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RESUMO  

A macroecologia estuda padrões ecológicos em grandes escalas espaciais, nestas escalas 

a principal fonte de informação é a distribuição geográfica das espécies. A partir da 

distribuição das espécies surgem padrões espaciais de riqueza, de tamanho de distribuição 

geográfico e endemismo. Mais recentemente, a macroecologia evolutiva vem propondo 

uma nova abordagem sobre os padrões macroecológicos de biodiversidade ao usar 

métricas que combinam o efeito do acúmulo de tempo evolutivo em conjunto com 

elemento básico da macroecologia, a área de distribuição das espécies. Nesta tese, 

exploramos como outra perspectiva dos padrões de biodiversidade pode ser obtida usando 

a diversidade filogenética e o endemismo filogenético, e como a resposta de evolução dos 

tamanhos de distribuição mudam entre partes da filogenia. Primeiro testamos como os 

padrões de diversidade beta podem evidenciar que processos ecológicos e evolutivos 

atuam com intensidade diferente ao longo das escalas e são determinantes do padrão 

geográfico de diversidade. Nós encontramos que quando consideramos apenas a 

diversidade filogenética, em pequenas escalas, a diversidade beta é importante para o 

aumento de diversidade nos trópicos. Em maiores escalas, e para a riqueza de espécies, o 

gradiente de diversidade é determinado por um efeito de retirada de espécies em áreas 

com temperatura mais sazonal em direção a região subtropical. Em seguida, testamos o 

efeito da estabilidade climática no passado como um determinante do padrão de 

endemismo filogenético, que capta o acúmulo do tempo evolutivo em área de distribuição 

restrita, em regiões mais estáveis ao longo dos ciclos glaciais. Nós encontramos que áreas 

mais estáveis apresentaram endemismo filogenético mais profundo. Encontramos 

também que áreas de paleo-endemismo estão concentradas em áreas mais estáveis do que 

áreas de endemismo misto. Porém, áreas de neo-endemismo estão em locais estáveis em 

regiões intáveis e áreas de super-endemismo estão localizadas em áreas climaticamente 

estáveis que apresentam condições de isolamento por distâncias, as ilhas do Caribe. Por 

fim, testamos como a origem histórica dos grupos pode afetar a resposta de evolução do 

tamanho de distribuição em relação ao atributo climático de nicho das espécies. 

Encontramos que espécies de grupos de origem temperada tendem a ter maior tamanho 

de distribuição em áreas mais frias e sazonais, seguindo um efeito de Rapoport de acordo 

com a hipótese de variabilidade climática. Enquanto espécies de grupos de origem 

tropical tendem a ampliar sua distribuição em áreas menos sazonais, apresentando um 

padrão contrário ao efeito de Rapoport, indicando um efeito histórico determinado por 

uma tendência de conservatismo filogenético das preferências climáticas ancestrais. 
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Desta forma, nessa tese mostramos algumas alternativas de como integrar os principais 

padrões geográficos de biodiversidade por meio de uma abordagem de macroecologia 

evolutiva baseada em filogenias para uma melhor compreensão dos processos 

macroecológicos e macroevolutivos.  

 

Palavras-chave: Relação diversidade local-regional, diversidade beta, conservatismo de 

nicho, endemismo filogenético, refúgios climáticos, CANAPE, hipótese de variabilidade 

climática, tamanho de distribuição geográfica, regra de Rapoport, efeito histórico.    
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ABSTRACT    

Macroecology studies ecological patterns on large spatial scales, at these scales the main 

source of information is the geographical distribution of species. From the distribution of 

species emerge spatial patterns of richness, geographic range size, and endemism. 

Recently, evolutionary macroecology has been proposing a new approach to 

macroecological patterns of biodiversity when using metrics that combine the effect of 

time accumulation with the basic element of macroecology, the area of distribution of the 

species. In this thesis, we explore how another perspective of the biodiversity patterns 

can be obtained using phylogenetic diversity, phylogenetic endemism and how the 

evolutionary response of distribution sizes changes between parts of the phylogeny. First, 

we tested how beta diversity can evince ecological and evolutionary processes that act 

with different intensity along spatial scales and are determinants of the geographical 

pattern of biodiversity. We find that when we consider only small-scale phylogenetic 

diversity, beta diversity is important for increasing diversity in the tropics. On larger 

scales, and for species richness on all scales, the diversity gradient is determined by an 

effect of species removal in areas with a more seasonal temperature towards the 

subtropical region. We tested the effect of climate stability in the past as a determinant of 

the phylogenetic endemism pattern, that captures the accumulation of evolutionary time 

in a restricted distribution area, in more stable regions throughout the glacial cycles. We 

find that more stable areas presented deeper phylogenetic endemism, and also that areas 

of paleo-endemism are concentrated in more stable areas than areas of mixed endemism. 

However, areas of neo-endemism are located in stable areas surounded by unstable 

regions and areas of super endemism are located in climatically stable areas that present 

conditions of isolation by distances, as in the Caribbean islands. Lastly, we tested how 

the historical origin of groups can affect the range size evolution in relation to the climatic 

attribute of the species niches. We found that species of groups of temperate origin tend 

to have larger range sizes in colder and seasonal areas, following a Rapoport effect as a 

function of climate variability. Conversely, species of groups of tropical origin tend to 

broaden their range sizes in less seasonal areas, presenting a pattern contrary to the 

Rapoport effect, indicating a historical effect, determined by a trend of phylogenetic 

conservatism of ancestral climate preferences. Thus, in this thesis, we show some 

alternatives of how to integrate the main geographic patterns of biodiversity through an 

evolutionary macroecology approach based on phylogenies for a better understanding of 

macroecological and macroevolutionary processes. 
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Keywords: Local-regional diversity relationship, beta diversity, niche conservatism, 

phylogenetic endemism, climate refuges, CANAPE, climate variability hypothesis, 

species range size, Rapoport rule, historical effect. 
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APRESENTAÇÃO 

A tese inclui uma introdução geral, três capítulos e conclusão geral. Na introdução geral 

apresento as principais relações entre os padrões de diversidade de espécies, o padrão de 

endemismo e o padrão de evolução do tamanho das distribuições geográficas em resposta 

a evolução dos atributos climáticos de nicho. No primeiro capítulo “Efeito dos gradientes 

ambientais no escalonamento da diversidade taxonômica, funcional e filogenética de 

morcegos neotropicais” testamos a hipótese de covariação da diversidade ao longo de 

gradientes ambientais de produtividade/energia, de heterogeneidade espacial da 

produtividade/energia e da sazonalidade climática. Ao longo das escalas comparamos as 

respostas da diversidade beta como um determinante do gradiente de diversidade regional 

em morcegos. Procuramos encontrar mudança nos efeitos determinantes do padrão de 

beta diversidade em função da escala espacial, mais especificamente tentando encontrar 

efeitos relacionados a heterogeneidade sendo determinantes de processos mais locais 

observados em pequena escala, e efeitos relacionados ao macroclima ao longo da latitude 

sendo determinantes de processos mais regionais observados no padrão de escalas 

maiores. No segundo capítulo “A estabilidade histórica do clima no passado determina 

o padrão de endemismo filogenético e o gradiente de idade das áreas de endemismo de 

morcegos Neotropicais (Noctilionoidea)?” testamos a hipótese de estabilidade climática 

na determinação do padrão de profundidade de endemismo filogenético das áreas, 

esperando que áreas mais estáveis acumulem espécies mais antigas com distribuição 

restrita. Testamos também qual é a relação entre a estabilidade climática e a idade das 

áreas de endemismo (Neo-endemismo à Paleo-endemismo) esperando que as áreas de 

paleo-endemismo se concentrem na porção mais estável, mas também procurando 

entender o que determina a ocorrência de áreas de neo-endemismo e super-endemismo. 

No terceiro capítulo “A história é importante nas regras ecogeográficas? A regra do 

Rapoport em morcegos do Novo Mundo” testamos se existe um efeito histórico que 

explique a diferença de resposta de espécies de origem tropical e de origem temperada, 

buscando demonstrar que o conservatismo filogenético das preferências climáticas entre 

os clados afeta a resposta da evolução dos tamanhos de distribuição geográfica ao 

gradiente climático. Por fim, na conclusão geral buscamos relacionar os padrões 

encontrados e evidenciar a importância de se estudar os padrões de diversidade em 

diferentes perspectivas, e como essas perspectivas se complementam na compreensão dos 

processos históricos e ecológicos que determinam os diferentes padrões de 

biodiversidade. 
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INTRODUÇÃO GERAL  

O elemento básico dos estudos macroecológicos é a distribuição geográfica das espécies 

(Brown et al. 1996). Características básicas como o tamanho, a forma e a posição da 

distribuição geográfica são moldadas por processos de especiação, extinção e dispersão 

ao longo do tempo (Gaston 1998). Estes processos macroevolutivos acontecendo no 

espaço geográfico são resultados de fatores ecológicos e evolutivos atuando de forma 

heterogênea ao longo da latitude (e.g. Weir & Schluter 2007) e de gradientes ambientais 

(e.g. Quintero & Jetz 2018). Assim, os padrões de biodiversidade observados em escala 

biogeográfica, como a diversidade regional, a diversidade beta, o endemismo e o tamanho 

de distribuição, são um produto de processos ecológicos e evolutivos atuando ao longo 

do tempo evolutivo e do espaço (Willig et al. 2002). Desta forma, estudar biodiversidade 

em macroescala permite testar o efeito de fatores ambientais na estruturação dos padrões, 

e assim tentar compreender a importância dos processos macroevolutivos atuando no 

espaço.  

Um dos padrões de biodiversidade mais básicos é o gradiente latitudinal de 

riqueza de espécies. O padrão geográfico de riqueza de espécies normalmente é 

determinado pela resposta das espécies mais amplamente distribuídas às condições 

ambientais atuais (Terribile et al. 2009). Assim, em grande parte, o padrão geral de 

diversidade corresponde ao padrão de diversidade das espécies com distribuição mais 

ampla (Rabehk & Jetz 2002). Estas espécies são as que estão mais adaptadas as condições 

ambientais atuais, ou que têm mais acessibilidade às áreas com condições favoráveis 

(Morueta-Holme et al. 2013). Porém, a riqueza de espécies de distribuição restrita não 

mostra relação com o clima (Rabehk & Jetz 2002), apresentando uma maior relação com 

a heterogeneidade (Tello & Stevens 2010). Como a maioria das espécies têm tamanho de 

distribuição pequena (Gaston 1996), o padrão de diversidade considerando todas as 

espécies grupo pode não ser um bom representante dos processos importantes para a 

maioria das espécies, por ser um padrão dominado pelas espécies ampla distribuição 

geográfica, enquanto a maioria das espécies tem distribuições mais restritas.  

Outra questão importante é que as condições ambientais variam ao longo do tempo 

e assim, espécies que foram amplamente distribuídas no passado podem se tornar raras 

no presente devido a redução da adequabilidade do habitat, em grande parte de sua 

distribuição. Assim, não só o efeito do clima no presente (ou passado recente) permite 

que as espécies ampliem suas distribuições em tais áreas (Bennett et al. 1991), como 
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também a variação do clima no passado pode determinar a conservação das espécies ao 

longo do tempo em regiões mais estáveis. Desta maneira, a estabilidade no clima pode 

ser um determinante do padrão de acumulação de espécies de distribuição restrita em 

áreas de endemismo. Porém áreas de endemismo podem ser geradas também por um 

aumento de especiação (ou diversificação) em determinadas áreas. Tais áreas 

acumulariam espécies de distribuição restrita que surgiram localmente, mas ainda não 

tiveram tempo para se dispersar e expandir sua distribuição. No entanto, o aumento de 

especiação (ou diversificação) pode ocorrer em condições diferentes da região 

circundante e as espécies recém surgidas não estariam aptas a se dispersar mantendo 

assim sua distribuição restrita.  

De qualquer forma, o tamanho da distribuição apresenta uma relação com a 

condição climática da região ocupada pela espécie. Assim, espécies amplamente 

distribuídas apresentam uma maior amplitude fisiológica de condições climáticas (Calosi 

et al. 2009). Fazendo com que, em um ambiente em mudança ao longo do tempo, a maior 

variabilidade climática em ambientes sazonais pode selecionar espécies que suportam 

maior amplitude térmica, levando a extinção de espécies com menor tamanho de 

distribuição (Davies et al. 2009), e a uma relação entre o tamanho de distribuição e a 

variabilidade climática, o que é conhecido como efeito de Rapoport. Assim, a evolução 

de nicho dos atributos de limite térmico e amplitude térmica podem determinar o padrão 

latitudinal de tamanho de distribuição (i.e. regra de Rapoport). Porém, a evolução do 

nicho climático pode ser influenciada pela história evolutiva do clado, o que é conhecido 

com conservatismo de nicho (Holt & Gaines 1992; Peterson et al. 1999; Wiens & Graham 

2005). Considerando o conservatismo filogenético de nicho (Wiens 2004), a resposta 

evolutiva do tamanho de distribuição deve depender da origem histórica (e.g. Zacaï et al. 

2017). Se tal efeito acontece, os padrões de biodiversidade devem ser explorados em 

grupos que apresentem uma origem histórica comum. A comparação entre clados com 

origens históricas distintas pode contribuir para compreensão de como fatores ecológicos 

do clima, o fator histórico (i.e. a origem dos clados) e o fator geográficos (i.e. a 

disponibilidade de condições climáticas adequadas no espaço) influenciam padrões de 

biodiversidade em macroecologia.  

Assim buscamos entender os padrões de biodiversidade de morcegos no Novo 

Mundo a partir de uma perspectiva de macroecologia evolutiva utilizando dados 

filogenéticos (Diniz-Filho et al. 2013). Afim de integrar os padrões de diversidade com 
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gradientes ambientais para compreender a respostas das espécies de distribuição mais 

ampla em resposta às condições ambientais atuais, com os padrões de endemismo 

filogenético em resposta a variação das condições climáticas no passado, e com o padrão 

do tamanho de distribuição geográfica em resposta evolutiva à variabilidade climática e 

ao conservatismo das preferências climáticas de nicho ancestral.  
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Efeito dos gradientes ambientais no escalonamento da diversidade 

taxonômica, funcional e filogenética de morcegos neotropicais 

(Superfamília Noctilionoidea) 
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RESUMO 

O gradiente latitudinal de diversidade de espécies é um dos padrões ecológicos mais 

evidentes e intrigantes para macroecólogos e biogeógrafos. Os padrões de biodiversidade 

são dependentes de escala, de modo que um dos grandes desafios da macroecologia é 

exatamente compreender como o padrão observado em macroescala se relacionam com 

o padrão de diversidade observado em escala pequena. A relação entre os padrões de 

diversidade em diferentes escalas implica na existência de um padrão espacial de beta 

diversidade. No entanto, ainda não está claro como o gradiente ambiental atua sobre o 

processo de substituição de espécies, ou seja a beta diversidade, contribui para o padrão 

geográfico de diversidade observado em grande escala, que é a diversidade regional 

formada pelo conjunto de espécies que coexistem em uma determinada região. Isto é, se 

a alta diversidade regional observada nos trópicos é determinada predominantemente por 

um aumento da diversidade local, ou seja, uma maior diversidade nas comunidades locais 

da região tropical, ou por um aumento na diversidade beta, isto é, uma maior 

especialização e consequente diferenciação nas comunidades da região tropical. Para 

explorar tais componentes determinantes do gradiente latitudinal de diversidade testamos 

a hipótese de covariação da diversidade de morcegos neotropicais nas facetas taxonômica, 

filogenética e funcional da diversidade usando como preditores variáveis de 

produtividade/energia, heterogeneidade espacial da produtividade/energia e sazonalidade 

climática em três escalas (1º, 2º e 4º). Encontramos que para os morcegos neotropicais 

gradientes de diversidade beta para todas as facetas em todas as escalas rejeitando a 

hipótese de covariação da diversidade, de forma que a diversidade aumenta em direção 

da região subtropical, mas com taxas diferentes dependendo da escala. Além disso, para 

as diversidades filogenética e funcional encontramos que a diversidade beta aumenta com 

a altitude levando ao aumento diversidade gama nos trópicos. Esse padrão é observados 

apenas para as facetas filogenética e funcional nas menores escalas (1º e 2º). Já para a 

diversidade taxonômica encontramos efeitos negativos da temperatura e da sazonalidade 

da temperatura atuando em todas as escalas, se espelham na diversidade filogenética e 

funcional na escala mais ampla (4º). Além disso, encontramos uma concordância entre as 

respostas aos gradientes ambientas da diversidade filogenética e funcional em todas as 

escalas, e que isso se deve a conservação de atributos funcionais na filogenia de morcegos 

Noctilionoidea. Assim, podemos concluir que a diversidade beta é importante apenas para 

o aumento da diversidade regional nos trópicos apenas em quando focamos nas facetas 

filogenética e funcional da diversidade em escalas menores. Já para a diversidade 
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taxonômica em qualquer escala, e para a diversidade filogenética e funcional em grande 

escala, o gradiente de diversidade regional é resultante do aumento de diversidade local 

e o gradiente de beta diversidade não aumenta a diferença entre a diversidade local e 

regional nos trópicos. 

 

INTRODUÇÃO 

O gradiente latitudinal de diversidade de espécies é um dos padrões ecológicos mais 

evidentes e intrigantes para ecólogos. Obviamente o gradiente latitudinal não é causado 

pela “latitude” (Hawkins & Diniz-Filho 2004), mas sim por fatores que covariam com a 

latitude, por exemplo área, temperatura, produtividade, precipitação (Willig et al. 2003). 

Várias são as hipóteses que relacionam diretamente algumas dessas variáveis à 

diversidade de espécies, por exemplo a hipótese de produtividade (Wright et al. 1993), a 

hipótese de dinâmica água-energia (O’Brien 1998) e a hipótese de temperatura ambiental 

da teoria metabólica (Allen et al. 2002). Porém, estabelecer quais as causas subjacentes 

aos gradientes de diversidade já geraram um longo debate (veja Rohde 1992) e múltiplas 

explicações ainda estão sendo exploradas (e.g. Pontarp et al. 2019). 

Apesar de todo interesse, os padrões de diversidade de espécies têm sido 

analisados, de modo geral, apenas em uma única escala para um dado grupo de 

organismos ou conjuntos de dados (e.g. células de 1º ou 110 km), ou por outro lado 

variando a resolução (grão) da grade que delimita as unidades amostrais, mas obtendo 

dados a partir das mesmas fontes como os ranges das espécies (Rahbek et al. 2005). 

Porém, sabemos que estes padrões são dependentes da escala espacial, e um exemplo 

simples é que quanto maior a área da unidade de amostragem maior a diversidade de 

espécies (Field et al. 2009). A dependência de escala, que é a mudança na fórmula do 

modelo preditivo da diversidade, ou seja, quais variáveis são importantes (ou mais 

precisamente qual é o efeito de cada variável a partir dos parâmetros do modelo), existe 

devido ao fato de que os processos ecológicos e evolutivos atuam de forma diferente entre 

as escalas (Willig et al. 2003), uma ideia que muitos autores parecem aceitar facilmente. 

Nesse sentido, outros autores sugerem ainda que não existe apenas uma escala adequada 

para análise macroecológica (e.i. Rahbek & Graves 2000), pois encontramos respostas 

diferentes para o gradiente dependendo da escala. Desta forma, se encontramos tais 

mudanças de padrão com a escala deveríamos não apenas saber quais padrões esperar em 
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cada escala, mas qual é o real efeito da escala nos processos que determinam o gradiente 

latitudinal de diversidade de espécies? (Rahbek 2005).  

Porém são raros os trabalhos que fazem análises em múltiplas escalas diretamente, 

e assim a maioria dos trabalhos normalmente testa várias hipóteses em apenas uma escala, 

o que pode levar a uma tendência de encontrar que algumas variáveis são pouco 

importantes (Bohning-Gaese 1997; Rahbek & Graves 2000; Rahbek & Graves 2001; van 

Rensburg et al. 2002; Belmarker & Jetz 2011). Além disso, diferentes variáveis podem 

estar atuando em escalas diferentes das analisadas por vários estudos (Field et al. 2009). 

Outro ponto importante é que o efeito de escala nos padrões de diversidade têm sido 

avaliados exclusivamente para a diversidade taxonômica, isto é, a riqueza de espécies 

(e.g. Rahbek & Graves 2000; Rahbek & Graves 2001). Porém, mais recentemente têm se 

começado a considerar outros aspectos que podem ser úteis para identificar processos 

ecológicos e históricos, tais como a diversidade funcional e filogenética, respectivamente 

(e.g. Devictor et al. 2010). A diversidade filogenética (PD) representa o acúmulo de 

tempo evolutivo entre as espécies que ocorrem em uma área, ou seja, se as espécies são 

muito distantemente aparentadas teremos uma diversidade filogenética maior do que se 

as espécies em uma dada área fossem recentemente aparentadas, como no caso de uma 

intensa diversificação em uma região que a linhagem invadiu em um período recente. A 

diversidade funcional (FD), por sua vez, representa a diferença na forma de explorar os 

recursos das espécies em uma área. Assim, se existe uma forte escassez de recursos em 

uma região que levasse a exclusão competitiva de espécies, a tendência seria a 

manutenção de uma alta diversidade funcional mesmo com a redução do número de 

espécies, enquanto que, por outro lado, se a filtragem ambienta só permitisse uma forma 

de exploração (e.g. insetivoria) a diversidade funcional seria baixa mesmo com o aumento 

do número de espécies.   

Nesse sentido, um grande desafio tem sido compreender como a diversidade 

observada em análises macroecológicas (diversidade regional) emerge da combinação da 

diversidade das comunidades locais (diversidade local) e da substituição de espécies 

(diversidade beta) dentro da região. Assim, seria possível compreender como a 

diversidade local e regional se relacionam e quais processos são mais influentes para 

determinar o padrão geral do gradiente latitudinal de diversidade observado nas diferentes 

escalas e qual a relação entre elas (Ricklefs 1987; Loreau 2000), e entre quais escalas 

existem quebras na tendêcias entre escalas (Rodriguez & Arita 2004). Uma das maneiras 
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mais óbvias de evidenciar processos atuando em diferentes escalas é analisar a relação 

local-regional, para tentar distinguir entre processos ecológicos atuando na escala local, 

por exemplo exclusão competitiva e limite de similaridade, ou processos históricos e 

evolutivos na determinação da diversidade regional (Srivastava 1999), por exemplo 

aumento da diversificação. A existência de relação linear da diversidade local com a 

diversidade regional evidencia a importância de processos regionais na determinação da 

diversidade local (Cornell & Lawton 1992), um padrão de comunidades insaturadas. Já a 

não linearidade na relação indicam a existência de processos locais que limitam o número 

de espécies que podem coexistir (Cornell & Lawton 1992).  

No entanto, as consequências dos processos que determinariam tais padrões mais 

regionais, o aumento da diversificação e/ou mais tempo (Ricklefs 2006), e seriam mais 

facilmente detectados explorando padrões de diversidade filogenética (Swenson 2011). 

Enquanto que as consequências dos processos que determinam padrões mais locais, como 

o limite de similaridade ou filtragem ambiental (Ricklefs 2006), seriam mais facilmente 

observáveis explorando a diversidade funcional (Swenson 2011). Além disso, se os 

padrões de diversidade são determinados por processos mais regionais da dinâmica de 

diversificação do clado do que por processos mais locais de competição ou filtragem 

ambiental, observaríamos alta similaridade entre padrões filogenético e funcionais. Já se 

processos locais fossem mais importantes não observaríamos uma relação linear entre a 

diversidade filogenética, ao mesmo tempo que a diversidade funcional estaria relacionada 

ao gradiente ambiental e também não observaríamos uma tendência evolutiva à 

conservação dos atributos funcionais (Pavoine et al. 2013). Assim, mesmo que as espécies 

fossem proximamente aparentadas condições fortemente competitivas levariam a uma 

aceleração inicial na taxa evolução dos atributos funcionais (Clarke et al. 2017).     

Se processos locais, como por exemplo a competição, realmente limitam o número 

de espécies que podem co-ocorrem nas comunidades, então em regiões mais diversas 

devemos ter uma maior diferenciação entre comunidades locais, aumentando a beta 

dentro da região (Cornell & Lawton 1992), mas processos regionais, como barreiras a 

dispersão de cadeias de montanhas, também podem levar uma alta beta diversidade 

devido a especiação alopatrica (Badgley 2010). Quando apenas processos regionais, 

como a diversificação e a dispersão, determinam a diversidade local, a diversidade beta 

deve ser constante ao longo de todo gradiente latitudinal de diversidade de espécies na 

escala regional (Srivastava 1999, figura 1b). Contudo, as análises de relação local-
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regional foram bastante criticadas por não conseguir distinguir processos locais dos 

regionais (Loreau 2000). Mais recentemente foi sugerida uma nova forma de analisar a 

relação local-regional usando o modelo de transformação por razão logaritmica da 

diversidade local e regional (Szava-Kovats et al. 2012), que é capaz de distinguir 

processos locais e regionais, permitindo demostrar que processos ecológicos atuando em 

escala local são tão comuns quanto processos regionais atuando em escalas maiores 

(Szava-Kovats et al. 2013).  

Se os efeitos locais que limitam o número de espécies que podem coexistir (i.e., 

competição) são mais fortes nos trópicos, que também são as regiões mais diversas, então 

existirá um gradiente de aumento de diversidade beta das regiões temperadas em direção 

aos trópicos. O gradiente de diversidade beta, por sua vez, pode ser resultante de efeito 

de Rapoport, que prevê que o tamanho das áreas de distribuição das espécies tropicais é 

menor do que das espécies de regiões temperadas (Stevens 1989) devido a sazonalidade 

de temperatura das regiões temperadas. Assim, espécies tropicais adaptadas a climas mais 

estáveis apresentariam uma menor área de distribuição, o que por sua vez levaria à uma 

maior diversidade beta nos trópicos. Desta forma, o aumento da diversidade beta também 

pode ser um fator importante na determinação do gradiente latitudinal de diversidade. 

Testando essas ideias com morcegos na região neotropical, Stevens & Willig (2002) 

encontraram evidências de que a diversidade beta é maior nos trópicos, uma vez que a 

relação da diversidade com a latitude é mais acentuada na escala regional do que na escala 

local. Porém, a relação entre a diversidade beta e gradiente de diversidade de espécies 

observada em macro escala ainda é um assunto pouco explorado (e.g. Rodriguez & Arita 

2004). Assim, testar qual o efeito da diversidade beta para o gradiente latitudinal de 

diversidade regional é fundamental para a compreensão as causas da grande diversidade 

tropical (Rodriguez & Arita 2004). 

Alguns trabalhos apresentam evidências de que a diversidade beta aumente em 

direção aos trópicos (e.g. Stevens & Willig 2002, Koleff et al. 2003). No entanto, ainda 

são raros os trabalhos que façam a ligação direta entre os padrões de beta-diversidade e o 

padrão latitudinal de diversidade de espécies de macroescala. Além disso, estudos 

mostram tendências controversas, com alguns grupos mostrando concordância com este 

padrão  e outros não respondendo como esperado (e.g. Rodriguez & Arita 2004). Outros 

mostram até mesmo tendências contrárias, com a diversidade beta aumentando em 

direção aos polos (e.g. Koleff & Gaston 2002). Porém, generalizar os resultados pode ser 
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difícil devido à variedade de métricas de beta (veja Koleff et al. 2003), sendo assim pouco 

provável que vários estudos cheguem ao mesmo resultado.  

Um entendimento mais completo do gradiente latitudinal de diversidade depende 

da análise simultânea dos gradientes nas diferentes perspectivas da diversidade. 

Precisamos de uma única estrutura pensada para relacionar padrões de diversidade 

observados nas três perspectivas, a escala local (alfa), a regional (gama) e inter-regional 

(beta) (Willig et al. 2003). Uma maneira de avaliar as relações entre todas essas 

perspectivas é a hipótese de covariação da diversidade de Rodriguez & Arita (2004), que 

afirma que a resposta dos gradientes de diversidade será homogênea entre as perspectivas 

de análise (local e regional) e que a relação espécies-área será uniforme ao longo do 

gradiente; e que a diversidade beta será constante ao longo do gradiente. Ou seja, a 

diversidade beta é acentua o gradiente latitudinal de diversidade observado em maiores 

escalas. Assim sendo, o gradiente latitudinal de diversidade não está relacionado à 

diferentes processos atuando em diferentes escalas, mas apenas um processo atuando 

uniformemente em todas as escalas. Essas previsões em conjunto formam um teste 

robusto de hipótese sobre o efeito da escala (local-regional) no gradiente de diversidade, 

da relação espécies-área (slope-z) e da diversidade beta no gradiente latitudinal de 

diversidade. 

A hipótese de covariação da diversidade ainda não foi testada em relação aos 

gradientes ambientais, que em última instância são os fatores causais do gradiente 

latitudinal de diversidade. Outros aspectos do gradiente de diversidade, como a 

diversidade filogenética e funcional também não foram explorados em relação a hipótese 

de covariação. Mas atualmente já sabemos como a diversidade filogenética e funcional 

aumentam em função da área (Mazel et al. 2014) e que os padrões de diversidade 

taxonômica (TD), diversidade filogenética (PD) e diversidade funcional (FD) podem ser 

incongruentes (e.g. Devictor et al. 2010), principalmente em termos de diversidade beta. 

