes de “.”).

Preditores r2 p AlCc AAICc
Random Forest + ADBM 0.37 0.0004 185.48 0.00
ADBM 0.31 0.0003 186.30 0.83
Bioclim + ADBM 0.34 0.0008 187.05 1.57
Random Forest + ADBM + MDP 0.38 0.0011 187.53 2.05
ADBM + MDP 0.33 0.0010 187.63 2.16
Random Forest + ADBM + Random Forest * ADBM 0.37 0.0014 188.01 2.54
Domain + ADBM 0.32 0.0015 188.42 2.95
Bioclim + ADBM + MDP 0.36 0.0019 188.75 3.27
ADBM:Bioclim 0.25 0.0017 189.53 4.05
Bioclim + ADBM + Bioclim * ADBM 0.34 0.0028 189.73 4.25
Domain + ADBM + MDP 0.34 0.0033 190.10 4.62
ADBM:Random Forest 0.24 0.0023 190.11 4.63
MDP:Bioclim 0.23 0.0024 190.18 4.70
ADBM * MDP 0.33 0.0035 190.24 4.76
Random Forest 0.23 0.0027 190.38 4.90
MDP:Random Forest 0.23 0.0027 190.43 4.95
Domain + ADBM + Domain * ADBM 0.33 0.0042 190.64 5.16
Random Forest + ADBM + MDP + Random Forest * ADBM + Random Forest * MDP 0.41 0.0046 191.82 6.35
Bioclim 0.19 0.0067 192.16 6.69
Random Forest + MDP 0.24 0.0096 192.47 6.99
Bioclim + ADBM + MDP + Bioclim * ADBM + Bioclim * MDP 0.38 0.0083 193.45 7.97
Bioclim + MDP 0.21 0.0177 193.80 8.33
Domain + ADBM + MDP + Domain * ADBM + Domain * MDP 0.37 0.0096 193.85 8.37
Random Forest + MDP + Random Forest * MDP 0.26 0.0181 194.16 8.68
Bioclim + MDP + Bioclim * MDP 0.21 0.0448 196.36 10.89
ADBM:Domain 0.07 0.1077 197.28 11.81
MDP:Domain 0.07 0.1190 197.45 11.97
Domain 0.06 0.1308 197.61 12.13
MDP 0.04 0.2616 198.71 13.23
Domain + MDP 0.09 0.2189 199.27 13.80

Domain + MDP + Domain * MDP 0.12 0.2255 200.45 14.98
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Tabela 5. OLS das densidades (conjunto conservador) em funcdo das adequabilidades e modelos de interacdo. ADMB é a
dieta 6tima modelada por Petchey et al. (2008) e MDP € a densidade maxima do predador modelada por Carbone e Gittleman

(2002). O simbolo ":" indica que o algoritmo (nome depois de “:”) usou como variavel preditora a interagao (nome antes de “.”).

Preditores r2 p AlCc AAICc
ADBM:Bioclim 0.502 0.0014 84.084 0.000
MDP:Bioclim 0.500 0.0015 84.153 0.069
ADBM 0.483 0.0020 84.739 0.654
Bioclim + ADBM 0.559 0.0032 85.512 1.427
Random Forest + ADBM 0.513 0.0065 87.201 3.116
ADBM + MDP 0.501 0.0077 87.625 3.541
Domain + ADBM 0.483 0.0099 88.226 4,141
Bioclim 0.349 0.0125 88.646 4562
Bioclim + ADBM + MDP 0.562 0.0111 89.513 5.429
Bioclim + ADBM + Bioclim * ADBM 0.560 0.0116 89.614 5.529
Random Forest + ADBM + MDP 0.538 0.0156 90.440 6.356
Random Forest 0.245 0.0435 91.174 7.090
ADBM:Random Forest 0.243 0.0446 91.225 7.140
Random Forest + ADBM + Random Forest * ADBM 0.514 0.0213 91.299 7.214
ADBM * MDP 0.503 0.0244 91.673 7.588
Domain + ADBM + MDP 0.502 0.0246 91.705 7.620
Bioclim + MDP 0.359 0.0447 91.886 7.801
MDP:Random Forest 0.204 0.0688 92.071 7.986
Domain + ADBM + Domain * ADBM 0.486 0.0297 92.227 8.142
Random Forest + MDP 0.253 0.1293 94.468 10.384
ADBM:Domain 0.076 0.2855 94.612 10.527
Domain 0.065 0.3229 94.803 10.719
MDP:Domain 0.060 0.3435 94.897 10.812
MDP 0.000 0.9616 95.945 11.861
Bioclim + MDP + Bioclim * MDP 0.360 0.1115 95.979 11.894
Domain + MDP 0.071 0.5984 98.188 14.104
Random Forest + MDP + Random Forest * MDP 0.262 0.2514 98.389 14.305
Domain + ADBM + MDP + Domain * ADBM + Domain * MDP 0.571 0.0639 100.159 16.074
Bioclim + ADBM + MDP + Bioclim * ADBM + Bioclim * MDP 0.566 0.0677 100.369 16.285
Random Forest + ADBM + MDP + Random Forest * ADBM + Random Forest * MDP 0.542 0.0863 101.269 17.185

