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Prefacio

Como diria o capitdo Haddock (o melhor amigo do Tintim): miseraveis, coloquintas,
trombetas da morte, visigodos, vAndalos! Eu sempre quis escrever um livro de
divulgacdo sobre a grande onda de extincdo do Quaternario, mas esses caras,
Matheus Lima Ribeiro e José Alexandre Diniz Filho, fizeram isso primeiro.

Brincadeiras a parte, eu s6 posso dizer que eles tiveram uma iniciativa muito
feliz ao escrever este livro. Sou suspeito para falar, mas ndo consigo pensar em
um tema cientifico mais fascinante para ser levado ao grande publico. Afinal, se
vocé acha que a biodiversidade atual do planeta é riquissima e maravilhosa, vocé
precisava ter visto como era isso aqui uns cinquenta mil anos atras!

Vocé veria elefantes (incluindo mamutes, mastodontes e outros) e ledes
em todos os continentes, fora a Australia. Veria grandes rinocerontes vagando
pela Europa. Mais que isso, vocé veria criaturas bizarras, que desafiariam sua
credulidade. Esqueca “Avatar” — eram animais reais mais fantasticos do que
qualquer coisa que a ficcdo ja concebeu. Na Australia, havia os diprotodontes,
bichos gigantescos que lembravam superficialmente hipopdtamos, mas que
tinham bolsa como qualquer marsupial que se preze, e pesavam umas duas
toneladas e meia. Um grande carnivoro marsupial, Thylacoleo carniflex, tinha o
tamanho de um leopardo e dentes na forma de largas laminas, muito mais bizarros
do que aquele genérico azul do “Avatar”. Aqui na América do Sul havia preguicas
de seis metros de altura vagando lentamente pelo chéo; tatus superdimensionados
com carapacas rigidas, os gliptodontes, que podiam chegar a uns quatro metros
de comprimento; e tigres de dentes de sabre, maiores que qualquer felino atual
e com longos dentes pontiagudos. Nas grandes ilhas como a Nova Zelandia e
Madagascar havia gigantescas aves ndo voadoras, os moas de trés metros e
as ainda mais espetaculares aves-elefante de meia tonelada. Em Madagascar,
havia uma colec¢éo de espetaculares 1émures de chéo, incluindo Archeoindris, do
tamanho de um gorila.

A pergunta que ndo quer calar é: o que causou o desaparecimento de todos
esses hichos (e muitos outros)? Quem matou, quando, e por que? A pesquisa em
paleontologia muitas vezes se parece com as melhores histdrias de detetive, e é
tdo interessante quanto. O paleontélogo tem em comum com o inspetor Poirot a
rotina de tentar resolver casos muito complicados tendo apenas poucas e sutis
pistas nas quais se basear.

No nosso caso, pode-se dizer que, dos trés elementos acima, pelo menos
temos o “quando” com uma precisdo razodvel - ndo excelente, porque datar
fosseis, mesmo esses que sdo relativamente recentes, ndo é nada trivial. As
datacoes envolvem métodos sofisticados, cada um com suas préprias premissas,
e sujeitos a vdrios tipos de erros. De qualquer forma, tais métodos avangcaram
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muito desde a década de sessenta, quando essas extin¢des comegaram a ser
mais discutidas. A melhoria das datacdes nos deu a paradoxal resposta de que
o0s bichos desapareceram muito rdpido ou muito devagar, conforme a escala de
tempo que usarmos. A nossa perspectiva do passado sofre do que é chamado de
achatamento logaritmico. Diferencas de tempo entre eventos recentes sdo claras
para nds, mas os eventos mais antigos, mesmo que muito distantes um do outro,
sdo comprimidos como se tivessem todos acontecido num mesmo e indistinto
“passado distante”. Percebemos claramente que a descoberta das Américas é
muito mais antiga que a subida de Barack Obama ao poder, mas se lermos que
uma espécie se extinguiu ha 10,5 mil anos e outra ha 10 mil, iremos achar que
as extinc¢oes delas foram muito proximas. No entanto, o intervalo que separa os
eventos dentro de cada par é o mesmo.

Entdo, se olharmos na escala do tempo geolégico, todas estas extincdes
ocorreram muito repentinamente. Elas ocorreram dentro dos ultimos cinquenta
mil anos. Isso pode parecer muito, mas é um piscar de olhos no tempo geoldgico.
Por exemplo, € menos de um milésimo do tempo que nos separa dos ultimos
dinossauros, que desapareceram hd uns sessenta e cinco milhdes de anos atras.
Cinquenta mil anos correspondem a menos que o ultimo cinquenta-avos da
penultima época geoldgica, o agitado Pleistoceno, que comeg¢ou hd uns 2,6 milhdes
de anos. As extin¢des ndo foram distribuidas ao longo de todo o Pleistoceno, mas
ocorreram apenas no final dele.

Por outro lado, se fazemos um “zoom” para olhar dentro desta “pequena”
faixa de cinquenta mil anos, as extin¢des ocorreram gradualmente, em tempos
diferentes em lugares diferentes. Os grandes animais comecaram a desaparecer
pela Australia had pouco mais de quarenta mil anos. Na Europa continental, as
extinc¢des sdo quase tdo antigas quanto isso nas baixas latitudes, mas ocorreram
mais tarde nas areas mais frias; as ultimas delas, como do mamute e do alce
irlandés, foram hd menos de dez mil anos. Nas Américas, as extingdes comecaram
ha menos de quinze mil anos, e as mais recentes — como de alguns gliptodontes
e preguicas gigantes no sul da América do Sul - também tem menos de dez mil.
Essas ultimas extin¢des nos continentes ocorreram ja bem dento da nossa atual
época geoldgica de estabilidade climética, o Holoceno, que comecou ha uns dez mil
anos. Da mesma forma, as extin¢des em ilhas, ao redor do mundo todo, também
sdo claramente holocénicas. As preguicas-gigantes-anas do Caribe se foram ha uns
quatro mil e quinhentos anos atras; elefantes pigmeus no Mediterrdneo ha uns
quatro mil; o mamute da ilha de Wrangel (Sibéria) ha uns trés mil e setecentos;
os moas da Nova Zelandia, entre novecentos e quinhentos anos atrds; e a ave
elefante e o ultimo dos l1émures gigantes de Madagascar provavelmente ainda
depois disso. Essas, claro, ja ndo sdo mais “extin¢des pré-histéricas”. Ocorreram
ja bem dentro da histéria humana, conforme definida pelo periodo a partir da
invencdo da escrita.

Isso tudo s6 mostra que seria um equivoco se referir a essas extin¢des, como
alguns ja fizeram, como “extin¢ées do final do Pleistoceno”. Mais acertado seria
chama-las de extin¢des do Quaterndrio — o atual periodo geoldgico, que inclui

Modelos Ecoldgicos e a Extingdo da Megafauna: Clima e Homem na América do Sul



justamente as épocas Pleistoceno e Holoceno. E assim, portanto, que me referirei
a elas daqui para a frente.

O nosso Sherlock Holmes quaterndrio agora tem informacdes cruciais sobre
o quando. Mas pelo menos para uma parte do crime — é um caso complexo! —mais
de um suspeito pode ter agido ao mesmo tempo. Entéo, chegamos a préxima, e
mais importante pergunta — quem matou?

Correndo o risco de simplificar demais um debate que é mais complexo
do que isso, pode-se dizer que a discussdo hoje se foca na disputa entre duas
hipéteses principais: aqueles que defendem que estas extin¢des do Quaternario
foram causadas por mudangas climaticas, e aqueles que defendem que elas
foram causadas por impactos antrépicos. As duas hipéteses ndo precisam ser
mutuamente exclusivas, havendo também quem defenda que ambos os fatores
contribuiam para o ocorrido.

Embora as raizes de ambas as hipoteses se situem no século XIX, mudancas
climaticas foram a primeira explicacdo mais aceita para as extincdes do
Quaterndrio. O grande naturalista suico Louis Agassiz propds, em 1837, que a Terra
tinha passado por uma rigorosa “idade do gelo”, como foi entdo chamada. Foram
encontradas nas décadas seguintes claras evidéncias de uma drastica mudanca
climética desse tipo tanto na Europa como nos Estados Unidos; se tratava do que
hoje é mais conhecido como evento Wiirm-Wisconsin, a dltima das glacia¢des que
ocorreram ao longo do Pleistoceno inteiro. Nesta época a prépria paleontologia
ainda era uma ciéncia jovem, e 0s europeus estavam sendo despertados para a
surpreendente realidade de que bichos como mamutes, rinocerontes lanudos e
ursos das cavernas tinham vivido em seu prdprio continente e desaparecido havia
relativamente pouco tempo (embora na época ndo se soubesse bem quanto tempo).
Desde entdo, numerosos autores propuseram que a intensa mudanca climdtica
evidenciada pela glaciacdo teria causado as extin¢des. Muitos dos primeiros
defensores da hipdtese climdtica acreditavam que o proprio frio intenso teria
matado diretamente os grandes animais. Versdes mais modernas desta hipdtese
sdo mais sofisticadas e atribuem o papel principal nas extinc¢des as drdsticas
mudancas de habitat que teriam ocorrido. As mudancas climdticas teriam causado
a fragmentacdo e o desaparecimento dos habitats aos quais as espécies estariam
adaptadas, levando entdo ao seu proprio desaparecimento.

A hipétese alternativa, de que o homem em sua expanséo pelo mundo teria
causado as extin¢gdes do Quaterndrio, teve sua primeira formulacdo moderna
pelo paleontdélogo Paul Martin a partir de 1967. Martin chegou a sua hipdtese,
conhecida por “overkill”, pelo estudo das preguicas gigantes no sul dos Estados
Unidos. Os grandes e lentos bichos tinham se extinguido embora seu habitat e as
proprias plantas encontradas em suas fezes ainda estivessem 14. A partir dai, ele
desenvolveu suas ideias até produzir uma hipdtese global. O argumento principal
de Martin era a marcante correspondéncia entre as datas de chegada do homem
a cada grande massa de terra ao redor do planeta e as datas das extin¢des: em
todos os lugares, as extin¢des pareciam seguir as pegadas do homem. Assim
como aconteceu com a hipétese climdtica, a de impactos antrépicos também
foi se refinando ao longo do debate. Os proponentes originais do “overkill”
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atribuiam um papel praticamente exclusivo a caca intensa como causa das
extincdes. Interpretacdes atuais da hipdétese antrépica tém colocado mais énfase
na fragilidade das espécies extintas, com populac¢des esparsas e baixo potencial
reprodutivo, do que numa suposta alta intensidade de caca. Versdes mais
modernas tém também proposto que o homem tenha causado as extin¢des ndo
SO por cacga mas também por uma variedade de outros mecanismos, incluindo
introducdo de espécies exdticas e modificacdo de habitats pelo fogo - frequéncia
aumentada de carvdo no solo é geralmente encontrada associada a chegada
humana em cada lugar.

Quem matou entdo? As grandes extin¢des dos ultimos cinquenta mil anos
foram causadas por mudancas climaticas ou por impactos antropicos? Tendo
ouvido ambas as interpretacdes, nossos investigadores quaterndarios, leia-se
Matheus e José Alexandre, se voltaram com imensa dedicagédo e cuidado para a
analise das pistas sobre o crime.

Esta pode até parecer uma investigacdo paleontoldgica, mas na verdade
ndo é bem isso. O instrumento dos nossos investigadores é outro: este é um livro
de uma nova ciéncia chamada paleoecologia, que tenta entender os padrdes e
0s processos ecoldgicos em ambientes antigos. Este campo de pesquisa se tornou
possivel gracas a maior disponibilidade de informac6es sobre o passado, assim
como ao avang¢o dos métodos computacionais para lidar com essa informacéo.
Matheus e José Alexandre sdo eximios nesse tipo de método, e portanto eram por
assim dizer pré-adaptados a investigacao paleoecoldgica. Uma boa parte do livro
explica e discute a abordagem e os métodos da paleoecologia, e portanto o livro
serve com um excelente cartdo de visitas dessa nova ciéncia.

Ciéncia, claro, ¢ um empreendimento coletivo e cumulativo. Diz-se que
uma vez, ao ser perguntado como tinha sido capaz de ver tdo longe, Isaac Newton
respondeu: “eu subi nos ombros de gigantes”. Construir a partir do conhecimento
obtido a tdo duras penas por valorosos antecessores é crucial para que possamos
responder as grandes perguntas.

Pois neste livro, Matheus e José Alexandre fizeram exatamente isso.
Utilizaram uma abordagem ampla, testando ambas as principais hipdteses
propostas para explicar as extin¢des, e avaliando a contribuicdo de cada uma. Para
avaliar a hip6tese de mudancas climéticas para a América do Sul, eles construiram
complexos modelos paleoclimdticos para tentar reconstruir o clima do nosso
continente no final do Quaternéario. Esses modelos se baseiam numa infinidade
de dados sobre os climas atuais, e na projecdo desses climas no passado utilizando
modelos gerais de circulacdo atmosférica. J4 para avaliar a hipdtese de impacto
antrdpico, eles reuniram uma vasta quantidade de informacdes sobre as extin¢des
do Quaterndrio, incluindo centenas de datagdes de fésseis de numerosas espécies,
assim como datacOes arqueoldgicas da presenca humana. Tirando bom proveito
do imenso aumento recente da informacdo disponivel sobre o Quaternério, eles
souberam subir nos ombros de gigantes, e o livro que vocé tem nas méaos é produto
dessa imensa quantidade de informacao e de trabalho. Preguica, para esses dois,
s6 a do exemplo (ver capitulos 4 e 5).
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A esta altura, caro leitor, deixe-me confessar que tenho minha prépria
convic¢do sobre o que causou as extin¢des do Quaterndrio. Se vocé ndo percebeu
até agora qual é, entdo eu fui bem sucedido em minha tentativa de ndo transparecer
minha prépria posicdo neste debate. Afinal de contas Matheus e José Alexandre
me convidaram para prefaciar o livro deles — o que muito me honrou - e ndo
para defender o que eu acho. Entdo so vou dizer aqui que eu penso que nossos
antepassados também subiram nos ombros de gigantes - mas para descarnd-los,
depois de té-los abatido. Mas finja que vocé néo leu isso.

Pois afinal de contas, de que importa? Eu me lembro do dia em que conheci
Matheus, no exame de qualificacdo de Doutorado dele. A certa altura, os trés
membros da banca - José Alexandre, o biogedgrafo espanhol Joaquin Hortal e
eu-mais o préoprio Matheus, comegamos a discutir qual a causa das extingdes do
Quaternario. N6s quatro tinhamos convic¢des bastante diferentes, e tivemos uma
entusiasmada discussdo de umas duas horas, na qual esquecemos completamente
do exame de Matheus. Naquele dia percebi o quanto Matheus e José Alexandre
eram capazes de se lan¢car numa questdo com a mente livre de preconceitos, e
discutir construtivamente as ideias dos outros, mesmo que diferentes das suas
proprias. Ali mesmo me tornei um grande admirador de ambos. E foi também —
nunca faleiisso para eles, mas estou falando agora - o momento mais gratificante
de ciéncia para mim pelo menos naquele ano. Foi um daqueles momentos unicos
que fazem a carreira de um cientista, com todas suas dificuldades, valer muito
a pena.

Espero entéo que para vocé, meu caro leitor, ler este livro seja tdo gratificante
quanto foi aquele momento para mim.

Rio de Janeiro, dezembro de 2012.

Fernando Fernandez
Departamento de Ecologia/UFR]
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CAPITULO 1

Modelos em Ecologia e
Paleoecologia

MODELO DEMOGRAFICO
ACOPLADO

BASES . sp.1 N ¢— drea predita - ENM
TEORICAS |¢#1. o
DE

EXTINGAO”

Holoceno
médio

MODELO DEMOGRAFICO
INDEPENDENTE

area fixa
—

variaveis

EFEITO HUMANO
“TEMPO PARA EXTINCAO”

N

PR

-

predador

QUANTIFICANDO EFEITOS
“CLIMA vs. HOMEM”



“Humans are only able to perceive a short length of time due to our limited sensual
and cogpnitive capacities as a result of biological evolution. A manifestation of this is our
logarithmic perception of time that make past phenomena appear relatively closer the
more distant in time they are, until the point that all of them are grouped into a single

category called ‘the past’.
- Valenti Rull -

A Paleoecologia é um ramo das ciéncias naturais que envolve, necessariamente,
aintegracdo de conhecimentos provenientes da Ecologia, Biogeografia, Evolucdo,
Paleontologia, Arqueologia, dentre outras areas. Os paleoecdlogos estédo
interessados ndo apenas em descrever os ambientes que existiram no passado
geolodgico, mas principalmente em entender os padrdes e processos ecologicos
existentes ao longo da histdria da Terra em relacdo aos mais diversos aspectos
das teorias ecoldgicas (Rull 2010). A Ecologia, por outro lado, tem objetivos
semelhantes, mas com maior foco apenas nos ambientes recentes, frequentemente
sem levar em consideracgdo processos histéricos que moldaram esses ambientes.
Os ecossistemas modernos, entretanto, representam apenas uma pequena
parte dos ambientes, espécies e interacdes (bidticas e abiéticas) que existiram
no passado geoldgico e o registro féssil providencia dados inéditos que refletem
a origem e o funcionamento em longo prazo de muitos processos e padrdes
ecolégicos (Lyman 2006). Dessa forma, uma perspectiva histérica (paleoecoldgica)
é importante para a Ecologia sob varios aspectos teéricos, uma vez que expande 0s
horizontes de pesquisa por possibilitar analisar o comportamento dos organismos
(individuos, espécies e comunidades) em resposta as mudancas ambientais
durante longos intervalos de tempo, algo de dificil acesso ou imperceptivel a partir
de dados neoecoldgicos (Rull 1990, Davis 1994, Smith & Boyer 2012).
Recentemente, um emergente corpo de pesquisas tém mostrado que a
unificacdo desses programas de pesquisa em Ecologia e Paleoecologia pode
gerar poderosas contribui¢des e avangos ao conhecimento, cujos beneficios
sdo varios e ndo apenas académicos (Jablonski 2004). Avancos na
Paleoecologia, especialmente a partir da modelagem de climas
passados e reconstrucdes paleoclimaticas, tém se demonstrado
como uma importante possibilidade de integracdo entre esses
campos. Os dados fésseis e simulacdes paleoclimaticas,
por exemplo, levam ao desenvolvimento de modelos
ecoldgicos mais eficientes (Davis 1994, Anderson et al.
2006), ou pelo menos possibilitam testar seus
parametros empiricamente (Lyman 2006).
Tais modelos, por sua vez, poderdo vir
a ser utilizados para propor planos
mais adequados e eficientes para a
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conservacdo da diversidade bioldgica sob mudancas climaticas futuras (Hadly &
Barnosky 2009, Davies & Bunting 2010).

Nesse contexto, entender os padrdes de diversidade, dispersdo e extin¢ao
durante as glaciacGes ao longo do Pleistoceno, bem como o0s processos que 0s
geraram (Svenning et al. 2011), é um desafio primordial que pode permitir
prever e reverter a atual crise da biodiversidade frente ao aquecimento global
e impactos antrépicos (Jablonski 2004, Barnosky et al. 2011a, 2011b). Os eventos
que ocorreram no passado geolégico constituem experimentos reais para uma
dada questdo de interesse e, portanto, o entendimento das associacdes e dindmicas
bidticas e abidticas a partir do registro féssil possibilita uma melhor compreenséo
do presente com possibilidades mais realistas de prevé-las no futuro (Jablonski
1999, Lyman 2006, Smith & Boyer 2012).

Para a Paleoecologia, a modelagem fundamentada em principios ecolégicos
se torna a Unica forma de analisar e entender os eventos no passado quando os
dados empiricos ndo sdo suficientes em quantidade e qualidade (ver discussdo em
Lyman 2012). Tradicionalmente os estudos paleoecoldgicos tém sido baseados em
evidéncias fosseis e/ou assembleias fossiliferas (Salgado-Labouriau 1994, 2001).
Entretanto, os eventos de fossiliza¢do ndo sdo constantes ao longo do tempo, nem
ocorrem uniformemente nos diferentes ambientes e para os diferentes tdxons
(Simdes & Holz 2004). As lacunas no registro féssil oferecem dificuldades para as
analises paleoecoldgicas, que sdo bastante dependentes da existéncia de fosseis
para as espécies de interesse em determinada regido e para um periodo geoldgico
especifico (Delcourt & Delcourt 1991). Nesse sentido, os modelos ecoldgicos passam
a ser ferramentas uteis e poderosas para complementar a informacdo a partir dos
dados fosseis e analisar os processos ecologicos ao longo do tempo.

Outra grande vantagem dessa abordagem é que as andlises ecoldgicas
normalmente permitem estimativas quantitativas sobre a influéncia ou efeito
de um determinado agente sobre o padrdo ou processo analisado em diferentes
escalas espaciais e temporais e para varios grupos taxonémicos ao mesmo tempo.
A extincdo da megafauna no final do Pleistoceno, por exemplo, é um evento
debatido hé pelo menos um século (Grayson 1984), mas suas causas ainda néo
sdo completamente entendidas e tampouco se sabe a magnitude relativa dessas
causas potenciais sobre o processo de extin¢do. Nesse caso, as andlises tradicionais
descritivas do registro féssil e arqueoldgico, feitas para grupos taxondmicos
pequenos e/ou sitios isolados (tanto espacialmente quanto temporalmente), ndo
permitem abordar de forma ampla e integrada a dindmica de extin¢cdo. Embora
as extingdes locais sejam importantes e suas causas possam variar em pequenas
escalas, varios grupos taxondmicos se extinguiram no final do Pleistoceno em todo
o mundo, enquanto outros sobreviveram (mesmo sofrendo efeitos semelhantes de
reducdo populacional). Portanto, é plausivel esperar que andlises em escalas mais
abrangentes complementem aquelas andlises locais (veja abordagens promissoras
em Lorenzen et al. 2011, Prescott et al. 2012). E preciso notar, portanto, que 0s
interesses da Ecologia e Paleoecologia se complementam em diferentes instancias e
que a integracdo entre essas duas areas s6 aumenta as possibilidades e a qualidade
das pesquisas, enquanto a dualidade, ao contrario, s6 obstrui seu progresso.
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Pretende-se aqui apresentar modelos ecolégicos parametrizados com
dados fésseis, cujo principal objetivo é utilizar uma abordagem paleoecolégica
integrada e quantitativa para analisar as causas da extin¢do da megafauna no
final do Pleistoceno (Fig. 1.1). Mais especificamente, a estrutura teérica construida
a seguir tem por objetivo estimar a magnitude relativa dos efeitos climaticos e
antropicos sobre as extinc¢des Pleistocénicas na Ameérica do Sul. Para isso, sdo
revisadas e discutidas questdes tedricas importantes sobre modelos preditivos do
nicho ecoldgico e da distribuicio geografica das espécies (Cap. 2), os principais
bancos de dados disponiveis com registros fosseis e paleocliméticos (Cap. 3) e
uma demonstracdo de como esses modelos de nicho ecoldgico, integrados aos
dados fosseis e simulacdes paleoclimdticas, podem ser usados para modelar a
distribuicdo geografica de espécies extintas e analisar os efeitos das mudangas
climéaticas sobre seu risco de extincdo (Cap. 4). O Capitulo 5 apresenta um
modelo bdsico de dindmica demografica baseado na interacdo predador-presa
para estimar o efeito da caga humana sobre as espécies extintas da megafauna.
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Figura 1.1. Quadro conceitual apresentando a abordagem quantitativa para analisar as causas da extingao
da megafauna no final do Pleistoceno. A abordagem é dividida em duas etapas: 1) parte superior, o risco
de extingdo é avaliado para cada espécie considerando os efeitos aditivos entre clima e a caga humana
a partir dos modelos de nicho ecoldgico (a esquerda — caps. 2-4) e modelos demograficos (a direita —
cap. 5), respectivamente; 2) os impactos climaticos e antropicos sdo avaliados para o conjunto total de
espécies da megafauna de modo que seus efeitos sejam quantificados no todo e individualmente a partir
da parti¢do de variancias em uma regressao parcial.