Mas é possível predizer em que regiões devem apresentar maior diversidade beta em cada 

uma das facetas da diversidade e quais as causas das incongruências nos padrões. Assim, 

ao explorar diferentes facetas de diversidade podemos tentar integrar características 

funcionais e filogenética nos mecanismos ecológicos e evolutivos envolvidos nos 

gradientes de diversidade (Devictor et al. 2010).  

Além disso, a diversidade funcional é considerada uma melhor preditora das 

funções ecossistêmicas do que a riqueza de espécies (Cadotte et al. 2011), já a diversidade 
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filogenética é útil para evidenciar processos históricos (Davies & Buckley 2011) e assim, 

as facetas funcional e filogenética da diversidade são úteis para contrastar hipóteses 

ecológicas e históricas (Pavoine et al. Devido às diferenças entre os processos 

evidenciados por TD, PD e FD é fundamental abordar a biodiversidade de uma forma 

multifacetada (Mazel et al. 2014), onde processos ecológicos e históricos poderiam atuar 

de forma distinta, e em escalas diferentes, sobre as distintas facetas da diversidade. Desta 

forma, testar a hipóteses de covariação da diversidade em suas diferentes facetas ao longo 

dos gradientes ambientais nos permitirá explorar quais fatores ambientais estão atuando 

em cada componente da diversidade, e em que escalas esses fatores são preponderantes. 

Sabendo tudo isso será mais fácil compreender o que gera o gradiente de diversidade de 

espécie em macroescala. 

As relações entre as facetas da diversidade filogenética e funcional podem estar 

relacionadas a como os atributos funcionais evoluem ao longo do tempo. Se os atributos 

funcionais forem conservados na filogenia dos Noctilionoidea, apresentando valores de 

K de Blomberg maiores do que um (Blomberg et al. 2003) devemos esperar uma grande 

congruência nos padrões de diversidade filogenética e funcional. Uma tendência de 

conservação de atributos é esperada devido à tendência de evolução dos atributos 

cranianos em paisagens adaptativas restrita com vários picos adaptativos relacionados à 

dieta (Nogueira et al. 2009; Monteiro & Nogueira 2011; Santana et al. 2012; Dumont et 

al. 2012; Dumont et al. 2014), e assim resultar na baixa dimensionalidade da diversidade 

observado em morcegos do novo mundo (Stevens & Tello 2014). Assim se os atributos 

funcionais forem conservados na filogenia (K de Blomberg > 1) a diversidade funcional 

irá refletir o processo histórico de diversificação do clado, porém se processos ecológicos 

levarem a diferenciação de nicho entre espécies aparentadas devido, por exemplo, a 

deslocamento de carácter em condição competitiva, devemos esperar que uma forte 

incongruência entre padrões de diversidade funcional e filogenética (e.g. Devictor et al. 

2010). 

Os morcegos Phyllostomidae são o clado mais diversos da superfamília 

Noctilionoidea, um grupo conhecido por apresentar um forte conservantismo tropical de 

nicho, sendo assim restritos a região tropical e subtropical, e apresentarem um forte 

gradiente latitudinal de diversidade (Stevens 2006). Esse padrão de diversidade de 

Phyllostomidae/Noctilionoidea de certo modo “guia” o padrão geral de diversidade 

latitudinal morcegos, que por sua vez determina o padrão geral de diversidade mamíferos 
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(Buckley et al. 2010). Os morcegos noctilionoideos são também o grupo de morcegos 

mais bem estudado, possivelmente por causa da grande diversidade espécies, formas e 

funções, e são assim um grupo ideal para testar hipóteses macroecológicas e 

macroevolutivas. São um dos grupos de morcegos mais diversos e evoluíram na região 

neotropical nos últimos 32 milhões de anos, ocorrendo desde o sul dos Estados Unidos 

até o sul do Uruguai, explorando uma grande diversidade de recursos. Desta forma, o 

presente trabalho avaliou a resposta da diversidade taxonômica, funcional e filogenética 

ao longo dos gradientes ambientais da distribuição dos morcegos da superfamília 

noctilionoidea usando a hipótese de covariação para compreender quais fatores 

ambientais, e em quais escalas, determinam o gradiente de diversidade através de um 

efeito de diversidade beta. 

Mais especificamente, testamos se as variáveis determinantes do gradiente de beta 

diversidade, que determinam parte da diversidade gama, mudam conforme mudamos de 

escala, onde esperamos que processos mais locais, relacionados à altitude, ao relevo e à 

heterogeneidade ambiental, sejam mais influentes em escalas menores, enquanto que os 

processos mais regionais, relacionados ao macroclima ao longo da latitude, sejam mais 

influentes na escala maior. Além disso, esperamos que a diversidade filogenética e 

funcional aumente rapidamente com pequenos aumentos de escala, e logo se estabilizem 

em escalas intermediárias até grandes escalas, e assim sejam mais determinadas por 

processos locais em menores escalas. Enquanto que a diversidade taxonômica aumente 

mais lentamente com o aumento de escala, e assim apresentem uma relação mais forte 

com os processos climáticos regionais. Além disso, esperamos que a diversidade 

funcional apresente um padrão similar ao padrão observado na diversidade filogenética, 

devido a uma tendência de conservação dos atributos funcionais na filogenia. 

 

MATERIAL E MÉTODOS 

Base de dados 

Construímos uma base de dados de distribuição das espécies de morcegos da Superfamília 

Noctilionoidea do Novo Mundo, as espécies pertencentes às famílias Furipteridae, 

Momorpidae, Noctilionidae, Phyllostomidae e Thyropteridae (sensu Teeling et al. 2005), 

baseados nos mapas de distribuição da IUNC-RedList (2014) (acessados em 07 de maio 

de 2015). Dados de relação filogenética foram obtidos da filogenia temporalmente 

calibrada de Rojas et al. (2016), e dados funcionais a partir de informações da dieta 
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(porcentagem de invertebrados, vertebrados ectotérmicos, vertebrados endotérmicos, 

vertebrados peixes, frutas, néctar e plantas) e tamanho de corpo (Wilman et al. 2014), 

com a substituição de dados imputados (por regressão filogenética e média do 

gênero/família) por dados de cada espécie disponíveis na literatura. Espécies com dados 

faltantes em qualquer um dos conjuntos (distribuição, filogenia ou funcional) foram 

excluídas da análise. 

Variáveis Ambientais  

Os dados climáticos atuais e de altitude foram obtidos na base de dados do World-Clim 

versão 1 (Hijmans et al. 2005) (www.worldclim.org/current), a produtividade primária 

líquida (NPP) foi obtida da NASA no projeto “Moderate Resolution Imaging 

Spectroradiometre” (MODIS)  (http://modis.gsfc.nasa.gov/data/dataprod/mod17.php). 

As variáveis ambientais obtidas na escala de 1 km foram então projetadas para uma gride 

correspondente a escala local (0.5º, 1º e 2º) então calculamos a média e o desvio para cada 

uma das escalas de análise (1º, 2º e 4º), escala regional. Assim obtivemos a média da 

temperatura, da NPP, da precipitação como descritores da disponibilidade de energia em 

cada célula regional para representar a hipótese da energia/produtividade; o desvio padrão 

da temperatura, da NPP, da precipitação e da altitude para representar a heterogeneidade 

ambiental de cada célula para representar a hipótese da heterogeneidade espacial. A 

sazonalidade da temperatura média e a sazonalidade da precipitação média foram 

utilizadas como descritores da sazonalidade climática em cada célula, representando a 

hipótese da sazonalidade climática. 

Assim, as variáveis ambientais selecionadas para representar o gradiente de 

energia/produtividade foram a temperatura média anual, a precipitação anual, a 

produtividade primária liquida (NPP) e a altitude. Para representar a heterogeneidade 

espacial foram utilizados os desvios padrão (SD) entre as subcélulas da região das 

variáveis de energia (SD temperatura média anual, SD precipitação, SD NPP e SD 

altitude) e para representar o gradiente de sazonalidade foram utilizadas a sazonalidade 

de temperatura e a sazonalidade da precipitação. 

Covariação da diversidade  

Os dados de presença e ausência das espécies foram coletados a partir de uma projeção 

de área equivalente de Behrmann usando a função lets.presab( ) do pacote letsR (Vilela 

& Vilalobos 2015), com qualquer proporção maior do que 0% de ocupação da espécie na 

área da célula sendo considerada presença da espécie. As matrizes de presença e ausência 

http://www.worldclim.org/current
http://modis.gsfc.nasa.gov/data/dataprod/mod17.php
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foram coletadas usando um desenho amostral totalmente aninhado para testar 

escalonamento de diversidade (Arita & Rodriguez 2002). Como o tamanho da área 

influencia a diversidade da região (Srivastava 1999), usaremos células de tamanho 

equivalentes a 0.5º, 1º, 2º e 4º no Equador, correspondendo a 55, 110, 220 e 440 km. 

A partir da matriz de presença e ausência foram então calculadas para cada uma 

das células de cada grade a riqueza sendo o somatório das presenças de espécies na célula, 

a diversidade filogenética (PD) de Faith (1992) e a diversidade funcional de (FD) Petchey 

& Gaston (2002) sendo o somatório dos comprimentos de ramos das espécies nas células 

usando a função PD( ) do pacote picante (Kembel et al. 2010). Os comprimentos de 

ramos das arvores funcionais e filogenéticas foram padronizados para que a distância da 

extremidade ao nó da raiz seja igual a um, assim valores PD e FD obtidos sejam em 

diversidade verdadeira (Chao et al. 2014), refletindo assim o conceito da abstração teórica 

de espécies/linhagens filogenéticas independentes e espécies funcionalmente distintas. 

A partir da combinação dos valores das medidas de diversidade em escala local e 

regional, em cada uma das escalas (1º, 2º e 4º) foram calculados valores de diversidade 

beta de Whittaker, sempre considerando quatro subcélula com um quarto da área da célula 

regional, como a razão entre diversidade regional e a diversidade local média, o inverso 

da proporção de diversidade regional encontrada em escala local. O “slope” de Z da 

relação diversidade-área usando a função de potência, S=cAz (Arrhenius 1921), para as 

diversidades taxonômica, filogenética e funcional usando a formulação demonstrada por 

Arita & Rodriguez (2002). Para o cálculo do “slope” de Z na escala de 1º foram utilizados 

dos dados de diversidade na escala de 0,25º devido a necessidade dois valores de beta 

para o cálculo do “slope” Z segundo a formulação de Arita e Rodriguez (2002), em todas 

as demais análises na escala de 1º consideramos o menor grão como 0,5º. 

Analisamos os padrões de diversidade local e regional usando modelos espaciais 

autoregressivos em função das variáveis ambientais que melhor representem as hipóteses 

macroecológicas de produtividade, heterogeneidade e sazonalidade, as mais comumente 

testadas para morcegos (e.g. Steves & Tello 2010; Alves et al. 2018). Para cada uma 

dessas variáveis, testamos a relação com diversidade na escala local, a relação com 

diversidade na escala regional nas três escalas de análise (1º , 2º e 3º). Testamos a relação 

entre as variáveis ambientais com a diversidade beta de Whittaker, a relação entre 

variáveis ambientais com a relação diversidade-área (slope-Z) e também testamos a 
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relação entre as variáveis ambientais e a proporção da diversidade regional encontrada na 

escala local (para mais detalher veja Rodriguez & Arita 2005). 

O teste da covariação de diversidade, interação entre variável ambiental e a escala 

(local e regional) na relação com diversidade não pode ser testada usando modelos 

espaciais autoregressivos, devido a existência de duas células (regional e média local) na 

mesma posição espacial. Desse modo, consideramos a existência de efeitos significativos 

da variável na perspectiva local e na perspectiva regional combinada com efeito 

significativo da variável na diversidade beta, que representa a diferença de coeficientes 

angulares entre as escalas, das regressões local e regional, e assim testando a covariação 

indiretamente usando três passos. A existência de todas estas relações rejeita a hipótese 

de covariação (Rodrigues & Arita 2004), sendo um teste robusto de hipótese. Fizemos 

essa mesma análise partindo de uma escala fina para uma mais grosseira variando o grão 

do local (0.5º à 2º) e a extensão da região (1º à 4º), usando assim um modelo do tipo 

“sliding window” (Barton et al. 2013) que varia o tamanho do local (grão) e o tamanho 

da região (extensão) simultaneamente. 

Observando a existência de um padrão de beta ao longo do gradiente ambiental 

que determina parte do padrão geográfico (gradiente latitudinal) de diversidade regional, 

nas suas diferentes facetas, construímos um modelo preditivo para as diferentes facetas 

da diversidade beta para cada uma das escalas (1º, 2º e 4º), com todas as variáveis que 

tiveram uma relação significativa no teste robusto da hipótese, rejeitando a covariação. 

Este modelo foi construído para entender o efeito dos gradientes ambientais no padrão de 

diversidade beta que compõem o padrão de diversidade regional explorado em 

macroecologia. Assim, podemos entender quais fatores ambientais determinam 

gradientes de beta diversidade e como estes padrões acentuam ou suavizam o padrão de 

diversidade regional. Este modelo preditivo da diversidade beta foi então avaliado usando 

razão de verossimilhança para simplificação de modelos a fim de obter o modelo mais 

parcimonioso para explicar o gradiente de beta diversidade, com esse modelo mais 

parcimonioso avaliamos a importância e o efeito de cada uma das variáveis ambientais.  

Essas variáveis foram utilizadas como preditoras em análise da razão de 

verossimilhança, permitindo definir qual destas variáveis determina o padrão de 

diversidade beta, uma vez que elas podem apresentar sobreposição na variância explicada 

e não contribuir para aumentar a qualidade da predição do modelo. Assim se pode 

considerar a redundância entre as de variáveis explanatórias bem como a capacidade 
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explicação exclusiva de cada uma das variáveis. Assim, caso duas ou mais hipóteses 

tenham grande redundância foi retida no modelo apenas aquela que tenha uma fração 

individual maior que esperada ao acaso. 

Análises Estatísticas Utilizando Modelos Autoregressivos Simultâneos 

Para testar relação entre o gradiente de diversidade e as variáveis ambientais do teste 

robusto de hipótese de covariação da diversidade foram utilizados modelos 

autoregressivos com uma matriz de pesos onde o somatório de todos os pesos é igual a 

um. A matriz de pesos foi construída a partir de uma matriz de vizinhança imediata das 

células. Fizemos as análises utilizando sempre a mesma matriz de pesos para testar todos 

as variáveis independentes, bem como todos os passos de simplificação de modelos por 

teste de razão de verossimilhança. Em cada teste independente de variável, e de razão de 

verossimilhança na seleção de modelos, usando a função anova ( ) do pacote base do 

programa R (R Core Time 2013), ajustamos o parâmetro lambda para adequar a matriz 

de pesos à estrutura espacial dos resíduos usando a função spautolm ( ) do pacote spdep 

(Bivand & Wong 2018) do programa R (R Core Time 2013). 

Fizemos testes independentes de cada uma das variáveis ambientais contra todas 

as variáveis resposta do teste robusto de covariação a fim de identificar quais as variáveis 

ambientais não apresentam covariação de diversidade entre escalas, ou seja, que variáveis 

predizem gradiente de diversidade beta, sendo por isso importantes na determinação do 

gradiente de diversidade em escala regional. Então, usando apenas as variáveis 

ambientais que não apresentaram covariação nos testes individuais fizemos um modelo 

completo para predizer a diversidade beta de Whittaker ao longo do gradiente ambiental. 

Os modelos candidatos, compostos pelas variáveis que não seguem a covariação da 

diversidade, tiveram seus valores de fator de inflação de variância (VIF) checados usando 

a função VIF( ) do pacote nlme (Pinheiro et al. 2019) do programa R (R Core Time 

2013), caso os valores de VIF fossem maiores do que 2 alguma variável seria removída 

para o início do processo de seleção/simplificação de modelos. Fizemos o processo de 

seleção/simplificação de modelos usando razão de verossimilhança, onde em cada passo 

tentamos retirar apenas a variável ambiental, sempre começando por aquema com maior 

valor de p. Ou seja, aquela variável com maior a probabilidade de apresentar um valor de 

inclinação tão alto quanto observado caso a hipótese nula seja verdadeira. Quando não 

foi mais possível retirar variáveis por simplificação de modelos usando testes razão de 

verossimilhança, obtivemos o modelo preditivo final, sendo o valor de p deste modelo 
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final calculado pela sua comparação com um modelo nulo contendo somente o intercepto, 

a média da diversidade beta. Os valores de p das variáveis foi obtido pelo teste de razão 

de verossimilhança contra um modelo com ausência desta variável em questão, isso testa 

a propabilidade da variável ter importância na capacidade preditiva do modelo. Assim, 

obtivemos o modelo mais simples e significativo, contendo apenas variáveis 

significativas, que usamos para interpretar a resposta da diversidade beta ao gradiente 

ambiental. Ao final todos os modelos foram checados quanto a estrutura espacial dos 

resíduos usando correlograma de I de Moran usando a função lets.correl( ) do pacote 

letsR (Vilela & Villalobos 2015) do programa R (R Core Time 2013) e também inspeção 

visual de padrão espacial no mapa de resíduos usando a função raster( ) do pacote raster 

(Hijmans & van Etten 2012) do programa R (R Core Time 2013). 

Evolução de Atributos Funcionais  

Usamos a métrica de sinal filogenético K de Blomberg (Blomberg et al. 2003) para testar 

se cada um dos atributos funcionais apresentava evolução rápida K menores que um, 

evolução neutra K não diferentes de 1, e atributos conservados com K maiores do que 1. 

Para isso, simulamos 10.000 vezes a evolução dos atributos por movimento browniano 

com média e desvio padrão dos dados observados, usando a função fast.BM( ) do pacote 

phytools (Revell 2012) do programa R (R Core Time 2013), sobre a árvore filogenética 

de máxima credibilidade dos morcegos Noctilionoidea de Rojas et al. (2016). Em seguida 

calculamos os valores de K esperados por evolução neutra e definimos o intervalo de 

confiança de 95% dos valores de K usando os valores observados na simulação. Por fim, 

comparamos os valores de K observados para os atributos funcionais utilizados para 

construir os índices de diversidade funcional. 

Também calculamos o sinal filogenético para múltiplos atributos utilizando o 

Kmult (Adams 2014) da matriz de atributos funcionais, utilizando a função Test.Kmult 

disponibilizada no material suplementar de Adams (2014), e calculamos o valor de 

probabilidade utilizando 10.000 simulações de evolução de atributos por movimento 

Browniano da matriz de atributos sobre a filogenia de noctionoidea, considerando a 

correlação evolução entre os de atributos usando as funções sim.corrs( ) do pacote 

phytools (Revell 2012) do programa R (R Core Time 2013). 
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RESULTADOS 

Diversidade Taxonômica - Riqueza de Espécies 

Nós observamos um gradiente latitudinal de riqueza de espécies para as três escalas 1º, 2º 

e 4º, tanto para a perspectiva da diversidade local quanto da diversidade regional (figura 

1), com a riqueza de espécies na perspectiva regional sendo máxima próxima da linha do 

Equador na região da cordilheira dos Andes e Guianas, com diversidade menores em 

direção às regiões subtropicais do Norte e do Sul (Figuras 1-a, 1-c e 1-e). A riqueza de 

espécies na perspectiva local também apresenta um pico próximo da linha do Equador na 

região da cordilheira dos Andes e nas Guianas e diminui em direção às regiões 

subtropicais (Figura 1-b, 1d e 1-f). A diversidade diminui ao leste para as regiões baixas 

próximas às cordilheiras dos Andes, ao Sul em direção ao sul da Bolívia, Paraguai, 

Argentina e sul do Brasil; em direção ao norte do centro do México, a oeste a diversidade 

diminui em direção a diagonal seca, Chaco, Cerrado e Caatinga (Figura 1). O padrão do 

gradiente de riqueza de espécies é muito similar entre as perspectivas regional (figura 1, 

coluna à esquerda) e local (figura 1 coluna, à direita) para todas as escalas. A perspectiva 

local apresenta um gradiente de diversidade mais suavizado e detalhado do que o padrão 

de diversidade na perspectiva regional, porém o padrão geral do gradiente de diversidade 

de espécies nas duas perspectivas, local e regional, é bastante similar (figura 1). 
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Figura 1. Riqueza de espécies em perspectiva local (coluna à esquerda) e regional 

(coluna à direita) nas escalas de 1º (a - b), 2º (c - d) e e 4º (e – f).  
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Encontramos um claro gradiente de beta diversidade (Figura 2), apesar da 

similaridade entre os padrões de diversidade observados na perspectiva local e regional 

(Figura 1). A diversidade beta de Whittaker foi maior em áreas com menor diversidade, 

localizadas nas extremidades norte e sul da distribuição dos morcegos Noctilionoidea, e 

na região a oeste da cordilheira dos Andes, principalmente ao sul do Equador. No Norte, 

a diversidade Beta foi maior na porção mais central do continente ao longo da Sierra 

Madre Ocidental (Figura 2 a-c).  

 

   

Figura 2. Beta diversidade de Whittaker em 1 º (a), 2 º (b) e 4º (c). 

 

Covariação de diversidade taxonômica 

Na escala de 1º do teste robusto de hipótese da covariação de diversidade (TRHCD) para 

a diversidade taxonômica (riqueza de espécies), as variáveis que não apresentaram 

covariação foram a temperatura média anual (Temp), precipitação anual (Ppt), 

produtividade primária líquida (NPP) e sazonalidade da temperatura (TempSazo) (tabela 

1- Material Suplementar). As variáveis de energia apresentaram um efeito positivo na 

diversidade regional (RD) e diversidade local média (RPD), com maior diversidade em 

áreas com maior energia. As variáveis de heterogeneidade espacial não tiveram efeitos 

congruentes entre si no padrão de diversidade local e regional. A heterogeneidade da 

temperatura (Temp SD) e a heterogeneidade da altitude (Alt SD) apresentando um efeito 

negativo na RD e RPD, ou seja, menor diversidade taxonômica em áreas mais 

heterogêneas. Já as variáveis de heterogeneidade da precipitação (Ppt SD) e 

heterogeneidade produtividade primária líquida (NPP SD) apresentaram um efeito 

positivo na RD e RPD, e assim maior diversidade taxonômica em áreas mais 

heterogêneas. As variáveis de sazonalidade apresentaram um efeito negativo na RD e 
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RPD, ou seja, menor diversidade em áreas mais sazonais (tabela 1 - Material 

Suplementar). 

Na escala de 1º as variáveis de energia apresentaram um efeito negativo na 

diversidade beta, e assim áreas com menos energia apresentam uma diversidade beta 

maior, ou seja, os valores de diversidade são mais diferentes entre RD e RPD em áreas 

com menos energia. Assim, o gradiente de energia é um fator que atua diminuindo a 

diferença da diversidade entre perspectivas local e regional nos trópicos, áreas mais 

quentes, úmidas, produtivas e mais baixas (Tabela 1 - Material Suplementar). A 

heterogeneidade espacial apresentou efeitos distintos na diversidade beta, com 

heterogeneidade da temperatura e da altitude apresentando efeitos positivos na beta 

diversidade. Já as variáveis de heterogeneidade de precipitação e de produtividade 

apresentaram um efeito negativo na diversidade beta. A sazonalidade climática 

apresentou um efeito positivo na beta diversidade na região subtropicais, áreas mais 

sazonais apresentando maior diversidade beta. Assim, o gradiente de beta diversidade é 

relacionado a menor disponibilidade de energia e a maior sazonalidade de temperatura 

das regiões subtropicais, não sendo um fator determinante da acentuação do gradiente de 

diversidade regional em direção às regiões tropicais, mas sim um fator que suaviza o 

gradiente de diversidade regional nestas regiões. E apenas a heterogeneidade da 

temperatura e da altitude apresentam um efeito de aumentar a diferença de diversidade 

entre a perspectiva local e regional, e assim acentuando o gradiente de diversidade 

regional em áreas mais heterogêneas quanto a altitude e a temperatura, que estão 

localizadas principalmente na região tropical dos Andes. 

Na escala de 2º do TRHCD para a diversidade taxonômica apenas a variável 

temperatura média anual (Temp) não apresentou covariação entre as perspectivas da 

diversidade local e regional (tabela 2 - Material Suplementar). Nesta escala novamente as 

variáveis de energia apresentaram um efeito positivo na RD e RPD, com maior 

diversidade em áreas com maior disponibilidade energética. Todas as variáveis de 

heterogeneidade espacial tiveram efeito positivo no RD e RPD, ou seja, maior riqueza de 

espécies em áreas mais heterogêneas. Já as variáveis de sazonalidade do clima 

apresentaram um efeito negativo na RD e RPD, ou seja, menor diversidade taxonômica 

em áreas mais sazonais. 

Na escala de 2º as variáveis de energia apresentaram um efeito negativo na 

diversidade beta. Áreas com menos energia apresentam uma maior diversidade beta, ou 
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seja, os valores de RD e RPD são mais diferentes entre áreas com menos energia. As 

variáveis de heterogeneidade apresentaram um efeito distinto, com heterogeneidade da 

temperatura, da NPP e da altitude apresentando um efeito positivo, com áreas mais 

heterogêneas apresentando maior diversidade beta. A heterogeneidade da precipitação 

apresentando um efeito negativo, com maior diversidade beta em áreas menos 

heterogêneas. A sazonalidade climática apresentou um efeito positivo na diversidade 

beta, com áreas mais sazonais apresentando maior diversidade beta. Assim, o gradiente 

de energia e sazonalidade são fatores que atuam diminuindo a diferença da diversidade 

entre perspectivas local e regional (RD e RPD) em áreas mais quentes, úmidas, 

produtivas, mais baixas e menos sazonais (Tabela 2 - Material Suplementar). Já a 

heterogeneidade espacial atuaria aumentando a diferença entre a diversidade local e 

regional, mas apresenta efeitos não significativos (Tabela 2 - Material Suplementar).   

Já na escala de 4º do teste robusto de hipótese da covariação (TRHC) de 

diversidade taxonômica (riqueza de espécies) as variáveis que não apresentaram 

covariação foram a temperatura média anual (Temp), precipitação anual (Ppt) e 

sazonalidade da temperatura (Temp_Sazo) (tabela 3 - Material Suplementar). Nesta 

escala, a mais ampla utilizada, as variáveis de energia apresentaram um efeito positivo na 

RD e na RPD, com uma tendência de maior diversidade em áreas mais energia (Tabela 3 

- Material Suplementar). As variáveis de heterogeneidade espacial também apresentaram 

um efeito positivo na RD e RPD, com maior diversidade em áreas mais heterogêneas 

(Tabela 3 - Material Suplementar). As variáveis de sazonalidade apresentaram efeito 

distintos com a sazonalidade da temperatura apresentando efeito negativo na RD e RPD, 

com maior diversidade em áreas menos sazonais, enquanto que a sazonalidade de 

precipitação apresentou um efeito positivo, mas não significativo, com maior diversidade 

em áreas mais sazonais.  

Na escala mais ampla de analise, 4º como grão, as variáveis de energia 

apresentaram um efeito negativo na diversidade beta, com menor beta em áreas com 

maior energia (Tabela 3 - Material Suplementar). As variáveis de heterogeneidade 

apresentaram um efeito divergente, com a heterogeneidade da temperatura e a 

heterogeneidade da altitude apresentando efeito positivo, mas não significativo, com 

maior beta em áreas mais heterogêneas (Tabela 3 - Material Suplementar). Já a 

heterogeneidade da precipitação e a heterogeneidade da produtividade primária líquida 

apresentou um efeito negativo, mas não significativo, com áreas mais heterogêneas 
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quanto a precipitação e produtividade apresentando menor beta diversidade (Tabela 3 - 

Material Suplementar). As variáveis de sazonalidade também apresentaram um efeito 

positivo com a sazonalidade da temperatura e da precipitação apresentando um efeito 

positivo na diversidade beta, com áreas com temperatura mais sazonal apresentando 

maior diversidade beta, porém o efeito da sazonalidade da precipitação não foi 

significativo (Tabela 3 - Material Suplementar). 

Modelos preditivos da diversidade beta de Whittaker da diversidade taxonômica não 

estando de acordo com a covariação 

No processo de seleção de modelos preditivos da diversidade beta de Whittaker na escala 

de 1º apenas a temperatura média anual e a sazonalidade da temperatura tiveram um efeito 

exclusivo significativo, sendo mantidas no modelo preditivo final (Tabela 1). O intercepto 

teve um efeito positivo e significativo, indicando um valor diferente de zero para a 

diversidade beta em condições ambientais médias na área de estudo. Assim, locais com 

temperatura e sazonalidade média apresentam um valor da diversidade beta de 1.08 

(Tabela 1). A temperatura média anual apresentou um efeito negativo na beta diversidade 

com menor beta diversidade em áreas mais quentes, e cada unidade de desvio padrão na 

temperatura média anual diminui em 1.04 a diversidade beta (tabela 1). Já sazonalidade 

da temperatura apresentou um efeito positivo na diversidade beta com áreas mais sazonais 

apresentando maior beta diversidade, e cada unidade de desvio padrão da média de 

sazonalidade da temperatura anual aumenta em 1.03 a diversidade beta (tabela 1). 