Domain + MDP + Domain * MDP 0.099 0.7030 101.777 17.693
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Se a variacdo espacial das massas corporais de presas e predadores fossem
admitidas, poderiamos esperar tanto um aumento na variabilidade e poder
discriminatorio das interacfes, quanto uma diminuicdo se a variacdo no tamanho
apresentar efeito inverso ao da variagcao da densidade (e.g. se ambas seguirem a regra
de equivaléncia energética). Apesar dos pressupostos restritivos, os resultados
apresentados corroboram a ideia de que padrbes em grande escala podem ser,
parcialmente, explicados pelas interacdes interespecificas. Em especial, por interacdes
cuja importancia s6 € medida em conjunto, como é o caso da relacdo predador-presa.
Além disso, os resultados estdo de acordo com o arcabouco tedrico mais recente a
cerca do efeito das interacdes sobre a distribuicdo (VanDerWal et al. 2009, Boulangeat

et al. 2012).

4. Consideracdes finais

O principal resultado do trabalho é mostrar que as interacdes interespecificas
descritas através de mecanismos causais tedricos e que representam a maior parte
das interacBes possiveis para uma espécie (um predador de topo, neste caso), da
mesma forma que aquelas interacdes entre par de espécies mutuamente e fortemente
dependentes, sdo componentes essenciais da distribuicdo em grande escala de um
organismo. Este resultado é reforcado pela ideia de contribuicdes aninhadas na qual o
padrdo em grande escala das densidades populacionais depende das interacdes
interespecificas e das limitacbes a distribuicdo das espécies impostas pelo clima e

capacidade de disperséo.

Um estudo futuro deve aumentar ainda mais o leque de interagfes investigadas

como, por exemplo, a variagdo espacial na competicdo (potencial) entre dois
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predadores de topo e como esta competicdo, em conjunto com as interacdes troficas
pode moldar o padrdo de densidade de ambos predadores. Além disso, modelar as
interacdes troficas considerando que as presas também apresentam variagcdo em suas
densidades e que estas variacbes podem também ser explicadas pela relacdo com o
predador pode aumentar a precisdo dos modelos e avanca ainda mais na incorporagao

da complexidade inerente as interacdes nos modelos de distribui¢ao.

Por fim, os resultados deste trabalho tém potencial pratico na conservacédo dos
grandes predadores, como, por exemplo, na selecdo de é&reas prioritarias para a
conservacdo, as areas mais importantes seriam aquelas que fossem capazes de
manter a maior densidade da espécie em questdo e para isso, as interac6es sdo mais

importantes que a adequabilidade climatica.
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Consideracgdes Finais

Como varios outros trabalhos tém mostrado recentemente (esta tese inclusa),
os limites das distribuicbes em grande escala das espécies € definido,
principalmente, por variaveis ambientais abidticas (Leathwick e Austin 2001, Araujo
e Luoto 2007, Braschler e Hill 2007, Heikkinen et al. 2007, Tylianakis et al. 2008,
Abrahamczyk e Kessler 2010, Gilman et al. 2010, Meier et al. 2010, Schweiger et al.
2012, Boulangeat et al. 2012), ou seja, € a realizacdo espacial do nicho Grinnelliano.
Além disso, estes trabalhos também concluem que a variagdo espacial em grande
escala de atributos populacionais, como a densidade, por exemplo, sao

determinados primariamente pelas interacdes bioticas.