Modelos em Ecologia e Paleoecologia
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Finalmente, o Capitulo 6 apresenta uma tentativa inédita de desdobrar o efeito
relativo dos impactos climéticos e da caca humana sobre o conjunto de espécies
extintas da megafauna sul americana durante o final do Pleistoceno. Em ultima
instancia, pretende-se romper a dualidade entre Ecologia e Paleoecologia,
mostrando como os modelos ecoldgicos, parametrizados com dados fésseis, se
tornam importantes ferramentas para entender processos basicos de interagdes
bioticas e abidticas no passado e ajudam a avancar nas andlises tedricas com
potencial aplicacdo no presente.

A Extincdo da Megafauna: Historico de Pesquisas e
Tendéncias Atuais

Os eventos de extin¢do sdo recorrentes na histéria evolutiva da Terra. Entretanto,
as extinc¢des durante o Quaternario Tardio (i.e., ultimos 50.000 anos) se
diferenciam devido ao desaparecimento de animais de grande porte em todos
os continentes e algumas ilhas, embora em diferentes proporcdes, periodos e
tdxons, sem subsequente reposicdo ecoldgica. A América do Sul, por exemplo, é
o0 continente com o maior indice de extin¢do desses grandes animais. Cerca de
83% (~50 géneros) da megafauna sul americana foi extinta durante o Quaternario
tardio, contra apenas 10% na Africa. Além disso, muitos tdxons inteiros da
megafauna pleistocénica, como a ordem Proboscidea, foram completamente
extintos em diversos continentes (inclusive na América do Sul).

Historicamente, a partir do inicio dos anos 1970, o debate entre os
pesquisadores tem sido polarizado em torno de duas causas principais: o efeito
das mudancas climdticas durante o ultimo ciclo glacial e os impactos causados
pela colonizacdo da espécie humana (mas veja Koch & Barnosky 2006 para uma
completa revisdo sobre outras hipdteses). Obviamente, as duas hip6teses néo
sdo mutuamente exclusivas e, de fato, a maior parte dos estudos mais recentes,
ao invés de simplesmente escolher entre as duas alternativas (como tem sido
feito historicamente, e.g. Martin 1967, 1973), tenta avaliar a magnitude relativa
desses efeitos em diferentes regides geograficas ao longo dos ultimos 50.000 anos
atras (Ugan & Byers 2008, Nogués-Bravo et al. 2008, Barnosky & Lindsey 2010,
Lorenzen et al. 2011, Prescott et al. 2012, Rawlence et al. 2012).

Narealidade, a evidéncia apoiando cada uma dessas duas hipdteses provém
principalmente da coincidéncia temporal entre as extin¢des da megafauna e
esses dois eventos (mudancas climaticas e chegada de H. sapiens) em diferentes
regides do planeta (e mesmo assim, ha sérios problemas de amostragem e vieses
nas datacgdes — ver Steadman et al. 2005, mas veja também Borrero 2008). Apesar
de ser um aspecto fundamental na avaliacdo das hipoteses para a extincdo da
megafauna, a andlise dessas coincidéncias, embora seja aparentemente simples,
torna-se complexa por diversos fatores, envolvendo dificuldades principalmente
por falta de dados consistentes (especialmente coletados em um contexto
geogréfico explicito — ver Lyman 2012), vieses e problemas nas datacoes (e.g.,
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Borrero 2008) e falta de modelos tedricos e metodologias estatisticas robustas
para analise das extin¢des (Lima-Ribeiro et al. em revisdo(a), Lima-Ribeiro et al.
2012a, Prescott et al. 2012, Lima-Ribeiro & Diniz-Filho 2013).

Embora analises quantitativas detalhadas e abrangentes da sobreposi¢ao
temporal entre as extin¢cdes da megafauna e seus possiveis determinantes
ainda sejam necessdrias (mas ver Barnosky & Lindsey 2010), esta claro que a
coincidéncia desses fatores varia geograficamente (Ugan & Byers 2007, 2008,
Lima-Ribeiro & Diniz-Filho 2013). Essa coincidéncia é particularmente acentuada
nas Ameéricas (especialmente América do Norte, mas ha sérios problemas de
datacdo e falta de dados na América do Sul — ver Pitblado 2011), mas na Eurdsia
e na Austrdlia a colonizacdo humana aparentemente ocorreu bem antes das
mudancas climdticas que poderiam determinar a extinc¢do (Field & Fullagard
2001, Barnosky et al. 2004, Koch & Barnosky 2006, mas ver Wroe & Field 2006
para uma intepretacdo distinta dos padrdes de extin¢cdo na Australia). Além
disso, é dificil estimar a defasagem de tempo (time lag) entre qualquer um desses
efeitos e a extincdo de uma dada espécie. Outro problema € que a estimativa da
magnitude relativa dos efeitos de mudanca climéatica e da chegada do Homem é
bastante dependente dos cendrios sobre a época de chegada do H. sapiens (Lima-
Ribeiro et al. 2012a, Prescott et al. 2012). Finalmente, um problema epistemoldgico
mais sério é que a coincidéncia entre as datas de extin¢do da megafauna e o
periodo glacial (mudancas climéticas extremas) e/ou de chegada do Homem néo
implica necessariamente em causalidade (Borrero 2009). Assim, mesmo que a
coexisténcia entre os eventos seja bdsica para a discussdo da validade de uma ou
outra hipétese, torna-se critico desenvolver novas abordagens para o problema
(Lima-Ribeiro & Diniz-Filho 2013).

De qualquer modo, apesar dos diversos problemas conceituais e
metodoldgicos, é importante tentar avaliar de forma balanceada as diferentes
hipéteses e avancar na obtengédo de novas evidéncias que as apéiem ou, melhor
ainda, propor metodologias que permitam avaliar de forma mais objetiva e
quantitativa a plausibilidade dos seus efeitos (e preferencialmente independente
da cronologia, por causa da falha nos dados discutidas acima). E preciso, portanto,
pensar em estratégias alternativas para avaliar as diferentes hipoteses e estimar
a magnitude relativa dos efeitos de cada fator. Os modelos ecoldgicos passam,
entdo, a ser ferramentas importantes para auxiliar na solugdo dessas questdes
(ver Brook & Bowman 2002).

Os modelos de nicho (discutidos no capitulo 2), por exemplo, permitem
estimar como a distribuicdo das espécies extintas mudou em funcéo das mudancas
climaticas e, mais importante, avaliar de forma quantitativa o impacto climdtico
na prépria espécie (e ndo a mudanca no clima em si, que de fato pode ter impactos
totalmente distintos em diferentes espécies; e.g., Lorenzen et al. 2011). Por outro
lado, modelos demograficos baseados na interacdo Homem-megafauna sdo uma
possibilidade real e util para estimar o impacto da caca humana sobre as possiveis
presas, bem como analisar sua dindmica populacional, no final do Pleistoceno. De
qualquer maneira, é importante entender as bases conceituais e metodologicas
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desses modelos a fim de compreender cada vez melhor as diferentes hipoteses e
os efeitos relativos de cada um dos fatores.

Embora ainda seja preciso melhorar a integracéo entre as diferentes causas,
provavelmente via modelagem (o que serd possivel a partir da melhoria das
reconstrucdes paleoclimaticas, em termos de resolucdo geografica e intervalos
mais curtos de tempo), em ambos o0s casos, € possivel tentar, a partir dos resultados
dos diferentes modelos, estimar a magnitude de cada efeito independentemente
e desdobra-los no sentido de avaliar seu poder de explicacdo das extincdes.
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CAPITULO 2

Modelando o Nicho
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Geografica das Espécies no
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“.. [the] restricted distribution is probably to be found in the close adjustment of the
bird [species] in various physiological and psychological respects to a narrow range of
environmental conditions.”

- Joseph Grinell -

Atualmente, os modelos de nicho ecoldgico (ecological niche modeling - ENM),
também chamados de modelos de envelope bioclimatico (bioclimatic envelope
modeling - BEM) ou modelos de distribuicdo de espécies (species distribution
modeling - SDM) (ver Peterson et al. 2011, Warren 2012, Peterson & Soberdn
2012, Araujo & Peterson 2012) constituem um dos campos de pesquisa mais
ativos em Ecologia atualmente (Zimmermann et al. 2010) e vem sendo aplicados
em estudos com diferentes interesses (Peterson et al. 2011, Svenning et al. 2011).
Em Paleoecologia, os ENMs tém sido utilizados com sucesso para analisar a
din&mica de distribuicdo das espécies sob cendrios de mudancas climaticas
passadas (Banks et al. 2008a, Banks et al. 2008b), para entender a dindmica
de extincdo da megafauna no final do Pleistoceno (Lima-Ribeiro et al. em
revisdo(b), Martinez-Meyer et al. 2004, Nogués-Bravo et al. 2008, Varela et al.
2010, Lorenzen et al. 2011, Lima-Ribeiro et al. 2012), analisar os padrdes
de diversificacdo (especiagdo), migracdo (Peterson 2009, Maguire & Stigall
2009) e de riqueza de espécies (Wisz & Rahbeck 2007, Lima-Ribeiro et al.
2013), testar hipoéteses filogeograficas (Collevatti et al. 2012a, Collevatti et al.
2013), conservacdo de nicho (Martinez-Meyer et al. 2004, Martinez-Meyer &
Peterson 2006, Peterson & Nydri 2007) e estabelecer a localizacdo de refugios
(Terribile et al. 2012) e “hotspots” de diversidade (Waltari et al. 2007, Carnaval
& Moritz 2008, Carnaval et al. 2009).

O objetivo desse capitulo é discutir as bases teéricas e metodolégicas que
sustentam os ENMs e como eles podem ser construidos e avaliados usando
dados fdsseis e simulagdes paleoclimadticas. Pretende-se, ainda, elucidar
pontos importantes quanto aos pressupostos desses modelos,
suas incertezas e desafios e, mais importante, suas potenciais
aplica¢bes aos estudos paleoecolégicos. Para complementar
a discussdo tedrica, sdo apresentados no capitulo 3
os principais bancos de dados que disponibilizam
registros fésseis e simulacdes paleocliméticas que
podem se integrar aos ENMs e, no capitulo 4,
demonstra-se, em um exemplo aplicado,
como os efeitos das mudangas climaticas
afetando a distribuicdo geografica
de espécies extintas podem ser
detectados usando esses modelos.
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O Nicho Ecolégico e sua Relagao com o Espaco Geografico

O termo “nicho ecoldgico” possui multiplos significados que sdo definidos
conforme o propdsito e/ou problema bioldgico abordado. Varias dessas defini¢des
geram conceitos complexos, algumas vezes contraditdrios, e que podem ser
interpretados de diferentes maneiras (Soberén 2007, Colwell & Rangel 2009,
Soberdn & Nakamura 2009). Como consequéncia, a primeira abordagem aqui é
elucidar a definicdo mais pertinente para a proposta deste capitulo que é analisar
a distribuicédo geografica das espécies.

O nicho de uma espécie estd intimamente ligado as suas necessidades
ecoldgicas, mas, evidentemente, tem relacdo intrinseca com o (e é expresso
no) espaco geografico (Pulliam 2000). A drea que uma espécie ocupa no espaco
geografico é resultado da acdo conjunta de trés fatores basicos: 1) condicdes
abidticas, 2) interacdes bidticas e 3) capacidade de dispersdo. Esses fatores
afetam a distribuicdo das espécies de diferentes maneiras, em diferentes escalas
espaciais, e normalmente sdo abordados a partir do chamado diagrama “BAM”
(Fig. 2.1; ver também Soberdn & Peterson 2005, Peterson et al. 2011). Os fatores
abidticos (e.g., clima) agem principalmente em grandes escalas espaciais (escalas
continentais, globais; Pearson & Dawson 2003) e representam o conjunto de
condi¢des ambientais favordveis (em termos fisiol6gicos) ao estabelecimento,
sobrevivéncia e reproducdo dos individuos. Esse aspecto do nicho ecoldgico foi
primeiro descrito por Joseph Grinnel em 1917 e é comumente denominado “nicho
Grineliano” (ver Soberén 2007, Peterson et al. 2011). Mais tarde, Hutchinson (1957)
designou a esse aspecto do nicho o termo “nicho fundamental” (mas ver também
Colwell & Rangel 2009) porque se refere as condicdes fisiolégicas fundamentais
nas quais populacdes de uma espécie conseguem manter-se viaveis (i.e., com
taxas positivas de crescimento populacional). Seguindo o raciocinio de Colwell
& Rangel (2009), o aspecto abidtico do nicho ecoldgico é expresso na dimenséao
geografica por onde a espécie se distribui, ou seja, uma espécie é apta para ocupar
qualquer local cujas condicdes ambientais sejam adequadas fisiologicamente para
os individuos (Soberén & Peterson 2005).

A distribuicado geografica das espécies € restringida, entretanto, pela acao
dos outros dois fatores acima (interacdes bidticas e capacidade de dispersao)
que normalmente agem em escalas geograficas locais (Pearson & Dawson 2003).
Enquanto as interagdes positivas (e.g., mutualismo) reforcam a permanéncia das
espécies em locais ambientalmente favoraveis, sua auséncia ou a presenca de
interacdes negativas (e.g., competicdo, predacdo, parasitismo) restringem os locais
onde elas podem potencialmente ocupar (a intersecdo entre os circulos A e Bno
diagrama BAM, Fig. 2.1). A porcdo do nicho fundamental (condi¢des ambientais
favoraveis) que uma espécie realmente ocupa como reflexo da a¢do restritiva das
interacdes bidticas € denominada de “nicho realizado” (Begon et al. 2006). Embora
o0 nicho realizado possa ser mapeado (seguindo a dualidade entre os espacos
ecoldgico e geografico segundo Colwell & Rangel 2009, mas veja também Soberon
& Nakamura 2009) sabendo-se a distribuicdo geografica das espécies competidoras
(mas também predadores e ou parasitas, bem como a disponibilidade de recursos
e a taxa de consumo em cada ambiente), essa ndo é uma tarefa facil do ponto de
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vista conceitual e nem exequivel do ponto de vista pratico, porque as interagdes
bidticas sdo dificeis de mensurar e, além disso, sdo temporalmente dindmicas
(Davis et al. 1998, Araujo & Luoto 2007). As interagdes bioticas mudam ao longo
do tempo de acordo com as espécies que chegam e saem da comunidade, levando
onichorealizado a expressar, portanto, a porcao do nicho fundamental disponivel
para a espécie em um unico instante (Fig. 2.1).

M

Figura 2.1. Representagdo esquematica dos fatores fundamentais que afetam a distribui¢do geografica
de uma espécie e sua dindmica no tempo. G representa todo o espaco geografico de interesse, ou a
area de estudo. A representa toda a regido com condi¢des ambientais (fatores abidticos) favoraveis
ao estabelecimento, sobrevivéncia e reprodugio dos individuos que sdo estabelecidas pelo nicho
fundamental. B representa o espago geografico onde a espécie pode ocorrer, dadas as restricdes impostas
pelas interagbes bidticas. A intersecdo de A e B (4rea cinza) representa, portanto, a regiao geografica
refletida pelo nicho realizado. M representa toda a regido acessivel a espécie conforme sua capacidade
de disperséo. Note que as regides A e B podem mudar ao longo do tempo (circulos tracejados A’ e B),
refletindo diferentes areas favoraveis a ocorréncia da espécie. Dependendo do nivel e diregdo de mudanga,
essas areas favoraveis podem reduzir drasticamente de tamanho (A—A”) e mesmo ocorrer em regides

inacessiveis a espécie (intersecio A’ e B’), levando-a a extincdo (adaptado de Soberdn & Peterson 2005).

O terceiro fator fundamental, capacidade de dispersao, afeta a distribuicdo
geografica de uma espécie restringindo a acessibilidade dos individuos aos locais
ambientalmente favordveis e sem interac¢des desfavordveis. Na figura 2.1, a 4rea
cinza claro representa a regido geografica com condi¢des ambientais favoraveis
a espécie e com recursos suficientes (atributos do nicho ecolégico com dualidade
ao espaco geografico), mas inacessivel. Ao contrdrio, a intersecdo entre os trés
circulos (area cinza escuro) representa a parte do nicho realizado expresso no
espago geografico que é acessivel aos individuos (Soberén & Peterson 2005,
Soberon 2007, Soberdn & Nakamura 2009, Peterson et al. 2011). A acessibilidade
depende basicamente da existéncia de barreiras (e.g., rios, montanhas, oceanos)
que sdo determinadas, em ultima instancia, pela capacidade de dispersdo de cada
espécie. Esse fator, portanto, ndo é um atributo do nicho ecolégico (meio biético
e abidtico), mas representa uma limitacdo das espécies no espaco geografico.

Dessa forma, reduzindo a defini¢do de nicho ao conceito grineliano (ou
nicho fundamental de Hutchinson), a dualidade entre os espacos ambiental e
geografico se torna uma questio puramente operacional (Colwell & Rangel 2009). E
tecnicamente viavel registrar as condi¢des ambientais nos locais onde uma espécie
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ocorre ou estabelecer a tolerancia fisioldgica via experimentacdo (i.e., o nicho
fundamental) e determinar quais regides de interesse sdo potencialmente viaveis
para a sobrevivéncia dos individuos (i.e., sua distribuicéo geografica potencial;
mas veja outras limita¢des em Pulliam 2000). A dualidade do nicho fundamental
entre os espagos ambiental e geografico se torna um aspecto importante para
modelagem em Ecologia e interessante sob a perspectiva paleoecoldgica, ja que
0s ENMs possibilitam analisar a dindmica da distribuicéo geografica das espécies
como resposta as mudancas ambientais ao longo do tempo. O registro fossil, nesse
caso, pode ser usado diretamente para calibrar os modelos (junto com simulacdes
paleoclimaticas) informando onde e sob quais condi¢des uma determinada espécie
ocorreu no passado ou, ainda, pode ser usado como dados empiricos robustos que
possibilitam validar as predicdes desses modelos quando projetadas para periodos
passados. Seguindo os conceitos estabelecidos em Peterson et al. (2011) para o
contexto dos ENMs, os termos “calibrar” e “ajustar” os modelos serdo utilizados
como sindnimos em todo o livro.

O processo de modelagem da distribuicdo geografica das espécies por meio
de ENMs é, entdo, conceitualmente baseado na teoria do nicho ecolégico (Austin
2002, mas veja Soberdn 2007, Soberon & Nakamura 2009, Colwell & Rangel 2009,
e Peterson et al. 2011) e tecnicamente sustentado por trés pilares fundamentais:
1) a informacdo sobre as espécies (tolerancia fisioldgica a partir de dados de
ocorréncia), 2) as varidveis ambientais (varidveis preditoras) e 3) os préprios
métodos analiticos (fun¢des ou modelos que relacionam as informagdes sobre as
espécies aos preditores ambientais). E importante ter em mente, entretanto, que a
distribuicdo geografica normalmente obtida por esses modelos de nicho ecoldgico
ndo reflete os efeitos da dispersdo e das interacdes bidticas (ver criticas em
Soberdn 2010), importantes principalmente para predi¢des em escalas espaciais
finas. Devido a essas limitacGes técnicas, serd adotado o termo “Modelos de Nicho
Ecoldgico - ENMs” em todo este livro, embora o interesse para aplicagdo destes
modelos seja propriamente obter um mapa preditivo da distribuicdo geografica
das espécies (veja uma discussdo completa dos conceitos e terminologia em Araujo
& Peterson 2012, Peterson & Soberon 2012).

Conceitos e Principios dos Modelos de Nicho Ecolégico

Concepgoes gerais

O principio geral de modelagem do nicho ecoldgico, independente do método e do
tipo de dado utilizado, é obter um mapa de adequabilidade ambiental a partir de
um modelo que descreva o nicho das espécies (veja Quadro 2.1; Pearce & Ferrier
2000, Guisan et al. 2002, Thuiller 2003). O mapa de adequabilidade define que
locais sdo mais ou menos adequados a sobrevivéncia da espécie focal dados seus
requerimentos ecolégicos (isto é, o modelo), o que é chamado de ‘distribuigdo
geografica modelada’ ou ‘mapa preditivo’ (Elith & Leathwick 2009, Franklin 2009).
Dependendo do método utilizado, os mapas preditivos podem indicar desde uma
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distribuicdo potencial, em que os modelos ndo subestimam a capacidade potencial
das espécies (i.e., seu nicho fundamental), até uma distribuicdo realizada (mais
restrita), em que a amplitude de tolerancia ambiental das espécies é restringida
seguindo alguns critérios (Jiménez-Valverde et al. 2008, mas veja as criticas e
discussdo em Sobero6n 2010).