Na escala de 2º a única variável capaz de predizer o gradiente de beta diversidade 

de acordo com a covariação da diversidade foi a temperatura média anual, não sendo 

necessária a seleção de modelos. No modelo preditivo da diversidade beta na escala de 2º 

os locais com temperatura média anual iguais à média da região temos uma beta 

diversidade de 1.30, a temperatura média anual teve um efeito negativo na diversidade 

beta com áreas mais frias apresentando maior diversidade beta, e cada unidade de desvio 

padrão da média de temperatura diminui em 1.04 a diversidade beta (tabela 1). 
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Tabela 1. Estimativa dos parâmetros em escala logarítmica para as variáveis preditiva da 

diversidade beta de Whittaker da diversidade taxonômica de acordo com a não covariação 

da diversidade. 

Escala 
Variáveis 

Estimado 

Estimativa 

Inferior 

Estimativa 

Superior p-valor 

1º Intercepto 0.0749 0.0650 0.0849 < 0.0001 

 Temp -0.0373 -0.0457 -0.0288 < 0.0001 

 Temp_Sazo 0.0300 0.0197 0.0403 < 0.0001 

2º Intercepto 0.2610 0.2121 0.30990   0.0001 

 Temp -0.0398 -0.0693 -0.01039   0.0080 

4º Intercepto 0.2056 0.1665 0.2446 < 0.0001 

 Temp -0.0827 -0.1265 -0.0390    0.0002 

 Temp_Sazo 0.0832 0.0363 0.1302 0.0005 

 

Já na escala de 4º as variáveis temperatura média, precipitação e sazonalidade de 

temperatura foram capazes de predizer o gradiente de diversidade de acordo com a 

TRHCD. Na seleção de modelos a precipitação não foi necessária para predizer a 

diversidade beta na presença das outras duas variáveis, não tendo um componente 

exclusivo e significativo. Em locais com temperatura e sazonalidade da temperatura 

iguais a média da região a beta diversidade estimada foi de 1.23. A temperatura teve um 

efeito negativo na diversidade beta com uma redução de 1.08 na diversidade beta para 

cada unidade de desvio padrão de aumento na temperatura média anual. Já sazonalidade 

de temperatura teve um efeito positivo na diversidade beta com o aumento de 1.08 na 

diversidade beta para cada unidade de desvio padrão da sazonalidade da temperatura 

(tabela 1). 
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Diversidade Filogenética 

  

  

  
Figura 3. Diversidade Filogenética (PD) em perspectiva local (coluna à esquerda) e 

regional (coluna à direita) nas escalas de 1º (a - b), 2º (c - d) e 4º (e – f). 
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Nós observamos um gradiente latitudinal de diversidade filogenética (PD) nas três 

escalas espaciais de análise 1º, 2º e 4º na perspectiva regional e local da diversidade 

(figura 3). A PD na perspectiva regional é mais alta na região equatorial com picos na 

região da cordilheira dos Andes na Colômbia e nas Guianas (Figura 3-a, 3-c e 3-e), um 

padrão muito similar ao observado na perspectiva local (Figura 3-b, 3-d e 3-f). A 

diversidade beta de Whittaker da diversidade filogenética apresentou um padrão de 

aumento da beta em direção a região a oeste da cordilheira dos Andes. E também em 

regiões com menor diversidade regional e local nos extremos norte e sul da distribuição 

do clado (Figura 4). 

No teste robusto de hipótese de covariação da diversidade filogenética na escala 

de 1º as variáveis que não apresentaram covariação de diversidade filogenética entre 

escalas foram a temperatura média, precipitação anual, com a altitude média, a 

heterogeneidade da altitude e a sazonalidade da temperatura (tabela 4 – Material 

Suplementar). As variáveis de energia apresentaram um efeito positivo tanto na 

diversidade filogenética local e quanto na diversidade regional (tabela 4 – Material 

Suplementar). As variáveis de heterogeneidade espacial apresentaram um efeito distinto 

com a heterogeneidade da temperatura e da altitude apresentando efeito negativo na 

diversidade filogenética local e regional, e a heterogeneidade da precipitação e da 

produtividade primária líquida apresentando um efeito positivo na diversidade 

filogenética local e regional (tabela 4 – Material Suplementar). As variáveis de 

sazonalidade apresentaram um efeito negativo na diversidade filogenética local e regional 

(tabela 4 – Material Suplementar). As variáveis de energia apresentaram um efeito 

negativo na beta diversidade filogenética, as variáveis da heterogeneidade apresentaram 

um efeito positivo na beta diversidade filogenética, já as variáveis de sazonalidade 

apresentaram um efeito distinto, com a sazonalidade da temperatura apresentando um 

efeito positivo e a sazonalidade da precipitação apresentou um efeito negativo (tabela 4 – 

Material Suplementar). 
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Figura 4. Beta de Whittaker da diversidade filogenética (PD) nas escalas de 1º (a), 2º 

(b) e 4º (c). 

 

Na escala de 2º as variáveis que não apresentaram covariação de diversidade 

filogenética entre escalas foram a temperatura média, precipitação anual, produtividade 

primária líquida, a altitude média e a sazonalidade da temperatura (tabela 5 – Material 

Suplementar). As variáveis de energia apresentaram efeito positivo na diversidade 

filogenética local e regional, as variáveis de heterogeneidade apresentaram um efeito 

distinto com heterogeneidade da temperatura e da altitude apresentando efeitos negativos, 

mas não significativos, na diversidade local e regional, enquanto a heterogeneidade da 

precipitação e da produtividade primária líquida apresentaram efeitos positivos (tabela 5 

– Material Suplementar). As variáveis de sazonalidade apresentaram efeitos negativos da 

diversidade filogenética local e regional (tabela 5 – Material Suplementar). 

A beta diversidade filogenética sofreu um efeito negativo das variáveis de energia, 

com maior diversidade beta em locais mais frios, menos chuvosos, menos produtivos e 

mais altos (tabela 5 – Material Suplementar). As variáveis de heterogeneidade 

apresentaram um efeito positivo na beta diversidade filogenética, com maior diversidade 

beta em áreas mais heterogêneas (tabela 5 – Material Suplementar). A sazonalidade da 

temperatura apresentou um efeito positivo na beta diversidade filogenética com maior 

diversidade beta em áreas mais sazonais, já a sazonalidade da precipitação apresentou um 

efeito negativo, mas não significativo, na beta diversidade (tabela 5 – Material 

Suplementar).  

Na escala de 4º apenas a temperatura média anual e a sazonalidade da temperatura 

não apresentaram covariação entre as perspectivas locais e regionais da diversidade 

filogenética (tabela 6 – Material Suplementar). As Variáveis de energia apresentaram um 
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efeito positivo sobre a diversidade filogenética local e regional; as variáveis de 

heterogeneidade apresentaram efeitos positivos na diversidade filogenética local e 

regional; e as variáveis sazonalidade apresentaram efeitos distintos na diversidade local 

e regional, com a sazonalidade da temperatura apresentando um efeito negativos em 

ambas as perspectivas da diversidade filogenética e a sazonalidade da precipitação 

apresentado efeito positiva, mas não significativo (tabela 6 – Material Suplementar).  

A diversidade beta filogenética sofreu um efeito negativo das variáveis de energia, 

com maior beta diversidade filogenética nas regiões menos quentes, menos chuvosas, 

menos produtivas (porém não significativo) e mais altas (6 – Material Suplementar). As 

variáveis de heterogeneidade espacial apresentaram efeitos distintos, mas não 

significativos na beta diversidade filogenética. A heterogeneidade da temperatura e da 

altitude apresentando efeitos positivos, enquanto as variáveis de heterogeneidade da 

precipitação e da produtividade primária líquida apresentando efeito negativos na beta 

diversidade filogenética (6 – Material Suplementar). As variáveis de sazonalidade 

apresentaram efeitos positivos na beta diversidade filogenética, mas apenas a 

sazonalidade da temperatura apresentando efeito significativo (6 – Material 

Suplementar). 

4.2.3. Modelos preditivos da diversidade beta de Whittaker da diversidade filogenética 

de acordo com a não-covariação 

O padrão de diversidade regional, local e de beta diversidade de Whittaker foram bastante 

similares entre as facetas taxonômica de filogenética da diversidade. Porém as variáveis 

preditivas da diversidade beta segunda não covariação foram distintas entre a diversidade 

taxonômica e filogenética. Na seleção de variáveis para os modelos preditivos da 

diversidade beta de Whittaker do PD na escala de 1º apenas altitude e a sazonalidade da 

temperatura tiveram uma importância na capacidade preditiva do modelo (tabela 2). O 

intercepto apresentou um efeito positivo indicando uma diversidade beta de Whittaker de 

1.04 na condição média da área de estudo (tabela 2). A altitude teve um efeito positivo na 

beta diversidade filogenética com áreas mais altas tendo maior beta (tabela 2). A 

sazonalidade da temperatura também teve um efeito positivo na beta diversidade 

filogenética com áreas maior sazonalidade térmica tendo maior beta (tabela 2). 

Assim, locais com condições médias de altitude e sazonalidade da temperatura 

média (intercepto) apresentam um valor da diversidade beta de 1.04 (tabela 2). A altitude 

apresentou um efeito positivo na beta diversidade filogenética com menor beta em regiões 
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mais altas, e cada unidade de desvio da altitude aumenta em 1.02 a diversidade beta 

filogenética (tabela 2). A sazonalidade da temperatura também apresentou um efeito 

positivo na diversidade beta com áreas com temperatura mais sazonais apresentando 

maior beta diversidade filogenética, e cada unidade de desvio padrão da média de 

sazonalidade da temperatura anual aumenta em 1.02 a diversidade beta (tabela 2). O efeito 

da altitude sobre a beta diversidade filogenética foi duas vezes maior do que o efeito da 

sazonalidade indicando que a altitude é o fator mais importante na determinação de 

diversidade filogenética na menor escalas (1º). 

 

Tabela 2. Estimativa dos parâmetros em escala logarítmica para as variáveis preditiva da 

diversidade beta de Whittaker da diversidade filogenética de acordo com a não covariação 

da diversidade. 

Escala Variáveis Estimado 
Estimativa 

Inferior 

Estimativa 

Superior 
p-valor 

1º Intercepto 0.04188 0.03716 0.04660 <0.00001 

 Alt 0.02176 0.01625 0.02727 <0.00001 

 Temp_Sazo 0.01128 0.01128 0.01128 0.00006 

2º Intercepto 0.07267 0.05690 0.08844 <0.00001 

 Alt 0.04491 0.03401 0.05581 <0.00001 

 Temp_Sazo 0.02227 0.00785 0.03669 0.00247 

4º Intercepto 0.12110 0.08199 0.16021 <0.00001 

 Temp -0.05941 -0.08650 -0.03232 0.00002 

 

Na escala de 2º as variáveis preditivas de beta diversidade filogenética forma 

novamente a altitude e a sazonalidade de temperatura (tabela 2). A diversidade beta na 

condição média, o intercepto, na escala de 2º foi de 1.07, maior do que na escala de 1º  

(beta igual 1.04), indicando maior beta diversidade filogenética na escala maior. A 

altitude e a sazonalidade de temperatura tiveram um efeito positivo na beta diversidade 

filogenética em 2º , como observado na escala de 1º (tabela 2). Novamente o efeito da 

altitude foi duas vezes maior do que o efeito da sazonalidade de temperatura (tabela 2), 

indicando que altitude é o fator mais importante na determinação do padrão de beta 

diversidade filogenética nas escalas menores (1º e 2º).  

Já na escala de 4º apenas a temperatura média anual teve um efeito importante no 

padrão da diversidade beta. A diversidade beta na condição média, o intercepto, na escala 
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de 4º foi de 1.13 (tabela 2), sendo maior valor de beta diversidade nas escalas menores 

(tabela 2). A temperatura média anual teve um efeito negativo na diversidade beta 

filogenética com uma diminuição de 1.06 na diversidade beta filogenética para cada 

aumento de um desvio padrão na temperatura (tabela 2).  

Evolução de Atributos Funcionais 

Os atributos funcionais utilizados para calcular os indicadores de diversidade derivados 

da diversidade funcional (FD de Petchey & Gaston 2002) de uma maneira geral 

apresentaram uma tendência a serem conservados ou acompanharem a evolução por 

movimento browniano (figura 3 - material suplementar). Quatro atributos (dieta de 

invertebrados, dieta de frutas e dieta de plantas) funcionais foram mais conservados do 

que esperado ao acaso por evolução neutra (figura 3 - material suplementar). Dois 

atributos (dieta de vertebrados ectotérmicos e tamanho de corpo) apresentaram evolução 

mais rápida do que o movimento browniano, com valores de K menores do que 1, mas 

que não diferem do esperado (figura 3 - material suplementar). Os atributos de dieta de 

vertebrados endotérmicos e peixe apresentaram uma evolução mais lenta, com valores de 

K de maiores do que 1, mas também não diferiram do esperado por movimento browniano 

(figura 3 - material suplementar). 

Como os valores de K de todos os atributos funcionais utilizados tende a serem 

conservados e assim apresentarem valores de K maiores do que esperados por evolução 

neutra de atributos, ou apresentar uma evolução neutra do atributo, e assim não diferirem 

dos valores de K esperados por evolução de atributos por movimento browniano, os 

índices derivados da faceta funcional da diversidade tendem a espelhar o padrão 

observado nos índices da faceta filogenética da diversidade. Isso se mostrou verdadeiro 

nas análises do TRHCD, onde as variáveis que determinam não-covariação de 

diversidade filogenética (veja tabelas 4 a 6 – Material Suplementar) também determinam 

a não-covariação de diversidade funcional (veja tabelas 7 a 9 – Material Suplementar). 

Além das medidas de diversidade funcional responderem às mesmas preditivas do 

TRHCD nas mesmas escalas, os efeitos das variáveis ambientais das relações apresentam 

o mesmo sinal. Além disso, os slopes das variáveis ambientais para os índices de 

diversidade funcional apresentaram sempre um valor menor do que os slopes para os 

índices de diversidade filogenética das mesmas variáveis ambientais, mostrando que o 

gradiente de diversidade funcional é sempre mais suave do que o de diversidade 

filogenética, pois as espécies diferem menos funcionalmente do que o esperado pelo 
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tempo em evolução independente. Fazendo o teste de sinal filogenético para múltiplo 

traits simultaneamente encontramos um valor de Kmult = 2.034 com p = 0.0008 em 10.000 

simulações, indicando que a matriz de atributos funcionais analisados tende a ser mais 

conservada do que o esperado ao acaso por evolução na filogenia dos morcegos 

noctilionoidea (figura 4). Uma vez que as respostas de diversidade funcional espelham 

fortemente as respostas filogenéticas, não apresentaremos os resultados específicos para 

a diversidade funcional (veja material suplementar). 

 

 

Figura 4. Distribuição dos valores de K de Blomberg para múltiplos atributos (Kmult) 

esperados por evolução neutra do conjunto de atributos funcionais simulados usando 

movimento browniano considerando a correlação evolutiva dos atributos sobre a 

filogenia dos morcegos Noctilionoidea para acessar os valores de Kmult esperados e 

para comparar com o valor de Kmult de sinal filogenéticos observados (barra horizontal 

vermelha) dos atributos funcionais usados para calcular índices de diversidade 

funcional. 

 

 

DISCUSSÃO 

Gradiente de diversidade de espécies 

Nossos resultados mostram que os morcegos Noctilionoidea apresentam um claro 

gradiente de diversidade de espécies que é influenciado pelas condições ambientais. Este 
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gradiente se mantém em diferentes perspectivas da diversidade, local e regional, (RD e 

RPD) e escalas (1º, 2º e 4º). Apesar do padrão geral observado se manter entre a 

perspectiva local (alfa médio) e regional (gama), e entre escalas menores (1º e  2º) e maior 

(4º), existe um gradiente diferente entre RD e RPD. Assim, existe um gradiente de beta 

diversidade, que permite rejeitar a hipótese de covariação da diversidade, indicando que 

a intensidade dos processos que moldam o padrão de diversidade muda entre a perspectiva 

local e regional da diversidade. Isso contrasta com a covariação da diversidade entre 

diversidade local e regional observada por Rodriguez & Arita (2004) para morcegos da 

América do Norte. Além disso, os fatores ambientais que determinam os padrões de 

diversidade mudam conforme com a mudança de escala.  

Além disso, nossos resultados mostram um padrão de aumento da diversidade beta 

em direção às regiões subtropical (veja figura 1-c de Rodriguez & Arita 2004), o que é o 

contrário do padrão de aumento de diversidade beta em direção ao trópico observado por 

Stevens & Willig (2002), usando dados de listas de espécies para comunidades locais e 

dados de distribuição para diversidade regional. Assim, ao menos de um ponto de vista 

macroecológico, a diversidade beta em regiões tropicais é menor do que em regiões 

subtropicais, assim o padrão observado por Stevens & Willig (2002) pode ser um efeito 

de maior diversidade beta em escala de comunidades (pontos amostrais), mas que não se 

espelha no padrão local de diversidade macroecológica (diversidade de espécies nas 

células). Isso demonstra uma quebra da tendência de escalonamento da diversidade entre 

escalas de comunidade locais (pontos de amostragem) e diversidade regional (“pool” 

regional de espécies), como já mencionado por Rodriguez & Arita (2004).  

No entanto, os padrões de aumento de diversidade beta em direção às regiões 

subtropicais dos limites da distribuição do clado que encontramos são congruentes com 

o padrão de encontrado por Lyons & Willig (2002) usando a relação espécie área em 

quadrantes aninhados ao longo novo mundo, com um desenho amostral bastante similar 

ao proposto por (Rodriguez & Arita 2004) que aplicamos. Estes autores demostraram que 

existe um claro gradiente latitudinal de diversidade com pico na região equatorial, mas 

com a existência de um gradiente reverso de diversidade beta que é maior nas regiões 

temperadas. Esses padrões são congruentes também com o padrão de aumento de beta 

diversidade com a diminuição da diversidade regional encontrado por Willig & Sandlin 

(1991), usando tanto método de células e bandas latitudinais. Esse padrão de relação 

negativa entre a beta diversidade e a latitude pode ser resultado da existência de espécies 
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com ranges mais restritos em regiões subtropicais. No entanto, não deveríamos esperar 

gradientes latitudinais de tamanhos de ranges na ausência de processos ecológicos ou 

biogeográficos (Arita 2004), mas apenas um aumento da variância nos tamanhos de range 

para a borda do domínio (Arita 2004). O aumento da variância do tamanho de range pode 

levar a uma acentuação dos padrões, tornando a beta mais evidentes em regiões 

subtropicais/temperadas casos fatores ambientais sejam capazes de mudar a média de 

tamanho de range nessas regiões.  

Assim, esse gradiente reverso de beta diversidade pode ser ocasionado por um 

reflexo do gradiente latitudinal de diversidade de um grupo com forte conservantismo 

tropical de nicho e assim várias espécies tenham seus limites de distribuição nas regiões 

subtropicais devido a efeitos diretos ou indiretos das condições climáticas. Neste caso de 

um acumulo acentuado de limites de distribuição na região subtropical a métrica de 

tamanho de range regional do TRHCD iria captar uma redução do tamanho de range 

regional nestes locais, mas que pode ser devido a ocorrência de acúmulos de limites de 

distribuição de espécies amplamente distribuídas. 

A temperatura e a sazonalidade da temperatura que foram capazes de predizer a 

beta diversidade taxonômica segundo não covariação. O efeito da temperatura média 

anual foi negativo indicando uma diminuição na beta diversidade com o aumento de 

temperatura em todas as escalas analisadas, isso indicaria um gradiente reverso de beta 

diversidade, com maior beta em locais mais frios e também menos diversos, uma vez que 

a temperatura também determina da diversidade regional. Um padrão similar ao 

encontrado por McKnigth et al. (2007) com maior beta diversidade em regiões com 

maiores latitudes provavelmente devido a efeito maiores das glaciações do Pleistoceno e 

nas regiões a oeste da Cordilheira dos Andes devido ao relevo complexo que possibilita 

um maior isolamento das linhagens que habitam as regiões montanhosas.  

Assim, o padrão de aumento da diversidade beta em direção às regiões 

subtropicais pode ser uma simples consequência do gradiente latitudinal de diversidade 

sendo espelhada no padrão de diversidade beta. Desta forma, um gradiente de diversidade 

qualquer (e.g. uma espécie de diferença entre duas células vizinhas) causa um aumento 

proporcionalmente maior na diversidade beta a medida que a diversidade regional 

diminui e não necessariamente da existência de diversidade beta de resultante de 

gradiente de riqueza mais fortes em regiões mais pobres em áreas com menor 

disponibilidade de energia e mais homogêneas (Svenning et al. 2011). Assim resultarem 
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em maior beta diversidade, possivelmente derivada de gradiente de perda de espécies, em 

regiões menos diversas do que em regiões mais diversas, como levantado por Lyons & 

Willig (2002). 

Este padrão de aumento de diversidade beta em regiões com fortes gradientes de 

diversidade regional tem sido explorado usando abordagens de partição de beta 

diversidade em seus componentes resultantes de riqueza (Brich – Carvalho et al. 2011) 

ou de aninhamento (Bnes - Baselga 2009). Com o uso de métricas de decomposição de 

beta diversidade não seriamos capazes de determinar se o gradiente de diversidade mais 

acentuado na região subtropical é a causa do padrão de aumento de beta diversidade com 

aumento da latitude, mas apenas saber se o padrão geral de beta diversidade ao longo da 

latitude é dominado pelo turnover ou pelo “aninhamento” (e.g. Baselga et al. 2012), ou 

relacionar a importância do “aninhamento” para o padrão de beta diversidade com algum 

fator ambiental (e.g. Dobrovolski et al. 2012). 

No entanto, não saberíamos dizer se o padrão de beta aqui observado é puramente 

reflexo dos gradientes de diversidade que estão determinando um padrão de aumento de 

diversidade beta em direção a região subtropical. Assim, somente o uso de modelos nulos 

de simulações de alocação aleatória dos ranges das espécies afim de observar qual o 

padrão esperado no gradiente de beta diversidade dado o padrão geográfico de 

diversidade, as restrições geométricas do domínio biogeográfico e os tamanho de range 

do grupo em questão (e.g. Willig & Lyons 1998), ou algum gradiente ambiental (e.g. 

Rahbeck et al. 2006) seria capaz de solucionar está questão, que é secundária ao presente 

trabalho. Se apenas o gradiente de diversidade determinar um gradiente de aumento da 

diversidade beta nas regiões subtropicais/temperadas e se o padrão de diversidade nessas 

áreas for determinado quase que exclusivamente por beta resultante de tal gradiente de 

riqueza deveríamos abandonar a discussão sobre as causas dos gradientes aninhados de 

diversidade beta e tentar compreender quais os fatores ecológicos e históricos que 

determinam os limites de distribuição dos clados, em vez de focar em questões derivadas 

do processos de evolução do padrão de diversidade dos clados.  

Apesar de uma clara relação entre a métricas de diversidade beta e suas relações 

com a diversidade local ou regional (e.g. Jost 2007; Jost 2010; Veech & Crist 2010). Até 

o momento nenhum estudo macroecológico de beta diversidade (e.g. Rodriguez & Arita 

2004) explorou quais seriam os padrões de beta que devem ser esperados puramente como 

resultado dos gradientes de diversidade regionais. Estes padrões já são bastante 
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conhecidos dentro de um domínio biogeográfico do Novo mundo (e.g. Willig & Selcer 

1989; Willig & Lyons 1998; Willig et al. 2003), e um assunto bastante explorado em 

relação às causas do gradiente latitudinal de diversidade (Stevens 2006, Pereira & 

Palmerim 2013). Aqui encontramos uma relação de aumento de beta diversidade com a 

diminuição disponibilidade de energia e com a sazonalidade de temperatura em todas as 

escalas, este padrão pode ser observado em todas as facetas da diversidade. No entanto, 

este padrão de aumento de beta com a latitude pode ser resultado de um reflexo do 

gradiente latitudinal de diversidade. Assim, uma análise usando modelos nulos poderia 

determinar se o gradiente de beta observado é uma consequência do padrão latitudinal de 

diversidade regional apresentado pelos morcegos Noctilionoidea. 

Desta forma, poderíamos comparar o gradiente de beta diversidade observado e 

esperado em macroescala considerando ranges coesos, como sugerido por Zapata e 

colaboradores (2005). Com essa estratégia seria possível saber se o gradiente de beta 

resultante do gradiente de diversidade intrínseco de macroescala é um fator que acentua 

a diferença de entre a diversidade regional na região subtropical/temperada e a tropical, 

ou se a beta diversidade é um fator que diminui a essa diferença, suaviza o gradiente 

latitudinal em escala regional, sem precisar recorrer às nuances da decomposição da beta 

resultante de riqueza (e.g. Carvalho et al. 2011) ou de gradiente de diversidade aninhado 

(e.g. Baselga 2009). Porém, explorar os padrões de beta resultando do gradiente de 

diversidade intrínsecos em um modelo de simulação de ranges coesos dentro do domínio 

geográfico (e.g. Rabehk et al. 2007) vai além do escopo do presente trabalho. Aqui 

buscamos explorar os efeitos de dependência de escalas na percepção da resposta do 

padrão de diversidade aos principais gradientes ambientais, e como as diferentes facetas 

respondem em termos de gradientes ambientais determinantes e diferenças entre escalas. 

Um trabalho que explora essa questão, mas usando dados de pequena escala 

(comunidade locais) indicou que o padrão latitudinal e altitudinal de beta diversidade é 

um resultado da diferença de tamanho (riqueza) dos pools regionais, e assim uma maior 

beta diversidade em locais com uma maior diversidade gama é simplesmente um processo 

estocástico de amostragem dos pools regionais (Kraft et al. 2011), e assim não necessitaria 

de um mecanismos distintos moldando a diversidade em diferentes regiões. No entanto, 

Kraft e colaboradores indicam que deveríamos esperar uma relação positiva entre a 

diversidade beta e a diversidade regional, mas em nosso trabalho encontramos um padrão 

contrário, com maior beta em regiões com menor diversidade gama, o que claramente não 
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poderia ser um resultado da dependência entre beta e gama levantada por este estudo. No 

entanto, o modelo nulo usado por Kraft e colaboradores (2011) sofre de “efeito Narciso” 

(sensu Colweell & Winkler 1984), consequentemente alta taxa de erro tipo 2, e assim não 

sendo adequados a responder se o padrão observado de beta diversidade é causado por 

processos ecológicos ou meramente por processos estocásticos (Ulrich et al. 2017). 

Diferenças entre diversidade e entre Escalas 

A semelhança entre os padrões de diversidade beta taxonômica e beta filogenética ao 

longo do espaço pode ser devido a uma beta diversidade filogenética proporcional à beta 

diversidade taxonômica, como observado por Peixoto et al. (2017). Esses autores 

mostraram que a região com maior beta diversidade taxonômica e filogenética fica 

localizada a oeste dos Andes, outra região com alta beta diversidade fica localizada ao 

norte do México. Essas duas regiões apresentam uma diferença muito pequena entre a 

diversidade beta filogenética e a diversidade beta taxonômica, indicando que a troca de 

espécies ocorre entre espécies de linhagens distantemente aparentadas. O relevo 

acidentado da Cordilheira dos Andes pode agir como barreira climática à dispersão de 

espécies tropicais entre o leste e o oeste da cordilheira, corroborando a ideia de que grande 

beta diversidade filogenética em morcegos entre áreas próximas só ocorra na presença de 

fortes barreiras climáticas (Peixoto et al. 2014), no caso o gradiente altitudinal de 

temperatura entre a cordilheira e as planícies a leste e oeste. 

Nas regiões mais altas, como os Andes, as espécies tendem a ter um tamanho de 

distribuição menor, ou seja, distribuições mais “recortadas”, indicando que as espécies 

respondam fortemente ao gradiente altitudinal de temperatura de forma mais fina e assim 

as montanhas pareçam mais altas para as espécies tropicais (McCain et al. 2009), uma 

vez que este efeito só acontece na porção tropical dos Andes. Isso demonstra que o os 

padrões de beta diversidade são mediados pelos tamanhos de range que refletem o efeito 

das condições ambientais sobre a distribuição das espécies (Buckley & Jetz 2008), onde 

espécies de range amplos respondem a condições climáticas regionais (e.g. temperatura 

e produtividade primária líquida), enquanto que as espécies de ranges restritos respondem 

a condições ambientais mais locais com a heterogeneidade de hábitat (Jetz & Rahbek 

2002). 

Um menor tamanho de distribuição regional pode ser causado tanto por um menor 

tamanho dessa distribuição quanto por um tamanho de distribuição amplo que termina 

(i.e., tem limites) na região em questão. Assim, um padrão de beta diversidade congruente 
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com tamanho de range regional pequena pode ser tanto observado em áreas com espécies 

de distribuição restritas, e assim um alto turnover, quanto em áreas com forte gradiente 

de diversidade de espécies de distribuição ampla, representando assim uma alta perda 

espécies. O padrão de maior beta diversidade observado na região tropical a oeste dos 

Andes, uma área com alta diversidade regional, provavelmente é resultado de turnover de 

espécies com distribuição que caracteriza as comunidades desta região, e este padrão 

mostra que o efeito positivo do relevo das montanhas ser mais influente na região tropical 

(Jazen 1967), uma vez que a mesma cordilheira se estende por todo oeste da América do 

Sul e não tem o mesmo efeito em regiões subtropicais, mais frias e sazonais, indicando 

que a heterogeneidade do relevo pode ser um fator fundamental na geração de espécies 

na região tropical da cordilheiras dos Andes (Rangel et al. 2018). 