Portanto, o paradigma dicotémico no qual a distribuicdo em grande escala é
determinada por fatores abidticos enquanto que as variaveis bidticas determinariam
apenas variagcbes em grande escala (Pulliam 2000, Pearson e Dawson 2003,
Soberon 2007, 2010, Wiens 2011, Peterson e Soberdn 2012, Wisz et al. 2013) deve
ser visto como um paradigma aninhado no qual ambas as categorias de variaveis
sdo responsaveis pela distribuicdo das espécies em grande escala, no entanto,
engquanto as variaveis abibticas determinam os limites da distribuicdo as variaveis
bidticas determinam os padrbes populacionais dentro dos limites da distribuicdo
(Abrahamczyk e Kessler 2010, Gilman et al. 2010, Meier et al. 2010, Schweiger et al.

2012, Boulangeat et al. 2012).

No entanto, o capitulo 1 aponta pra um papel central da competicdo na
determinacdo de parte dos limites da distribuicdo de duas espécies de cupins do
género Cornitermes. Isso se deve a duas razdes: i) para as andlises deste capitulo

foi empregada uma técnica estatistica ainda ndo usada no contexto de modelagem
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de distribuicdo das espécies (Wisz et al. 2013), indicando que os efeitos das
interacOes bioldgicas interespecificas devem ser estudados por meio de técnicas
mas sensiveis a seus efeitos e, portanto, parte dos trabalhos que ndo encontraram
nenhum papel das interacdes bioldgicas sobre os limites das distribuicbes pode ser
uma funcdo da utilizacdo de técnicas analiticas inadequada; ii) o fato de que as
espécies estudadas apresentam caracteristicas bioldgicas e ecologicas muito
semelhantes, o que resulta em forte competicdo entre as espécies ( as semelhancas
bioldgicas e ecoldgicas implicam em utilizacdo dos mesmos recursos, da mesma

forma e durante ao mesmo tempo) (Begon et al. 2009).

Isto fica evidente quando se compara os resultados deste capitulo aos
resultados do terceiro capitulo no qual as interacbes, modeladas como os efeitos
alométricos de varias espécies de presas sobre a populacdo de um predador, ndo
aumentaram o poder preditivo dos modelos de distribuicdo potencial, em relagdo aos
limites da distribuicdo do predador, mas aumentaram o poder preditivo de tais
modelos em relacdo a variacdo espacial das densidades populacionais da espécie
estudada. Portanto, quando se trata de interacdes menos especificas (como no caso
de um predador e suas presas, ou seja, de uma espécie com varias outras das quais
nao depende individualmente) estas apresentam pouco ou nenhum efeito sobre os
limites das distribuicbes das espécies envolvidas. No outro caso, quando as
interacdes investigadas sdo aquelas entre pares de espécies nos quais ambas
dependem fortemente uma das outras (e.g. competidores cogenéricos, casos
extremos de especializacdo em relagbes mutualisticas ou troficas) estas definem,

em conjunto com varidveis abioticas, os limites da distribui¢ao.

Além da contribuicdo teorica, este trabalho é relevante também para fins

aplicados. Iniciativas conservacionistas que visam estabelecer redes de éareas



91

prioritarias para a conservacdo empregando-se técnicas de modelagem de
distribuicdo potencial se beneficiariam da utilizacdo de varidveis bidticas nos
modelos, pois, tais variaveis ajudam a produzir estimativas mais acuradas sobre os
limites da distribuicdo das espécies e sobre atributos populacionais dentro destes
limites, ou seja, uma regido com alta qualidade ambiental atribuida pelos modelos de
distribuicdo potencial pode apresentar tanto grande populacfes da espécie que se
planeja conservar quanto nenhum individuo (Torres et al. 2012), no entanto, ao se
inserir as interacbes, a densidade populacional da espécie nessa regido sera
estimada com menor incerteza, maximizando assim, a eficiéncia do programa de

conservagao.
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