Existem vdrias classes de métodos analiticos usados para determinar o
nicho ecolégico de uma espécie, os quais podem ser divididos em dois grupos
de acordo com seus principios metodoldgicos: modelos mecanisticos e modelos
correlativos. Em um modelo mecanistico, o nicho é predito por um conjunto
de func¢des baseadas no conhecimento fisiolégico das espécies. Os modelos
mecanisticos sdo, no entanto, espécie-especificos e inacessiveis para espécies
extintas ou dados fdsseis, visto que a tolerancia fisioldgica é estabelecida por
meio de experimentacdo controlada, o que a torna pobremente conhecida para
a maioria das espécies (Prentice et al. 1992, veja também a discussdo em Guisan
& Zimmermann 2000). Os modelos correlativos sdo mais gerais e utilizam a
informacdo ambiental contida em um conjunto de pontos de ocorréncia de uma
espécie para determinar suas condi¢fes ambientais favoraveis (veja Quadro 2.1;
Pearce & Ferrier 2000, Guisan et al. 2002, Thuiller 2003). Em outras palavras,
os modelos correlativos assumem que a distribuicdo geografica das espécies é
resultado de seus requerimentos ambientais (isto é, a dimensdo abidtica do seu
nicho ecoldgico; mas veja conceitos em Pulliam 2000, Soberén 2007, Soberdn &
Nakamura 2009, Colwell & Rangel 2009, Peterson et al. 2011) e indicam quais
regides possuem dimensdes ambientais semelhantes aquelas encontradas nos
locais onde a espécie foi observada (veja Franklin 2009 para uma completa
revisdo). Seguindo esse principio geral é possivel calibrar os modelos correlativos
utilizando o registro féssil e as simulagdes paleoclimaticas disponiveis a partir
dos modelos climaticos globais (GCMs, sigla em inglés para Global Circulation
Models; veja capitulo 3). Por essa razdo, apenas os modelos correlativos serdo
apresentados e discutidos neste capitulo.

Operacionalmente (isto é, em termos do tipo de dado necessario para a
construcdo do modelo), é interessante dividir os ENMs em dois grupos (Tab. 2.1):
1) aqueles modelos que utilizam tanto dados de presenca (locais onde a espécie
foi observada) quanto de auséncia das espécies (locais onde certamente a espécie
ndo ocorre; em inglés, presence-absence methods), e 2) aqueles modelos que
utilizam apenas dados de presenca (em inglés, presence-only methods; Franklin
2009). A escolha desses modelos depende, a priori, do tipo de dado disponivel para
as espécies analisadas, bem como do objetivo do estudo. Atualmente, dados de
presenca sdo obtidos de forma relativamente facil em bancos de dados “on-line”,
colecdes zooldgicas e botanicas e em museus. Por outro lado, os dados de auséncia
devem ser obtidos a partir de amostragens exaustivas em diferentes ambientes
e, portanto, sio muito mais dificeis de obter (Jiménez-Valverde et al. 2008, Elith
& Leathwick 2009). Os dados de auséncia ndo estdo, de fato, disponiveis para a
maioria das espécies e sdo impossiveis de serem obtidos a partir do registro fssil
(Varela et al. 2011). Devido a fossilizacdo diferencial em distintos ambientes,
tdxons e periodos geoldgicos (Simdes & Holz 2004), a auséncia de registro fdssil
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Quadro 2.1. Modelando a distribui¢do potencial das espécies.

A modelagem da distribuicdo potencial das espécies sempre comega com a coleta de
dados de ocorréncia (atuais ou registro fossil) e dos dados ambientais no espaco geografico
(veja capitulo 3). O vinculo entre os pontos de ocorréncia da espécie e as condigoes
ambientais daqueles pontos é feito usando suas coordenadas geograficas (Fig. Q2.1). Para
facilitar a localizagdo dos possiveis ambientes que podem ser colonizados pela espécie,
normalmente cria-se varias parcelas de mesmo tamanho (o tamanho das parcelas depende
do objetivo do estudo e da qualidade dos dados que se tem) equidistribuidas na area
geografica de interesse, o que é chamado de grade (ver Barve et al. 2011 para discussdo
sobre os efeitos da area geografica de interesse sobre os ENMs). Para cada parcela da grade
determina-se, entéo, sua localizagdo geografica (latitude e longitude do centréide da célula),
o valor das variaveis ambientais e se a espécie esta presente ou ausente (no caso dos modelos
somente-de-presenca indica-se apenas os locais onde a espécie esta presente). Com a
planilha de dados montada, ou seja, sabendo quais as condigdes ambientais de cada ponto
de ocorréncia da espécie, bem como de cada local dentro da area geografica de interesse,
pode-se, entdo, modelar as condigoes ambientais que determinam o nicho da espécie.

Nesta segunda etapa utilizam-se os algoritmos de modelagem para determinar as
preferéncias da espécie no espago ambiental (isto €, calibramos os modelos; Fig. Q2.1).
Os modelos de presenca-auséncia, como a regressdo logistica, estabelecem uma curva
de probabilidades de presenca em fungao das variaveis ambientais. Na figura Q2.1a, por
exemplo, note que a espécie sempre esta presente quando a variavel ambiental V1 possui
valores pequenos (pontos escuros) e ausente quando V1 é alta (pontos claros). Dessa
forma, o algoritmo ajusta uma fungao descrevendo que a espécie tem maior probabilidade
de ocorrer em locais com baixos valores de V1 (Fig. Q2.1a). Para facilitar o entendimento
sobre a construgdo do modelo de regresséo logistica, nds utilizamos apenas uma variavel
ambiental (V1) para determinar o nicho da espécie, mas isso é igualmente possivel (e
desejado) utilizando varias variaveis ao mesmo tempo.

Os modelos somente-de-presenca ndo estabelecem uma curva de probabilidades
para a ocorréncia da espécie, mas sim um valor de adequabilidade do ambiente em cada
local. Na figura Q2.1b, por exemplo, a distancia ambiental (seta ‘Di’) entre cada célula da
grade (circulos vazios) e o 6timo ecoldgico da espécie (porgéo escura da area sombreada)
determina a adequabilidade de cada local para a ocorréncia da espécie (quanto menor a
distancia, mais adequado é o ambiente). A area sombreada delimita o espaco ambiental
adequado a sobrevivéncia da espécie considerando a maior distancia entre um de seus
pontos de ocorréncia (circulos preenchidos) e seu étimo ecolégico (Fig. Q2.1b). Essa
distancia maxima é chamada de limiar de deciséo (seta ‘LPT, ou lowest presence threshold).
Na figura Q2.1¢, o espago ambiental adequado a sobrevivéncia da espécie é delimitado
por um envelope a partir da amplitude das variaveis ambientais (ou percentil) dos locais
onde a espécie foi observada (circulos preenchidos). Nos dois casos, note que varios locais
vazios na area geografica de interesse (onde a espécie ndo foi observada, circulos vazios)
sdo ambientalmente muito préximos daqueles locais onde a espécie ocorre (circulos
preenchidos). Portanto, sob a teoria de nicho, sdo locais ambientalmente adequados a
sobrevivéncia da espécie.

A partir desses modelos, pode-se, entdo, determinar a distribuicao potencial da espécie
a partir da representagdo geografica do seu nicho ecolégico (terceira etapa). Os modelos
calibrados para um determinado periodo (UMG, por exemplo; Fig. Q2.1) também podem
ser projetados para outros periodos, ou seja, determinar a distribuicdo potencial da espécie
em um outro periodo (126 ka AP e 11 ka AP, por exemplo). A distribuicdo potencial da
espécie deve ser utilizada para avaliar a capacidade preditiva dos modelos e validar suas
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Quadro 2.1. continuagéo..

projecdes usando os dados de teste (veja item “Escolhendo limiares de decisdo, avaliando os
modelos e validando suas projecdes”). Nesse exemplo, a projecdo do modelo para 11 ka AP
foi apta para predizer a ocorréncia de metade dos registros fosseis datados para 0 mesmo
periodo (dados de teste independentes; Fig. Q2.1). Ainda nessa etapa, as predi¢bes de
diferentes modelos individuais podem ser combinadas a fim de obter uma Unica solugéo
final com menos incertezas preditivas. Por exemplo, a solucéo final pode ser determinada
pelo conjunto de ambientes preditos por todos os modelos ou parte deles (>50%), o que é
chamado de consenso. O critério de consenso deve ser preferido para combinar as predigdes
dos modelos quando os dados utilizados ndo sio de boa qualidade, o que normalmente é
0 caso dos estudos de interesse paleoecologicos.

Registro féssil Preditores ambientais - GCMs Distribuigdo potencial
modelada projetada

periodo
glacial

~a——— latitude ———p=

<— variaveis —»

~— longitude —

Planilha de dados

Espaco geografico

<— células —

e 11kaAP

Figura Q2.1. Etapas gerais do processo de modelagem: 1) compilagdo dos dados, 2) calibragem dos
modelos e 3) delimitagdo da distribuicdo potencial. Note que a calibragem dos modelos (determinacao
do nicho) é feita no espago ambiental, enquanto as demais etapas sdo representagdes geograficas das
preferéncias ecolégicas da espécie, ou seja, sua distribuicio observada e potencial. Em (a), a curva de
resposta da espécie (isto &, a probabilidade de ocorréncia — P(Y)) em fungdo da variavel ambiental
V1 é determinada pelo modelo de regresséo logistica usando dados de presenca (pontos escuros) e
auséncia (pontos claros). Em (b), o algoritmo calcula a distdncia ambiental (seta Di) de cada local da
area geografica de interesse ao étimo ecoldgico da espécie (cruz branca junto ao ponto mais escuro
da area sombreada), enquanto em (c), um envelope bioclimatico retilineo é determinado a partir da
amplitude ambiental dos registros de ocorréncia da espécie (circulos preenchidos). Ainda em (c), o
retangulo continuo representa a amplitude total do envelope bioclimatico (engloba todos os pontos
de ocorréncia), o retangulo tracejado representa 90% dessa amplitude total (percentil 0.9) e a area
sombreada representa o envelope bioclimatico excluindo os valores extremos. Os registros fosseis de
11 ka AP (circulos escuros sobre a distribuigdo potencial) sdo usados, nesse exemplo, como dados
de teste independentes para validar as projecdes dos modelos nos periodos interglaciais (126 ka AP
e 11 kaAP).
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ndo necessariamente (ou quase nunca, de fato) assegura que a espécie néo existiu
naquela regido em um periodo qualquer.

Os estudos de interesse paleoecolégico devem, portanto, utilizar
preferencialmente os modelos baseados apenas em presencas a fim de obter a
distribuicdo geografica das espécies em periodos passados (Varela et al. 2011).
Além disso, os modelos baseados em presencas devem ser preferidos em estudos
paleoecoldgicos devido, também, a algumas restri¢des conceituais, como: 1) a
auséncia de uma espécie em um determinado local ndo depende apenas de
fatores abioticos (clima, solo, relevo), mas também das interacdes bidticas e
barreiras a dispersdo, por exemplo, as quais mudam ao longo do tempo e sdo
impossiveis de serem estabelecidas a partir de dados fésseis (Varela et al. 2011)
ou mesmo adequadamente a partir de dados atuais; 2) andlises paleoecoldgicas
devem ser preferivelmente realizadas modelando-se a distribuicdo potencial
das espécies, mas os modelos mais complexos baseados em dados de presencas
e auséncias tendem a modelar uma distribuicdo mais restrita (distribuicdo
realizada ao invés de sua distribuicéo potencial, Jiménez-Valverde et al., 2008;
mas veja abaixo o caso excepcional dos modelos mais complexos GARP e Maxent,
categoricamente classificados como um método baseado em presencas, embora
usem pseudo-auséncias para ajustarem suas funcdes); 3) modelos mais simples,
como aqueles baseados apenas em presencas, sdo mais apropriados para estudos

Tabela 2.1. Alguns algoritmos e programas computacionais utilizados na modelagem do nicho ecoldgico,
com énfase nos modelos baseados apenas em presencas.

Algoritmo Software* Referéncia
presenca e auséncia
modelos regressivos: R Thuiller et al., 2009
reg. logistica, GLM, GAM, (pacotes ‘BIOMOD’** e ‘dismo’)
CART
apenas presengas
Bioclim Diva-GISeR Busby, 1986, 1991
(pacote ‘dismo’)
Distancia Euclidiana . R
Distancia de Gower R (pacote ‘vegan’) Carpenter et al., 1993
Distancia de Mahalanobis R . s eas ) Farber & Kadmon, 2003
(pacotes ‘stats’ e ‘dismo’)
ENFA Biomapper Hirzel et al., 2002
presenga e pseudo-auséncia
Stockwell & Noble, 1992;
_ kKK 3 i
GARP Garp-desktop Stockwell & Peters, 1999
Maxent e R Phillips et al., 2006;

Maxent Phillips & Dudik, 2008;

Elith et al., 2011

*Todos esses algoritmos estdo implementados na plataforma computacional BioEnsembles (ver
Diniz-Filho et al. 2009), sob a abordagem de combinacao de predicdes (ensemble solutions). Distribuido
pelos autores.

**0 pacote BIOMOD, implementado em linguagem R (software livre), também foi desenvolvido sob
a abordagem de combinagdo de predicdes, porém apenas com modelos de presenca-auséncia (e/ou
pseudo-auséncia).

**#*0 algoritmo GARP também é implementado na plataforma openModeler, a qual ainda disponibiliza
uma variedade de outros algoritmos (ver: <http://openmodeller.sourceforge.net/>).

(pacote ‘dismo’)

Modelos Ecoldgicos e a Extingdo da Megafauna: Clima e Homem na América do Sul



paleoecoldgicos devido aos pressupostos assumidos para calibrar os ENMs (veja o
item “Pressupostos teéricos dos ENMs”; Nogués-Bravo 2009, Svenning et al. 2011,
Varela et al. 2011).

Descricao dos modelos e algoritmos usados nos ENMs

Os ENMs baseados em presengas e auséncias (Tab. 2.1) sdo, em sua maioria,
modelos estatisticos complexos de regressdo nao-linear (regressao logistica,
modelos lineares generalizados — GLM, modelos aditivos generalizados — GAM,
arvores de regressdo e classificacdo — CART) cujos parametros sdo obtidos
analiticamente ou por meio de algoritmos de busca desenvolvidos em sistemas de
inteligéncia artificial (veja Thuiller et al. 2009). Nesses modelos, as informacdes
ambientais associadas aos dados de auséncia funcionam como uma restricao as
preferéncias ambientais das espécies, que sdo acessadas a partir dos seus dados
de presenca (Franklin 2009). Por definicéo, as varidveis ambientais utilizadas na
modelagem deveriam representar as principais dimens6es do nicho ecoldgico
daquela espécie analisada e, portanto, ser os unicos fatores afetando sua
distribuicdo geografica (Pearson & Dawson 2003). No entanto, como visto acima,
outros fatores ecoldgicos (interacdes bidticas, por exemplo) além das varidveis
ambientais utilizadas nos modelos também influenciam a distribuicéo observada
das espécies, eliminando-as de potenciais ambientes acessiveis e adequados
(Davis et al. 1998, Araujo & Luoto 2007). Nesse caso, as presencgas e auséncias
fornecem informacgdes conflitantes quanto a tolerancia ambiental das espécies
e as predigdes dos modelos tornam-se mais restritas no espaco ambiental (mas
veja as criticas em Sobero6n 2010). Como consequéncia, a distribui¢cdo modelada
serd mais reduzida que aquela realmente esperada apenas sob a influéncia dos
preditores ambientais.

Os ENMs baseados apenas em presencas sdo implementados em diferentes
algoritmos, como envelopes bioclimaticos (Bioclim), distdncias ambientais
(Euclidiana, Gower), analises multivariadas (distancia de Mahalanobis, ENFA) e
algoritmos mais complexos de aprendizagem-automadtica ou inteligéncia artificial
(machine-learning; Maxent e GARP, Tab. 2.1). Esses modelos também buscam
estabelecer a relacdo entre os registros de ocorréncia das espécies e as varidveis
ambientais de interesse, porém sem considerar qualquer informacao sobre suas
auséncias. Como consequéncia, as preferéncias ambientais das espécies sdo
modeladas sem restri¢des, de maneira que a distribuicdo geografica predita seja
maior (distribuicdo potencial) que aquela eperada a partir dos modelos baseados
também em auséncias (distribuicdo realizada; mas veja texto abaixo e Jiménez-
Valverde et al. 2008 para mais detalhes sobre GARP e Maxent). Embora essas
assertivas ainda sejam alvo de discussdes conceituais e necessitem de validacdo
empirica, os modelos conceitualmente baseados apenas em dados de presenca
(sobretudo Bioclim e as distidncias ambientais, incluindo a distdncia Mahalanobis
e ENFA; GARP e Maxent sdo execdes, visto que usam pseudo-auséncias, veja texto
abaixo) modelam o nicho fundamental das espécies, mas os modelos baseados
tanto em presencas quanto auséncias ndo necessariamente modelam seu nicho
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realizado (mas veja Soberdn 2010). Esses métodos assumem, independente dos
fatores ndo-climaticos, que uma dada espécie pode apresentar taxa positiva de
crescimento populacional em qualquer ambiente com condi¢des ambientais
semelhantes aquelas presentes em seu conjunto de pontos de ocorréncia, de tal
modo que eles ndo subestimam sua capacidade potencial (Jiménez-Valverde et al.
2008, Varela et al. 2011). Conforme ja abordado, os ENMs baseados somente em
presencas (Tab. 2.1) deveriam ser preferidos em estudos paleoecoldgicos e, por
isso, serdo discutidos com mais detalhes a seguir.

O Bioclim é um dos algoritmos mais antigos e representa a l6gica do nicho
ecoldgico por meio dos envelopes bioclimaticos (Busby 1986, Busby 1991). Esse
algoritmo assume total independéncia entre a influéncia das varidveis ambientais
sobre as espécies e estabelece um envelope retilineo que delimita as condictes
ambientais adequadas a sua sobrevivéncia (veja exemplo no Quadro 2.1). Os
limites que definem o envelope sdo obtidos a partir da amplitude de cada variavel
ambiental relacionada aos pontos de ocorréncia da espécie (Carpenter et al.
1993). Por exemplo, se uma espécie ocorre em locais onde a temperatura média
varia de 16 °C a 23 °C, a precipitacdo de 800 mm a 1800 mm anuais e a altitude
de 300 m a 1200 m acima do nivel do mar, entdo o algoritmo seleciona todas
as regides que apresentam valores obrigatoriamente dentro desses intervalos
para essas trés variaveis (o envelope bioclimatico retilineo). O conjunto dessas
regides indica a distribuicdo potencial modelada para essa espécie. Esses limites
podem, entretanto, ser definidos de forma mais estatistica a partir de intervalos
de confianca usando, por exemplo, 95% das observagdes (ou outro percentil
qualquer). Os intervalos de confian¢a permitem balancear os erros de predicdo
oriundos dos pontos de ocorréncia extremos (outliers) no espaco ambiental
(veja Quadro 2.1; veja detalhes sobre os erros de predicdo no item “Escolhendo
limiares de decisdo, avaliando os modelos e validando suas projec6es”). O Bioclim,
portanto, ndo produz um gradiente continuo de adequabilidade de habitat como
os demais métodos (veja texto abaixo), mas indica se umlocal é adequado ou néo
a sobrevivéncia da espécie conforme seu envelope bioclimatico.

As distancias ambientais (distancia Euclidiana e distdncia de Gower) e os
modelos baseados em andalises multivariadas (distdncia Mahalanobis e ENFA)
caracterizam um conjunto de métodos que representa a ldgica do nicho ecoldgico
de forma mais intuitiva (De Marco & Siqueira 2009). Esses métodos assumem
a existéncia de um “6timo” ecoldgico para a sobrevivéncia de cada espécie e
o determina a partir do centréide das condicdes ambientais relacionadas aos
pontos de ocorréncia (veja exemplo no Quadro 2.1). Em seguida, estabelecem um
envelope com formato circular ou elipsoidal no espaco ambiental, e ndo retilinear,
refletindo melhor o principio de tendéncia central da resposta das espécies ao
gradiente ambiental, como expressado pela teoria de nicho. Em outras palavras,
esses métodos assumem que as populacdes apresentam taxas de crescimento
cada vez menores quanto mais diferente for um ambiente do 6timo ecoldgico da
espécie. Além disso, suas predicdes sdo baseadas em todo o conjunto de dados,
sendo, portanto, menos suscetiveis aos valores extremos dos pontos de ocorréncia
que os envelopes retilineos (Quadro 2.1). A diferenca entre os algoritmos de
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distancias ambientais e aqueles baseados em andlises multivariadas é apenas o
método para determinar o envelope eliptico.

As distancias Euclidiana e de Gower determinam os envelopes calculando
sua respectiva distancia, no espago ambiental, entre cada local (parcela de
uma grade) da area geografica de interesse e 0 “6timo” ecoldgico da espécie
(Carpenter et al. 1993). Por defini¢do, adequabilidade do hébitat e distancia
ambiental sdo, portanto, inversamente proporcionais, ou seja, quanto menor a
distdncia ambiental de uma regido em relacdo ao 6timo ecoldgico da espécie,
mais adequado sera aquele local para sua ocorréncia e vice-versa (principio
de tendéncia central; mas veja como delimitar a 4rea modelada de distribuicdo
das espécies a partir de um gradiente continuo de adequabilidade ambiental no
item “Escolhendo limiares de decisdo, avaliando os modelos e validando suas
projecdes”). No entanto, as distdncias ambientais ainda assumem independéncia
entre a influéncia das varidveis sobre a resposta das espécies aos gradientes
ambientais.

A distdncia Mahalanobis, por sua vez, é um algoritmo que também
determina o envelope eliptico a partir da distancia ambiental entre cada local
e 0 6timo de resposta da espécie. No entanto, o 6timo da espécie é estimado em
um espac¢o ambiental multivariado representado por um vetor das médias das
varidveis e a estrutura de covariancia entre elas. Por isso é considerada um
método multivariado e apresenta uma grande vantagem em relacéo as distancias
ambientais comuns, bem como ao Bioclim, porlidar com a colinearidade e possiveis
interacdes entre as varidveis ambientais (isto é, ndo assume independéncia entre
as variaveis; Farber & Kadmon 2003). A distancia Mahalanobis deve, portanto,
ser interpretada como um indice de similaridade, assim como as distancias
Euclidiana e de Gower.