Por outro lado, o padrão de aumento da beta diversidade taxonômica e filogenética 

observado em regiões subtropicais, mais frias e ou mais sazonais quanto a temperatura, 

tanto da porção norte quanto do sul da distribuição do noctilionoidea pode ser devido a 

diversidade beta resultante de gradiente de diversidade filogenética associados a 

extinções no passado e recolonizações como observado em mamíferos (e.g. Dobrovolski 

et al. 2012). E assim, uma alta beta diversidade pode ocorrer tanto em locais de baixa 

riqueza, devido a diferenças de diversidade entre locais próximos aos limites de 

distribuição do clado, quanto em locais com alta riqueza em regiões mais heterogêneas 

que determinam tamanho de ranges menores e mudanças de composição mais rápidas 

(Gaston et al. 2007). 

O padrão geral mostra que existe um efeito de processos climáticos mais 

regionais, observado em escalas maiores (e.g. Hortal et al. 2008), principalmente 

determinados por temperatura e/ou sazonalidade da temperatura que atuam de todas as 

escalas e facetas da diversidade. O efeito deste componente de sazonalidade e temperatura 

é um bom preditor do gradiente latitudinal de diversidade de espécies em vários grupos 

de vertebrados na região tropical das Américas (Gaucherel et al. 2018). Este efeito 

climático regional foi observado independentemente da escala de análise e da faceta da 

diversidade de espécies considerada, sempre apresenta um mesmo tipo de relação. Porém 

a diversidade filogenética seguiu um padrão diferente, com relação mais forte com fatores 

locais com a altitude nas menores escalas (1º e 2º) e que se perde à medida que 

aumentamos a escala, sendo o padrão de diversidade filogenética determinado em grande 

escala pelo efeito climático regional. Esse efeito de escala no padrão de diversidade 
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filogenética mostra que efeitos mais locais da altitude das montanhas podem determinar 

o isolamento de linhagens, levando à evento de especiação e assim gerar um aumento de 

diversidade regional, porém este efeito só pode ser observado em escalas pequenas. Além 

disso, a similaridade entre os padrões de diversidade beta filogenética e funcional são 

esperados quando a diversidade seja moldada por processos mais regionais como 

diversificação e evolução de atributos (Graham & Fine 2008) do que por processo locais 

de montagem de comunidades. 

A similaridade dos padrões de diversidade entre as facetas taxonômica, funcional 

e filogenética mostra que ao menos em escalas espaciais mais amplas dos padrões 

macroecológicos, devemos esperar uma grande congruência entre as diferentes facetas, 

ao contrário da divergência observada usando dados de comunidades locais (Devictor et 

al. 2010). A relação entre o padrão de beta diversidade e a diversidade regional observado 

na faceta filogenética, e também na funcional, mostra que existem regiões onde uma 

maior diversidade beta está associada a uma alta diversidade regional, como observado 

na região tropical dos Andes e na planície tropical do Pacífico a oeste dos Andes. E duas 

regiões onde uma alta beta diversidade está associada a uma baixa diversidade regional, 

com nas bordas subtropicais do Norte e do Sul da distribuição dos noctilionoidea que é 

observado em todas as facetas da diversidade. Assim, mapear tanto diversidade gama 

quanto a diversidade beta podem realmente ajudar a esclarecer os processos 

estruturadores da diversidade em macroescala (McKnight et al. 2007), que não seriam 

compreendidos analisando somente uma das perspectivas (Devictor et al. 2010). 

 

Evolução de Atributos e similaridade entre diversidade filogenética e funcional 

Um padrão observado em escala regional é o de conservatismo de nicho, como observado 

nos atributos considerados nas análises de diversidade funcional. Esse padrão encontrado 

na evolução dos atributos funcionais leva a uma forte similaridade entre o padrão de 

diversidade filogenética e funcional como sugerido por Fergnani & Ruggiero (2015). 

Assim, essas duas facetas da diversidade apresentam respostas também congruentes aos 

gradientes ambientais. Em concordância com os resultados de Stevens et al. (2006), onde 

a diversidade funcional não difere expectativa nula considerado o pool de espécies 

regional indicando conservatismo das linhagens determina a diversidade funcional. Além 

disso, a tendência de conservatismo de nicho observada nos atributos funcionais também 

é responsável pela baixa dimensionalidade da diversidade de morcegos do novo mundo 
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(Stevens & Tello 2014), visto que com atributos conservados a diversidade funcional 

sempre é menor do que a diversidade filogenética, e ainda essa baixa diversidade 

funcional é correlacionada à diversidade filogenética. Indicando que o consevatismo de 

nicho observado em morcegos (Peixoto et al. 2017), especialmente em grupos tropicais 

muitos diversos como noctilionoidea, deve ser sim uma das principais causas do forte 

gradiente latitudinal de morcegos (Stevens 2006). Phyllostomidae, a família mais diversa 

dos noctiliodea, é considerada um dos principais grupos na determinação do gradiente 

latitudinal de diversidade de morcegos (Stevens 2004), devido ao forte conservatismo de 

nicho tropical (Buckley et al. 2010).  Contrariando a conclusão de Fergnani & Ruggiero 

(2015) de que o conservantismo de nicho não é um fator fundamental para determinação 

do gradiente de diversidade de mamíferos da América do Sul analisando outros grupos 

de mamíferos. 

Os dois atributos (dieta de vertebrado ectotérmico e massa corpórea) apresentaram 

K de Blomberg menores do que um, ou seja, evoluíram de forma mais lábil do que 

esperado por deriva em movimento browniano (k = 1). Esses atributos são dois que podem 

estar evoluindo de forma correlacionada, uma vez que as espécies que apresenta dieta 

carnívora, contendo vertebrados ectotérmicos como principal fonte, são normalmente 

espécies de maior porte da subfamília que apresentam uma dieta predominantemente 

constituída de invertebrados, e a predação de pequenos vertebrados ectotérmicos pode 

surgir de forma oportunista. Já a dieta de vertebrados endotérmicos é mais restrita a 

poucos gêneros por depender de uma maior especialização para predação, e por isso tende 

a ser mais conservada apresentado K de Blomberg maiores do que um. Resultados 

congruentes com o efeito do tamanho corporal na especialização da dieta carnívora em 

morcegos (Santana & Cheung 2016). A tendência à conservação de atributos funcionais 

analisados, principalmente os relacionados à dieta, pode ser resultado de evolução da 

forma do crânio relacionada a especialização das dietas que são melhor explicadas por 

modelos de com vários picos adaptativos um para cada dieta; insetívora, carnívora, 

sanguívora, nectarívora e frugívora; (Monteiro & Nogueira 2011) observada em 

Phyllostomidae o principal grupo da superfamília Noctilionoidea. Essa especialização, 

por sua vez, é explicada principalmente pelo “trade-off” entre a força de mordida e o 

alongamento do crânio em uma dieta especializada em néctar (Nogueira et al. 2009), 

determinada por características craniais que se relacionam a diferentes níveis de dureza 

nos alimentos na dieta (Santana et al. 2012).      
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CONCLUSÃO 

A partir dos resultados aqui apresentados podemos concluir que os efeitos ambientais 

sobre o padrão latitudinal de diversidade são dependentes da escala. Assim, o padrão de 

diversidade taxonômica é sempre determinado por processos climáticos regionais 

relacionados à temperatura média e à sazonalidade de temperatura que atua em todas as 

escalas, mas com intensidades diferentes. Também podemos concluir que quando os 

efeitos dependentes de escalas são relacionados a efeitos ambientais locais, como a 

altitude, tais efeitos locais afetam apenas sobre as facetas da diversidade filogenética e 

funcional, e também podemos concluir que estes efeitos ambientais mais locais se perdem 

a medida que subimos de escala, e assim o padrão geral de macroescala da diversidade 

filogenética e funcional também é determinado pelo processo climático regional, como 

observado para diversidade taxonômica. Este processo resultante de efeitos climáticos de 

macroescala são provavelmente responsáveis pela extinção local de espécies tropicais em 

condições climáticas menos favoráveis do subtrópico, em um padrão fonte (regiões 

tropicais) e sumidoro (regiões subtropicais), onde a diversidade das comunidades 

subtropicais é suplementada por migrantes durante a primavera e o verão quente e 

produtivo e ao longo do as comunidades subtropicais vão perdendo espécies devido a 

baixa disponibilidade de recurso e ao alto custo de manutenção de temperatura corporal 

dos morcegos durante o outono/inverno. Assim, teriam menor oferta de recusos com 

maior gasto energético basal, além maior gasto energético com perda de calor durante o 

voo em noites frias, o que pode limitar o tempo de forrageio. Por isso, em regiões 

subtropicais deveriam observar extinções de populações locais de espécies adaptadas à 

condições mais quentes e que são mantidas por migrantes. Se esse processo acontecer em 

várias espécies a sazonalidade da temperatura pode explicar o gradiente acentuado de 

diversidade do morcegos Noctilionoidea, sendo a sazonalidade um fator que causa a 

extinção de populações locais em ambiente subtropical.  

Assim, ao explorar o efeito de escala nos padrões geográficos de diversidade 

devemos enfatizar os efeitos nos padrões de diversidade filogenética que guardam parte 

do processo histórico de diversificação do clado que podem ser afetados por fatores 

ambientais mais locais em ocorrem em apenas alguns pontos específicos, como as regiões 

de cordilheiras de montanhas, que podem propiciar tanto um refúgio climático das 

mudanças cíclicas do clima que propicia a manutenção de linhagens, quanto um ambiente 
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com maior isolamento entre locais com condições similares que facilita a especiação. 

Assim, o padrão de diversidade de morcegos Noctilionoidea é determinado pelos efeitos 

regionais do clima determinados principalmente por gradientes de temperatura e de 

sazonalidade da temperatura, mas este padrão de diversidade é acentuado nas facetas 

filogenética e funcional da diversidade por efeito de processos mais locais determinados 

principalmente pela altitude. Esses efeitos podem ser captados pelo gradiente de 

diversidade beta onde os efeitos locais tem um efeito positivo, aumento a diversidade 

filogenética e funcional regional nos trópicos, enquanto os efeitos regionais do clima têm 

um efeito negativo em todas as facetas, diminuindo diversidade regional fora dos trópicos.            
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MATERIAL SUPLEMENTAR 

 

Diversidade taxonômica 

Teste Robusto de Hipótese de Covariação da Diversidade  

 

Tabela 1. Parâmetros estimados pelos modelos autoregressivos simultâneos (SAR) para as 

variáveis explanatórias dos índices de diversidade taxonômica na escala de 1o . Níveis de 

significância: ***** p ≤ 0.00001; **** p ≤ 0.0001; *** p ≤ 0.001; ** p ≤ 0.01, * p < 0.05, NS p ≥ 0.05. 

Variáveis RD RPD Beta_W Slope Z RRS TRHCD 

Temp 0.3152***** 0.3497***** -0.0475***** -0.0166***** 0.0360***** *** 

Ppt 0.3408***** 0.3603***** -0.0317***** -0.0120***** 0.0232***** *** 

NPP 0.2505***** 0.2719***** -0.0261***** -0.0055* 0.0186***** *** 

Alt -0.1658***** -0.1890***** 0.0354***** 0.0025NS -0.0276***** NS 

SD Temp -0.0102NS -0.0158 NS 0.0111*** -0.0001NS -0.0083*** NS 

SD Ppt 0.0728***** 0.0763***** -0.0020 NS -0.0010NS 0.0013NS NS 

SD NPP 0.0402**** 0.0433**** -0.0009 NS 0.0001NS 0.0005NS NS 

SD Alt -0.0199NS -0.0230 NS 0.0089** -0.0012NS -0.0067** NS 

Temp_Sazo -1.0277***** -1.0950***** 0.0511***** 0.0199***** -0.0370***** *** 

Ppt_Sazo -0.1297***** -0.1190***** 0.0033 NS -0.0053NS -0.0024NS NS 
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Tabela 2. Parâmetros estimados pelos modelos autoregressivos simultâneos (SAR) para as 

variáveis explanatórias dos índices de diversidade taxonômica na escala de 2o. Níveis de 

significância: ***** p ≤ 0.00001; **** p ≤ 0.0001; *** p ≤ 0.001; ** p ≤ 0.01, * p < 0.05, NS p ≥ 0.05. 

Variáveis RD RPD Beta_W Slope Z RRS TRHCD 

Temp  0.2138***** 0.22810***** -0.0399** -0.0229** 0.0235* *** 

Ppt 0.2461***** 0.25580***** -0.0215NS 0.0041NS 0.0143NS NS 

NPP 0.2284***** 0.22490***** -0.0015NS 0.0016NS 0.0056NS NS 

Alt -0.0840** -0.09490** 0.0206NS 0.0115NS -0.016 NS NS 

SD Temp 0.0069 NS 0.01350 NS 0.0005NS 0.0040NS 0.0031NS NS 

SD Ppt 0.0706** 0.08560*** -0.0120NS 0.0087NS 0.0100NS NS 

SD NPP 0.0837*** 0.07550** 0.0132NS 0.0061NS -0.0074NS NS 

SD Alt 0.0055 NS 0.00980 NS 0.0040NS 0.0076NS 0.0012NS NS 

Temp_Sazo -0.9183***** -0.89660***** 0.0045NS 0.0233* 0.0004NS NS 

Ppt_Sazo -0.0932* -0.09240* 0.0106NS 0.0038NS -0.0097NS NS 
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Tabela 3. Parâmetros estimados para as variáveis explanatórias dos índices de diversidade 

taxonômica nos modelos autoregressivos simultâneos (SAR) na escala de 4o. Níveis de 

significância: ***** p ≤ 0.00001; **** p ≤ 0.0001; *** p ≤ 0.001; ** p ≤ 0.01, * p < 0.05, NS p ≥ 0.05. 

Variáveis RD RPD Beta_W Slope Z RRS TRHCD 

Temp  0.3307*** 0.4285**** -0.1204***** -0.0480***** 0.0692***** *** 

Ppt 0.4839***** 0.5422***** -0.0736** -0.0234* 0.0405* *** 

NPP 0.4721***** 0.5145***** -0.0531* -0.0190NS 0.0304* NS 

Alt 0.0367NS -0.0036NS 0.0461* 0.0177* -0.0300* NS 

SD Temp 0.1070NS 0.0987NS 0.0123NS 0.0168* -0.0109NS NS 

SD Ppt 0.1681** 0.1849** -0.0171NS -0.0016NS 0.0087NS NS 

SD NPP 0.2261* 0.2612* -0.0327NS -0.0107NS 0.0135NS NS 

SD Alt 0.1453* 0.1470NS 0.0024NS 0.0153NS -0.0054NS NS 

Temp_Sazo -1.1649***** -1.2639***** 0.1385***** 0.0360** -0.0889***** *** 

Ppt_Sazo 0.0840NS 0.0807NS 0.0067NS 0.0004NS -0.0079NS NS 
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Diversidade Filogenética 

Teste Robusto de Hipótese de Covariação de Diversidade 

 

Tabela 4. Parâmetros estimados pelos modelos autoregressivos simultâneos (SAR) para as 

variáveis explanatórias dos índices de diversidade filogenética na escala de 1o. Níveis de 

significância: ***** p ≤ 0.00001; **** p ≤ 0.0001; *** p ≤ 0.001; ** p ≤ 0.01, * p < 0.05, NS p ≥ 0.05. 

Variáveis RD RPD Beta_W Slope Z RRS TRHCD 

Temp 0.23505***** 0.24709***** -0.02304***** -0.00931***** 0.01960***** *** 

Ppt 0.25177***** 0.24917***** -0.01035*** -0.00611***** 0.00846** *** 

NPP 0.18457***** 0.18230***** -0.0033N.S. -0.00689***** 0.00191N.S. NS 

Alt -0.12377***** -0.13504***** 0.02237***** 0.00965***** -0.01949***** *** 

SD Temp -0.00964N.S.  -0.01405N.S. 0.01007***** 0.00237*** -0.00943***** NS 

SD Ppt 0.05248***** 0.05100***** 0.00247N.S. -0.00014N.S. -0.00253N.S. NS 

SD NPP 0.03026**** 0.02761**** 0.00594** -0.00052N.S. -0.00577** NS 

SD Alt -0.01821* -0.0209** 0.00900**** 0.00223*** -0.00855***** *** 

Temp_Sazo -0.75583***** -0.73504***** 0.01214*** 0.00385** -0.00932** *** 

Ppt_Sazo -0.10141***** -0.08991***** -0.0012N.S. 0.00335** 0.00118N.S. NS 
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Tabela 5. Parâmetros estimados pelos modelos autoregressivos simultâneos (SAR) para as 

variáveis explanatórias dos índices de diversidade filogenética na escala de 2o. Níveis de 

significância: ***** p ≤ 0.00001; **** p ≤ 0.0001; *** p ≤ 0.001; ** p ≤ 0.01, * p < 0.05, NS p ≥ 0.05. 

Variáveis RD RPD Beta_W Slope Z RRS TRHCD 

Temp  0.16787***** 0.21443***** -0.05108***** -0.02504***** 0.04140***** *** 

Ppt 0.1873***** 0.20845***** -0.02669*** -0.01615***** 0.02145*** *** 

NPP 0.17258***** 0.19399***** -0.02083** -0.01846***** 0.01609** *** 

Alt -0.07108** -0.11460***** 0.04665***** 0.02134***** -0.03819***** *** 

SD Temp -0.00155N.S. -0.02419N.S. 0.02735***** 0.00556* -0.0239***** NS 

SD Ppt 0.05132** 0.05333** -0.00159N.S. -0.00212N.S. 0.00063N.S. NS 

SD NPP 0.06018*** 0.04409** 0.01863*** 0.00082N.S. -0.01633*** NS 

SD Alt -0.00522N.S. -0.02811N.S. 0.02822***** 0.00735*** -0.02421***** NS 

Temp_Sazo -0.67367***** -0.69375***** 0.02881** 0.01753***** -0.02338** *** 

Ppt_Sazo -0.07614* -0.077858** 0.00689N.S. 0.01258**** -0.00364N.S. NS 
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Tabela 6. Parâmetros estimados para as variáveis explanatórias dos índices de diversidade 

filogenética nos modelos autoregressivos simultâneos (SAR) na escala de 4o. Níveis de 

significância: ***** p ≤ 0.00001; **** p ≤ 0.0001; *** p ≤ 0.001; ** p ≤ 0.01, * p < 0.05, NS p ≥ 0.05. 

Variáveis RD RPD Beta_W Slope Z RRS TRHCD 

Temp  0.25850*** 0.30186***** -0.05941**** -0.02276**** 0.04241**** *** 

Ppt 0.36169***** 0.37355***** -0.03047N.S. -0.01335N.S. 0.01788N.S. NS 

NPP 0.34509***** 0.36462***** -0.03178* -0.00187N.S. 0.02036N.S. NS 

Alt 0.01247N.S. -0.03511N.S. 0.05047**** 0.01728** -0.03685***** NS 

SD Temp 0.06932N.S. 0.05376N.S. 0.01679N.S. 0.02369***** -0.01534N.S. NS 

SD Ppt 0.12164** 0.12102** -0.00142N.S. 0.00452N.S. -0.00102N.S. NS 

SD NPP 0.16476* 0.16778* -0.00231N.S. 0.02217** -0.00316N.S. NS 

SD Alt 0.09636N.S. 0.07960N.S. 0.01779N.S. 0.02503***** -0.01591N.S. NS 

Temp_Sazo -0.84586***** -0.85697***** 0.04407* 0.01777** -0.02950* *** 

Ppt_Sazo 0.05485N.S. 0.02364N.S. 0.03184N.S. 0.00630N.S. -0.02200N.S. NS 
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Diversidade Funcional regional e local 

  

  

  

Figura 1. Diversidade funcional (FD) de espécies funcionalmente distintas em 
perspectiva local (coluna à esquerda) e regional (coluna à direita) nas escalas de 1o  
(a - b), 2o (c - d) e 4o (e – f).  
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Beta Diversidade Funcional 

   

Figura 2. Beta de Whittaker da diversidade funcional (FD) nas escalas de 1o (a), 2o (b) 
e 4o (c). 
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Teste Robusto Hipótese de Covariação de Diversidade 110 km  

 

Tabela 7. Parâmetros estimados pelos modelos autoregressivos simultâneos (SAR) para as 

variáveis explanatórias dos índices de diversidade funcional na escala de 1o. Níveis de 

significância: ***** p ≤ 0.00001; **** p ≤ 0.0001; *** p ≤ 0.001; ** p ≤ 0.01, * p < 0.05, N.S. p ≥ 0.05. 

Variáveis RD RPD Beta_W Slope Z RRS TRHCD 

Temp 0.17176***** 0.18566***** -0.02232***** -0.00920****** 0.01975***** *** 

Ppt 0.18311***** 0.18386***** -0.01106**** -0.00575****** 0.00967**** *** 

NPP 0.13648***** 0.13684***** -0.00578* -0.00627****** 0.00452N.S. N.S. 

Alt -0.09054***** -0.10334***** 0.02089***** 0.00884****** -0.01894***** *** 

SD Temp -0.01314* -0.01505* 0.00733*** 0.00223*** -0.00727**** *** 

SD Ppt 0.03541***** 0.03623***** 0.00008N.S. -0.00031N.S. -0.00040N.S. N.S. 

SD NPP 0.0205*** 0.02003*** 0.00260N.S. -0.00035N.S. -0.00290N.S. N.S. 

SD Alt -0.01911** -0.0195** 0.00649*** 0.00189** -0.00658*** *** 

Temp_Sazo -0.56177***** -0.55267***** 0.01361***** 0.00581****** -0.01124***** *** 

Ppt_Sazo -0.07131***** -0.06563***** 0.00217N.S. 0.00251** -0.00205N.S. N.S. 
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220 km  

 

Tabela 8. Parâmetros estimados pelos modelos autoregressivos simultâneos (SAR) para as 

variáveis explanatórias dos índices de diversidade funcional na escala de 2o. Níveis de 

significância: ***** p ≤ 0.00001; **** p ≤ 0.0001; *** p ≤ 0.001; ** p ≤ 0.01, * p < 0.05, NS p ≥ 0.05. 

Variáveis RD RPD Beta_W Slope Z RRS TRHCD 

Temp 0.12783***** 0.15741***** -0.03955***** -0.01876***** 0.03475***** *** 

Ppt 0.13750***** 0.14973***** -0.01930*** -0.01184***** 0.01614** *** 

NPP 0.13039***** 0.14317***** -0.01475** -0.01360***** 0.01210* *** 

Alt -0.05672***** -0.08466***** 0.03331***** 0.01521***** -0.02948***** *** 

SD Temp -0.00260N.S. -0.01887N.S. 0.01976***** 0.00458* -0.01778***** N.S. 

SD Ppt 0.03412* 0.03628** -0.00233N.S. -0.00108N.S. 0.00197N.S. N.S. 

SD NPP 0.04782*** 0.03399** 0.01500*** 0.00196N.S. -0.01294*** N.S. 

SD Alt -0.00191N.S. -0.02008N.S. 0.02157***** 0.00544** -0.01873***** N.S. 

Temp_Sazo -0.48735***** -0.50859***** 0.02883**** 0.01454***** -0.02469**** *** 

Ppt_Sazo -0.05539* -0.05924***** 0.00735N.S. 0.00849*** -0.00534N.S. N.S. 
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440 km  

 

Tabela 9. Parâmetros estimados pelos modelos autoregressivos simultâneos (SAR) para as 

variáveis explanatórias dos índices de diversidade funcional na escala de 4o. Níveis de 

significância: ***** p ≤ 0.00001; **** p ≤ 0.0001; *** p ≤ 0.001; ** p ≤ 0.01, * p < 0.05, NS p ≥ 0.05. 

Variáveis RD RPD Beta_W Slope Z RRS TRHCD 

Temp 0.18374*** 0.22638***** -0.06563***** -0.01705*** 0.05156***** *** 

Ppt 0.25512***** 0.27202***** -0.03520* -0.01004N.S. 0.02558* *** 

NPP 0.24304***** 0.26586***** -0.03281* -0.00367N.S. 0.02402* NS 

Alt 0.01631N.S. -0.02535N.S. 0.04591***** 0.01112* -0.03563***** *** 

SD Temp 0.04141N.S. 0.02473N.S. 0.01918N.S. 0.01380** -0.01629N.S. NS 

SD Ppt 0.08218* 0.08278* -0.00207N.S. 0.00223N.S. 0.00023N.S. NS 

SD NPP 0.11290N.S. 0.11618* -0.00261N.S. 0.01422N.S. -0.00148N.S. NS 

SD Alt 0.06020N.S. 0.04373N.S. 0.01877N.S. 0.01450** -0.01570N.S. *** 

Temp_Sazo -0.60927***** -0.62893***** 0.05118**** 0.01888*** -0.04109**** *** 

Ppt_Sazo 0.05276N.S. 0.01935N.S. 0.03240* 0.00585N.S. -0.02479* NS 

 

  



83 
 

Tabela 10. Estimativa dos parâmetros em escala logarítmica para as variáveis preditiva da 

diversidade beta de Whittaker da diversidade funcional de acordo com a não covariação da 

diversidade. 

Escala Variáveis Estimado Lower Upper p-valor 

1o Intercepto 0.02713 0.02250 0.03176 <0.00001 

 Alt 0.01984 0.01586 0.02382 <0.00001 

 Temp_Sazo 0.01168 0.00714 0.01622 <0.00001 

2o Intercepto 0.04493 0.03371 0.05614 <0.00001 

 Alt 0.03203 0.02347 0.04059 <0.00001 

 Temp_Sazo 0.02453 0.01390 0.03516 0.00001 

4o Intercepto 0.08125 0.05720 0.10530 <0.00001 

 Temp -0.06563 -0.08562 -0.04565 <0.00001 
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Distribuição de valores de K esperados do modelo browniano para cada atributo 

funcional analisados 

 

Figura 3. Distribuição dos valores de K de Blomberg esperados por evolução neutra dos 

atributos simulados usando movimento browniano sobre a filogenia dos morcegos 

Noctilionoidea para estimar o intervalo de confiança de 95% dos valores de K esperados (barra 

vertical preta) para comparar com os valores de sinal observados (barra horizontal vermelha) 

dos atributos funcionais usados para calcular índices de diversidade funcional.      
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Variáveis ambientais na escala de 1o 

     

     

Figura 4. Mapas das Variáveis Ambientais na escala de 1o: temperatura média anual (a); precipitação média anual (b), produtividade primária líquida (c); 

altitude média (d); heterogeneidade da temperatura (e); heterogeneidade da precipitação (f), heterogeneidade da produtividade primária líquida (g); 

heterogeneidade da altitude (h); sazonalidade da temperatura (i) e sazonalidade da precipitação (j).  
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Variáveis ambientais na escala de 2o 

     

     

Figura 5. Mapas das Variáveis Ambientais na escala de 2o: temperatura média anual (a); precipitação média anual (b), produtividade primária líquida (c); 

altitude média (d); heterogeneidade da temperatura (e); heterogeneidade da precipitação (f), heterogeneidade da produtividade primária líquida (g); 

heterogeneidade da altitude (h); sazonalidade da temperatura (i) e sazonalidade da precipitação 

 



87 
 

Variáveis ambientais na escala de 4o 

     

     

Figura 6. Mapas das Variáveis Ambientais na escala de 4o: temperatura média anual (a); precipitação média anual (b), produtividade primária líquida (c); 

altitude média (d); heterogeneidade da temperatura (e); heterogeneidade da precipitação (f), heterogeneidade da produtividade primária líquida (g); 

heterogeneidade da altitude (h); sazonalidade da temperatura (i) e sazonalidade da precipitação (j). 
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“Que ninguém se engane, só se consegue a simplicidade através 

de muito trabalho” 

Clarice Lispector 
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CAPÍTULO 2 

 

 

A estabilidade histórica do clima no passado determina o padrão 

de endemismo filogenético e o gradiente de idade das áreas de 

endemismo de morcegos Neotropicais (Noctilionoidea)? 
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RESUMO 

Intenção: A variação climática ao longo do tempo evolutivo afeta a manutenção das 

espécies gerando dinâmicas de expansão e contração das distribuições geográficas, por 

meio de colonização de novas áreas ou extinções locais ao longo da distribuição. Assim, 

locais climaticamente instáveis devem passar por uma dinâmica de mudança nas 

distribuições mais intensa, enquanto locais mais estáveis deve apresentar condições de 

manutenção das populações das espécies a longo prazo. Desta forma, locais estáveis 

considerados refúgios climáticos podem acumular espécies com distribuição restrita que 

ficam salvaguardadas das flutuações climáticas. Porém, áreas de endemismo podem ser 

resultado de acumulação de espécies antigas em áreas de paleo-endemismo, ou da 

acumulação de espécies recém surgidas na própria região que ainda não tiveram tempo 

para se dispersar das áreas de neo-endemismo. E ainda existem áreas que podem ter 

combinações muito raras de espécies muito antigas e muito recentes com distribuições 

restritas. No entanto, ainda não está claro que condições determinam áreas de neo-

endemismo.  Por isso, buscamos entender qual a importância estabilidade climática no 

padrão de endemismo filogenético, bem como no padrão de idade das áreas de 

endemismo.     