O algoritmo ENFA (sigla do inglés para Ecological Niche Factor Analysis)
é baseado nos principios das andlises multivariadas, de modo que utiliza
a ordenacdo (semelhante a Andlise de Componentes Principais - PCA, por
exemplo) das varidveis ambientais para descrever o nicho ecoldgico da espécie
(envelope eliptico) a partir dos fatores de marginalidade e especializacdo. O fator
marginalidade é obtido pela distancia entre o 6timo ecolégico da espécie focal
e a média, no espaco ambiental, dos ambientes disponiveis para colonizagao.
Considerando o mesmo espaco ambiental, o fator especializacdo é obtido pela
razdo entre a variancia observada para os ambientes da drea geografica de
interesse e aqueles ocupados pela espécie focal. Esses fatores sdo ortogonais
entre si, portanto, independentes e expressam, respectivamente, o quanto a
espécie ocupa ambientes Unicos na regido geografica de interesse e a amplitude
ambiental desses habitats ocupados pela espécie em relacdo aqueles disponiveis na
regido. O mapa de adequabilidade ambiental é entdo obtido a partir da distancia
Manhattan (a menor distancia entre dois pontos obrigatoriamente conectados por
dois eixos ortogonais), calculada entre cada local e o 6timo ecoldgico da espécie
nesse espaco transformado (ou seja, usando os autovalores e autovetores da matriz
de ordenacdo; veja mais detalhes em Hirzel et al. 2002).
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A vantagem dos métodos de andlise multivariada, por um lado, é que a
distribuicdo geografica das espécies é determinada pelos eixos da ordenacao
que explicam a maior parte da varidncia ambiental nos pontos de ocorréncia.
Variaveis redundantes ndo fornecem informacdo complementar para descrever
as dimensdes do nicho das espécies, afetando o desempenho dos modelos. Esses
métodos eliminam, portanto, o efeito negativo da multicolinearidade entre as
varidveis ambientais. Por outro lado, o gradiente de adequabilidade obtido
pelo método ENFA é altamente dependente da area geografica de interesse,
j& que os fatores marginalidade e especializagdo (os eixos da ordenacdo, seus
autovalores e autovetores) variam com o conjunto total das condi¢cdes ambientais
consideradas na modelagem (esse problema também é observado nos modelos
de aprendizagem-automatica, como GARP e Maxent, por utilizarem pseudo-
auséncias determinadas aleatoriamente a partir do conjunto total de ambientes;
veja texto abaixo). Além disso, o resultado desses métodos multivariados, bem
como das distancias ambientais, € muito afetado pela escala das varidveis (Franklin
2009). Altitude (variando entre 300 m e 1200 m) e precipitacéo (variando entre
800 mm e 1800 mm), por exemplo, normalmente afetam mais esses modelos
que temperatura (variando entre 16 °C e 23 °C) simplesmente devido a diferenca
na escala de seus valores. Para evitar esse problema, as varidveis devem ser
trasformadas (e.g., padronizacdo) antes de construir os modelos, de modo a
equalizar suas influéncias sobre as predicdes finais (Noy-Meir et al. 1975, veja
discussdo mais recente em Pavoine et al. 2009).

Os métodos de aprendizagem automadtica ou inteligéncia artifical, embora
sejam bem mais complexos e computacionalmente mais intensivos, se diferenciam
dos demais modelos principalmente porque utilizam ‘pseudo-auséncias’ para
ajustarem suas funcdes. As localidades consideradas como pseudo-auséncias
normalmente sdo selecionadas aleatoriamente dentro da drea de estudo (mas
veja outras estratégias para amostrar as pseudo-auséncias em Phillips et al. 2009)
e utilizadas somente como um suporte para a construcdo desses modelos.
Embora existam estratégias alternativas para amostrar as pseuso-auséncias (veja
Phillips et al. 2009), elas nunca indicam, por defini¢do, que o ambiente é realmente
inadequado a sobrevivéncia das espécies, como é assumido com os dados reais de
auséncia (Phillips et al. 2006). Dessa maneira, os algoritmos GARP e Maxent tendem
a predizer distribui¢des geograficas intermedidrias entre aquelas preditas pelos
métodos mais simples baseados apenas em presencas (distribuicdo potencial)
e aquelas preditas pelos modelos mais complexos baseados em presencas e
auséncias (distribuicdo realizada; veja Jiménez-Valverde et al. 2008). Os modelos
baseados em presencas e auséncias também podem ser calibrados usando pseudo-
auséncias, porém, nesse caso, suas predi¢des refletem distribui¢cées mais amplas,
aproximando daquelas a partir de GARP e Maxent, e devem ser interpretadas
seguindo os mesmos critérios descritos abaixo.

O método GARP (sigla do inglés para Genetic Algorithm for Rule-set
Production), por exemplo, € um algoritmo genético que utiliza os dados de presenca
e as pseudo-auséncias para gerar um conjunto de regras em relacdo as variaveis
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ambientais que descrevem o nicho das espécies (Stockwell & Noble 1992, Stockwell
& Peters 1999). Essas regras sdo geradas aleatoriamente a partir de ferramentas
de inferéncia (e.g., regressdo logistica, envelopes bioclimaticos) e modificadas
sequencialmente. A cada modificacdo das regras iniciais, o algoritmo testa o
desempenho da nova regra e um conjunto das melhores regras criadas a cada
passo é entdo selecionado (Stockwell & Peters 1999). Os algoritmos genéticos, como
GARP, estabelecem os modelos imitando os mecanismos de evolucdo bioldgica por
selecdo natural. Uma regra inicial é criada como uma aluséo a especiacéo, asregras
vao mudando aleatoriamente como as mutacdes e somente as melhores regras sao
selecionadas como em um processo de selecdo natural. Sendo assim, as predicdes
do algoritmo GARP variam muito entre diferentes ajustes individuais porque o
resultado final de cada ajuste é baseado em mecanismos ndo-deterministicos
(Pereira & Siqueira 2007), ao contrario dos demais algoritmos. Dessa maneira,
é recomendado e muito utilizado ajustar varios modelos GARP (e.g., 100 ou
mais ajustes) para o mesmo conjunto de dados, selecionar os melhores modelos
(10% dos melhores modelos, por exemplo) e usar suas multiplas predi¢6es para
determinar o mapa de adequabilidade de habitat para a espécie focal (veja boas
praticas de modelagem usando GARP em Anderson et al. 2003). Nesse sentido,
pode-se, por exemplo, calcular quantos dos melhores modelos GARP predisseram
determinado local (parcela da grade) como adequado a ocorréncia da espécie
usando o critério de consenso (0 mesmo utilizado para combinar os resultados a
partir de diferentes métodos; veja item “Erros, inceteza e desafios”).

O Maxent (sigla do inglés para Maximum Entropy) € um dos modelos mais
recentes e analiticamente complexos, baseado em presencas e pseudo-auséncias,
e foi idealizado como um algoritmo estatistico de aprendizagem automatica
seguindo o conceito de maxima entropia (Phillips et al. 2006, Phillips & Dudik
2008, Elith et al. 2011). A maxima entropia de um sistema € alcancada quando se
tem a maior incerteza de ocorréncia de um evento, neste caso, a maior incerteza
quanto a presenca da espécie em um determinado local (Phillips et al. 2006).
Dessa forma, o algoritmo Maxent ajusta uma distribuicéo de probabilidades de
ocorréncia da espécie no espaco geografico a partir das varidveis ambientais
relacionadas tanto aos dados de presenca quanto a paisagem, considerada como
pseudo-auséncias, tornando-a mais proxima de uma distribuicdo uniforme
(distribuicdes uniformes geram maior incerteza quanto a ocorréncia de um
evento, portanto, alcanca a maxima entropia do sistema). A distribui¢do uniforme
é ajustada, contudo, sob a restri¢io de que os valores esperados para cada variavel
ambiental na paisagem estejam de acordo com os valores empiricos observados
nos pontos de ocorréncia. Segundo Elith et al. (2011), esta abordagem € andloga
a ajustar duas distribui¢des de probabilidades de ocorréncia da espécie, mas
no espago ambiental e ndo geografico, uma para as condi¢cdes ambientais dos
pontos de ocorréncia e outra para as condicdes ambientais da paisagem (pseudo-
auséncias), minimizando a entropia relativa entre elas. Isso implica em deixa-las
0 mais semelhante possivel entre si (veja demonstracées e mais discussdes em
Elith et al. 2011). Com isso € possivel calcular a adequabilidade climatica para a
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espécie focal no espago geografico sabendo o valor de cada varidvel ambiental
em um daterminado conjunto de ambientes, o que implica em um mapa preditivo
da distribuicédo geografica da espécie.

Os valores de adequabilidade climética gerados pelo algoritmo Maxent
sdo, entretanto, altamente dependentes de alguns pardmetros de regularizacao,
como a prevaléncia da espécie estudada (isto é, a proporcao da paisagem ocupada
pela espécie; Phillips et al. 2006, Phillips & Dudik 2008). O ajuste correto desses
pardmetros de regularizacgdo, que variam de espécie para espécie, ajuda o modelo a
obter melhor habilidade preditiva, porém sem perder generalizacdo. Isto significa
que o modelo ndo indicard uma &area muito restrita como sendo adequada a
sobrevivéncia da espécie, por exemplo apenas os locais ambientalmente muito
semelhantes aqueles onde a espécie ocorre (neste caso, as predi¢ées do modelo
ndo seriam generalistas), nem indicard uma area exageradamente grande (neste
caso, 0 modelo seria pobremente preditivo; Elith et al. 2011). Considerando que
a prevaléncia real das espécies ndo é possivel de ser estimada a partir de dados
fosseis (isso depende dos dados de auséncia) e que muda ao longo do tempo,
principalmente sob cendrios de mudancas climéticas globais como nos ciclos
glaciais/interglaciais, ndo seria adequado assumir uma prevaléncia fixa, como é
predefinida no software Maxent (Phillips et al. 2006, Elith et al. 2011), para modelar
a distribuicdo das espécies em estudos paleoecolégicos. Em outras palavras,
modelar a distribuicéo geografica de espécies extintas sob distintos cendrios
paleoclimaticos ndo é uma tarefa facil, ou talvez confidvel, usando Maxent.

Pressupostos Teoricos dos ENMs

Quando algum atributo é modelado (e.g., o nicho ecolégico), alguns pressupostos
sdo normalmente assumidos durante o processo de construcdo dos modelos. A
utilizacdo de um ENM, especialmente quando aplicado a estudos paleoecoldgicos,
presume a aceitacéo de pelo menos trés pressupostos basicos relacionados tanto
a dindmica e evolugdo das espécies (Nogués-Bravo 2009) quanto ao seu registro
fossil (Varela et al. 2011): 1) estabilidade do nicho ecolégico, 2) equilibrio espécie-
clima e 3) controle taxondmico e tafonémico do registro fossil (este ultimo apenas
quando sdo utilizados dados fésseis para calibrar os modelos). A ndo-confirmagéo
desses trés pressupostos antes de construir os ENMs pode levar a obter predicdes
irrealistas, portanto, ndo muito confidveis, do nicho e, consequentemente, das
distribuicdes geograficas das espécies. Isso é especialmente importante quando
esses modelos sdo projetados para diferentes condi¢ées ambientais, ou seja, o
modelo é utilizado para fazer previsdes em outras regides geograficas ou periodos
geoldgicos além daqueles usados para calibrar os modelos. A melhor solucéo é
sempre calibrar os modelos usando dados de ocorréncia contemporaneos aos
dados climaticos e evitar projetar as predicdes dos modelos para outros cendrios
climéaticos em diferentes areas geograficas ou periodo geoldgicos (veja discussdo
em Varela et al. 2009), principalmente quando o objetivo do estudo para o qual
esteja utilizando a modelagem exige cendrios mais realistas da distribuicao
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geografica da espécie focal (veja exemplo em Lorenzen et al. 2011). Entretanto,
quando ndo ha dados de ocorréncia das espécies para todas as regides geograficas
de interesse ou periodos no tempo, projetam-se as predicdes dos modelos para
essas outras condi¢des ambientais. Mas é importante, nesse caso, tentar validar
minimamente os pressupostos descritos abaixo, apesar das dificuldades.
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Figura 2.2. Cenarios ficticios de mudanga de nicho ao longo do tempo, equilibrio espécie-clima e suas
implicagdes para o uso dos ENMs em paleoecologia. Nos dois painéis, o nicho fundamental é representado
pela area hachurada (linhas verticais). O painel superior mostra o nicho de uma espécie ficticia modelado
parao UMG em fungdo de seu registro fossil (area sombreada em cinza com o gradiente de adequabilidade
de habitat como predito pelos ENMs) e projetado para dois periodos interglaciais (126 ka AP e 6 ka AP; 0
espaco ambiental esta representado por duas variaveis climaticas — umidade e temperatura —, os circulos
preenchidos indicam os pontos de ocorréncia da espécie — registro fossil — e os circulos vazios indicam
os habitats ndo ocupados; adaptado de Nogués-Bravo 2009). No painel inferior, a taxa de crescimento
populacional é mostrada apenas em fungio da umidade (adaptado de Pearman et al. 2008) para os
mesmos cenarios do painel superior e o nicho realizado (parte do nicho fundamental — area hachurada)
érepresentado pela area em branco. Note que nos periodos interglaciais a espécie ocupa ambientes mais
Umidos do que no periodo glacial (a linha tracejada indica o nicho realizado da espécie para 21 ka AP e a
seta cheia indica o sentido na mudanga do nicho em cada intervalo). Durante o intervalo de 126 ka AP a
21 ka AR, as pressOes seletivas relacionadas as condigoes glaciais agiram a favor dos individuos que toleram
condigbes ambientais mais secas, deslocando o nicho realizado da espécie nessa diregdo e ampliando
as condigdes ambientais nas quais suas populagdes apresentam taxas positivas de crescimento (nicho
fundamental). Durante o Holoceno, as pressdes seletivas agiram em sentido contrario, favorecendo os
individuos que toleram ambientes mais imidos. Nesse periodo, o nicho realizado foi entdo deslocado (veja
a seta), mas o nicho fundamental permaneceu estavel. Observe que nos dois casos o nicho modelado
para 21 ka AP (painel central superior) ndo prediz corretamente a ocorréncia da espécie quando projetado
para ambos os periodos interglaciais. Além dos erros de predi¢do devidos 8 mudanca de nicho ao longo
do tempo, a espécie também ndo se encontra em equilibrio com o clima durante o UMG (isto é, quando
o modelo é calibrado, a espécie ndo ocupa todos os locais ambientalmente disponiveis; veja a proporgao
da area do nicho fundamental — drea hachurada — ndo ocupada pela espécie — circulos vazios). Dessa
forma, embora o nicho fundamental da espécie seja estavel no intervalo de 21 ka AP a 6 ka AP, o modelo
apresenta baixa capacidade preditiva quando projetado para o Holoceno devido ao desequilibrio
espécie-clima. Contudo, as predigbes séo evidentemente mais afetadas quando ambos os pressupostos
(estabilidade do nicho e equilibrio espécie-clima) sdo violados, como no caso da projegdo para 126 ka
AP Note que o nicho modelado para 21 ka AP (area sombreada) estima apenas uma pequena fragdo do
nicho fundamental da espécie quando projetado para 126 ka AP.
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Estabilidade do nicho ecolagico

Este pressuposto assume que as espécies mantém o mesmo nicho ecolégico ao
longo do tempo, ou pelo menos entre os periodos utilizados na modelagem,
sem nenhuma evolucéo de caracteres (e.g., comportamentais, fisiolégicos) que
interfiram em seus requerimentos ambientais fundamentais (Peterson et al.
1999). Esse pressuposto é especialmente importante quando os ENMs sdo
utilizados para andlises paleoecolégicas, visto que a distribuicdo geografica
das espécies normalmente é projetada para outros periodos geoldgicos (veja
discussdo em Belyea 2007, Pearman et al. 2008). Por exemplo, alguns estudos
paleoecoldgicos sobre a dindmica de extin¢do da megafauna modelaram a
distribuicdo geografica dessas espécies para os periodos glaciais (21 ka AP,
Ultimo Méximo Glacial - UMG, por exemplo, para o qual existe mais registros
fosseis) e projetaram sua distribuicdo para os periodos interglaciais (126 ka
AP e 6 ka AP, para os quais existem poucos registros fosseis; veja exemplos em
Martinez-Meyer et al. 2004, Nogués-Bravo et al. 2008, Varela et al. 2010, Lima-
Ribeiro et al. 2012b). Neste caso, se houver indicios de mudancgas evolutivas e/ou
ecoldgicas nas condi¢des ambientais ocupadas pelas espécies durante os ciclos
glaciais/interglaciais, obviamente as predicdes estabelecidas para o UMG serdo
enviesadas, sob a teoria de nicho, quando projetadas para 126 ka AP e 6 ka AP
(Fig. 2.2). Ao contrario, quando o nicho ecoldgico das espécies é estavel ao longo
do tempo, deve-se usar os registros fosseis de diferentes periodos (e.g., diferentes
periodos glaciais, como 42 ka AP, 30 ka AP e 21 ka AP) para calibrar os ENMs
e entdo projetad-los para os periodos interglaciais (veja exemplo em Nogués-
Bravo et al. 2008). Essa abordagem, chamada de ‘calibragem multitemporal’
(Fig. 2.3), fornece mais dados fésseis para a construcdo dos modelos e torna
suas predicdes mais confidveis, uma vez que o nicho fundamental das espécies
é melhor determinado (veja Nogués-Bravo, 2009).

Existem varias maneiras alternativas para testar o pressuposto da
estabilidade do nicho ecolégico em estudos paleoecoldgicos (Nogués-Bravo 2009,
Svenning et al. 2011). Quando se tem apenas varidveis ambientais quantitativas,
uma boa saida, utilizada por Nogués-Bravo et al. (2008), por exemplo, é testar
se as condi¢des ambientais ocupadas pela espécie diferem entre os periodos de
interesse usando testes estatisticos (tais como MANOVA, ANOVA, teste de Kruskal-
Wallis). Outra maneira é avaliar as predi¢cGes dos ENMs por meio de projecdes
intertemporais, ou seja, projeta-se as predicdes de um modelo para outros periodos
e testa-se seu desempenho utilizando registros fésseis datados para esses mesmos
periodos (veja Quadro 2.1 e o capitulo 4; veja também a discussdo sobre avaliacdo
dos modelos na se¢do “Escolhendo limiares de decisdo e avaliando os modelos”
e exemplos em Martinez-Meyer et al. 2004, Martinez-Meyer & Peterson 2006,
Lima-Ribeiro et al. 2012b). A avaliacdo por meio de projecdes intertemporais
deve ser preferida a outros métodos sempre que houver dados fésseis para
diferentes periodos de interesse, uma vez que os dados utilizados como teste séo
independentes daqueles utilizados para construir o modelo (Araujo et al. 2005).
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Figura 2.3. Enfoque ao procedimento de calibragem multitemporal (modificado de Nogués-Bravo 2009).
O esquema mostra o nicho fundamental (linha pontilhada) de uma espécie ficticia definido por duas
variaveis ambientais, V1 e V2, e seu espago ocupado em trés periodos, t1, t2 e t3, cujas condigdes climaticas
sdo diferentes entre si. Os pontos indicam as evidéncias fosseis datadas em cada um dos trés periodos
(separados por simbolos). Observe que os pontos de ocorréncia (fésseis) exclusivos de qualquer um dos
trés periodos ndo indicam o espago ambiental completo em que a espécie consegue sobreviver (isto é,
seu nicho fundamental). Nesse exemplo ficticio, o nicho fundamental da espécie é plenamente indicado
apenas quando todos os registros fosseis de t1, t2 e t3 sdo considerados para construir o modelo, ou seja,
quando o modelo é calibrado usando os dados de ocorréncia multitemporais. O nicho multitemporal
pode ser modelado em t1, t2 ou t3, bem como projetado para qualquer outro periodo geoldgico ndo
considerado no procedimento de calibragem.

Equilibrio espécie-clima

Este pressuposto, embora assuma aspectos distintos sobre a dindmica das
espécies em relacdo aqueles a partir da estabilidade do nicho ecoldgico, tem
implica¢des semelhantes para a utilizacdo dos ENMs, especialmente em estudos
paleoecoldgicos. O pressuposto do equilibrio espécie-clima também é essencial
para que as predicdes dos modelos sejam transferidas para outras condic¢des
ambientais (Guisan & Thuiller 2005, mas veja algumas limitacdes em Varela et al.
2009).

A distribuicdo de uma espécie é considerada em equilibrio com o clima
quando ela estd presente em todas as areas climaticamente adequadas a sua
ocorréncia e ndo ocorre nas regides inadequadas (sensu Araujo & Pearson
2005). Varios outros fatores além do clima moldam a distribuicdo geografica de
uma espécie, tais como as barreiras a dispersdo, interacées interespecificas e
contingéncias histdricas (Davis et al. 1998, Araujo & Luoto 2007). A agdo desses
fatores, consequentemente, faz com que as espécies saiam do “equilibrio” com
suas condig¢des climaticas adequadas (Aradjo & Pearson 2005). Uma mudanca
nas interacdes bidticas ao longo do tempo, por exemplo, provoca altera¢des no
padrao de distribuicéo espacial das espécies (desequilibrio), fazendo dos modelos
de nicho um ponto discutivel (Davis et al. 1998). Nesse caso, o desequilibrio
provocard falhas e/ou restri¢cdes nas predi¢des dos modelos, principalmente
aqueles baseados apenas em dados de presenca, os quais predizem a distribuicdo
potencial das espécies sem considerar a informacao sobre suas auséncias (as
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auséncias sdo necessarias para testar o pressuposto, veja texto abaixo). Assim, se 0s
pontos de ocorréncia de uma espécie forem enviesados no espago ambiental e ndo
refletirem seus requerimentos ecolégicos adequadamente, as predi¢cdes dos ENMs
também serdo enviesadas no mesmo sentido e, consequentemente, a distribuicdo
geografica predita para essa espécie serd menor que sua distribuicdo potencial
real (veja Fig. 2.2; Svenning et al. 2011). Dessa forma, a validade desse pressuposto,
bem como das predi¢des dos modelos, podem variar substancialmente para
os diferentes grupos de organismos e cendrios climaticos (Aratujo & Pearson
2005). Isso sugere que as predicdes baseadas em modelos de nicho devem ser
analisadas com cuidado, sobretudo, em estudos paleoecoldgicos (Nogués-Bravo
2009, Varela et al. 2009).