Localização: Neotrópico. 

Métodos: Usamos a amplitude da variação climática nos últimos 3.3 milhões de anos 

(uma medida de anomalia climática) com um indicativo da instabilidade climática da 

temperatura máxima, da temperatura mínima e da precipitação anual. Testamos a relação 

entre o tamanho de efeito filogenético do endemismo filogenético (PE), usando um 

modelo nulo tips-shuffle, com a anomalia climática. Testamos também a relação entre o 

tamanho de efeito filogenético do endemismo filogenético relativo (RPE) das áreas de 

endemismo com a estabilidade climática. Também classificamos as áreas de endemismo 

usando o algoritmo CANAPE e comparamos a localização das áreas de endemismo com 

o padrão espacial da estabilidade climática.  

Resultados: A estabilidade do clima determinou uma maior profundidade de endemismo 

filogenético, a anomalia da temperatura máxima e a anomalia da precipitação 

apresentaram efeito negativo, com áreas mais estáveis apresentando maior endemismo 

filogenético, porém detectamos uma interação entre anomalia da temperatura máxima e 

a anomalia da precipitação apresentou um efeito positivo, com áreas instáveis tanto na 

temperatura máxima quanto na precipitação apresentando mais endemismo filogenético. 
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A estabilidade do clima também determinou que as áreas de endemismo fossem 

compostas por de espécies mais antigas, com áreas paleoendêmicas ocorrendo nas regiões 

mais estáveis, mas está relação surge entre áreas de paleoendemismo e áreas de 

endemismo-misto, pois as áreas de neo-endemismo, compostas por espécies mais 

recentes, estão concentradas em áreas estáveis. Porém estas áreas de neo-endemismo se 

encontram em áreas climaticame estáveis em regiões instáveis, principalmente quanto a 

precipitação. Já as áreas de super-endemismo ficaram restritas às ilhas do Caribe que são 

áreas climaticamente estáveis e geograficamente isoladas.  

Conclusão: A partir de nossos resultados podemos concluir que a estabilidade climática 

é fundamental para manutenção de linhagens de distribuição restrita, tanto em áreas de 

paleo-endemismo quanto em área de neo-endemismo. Assim, a estabilidade climática 

parece ser fundamental para manutenção de linhagens antigas como para o surgimento de 

novas linhagens. Porém áreas com acúmulo de espécies novas e de distribuição restritas 

estão localizados em regiões estáveis com condições locais que podem propiciar a 

especiação, como a instabilidade climática na região circundante criando oportunidades 

ecológicas para especiação ao longo do tempo em um ambiente variável, ou instabilidade 

climática podendo levar ao isolamento entre áreas climaticamente estáveis (refúgios). 

 

1 INTRODUÇÃO 

Uma característica comum dos padrões de diversidade é a existência de muitas espécies 

raras e poucas espécies comuns caracterizado por uma distribuição log-normal (e.g. 

McGill 2003). Este padrão de distribuição é observado tanto na distribuição de 

abundância das espécies em escala de comunidades quanto em distribuição de tamanho 

das suas distribuições geográficas em escalas biogeográficas sendo, em última instância, 

determinado pelos processos de especiação, extinção e transformação da distribuição 

(Gaston 1996; Gaston 1998). Assim, a maioria das espécies apresentam distribuições 

geográficas pequenas, mas algumas apresentam distribuições ainda menores e restritas a 

uma região muito pequena dentro do domínio do clado. Essa raridade espacial é 

conhecida como endemismo (Anderson 1994). 

Espécies endêmicas podem ser classificadas em dois tipos, dependendo do 

tempo de origem. As espécies paleo-endêmicas são espécies antigas que, no passado, 

foram amplamente distribuídas e devido à perda de populações (“extinções locais”) ao 
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longo da sua distribuição tiveram uma redução da área de distribuição, se encontrando 

atualmente restritas a apenas algum local (Stebbins & Major 1965). Já as espécies neo-

endêmicas são espécies que surgiram recentemente e não tiveram ainda tempo de 

colonizar toda a área ambientalmente adequada, assim tendo também uma distribuição 

restrita à região de origem (Stebbins & Major 1965). 

A existência destes dois tipos de endemismo, paleo-endemismo e neo-

endemismo, e algumas hipóteses de suas causas já são conhecidas há muito tempo (e.g. 

Stebbins & Major 1965), e vários processos têm sido levantados para explicar o padrão 

de endemismo (Anderson 1995). O paleo-endemismo deve surgir devido à persistência 

de espécies antigas em ambientes mais estáveis que servem como refúgios. Já o neo-

endemismo surgiria devido a oportunidades ecológicas para a especialização de linhagens 

em condições distintas da condição ancestral num ambiente em mudanças, ou a fatores 

geográficos que possibilitam a dispersão casual para novas áreas e o isolamento 

geográfico seguinte (Cronk 1997). Em todos os casos devemos ter condições ambientais 

favoráveis que possibilitam a manutenção das espécies nas áreas, além de circunstâncias 

geográficas que impeçam a dispersão e colonização de novas áreas e a perda da 

característica de distribuição limitada. 

Nos dois casos de endemismo, as condições ambientais ou geográficas locais 

que propiciam vários eventos de especiação recente (no caso de neo-endemismo) ou a 

manutenção de linhagens antigas (no caso de paleo-endemismo) são muito importantes 

para a compreensão dos processos determinantes do padrão de diversidade em geral, pois 

essas condições permitem a manutenção de diversidade a longo prazo em “museus” e/ou 

o surgimento de nova diversidade em “berçários” (Cronk 1997). Essas duas condições, 

museus e berçários, são fundamentais para preservação natural da biodiversidade 

(Harrison & Noss 2017), pois preservam o processo gerador do padrão de diversidade 

(Smith et al. 1996). Por isso, as condições ambientais que determinam as áreas de 

endemismo devem ser exploradas para compreensão de quais fatores locais podem 

propiciar tanto a permanência a longo prazo de espécies com distribuição relictuais 

quanto favoreçam o surgimento de novas de espécies (e.g. López-Pujol et al. 2011). 

Mais recentemente, o desenvolvimento de métodos que levam em conta o 

acúmulo de história evolutiva no padrão de diversidade (e.g. diversidade filogenética, 

Faith 1992) e do efeito conjunto do tempo evolutivo e a área de distribuição ocupada 

pelas linhagens no padrão de endemismo, por exemplo, o endemismo filogenético 
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(Rosauer et al. 2009), permitiram explorar efeitos dos fatores históricos e ecológicos na 

determinação do padrão de diversidade gerado pelo processo de diversificação dos clados. 

A vantagem desses métodos é considerar as relações de parentesco das linhagens e trazer 

uma noção do tempo evolutivo acumulado pelas linhagens ao longo do espaço geográfico 

(Rosauer & Jetz 2015). O endemismo filogenético (PE) faz isso dando um peso 

inversamente proporcional a áreas, e assim tende a evidenciar áreas que apresentam um 

acúmulo de tempo evolutivo em áreas restritas (Rosauer et al. 2009). Ao fazer isso, áreas 

que apresentam espécies mais antigas com menor áreas de distribuição e co-ocorrência 

positiva com as demais espécies da linhagem apresentam maiores valores de PE (Rosauer 

et al. 2009). O padrão de endemismo filogenético tende assim a evidenciar áreas de 

paleoendemismo reunindo espécies mais antigas e de distribuição restrita, apresentam um 

tamanho de efeito padronizado do PE positivo (efeito filogenético positivo) e são 

consideradas áreas de endemismo profundo (Rosauer & Jetz 2015). 

Por outro lado, áreas que apresentam um PE menor do que esperado ao acaso 

(efeito filogenético negativo) e são considerados endemismo rasos podem ser tanto áreas 

de neo-endemismo, quanto áreas ocupadas por espécies recentes amplamente distribuídas 

(Rosauer & Jetz 2015). O acúmulo de linhagens endêmicas, mais antigas 

(paleoendêmicas) ou mais recentes (neoendêmicas), em alguns locais nos levam a 

questionar quais as possíveis causas do padrão geográfico de endemismo. Em última 

instância, são os processos de especiação e extinção, além da dispersão, que moldam o 

padrão de diversidade dos clados em uma região (Ricklefs 2008) e também o padrão de 

endemismo. Assim, o estudo das áreas de endemismo pode auxiliar na compreensão da 

história evolutiva dos clados (López-Aguirre et al. 2018, López-Aguirre et al. 2019) 

identificando áreas que foram importantes na diversificação do clado no passado, e áreas 

que foram importantes com refúgios climáticos dos ciclos glaciais, visto que estas áreas 

guardam traços do processo de diversificação.  

No entanto, as causas do padrão do endemismo, ou seja, os fatores ambientais 

que são determinantes para evolução da biota das áreas delimitadas como endêmicas 

ainda não foram explorados, bem como sua relação com o gradiente de idades das áreas 

de endemismo (paleo-neo). Existem na literatura indícios de que a áreas de endemismo 

sejam relacionadas à estabilidade climática no passado (e.g. Sandel et al. 2011; Sandel et 

al. 2016, Sandel et al. 2019), para uma visão geral dos mecanismos veja Harrison & Noss 

(2017). Também existe alguma discussão se deveríamos esperar que áreas de neo-
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endemismo ocorram em áreas mais estáveis devido ao acúmulo de eventos de especiação 

devido a menores taxas de extinção local, ou instáveis devido a maiores taxas de 

especiação propiciada por oportunidade ecológica para espécies em áreas formadas 

recentemente (Harrison & Noss 2017). Nesse sentido, uma ideia natural seria testar o 

efeito da estabilidade climática como determinante do padrão do endemismo filogenético 

(e.g. estabilidade climática Carnaval et al. 2014). Porém, uma questão relevante no teste 

da hipótese de estabilidade climática é a falta de clareza sobre os processos que 

determinariam o padrão de endemicidade (áreas de alto endemismo às de baixo 

endemismo) e o gradiente de idades das áreas de endemismo (áreas de paleo-endemismo 

às de neo-endemismo), principalmente o que fatores ambientais levam ao surgimento das 

áreas de neo-endemismo. 

Nas relações entre paleo-endemismo, os efeitos da estabilidade climática no 

passado são mais diretos, porém muitos fatores climáticos poderiam contribuir para o 

padrão de neo-endemismo, incluindo a estrutura espacial estruturando os processos 

recentes de dispersão e o isolamento geográfica (Harrison & Noss 2017). A 

heterogeneidade topográfica também pode impulsar a diversificação de espécies recentes, 

em função desses mesmos processos (e.g. Molina-Venegas et al. 2017). Além do efeito 

da topografia sobre o clima, que tendem a atuar em pequenas escalas e gerar 

microrefúgios, devem ser mais influentes sobre espécies que tendem a ter distribuição 

restrita (Purvis et al. 2000), e são mais susceptíveis à extinção (Luoto & Heikkinen 2008). 

Além disso, locais com mesma condição climática são mais isolados em regiões 

montanhosas do que em áreas planas (Drobrowski & Park 2016). A existências de 

condições climáticas especiais, de menor oscilação climática no microrefúgios, 

combinado com o maior isolamento destas condições em áreas montanhosas, seriam um 

fator importante para ao aumento da diversificação (e.g. Rangel et al. 2018) e, por 

consequência, o acúmulo de linhagens reconhecidos como endemismo raso (Rosauer & 

Jetz 2015).  

Por outro lado, em regiões planas os refúgios tenderiam a se concentrarem em 

regiões mais úmidos (Molina-Venegas 2017), além de serem regiões mais amplas, ou 

seja, macrorefúgios climáticos que tenderiam a conservar espécies antigas. Além disso, 

como as espécies respondem de forma individualista às mudanças climáticas, apenas 

macrorefúgios ondes várias espécies possam se manter a longo prazo devem ser 

encontrados conjuntos de espécies antigas com distribuição restrita, um padrão que 
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provavelmente seria apagado a longo prazo em regiões de microrefúgios (Stewart et al. 

2009). Quando consideramos escalas espaciais maiores (e.g. regiões) típicas de análises 

macroecológica, e níveis hierárquicos mais altos (e.g. famílias) nos quais as análises de 

endemismo atualmente tem sido abordadas (e.g. López-Aguirre et al. 2018) os refúgios 

mais importantes devem ser áreas geográficas mais amplas, definidas pelo macroclima, 

onde várias espécies possam se manter a longo prazo, sem necessidade de migração, por 

um ciclo glacial completo (Stewart et al. 2009). Estas condições são consideradas como 

os “verdadeiros refúgios” de longo prazo onde as populações têm tempo de divergência 

suficiente para evoluir (Stewart & Dalén 2008). Por isso, refúgios em regiões mais 

estáveis às mudanças climáticas do passado podem ter permitido a persistências a longo 

prazo de populações locais podendo explicar padrão de endemismo (Carnaval et al. 2009), 

e de diversidade em grupos tropicais (Werneck et al. 2012).  

Porém o padrão de diversidade de espécies com maior capacidade de dispersão, 

como mamíferos, não é muito relacionado à estabilidade climática no passado (Graham 

et al. 2006), estando mais relacionada ao clima atual. O padrão latitudinal de diversidade 

de morcegos é considerado como um resultado de conservantismo de nicho tropical 

(Buckley et al. 2010). Dentre os morcegos, os Noctilionoidea são o grupo de origem 

neotropical (Teeling et al. 2005), com distribuição restrita a região tropical-subtropical 

das Américas e um dos grupos tropicais mais diversos e que determinam o padrão 

latitudinal no Novo Mundo (Stevens 2006), que por sua vez guiam o gradiente latitudinal 

de diversidade de mamíferos (Buckley et al. 2010). Estes morcegos tropicais apresentam 

forte efeito de conservação de nicho climático (Peixoto et al. 2017), trófico e morfológico 

(Monteiro & Nogueira 2011). Nos quais os eventos de especiação mais recentes 

ocorreram em condição de divergência não adaptativa (Monteiro & Nogueira 2011), 

podendo se manter fieis aos principais recursos alimentares de origem vegetal por milhões 

de anos (e.g. Sanchez & Giannini 2018). 

Além disso, Noctilionoidea são um grupo com uma hipótese de dois centros de 

origem e diversificação, divergente da hipótese histórica mais simples de origem dos 

continentes do sul e ocupação posterior da América do Norte (Arita et al. 2014). O padrão 

de endemismo filogenético para morcegos do Novo Mundo deve ser resultado de uma 

história complexa com múltiplos centros de endemismo (López-Aguirre et al. 2018). Há, 

portanto, uma oportunidade para explorar como a heterogeneidade espacial na mudança 

do clima no passado pode ter determinado o surgimento de múltiplos centros de 
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endemismo, pois um dos padrões mais marcantes deixado pelas mudanças climáticas do 

passado seria no padrão de endemismo (Sandel et al. 2016). Por todos esses motivos, os 

morcegos Noctilionoidea são o grupo ideal para testar os efeitos de mudanças climáticas 

no passado sobre o padrão de endemismo visto que tiveram que passar por esses eventos 

climáticos sem respostas adaptativas quanto a dieta (Monteiro & Nogueira 2011), devido 

tendência de conservadorismo de nicho em diversas dimensões (Santana et al. 2012; 

Dumont et al. 2012; Dumont et al. 2014). Morcegos Noctilionoidea permitem também 

desafiar a ideia que o padrão de endemismo em grupo com grande capacidade dispersiva 

não seja resultante da estabilidade do clima no passado (e.g. Jansson 2003; Graham et al. 

2006).   

Então, nesse artigo resolvemos testar o efeito da estabilidade do clima no 

passado no gradiente de endemiscidade, áreas de endemismo raso às áreas de endemismo 

profundos (sensu Rosauer & Jetz 2015). Ou seja, testar se áreas de endemismo profundo 

(zPE positivo) estão situadas em áreas de clima mais estável do que áreas de endemismo 

raso (zPE negativo). Também testamos se as condições ambientais diferem ao longo do 

gradiente de idade dentro das áreas de endemismo, com áreas de paleo-endemismo (zRPE 

positivo) sendo localizadas em regiões mais estáveis do que áreas de neo-endemismo 

(zRPE negativo). Esperamos encontrar mais áreas de paleo-endemismo do que áreas de 

neo-endemismo, e esperamos que as áreas de paleo-endemismo ocorram em regiões mais 

amplas, ou seja, centros de paleo-endemismo maiores, resultante de macrorefúgios 

climáticos. Esperamos ainda que as áreas de neo-endemismo sejam menores e mais 

fragmentadas, e localizadas em regiões de relevo heterogêneo (Molina-Venegas et al. 

2017) podendo caracterizar microrefúgios em regiões climaticamente instáveis. Ou seja, 

as espécies podem ser manter em condições favoráveis e estáveis localmente 

(microrefúgios), mas tenham oportunidades de se adaptar a condições novas (Linder 

2008), existentes no entorno que é climaticamente instável (Harrison & Noss 2017). 

 

2 MATERIAL E MÉTODOS 

2.1 Base de Dados 

Foi considerada como área de estudo toda distribuição dos morcegos Noctilionoidea do 

Novo Mundo, seguindo os mapas de distribuição disponibilizados por Rojas et al. (2018). 

Consideramos as relações filogenéticas segundo a árvore do clado de máxima 

credibilidade de Rojas et al. (2016). 
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2.2 Métricas de Biodiversidade 

Foi construída uma matriz de presença e ausência que considera toda a área de 

distribuição dos os morcegos Noctilionoidea, incluindo as ilhas, em uma projeção 

cilíndrica de área igual de Behrmann usando uma grade amostral com uma resolução de 

110 km, onde a presença foi considerada como qualquer área ocupada maior do que 0% 

da célula da grade. A riqueza de espécies (S) foi calculada como o somatório das 

presenças de espécies em cada célula, e o tamanho da distribuição das espécies (RS) foi 

calculado como o somatório de suas presenças em todas as células. O endemismo 

taxonômico ponderado (WE – Crisp et al. 2001) foi calculado como a somatória da 

proporção do tamanho da distribuição (1/RS) representado em cada célula, assim se todas 

as espécies são endêmicas a uma célula o valor do WE será igual ao valor da riqueza. A 

diversidade filogenética (PD – Faith 1992) foi calculada como o somatório dos 

comprimentos de ramo da árvore filogenética que une todas as espécies das células, 

usando a função PD do pacote picante. O endemismo filogenético (PE – Rosauer et al. 

2009) foi calculado como o somatório da proporção dos comprimentos de ramos da árvore 

filogenética que une todas as espécies da célula, usando a função calc_PR disponibilizada 

por Dan Rosauer no seu repositório no GitHub 

(https://github.com/DanRosauer/phylospatial/blob/master/PhyloEndemism_in_R/calc_PE.r) 

para o programa R (R Core Deve Team 2017). 

2.3 Estimativa de Endemismo Filogenético 

O endemismo filogenético (PE) de cada célula no domínio geográfico de Noctilionoidea 

foi calculado pela soma do comprimento dos ramos da filogenia que junta as espécies 

presentes (i.e. diversidade filogenética) ponderado pelos tamanhos das suas áreas de 

distribuição (Rosauer et al. 2009). Como o PE é afetado pelo número de espécies 

presentes em um local e pela área de distribuição das espécies, o valor de endemismo 

filogenético deve ser comparado com os valores de endemismo filogenético esperados 

em um modelo nulo que mantém essas duas propriedades: a riqueza e área de distribuição. 

O modelo nulo utilizado foi o “tips shuffle” que amostra aleatoriamente as linhagens do 

clado. Esse modelo, chamado de modelo nulo de efeito filogenético (Rosauer & Jetz 

2015), considera a história evolutiva do clado, mantendo a riqueza de espécies e seus 

tamanhos de range em cada célula, testando assim o padrão de co-ocorrência entre as 

espécies da linhagem (Rosauer & Jetz 2015).  

https://github.com/DanRosauer/phylospatial/blob/master/PhyloEndemism_in_R/calc_PE.r
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2.4 Endemismo Filogenético Relativo e definição de áreas de paleo-endemismo e neo-

endemismo (CANAPE) 

Para definição de áreas de Paleoendêmicas e Neoendêmicas utilizamos a medida de 

Endemismo Filogenético Relativo (RPE) como proposto por Mishler et al. (2014) que 

padroniza o PE. O RPE é obtido pela divisão do PE na árvore original (Material 

Suplementar, Figura 1 - a) pelo PE numa árvore alternativa (Material Suplementar, Figura 

1 - b) que desconsidera os tempos entre os eventos de especiação, sendo o PE da árvore 

alternativa (PEEB) que tem todos os comprimentos de ramos iguais a 1, uma medida de 

endemismo que leva em conta apenas o número de eventos de especiação das espécies e 

área de distribuição das linhagens, desconsiderando assim se as espécies são mais recentes 

(ramos curtos) ou mais antigas (ramos longos), mas evidenciando o acúmulo de eventos 

de especiação em área restrita.  

Mais especificamente, o RPE foi desenvolvido para identificar centros de Paleo- 

e Neo-endemismo dentro da estrutura de teste do CANAPE (Categorical Analysis of Neo- 

and Paleo-Endemism) que compara os valores de RPE observado com os valores obtidos 

por meio do modelo nulo de efeito filogenético (ver acima). Comparando com esse 

modelo nulo, o CANAPE testa (i) se as áreas consideradas significativamente endêmica 

para a árvore original possuem conjunto de espécies muito mais antigas (RPE observado 

> RPE aleatorizado), ou seja, área de  paleo-endemismo; (ii) se as áreas consideradas 

endêmicas para a árvore alternativa possuem conjunto de espécies muito mais recentes 

(RPE observado < RPE aleatorizadonulo), ou seja, área de neo-endemismo; (iii) se há 

áreas consideradas como significativamente endêmicas em ambas as árvores (PEWT 

observado > PEWT aleatorizado e PEEB observado > PEEB aleatorizado), ou seja, área de 

super-endemismo, e (iv) se a área é identificada como endêmica na árvore original (PEWT 

observado > PEWT aleatorizado) ou outra árvore alternativa (PEEB observado > PEEB 

aleatorizado), mas não apresenta conjunto de espécies nem mais recentes (RPE observado 

> RPE aleatorizado), nem mais antigas (RPE observado > RPE aleatorizado) do que 

esperado pelo modelo nulo de efeito filogenético (“tips-shuffle”), ou seja, áreas de 

endemismo-misto.  

Assim, áreas endêmicas com o valor de RPE maior do que o observado em 95% 

dos casos (em relação ao modelo nulo) são consideradas paleo-endêmicas, enquanto que 

áreas com o valor de RPE observado, menor do que 5% dos casos são consideradas neo-

endêmicas. Quando os valores de RPE caem entre os dois caudais da distribuição, estas 
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áreas são consideradas áreas de endemismo misto. Porém, algumas destas áreas 

apresentam duas causas de endemismo, mais eventos de especiação por área e mais 

acumulo de tempo por unidade de área, e são assim consideradas áreas de super-

endemismo (Mishler et al. 2015). Ou seja, áreas de super-endemismo apresentam RPE 

nulo não por falta de tendência de idade no conjunto de espécies, mas por apresentar 

combinações únicas de espécies extremamente antigas e recentes ocorrendo em áreas 

restritas (Thornihill et al. 2016). Desta forma, as áreas de endemismo filogenético (figura 

3-c) para o grupo são a união dos resultados do endemismo obtido nas duas árvores 

filogenéticas (figura 1 a e b - Material Suplementar). 

2.5 Gradiente de idade das áreas de endemismo filogenético  

Com o intuito de descrever o padrão geográfico do endemismo filogenético, seguimos ao 

Molina Venegas et al. (2017) na avaliação do gradiente continuo de idades, de Neo- a 

Paleo-endemismo, dos endemismos filogenéticos apresentados pelos Noctilionoidea ao 

longo da sua distribuição. Esse gradiente continuo é diferente da categorização dos 

endemismos originalmente proposta por Mishler et al. (2014), que apresenta algumas 

vantagens tais como a possibilidade de explorar determinantes ambientais do gradiente 

paleo- neo-endemismo e evitar o acumulo de erro Tipo I, devido aos múltiplos testes 

feitos em cada uma das 1842 células da área de estudo (i.e., que podem levar a 

determinação de algumas células com sendo áreas de paleo-endemismo ou neo-

endemismo por mero acaso). Além disso, evita a definição de áreas de endemismo misto 

que o RPE sozinho não consegue distinguir, mas que foram propostas na estrutura do 

CANAPE e assim são calculadas indiretamente usando valor de probabilidade do PEEB 

observado frente a PEEB nulo (veja Mishler et al. 2014 para mais detalhes da estrutura de 

trabalho do CANAPE). Para isso, calculamos os valores de probabilidade de se observar 

um valor de RPE maior do que esperado ao acaso dada a riqueza de espécies na área e 

suas distribuições de tamanho de distribuição geográfica das espécies observadas, mas 

com uma relação filogenética amostrada ao acaso da filogenia, conhecido com 

comumente com “taxa shuffle” (e.g. Kembel 2009). Estes valores probabilidade foram 

então convertidos em valores de escores de z baseados em uma distribuição com média 

igual zero e desvio padrão igual a 1 usando a função qnorm do pacote stats do programa 

R (R Core Deve Team 2017), a fim de obter um gradiente continuo referente à 

probabilidade da área ser uma área de Paleo-endemismo.  

2.6 Variáveis ambientais e estabilidade climática 
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Dados para descrever o clima passado foram utilizados os dados do ecoClimate (Lima-

Ribeiro et al. 2015) dos últimos 3,3 milhões de anos, para o Plioceno (~3-3,3 milhões de 

anos), último máximo glacial (21 mil de anos), meio do Holoceno (6 mil anos), e clima 

atual considerado o do pré-industrial (1760). Com base nesse clima, definimos uma 

variável de estabilidade climática chamada de anomalia, que mede a diferença climática, 

por exemplo, entre período mais quente e o mais frio. Isso nos permite testar se o 

endemismo filogenético é relacionado com as mudanças em algum aspecto do clima do 

passado para o presente. As variáveis consideradas foram: anomalia (maior valor da séries 

histórica menos o menor valor da séries histórica) da temperatura máxima do mês mais 

quente (Bio5), anomalia da temperatura mínima do mês mais frio (Bio6), anomalia da 

precipitação anual (Bio12).  

2.7 Análises estatísticas 

O gradiente de endemicidade (áreas filogeneticamente endêmicas – áreas não endêmicas) 

e o gradiente de idade das áreas endêmicas (de áreas Neoendêmicas para 

Paleoendêmicas), foram modelados em função da anomalia climática usando modelos 

lineares generalizados considerando a estrutura espacial dos resíduos. Para isso foi testada 

a autocorrelação espacial dos resíduos dos modelos contendo apenas a média, ou seja, o 

intercepto (modelo nulo) usando um correlograma do I de Moran, que mostra o grau de 

autocorrelação espacial das células com as células vizinhas para cada uma das 15 classes 

de distância de vizinhança considerada, usando classes com aproximadamente o mesmo 

número de amostras, usando a função lets.correl( ) do pacote letsR (Vilela & Villalobos 

2015) do programa R (R Core Deve Team 2017). 

Uma vez que os resíduos dos modelos nulo apresentem autocorrelação espacial 

adicionamos uma estrutura de correlação espacial que considera a covariâncias entre as 

observações de acordo com a distância. Para selecionar a estrutura espacial que melhor 

se ajusta à estrutura espacial dos resíduos dos modelos lineares, nos comparamos os 

valores de AIC de modelos considerando diferentes funções de estrutura de correlação 

espacial (exponencial, gaussiana, linear, racional quadrático e esférico). Para um melhor 

ajuste dos parâmetros espaciais nos modelos lineares generalizados utilizamos a função 

fit.variogram do pacote gstat (Pebesma 2004) para obter valores de “range” e “nugget” 

iniciais usados na busca para otimizações dos parâmetros espaciais dos modelos de 

correlação espacial usando a função gls do pacote nlme (Pinheiro et al. 2017) do 

programa R (R Core Deve Team 2017). 
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Os modelos preditivos para endemicidade filogenética e gradiente de idade das 

áreas endêmicas foram selecionados usando teste de razão de verossimilhança entre 

modelos com todas as combinações dos três parâmetros de anomalia climática (Bio5, 

Bio6 e Bio 12) e das interações da anomalia da precipitação com as anomalias da 

temperatura (Bio5:Bio12 e Bio6:Bio12) a fim de se obter um modelo mínimo adequado, 

sendo escolhido o modelo mais simples e significativo dentre os modelos candidatos. Em 

cada etapa foi eliminada uma variável do modelo em questão usando a tipo de teste 

marginal e retirando a variável com maior valor de significância usando a função anova 

do pacote stats, considerando um valor de α = 0.05 como valor crítico para manutenção 

da variável no modelo. Caso nenhuma variável tenha um valor de significância menor do 

que o valor de α, o modelo mais simples será usado para interpretar o padrão caso a 

estimativa do parâmetro não inclua o zero, mesmo que o coeficiente seja marginalmente 

significativo. Isso porque este seria o modelo que melhor explica para o padrão 

observado, ressalvando que estas interpretações só serão apresentadas caso os modelos 

mais simples e não significativos apresentem uma verossimilhança maior do que o 

modelo nulo contendo somente o intercepto. Ao final procedemos a verificação da 

estrutura de correlação espacial dos resíduos, usando o correlograma de I de Moran 

usando a função lets.correl( ) do pacote letsR (Vilela & Villalobos 2015) e inspeção 

visual do mapa de resíduos usando um plot a função raster( ) do pacote raster (Hijmans 

2016) no programa R (R Core Deve Team 2017). Não havendo estrutura espacial nos 

resíduos dos modelos, podemos estar seguros dos resultados estatísticos obtidos. 