Assim como para o pressuposto anterior, também existem alguns métodos
alternativos para testar o pressuposto do equilibrio espécie-clima (Nogués-Bravo
2009). Um método que tem sido bastante utilizado, talvez pela simplicidade
analitica, é medir o quanto a distribuicdo potencial de uma espécie estd realmente
ocupada com suas populacdes (range filling; Svenning & Skov 2004), ou seja, a
razdo (variando, portanto, de 0 a 1) entre suas distribuicdes realizada e potencial
(veja discussdo sobre como obter uma distribuigao potencial confidvel no item
“Incertezas, desafios e solucdes”; veja exemplos em Varela et al. 2009). Quanto
mais préxima de 1 for a razdo, maior o equilibrio da espécie com o clima (Fig. 2.2).

Outro método, talvez mais complicado, porém possivel de ser aplicado
utilizando cendrios paleoecoldgicos, é incorporar varidveis preditoras que
representam processos populacionais importantes, como dispersdo e extingdo
local (De Marco et al. 2008), e que afetam o equilibrio das espécies com o clima
(Nogués-Bravo 2009). Tarkhnishvili et al. (2012), por exemplo, utilizaram a
distdncia minima para dispersdo a partir dos refugios glaciais como uma variavel
preditora adicional para modelar a distribuicdo atual de espécies florestais no
Céucaso usando ENMs. No hemisfério norte, as espécies ficaram restritas em
refugios durante o UMG e muitas delas ainda ndo conseguiram colonizar todas
as areas climaticamente adequadas ap6s a ultima glaciagdo, de modo que estéo
em desequilibrio com o clima atualmente (Svenning & Skov 2007). A distancia a
partir dos refugios representa, nesse caso, uma medida de custo para dispersao.
Segundo os autores, essa varidvel adicional melhorou o desempenho preditivo
dos ENMs em relacdo aqueles construidos apenas com varidveis climaticas,
além de possibilitar predi¢ées mais reais considerando as restri¢cées impostas
pela dindmica de dispersdo pés-glacial. Esse estudo € um exemplo claro de como
incorporar os efeitos restritivos da dispersdo nos modelos de nicho.

Controle taxonomico e tafonomico do registro fossil

A equivaléncia taxon6mica entre as espécies ou outras unidades taxondmicas
representadas no registro féssil € um pressuposto essencial nos estudos
paleoecoldgicos em geral. Se o registro fossil ndo indicar pontos de ocorréncia
de uma Unica espécie no espaco e no tempo, entdo qualquer predi¢do para esta
espécie a partir dos modelos correlativos, por exemplo, serd enviesada sob a
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teoria de nicho (Belyea 2007). Ja o controle tafondmico (ou a falta dele) influencia
os ENMs exclusivamente no vinculo, durante a constru¢do dos modelos, entre a
evidéncia féssil e as condi¢des paleoclimaticas onde a espécie existiu. Esta conexao
pode ser enviesada tanto espacialmente quanto temporalmente se o registro féssil
ndo indicar a regido e/ou o periodo real em que a espécie sobreviveu (Varela et al.
2011). Os fésseis, por exemplo, podem ser transportados horizontalmente a grandes
distancias por rios e ventos, por exemplo, e verticalmente por retrabalhamento
das camadas estratigraficas, formando, assim, assembleias aléctones (Simdes &
Holz 2004). Em ambos os casos o registro féssil geraria uma descricéo enviesada
do nicho ecoldgico da espécie e certamente afetaria as predicdes dos modelos. E
importante, portanto, que sejam selecionadas apenas as evidéncias fosseis sem
indicios de transporte ou que tenham um controle tafonémico confidvel. Nao
obstante, essa avaliacdo deve levar em consideracdo a escala e amplitude da
area geografica de interesse, bem como a resolugdo dos ambientes considerados
na modelagem (e.g., tamanho das parcelas de uma grade). Esses problemas de
transporte sdo menos importantes quando o objetivo é modelar uma espécie
amplamente distribuida no espaco (e.g., escalas continentais, globais) e no tempo
e, principalmente, quando os ambientes possuem resolucdo grosseira (quando
as parcelas de uma grade, por exemplo, possuem 100 x 100 km ou mais; veja a
discussdo completa em Varela et al. 2011).

Escolhendo Limiares de Decisao, Avaliando os Modelos e
Validando suas ProjecOes

Apesar dos termos ‘avaliacdo’ e ‘validacdo’ dos modelos serem frequentemente
usados como sindénimos na literatura, inclusive no caso dos ENMs (Franklin
2009), eles possuem significados bem distintos e serdo utilizados, no contexto
deste capitulo, para tratar da habilidade preditiva dos modelos calibrados e suas
projecdes para outros periodos, respectivamente. Segundo Peterson et al. (2011),
a avaliacdo dos modelos é dependente de testes estatisticos e normalmente é feita
utilizando parte dos dados de calibracdo como dados de teste. A validacdo, por
outro lado, é um caso especial de avaliacdo em que sdo utilizados dados de teste
independentes (Peterson et al. 2011).

Avaliagdao dos modelos

Um passo importante apds construir qualquer modelo é avaliar seu desempenho.
No caso dos ENMs, deve-se avaliar se a distribuicdo geografica modelada (refletida
pelo nicho) representa uma predicdo melhor do que outra gerada ao acaso,
ou seja, como se os pontos de ocorréncia da espécie tivessem sido amostrados
aleatoriamente por todo o dominio geografico ou ambiental de interesse (Fielding
& Bell 1997). Obviamente, o conjunto de pontos de ocorréncia de uma espécie em
uma regido qualquer, que € usado pelos ENMs para modelar seu nicho ecoldgico,

Modelando o Nicho Ecolégico e a Distribuigao Geografica das Espécies no Passado

41



42

ndo é determinado aleatoriamente ao longo dos gradientes ambientais. Assim, se
as predicdes de um modelo ndo diferirem de uma predigdo ao acaso, entdo nédo
devem ser configveis.

A maioria dos ENMs prediz, no entanto, um gradiente de adequabilidade
ambiental, de modo que é necessario escolher um valor desse gradiente para
determinar os limites da area de distribuicdo geografica modelada (chamado
de limiar de decisdo ou threshold; Liu et al. 2005). Neste contexto, somente 0s
locais com adequabilidade igual ou superior ao limiar de decisdo sdo preditos
como adequados a ocorréncia da espécie. A area predita para a distribuicdo
geografica da espécie é, entdo, totalmente dependente do critério utilizado para
escolher o limiar de decisdo (Nenzén & Araujo 2011). Por exemplo, a escolha de um
limiar conservador, por um lado, resulta em uma area de distribuicdo modelada
extremamente ampla, que seria facilmente obtida ao acaso, aumentando os erros
de predicdo (neste caso, erro de comissdo, ou seja, o modelo prediz presenca
enquanto a espécie ndo foi observada — estd ausente — naquele ambiente; veja
figura 2.4a e texto abaixo). Por outro lado, um limiar muito restritivo leva a
predicdo de uma area de distribuicdo reduzida, aumentando os erros de omissao
(o modelo prediz que a espécie estd ausente enquanto ela foi observada — esta
presente — naquele ambiente; Fielding & Bell 1997).

1,00
(A) OBSERVADO (B)
AUC=0,85
2 0,754
kS|
T
=]
2 050
2 performance
= do modelo:
E --—— treino
a, 0,254 v teste
|
o calazey O F S erformance
1 PPV (sensibilidade) = a/(a+c) 1 p o]
| PNV (especificidade) = d/(b+d) | aleatoria
| PEP = b/(b+d) = 1-especificidade | 0 4 T T T
____________ 0 0,25 0,50 0,75 1,00

PFP (1 - especificidade)

Figura 2.4. (A) matriz de confusdo, representada por uma tabela de contingéncia 2x2, e (B) curva
ROC, representando o desempenho do modelo (indice AUC) quando avaliado pelos préprios dados
de treinamento (linha continua) e pelos dados de teste (linha tracejada). Em (A) também estdo
representadas as equagdes para calcular os indices de sensibilidade (ou proporgdo de positivos
verdadeiros - PPV) e especificidade (ou proporc¢do de negativos verdadeiros - PNV), necessarios
para construir a curva ROC. Note que o complemento da especificidade (1 - especificidade) nada
mais é do que a proporgdo de falsos positivos — PFP. Portanto, dadas as predigdes dos modelos, PPV
(sensibilidade) indica a probabilidade de selecionar um ambiente corretamente classificado como
positivo (presenca da espécie) dentro de todo o dominio geografico ou ambiental de interesse,
enquanto PFP (1 - especificidade) indica o contrario, ou seja, a probabilidade de obter um ambiente
erroneamente classificado como positivo (erro de comissdo). O erro de omissdo é obtido pelo
complemento da sensibilidade (ou proporgéo de falsos negativos). Em (B), cada ponto da curva ROC
indica um par de indices PPV e PFP calculados para um possivel limiar de decisio selecionado dentro
do gradiente continuo de adequabilidade ambiental predito pelo modelo.
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Assim, a escolha do limiar de decisdo deve ser baseada no objetivo do
estudo, a fim de controlar a direcdo dos erros de predicédo (i.e., penalizar os erros
de omissdo — também chamados de falsos negativos — ou os erros de comissédo —
falsos positivos —, ou ainda equilibra-los). Como pode ser observado, aumentando
os erros de omissédo tende-se a diminuirem os erros de comissdo e vice-versa,
embora essa relacdo néo seja perfeitamente linear. Convenientemente, varios
indices podem ser calculados para essa finalidade usando a matriz de confusdo
(Fig. 2.4A) que contém os erros de predicdo estabelecidos a partir de um limiar
qualquer. Com os indices calculados a partir de varios limiares, seleciona-se, entéo,
aquele cujo balango entre os erros de predicdo seja mais adequado para o estudo
em questdo (veja Fielding & Bell 1997, Liu et al. 2009 para uma completa revisdo
sobre os indices e critérios utilizados para determinar o melhor balango entre
os erros de predicdo). Para montar a matriz de confuséo, entretanto, necessita-
se de informacdes sobre a auséncia das espécies, o que néo é possivel usando
dados fosseis.

Ainda, outro problema comum com essas métricas dependentes de um
limiar especifico de deciséo, como discutido acima, € sua incapacidade de usar toda
ainformacao proveniente do modelo. No caso dos ENMs, por exemplo, as predi¢des
continuas de adequabilidade ambiental sdo classificadas dicotomicamente em
presenca/auséncia da espécie usando um unico limiar de deciséo a fim de montar
amatriz de confusdo. Entretanto, essa matriz varia enormemente quando se utiliza
diferentes critérios (veja a influéncia de diferentes limiares de decisdo sobre os
resultados de um modelo em Nenzén & Araujo 2011). Embora a classificacdo
bindria seja conveniente para que o pesquisador tome suas decisdes, muitas vezes
ela é dependente de critérios subjetivos, o que pode gerar distor¢des nas predi¢des
originais e enviesar os resultados (Jiménez-Valverde & Lobo 2007).

Para evitar esse problema, existem alguns métodos de avaliagdo
independentes de limiares especificos de decisdo, como a andlise da curva
ROC (sigla do inglés para Receiver Operating Characteristic, Fig. 2.4B; mas
veja outros métodos em Liu et al. 2009). A curva ROC é obtida relacionando-
se os valores de sensibilidade (proporcao de positivos verdadeiros) no eixo-y
ao complemento da especificidade (1 - especificidade, ou proporcdo de falsos
positivos) no eixo-x, de modo que a drea sob essa curva, denominada AUC (sigla
do inglés para Area Under Curve), indica a qualidade das predicdes do modelo
(Fig. 2.4B). O indice AUC é considerado uma importante métrica do desempenho
do modelo justamente porque ele ndo é baseado na escolha de um inico limiar
de decisdo em particular. Os valores de sensibilidade e especificidade séo
calculados a partir de diversos limiares de decisdo, ou seja, varios valores do
gradiente de adequabilidade ambiental preditos pelo modelo. O indice AUC
indica ainda a probabilidade do classificador (neste caso, o ENM) identificar
corretamente o evento modelado (presenca da espécie, Fielding & Bell 1997,
mas veja algumas criticas importantes em Lobo et al. 2008). No contexto dos
ENMs, um AUC de 0,9 (variando de 0,5 a 1), por exemplo, indica que se forem
selecionados, aleatoriamente, inumeros pares de ambientes onde a espécie
foi observada presente e ausente dentro de todo o dominio geografico ou
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ambiental considerado no estudo (dados de presenca e auséncia da espécie),
em 90% dos casos o0 modelo corretamente prediz um valor de adequabilidade
maior para os ambientes positivos (onde a espécie estd presente) do que para
seus pares negativos (Pearce & Ferrier 2000). Desse modo, um AUC de 0,5 indica
que o modelo é tdo preciso quanto uma predicdo aleatdria para classificar os
ambientes positivos e negativos. Em outras palavras, o modelo ndo consegue
distinguir eficientemente as caracteristicas ambientais dos locais onde a
espécie estd presente daqueles aonde ela estd ausente. Na verdade, segundo
Swets (1988), um bom desempenho preditivo seria alcancado apenas com
AUCs acima de 0,9 (AUC igual a 1 indica predigdes perfeitas), mas ENMs com
AUCs acima de 0,75 sdo potencialmente uteis nas andlises ecoldgicas (segundo
recomendacdes de Elith 2002).

Segundo Phillips et al. (2006), outra vantagem importante do AUC é que
ele também pode ser obtido para os modelos baseados somente em presencas,
usando as pseudo-auséncias para montar a matriz de confusdo (que é necessdria
para calcular sensibilidade e especificidade; veja Fig. 2.4A). Nesse caso, como as
pseudo-auséncias ndo podem ser interpretadas como auséncia real da espécie
em um determinado ambiente, 0 AUC indica apenas se os modelos classificam as
presencas com maior precisdo do que uma predigdo aleatdria, ao invés de indicar
se o modelo é apto para distinguir presenca de auséncia (Phillips et al. 2006).

Paradoxalmente, embora a curva ROC fornega um unico indice AUC
relativamente adequado para avaliar os modelos, inclusive aqueles baseados
somente em dados de presenca, ela ndo proporciona uma regra unica e geral
para classificacdo bindria (presenga/auséncia) das predi¢des continuas (Lobo et al.
2008). Em outras palavras, varios critérios podem ser utilizados para determinar
um limiar de decisdo a partir da curva ROC. Uma possibilidade é usar o ponto
méximo de inflexdo da curva - maxima somatoria de sensibilidade e especificidade
-, ou ainda a somatéria minima de sensibilidade e especificidade, dependendo
das taxas de acerto e erro do modelo e do objetivo do estudo. Em estudos
paleoecoldgicos, contudo, muitas vezes é necessario delimitar a 4rea modelada
de distribuicdo geografica potencial das espécies sem erros de omissdo a fim de
analisar, por exemplo, a préopria mudanca na distribuicdo geografica das espécies
em um determinado intervalo de tempo (Banks et al. 2008a, Banks et al. 2008b),
a dindmica de extincdo (Martinez-Meyer et al. 2004, Nogués-Bravo et al. 2008,
Varela et al. 2010, Lorenzen et al. 2011, Lima-Ribeiro et al. 2012b), os padrdes de
diversificacdo (especiacdo) e migracdo (Peterson 2009, Maguire & Stigall 2009),
riqueza de espécies (Wisz & Rahbeck 2007, Lima-Ribeiro et al. 2013), conservagado
de nicho (Martinez-Meyer et al. 2004, Martinez-Meyer & Peterson 2006, Peterson
& Nydri 2007) e localizacdo de refugios (Waltari et al. 2007, Carnaval & Moritz
2008, Carnaval et al. 2009).

Assim, um bom critério para estabelecer o limiar de decisdo em estudos
paleoecoldgicos é truncar a adequabilidade pelo menor valor associado a um
ponto de ocorréncia conhecido da espécie dentre aqueles usados para calibrar
o modelo (chamado LPT, sigla do inglés para lowest presence threshold; Nogués-
Bravo 2009, Svenning et al. 2011, Varela et al. 2011). Esse critério para escolha do
limiar de decisdo assegura auséncia total de erros de omissdo dados os pontos
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de ocorréncia da espécie utilizados no modelo (veja discussdo em Pearson et al.
2007, veja também De Marco & Siqueira 2009), pois todos os locais tdo adequados
quanto, ou mais adequados que aqueles ocupados pela espécie, sdo preditos,
por definicdo, como presenca. Na verdade, nenhum local ocupado pela espécie
serd predito pelo modelo como inadequado a sua ocorréncia. Outros critérios
também podem ser utilizados, como a escolha arbitraria de um valor do gradiente
de adequabilidade (e.g., eliminando 10%, 20%, enfim, um percentil qualquer
arbitrdrio, dos piores valores de adequabilidade preditos pelo modelo), contudo,
normalmente apresentam desempenho pior que LPT (Pearson et al. 2007).

Outro aspecto importante é que também é comum dividir os dados de
ocorréncia em dois subconjuntos, dados de treinamento e dados de teste, ja que
dados de teste independentes normalmente ndo sdo disponiveis e/ou amostrados
apenas para essa finalidade (Fielding & Bell 1997). Assim, os modelos sdo
calibrados com o subconjunto dos dados de treinamento e os dados de teste
sdo usados como o exemplo real da distribuicdo da espécie contra a qual suas
predicdes sdo avaliadas. Ou seja, os dados de teste sdo usados para estabelecer
a proporcdo dos erros de predicdo na matriz de confusdo (Fielding & Bell
1997). Embora a curva ROC possa ser construida usando os préprios dados de
treinamento para montar a matriz de confusdo a cada nivel possivel de limiar,
é recomendado que também se avalie o indice AUC a partir dos dados de teste
(veja exemplo na Fig. 2.4b). Portanto, considerando que a maioria das espécies
tem um registro fossil reduzido para a maioria dos continentes (e.g., América
do Sul) e periodos geoldgicos mais antigos (Varela et al. 2011), a divisdo dos
registros fosseis prejudicaria, em termos de reduzir o poder estatistico, tanto
a calibragem quanto a avaliacdo dos modelos. Ou seja, com poucos graus de
liberdade, os modelos podem ser erroneamente avaliados como confidveis (veja
discussdo em Hanberry et al. 2012).

Seguindo essa ldgica, Pearson et al. (2007) descreve um método, chamado
leave-one-out (LOO), para avaliar o desempenho estatistico dos modelos calibrados
com poucos pontos de ocorréncia. Por essa razdo, LOO deve ser preferivelmente
usado em estudos paleoecoldgicos com poucas evidéncias fésseis. LOO é
descrito como um caso especial dos métodos de divisdo de dados (chamados
k-fold partitioning ou k-fold cross-validation) no qual é imposta uma técnica de
reamostragem por “Jackknife”, como se segue. Um unico ponto de ocorréncia da
espécie é removido do conjunto total (com ‘K’ pontos de ocorréncia) e o modelo é,
entdo, calibrado com os k-1 pontos de ocorréncia restantes. Em seguida, verifica-se
se o modelo foi apto para predizer corretamente a ocorréncia omitida (Fig. 2.5). O
procedimento é repetido ‘k’ vezes, omitindo-se um ponto de ocorréncia diferente
a cada etapa. Ao final, é calculada uma probabilidade, relativa a rea total predita
como presenca (aqui seria adequado utilizar o limiar LPT) e a taxa de sucesso/
insucesso preditivo de cada etapa, usando uma extensdo da distribuicdo de
probabilidades binomial cumulativa (Fig. 2.5; veja o programa computacional
disponibilizado por Pearson et al. 2007 para calcular essa probabilidade).
Resumindo, probabilidades estatisticamente significativas (P < 0,05) indicam que as
predicdes do modelo sdo confidveis, ou seja, melhores que uma predicdo aleatoria.
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Figura 2.5. Panorama geral do teste leave-one-out baseado na técnica de reamostragem “Jackknife’, como
descrito por Pearson et al. (2007) no contexto dos ENMs. Cada mapa mostra a distribuicdo modelada
quando um dos quatros pontos de ocorréncia de uma espécie ficticia é excluido durante a construgéo
do modelo (o ponto omitido em cada etapa esta indicado com asterisco). Nesse exemplo, a ocorréncia
observada da espécie esta representada por registros fosseis em quatro sitios paleontolégicos. As quatro
predigdes, cada uma omitindo um dos registros de ocorréncia, foram obtidas com um mesmo algoritmo
e a area de distribuicio geografica foi delimitada usando o limiar LPT. Apenas um dos registros (Furna
do Estrago, nordeste brasileiro), quando excluido, ndo foi predito pelo modelo calibrado com os outros
trés pontos. Note que, embora a taxa de sucesso preditivo seja relativamente alta (trés pontos dentre os
quatro, no total, foram preditos como presenca), a area de distribuicdo geografica predita pelo modelo
em cada etapa é muito grande (chega a 87% de toda a América do Sul em uma das etapas), de modo
que essas predibes sdo facilmente obtidas ao acaso (P > 0,05).
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Um ponto importante, especialmente em estudos paleoecoldgicos, é que
como cada registro de ocorréncia é usado para calibrar k-1 modelos (mas em
k-1 combinagdes diferentes com outros registros) e os modelos sdo avaliados
contra cada registro, as predicdes confidveis (P < 0,05), quando avaliadas pelo
teste LOO, indicam que a estimativa do tamanho e localizacdo da area de
distribuicdo geogréafica modelada para a espécie analisada ndo é sensivel a
nenhum registro de ocorréncia especifico. Em outras palavras, todos os registros
de ocorréncia contribuem de forma similar para determinar o nicho da espécie e,
consequentemente, para construir as predi¢ées do modelo. Isso sugere também
que o conjunto de dados de ocorréncia ndo apresenta viés espacial e/ou ambiental
relevante (veja também essa discussdo em Lorenzen et al. 2011). Ao contrdrio, se 0s
registros de ocorréncia forem muito enviesados no espaco ambiental, os modelos
construidos a partir de diferentes combinacdes de ocorréncias gerariam diferentes
estimativas do tamanho e localizacdo da drea de distribuicdo geografica da espécie,
de modo que o conjunto de predi¢es ndo diferiria, ao final, de uma predicdo ao
acaso (P > 0,05). Essa discussdo se torna importante em estudos paleoecolégicos
porque os registros fésseis normalmente sdo reduzidos, incompletos e enviesados
para a maioria das espécies (veja os efeitos do viés de amostragem sobre as
hipéteses de distribuicdo das espécies em Lobo et al. 2007, Hortal et al. 2008).

Validagao das projecoes

Um dos maiores desafios de se usar ENMs é validar as projec¢des do nicho
ecoldgico (i.e., o0 modelo) para outros periodos usando dados de teste
independentes (Peterson et al. 2011), sobretudo sob cenérios de mudancas
climaticas (Araujo et al. 2005). Embora a divisdo dos dados de ocorréncia seja
aceitavel para avaliar os modelos, como discutido acima (e.g., veja o teste leave-
one-out), é impossivel validar as predigdes projetadas para diferentes cendrios
climaticos, frequentemente utilizadas nos estudos paleoecoldgicos, utilizando
esse método. Os dados de teste sempre sdo contemporaneos aos dados de
treinamento e, portanto, avaliam apenas o desempenho do modelo no periodo
em que ele foi calibrado, mas nunca suas proje¢des para outros periodos. Além
disso, o subconjunto dos dados de teste normalmente é autocorrelacionado
com os dados de treinamento, aumentando o erro tipo I associado ao teste de
desempenho do modelo (0 modelo é avaliado com bom desempenho mais vezes
do que seria esperado ao acaso).

Entretanto, hd uma possibilidade interessante em paleoecologia, ja que
ndo é muito dificil obter evidéncias fosseis datadas para diferentes periodos no
tempo, embora ndo em grandes quantidades. Pode-se calibrar os ENMs usando
as ocorréncias fosseis de um periodo (tempo 1 - t1 -, por exemplo, com o maior
numero de registros fésseis), projetar o nicho ecolégico modelado para outro
periodo (t2, com menos registros fésseis) e validar suas predi¢des a partir das
ocorréncias fosseis datadas para t2 (Martinez-Meyer et al. 2004). Nesse caso, deve-
se avaliar se os modelos construidos com as condi¢des ambientais de t1 sdo capazes

Modelando o Nicho Ecolégico e a Distribuigao Geografica das Espécies no Passado

47



48

de predizer, como presenca, aqueles locais realmente ocupados pela espécie em t2,
os quais sdo determinados pelo registro féssil da espécie em t2 (ver Quadro 2.1).
Essa abordagem é mais eficiente que os métodos de divisdo do conjunto de dados
(k-fold cross-validation) quando as predi¢des de um modelo sdo projetadas para
diferentes periodos, pois os conjuntos de dados de treinamento e de teste sdo
independentes entre si, embora ambos indiquem as preferéncias ambientais
da espécie. Nesse sentido, se 0 modelo nédo é capaz de predizer a presenca da
espécie nos locais onde ela realmente ocorre, obviamente suas predi¢des ndo sdo
confidveis, pelo menos quando projetadas aqueles periodos especificos cujos dados
de teste independentes estdo disponiveis. F importante lembrar, entretanto, que
essa comparacdo entre t1 e t2 é valida apenas sob o pressuposto de ndo-evolucdo
do nicho (Fig. 2.2), conforme discutido anteriormente (veja item “Pressupostos
tedricos dos ENMs”).

Outros métodos alternativos, menos eficientes, porém aceitaveis, sdo baseados
em comparag¢des narrativas. Por exemplo, a distribuicdo geografica de uma espécie
projetada para diferentes periodos pode ser comparada com a distribuicdo de
algum indicador (proxy) que representa as preferéncias ambientais daquela
espécie (como localizacdo de refugios estabelecida em estudos filogeograficos, o
tipo vegetacional, biomas; Nogués-Bravo 2009). Nogués-Bravo et al. (2008), por
exemplo, utilizaram a linha de drvores da Eurdsia, estabelecida por grdos de pélen
depositados durante o ultimo ciclo glacial, para validar a distribui¢do potencial
de Mamutes (Mammuthus primigenius) em diferentes periodos, considerando
que a espécie era restrita a vegetacdo de Tundra. Esses métodos de comparacao
narrativa sdo mais eficientes para ambientes com baixa biodiversidade e afetados
diretamente por agentes glaciais, como é o caso das regides temperadas do
hemisfério norte. A dindmica e diversidade dos ambientes tropicais sdo muito
mais complexas e pouco provavelmente se consegue descreve-las adequadamente
usando estratégias narrativas. Esses métodos narrativos, portanto, devem ser
utilizados com cuidado e sempre como uma forma alternativa e complementar
para validar as projecdes de um ENM.

Erros, Incertezas e Desafios

Embora existam técnicas confidveis para avaliar a qualidade das predicdes dos
ENMs para diferentes tipos de dados e sob distintos critérios tedéricos, como
discutido acima, muitas decisdes sdo feitas durante o processo de modelagem,
0 que pode gerar predi¢des alternativas e incerteza nos mapas preditivos de
distribuicdo potencial (Araujo & New 2007). Essas decisdes envolvem, por exemplo,
os métodos de pesquisa e obtencdo dos dados, os algoritmos de modelagem, a
selecdo das varidveis preditoras e das simulacdes climdticas e a escolha do limiar
de decisdo e dos métodos de avaliacdo. Varios estudos mostram que diferentes
algoritmos, por exemplo, predizem diferentes areas de distribuicéo geografica
usando um mesmo conjunto de dados (Dormann et al. 2008, Diniz-Filho et al. 2009),
especialmente quando projetadas para diferentes cenarios climaticos (Fig. 2.6;
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Thuiller 2004, Pearson et al. 2006, Collevatti et al. 2013). O mesmo problema
também é encontrado, principalmente, quando os modelos sdo calibrados com
diferentes simulacdes paleocliméticas (GCMs; Diniz-Filho et al. 2009) ou quando
se utiliza diferentes critérios para escolha do limiar de decisdo (Nenzén & Araujo
2011).

Bioclim

Mahalanobis

Maxent

Figura 2.6. Incerteza na distribuigdo geografica de Smilodon populator predita pela combinagéo de
trés métodos (ENM:s - Bioclim, Mahalanobis e Maxent) e trés simulagdes paleoclimaticas (GCMs - ccsm,
fgoals e miroc). Diferentes combinagdes entre ENMs e GCMs geraram diferentes predigdes, ou seja, um
mesmo método prediz diferentes distribuicdes para uma mesma espécie, tanto em area quanto em sua
localizagdo espacial, quando calibrado com diferentes GCMs e vice-versa. Observe que as predigdes
usando o GCM ‘fgoals’ sdo mais semelhantes entre si (independente do método; sequéncia central
vertical) do que aquelas usando os GCMs ‘ccsm’ e ‘miroc’ (retirado de Lima-Ribeiro & Diniz-Filho 2012).
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Dessa forma, ha pelo menos duas solucdes possiveis para lidar com essas
fontes de incerteza metodoldgicas ao invés de apenas detectar a ocorréncia
do problema, embora ambas estejam em fase de desenvolvimento técnico e
conceitual. Uma delas, mais tradicional, é entender porque diferentes modelos
geram diferentes predi¢6es considerando seus mecanismos de modelagem, ou
seja, conhecer como cada modelo estabelece o nicho de espécies com diferentes
caracteristicas ecoldgicas (e.g., espécies raras e dominantes), para entdo definir
o melhor modelo preditivo de acordo com as espécies analisadas e o objetivo do
estudo (veja discussdo em Elith & Graham 2009).

A segunda solucdo é combinar todos os resultados oriundos dessas fontes de
incerteza para gerar predicoes mais robustas (chamada de ensemble solutions; veja
Aratjo & New 2007), sobretudo em relacdo a dindmica da distribuigdo geografica
das espécies sob cendrios de mudancas climéticas globais (Terribile et al. 2012).
A idéia de combinar os resultados é baseada, por um lado, nos critérios de que
tanto as predicdes unicas ndo sdo a representacdo mais fiel da realidade, quanto
em que todos os modelos sdo falhos em algum ponto, mas produzem informacdes
uteis (Araujo et al. 2005, Araujo & New 2007). Por outro lado, Aratjo e New (2007)
recomendam que a combinacdo dos resultados ndo deve ser considerada como
um método alternativo & abordagem tradicional de tentar construir modelos
cada vez melhores, com predic¢des individuais mais robustas a partir de dados
mais confidveis (a primeira solucdo). A combinacdo dos resultados, embora
aprimore a qualidade de multiplas predic6es a partir desse problema emergente,
ainda continua dependente das predic¢des individuais; logo, melhores predicdes
individuais resultardo em melhores predi¢des combinadas (Araujo et al. 2005).

Ao divulgarem essa idéia no contexto dos ENMs, Araujo e New (2007)
propuseram quatro abordagens gerais para apresentar a combinacdo de
predicdes, as quais podem ser agrupadas em dois conjuntos distintos. O primeiro
deles é gerar um mapa de distribuicdo potencial indicando quantos modelos,
considerando todas as possiveis fontes de incerteza, predizem cada local como
adequado a sobrevivéncia da espécie focal (mas veja Araujo & New 2007 para
diferentes formas de apresentar esses resultados). Essa abordagem é chamada de
“consenso” e ilustra a forma mais simples de lidar com as incertezas preditivas
no contexto dos ENMs. Portanto, deve ser preferivelmente utilizada nos estudos
paleoecoldgicos com poucos registros fosseis (Varela et al. 2011; veja os mapas de
consenso para Eremotheriumno capitulo 4). A segunda maneira para apresentar os
resultados combinados é mais complexa porque propdem ajustar uma funcéo de
densidade de probabilidades a partir de todas as possiveis predi¢des alternativas e
mostrar a distribuicdo potencial em funcdo da probabilidade estimada da espécie
focal ocorrer em cada local da area geografica de interesse.

Seguindo essa ideia, Diniz-Filho et al. (2010) propuseram trés fases
consecutivas com crescente grau de complexidade, mas ndo mutuamente
excludentes, para analisar os resultados combinados a partir da abordagem de
consenso. A primeira fase é simplesmente obter o mapa de consenso a partir de
diferentes predicOes e interpreta-lo visualmente. A segunda fase envolve a descri¢ao
das diferencas entre os possiveis mapas preditivos, cada um obtido a partir de
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uma fonte de incerteza diferente, utilizando técnicas de andlise multivariada.
Nesta fase é possivel identificar quais conjuntos de predi¢des (combinagdes entre
os componentes de incerteza, como ENM*GCM*Limiar*Preditores) diferem entre
si, o que reforca aquela abordagem tradicional para entender o mecanismo de
modelagem que leva as diferencas entre as predicdes, como discutido acima.
A terceira e ultima fase consiste na andlise quantitativa da magnitude relativa
das diferentes fontes de incerteza. Nesta fase pode-se utilizar testes analiticos
de particdo de variancias, como a ANOVA fatorial, por exemplo, para identificar
quais componentes (como ENM, GCM, limiares ou preditores) adicionam maior
incerteza ao conjunto de predi¢des e deve-se, inclusive, mapear as incertezas
na area geografica de interesse (veja exemplo no capitulo 4; veja também
Dormann et al. 2008, Diniz-Filho et al. 2009, Diniz-Filho et al. 2010, Nenzén &
Araujo 2011, Terribile et al. 2012).

Sintese

* O principio geral de modelagem da distribuicdo geografica das espécies é
conceitualmente baseado na teoria do nicho ecoldgico, especificamente no
conceito de nicho fundamental baseado em varidveis cenopoéticas (ou nicho
Grineliano) e tecnicamente sustentado por trés pilares fundamentais: a
informacdo sobre as espécies, as varidveis ambientais e os modelos analiticos
propriamente ditos. A operacionalizacdo desses modelos de nicho é possivel
devido a dualidade do nicho ecolégico entre os espagos ambiental e geografico.
Entretanto, é necessdrio ter em mente que a distribuicdo geografica predita
pelos modelos de nicho ecolégico (ENMs) ndo considera os efeitos restritivos de
importantes fatores que agem em pequenas escalas espaciais, como migracao
e interacdes bidticas;

* Os ENMs determinam o nicho das espécies relacionando seus dados de
ocorréncia aos preditores ambientais de interesse e podem, portanto, ser
calibrados usando dados fésseis e simulacdes paleoclimdticas. Em estudos
paleoecoldgicos, entretanto, deve-se priorizar o uso dos ENMs que nao
subestimam a distribuicdo potencial de uma espécie, como aqueles baseados
apenas em dados de presenca;

* Os ENMs sempre devem ser abordados considerando dois pressupostos basicos:
estabilidade do nicho ecolégico e equilibrio espécie-clima. A confiabilidade
das predi¢des dos modelos, principalmente quando extrapoladas para outras
condicdes ambientais (projetadas para outros periodos geolégicos ou regides
geograficas), sdo totalmente dependentes das caracteristicas ecoldgicas
e evolutivas da espécie focal sob essas condi¢des. Além disso, quando os
ENMSs sdo aplicados em estudos paleoecoldgicos, o controle taxondémico e
tafonémico do registro fdéssil também deve ser considerado. Esse terceiro
pressuposto, entretanto, ¢ menos importante quando o objetivo é modelar
uma espécie amplamente distribuida no espaco e no tempo e, principalmente,
quando os ambientes (e.g., parcelas da grade) possuem resolucéo grosseira.
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E recomendavel, portanto, que as predi¢des baseadas em modelos de nicho
devem ser analisadas com cuidado, sobretudo, em estudos paleoecolégicos;
Avalidade dos modelos baseados na légica dos ENMs depende da significAncia
do ajuste entre as variaveis climdticas e sua expressdo espacial, definida
como os limites da distribuicdo geografica das espécies representando seus
requerimentos ambientais de uma maneira mais eficiente que predicdes
aleatdrias;

O processo de modelagem utilizando ENMs exige muitas decisdes por parte do
pesquisador, envolvendo, por exemplo, os métodos de pesquisa e obtencdo dos
dados, os algoritmos de modelagem, a selecdo das varidveis preditoras e dos
AOGCMs e a escolha do limiar de decisdo e dos métodos de avaliacdo. Todas
essas decisdes podem gerar predi¢des alternativas e uma grande quantidade
de incerteza nos mapas de distribuicao potencial. Existem duas maneiras para
lidar com essas incertezas preditivas: melhorando a qualidade dos dados e
modelos, 0 que inclui entender o mecanismo preditivo de cada modelo sob
diferentes cendrios ecolégicos, ou combinando os resultados de todas as
possiveis fontes de incerteza, como nos mapas de consenso (ensemble solutions).
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CAPITULO 3

Dados Necessarios para
Modelar o Nicho e a
Distribuicao Geografica
das Espécies no Passado

MODELO DE NICHO - ENM

Holoceno
médio




“..what we observe is not nature (itself), but nature exposed to our method of questioning”
- Werner K. Heisenberg -

Como abordado no capitulo anterior, o processo recente de modelagem da
distribuicdo geografica das espécies com base no conceito de nicho ecolégico é
tecnicamente sustentado por trés pilares fundamentais: 1) a informacéo sobre as
espécies (dados de ocorréncia), 2) as varidveis ambientais e 3) os proprios métodos
analiticos. Os dois primeiros expressam os dados necessarios para calibrar os
modelos de nicho, portanto, deles também dependem o alcance e as limitacdes
das predicGes a serem obtidas (i.e., 0 ajuste dado pelos métodos). Neste capitulo
pretende-se discutir os tipos de dados que podem ser usados nos ENMs, seus
atributos, vantagens, conveniéncias, vieses e limitacdes, além de descrever as
principais fontes com importantes informac6es paleoecoldgicas.

A Escala dos Dados: Conceitos, Principios e Implicacdes

O primeiro passo antes de obter os dados para calibrar ENMs é estabelecer qual
a escala espacial e temporal que melhor expressa os objetivos do estudo. Dela
depende a qualidade dos dados de ocorréncia, quais varidveis preditoras serdo
utilizadas, além de interferir nas predi¢des dos modelos (Whittaker et al. 2001).
Como discutido no capitulo anterior, a distribuicdo geografica de uma espécie é
resultado da acdo de diferentes fatores que agem em diferentes escalas. O clima,
por exemplo, é um importante preditor da ocorréncia das espécies em grandes
escalas espaciais e temporais, enquanto fatores ligados as interagdes bidticas
e dispersdo afetam as espécies em escalas menores (Pearson & Dawson 2003,
Peterson et al. 2011). Portanto, por definicéo, predi¢des mais finas nunca seriam
conseguidas utilizando-se apenas preditores climaticos.

Ainda conforme discutido no capitulo anterior, as predicdes de
alguns métodos sdo totalmente dependentes da area de estudo, dada
a técnica utilizada para ajustar o nicho das espécies. O método
ENFA, por exemplo, ajusta o gradiente de adequabilidade a
partir de comparagdes entre os locais onde a espécie ocorre e
todos os ambientes disponiveis na drea de estudo (fatores
marginalidade e especializagao, ver capitulo anterior).
Os métodos GARP e Maxent tambhém sdo afetados, ja
que as pseudo-auséncias necessdrias para ajustar
o nicho sdo determinadas em toda a area de
estudo. Nesses casos, diferentes predicoes
podem ser obtidas mudando-se apenas
a area de estudo. Além disso, um
importante efeito de escala sobre
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a habilidade preditiva dos ENMs é discutida em Barve et al. (2011); melhores
modelos sdo obtidos aumentando artificialmente a drea de estudo.

Independente dos efeitos discutidos acima, a escala temporal é um
componente primordial em estudos paleoecoldgicos usando ENMs. Primeiro, o
registro féssil e as simulacdes paleoclimaticas devem corresponder a um mesmo
intervalo ou periodo geolégico, ou seja, devem ser contemporaneos (ver texto
abaixo). Segundo, esses dados devem abranger o intervalo temporal de ocorréncia
do evento que se pretende analisar. £ impossivel analisar, por exemplo, as causas
de extin¢do da megafauna no Quaterndrio tardio (iltimos 50.000 anos) utilizando-
se registro féssil do Mioceno (23-5 milhdes de anos atras) ou apenas do Holoceno
(Ultimos 10.000 anos). Estimar corretamente a escala temporal adequada aos
objetivos do estudo é, portanto, um desafio para modelagem de nicho em um
contexto paleoecoldgico e tem um papel crucial para alcancar resultados confiaveis
e interpretaveis.

Os principios de escala relacionados a ocorréncia das espécies e aos
modelos de nicho sdo apropriadamente discutidos em Scott et al. (2002). Aqui sdo
discutidos apenas conceitos fundamentais que auxiliam a distinguir diferentes
escalas espaciais e temporais a quais os dados devem ser coletados. Escala tem
dois componentes: extensdo e resolucdo (Fig. 3.1). O tamanho da area de estudo
e a amplitude temporal sdo atributos do primeiro componente e suas implicacdes
foram discutidas acima. Em ENMs, a extensdo define o conjunto total de condicées
as quais os modelos sdo utilizados para extrapolar a partir dos dados.

A resolucdo refere-se as caracteristicas de uma unica observacao. Esse
componente da escala define a extensdo espacial e/ou a amplitude temporal
em que uma unica observacdo dos dados é obtida, seja para a ocorréncia das
espécies ou para as variaveis preditoras. No espaco, a resolucdo determina a
distdncia minima entre pontos de observac¢ao, enquanto no tempo ela determina
0 menor intervalo entre observacgdes. A resolugdo, portanto, determina como
as informacoes estdo separadas no espaco e/ou no tempo em relacdo aos seus
vizinhos mais proximos. Em ENMs, por consequéncia, a resolucdo dos dados
determina o alcance preditivo dos modelos, ou seja, a qualidade das interpolacdes
ajustadas a partir dos dados.

Em termos prdticos, os dados necessdrios para calibrar ENMs sdo
representados espacialmente em mapas (informagao georreferenciada usando
o sistema de informacdo geografica - SIG), os quais slo divididos em diversas
células contiguas (pixels), de modo a formar uma grade. Juntos, os dois atributos
de escala determinam o aspecto geral desses mapas (Fig. 3.1). O tamanho de cada
célula individualmente define a resolucdo a qual a informacéo sera expressa e
o conjunto total de células reflete a extensdo da area de estudo. Os componentes
de resolucdo e extensdo sdo independentes entre si, contudo, normalmente séo
correlacionados a fim de estabelecer um balanco entre a qualidade e natureza
dos dados, o alcance desejado das predicdes e o objetivo dos estudos que utilizam
ENMs (Willis & Whittaker 2002). Estudos interessados em predicdes sobre grandes
extensodes espaciais (e.g., continentes) normalmente utilizam mapas com resolugdo
grosseira (células grandes). Em oposicéo, estudos interessados em predi¢gdes mais
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Figura 3.1. Representagdo das escalas espacial (mapas) e temporal (grafico) com diferentes niveis de
extensdo e resolugdo. O mapa da regido neotropical, a esqueda, representa uma extensa regido geografica
e esta dividido em células contiguas com resolugéo de 3° de latitude e longitude. Nessa escala espacial, as
variaveis climaticas sdo preditores adequados da distribuicao das espécies. A seta 1 indica uma redugao
da extensdo geografica e 0 mapa passa a representar apenas o bioma Cerrado (mapa central-superior).
Entretanto, a resolugéo so diminui no mapa indicado pela seta 2 (mapa central-inferior) com a redugio
do tamanho das células (0,5°x0,5° lat/long). Note que a ocorréncia de manchas de solo (areas pretas
dentro dos mapas do Cerrado) é melhor representada no mapa com resolugio mais fina. Nesse caso,
as predigdes dos ENMs para o mapa superior a partir desse preditor (tipo de solo) seriam prejudicadas
simplesmente por conflito de escala (pequena extensido com resolugdo grosseira). A extensdo e resolugéo
diminuem ainda mais na imagem de satélite indicada pela seta 3 (direita-inferior), cujos pixels tém 80 m
de lado (imagem do satélite Landsat adaptada de Miranda & Coutinho 2004). Toda a extensdo dessa
imagem corresponde a uma Unica célula de 0.5° de resolugdo (~50 km) no mapa do cerrado. Note que a
variagdo na paisagem (cobertura vegetal) é mais fielmente determinada em alta resolugio (e.g, imagem
de satélite), entretanto, seria dificil expressa-la para toda a regido do Cerrado usando resolugao téo fina.
O grafico (direita-superior) mostra a variagao na temperatura durante os Gltimos 140 mil anos e se refere
a escala temporal (modificado de Johnson 2009). Embora a temperatura varie em pequenas escalas, as
simulagdes paleoclimaticas sdo feitas apenas para alguns periodos chave (setas), tornando a resolugio
temporal grosseira para os dados existentes.

finas normalmente sdo delineados em pequenas regides (pequena extensao) onde
os dados podem ser obtidos a partir de elevados esfor¢os amostrais e expressos
em mapas com alta resolucdo (células menores).