  

3 RESULTADOS 

Encontramos um claro gradiente latitudinal de riqueza de espécies (figura 1-a) e 

diversidade filogenética (figura 1-c), com grande correspondência entre estes gradientes. 

Encontramos um padrão de endemismo taxonômico ponderado bastante homogêneo 

(figura 1-b) no qual somente alguns locais na costa do da divisa do Equador e Colômbia, 

na divisa do Brasil com Peru na região do Vale do Javari/Reserva Nacional Matses, e na 

divisa da Costa Rica com o Panamá, apresentam maior endemismo ponderado. 

Encontramos um padrão de endemismo filogenético bastante homogêneo (figura 1-d) 

com somente a região da costeira da divisa do Equador com Colômbia apresentando um 

maior valor de endemismo filogenético. 
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FIGURA 1. Mapa mostrando os padrões geográficos de diversidade e endemismo de 

morcegos Noctilionoidea. (a) Riqueza de Espécies (SR); (b) Endemismo Ponderado 

(WE); (c) Diversidade Filogenética (PD) e Endemismo Filogenético (PE). 

 

O padrão de endemismo filogenético, quando comparado com o modelo nulo 

para retirar o efeito da riqueza mostra que as regiões com valores mais altos de 

endemismo filogenético, não apresentam um endemismo significativamente positivo 

(figura 2-a). Os valores de endemismo diferem do esperado ao acaso no limite norte da 

distribuição do grupo na região sul do Texas, na região amazônica, especialmente na 

região do alto Xingu e na Argentina na Província de Tucumán (figura 2-a). O padrão de 

endemismo filogenético desconsiderando o efeito do da idade das espécies, quando 

comparado com modelo nulo, mostra que algumas regiões com endemismo filogenético 

baixo apresentam um padrão de endemismo significativamente maior do esperado ao 
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acaso como pode ser observado nas Antilhas, na divisa da Colômbia com o Panamá, bem 

como na Bolívia na região de La Paz próximo ao lago Titicaca (figura 2-b). 

O mapa das áreas de endemismo mostra que as áreas identificadas com a 

filogenia original (figura 2-a Material Suplementar) correspondem a região da Baixa 

Califórnia no México, região de Sonora-Arizona na divisa do México com os Estados 

Unidos, Texas-Novo México nos Estados Unidos, região de Orinoquía-Amazonía na 

Colômbia, San Miguel de Tucumán na Argentina, região do Pará no Brasil, alguns locais 

ao longo da diagonal seca na região do Cerrado-Caatinga, além de alguns locais no litoral 

nordestino na região de Fortaleza e Natal-João Pessoa. As áreas identificadas com a 

filogenia alternativa são totalmente diferentes da filogenia original (figura 2-b Material 

Suplementar) e indicam áreas que correspondem a Antilhas; a região costeira da divisa 

da Colômbia com o Panamá e com a Venezuela correspondendo a regiões do Pacífico e 

Caribe na Colômbia e Lago de Maracaibo e Sistema Coriano na Venezuela; a região 

costeira próxima a Cali ao sul da Colômbia; Região dos Andes no Equador; e região do 

Lago Titicaca na Bolívia.  

O gradiente de endemicidade considerando os valores de zRPE nas áreas 

consideradas endêmicas mostra que as células que contém espécies mais novas, 

consideradas neoendêmicas, se concentram no limite entre a América do Sul e o Istmo do 

Panamá, e também no Lago Titicaca na Bolívia (figura 2 b). Já as células que contêm 

espécies mais antigas, consideradas paleoendêmicas, se concentram na região Amazônica 

do Xingu, na região da Orinoquina na Colômbia, na região do Texas nos EUA, e na 

Região de San Miguel Tucuman na Argentina (figura 2 b). Os locais de Endemismo 

misto, que são áreas que não contém espécies nem mais antigas e nem mais novas, se 

distribuem pela costa do pacífico da América do Sul, a costa norte da Norte da América 

do Sul na Colômbia e Venezuela, e nas ilhas do Caribe (figura 2 b). 
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FIGURA 2. Mapa do gradiente de endemiscidade medido como tamanho de efeito 

filogenético do PE (a) e mapa do gradiente de idade das áreas de endemismo como 

tamanho efeito filogenético do RPE (b). 

 

O resultado do CANAPE (figura 3-a) mostra que na maioria dos casos as áreas de 

endemismo tenderam a ser classificadas como áreas de Paleo-endemismo, um número 

menor de áreas tendeu a acumular uma mistura de espécies recentes e antigas que foram 

classificadas como áreas de Endemismo Misto, e um número muito pequeno de áreas 

foram classificadas como áreas de Neo-endemismo.  
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FIGURA 3. Distribuição geográfica das áreas de endemismo estatisticamente 

significativo usando CANAPE para morcegos Noctilionoidea. Cores representam os 

diferentes tipos de endemismo: endemismo de linhagens antigas (Paleo-endemismo), 

de linhagens mais recentes (Neo-endemismo) e de linhagens com idades que não 

diferem do esperado ao acaso dada a distribuição de idade das linhagens do clado 

(Endemismo Misto).   

 

Além disso, as áreas endemismo mistos estiveram sempre associadas às áreas de 

paleo-endemismo, neo-endemismo ou super-endemismo, indicando que as áreas de 

endemismo mistos são áreas quase paleoendêmicas, quase neoendêmicas, ou quase 

superendêmicas. Ainda podemos notar que as áreas de paleo-endemismo tendem a ser 

mais continuas do que as áreas de neo-endemismo que são mais isoladas (Figura 3-a). 

A relação entre o endemismo filogenético na árvore filogenética original e na 

árvore filogenética alternativa (figura 3-b) foi bastante similar com alguns locais onde o 

PE da árvore filogenética original é maior do que a média dos outros locais, e assim mais 

distante da relação observada na maioria dos outros locais, sendo identificados com áreas 

Paleoendêmicas (figura 3-b). Já os locais identificados com área de Neo-endemismo não 

apresentam o valor de PE na árvore alternativa muito maior do que outros locais (figura 

3-b), e os locais identificados como áreas de endemismo misto estão espalhado por quase 

toda a combinação de valores de PE nas duas árvores. Também é possível notar a 

agregação dos pontos para alguns locais das áreas identificadas com Paleo-endemismo e 
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também de algumas áreas de endemismo misto no gráfico da relação do PE duas árvores 

(figura 3-b).  

Por uma outra perspectiva, podemos notar que as áreas consideradas 

neoendêmicas são áreas com PE da árvore alternativa maior do que esperado ao acaso 

que apresentam PE na árvore original baixo (figura 3-a – Material Suplementar), as áreas 

consideradas paleoendêmicas apresentam PE da árvore original maior do que esperado 

ao acaso e um PE da árvore alternativa baixo (figura 3-a – Material Suplementar). As 

áreas de endemismo misto são áreas com PE positivos na árvore filogenética original, 

mas com PE na árvore alternativa não tão negativos, ou PE na árvore alternativa positivo 

e PE na árvore original não tão negativos (figura 3-a – Material Suplementar). Além disso, 

em raros casos o PE das duas árvores é maior do que esperados ao acaso, mas o RPE não 

é significativo (figura 3-a – Material Suplementar).   
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FIGURA 4. Mapa dos padrões espaciais: (a) da profundidade de endemismo 

filogenético (zPE); (b) idade (zRPE) das áreas de endemismo; (c-e) da anomalia 

climática dos últimos 3.3 milhões de anos para as variáveis de: (c) anomalia da 

temperatura máxima em oC; (d) anomalia da precipitação anual em mm; (e) anomalia 

da temperatura mínima em oC; (f) do produto entre a anomalia climática da temperatura 

máxima e da precipitação anual. 
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O padrão de anomalia climática mostra que existem extensas áreas que têm sido 

mais estáveis temporalmente ao longo da borda das áreas continentais das Américas, bem 

como nas ilhas do Caribe (figura 4 c-f). Considerando anomalia da temperatura máxima 

(figura 4 c) podemos notar que existem áreas mais estáveis na região norte da Argentina, 

algumas regiões no centro do Brasil, no Oeste da Colômbia e toda a Venezuela e parte do 

norte do Brasil. A precipitação se mostrou bastante estável o longo de toda a América 

(figura 4 d), com regiões instáveis localizada no leste da Colômbia, sul do Peru até a 

divisa com a Bolívia a oeste da cordilheira dos Andes, Região nordeste da Argentina até 

a divisa com a Bolívia. A temperatura mínima se mostrou bastante estável ao longo de 

quase toda a América (figura 4 e), com uma área mais instável no nordeste do México, 

na divisa com os EUA. Já a interação entre temperatura máxima e a precipitação mostrou 

um padrão bastante similar às duas variáveis originais (figura 4 f), mas com um padrão 

acentuado em algumas áreas instáveis no oeste da Colômbia, Peru até a divisa com a 

Bolívia a oeste da cordilheira do Andes e também uma região no noroeste da Argentina.  

A endemicidade filogenética (zPE) tem uma relação negativa com anomalia da 

temperatura máxima e anomalia da precipitação, mostrando que locais mais estáveis 

climaticamente (menor anomalia) apresentam maior endemicidade filogenética (Tabela 

1, Figura 5 a e b). A endemicidade filogenética também apresentou um valor de intercepto 

(valor quando a anomalia é igual a zero), positivo e significativo (Tabela 1, Figura 5 a-c) 

evidenciando que em locais totalmente estáveis (zero de anomalia climática) temos uma 

tendência de endemicidade filogenética positiva. Além disso, a interação entre a anomalia 

da temperatura máxima e a anomalia da precipitação apresentou um efeito positivo no 

endemicidade filogenética. Ou seja, locais onde a alteração da temperatura máxima é 

acompanhada de alteração na pluviosidade, anomalia positiva nas duas variáveis, também 

tendem a conservar linhagens de distribuição restrita. Já a anomalia da temperatura 

mínima não influenciou a endemiscidade (p = 0.3472) e foi removida do modelo final 

apresentado.  
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TABELA 1. Resultado do modelo linear generalizado do gradiente de endemiscidade 

(zPE) em função da estabilidade climática da célula nos últimos 3.3 milhões de anos.  

 

Variável 

 

Estimativa 

Estimativa 

Inferior 

Estimativa 

Superior 

 

Valor de p 

Intercepto 1.047763 0.4434 1.5660 0.0003 

Anomalia Bio5 -0.047104 -0.08685 -0.0073 0.0204 

Anomalia Bio12 -0.000833 -0.00148 -0.0001 0.0138 

Interação (Bio5 * Bio12) 0.000087 0.0000086 0.0001654 0.0524 

 

O gradiente de idade das áreas de endemismo (zRPE) tem uma relação negativa 

com a anomalia da temperatura máxima e da precipitação, mostrando que locais mais 

estáveis apresentam combinações de espécies mais antigas (Tabela 2, Figura 5 a e b). O 

valor de intercepto é positivo, porém não significativo, indicando que áreas totalmente 

estáveis climaticamente tendem a concentrar espécies antigas de distribuição restritas 

(Paleoendêmicas). Além disso, o efeito da anomalia na temperatura mínima não foi 

significativo, por isso a variável for retirada do modelo, devido a locais que sofreram 

grande variação histórica na temperatura mínima apresentarem valores muito altos de 

RPE dentro das áreas de endemismo (veja Figura 5 e). 

 

TABELA 2. Resultado do modelo linear generalizado do gradiente de idade das áreas 

endêmicas (zRPE) em função da estabilidade climática da célula nos últimos 3,3 

milhões de anos. 

 

Variável 

 

Estimativa 

Estimativa 

Inferior 

Estimativa 

Superior 

 

Valor de p 

Intercepto 1.568603 -0.3684 3.506 0.0955 

Anomalia Bio5 -0.091415 -0.1501 -0.03277 0.0024 

Anomalia Bio12 -0.000492 -0.000982 -0.000002 0.0507 

 

Regiões com clima mais estável durante o último ciclo interglacial (Plioceno-

Pleistoceno-Holoceno-Presente) apresentam uma maior endemicidade filogenética 

(figura 5 a-c) e também maior paleo-endemismo filogenético (figura 5 d-e). Ou seja, 
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maior diversidade de espécies antigas com distribuição restrita, evidenciando a 

manutenção de linhagens em áreas mais estáveis. Áreas mais instáveis apresentaram 

menor endemicidade filogenética, ou seja, contém linhagens mais amplamente 

distribuídas. Para o gradiente de idades das áreas endêmicas, os locais climaticamente 

mais instáveis não apresentaram uma tendência de concentrar espécies neoendêmicas 

(espécies novas e de distribuição restritas) que acabaram se concentrando também em 

áreas com clima estável para a temperatura máxima (figura 5-d) e da temperatura mínima 

(figura 5-f). Só identificamos neo-endemismo em áreas instáveis quanto a pluviosidade 

(figura 5-e). Porém, as áreas de endemismo estão localizadas em áreas estáveis próximas 

a áreas instáveis quanto a pluviosidade (Figura 4 d) e quanto á interação da anomalia da 

temperatura máxima e da pluviosidade (Figura 4 e). 

 

 

FIGURA 5. Scatterplot da relação entre a endemiscidade filogenética, como tamanho 

de efeito padronizado do PE (efeito filogenético), com a anomalia climática da 

temperatura máxima (a), anomalia da precipitação (b), e a interação da anomalia 

climática da temperatura máxima e da precipitação (c). Scatterplot da relação entre o 

gradiente de idade das áreas endêmicas (Neo – Mix – Paleo) como tamanho de efeito 

padronizado do RPE (efeito filogenético) com a anomalia climática da temperatura 

máxima (d), anomalia climática da precipitação anual (e), e anomalia climática da 

temperatura mínima (f), onde as cores dos pontos indicam se as áreas são consideradas 

paleoendêmicas (azul), endêmicas-mistas (roxo) e neoendêmicas (vermelho).   
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4 DISCUSSÃO 

O padrão de diversidade observado neste trabalho é muito similar ao descrito em outros 

trabalhos com morcegos do Novo Mundo (e.g. Pereira & Palmeirim 2013) e com o padrão 

observado nos morcegos Phyllostomidae (Stenves et al. 2013), o subgrupo mais diverso 

da superfamília Noctilionoidea. A relação entre o padrão de riqueza e o de diversidade 

filogenética também é esperado, uma vez que a métrica de diversidade filogenética (PD) 

utilizada apresenta um efeito de riqueza (Faith 1992), e por isso deve ser comparada usado 

modelo nulo (Mishler et al. 2014). Além disso sabemos que a dimensionalidade da 

diversidade em morcegos é baixa (Stevens & Tello 2018) devido à grande covariação 

entre diferentes atributos dos morcegos e a relação destes atributos com a história 

evolutiva (Stevens & Tello 2014). Podemos notar que o PE é mais relacionado com o 

padrão de endemismo ponderado (WE) do que com a PD, mostrando que o gradiente de 

endemismo filogenético é mais relacionado com o gradiente de endemismo ponderado do 

que com gradiente de diversidade filogenético, indicando assim um forte efeito do 

tamanho de range. Além disso, como o endemismo filogenético (PE) é relacionado com 

o PD, o padrão de endemismo também tem um forte efeito da riqueza de espécies, ou 

seja, áreas mais especiosas tendem a ter valores de PE mais altos (Rosauer 2009), o que 

faz necessário o uso de modelos nulos para comparação (Mishler et al. 2014).  

Assim, considerando os resultados do modelo nulo de aleatorização de efeito 

filogenético sobre o padrão de PE (zPE) podemos notar que as áreas com maiores valores 

de PE não apresentam um grande efeito filogenético (figura 2-a), um padrão já observado 

anteriormente (e.g. Mishler et al. 2014). Além disso, o padrão observado para os 

morcegos noctilionoidea (figura 2 a) é similar ao encontrado por Rosauer & Jetz (2015, 

veja figura 3-a) considerando todos os morcegos do mundo com endemismos rasos 

concentrados na costa oeste da América do Sul e endemismo profundo nas ilhas do 

Caribe. Mas isso é diferente do padrão encontrado por López-Aguirre et al. (2018) 

considerando todos os morcegos do Novo Mundo (figura 1-c) e considerando os 

morcegos Phyllostomidae, o clado mais diverso dos Noctilionoidea (figura 3 i), que 

mostram endemismo positivos na costa oeste da América do Sul e nas ilhas do Caribe. 

No entanto, o efeito filogenético no padrão de endemismo observado nas ilhas do Caribe 

é muito similar entre as três escalas de análise, os Noctiolionoidea no Neotrópico do 

presente trabalho, todos morcegos no Novo Mundo (López-Aguirre et al. 2018) e 



112 
 

morcegos no mundo todo (Rosauer & Jetz 2015). O que mostram claramente um efeito 

filogenético positivo nas ilhas do Caribe que são consideradas o centro de diversificação 

dos Mormoopidae (Arita et al. 2014; Rojas et al. 2016) um dos clados basais de 

Noctilionoidea. 

No entanto, precisamos ressaltar que o padrão de endemismo de morcegos no 

Caribe em um contexto de escala global usa o modelo nulo para testar o efeito filogenético 

de Rosauer & Jetz (2015), quando aplicado nesta escala o modelo nulo evidência a 

estrutura histórica mais profunda, evidenciando o processo de origem e dispersão em 

longas distâncias dos grandes clados de morcegos (Peixoto et al. 2013). Porém, o padrão 

de endemismo observado no Caribe, considerando somente a superfamília Noctilionoidea 

dentro de sua área de origem e diversificação, evidencia o padrão de diversificação das 

linhagens de Noctilionoidea dentro das Américas (Norte, Central, Sul e Caribe). A 

congruência no padrão de endemismo observado nas ilhas do Caribe mostra também a 

importância das ilhas no processo de diversificação (Losos & Ricklefs 2009) para 

morcegos, tanto em escala regional (Neotrópico/Novo Mundo) observada no presente 

trabalho e por López-Aguirre et al. (2018), quanto em escala global (Rosauer & Jetz 

2015). 

De forma geral, a estabilidade do clima apresentou um efeito positivo na 

endemicidade, com áreas mais estáveis tendo um valor positivo no ZPE, mostrando que 

a estabilidade do clima é um fator chave na persistência a longo prazo de espécies de 

distribuição restrita (Graham et al. 2006), mesmo em grupos com alta capacidade de 

dispersão como morcegos. Nossos resultados são mais uma evidência reforçando o 

suporte à relação positiva entre endemismo e estabilidade climática (Harrison & Noss 

2017). Por outro lado, a interação entre a anomalia da temperatura máxima e a anomalia 

da precipitação apresentaram um efeito positivo, ou seja, áreas que apresentam maior 

variação em ambas as condições (temperatura máxima e precipitação) podem conservar 

linhagens (tabela 1 e figura 6 c). Provavelmente por serem locais que apresentam 

mudanças conjuntas no clima, épocas mais frias e também mais secas ou épocas mais 

quentes e também mais úmidas, que levariam a um menor risco de extinção de espécies 

de extinção de espécies de montanhas tropicais (McCain & Colwell 2011). Uma variação 

conjunta entre a temperatura e a precipitação ao longo do tempo também poderia levar a 

estabilidade vegetacional nos trópicos criando refúgios vegetacionais, ao passo que 

diferenças no balanço de água e energia podem levar a mudanças na faixa altitudinal de 
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espécies vegetais (Crimmins et al. 2011). Assim, as mudanças no balanço de água e 

temperatura podem ser determinante na formação de refúgios no Neotrópico onde as áreas 

florestais reduziram muito durante o último máximo glacial (Ray & Adams 2001). Isso 

porque as mudanças climáticas afetam mais o regime de precipitação, e a disponibilidade 

de água, do que a temperatura na região tropical  (Held & Soden 2006). E por isso, são 

mudanças de precipitação são mais importantes no processo de diversificação dos 

trópicos ao longo dos ciclos glaciais (Saupe et al. 2019). 

É interessante notar que as áreas de endemismo que identificamos na América do 

Sul coincidem com as áreas de estabilidade de bioma identificadas por Costa et al (2018), 

especialmente as áreas na Serra Geral do Goiás e as áreas de brejos de altitude no nordeste 

do Brasil, e algumas áreas no Andes. Assim, pode ser necessário considerar a influência 

da dinâmica das formações vegetais devido a mudanças climáticas, tanto para a 

conservação diante das mudanças do futuro (Hannah et al. 2002), quanto para uma melhor 

compreensão dos padrões de distribuição das áreas de endemismo. Esta resposta pode ser 

resultado de atributos relacionados à dieta serem conservados (Monteiro & Nogueira 

2011), e da maioria dos morcegos noctilionoidea serem da família Phyllostomidae, que 

têm intensa relações mutualísticas de dispersão de sementes e polinização de plantas 

(Rojas et al. 2012), que são estáveis desde o Mioceno (Sanchez & Giannini 2018). 

Mudanças na estrutura da vegetação, que são mediadas por disponibilidade de água em 

períodos quentes, podem ter levado a degradação da qualidade de habitat para morcegos 

Phyllostomidae causando a extinção local ou migração das espécies. Como demontrado 

que as formações vegetais são bastantes sensíveis a alterações no regime precipitação 

devido a mudanças climáticas (Lotsch et al. 2003), podem ter causado a degradação das 

florestas tropicais no passado e serem parte do processo causal do pradrão de endemismo 

filogenético observado. E isso pode vir a se repetir no futuro (Hilker et al. 2014) 

ameaçando as espécies de distribuição mais restrita. Consequentemente, essas mudanças 

teriam afetado grande parte das espécies fitófagas em ambientais onde a formação vegetal 

mudou muito ao longo do tempo. 

Por outro lado, a estabilidade climática do limite inferior de temperatura (bio6) 

não apresentou efeito significativo sobre a endemicidade, contrariando o esperado, i.e., 

menor endemiscidade em áreas instáveis especialmente para o limite climático inferior. 

Isso porque os morcegos noctilionoidea são um grupo de origem tropical, que são em sua 

maioria da família Phyllostomidae, que são termorreguladores precisos (McNab 1969), e 
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que tende a conservar a condição climática ideal como atributo de nicho (Peixoto et al. 

2017). Ou seja, considerando todas essas características, os morcegos Noctilionoidea 

deveriam ser mais afetado pela mudança de temperatura mínima, o que não aconteceu. 

O efeito da estabilidade do clima no gradiente de idades das áreas de endemismo 

foi significativo (tabela 2), mas essa resposta foi determinada pela menor de estabilidade 

climática nas áreas de endemismo misto em relação a maior estabilidade nas áreas de 

paleo-endemismo. Ou seja, áreas paleoendêmicas tiveram climas mais estáveis no 

passado do que áreas de endemismo misto. Por outro lado, áreas de neo-endemismo 

(zRPE negativo) estão em áreas de estabilidade climática, confirmando a relação entre 

neo-endemismo e estabilidade (Harrison & Noss 2017). Isso pode indicar um efeito de 

redução de extinção em condições climáticas mais estáveis levando a uma rápida 

diversificação (Lancaster & Kay 2013). Porém, se observarmos as regiões onde se 

encontram as áreas de neo-endemismo, podemos notar a tendência serem ilhas de 

estabilidade climática em regiões instáveis (Sarkinen et al. 2012), principalmente em 

termos de precipitação e temperatura máxima.     

Assim, encontramos que o efeito da estabilidade climática provavelmente está 

relacionado à conservação de linhagens em áreas onde as taxas de extinção local são 

reduzidas determinando as áreas de paleo-endemismo (Harrison & Noss 2017). Por outro 

lado, a instabilidade não aparece como um fator local na formação das áreas de neo-

endemismo, mas como um fator regional ocorrendo no entorno das áreas de neo-

endemismo, que seria causada por sua vez pela oportunidade ecológica em ambientes 

variável ao longo do tempo. Isto é, onde as linhagens poderiam se manter em condições 

locais estáveis das áreas com a possibilidade de se adaptar ao novo ambiente, em 

constante mudança, nas áreas de endemismo misto do entorno. Outra possibilidade é que 

as áreas estáveis dos microrefúgios fiquem isoladas por áreas instáveis ao longo da 

flutuação do clima no tempo e este isolamento climático de outras locais estáveis com 

condições semelhantes promova a especiação (e.g. Saupe et al. 2019). Ou seja, que a 

instabilidade climática entorno dos microrefúgios seja um gerador de diversidade na 

região da costa oeste da América do Sul e na região tropical dos Andes.  

Áreas de paleo-endemismo estão localizados em regiões estáveis com áreas de 

refúgio muito estáveis climaticamente e distribuição continua. As áreas de paleo-

endemismo tropical, encontradas na região da planície Amazônica e na região da 

Orinoquia na Colômbia, pode estar associado a um padrão de conservação de linhagens 
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antigas associadas a condições ancestrais da floresta tropical em áreas climaticamente 

estáveis, indicando sobrevivência a flutuações climáticas do passado. As áreas de paleo-

endemismo subtropical, encontradas no norte do México e no norte da Argentina, devem 

estar associadas também a conservação de linhagens antigas associadas a condições 

subtropicais consideradas derivadas, mas que as linhagens de noctilionoidea parecem ter 

conquistado a muito tempo (Arita et al. 2014), o que pode ser evidenciado pela presença 

de clados basais nestas regiões. Ainda assim, uma vez conquistada a adaptação a condição 

climática destes ambientes climáticos subtropicais, as linhagens puderam se manter 

nestas três áreas que são bastante estáveis climaticamente. Levando a um padrão de dois 

centros de paleo-endemismo que encontramos deve representar dois centros de 

diversificação bastante antigos, um tropical e um subtropical (Arita et al. 2014). Por outro 

lado, a presença de clados basais em áreas de paleoendemismo no extremo norte da 

distribuição da família pode indicar também um conservatismo de nicho de condições 

características de gonduwana (Segovia & Armesto 2015), chamaddo de conservatismo de 

nicho austral de condições temperadas “mornas”, que devem ser melhor explorados para 

compreensão dos processos históricos biogeográficos na formação do padrão de 

diversidade do Neotrópico. 

Já áreas de Neo-endemismo e endemismo misto, na costa oeste da América do 

Sul, e na região a oeste da cordilheira dos Andes, pode estar associado a um padrão onde 

as linhagens antigas associadas a condições ancestrais da floresta tropical em áreas 

climaticamente estáveis, combinada com linhagens mais recentes com distribuição 

restrita indicando especiação local (Fjeldsa et al. 1997). Com áreas mais estáveis podendo 

conservar grande diversidade de linhagens antigas e enquanto áreas instáveis próximas 

oferecem oportunidades ecológicas para especiação em ambientes novos criados pela 

mudança climática ao longo do tempo evolutivo, com novas linhagens surgindo em 

adaptação às condições mais frias em regiões montanhosas (Hewitt 2004). Com o relevo 

sendo um fator determinante no surgimento de espécies novas e a precipitação um fator 

determinante da manutenção de espécies antigas em regiões mais planas (Molina-

Venegas et al. 2017). Assim, o padrão de endemismo de Neo-endemismo e endemismo 

misto nos Andes evidenciam o papel de montanhas tropicais como refúgios climáticos 

em períodos mais quentes (Dobrowski 2011), e também como geradores de novas 

espécies (Rangel et al. 2018).  
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Outra possibilidade é que o neo-endemismo não tenha relação com oportunidade 

ecológica que ocorrem em ambientes instáveis, mas sim a diversificação em ambientes 

estáveis onde linhagens se adaptam em condições diferente dos ancestrais, o que seriam 

casos de radiação geográfica ou climática (Simões et al. 2016). Assim, a adaptação a 

condições nova para a linhagem possibilitaria o acúmulo de espécies recentes com 

distribuição restrita. Ou ainda, que o padrão de diversificação de espécies recentemente 

surgidas seja determinado por fatores que atuam em pequena escala por meio de 

isolamento (Harrison & Noss 2017), como um efeito do relevo (Molina-Viegas et al. 

2017). Ou como um efeito da heterogeneidade climática relacionada ao relevo, 

permitindo que as espécies sigam a condição climática ideal por dispersão a curtas 

distância, combinado com isolamento que parece ser crucial para diversificação dos 

clados (Rangel et al. 2018). 

Áreas com evidência de endemismo considerando o acúmulo de tempo evolutivo 

e eventos de especiação em áreas restritas são áreas super-endêmicas. Onde a quantidade 

de eventos de especiação por área é muito grande e que a quantidade de tempo acumulada 

também é muito grande. Ou seja, a assembleia é composta pela combinação de espécies 

mais derivadas e espécies mais antigas, ambas com característica distribuição restrita. 