Registro Fossil: Dados de Ocorréncia das Espécies

No caso dos modelos correlativos (ver capitulo anterior), as informacgdes sobre as
espécies sdo representadas por registros de ocorréncia no espaco geografico (i.e.,
seus dados de presenca e auséncia - os ultimos quando necessario; ver Fig. 3.2).
Entretanto, deve-se saber a localizacdo geografica de cada registro (i.e., sua latitude
e longitude) para relacioné-los as condi¢cdes ambientais dos mesmos locais a fim
de obter o nicho das espécies. Os pontos de ocorréncia de uma espécie podem ser
coletados diretamente no campo a partir de delineamentos amostrais especificos
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para cada grupo taxonémico, mas normalmente sdo disponibilizados em cole¢des
zooldgicas, herbarios, museus e bancos de dados “on-line”. Sabendo que a maioria
dos estudos aplica ENMs em grandes escalas espaciais (em virtude, inclusive, da
limitacdo de dados ambientais em escalas menores; ver texto abaixo), a segunda
opcdo acima se torna mais viavel, principalmente para grandes conjuntos de
espécies. Todavia, os registros de cole¢des ndo sdo padronizados e podem conter
diferentes tipos de erros e inconsisténcias (ver discussdo em Lyman 2012).

Figura 3.2. Registro fossil da megafauna sul-americana extinta durante o Quaternario tardio. Note que
tanto os registros Pleistocénicos (circulo preto) quanto Holocénicos (quadrado cinza) sdo enviesados
no espago geografico.

Em Paleoecologia, a ocorréncia das espécies em periodos passados pode
ser confiavelmente estabelecida a partir de seu registro fossil. Entretanto, para
calibrar os ENMs usando dados fosseis é preciso saber onde (latitude/longitude) e
quando (datagdo) uma espécie sobreviveu, ou seja, além da localizacdo geografica,
as evidéncias fosseis precisam ser datadas (Varela et al. 2011). As datas sdo
necessarias para relacionar as informac6es das espécies apenas as condigdes
ambientais que sejam contemporéaneas. Essa referéncia temporal pode ser direta
(em anos antes do presente), indireta (um registro é datado baseado na ocorréncia
de outro f6ssil associado) ou ainda relativa (indicar um amplo periodo - e.g.,
Pleistoceno - como provavel idade de um determinado registro; ver Salgado-
Labouriau 1994). Ambos os métodos de datacdo podem ser considerados durante
a coleta de dados, porém, é evidente que as informacoes a partir do registro fdssil
oferecem mais possibilidades de erros e incertezas que os dados recentes. As datas
relativas, por exemplo, podem gerar maior incerteza quando indicam periodos
muito amplos (e.g., Ne6geno). O retrabalhamento das camadas estratigraficas e
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a acdo de agentes intempéricos sdo fontes adicionais de incerteza especificas do
registro fossil. Dessa forma, tanto o controle taxondmico e tafonémico do registro
fossil (discutidos no capitulo anterior) quanto a utilizagdo de técnicas de datagédo
adequadas para cada material fossilizado devem ser averiguadas e padronizadas
ao maximo na obtencdo dos dados.

Além desses fatores, € comum que o registro fdssil (também dados recentes)
da maioria das espécies seja enviesado espacialmente (Fig. 3.2), temporalmente e
taxonomicamente (Fig. 3.3), ou seja, algumas regides (América do Norte, Europa),
periodos (transicdo Pleistoceno/Holoceno, ~ 10 ka BP) e tdxons (megafauna,
mamiferos) sdo mais estudados que outros e, consequentemente, possuem mais
informac6es fosseis (Varela et al. 2011). Embora varios fatores afetem o registro
fossil, esses déficits de informagdo devem-se, em grande parte, as tradi¢des de
pesquisa e aos seus interesses. Na América do Sul, por exemplo, existem muito
mais estudos arqueoldgicos/paleontolégicos na regido dos Pampas Argentinos e
na Patagdnia do que na regido Amazonica. No Brasil, a tradicdo em pesquisas
paleontolégicas sempre foi muito mais forte no Rio Grande do Sul e, mais
recentemente, esta mais focada na regido nordestina do que nos demais estados
brasileiros (Fig. 3.2).
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Figura 3.3. Viés taxondmico em relagdo ao nimero de registros fosseis de espécies da megafaunal extinta
na América do Sul durante o Quaternario tardio. Note que a maioria das espécies possui poucos registros
fésseis (A), especialmente aguelas com menor tamanho corporal (B).

Da mesma forma, vieses importantes no registro féssil ocorrem porque
diferentes taxons sdo estudados em diferentes periodos geolégicos chave. Registros
fosseis de mamiferos, por um lado, sdo bastante numerosos e conhecidos para
0 Quaterndrio tardio (dltimos 50.000 anos) devido ao evento de extingdo da
megafauna no final do Pleistoceno ser ativamente estudo por arquedlogos em
todo o mundo. Os registros fosseis de répteis, por outro lado, sdo mais conhecidos
durante o Mesozdico (250-145 milhdes de anos atras) devido a exting¢do dos
dinossauros. Independente das tradi¢des de pesquisa, Varela et al. (2011) afirmam
que os periodos mais recentes geralmente sdo mais estudados, além de possuirem
fosseis melhor preservados, o que favorece sua identificagdo taxonémica de forma
mais confiavel. E evidente que tais vieses nos dados de ocorréncia das espécies
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afetam os modelos de nicho no sentido de néo informarem adequadamente suas
preferéncias ecoldgicas (Hortal et al. 2008).

Apesar dos vieses apresentados acima serem frequentemente encontrados,
Borrero (2008) defende que hd bons conjuntos de evidéncias fésseis na América
do Sul (megafauna, principalmente), mas a maioria dos dados estd disponivel
de forma espalhada em veiculos de circulacdo regional (anais de congressos,
revistas locais, relatérios técnicos). Evidentemente, esse fator dificulta a obtengédo
dos dados fosseis e, consequentemente, sua disponibilizagdo em bancos de dados
“on-line”. Dessa forma, é importante que as pessoas se esforcem para coletar os
dados fésseis sul-americanos e os disponibilizem publicamente, preferencialmente
em formato digital (veja exemplos em Borrero 2009, Barnosky & Lindsey 2010,
Lima-Ribeiro & Diniz-Filho 2013), para que futuros pesquisados os utilizem em
seus estudos. Além disso, é igualmente importante a criacdo de bancos de dados
que sintetizem as informacdes espalhadas em centenas de publicacdes restritas.

Para mamiferos da América do Norte e Europa, por exemplo, existem
varios bancos de dados disponiveis on-line, tais como o The Quaternary Faunal
Mapping Project — Faunmap (http://www.museum.state.il.us/research/faunmap/
ou <http://www.ucmp.berkeley.edu/faunmap/>), o Neotoma Database (http://
www.neotomadb.org/), Canadian Archaeological Radiocarbon Database — CARD
(www.canadianarchaeology.ca/), The Paleoindian Database of the Americas (http://
pidba.utk.edu/), Paleobiology Database (http://www.paleodb.org/cgi-bin/bridge.
pD, Stage Three Project (http://www.esc.cam.ac.uk/research/research-groups/
oistage3/) e Neogene Old World database - NOW (http://www.helsinki.fi/science/
now/), além de diversos trabalhos com extensas listas de data¢des radiocarbonicas,
alguns, inclusive, relativamente antigos (exemplos estdo disponiveis em Meltzer
& Mead 1985, Holliday 2000, Guthrie 2003, Agenbroad 2005, Steadman et al. 2005,
Guthrie 2006, Waters & Stafford Jr. 2007, Nogués-Bravo et al. 2008, Fiedel 2009,
Lorenzen et al. 2011). Peixes, répteis, anfibios e invertebrados em geral (exceto
poucos grupos, como foraminiferos) sdo menos estudados, independente da
regifo geografica considerada, e praticamente ndo existem registros fosseis com
qualidade e em quantidade suficientes para construir ENMs para esses grupos.

Para plantas, o registro féssil é relativamente bem conhecido e de acesso
relativamente mais facil. Além de macrofésseis, os tdxons botanicos podem e
sdo confiavelmente identificados a partir dos grdos de poélen. Essas estruturas
microscopicas normalmente sdo produzidas em grandes quantidades e,
consequentemente, preservadas como fésseis com maior facilidade e qualidade.
Esse registro fossil pode ser obtido diretamente da literatura, j4 que é comum
a publicacdo dos diagramas polinicos, ou em bancos de dados como Fossil and
Surface Pollen Data from National Oceanic and Atmospheric Administration - NOAA
(http://www.ncdc.noaa.gov/paleo/pollen.html), European Pollen Database (http://
www.europeanpollendatabase.net/), Palynological Database — PalDal (http://
www.paldat.org/), North American Pollen Database (http://www.museum.state.
il.us/research/napd/), Indo-Pacific Pollen Database (http://palaeoworks.anu.edu.
au/databases.html), African Pollen Database (http://medias3.mediasfrance.org/
apd/accueil.htm).
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Apesar de existirem varios bancos de dados disponibilizando informacdes
para diferentes tdxons e regides, Varela et al. (2011) alertam sobre a necessidade
de criar um banco de dados global que disponibilize informacdes mais completas
sobre as espécies e seus registros fésseis. Se considerarmos os multiplos interesses
para modelagem do nicho, essa necessidade se torna ainda mais urgente, ja que
a facilidade de obtencédo de conjuntos de dados cada vez maiores para diferentes
grupos taxondmicos, regides e periodos geologicos abrem inumeras possibilidades
de anélises usando ENMs, além de possibilitarem estudos com objetivos cada vez
mais audaciosos.

Dados Ambientais: Simulagdes Paleoclimaticas

As condicOes abidticas relacionadas a cada registro de ocorréncia das espécies,
bem como a todos os possiveis habitats da drea de estudo, formam o segundo
conjunto de dados essenciais para calibrar um modelo correlativo. Normalmente
sdo utilizadas variaveis climaticas, topograficas e/ou geomorfoldgicas, tipos de solo
e/ou substratos geologicos, mapas de vegetacdo e/ou paisagens e até a distribuicdo
de outras espécies e barreiras a dispersao (Fig. 3.4). Essas varidveis podem ser
continuas (temperatura, precipitacdo), discretas (densidade de predadores/
competidores) ou categoricas (tipo de solo). Independente das variaveis utilizadas,
elas devem determinar as dimensdes do nicho conforme o objetivo do estudo
e 0s grupos taxon6micos de interesse. Por um lado, varidveis de solo podem
ser importantes preditores da distribuicdo de plantas, mas ndo restringem
diretamente a ocorréncia de mamiferos. Por outro lado, é essencial que variaveis
climaticas sejam as principais preditoras (talvez as unicas) de um modelo se o
objetivo é identificar os efeitos das mudangas climaticas sobre a biodiversidade,
por exemplo, ou se as predicdes sdo desejadas para grandes escalas espaciais (ver
Pearson & Dawson 2003, Peterson et al. 2011).

A maioria dos estudos com ENMs, no entanto, utilizam apenas as variaveis
climdticas como preditores nos modelos de nicho devido a facilidade de
obtencdo e manipulacdo dos dados (Franklin 2009). O clima € alvo de estudo
em varios campos do conhecimento, afeta varios aspectos ambientais e sociais,
diversas varidveis climdaticas sdo medidas em estacdes meteoroldgicas em
todo o mundo e é facil georreferencia-las. Além disso, Hijmans et al. (2005)
promoveram um grande servico nesse aspecto. Eles interpolaram quatro
varidveis climdticas basicas (precipitacdo total, temperatura média, maxima e
minima) obtidas em estacdes meteoroldgicas de todo o mundo e a partir destas
calcularam 19 varidveis “biocliméticas”, representando tendéncias climdticas
anuais e sazonais, variacdes extremas e condi¢des limitantes (ver Fig. 3.4). Mais
importante, essas informacdes foram disponibilizadas na forma de mapas com
diferentes resolucdes em um banco de dados “on-line” (worldClim, ver: http://
www.worldclim.org/) no formato especifico para serem utilizados em ENMs.
Evidentemente, Hijmans et al. (2005) facilitaram a utilizacdo desses dados em
ENMs em um contexto ecoldgico.
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Figura 3.4. Variaveis bioclimaticas normalmente utilizadas nos modelos de nicho. (A) temperatura
média anual, (B) amplitude anual da temperatura (méaximo - minimo), (C) precipitagdo do trimestre
mais quente, (D) pH do solo. Fonte: EcoClimate - www.ecoclimate jatai.ufg.br.

N&o obstante, em um contexto paleoecoldgico, deve-se utilizar preditores
dos ambientes que ocorreram no passado geoldgico. Novamente, 0s Unicos
preditores disponiveis sdo varidveis climaticas. Condi¢des paleocliméticas tém
sido razoavelmente bem estimadas para periodos geoldgicos chave utilizando
modelos de circulacdo geral (em inglés, ‘General Circulation Models’ - GCMs- ou
‘Atmosphere-Ocean coupled General Circulation Models’ - AOGCMs). As simulac¢des
paleoclimaticas sdo baseadas em parametros globais de circulacdo atmosférica
e oceanica, bem como na concentragédo de gases do efeito estufa (e.g., CO,), na
distribuicdo da vegetagdo e nos parametros orbitais terrestres (Randall et al. 2007).
Normalmente, os GCMs sdo simulados apenas para alguns periodos considerados
importantes do Pleistoceno (Ultimo interglacial — 126 ka AP, UMG - 21 ka AP e
Holoceno Médio - 6 ka AP; ver Fig. 3.1) e ainda resultam em predices com baixa
resolucdo espacial, na ordem de 1 a 2 graus de latitude vs. longitude, ou maior.

Recentemente, um grupo de pesquisadores de todo 0 mundo montaram um
grande projeto chamado Paleoclimate Modelling Intercomparison Project — PMIP
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(veja a fase 3 do projeto, mais recente, em: <http://pmip3.1sce.ipsl.fr/>), com o
intuito de aprimorar as simula¢6es paleoclimaticas para o Pleistoceno e também
para o Mioceno (Braconnot et al. 2012, Taylor et al. 2012). Um dos resultados uteis
desse projeto, além da qualidade dos GCMs por si s6, foi a construcédo de um banco
de dados global que disponibiliza as simulag¢des paleoclimdticas de varios modelos,
para diversos periodos chave e varidveis climdticas. Assim como no worldClim,
esses dados do PMIP3 foram interpolados e disponibilizados em um banco de
dados “on-line” (EcoClimate, ver: www.ecoclimate.jatai.ufg.br), com o intuito de
facilitar sua utilizacdo em estudos paleoecoldgicos usando ENMs.

Em estudos paleoecoldgicos, entretanto, normalmente tém sido utilizadas
apenas trés varidveis climaticas: temperatura maxima e minima e precipitagao.
Embora possam ser utilizadas mais variaveis para modelar a distribuicdo passada
das espécies, estas trés varidveis constituem a dimensdo climdtica basica do nicho
ecologico da maioria das espécies em grandes escalas espaciais e temporais, sdo
utilizadas para calcular a maioria das variaveis bioclimaticas e sdo as variaveis
com menos erros e incertezas quando simuladas pelos GCMs. As variaveis
bioclimaticas, por outro lado, representam dindmicas climaticas sazonais e fatores
limitantes (e.g., variacdes extremas) que podem ser importantes determinantes do
nicho das espécies. E imprescindivel, entretanto, que se analise a colinearidade
entre essas variaveis considerando a 4rea de estudo (Dormann et al. 2012).
Variaveis preditoras muito correlacionadas entre si ndo se complementam para
determinar o nicho das espécies e pioram o desempenho do modelo (subestimam
o nicho). Além disso, e independente de quais varidveis serdo utilizadas, o nimero
de varidveis preditoras deve estabelecer um equilibrio com o nimero de registros
de ocorréncia: modelos com poucos dados de presenca e muitos preditores tendem
a subestimar a distribuicdo potencial das espécies. O pesquisador deve, portanto,
balancear os dois fatores e escolher as variaveis ecologicamente importantes para
determinar o nicho da espécie focal.

Sintese

* A escala espacial e temporal dos dados utilizados para calibrar os ENMs deve
ser observada e padronizada de acordo com o objetivo do estudo. Estudos
realizados em escala continental e global (grandes extensdes) normalmente
utilizam resolugao grosseira. Por outro lado, resolucdes mais finas sdo utilizadas
quando a extensdo da area de estudo é pequena. Além disso, apesar das
dificuldades, as variaveis preditoras também devem ser utilizadas conforme a
escala de seus efeitos sobre a diversidade bioldgica. As varidveis climdticas, por
exemplo, sdo importantes preditores em grandes escalas espaciais e temporais
e devem ser utilizadas nessas condicdes. Em contrapartida, solo e cobertura
vegetal devem ser utilizados em escalas mais regionais e/ou locais;

* Em estudos paleoecoldégicos usando ENMs, os dados de ocorréncia das
espécies podem ser perfeitamente representados pelo registro féssil.
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Entretanto, além de varios vieses de amostragem também presentes em
dados recentes, o registro féssil ainda apresenta o viés de datagdo. Por isso,
é importante tentar padronizar ao maximo os dados fésseis e utiliza-los de
forma cuidadosa e critica nos ENMs;

As varidveis climaticas sdo simuladas para o passado a partir de modelos
de circulacdo geral (GCMs) e, junto com o registro féssil, sdo utilizadas para
calibrar os ENMs em um contexto paleoecoldgico. As simulacées paleoclimaticas
sdo desenvolvidas por varios grupos de pesquisa em todo o mundo e
disponibilizadas em uma plataforma “on-line” de acesso livre (ver PMIP3:
http://pmip3.1sce.ipsl.fr/). Para aplicacdo direta em ENMs, o banco de dados
EcoClimate (www.ecoclimate.jatai.ufg.br) disponibiliza, também com acesso
livre, o conjunto completo de 19 varidveis bioclimaticas calculadas a partir dos
GCMs disponiveis no PMIP3/CMIP5;

Apesar de existirem alguns bancos de dados disponibilizando informagdes tanto
sobre o registro fossil quanto simulag¢des paleocliméticas, é importante a criacio
de bancos de dados cada vez maiores e que disponibilizem as informaces
de forma mais completa em um unico local. Com a disponibilidade de boas
informacdes climdticas e ecoldgicas em plataformas “on-line” de acesso livre,
facil e irrestrito, bem como o avan¢o dos métodos analiticos, pode-se gerar
modelos mais confidveis para testar novas hipdteses paleoecoldgicas cada vez
mais ambiciosas e inovadoras.
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CAPITULO 4

Modelos de Nicho,
Mudancgas Climaticas e as
Extingoes da Megafauna

MODELO DE NICHO - ENM

Holoceno
médio

EFEITO CLIMATICO
“REDUGAO DE AREA”




“I think the primary factor to be considered in the extinctions of animals at the end of the
Ice Age -- about 10,000 to 12,000 years ago -- is the climate change that occurred at the
same time, as well as the reorganization of biological communities at that time, and the
reduction in ranges of many of the species that became extinct.”

- Russell Graham -

Nos capitulos anteriores foi demonstrado que os modelos de nicho ecoldgico
(ENMs), acoplados a dados fosseis e simulagdes paleoclimadticas, sdo capazes de
predizer a distribuicdo potencial das espécies em periodos geologicos passados,
inclusive de espécies extintas. Apesar de todas as dificuldades ja discutidas nos
capitulos anteriores, o objetivo deste capitulo é modelar a distribui¢do potencial
de Eremotherium laurillardi (apenas “Eremotherium” de agora em diante), uma
preguica gigante extinta na América do Sul durante o final do Pleistoceno/inicio do
Holoceno, e demonstrar como o efeito das mudancas climéticas sobre a extin¢ao
da megafauna pode ser avaliado a partir dos ENMs.

Os Impactos das Mudancas Climaticas

As evidéncias de glaciagdes foram descobertas ainda no século XIX, quando
importantes gedlogos desse periodo, como Charles Lyell (1797-1875), come¢aram
a ter nocdo do tempo profundo e da dindmica ambiental no passado geoldgico
(Lyell 1830). Ao mesmo tempo, os naturalistas da época comegaram a associar os
periodos em que esses eventos ocorreram e entdo surgiu a hipétese das mudancas
ambientais como causa das extinc¢des de espécies ao longo da histéria evolutiva
do planeta (Bueno-Herndndez & Llorente-Bousquets 2006). Nessa época surgiu,
entdo, a hipdtese de que as mudancas climdticas relacionadas ao ultimo ciclo
glacial poderiam explicar as extin¢des da megafauna durante o Quaterndrio
tardio (Grayson 1984).

Existem vdarias criticas a essa hipotese, especialmente em relagdo
a cronologia dos eventos glaciais e das extincdes, que contradizem
as causas climaticas, por si s6, como um fator estressante da
megafauna (Haynes 2009a). Um ponto importante é que varios
ciclos glaciais ocorreram no passado geoldgico, inclusive ao
longo de todo o periodo Quaternario, mas a megafauna
foi extinta apenas nos ultimos 50.000 anos, em
todos os continentes, em decorréncia do ultimo
ciclo glacial (Wirn-Wisconsin). Além disso,
enquanto as glaciacdes afetam o clima em
todo o planeta, as extin¢des ocorreram
de forma assincrona e em diferentes
proporgdes entre os continentes e,
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principalmente, entre continentes e ilhas (Steadman et al. 2005, mas veja uma
interpretacdo diferente em Faith & Surovell 2009).

Embora essas criticas em torno da cronologia dos eventos fagam sentido
em um primeiro instante, sabe-se que os impactos sobre as espécies animais em
decorréncia das mudancas no ambiente (mudancas climaéticas, inclusive) existem,
mas de forma indireta, tornando-os mais complexos e defasados temporalmente
(time lag; ver Brook et al. 2008). O atraso na resposta, por si s6, levaria a assincronia
entre os eventos, favorecendo assim a hipétese das mudancas climaticas como
causa das extincdes Pleistocénicas (contra as criticas mencionadas acima). E
preciso, entretanto, analisar outros aspectos dos impactos climaticos.