Essa combinação gera uma relação tempo/nó intermediária, o que leva á obtenção de 

valores RPE nulos. Logo, são áreas de endemismo misto, mas um caso especial de 

endemismo misto, por isso são consideradas super-endêmicas. As áreas de super-

endemismo estão localizadas nas ilhas do Caribe, que apresentam alto endemimo por 

serem áreas estáveis climaticamente devido a maritimidade (Kier et al. 2009), e por isso 

poderiam conservar linhagens uma vez que elas alcancem o arquipélago (Cronk 1997; 

Jansson 2003; Kier 2009; Sandel et al. 2019) levando ao alto PE. Assim teríamos 

linhagens antigas sendo conservadas. Por outro lado, as ilhas são manchas de habitat 

estáveis mais isoladas, o que dificultaria a dispersão favorecendo especiação local por 

efeito fundador (Jansson 2003). Assim, para os morcegos tropicais, as ilhas do Caribe 

seriam tanto berçários de espécies que surgiram nas ilhas e recolonizaram o continente 

(e.g. Tavares et al. 2018), quanto museus de espécies que surgiram no continente 

alcançaram as ilhas (e.g. Rojas et al. 2012) e foram posteriormente extintas no continente 

deixando distribuições relictuais nas ilhas, sendo assim muito importantes para a 

conservação da biodiversidade a longo prazo (Cronk 1997). 
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Outra questão interessante de se notar nos nossos resultados é que os morcegos 

não responderam às mudanças do limite inferior de temperatura. Em vez disso, 

responderam às mudanças ao limite superior de temperatura e também a mudanças no 

padrão de precipitação anual. No entanto, os morcegos tropicais devem ter uma maior 

restrição fisiológica para lidar com o frio por serem termorreguladores precisos (McNab 

1969). Além disso, o efeito das mudanças da temperatura máxima e na precipitação 

apresentou uma interação dos fatores com efeito positivo, de modo que áreas com baixa 

anomalia em ambas as variáveis apresentam maior endemismo, mas áreas com maior 

anomalia tanto na temperatura quanto na precipitação podem apresentam também maior 

endemismo do que áreas com maior anomalia em apenas umas das variáveis. Assim, uma 

resposta a limite superior combinado com a precipitação dever ser mais um resultado de 

estabilidade da vegetação e da estabilidade de oferta de recursos alimentares a longo prazo 

do que de um efeito direto do clima sobre os morcegos, permitindo a manutenção de 

populações a longo prazo (e.g. Hand et al. 2015). Ou um efeito direto da disponibilidade 

de água em regiões áridas que afetam o sucesso de lactação (Adams & Hayes 2008). Estas 

seriam assim resultado de mudanças na oferta de recursos para grande parte das espécies 

de Phyllostomidae, que são especializadas em dietas frugívoras e nectarívoras. 

 

5 CONCLUSÃO 

A estabilidade do clima no passado é importante para todos os padrões de endemismo 

encontrados, onde as áreas endêmicas estão concentradas nas regiões climaticamente 

mais estáveis. A estabilidade também determina o padrão de idade das áreas de 

endemismo (Paleo-Neo), com áreas paleoendêmicas estando concentradas em regiões 

mais estáveis. A instabilidade climática não está diretamente ligada à ocorrência de áreas 

de neo-endemismo, que também ocorrem em áreas estáveis, descartando assim  hipótese 

de oportunidade ecológica como um determinante de áreas quem concentrem espécies 

recentes e de distribuição restrita. No entanto, áreas de neo-endemismo estão em áreas 

estáveis localizadas na proximidade de áreas de grande instabilidade climática, indicando 

que as flutuações climáticas podem ser importantes para a diversificação. Ao mesmo 

tempo, indica que as condições do ambiente em mudança só parecem ser favoráveis se 

estiverem em áreas onde as linhagens possam se manter em condição estável, enquanto 

que algumas populações podem se adaptar aos novos ambientes. Além disso, não só 

fatores climáticos parecem ter efeito sobre o endemismo, sendo as áreas de super-
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endemismo, que concentram espécies antigas e recentes, localizadas apenas nas ilhas do 

Caribe, uma região climaticamente estável, mas com maior isolamento entre os locais. O 

ambiente insular, nesse sentido, deve possibilitar assim a manutenção de linhagens 

antigas em clima estável e a origem de espécies recentes devido a evento fundador entre 

ilhas e entre continentes e ilhas. Isso sugere também que a estabilidade climática é 

fundamental para formação dos centros de endemismo e que esta, combinada a fatores 

mais locais, como isolamento geográfico nas ilhas ou isolamento climático em regiões de 

relevo acidentado nos Andes, pode ser um fator determinante para o surgimento de novas 

espécies. De todo modo, localizar áreas climaticamente mais estáveis em grandes áreas 

contínuas (macrorefúgios) ou em áreas isoladas (microrefúgios) é fundamental para a 

manutenção a longo prazo da diversidade dos clados, salvaguardando locais que 

evidenciam redução de extinção e aumento de diversificação.         
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A História é Importante para as Regras Ecogeográficas? A Regra 

de Rapoport nos Morcegos do Novo Mundo 
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RESUMO 

 

Intuito: O processo histórico afeta muitos padrões em ecologia, incluindo o gradiente 

latitudinal de diversidade de espécies e o relacionamento entre as espécies ao longo deste 

gradiente. Isto implica que tal processo histórico deve atuar sobre a localização e o 

tamanho da distribuição geográfica das espécies.  Se assim for, este processo deve afetar 

também o padrão de aumento do tamanho da distribuição geográfica em direção às altas 

latitudes (Regra de Rapoport). Assim sendo, a identificação de Regra de Rapoport em um 

grupo pode ser influenciada pelo processo histórico quando analisamos um grupo de 

organismo sem considerar a origem histórica e a história de colonização da região de 

diferentes sub-clados que coexistem na mesma região. Aqui testamos se a Regra de 

Rapoport é igualmente observada em grupos de origens distintas, e qual é o efeito do 

clima no processo de evolução tamanho de distribuição geográfica.  

Localização: Novo Mundo - Américas. 

Métodos: Usamos os limites climáticas (maior temperatura máxima, menor temperatura 

mínima e máxima amplitude térmica) de ocorrência das espécies continentais da 

superfamília Noctilionoidea e da superfamília Vespertilionoidea como atributo de nicho 

climático das espécies e o tamanho da distribuição geográfica em uma análise baseada 

em espécies usando modelos de quadrados mínimos generalizados filogenéticos (PGLS). 

Nós usamos também um modelo de “espalhamento de tinta” quebrando a relação entre o 

tamanho da distribuição e o atributo de nicho climático e preservando o tamanho da 

distribuição geográfica das espécies. Neste modelo nulo nós usamos a riqueza de espécies 

como uma variável preditora na ocupação da primeira célula da distribuição geográfica 

aleatória da espécie, e então as células da vizinhança são ocupadas até que o número de 

células ocupadas seja igual ao tamanho de distribuição geográfica da espécie. Com isso 

locais com maior diversidade na matriz de presença e ausência original tem maior 

probabilidade de serem escolhidas como a primeira célula de uma nova espécie no modelo 

nulo de aleatorização, isso faz com que locais com maior diversidade nos dados originais 

apresentem maior diversidade nos dados do modelo nulo de forma que a simulação se 

assemelha a um processo de nascimento puro, refletindo o processo de diversificação de 

cada grupo. Assim o gradiente de diversidade recuperado na simulação se assemelha ao 

gradiente de diversidade originalmente observado no grupo. Desta forma, o modelo nulo 
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afeta apenas a relação entre o tamanho de distribuição geográfica e o atributo de nicho 

climático. 

Resultados: Usando modelos de quadrados mínimos generalizados filogenéticos ambos 

os grupos responderam da mesma forma, com um aumento de tamanho de distribuição 

geográfica com o aumento da temperatura mínima, aumento da temperatura máxima e 

aumento da amplitude térmica. Usando o modelo nulo de aleatorização o grupo de origem 

temperada tem maiores tamanhos de distribuições geográficas em regiões mais frias e 

com maior amplitude térmica, enquanto que o grupo de origem tropical tem maiores 

tamanhos de distribuição geográficas em regiões mais quentes e menos sazonais do que 

esperado ao acaso considerado o tamanho das distribuições geográficas, o padrão de 

diversidade do grupo e as restrições geométricas dentro do Novo Mundo. Desta forma, 

nos encontramos o efeito de Rapoport atuando sobre os morcegos Verpertilionoidea, o 

grupo de origem temperada, e um efeito de Rapoport inverso atuando sobre os morcegos 

Noctilionoidea, o grupo de origem tropical.  

Conclusão: O efeito de Rapoport parece atuar apenas sobre os grupos de origem 

temperada que apresentam conservatismo de nicho climático, com espécies tendo maior 

sucesso em expandir sua distribuição geográfica em áreas mais frias e mais sazonais, ou 

seja, em condições climáticas mais familiares aos clados de origem temperada. De modo 

inverso o mesmo processo de conservatismo de nicho climático em grupos de origem 

tropical leva as espécies a terem maior sucesso em expandir sua distribuição geográfica 

em áreas mais quentes e menos sazonais, condições mais similares ao nicho ancestral. 

Assim, se o mesmo padrão de efeito de Rapoport for encontrado em outros grupos de 

origem temperada e efeito de Rapoport inverso em grupos tropicais, combinado com a 

assimetria no conservatismo de nicho climático com grupos tropicais estão mais restritos 

às zonas tropicais, enquanto os grupos temperados conseguem colonizar mais facilmente 

as regiões tropicais, como observados nos morcegos do Novo Mundo. Se assim for, efeito 

de Rapoport em grupos de origem temperada pode ser um dos mecanismos que aumenta 

a diversidade regional e a diversidade beta nos trópicos através da adição de espécies de 

clados de origem temperada com distribuição pequena. Enquanto a menor habilidade dos 

clados de origem tropical em quebrar as barreiras climáticas de nicho e invadir a região 

temperada aumenta a diferença de diversidade entre a diversidade dos trópicos e do 

temperado. 
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Palavras chave: Conservatismo de nicho, conservatismo tropical de nicho, tamanho de 

distribuição geográfica, biogeografia, regras ecogeográficas, restrição seletiva. 

 

1 INTRODUÇÃO 

A busca por padrão de relação entre o tamanho da distribuição geográficas das espécies 

e a latitude tem recebido crescente atenção desde o trabalho pioneiro de Stevens (1989), 

e dos trabalhos iniciais de Pagel et al. (1991) e Rohde (1992). Estes pesquisadores já 

tinham percebido que grupos com tendências latitudinais no tamanho de distribuição 

geográficas também apresentavam o clássico padrão latitudinal de diversidade de 

espécies, e que tal coincidência poderia ser devido aos mesmos fatores. Por isso nos 

estudos iniciais o interesse era encontrar uma explicação para aumento do tamanho da 

distribuição geográfica com o aumento da latitude (regra de Rapoport) e assim tentar 

esclarecer as causas do gradiente latitudinal de diversidade (LDG). Além disso, em seu 

trabalho Stevens (1989) sugeriu que o gradiente latitudinal de diversidade poderia ser 

uma consequência da regra de Rapoport. Assim, estes trabalhos do início da década de 

90 o principal objetivo era abordar as causas do gradiente latitudinal de diversidade e ter 

ideias para explica-lo. 

Muitas causas para a regra de Rapoport foram sugeridas, desde efeitos de pura 

restrição geométrica em um efeito de domínio médio (MDE - Cowell & Hurt 1994) até 

efeitos históricos de glaciações (Rohde 1996). Sobre um MDE, locais em altas latitudes 

deveriam ser dominadas por espécies de tamanhos grandes que ocupam uma grande parte 

do domínio geográfico. Alternativamente, sobre efeitos de glaciações todas espécies nas 

altas latitudes seriam extintas com o avanço dos glaciares, então nos períodos interglaciais 

as espécies presentes na borda das geleiras poderiam experimentar uma expansão em sua 

distribuição geográfica em direção às altas latitudes com a retração dos geleiras. Entre 

estes dois extremos de causas puramente devido a restrições geométricas  sem processos 

biológicos até um efeito totalmente histórico das eras glaciais, surgiram muitas outras 

explicações ecológicas para o gradiente latitudinal de tamanho de distribuição geográfica, 

incluindo o efeito das sazonalidade (Whitton et al. 2012), o efeito das tolerâncias 

climáticas (Addo-Bedaiko et al. 2000; Pither 2002), o efeito da amplitude de nicho 

climático (Slatyer et al. 2013; McCauley et al. 2014), o efeito da capacidade de dispersão 

(Lester et al. 2007; Laube et al 2013), o efeito da história de vida (Gaston & Blackburn 

1996; Laube et al. 2013). Dentre outros pontos importantes vindos da integração dos 
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processos macroevolutivos na busca das causas do padrão latitudinal de tamanho de 

distribuição geográfica (Swaergers et al. 2014).     

As controvérsias em torno da regra de Rapoport são várias, começando com qual 

são as unidades amostrais, são as espécies ou as comunidades? Se olharmos isso no 

trabalho original de Rapoport (1975) que escreveu: “O problema que enfrentamos é o 

seguinte: as espécies do Norte têm uma distribuição geográfica igual, maior ou menor do 

que as espécies do Sul?” Parece claro que a questão é sobre como as espécies 

compartilham o espaço geográfico. Mas no primeiro trabalho de Stevens (1989) testando 

a regra de Rapoport procura o padrão na estrutura das assembléias ao longo do gradiente 

latitudinal. Outros dois trabalhos da mesma época de Pagel (1991) e o de Rodhe (1992) 

não concordam na maneira de testar a regra, destes três apenas o de Pagel (1992) segue a 

lógica original de Rapoport (1975). Não apenas isso, mas também como definir se uma 

espécie é temperada ou tropical é totalmente oposto nos trabalhos de Pagel e Rodhe. 

Outro problema presente no uso da representação latitudinal ocorre quando muitas 

espécies têm tamanhos de distribuição geográfica grandes (Willing et al. 2003) e como 

uma consequência muitas espécies cruzam a linha do Ecuador ocorrendo em ambas as 

latitudes temperadas, mas tem seu ponto médio atribuído em baixas latitudes. Uma outra 

maneira de quantificar a representação latitudinal é o limite latitudinal da distribuição 

(Pagel et al. 1991) que também sofre com problemas de restrição geométricas como o 

ponto médio (veja Lyons & Willig 1997). Por causa disto a relação entre o tamanho da 

distribuição geográfica e a sua representação latitudinal (ponto médio ou limite 

latitudinal) está presente em qualquer método como uma consequência de restrições 

geométricas. Por isso, a única forma de testar a relação entre o tamanho da distribuição 

geográfica e a latitude é usando modelo nulo de aleatorização (veja Lyons & Willig 1997). 

Então, qualquer interpretação de padrão latitudinal do tamanho de range deve ser relativa 

à relação dada pelas restrições geométricas presentes na representação latitudinal e desta 

forma pode ser vista com um “espirito” de Rapoport (Lyons & Willing 1997) ou como 

um efeito de Rapoport (Diniz-filho & Torres 2002). 

Modelos nulos são reconhecidos como uma importante ferramenta para a pesquisa 

em ecologia e a principal vantagem do uso de modelos nulos é gerar o padrão ecológico 

esperado quando um processo causal não está atuando (Gotelli & Graves 1996). Em 

macroecologia o uso de modelos nulos é muitas vezes considerado, contudo em muitos 

casos esta abordagem é usada com a intenção de mostrar que um determinado padrão 
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macroecológico poderia ser gerado por algumas regras simples sem um processo 

ecológico causa, como no caso do efeito do domínio médio (Cowell & Hurt 1994). No 

entanto, a real utilidade de um modelo nulo em ecologia é gerar uma expectativa nula 

mais realista da relação quando o processo biológico em questão não esteja atuando 

(Gotelli 2006), o que é essencial para a pesquisa em macroecologia e macroevolução 

(Arita & Vázquez-Dominguez 2008) porque teste de hipótese estatístico pode não 

considerar as relações possíveis. Ou seja, a inexistência de relação pode ser improvável 

ou até impossível em alguns padrões macroecológicos. Isto é, a ausência de relação 

(inclinação nula) pode nunca ocorrer em uma simulação dado um conjunto de restrições 

existentes no mundo real. Consequentemente, o teste de efeitos ambientais em qualquer 

aspecto da diversidade biológica em macroecologia deve considerar a possível relação 

obtida a partir de um modelo nulo (Tello & Stevens 2012). 

O conservatismo filogenético de nicho é uma tendência das espécies em reterem 

parte do nicho ancestral (Wiens 2004), que implica na propensão das espécies a não se 

adaptar a novas condições. Esta propensão pode ser vista em diferentes dimensões de 

nicho, tal como o nicho climático (Buckley et al. 2010; Peixoto et al. 2017) ou nicho 

trófico (Olalla-Tarraga et al. 2017). Considerando que o conservatismo filogenético de 

atributos de climáticos de nicho atua da mesma forma, conservatismo como processo (e.g. 

Villalobos et al. 2014), sobre clados de origem tropical e clados de origem temperada, as 

espécies descendentes do clado tropical devem compartilhar as mesmas adaptações às 

condições quentes e pouco sazonais dos trópicos. Enquanto as espécies descendentes do 

clado de origem temperada devem compartilhar características de nicho adaptadas a 

grande tolerância a climas mais frios e com uma alta variabilidade sazonal (Smith et al. 

2012). 

Assim, o processo de conservatismo filogenético de nicho climático de espécies 

de diferentes origens deve gerar padrões macroecológicos distintos, por exemplo com 

maior diversidade de espécies de origem tropical nos trópicos e maior diversidade na 

região temperada no grupo de origem temperada, a partir de um mesmo processo no qual 

cada linhagem preserva parte do nicho ancestral. Porém como a amplitude de condições 

climática ancestrais é diferente entre as regiões ocupadas pelos clados o resultado pode 

ser uma assimetria no conservatismo de nicho (Smith et al. 2012), com clados de origem 

tropical apresentando um nicho mais conservado do que clados de origem temperada. 

Assim sendo, espécies de origem tropical são mais restritas à ambientes quentes e 
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espécies de origem temperada são menos restritas a climas mais frios (Smith et al. 2012). 

Isto deve acontecer por causa da maior sazonalidade de temperatura da região temperada 

em relação a região tropical. A maior sazonalidade característica da região temperada é 

uma das possíveis causas do gradiente latitudinal de tamanho de distribuições 

geográficas, porque espécies adaptadas às regiões temperadas teriam uma maior 

amplitude climática de nicho que as permitiria expandir o tamanho de distribuição 

geográfica (Rapoport 1975). 

Desta forma, a regra de Rapoport pode ser um fenômeno causado pelo 

conservatismo de nicho climático restrito a clados de origem temperada. Onde espécies 

de clados de origem temperada experimentam um maior sucesso em colonizar áreas 

dentro da região de origem do clado, e como consequência maiores tamanhos de 

distribuição geográfica ali, e um menor sucesso em colonizar áreas fora da região de 

origem, por causa disso um menor tamanho de distribuição geográfica fora de lá, como 

observado por Pyron & Burbrink (2009), em uma dinâmica pra dentro dos trópicos 

(Kennedy et al. 2014). Por outro lado, em grupos de origem tropical deveríamos esperar 

um padrão inverso à regra de Rapoport, com espécies tendo um maior tamanho de 

distribuição geográfica na região tropical, e um menor tamanho de distribuição geográfica 

em espécies que colonizaram a região subtropical se adaptando a condições mais frias, 

em uma dinâmica para fora dos trópicos (Jablonsky & Valentine 2006). Este processo de 

conservatismo de preferências climáticas de nicho pode ser uma resposta a afirmação de 

que a regra de Rapoport não seja um padrão geral, mas um processo local atuando apenas 

no hemisfério norte (Whitton et al. 2012) em latitudes acima de 40º (Rohde 1996) onde a 

sazonalidade é maior. Porém é interessante notar que nestas regiões temos apenas grupos 

de origem temperada, pois grupos de origem tropical normalmente não estendem seus 

ranges para além da latitude de 35º, onde se encontram apenas espécies de origem 

temperada (Baselga et al. 2012).  

Contrastar padrões emergentes em diferentes níveis da hierarquia biológica 

tentando a identificar os processos ecológicos que estariam relacionados a diferenças 

entre níveis para alcançar uma compreensão mais profunda das causas do gradiente de 

diversidade (Stevens 2004) e outros aspectos de atributos ecológicos, tal como o tamanho 

de corpo e o tamanho de distribuição geográfica. Uma forma de fazer isto, é contrastando 

a resposta a uma condição entre dois clados, e tentando identificar atributos que poderiam 

estar relacionados a estas diferenças de resposta, está quebra de padrões em parte é 
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conhecida como “desconstrução” do padrão (Marquet et al. 2004). Uma maneira comum 

de desconstruir o padrão é pela comparação do padrão de riqueza obtido em espécies com 

tamanho de distribuições geográficas grandes e pequenas (e.g. Tello & Stevens 2010). 

Contudo, uma compreensão mais profunda de processos ecológicos deve surgir a partir 

de aspectos biológicos que atuam sobre os padrões ecológicos em nosso foco, e assim nós 

podemos refinar nossas predições (Marquet et al. 2004). A maneira simples de fazer isto, 

é testando a diferença nas repostas a gradientes ambientais entre grupos de espécies com 

ecologia diferente (Hawkins & Diniz-Filho 2006) ou origens e evolução distintas 

(Kennedy et al. 2014). 

Os morcegos do Novo Mundo compostos de dois principais clados que evoluirá 

na região a 50 milhões de anos atrás (Teeling et al. 2005). No entanto, estes dois clados 

têm uma origem distinta, com um clado originário de Gondwana na região Neotropical, 

a superfamília Noctilionoidea, e o outro originário de Laurásia possivelmente na região 

Neoártica, a superfamília Vespertilionoidea (Teeling et al. 2005). Por isso, morcegos 

Vespertilionoide um clado de origem temperada apresenta uma maior diversidade na 

região temperada (Stevens 2004) e devem apresentar preferência por estas condições mais 

frias em concordância com a hipótese de conservatismo biogeográfico (Pyron & Burbrink 

2009). Além disso, este grupo é o grupo com maior sucesso em se dispersar entre todos 

os clados de morcegos e atualmente ocorrendo em quase todos os ambientes onde os 

morcegos são encontrados (e.g. Ruedi et al. 2013). Consequentemente, morcegos 

Vespertilionidae devem ter uma forma diferente de conservatismo de nicho, na qual os 

atributos que permitem a ampla tolerância climática dos ancestrais, como a migração e 

hibernação (Findley 1993), foram conservados e os possibilita colonizar novas áreas. 

Além disso, o efeito do clima altamente variável deve afetar mais fortemente no limite 

térmico frio do que no limite térmico quente (Gaston & Chown 1999).  

Já os morcegos Noctilionoidea, representados principalmente pelos 

Phyllostomidae, sendo um clado de origem tropical, apresentam maior diversidade nesta 

região (Stevens 2004) e apresentam uma preferência por climas mais quentes de acordo 

com a hipótese do conservatismo de nicho tropical (Wiens & Donoghue 2004). Estes 

morcegos são um dos clado mais diversos de origem tropical, sendo que neste grupo 

espécies mais antigas possuem maior tamanho de distribuição geográfica que as espécies 

novas, ocupando maior proporção de área de seu nicho climático (Weber et al. 2014). 

Estes padrões podem ser vistos com um efeito do conservatismo de nicho tropical que 
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cria barreiras climáticas para a dispersão de espécies tropicais em direção a áreas 

temperadas, com apenas algumas espécies conseguindo evoluir seu nicho climático, 

permitindo-lhes expandir suas distribuições geográficas para áreas mais frias em regiões 

subtropicais (Villalobos et al. 2013).   

Assim aqui nós prevemos que a ausência de padrão no tamanho de distribuições 

geográficos em morcegos do Novo Mundo deve ser devido a uma alta heterogeneidade 

histórica inserida neste nível, uma vez que este grupo é formado por três superfamílias de 

origem distinta, Noctilionoidea da região Neotropical, Vespertilionoidea da região 

Neártica e Emballunoroidea da região Afrotropical. Nós prevemos que no nível de 

superfamílias que Noctilionoidea devem apresentar um maior tamanho de distribuição 

geográfico em regiões tropicais ao contrário da regra de Rapoport, devido a preferência 

por clima tropical que impõem restrição à dispersão para áreas mais frias. Para a 

superfamília Vespertilionoidea nós prevemos que deve apresentar um padrão de aumento 

latitudinal de tamanho de distribuição de acordo com a regra de Rapoport, devido a 

adaptações a condições climáticas altamente sazonais herdadas dos ancestrais de origem 

na região Neártica que os capacita a maior dispersão e evolução do tamanho de 

distribuição sem uma grande restrição climática. O mesmo padrão deve ser observado no 

nível de famílias, com Phyllostomidae apresentando maiores tamanho da distribuição nas 

condições climáticas nas condições climáticas do ambiente tropical e Vespertilionidae 

apresentando maiores tamanho de distribuição nas condições climáticas de ambiente 

temperado.  

 

2 MATERIAL E MÉTODOS 

2.1 Base de dados 

Nós construímos uma base de dados usando os mapas de distribuição disponibilizados na 

IUCN Red List, considerando as espécies válidas de acordo com a autoridade taxonômica 

(Simmons 2005), as relações filogenéticas foram consideradas usando a super-árvore de 

mamíferos (Fritz et al. 2009) com politomias resolvidas (Kuhn et al. 2011) e as variáveis 

climáticas usando a base de dados do WorldClim (Hijmans et al. 2005). 

Foram selecionadas as áreas de distribuição continental dos mapas de distribuição 

das espécies para a construção da matriz de presença e ausência pela sobreposição do 

mapa de distribuição como uma grade amostral de 110 km (aproximadamente 1º no 
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Equador) usando uma projeção cilíndrica de área igual de Behrmann para evitar o efeito 

da área na estimativa das relações latitudinais (Budic et al. 2016). Para fazer isso, nós 

usamos a função lets.presab( ) do pacote letsR (Villela & Villalobos 2015), neste processo 

a presença foi considerada se alguma parte do mapa de distribuição se sobrepõem a célula 

da grade. Consideramos o tamanho da distribuição geográfica como a somatória das 

presenças de cada espécie na matriz de presença e ausência. 

Como variáveis climáticas nós usamos a temperatura máxima (Bio5), a 

temperatura mínima (Bio6) e a amplitude térmica anual (Bio7), que é a diferença entre as 

duas primeiras. Cada uma destas variáveis foi resumida como a média em cada célula da 

grade. O atributo climático das espécies foi considerado como a maior temperatura 

máxima das presenças da espécie, a menor temperatura mínima das presenças da espécie 

e a maior amplitude térmica das presenças da espécie.   

2.2 Análises de dados 

Usamos uma abordagem interespecífica, espécies como unidades amostrais, na qual o 

tamanho da distribuição geográfica é a variável resposta e a menor temperatura mínima, 

a maior temperatura máxima e a maior amplitude térmica da área de distribuição da 

espécie são as variáveis preditoras. Usamos modelos de quadrados mínimos 

generalizados filogenéticos (pgls) para considerar a não independência filogenética dos 

resíduos no pacote caper (Orme et al 2013). Os parâmetros delta e K forma mantidos fixos 

e o parâmetros lambda foi otimizado por busca de máxima verossimilhança, permitindo 

flexibilidade em resposta ao pressuposto de movimento Browniano de relações lineares 

entre a covariância interespecífica e o tempo de divergência entre espécies.  

Para testar a hipótese histórica nós consideramos o arranjo das superfamílias e 

famílias de Yangochiroptera de acordo com Teeling et al. (2005) para fazer a 

desconstrução. Foram testadas as relações entre os atributos climáticos das espécies e o 

tamanho de distribuição geográfica para as superfamílias, os morcegos Noctilionoidea do 

Novo Mundo e os morcegos “Vespertilionoidea do Novo Mundo, afim de comparar as 

relações de evolução de tamanho de distribuição em resposta aos atributos climáticos 

como um efeito histórico relacionado ao conservatismo de nicho. As aspas (“”) são usadas 

para evidenciar que estes grupos não são clados quando considerados no Novo Mundo, 

ou são um grupo natural, mas sem considerar todos os táxons devido a distribuição em 

outras regiões biogeográficas não ser considerada aqui no caso dos morcegos da 

Superfamília Vespertilionoidea. 
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2.3 Modelo nulo 

Aqui usamos um modelo nulo para criar uma expectativa nula da relação entre o tamanho 

de distribuição geográfica e o atributo climático dado o tamanho da área de distribuição 

da espécie e o padrão geográfico de diversidade do clado, usando um modelo de 

simulação de distribuições geográficas coesas seguindo o algoritmo de espalhamento de 

tinta (Jetz & Rahbek 2001) similar ao da função rangemod.2d( ) disponível no pacote 

rangemodelR (Marathe 2016), que implementamos no programa R. Essa função altera a 

vizinhaça acessível para colonização de quatro células (movimento da torre no xadrez) 

para nove células (movimento do rei no xadrez). Além disso, a colonização é sequencial 

sendo colonizada uma nova célula a cada roda em vez de todas as células da vizinhança. 

Modificamos também possibilidade da variável preditóra ambiental, ou vetor de riqueza 

como utilizados por nós, em atuar independentemente no processo da primeira alocação 

(emulando a diversificação) e do processo de expansão da distribuição (emulando a 

colonização). Esta implementação para R é um algoritmo para explorar restrições 

geográficas no padrão geográfico de diversidade proposto por Colwell (2008) em duas 

dimensões, latitude e longitude. O algoritmo original proposto por Rahbeck et al. (2007) 

permite que a alocação da primeira célula do range e a expansão sejam guiadas por uma 

variável, como por exemplo a temperatura média da célula. Assim o algoritmo permite 

gerar um padrão de geográfico de diversidade guiado por uma tendência no surgimento e 

na colonização das espécies. Porém o algoritmo mistura dois processos, a primeira 

alocação que imita o processo de surgimento de uma nova espécie no espaço, e o processo 

de expansão da distribuição geográfica que imita o processo de colonização de novas 

áreas por uma espécie recentemente surgida. 

Desta forma, nos separamos os dois processos, da primeira alocação e da expansão 

da distribuição, permitindo que trabalhem independentemente. Aqui utilizamos o modelo 

nulo no qual apenas a primeira alocação é guiada pela riqueza proporcional de cada célula 

em relação ao somatório total da riqueza no domínio geográfico do clado. Assim, este 

modelo nulo tenta recuperar o padrão deixado pelo processo de diversificação dos clados 

que tem um forte componente histórico, por isso recupera um padrão de diversidade muito 

parecido com o gradiente de diversidade original. Nossas conclusões são baseadas apenas 

na comparação dos valores de relação observada usando pgls com a distribuição esperada 

a partir do modelo nulo, sempre usando teste bicaudal com 95% de intervalo de confiança. 
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3 RESULTADOS 

Nos encontramos que o tamanho de range é maior em espécies que suportam temperaturas 

mínimas mais frias, temperaturas máximas mais quentes e amplitude térmica maior 

quando usamos pgls (tabela 1). Além disso, não encontramos grandes evidências de 

diferenças entre os grupos na intensidade da relação do tamanho de distribuição e o 

atributo climático visto que os intervalos de confiança se sobrepõem. Mesmo assim, é 

possível notar que temperatura máxima e a amplitude térmica tende a ter um maior efeito 

nos morcegos Noctilionoidea do que nos morcegos Verspertilionoidea. Ainda podemos 

notar que os valores de Lambda são menores em Noctilionoidea do que em 

Vespertilionoidea, indicando que a relação entre o tamanho de distribuição e o atributo 

climático é mais conservada em morcegos tropicais. 

 

TABELA 1. Efeito do atributo climático de nicho no tamanho de distribuição geográfica 

das espécies 

Modelo Lambda Estimativa IC P 

Range Size Noc  ~   Temp Min 0,422 -25,7 20,2 – 31,2 <0,001 

Range Size Vesp ~  Temp Min 0,247 -22,6 16,7 – 28,5 <0,001 

Range Size Noc  ~   Temp Max 0,491 87,8 55,5 – 120,1 <0,001 

Range Size Vesp ~  Temp Max  0,071 45,8 26,6 – 66,0 <0,001 

Range Size Noc  ~   Range Temp 0,516 32,8 23,8 – 41.8 <0,001 

Range Size Vesp ~  Range Temp 0,207 20,7 13,0 – 28,3 <0,001 

 

A temperatura mínima teve um efeito negativo no tamanho da distribuição 

geográfica, com um aumento do tamanho da distribuição com a diminuição da 

temperatura mínima suportada pela espécie, em ambos os clados (figura 1). A temperatura 

máxima teve um efeito positivo no tamanho da distribuição geográfica, com um aumento 

do tamanho da distribuição com o aumento da temperatura máxima em ambos os clados, 

porém o efeito foi maior nos morcegos Noctilionoidea (figura 1). A amplitude térmica 

teve um efeito positivo no tamanho da distribuição geográfica, com um aumento da 

distribuição geográfica com a diminuição da amplitude térmica, em ambos os clados 

(figura 1). 
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FIGURA 1. Relação entre o tamanho da distribuição geográfica e o atributo climático 

de nicho de temperatura máxima (a e B) temperatura mínima (C e D) e amplitude 

térmica máxima (E e F) para os morcegos Noctilionoidea (à esquerda) e para os 

morcegos Vespertilionoidea (à direita). 

 

O uso do modelo nulo indica que os grupos respondem de forma bastante diferente 

na relação entre o tamanho distribuição geográfica e o atributo climático de nicho. Nos 

morcegos Noctilionoidea tendem a aumentar menos o tamanho da distribuição com a 

A B 

C D 

E F 
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diminuição da temperatura mínima do que esperado pelo modelo nulo, mas não diferem 

do acaso (figura 3 A). Já os morcegos Vespertilionoidea apresentam um aumento no 

tamanho da distribuição geográfica com a diminuição na temperatura mínima do seria 

esperado ao acaso (figura 3 B).  
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FIGURA 3. A distribuição de densidade de probabilidade das inclinações da relação 

entre o atributo climático de nicho de maior temperatura máxima (A e B), menor 

temperatura mínima (C e D) e amplitude térmica anual máxima (E e F) da área de 

ocorrência da espécie em relação ao tamanho da distribuição geográfica das espécies, 

para Noctilionoidea (esquerda) e Vespertilionoidea (direita). A linha tracejada vertical 

indica a relação estimada usando pgls, e o valor da probabilidade de encontrar uma 

relação com um efeito tão grande quanto o observado a partir de resultados do modelo 

nulo.  
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O aumento de tamanho da distribuição geográfica com o aumento temperatura 

máxima nos morcegos Noctilionoidea foi menor do que esperado pelo modelo nulo, mas 

não diferente do esperado ao acaso (figura 3 C). Já nos morcegos Vespertilionoidea o 

aumento da temperatura causa um aumento de tamanho de distribuição geográfica muito 

menor do que esperado (figura 3 D). Ou seja, espécies com tamanho de distribuição 

maiores tende a estar localizadas em condições com menores temperatura máximas.  

Já o aumento do tamanho da distribuição geográfica com o aumento da amplitude 

térmica máxima foi menor do que esperado em morcegos Noctilionoidea (figura 3 E), 

indicando que as espécies com maior tamanho de distribuição geográfica tendem a 

ocuparem áreas com menor amplitude térmica. Nós Vespertilionoidea o aumento do 

tamanho da distribuição geográfica com o aumento da amplitude térmica máxima foi 

muito maior do que esperado (figura 3 F), indicando que as espécies com maior tamanho 

de ranges tendem a ocuparem áreas com maior amplitude térmica. Assim ambos os 

grupos tendem a ter distribuições geográficas mais amplas em condições climáticas mais 

parecidas com as condições climáticas de nicho dos ancestrais, mostrando que os grupos 

respondem de forma diferente na expansão das distribuições geográficas como efeito do 

atributo climático que seguem a preferência climática ancestral. 

 

4 DISCUSSÃO 

Apesar das tendências similares de evolução correlacionada do tamanho de ranges em 

função dos atributos climáticos observada usando pgls, com grande sobreposição nos 

intervalos de confiança, as tendências evolutivas nessas relações parecem ser em alguns 

aspectos distintas. Por exemplo, o parâmetro lambda em todos os testes com os morcegos 

Noctilionoidea foi maior do que nos Vespertilionoidea, indicando que a relação entre o 

atributo climático e o tamanho da distribuição evoluem de forma mais lábil nos morcegos 

de origem temperada do que nos morcegos de origem tropical, o que indica uma 

assimetria no conservatismo de nicho entre grupos de origem Neotropical e do Neártico 

(Smith et al. 2012), relacionada uma evolução do nicho climático não estacionária entre 

clados de morcegos com histórica biogeográfica distintas (Peixoto et al. 2017), como o 

caso de Noctilionoidea e Vespertilionoidea. As estimativas dos efeitos dos atributos 

climático no tamanho de distribuição geográfica foi sempre maior nos morcegos 

Noctilionoidea do que nos morcegos Vespertilionoidea, indicando que morcegos tropicais 
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são mais influenciados pelos efeitos do clima, em concordância com uma maior 

intensidade no conservatismo de nicho em grupo tropicais (Smith et al. 2012). 

A similaridade entre os grupos de origem distintas nos resultados obtidos usando 

pgls pode indicar uma grande tendência a falha nas análises ao explorar padrões 

geográficos no tamanho de distribuição geográfica em relação aos gradientes climáticos, 

como acontece quando se explora o efeito latitudinal (Diniz-Filho & Torres 2002). Isso 

acontece devido à uma grande correspondência entre o gradiente climático e a latitude, 

indicando que a dualidade nicho, que é correspondência reciproca entre o nicho e o espaço 

(Colwell & Rangel 2009), faça com que os efeitos do atributo climático de nicho das 

espécies sejam altamente correlacionados com a geografia. Assim os testes de efeitos das 

hipóteses de variabilidade climática (Stevens 1989) devam ser sempre feitos usando 

modelos nulos. O que já havia sido mostrado em relação aos efeitos do indicativo 

latitudinal (Lyons & Willing 1997), mesmo usando análises que consideram as relações 

filogenéticas (Diniz-Filho & Torres 2002) pois existe uma autocorrelação espacial nos 

atributos que o pgls não consegue tratar. O mesmo deve acontecer com os modelos 

espaciais, que não conseguem corrigir os efeitos filogenéticos estruturados no espaço. Por 

isso, as relações dos tamanhos de distribuição usando a latitude, ou o clima, devem ser 

interpretadas relativamente à relação esperada vinda dos modelos nulo.   

Os efeitos dos atributos climáticos de nicho são concordantes com a hipótese de 

variabilidade climática (Stevens 1989) como determinantes de um efeito de Rapoport das 

repostas do tamanho de distribuição aos limites climáticos e a amplitude térmica, com 

espécies com maiores tamanhos de distribuição geográfica em áreas com temperaturas 

máxima mais quentes, temperaturas mínimas mais frias e amplitude térmica maior. 

Nossos resultados reforçam a importância de considerar a regra de Rapoport e a hipótese 

de variabilidade climática (Stevens 1989) para entender melhor os padrões geográficos 

no tamanho de distribuição geográfica. Além disso, mostramos que diferentes abordagens 

usando pgls e modelos nulos para testar variáveis ambientais (em vez de apenas latitude) 

podem fornecer informações interessantes sobre o padrão latitudinal de tamanho de 

distribuição. 

Nossos resultados também destacam e permitem compreender a origem conceitual 

dos debates anteriores sobre a validade da regra de Rapoport (e.g. Colwell & Hurtt 1994; 

Rohde 1996; Gaston et al. 1998, Gaston & Chown 1999). O que mostramos é que a 

espirito de Rapoport (Lyons & Willing 1997), ou o efeito de Rapoport (sensu Diniz-Filho 
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& Torres 2002), são restritos aos morcegos Vespertilionoidea, em concordância com o 

padrão observado em morcegos do Novo Mundo por Lyons & Willing (1997), e com a 

observação de efeito Rapoport em grupo de origem temperada (Pyron & Burbrink 2009).  

Para os morcegos Noctilionoidea observados um efeito de Rapoport inverso, com 

as espécies tendo maiores tamanhos de distribuições geográficas em áreas menos 

sazonais, que se localizam nos trópicos, ao contrário do observado por Lyons & Willing 

(1997) considerando todas as espécies de morcegos do Novo Mundo. Assim, o efeito de 

Rapoport observado por tais autores em morcegos do Novo Mundo parece ser resultado 

da resposta dos morcegos Vespertilionoidea que seguem a Regra de Rapoport, uma vez 

que os morcegos Noctilionoidea apresentam um gradiente inverso à regra de Rapoport. 

Além de um maior tamanho de distribuição geográfica nos trópicos, os morcegos 

Noctilionoidea também apresentam uma maior diversidade em regiões com clima menos 

sazonal do trópico. Mostrando que o aumento do tamanho da distribuição está relacionado 

a uma maior diversidade, enfatizando que a regra de Rapoport não é uma causa primária 

do gradiente latitudinal de diversidade (Taylor & Gaines 1999). 

A observação de efeito Rapoport em grupo de origem temperada, que por 

consequência apresentam maior diversidade na região temperada como observado por 

Pyron & Burbrink (2009), não é causa do aumento da diversidade nos trópicos. Pois 

apenas o aumento do tamanho da área de distribuição nas regiões temperadas levaria a 

existência de um gradiente de diversidade reverso com um pico nas altas latitudes (Taylor 

& Gaines 1999) baseado em simulações matemáticas, ou em dados reais (Kerr 2004). No 

entanto, o pico de diversidade dos Vespertilionoidea não ocorre em altas latitudes, mas 

em latitudes intermediárias na região subtropical (Willig & Selcer 1989, Patten 2004), ao 

passo que o tamanho de range aumenta até o limite norte da distribuição do clado.  

Assim, o gradiente latitudinal de diversidade não deve ser gerado somente pelo 

efeito da evolução dos tamanhos de distribuição geográfica, mas em grande parte 

relacionados a diferenças dinâmicas de diversificação ao longo da latitude (Wiens & 

Donoghue 2004; Stevens 2006; Buckley et al. 2010), e o gradiente latitudinal de tamanho 

de distribuição tem sido associada a um efeito de extinções de espécies com distribuição 

restrita na região temperada causadas pelo aumento da sazonalidade climática em 

períodos mais frios (Veter et al. 2013). Uma maior diversidade fora dos trópicos em 

grupos de origem temperada pode ser resultado de uma especialização das espécies a 

regimes de tolerância climática temperada que permite as espécies temperadas se 
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dispersarem em longa distância entre ambientes com clima similares (Smith et al. 2005), 

o que pode explicar em parte a ampla distribuição entre continentes dos morcegos 

Vespertilionoidea, ao mesmo tempo que pode ser a causa da baixa diversidade deste 

grupo na região Neotropical. 

A regra de Rapoport quase não tem sido discutida como resultado de um processo 

histórico dos clados. Porém, assim como o gradiente latitudinal de diversidade de 

espécies, o gradiente latitudinal de tamanho de distribuição geográfica pode ser resultado 

de um processo histórico da hipótese de conservatismo biogeográfico (Pyron & Burbrink 

2009). Como uma consequência da hipótese de conservantismo biogeográfico, ou 

conservatismo filogenético de nicho entre grupos tropicais e temperados, é uma 

tendências das espécies a ter uma especialização para os regimes climáticos ancestrais e 

ter maior capacidade de expandir distribuição nesta condição (e.g. Smith et al. 2005), por 

isso além de uma maior diversidade nas regiões com condição climática mais próxima 

dos ancestral deveriam apresentar também uma tendência ao maior tamanho de 

distribuição. Por isso deveríamos esperar que em grupos de origem temperada tenhamos 

um pico de diversidade na região temperada e também um maior tamanho de distribuição 

no temperado (regra de Rapoport) como observado por Pyron & Burbrink (2009). Ao 

passo que em grupo de origem tropical deveríamos esperar um pico de diversidade de 

espécies no trópico, combinada com um maior tamanho de distribuição no trópico 

(inverso da regra de Rapoport).  

Baseado na tendência das espécies de expandirem seus ranges em condições mais 

parecidas com a dos ancestrais (Smith et al. 2005) podemos pensar no surgimento dos 

gradientes de tamanho de distribuição de duas formas. Considerando as espécies de um 

clado de origem temperada deveríamos questionar se as espécies que dispersaram e 

especiaram nos trópicos têm um menor tamanho de distribuição geográfica do que seus 

ancestrais no temperado, e quais a causas de tal padrão. Considerando as espécies de um 

clado de origem tropical deveríamos questionar se as espécies que dispersaram e 

especiaram na região temperada têm tamanho de distribuição menores do que os 

ancestrais nos trópicos. Estes dois caminhos nos permitem pensar mais claramente sobre 

nos processos que geraram o gradiente latitudinal de tamanho de distribuição, e também 

nos gradientes de diversidade. Os nossos resultados a partir de modelos nulos indicam 

que os dois grupos apresentaram tendências contrárias na relação entre o tamanho de 

distribuição geográfica e o atributo climático de nicho, com o grupo de origem temperada 



147 
 

seguindo um efeito de Rapoport enquanto o grupo tropical seguiu um efeito contrário a 

regra de Rapoport. E estes padrões contrários são aparentemente resultados de um mesmo 

processo, o conservatismo da preferência de nicho climático do ancestral (Pyron & 

Burbrink 2009). Assim, analisar as respostas do tamanho de distribuição em relação aos 

gradientes climáticos existentes na região, onde a inexistência de regra da Rapoport não 

implica na ausência dos mecanismos da hipótese de variabilidade climática subjacente na 

determinação do gradiente de tamanho de distribuição, por isso devemos pensar mais 

claramente nos processos ecológicos por trás dos gradientes geográficos de tamanho de 

distribuição (Pintor et al. 2015). 

Espécies de origem temperada colonizam os trópicos mais do que o contrário, por 

isso grupos de origem temperada contribuem mais para diversidade dos trópicos, do que 

grupos de origem tropical para a diversidade da região temperada, combinada com a 

maior taxa de extinção no temperado que mantém a baixa diversidade na região 

temperada e acentuam gradiente latitudinal (Pyron 2014). A maior taxa de extinção na 

região temperada também tende a selecionar espécies com maiores tamanhos de 

distribuição nesta região (Veter et al. 2013), sendo responsável pela regra de Rapoport. 

Como consequência deste processo, as espécies de um clado de origem temperada que 

invadem os trópicos tem menor tamanho de range, o que aumenta a diversidade regional 

e a diversidade beta nos trópicos. Por outro lado, as espécies tropicais têm maior 

dificuldade de invadir a região temperada devido a assimetria no conservatismo de nicho 

(Smith et al. 2012), que é mais forte em grupos tropicais. Assim, as diversidades de 

espécies de grupos de origem tropical pouco ou nada contribui para a diversidade no 

temperado, mas a tendência de diminuição dos tamanhos de ranges com o aumento da 

variabilidade climática na região subtropical faz com que grupo tropicais aumentem a 

diversidade gama e beta nessa região. Assim, ao menos em parte a assimetria no 

conservatismo de nicho entre grupos de origem temperada e tropical, combinado com 

efeito Rapoport resultado do conservatismo da preferência de nicho climática ancestral é 

um fator que acentua a diferença entre diversidade entre o trópico e o temperado. Além 

disso, os gradientes de beta diversidade em áreas mais distantes da condição climática 

ancestral podendo causar aumento de beta diversidade em regiões distantes vindos de 

grupos com história biogeográfica diferente quando se trata de grupos com grande 

heterogeneidade filogenética como morcegos no novo mundo. 
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5 CONCLUSÃO 

A partir dos nossos resultados podemos concluir que a relação entre a variabilidade 

climática e o tamanho de distribuição geográfica são altamente dependentes da dualidade 

entre o espaço climático e o espaço geográfico. Que o uso de modelos nulos é capaz de 

distinguir as tendências evolutivas distintas apesar desta dualidade, evidenciando a 

preferência das espécies de ocuparem e expandirem suas distribuições em determinadas 

condições. Mostramos que a expansão preferencial da distribuição está relacionada à 

condição climática dos ancestrais, indicando um conservatismo filogenético de nicho 

distintos entre clados, que é explicado pela história biogeográfica da origem e 

diversificação dos clados. Concluímos assim, que a regra de Rapoport através da hipótese 

de variabilidade climática é uma tendência observada em grupos de origem temperada, e 

que em grupos de origem tropical esperariamos encontrar um gradiente inverso de 

tamanho de distribuição, se o conservatismo filogenético de nicho climático estiver 

atuando. E que a existência de efeito da Rapoport em grupos de origem temperada que 

conseguem colonizar os trópicos podem ser uma das causas de aumentos de diversidade 

regional, combinada com um aumento de diversidade beta nos trópicos. Assim, ao 

explorar padrões geográficos de tamanho de distribuição devemos considerar a origem 

históricas dos clados evitando a misturar de processos distintos que podem confundir os 

padrões. O mesmo deve valer para padrões geográficos de biodiversidade, como o 

tamanho de corpo, o padrão de diversidade ou de endemismo.  
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Material Suplementar 

 

Versão customizada da função rangemod.2d( ) do pacote rangemodelR (): 

 

#install.packages("rangemodelR") 

#library(rangemodelR) 

Myrangemod.2d <- function(spmat, shp, field, nb, rsize = c("observed", "unif"), var = 

NULL, reps, degen = FALSE, first = FALSE, byVar = FALSE){ #versao customizada 

com adicao do parametro "byVar" 

  if (!requireNamespace("maptools", quietly = TRUE)) { 

    stop("'maptools' is needed for this function to work. Please install it.",  

         call. = FALSE) 

  } 

  if (any(!(shp@data[, field] %in% rownames(spmat)))) { 

    stop("all unique ids in 'shp' should appear in 'spmat'") 

  } 

  if (!is.na(nb) && !length(nb) == nrow(spmat)) { 

    stop("length of 'nb' should be same as number of sites: ",  

         length(nb), " and ", nrow(spmat)) 

  } 

  if (!is.null(var) && !length(var) == nrow(spmat)) { 

    stop("'var' should be of same length as number of sites: ",  

         length(var), "and", nrow(spmat), ".") 

  } 

  if (is.vector(rsize, mode = "numeric") && !length(rsize) == ncol(spmat)) { 

    stop("rsize should be of same length as number of species: ",  

         length(rsize), " and ", ncol(spmat)) 

  } 

  if (is.null(rownames(spmat))) { #testa se a PAM nao tem row names e nomeia com 

numero da linha de 1 a ou numero de linhas 

    warning("No rownames for 'spmat', setting rownames as 1:nrow(spmat)") 

    rownames(spmat) <- 1:nrow(spmat) 

  } 

  spmat[spmat > 0] <- 1 # transforma qualquer abundancia maior do que zero em presenca 

  spmat <- as.matrix(spmat) #trasforma o objeto em uma matriz 

  keep <- which(colSums(spmat) > 0) #anota QUAIS especies tem pelo menos uma 

presenca 

  spmat <- as.matrix(spmat[, keep]) # recorta a matrix apenas para celulas com presencas 

  if (is.vector(rsize, mode = "numeric")) {#testa se o range size e um vetor numerico 

    range.size <- rsize[keep] #coloca o range size apenas das especies com presenca 

  } 
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  else { 

    rsize <- match.arg(rsize) 

    range.size <- switch(rsize, observed = { 

      colSums(spmat) 

    }, unif = { 

      sample( 1:nrow(spmat), ncol(spmat), replace = T)#sortei ranges sizes com uma 

distibuicao uniforme dentro do intervalo possivel (1:nrow(PAM)) 

    }) 

  } 

  mat.temp <- as.matrix(spmat)#cria uma matriz temporaria a partir da matriz original 

  mat.out <- matrix(nrow = nrow(spmat), ncol = reps, dimnames = list(rownames(spmat), 

1:reps)) #cria uma matriz com numero de linha da PAM e numero de colunas das 

Repeticoes 

  uid <- shp@data[, field] #cria um vetor com os ids das celulas 

  degen.mats <- list()#cria uma lista vazia para as matrizes degeneradas 

  for (i in 1:reps) { 

    mat.temp[which(mat.temp > 0)] <- 0 #apaga as presencas na matriz temporaria 

    #temp.vecAll <- numeric(0) 

    for (j in 1:length(range.size)) { 

      #temp.vec1 <- random.range(range.size = range.size[j], uid = uid, nb = nb, var = var, 

first = first) #chama a funcao random.range (original) 

      temp.vec1 <- My.random.range(range.size = range.size[j], uid = uid, nb = nb, var = 

var, first = first, byVar = byVar) #chama a funcao random.range(modificado) 

      #temp.vecAll <-  c(temp.vecAll,temp.vec1) #guarda as celulas ja ocupada pelas 

especies ja aleatorizas 

      mat.temp[which(rownames(mat.temp) %in% as.character(temp.vec1)), j] <- 1 # 

atribui 1s aas linhas da especie que foram selecionadas no tem.vec1 

    } 

    mat.out[, i] <- rowSums(mat.temp) # soma riqueza nas celulas 

    if (degen == TRUE) {#se matrizes degenerados for TRUE 

      degen.mats[[i]] <- mat.temp #guarda a matriz em uma lista na posicao refere aa 

rodada de aleatoricao 

    } 

  } 

  out.df <- data.frame(mod.rich = apply(mat.out, 1, mean), #aplica a media nas linhas 

(dimensao 1) da mat.out 

                       mod.sd = apply(mat.out, 1, stats::sd), #aplica o desvio padrao nas linhas 

(dimensao 1) da mat.out 

                       q2.5 = apply(mat.out, 1, stats::quantile, probs = 0.025),#aplica o quatil de 

2.5% nas linhas (dimensao 1) da mat.out 

                       q95.5 = apply(mat.out, 1, stats::quantile, probs = 0.975))#aplica o quatil de 

97.5% nas linhas (dimensao 1) da mat.out 

  #cria um data.frame de out put 
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  shp@data <- data.frame(shp@data, out.df) #associa o dataframe aos dados de entrada 

que estavam no dataframe dos poligonos da matriz de presenca e ausencia 

  if (degen == TRUE) {#Se matrizes degeneradas for TRUE 

    outlist <- list(out.df = out.df, out.shp = shp, degenerate.matrices = degen.mats) #junta 

na lista de output tres objetos, o dataframe com estatistica, os shapes e as e lista de 

matrizes degeneradas 

  } 

  else {#Se matrizes degeneradas for FALSE 

    outlist <- list(out.df = out.df, out.shp = shp)#junta na lista de output dois objetos, o 

dataframe com estatistica e os shapes 

  } 

  return(outlist)#retorna a matriz de output 

}   
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CONCLUSÃO GERAL 

Nessa tese exploramos como uma abordagem filogenética da macroecologia pode 

aprofundar a compreensão dos padrões geográficos de diversidade, endemismo e da 

evolução do tamanho de distribuição geográficas.    

No primeiro capítulo avaliamos o efeito das escalas espaciais nos gradientes de 

diversidade taxonômica, filogenética e funcional observados em macroescala. Em escalas 

menores as diversidades filogenética e funcional são moldadas por processos locais 

relacionados a altitude, que determina um ganho de diversidade na região tropical da 

cordilheira dos Andes. Enquanto a diversidade de espécies responde a um efeito climático 

regional, que determina a perda de espécies em áreas com temperatura mais sazonal. Já 

em escalas maiores, a diversidade de espécies, a diversidade filogenética e a diversidade 

funcional são moldadas pelo processo climático regional, principalmente relacionado à 

sazonalidade da temperatura, que determina uma perda de espécies em áreas mais 

sazonais. Desta forma, o gradiente latitudinal de diversidade observado em grande escala 

é moldado mais pelo processo de perda de espécies determinado pela sazonalidade da 

temperatura em áreas subtropicais. Sendo a diversidade beta importante apenas para o 

aumento da diversidade filogenética e funcional da região tropical dos Andes.    

No segundo capítulo avaliamos o efeito da estabilidade climática no padrão de 

endemismo filogenético, na idade das áreas de endemismo e delimitamos áreas de neo-

endemismo, paleo-endemismo, super-endemismo e áreas de endemismo misto. A 

estabilidade do clima no passado se mostrou determinante no padrão de profundidade de 

endemismo filogenético, com áreas mais estáveis quanto a temperatura máxima e a 

precipitação, apresentando maior profundidade de endemismo. A estabilidade do clima 

também foi importante na determinação do gradiente de idade das áreas de endemismo, 

com áreas mais estáveis tendendo a ser áreas de paleo-endemismo. Áreas de neo-

endemismo também estão em áreas climaticamente estáveis, situadas em regiões 

instáveis. Já áreas de super-endemismo estão concentradas nas ilhas do Caribe, uma 

região climaticamente estável com maior isolamento entre as áreas. 

No terceiro capítulo avaliamos a influência da origem histórica dos clados no 

efeito de Rapoport testando a hipótese de variabilidade climática. Clados de origem 

distintas apresentam tendências distintas no padrão de evolução do tamanho de 

distribuição geográfica em relação a variabilidade climática. Onde o clado de origem 

tropical apresentou tendência a expandir o tamanho de distribuição para áreas menos 
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sazonais. Já o clado de origem temperada apresentou uma tendência de expansão das 

distribuições geográficas para áreas mais frias e sazonais. Assim, em ambos os clados as 

espécies de maior tamanho de distribuição tendem a ocorrer em áreas mais próximas da 

condição ancestral, evidenciando uma tendência de conservatismo filogenético de nicho 

climático que determina efeito de Rapoport distinto.     

Por fim, pudemos demonstrar como as marcas dos processos históricos deixadas 

no padrão filogenético das comunidades ao longo dos gradientes ambientais são 

importantes para a compreensão dos padrões macroecológicos. Assim, o uso de uma 

abordagem filogenética da macroecologia evolutiva pode ajudar a compreensão mais 

detalhada dos padrões de diversidade e se aproximar dos processos macroevolutivos 

determinantes do padrão macroecológico.  