As espécies vegetais, por exemplo, respondem as mudancas climdaticas em
uma escala temporal da ordem de centenas a milhares de anos, de modo que a
vegetacdo muda ao longo do tempo e as comunidades sdo reorganizadas no espaco
(Salgado-Labouriau 1994, Colinvaux et al. 2000). Dessa forma, as mudangas na
vegetacdo afetariam a disponibilidade de alimentos para os herbivoros (reduzindo
os habitats adequados), que por sua vez se tornariam escassos ou extintos (Graham
& Lundelius 1984) e o efeito se estenderia sucessivamente a toda a cadeia trofica
(Whitney-Smith 2004, 2009). Esse efeito contribui para a reducdo da distribuicéo
geografica das espécies antes que suas populagdes se tornem raras, sendo bem
conhecido nas teorias sobre extin¢do de espécies em tempos modernos como o
paradigma de restricdo de habitat (Simberloff 1986, Diamond 1989). Além desse
efeito, os fatores genéticos e demograficos promovem a extingdo de pequenas
populacdes e criam um sistema de retro-alimentagdo que pode inclusive acelerar
esse processo de extincdo (Soulé & Wilcox 1980).

Sob o primeiro cendrio, uma grande reducdo na disponibilidade de condi¢des
ambientais adequadas causaria um colapso na distribuicdo geografica das espécies,
contribuindo assim para a reducdo de suas populac¢des e aumentando seu risco
de extincdo (Purvis et al. 2000). Nesse caso, 0s riscos de extin¢do mais elevados
seriam alcancados justamente pelas espécies de grande porte, porque estas:
1) necessitam de mais espaco para sobreviver (regra de equivaléncia energética,
Damuth 1981), 2) apresentam taxas de crescimento populacional e densidades
muito baixas, 3) longo periodo gestacional e 4) elevada idade reprodutiva (ver
Johnson 2002). E evidente, entretanto, que os impactos provenientes de outras
causas (e.g., Homem) podem ocorrer simultaneamente as mudancas climadticas,
de modo que o risco de exting¢ao se eleve descomunalmente sob o efeito sinérgico
entre multiplas causas (Cione et al. 2003, Grayson 2007, Nogués-Bravo et al. 2008,
Cione et al. 2009).

Seguindo o modelo conceitual de restricdo de habitat, apresenta-se a seguir
uma analise que tenta avaliar como os efeitos das mudancas climaticas sobre a
dindmica de extin¢do da megafauna podem ser estimados usando modelos de
nicho (ENMs), registro féssil e simulac6es paleoclimdticas (Nogués-Bravo et al.
2008, Lorenzen et al. 2011, Varela et al. 2011). A titulo de exemplo, nesse capitulo
(e no proximo, sobre os efeitos de sobrematanga) sera considerado apenas
Eremotherium, mas modelos multi-espécies serdo desenvolvidos no capitulo 6.
A hipétese levantada aqui é que, se as mudancas climdticas realmente elevaram
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o0 risco de extincdo dessa espécie durante o ultimo ciclo glacial, sua area de
distribuicdo geografica deveria ter se reduzido drasticamente antes dela se tornar
extinta no final do Pleistoceno/inicio do Holoceno. Por outro lado, se o clima néo
foi o Unico agente estressante extinguindo Eremotherium, entdo as condicdes
climaticamente adequadas a essa espécie ndo deveriam ter desaparecido por
completo durante esse periodo e, em principio, ela deveria ter persistido durante
o Holoceno.

Preditores Climaticos

As condigdes climaticas do ultimo ciclo glacial, utilizadas como preditores nos
modelos de nicho, foram obtidas a partir de cinco AOGCMs (CCSM, CNRM, MIROC,
MPI e MRI; Tab. 4.1) disponiveis no banco de dados CMIP5/PMIP3 (http://cmip-
pcmdi.llnl.gov/cmip5/), os quais contém simulacdes paleoclimdticas para dois
periodos-chave relacionados ao ultimo ciclo glacial, UMG (21.000 anos) e Holoceno
médio (6.000 anos). O UMG e o Holoceno médio representam, respectivamente, as
fases mais frias (glacial) e mais quentes (interglacial) do ultimo ciclo glacial. Eles
sdo os dois “periodos-chave” para modelar a distribuicdo geografica das espécies
a fim de analisar como as mudancas climaticas afetaram o risco de extinc¢ao da
megafauna nesse periodo (ver texto abaixo).

Tabela 4.1. Detalhes dos cinco AOGCMs usados nos modelos de nicho.

Modelo - ID Centro de Pesquisa Resolucdo* Fonte Ano

CCSM4 University of Miami — RSMAS, USA 0.9°x1.25° CMIP5/ 2012
PMIP3

CNRM-CM5  Centre National de Recherches 1.4°x1.4° CMIP5/ 2012
Meteorologiques / Centre Europeen de PMIP3

Recherche et Formation Avancees en
Calcul Scientifique, France

MIROC-ESM  Atmosphere and Ocean Research 2.8°x2.8° CMIP5/ 2012
Institute (University of Tokyo), National PMIP3
Institute for Environmental Studies,
and Japan Agency for Marine-Earth
Science and Technology, Japan

MPI-ESM-P  Max Planck Institute for Meteorology, 1.9°x1.9° CMIP5/ 2011

Germany PMIP3
MRI-CGCM3 Meteorological Research Institute, 1.1°x1.1° CMIP5/ 2012
Japan PMIP3

* longitude x latitude.
CMIPS - Coupled Model Intercomparison Project, Phase 5 (http://cmip-pcmdi.llnl.gov/).
PMIP3 - Paleoclimate Modelling Intercomparison Project, Phase 3 (http://pmip3.1sce.ipsl.fr/).

Foram obtidas quatro varidveis climdticas (precipitacdo total anual e
temperatura anual média, maxima e minima) diretamente dos AOGCMs, seguindo
os procedimentos discutidos no capitulo 3. Uma vez que essas varidveis possuem
originalmente resolucdes “grosseiras” em escala global (i.e., 1° x 1°, 2° x 2°, ou
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maiores), elas foram interpoladas para uma grade com resolucgdo de 0,5° x 0,5°
de latitude e longitude utilizando o procedimento de interpolacdo descrito no
WorldClim (http://www.worldclim.org/downscaling). Em sintese, a interpolagdo
é feita com a diferenca entre os climas do passado e presente, a qual expressa a
tendéncia na mudanca climaética entre os dois periodos, ao invés de interpolar os
valores originais dos AOGCMs diretamente. Para o UMG, por exemplo, foi obtida
inicialmente, a diferenca UMG-atual, sendo que o clima atual foi obtido a partir
das simulagdes climaticas para o periodo pré-industrial (1860, também disponiveis
no mesmo banco de dados). Em seguida, tanto essa diferenca UMG-atual quanto
o clima atual foram interpolados para a grade com resolucdo de 0,5° usando o
método de krigagem. Finalmente, a diferenca interpolada foi somada ao clima
atual também interpolado para obter o cendrio climético interpolado para o UMG.
Com esse procedimento, tem-se a vantagem de produzir dados climaticos (varidveis
preditoras) com uma resolucgdo relevante para a escala espacial de modelagem,
mantendo uma melhor resolucdo topografica nas varidveis interpoladas e também
assegurando que os padrdes climaticos sejam coerentes entre os diferentes
periodos (veja a utilizacdo desse procedimento de interpolagdo em Martinez-
Meyer et al. 2004, Hijmans & Graham 2006).

Com essas quatro variaveis interpoladas, foram calculadas as 19 varidveis
bioclimaticas que representam diferentes aspectos do clima uteis para a
modelagem do nicho (ver capitulo 3 e o banco de dados Ecoclimate — www.
ecoclimate.jatai.ufg.br). Muitas dessas varidveis, entretanto, sdo correlacionadas
entre si e prejudicam estimar corretamente as preferéncias das espécies quando
seu nicho é modelado. A colinearidade entre os preditores pioram a habilidade
preditiva dos modelos e, no caso dos ENMs, geram sobre-estimativas da distribuicao
geografica das espécies. Para evitar esse problema, as 19 varidveis bioclimaticas
foram ordenadas utilizando uma Andlise Fatorial com rotacdo Varimax e, apds
selecionar cinco eixos independentes, as varidveis com coeficientes mais altos
nesses eixos foram selecionadas e utilizadas como preditores para calibrar os
ENMs (ver Terribile et al. 2012 e texto abaixo). Sdo elas: temperatura média anual,
amplitude anual da temperatura, precipitacdo dos meses mais seco e umido e
precipitagdo do trimestre mais quente.

Registro Fossil

Os dados de ocorréncia de Eremotherium foram determinados a partir de
seus registros fosseis datados para o Quaterndrio Tardio na América do Sul
(Apéndice 1). A amostragem foi feita em diversas fontes, tais como: literatura
cientifica (ISI Web of Science, Jstor, PubMed, e Scielo), literatura “cinza” (resumos
de congressos, teses de doutorado, relatérios técnicos) e bancos de dados (The
paleobiolgy database). Foram encontrados 63 registros fosseis de Eremotherium
na Ameérica do Sul, sendo 60 para o periodo glacial (i.e., de 50.000 a 14.000 anos
atras) e 14 para o interglacial atual (~12.000 — 8.000 anos). 11 registros foram
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datados como Pleistoceno final/Holoceno e, portanto, foram vinculados aos
periodos glacial e interglacial.

A maioria do registro fossil (80%) é datada indiretamente por associacio
com outros materiais na mesma camada estratigrafica ou por datacdo relativa,
designando um amplo intervalo para aquela evidéncia féssil, como idade
Pleistocénica, Holocénica ou Lujaniense (Apéndice 1). E evidente que essas datas
indiretas (e relativas) ndo indicam a idade exata de cada registro e poderiam
afetar os modelos relacionando ocorréncias ndo contemporaneas as simulacdes
paleoclimadticas (ver capitulo 3). Embora essas relacSes ndo contemporaneas
possam de fato ocorrer, todo o periodo glacial apresentou caracteristicas climéaticas
muito semelhantes na regido Neotropical, com temperatura e precipitacdo
relativamente inferiores que os periodos interglaciais (embora néo foi coberta
por gelo como a América do Norte, por exemplo), de modo que os registros fosseis
datados (seja direta ou indiretamente) entre 50.000 e 14.000 anos atrds indicariam
as preferéncias climdticas da espécie sob condic¢des glaciais (veja texto abaixo
sobre os critérios para definir os dados de treinamento, bem como a validacdo
dos modelos).

Dessa maneira, e devido & pequena quantidade de evidéncias fdsseis de
Eremotherium com datacdo direta (9%), foi utilizada toda a informacéo disponivel
sobre sua ocorréncia féssil para modelar sua distribuicédo passada. Sob a mesma
16gica, os registros com datas relativas (i.e., indicando apenas Pleistoceno ou idade
Lujaniense, Apéndice 1) foram vinculados as simulag¢des paleoclimaticas do UMGee,
posteriormente, todos esses registros foram utilizados como dados de treinamento
para calibrar os ENMs, abordando o conceito de calibragem multitemporal
(Nogués-Bravo 2009). Um pressuposto assumido nesse caso é que 0s registros
datados como Pleistoceno ou idade Lujaniense indicam que a espécie sobreviveu
naquele local durante o periodo glacial. Entretanto, os registros fosseis de 11 ka
AP foram utilizados como dados de teste independentes para validar as proje¢des
dos modelos para o Holoceno médio (periodo interglacial). Como ja discutido no
capitulo 2, esse teste de validagdo também indica se o nicho da espécie é estavel
ao longo do tempo, permitindo, assim, a calibragem multitemporal.

A Qualidade do Registro Fossil e suas Implicacdes
para os Modelos de Nicho

Embora os pressupostos e testes de validacdo dos modelos descritos acima
ajudem a avaliar as fontes de erro e incerteza nos ENMs relacionadas ao uso do
registro fossil, enfatiza-se aqui que esses modelos podem sub- ou sobre-estimar a
distribuicéo potencial de Eremotherium no passado. Entretanto, deve-se considerar
a influéncia desses efeitos sobre o objetivo do estudo ao invés de considerar
apenas o processo de modelagem por si s6. Os ENMs estdo sendo utilizados aqui
para avaliar os efeitos das mudancas climaticas sobre a dindmica da distribuicdo
potencial de uma espécie extinta durante o ultimo ciclo glacial (i.e., analisar a
reducdo/expansdo das dreas climaticamente adequadas a sua sobrevivéncia).
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Portanto, ndo se tem a inten¢do necessariamente de descrever os locais exatos
onde a espécie existiu nesse periodo (i.e., sua distribuicdo realizada, pois para
isso seria necessario um controle tafonémico e estratigrafico do registro fdssil
mais eficiente, além de simulacGes paleocliméaticas em intervalos menores de
tempo). Ainda assim, apesar das condicées iniciais influenciarem as predic¢ées dos
modelos (Araujo & New 2007, Franklin 2009, Phillips et al. 2009), o desempenho
estatistico dos ENMs foi avaliado usando dados de teste independentes (validacdo
independente), o pressuposto de estabilidade das preferéncias climdaticas ocupadas
pela espécie foi testado e, por fim, os ENMs foram construidos utilizando a
abordagem de calibragem multitemporal (ver texto abaixo).

Esses testes ddo suporte a abordagem utilizada aqui. A validagéo
independente, por exemplo, indicou que as “preferéncias ecolégicas” (em termos
de condicgdes climéticas, de fato) de Eremotherium permaneceram constantes ao
longo do ultimo ciclo glacial. Os ENMs calibrados a partir de todo o registro féssil
do periodo glacial (calibragem multitemporal) asseguram, portanto, que o mesmo
viés de modelagem (se existir) ocorrera também nas predi¢des do Holoceno
médio, ou seja, a distribuicdo geografica serd sub- ou sobre-estimada em todos
os periodos. Assim, a dindmica da distribuicdo potencial predita pelos modelos
ao longo do tempo (i.e., retracido/expansdo das areas climaticamente adequadas)
independe dos vieses de modelagem (que nesse caso ocorreriam em funcéo da
qualidade do registro féssil) e sim aos efeitos das mudancas no clima durante o
periodo analisado.

Para lidar com essa questdo de forma analitica e direta, utilizou-se uma
ANOVA hierarquica para quantificar e mapear a incerteza dos componentes de
modelagem (métodos, AOGCMs e tempo). Métodos e AOGCMs foram arranjados
em um delineamento fatorial bi-dimensional e ambos aninhados no componente
tempo (ver detalhes sobre esse delineamento hierdrquico em Terribile et al. 2012).
Esse teste analitico mostrou que, embora a incerteza metodoldgica (i.e., variancia
a partir dos métodos e AOGCMSs) seja maior que a variancia nas predi¢oes dos
modelos (adequabilidade climdtica) em torno do componente tempo, os ENMs
conseguiram capturar o efeito das mudancas climdticas ao longo do ultimo ciclo
glacial. Além disso, embora a incerteza metodoldgica seja relativamente superior,
em média, suas maiores variancias ocorrem em regides onde Eremotherium nunca
existiu (e.g., Patagonia). Ao contrario, 0 componente tempo apresenta variancias
mais expressivas justamente onde a espécie sobreviveu entre o UMG e o Holoceno
médio. Dessa forma, o padrdo espacial das incertezas indica que, embora com
relativamente pequena magnitude, as mudancas climaticas afetaram, de fato, a
espécie aolongo do tempo (ver texto abaixo). Acredita-se, portanto, que os modelos
sdo confidveis para avaliar os impactos do clima sobre a dindmica de distribuicéo
potencial de Eremotherium durante o ultimo ciclo glacial.

Modelando a Paleodistribuicao de Eremotherium
A distribuicdo potencial de Eremotherium foi modelada relacionando-se os

registros fosseis do ultimo periodo glacial ao paleoclima do UMG e projetada para
0 Holoceno médio usando seis métodos baseados apenas em dados de presenca
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(Bioclim, distancia Euclidiana, distincia de Gower, distidncia Mahalanobis, ENFA e
GARP), todos implementados na plataforma computacional BIOENSEMBLES (veja
Diniz-Filho et al. 2009). O pressuposto de estabilidade do nicho, importante quando
os modelos de nicho sdo projetados para diferentes cendrios climéticos (Nogués-
Bravo 2009), foi testado usando o procedimento de projecdo intertemporal (ver
capitulo 2). Usando 0 AOGCM CCM1 (o unico com simulacdo paleoclimatica para
11.000 anos atras; ver texto abaixo), todos os modelos foram aptos para predizer
pelo menos a metade dos registros fosseis de cerca de 11.000 anos atrds (dados de
teste independentes), indicando que as preferéncias climdaticas de Eremotherium
permaneceram constantes ao longo do ultimo ciclo glacial. Esse teste a partir de
dados independentes é ainda absolutamente adequado (e desejavel no contexto
dos ENMs em geral) para validar as proje¢des dos modelos (ver capitulo 2). Ou seja,
além de indicar que as preferéncias da espécie se mantiveram constantes ao longo
do tempo, as projecdes intertemporais indicam ainda que os modelos calibrados
com dados fésseis e simulacdes paleoclimaticas de periodos glaciais foram
aptos para predizer a distribuicdo potencial da espécie no Holoceno (periodo
interglacial). Independente do teste acima, os modelos também apresentaram
valores de TSS (true skill statistics; Allouche et al. 2006) relativamente altos,
baseado na técnica de amostragem conhecida como validacdo cruzada (75%
treino; 25% teste) com 50 repeti¢des, indicando bom desempenho preditivo para
cada um dos 30 modelos (6 métodos * 5 AOGCMs; Tab. 4.2).

Tabela 4.2. Medidas de TSS (true skill statistics) para os 30 modelos de Eremotherium (6 métodos *
5 AOGCMs), com suas médias e desvios padrdo ao longo dos métodos (colunas) e AOGCMs (linhas).

BioClim ENFA Euclid Gower Mahal GARP média DP

CCSM 0,59 0,57 0,30 0,30 0,30 0,26 0,39 0,15
CNRM 0,60 0,60 0,28 0,29 0,31 0,27 0,39 0,16
MIROC 0,53 0,56 0,27 0,27 0,28 0,25 0,36 0,14
MPI 0,59 0,58 0,29 0,29 0,31 0,26 0,39 0,16
MRI 0,57 0,58 0,30 0,28 0,29 0,25 0,38 0,15
média 0,57 0,58 0,29 0,29 0,30 0,26 0,38 0,15
DP 0,03 0,01 0,01 0,01 0,01 0,01 0,01

Finalmente, as 30 predicdes alternativas (combinacdo de 6 métodos *
5 GCMs) para o UMG e Holoceno médio foram combinadas usando o critério
de consenso (Araujo & New 2007) e as incertezas preditivas foram analisadas
conforme sugerido por Diniz-Filho et al. (2009, 2010). Os mapas de incerteza
para cada componente de modelagem, bem como sua magnitude relativa, foram
obtidos a partir da ANOVA hierdrquica descrita acima, para a qual se utilizou os
valores de adequabilidade climéatica como variavel resposta e os componentes de
modelagem (métodos e AOGCMSs) como fatores aninhados no componente tempo.
Os valores de adequabilidade ambiental foram padronizados para cada modelo
(isto é, levados a uma mesma escala de variacdo), uma vez que os algoritmos
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produzem indices de adequabilidade originalmente em diferentes escalas que
ndo sdo comparaveis entre si. A magnitude das incertezas preditivas dos modelos
também foi avaliada usando uma ANOVA fatorial bi-dimensional sem repeticdes
(Zar 1999), em que a mudanca de area (em numero de parcelas de 0,5° x 0,5°) foi
utilizada como varidvel dependente e 0os métodos e AOGCMs como fatores.

Uma Questao Conceitual

Uma questdo conceitual importante nesse momento é esclarecer por que o
paleoclima é simulado apenas para periodos chave e como as predi¢des dos ENMs
em um periodo podem ser extrapoladas para outros periodos. Isso faz sentido
porque a megafauna sul-americana se extinguiu no final do Pleistoceno/inicio
do Holoceno (~11.000 anos atrds) e aqui estdo sendo utilizadas as simulacdes
paleoclimaticas do Holoceno médio (~6.000 anos atrds) para descrever as
condicdes climaticas na época das extin¢oes.

Os ciclos glaciais ocorrem em funcdo das mudancas ciclicas nos paradmetros
orbitais terrestres (ciclos de Milankovitch) e apresentam duas fases caracteristicas,
uma de resfriamento global (chegando ao maximo glacial) e outra de aquecimento
(interglacial). Como dito anteriormente, o UMG e 0 Holoceno médio representam
essas duas fases relacionadas ao ultimo ciclo glacial Wiirm/Wisconsin
(Salgado-Labouriau 1994). E obvio que a dinAmica do clima é mais complexa e
variagdes climdticas ocorrem em cada uma dessas fases, mas sdo variacdes em
pequena escala (Salgado-Labouriau 1997). As mudancas climaticas drésticas ou
extremas atingindo grandes escalas espaciais e temporais ocorrem, de fato, entre
as fases fria e quente (Fig. 4.1).
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Figura 4.1. Diferenca na temperatura anual média em toda a regido neotropical entre os
periodos interglaciais (Ultimo interglacial — 126 ka e Holoceno médio — 6ka) e 0 UMG (21 ka;
F =771, P < 0,001). Os dados de temperatura anual média foram retirados do AOGCM
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Além disso, as simula¢8es climaticas sdo obtidas a partir de modelos
complexos baseados em parametros globais de circulacdo atmosférica e ocednica
(AOGCMs), bem como na concentragdo de gases do efeito estufa (e.g., CO,), na
distribuicdo da vegetacdo e nos parametros orbitais da Terra (Randall et al.
2007). Dessa forma, a semelhanca entre esses diversos parametros em cada
um dos periodos glacial e interglacial, combinada a incerteza preditiva das
simulagdes, se tornam uma séria limitacdo para que esses modelos simulem o
paleoclima adequadamente. Ou seja, se 0s pardmetros sdo muito semelhantes
entre determinados periodos, os GCMs ndo sdo capazes de simular paleoclimas
que diferem de uma predicdo ao acaso, ou seja, amostrando aleatoriamente
qualquer conjunto de parametros entre periodos. Outra limitacdo nesse sentido
é a determinacdo da extensdo da cobertura de gelo em diferentes intervalos
de tempo ao longo do ultimo ciclo glacial, o que também interfere bastante
no resultado dos modelos (Bonfils et al. 1998). Por essa razio, dentre outras, o
paleoclima é simulado para periodos chave, como o UMG e Holoceno médio,
nos quais os parametros sdo os mais diferentes possiveis (ver detalhes em
Taylor et al. 2012).

A primeira vista, essa caracteristica dos AOGCMs parece limitar as
possibilidades de se avaliar adequadamente os efeitos climdticos sobre as
espécies da megafauna usando modelos de nicho. No continente americano,
por exemplo, o pico de extin¢do da megafauna ocorreu no limite Pleistoceno/
Holoceno (entre 12.000 e 10.000 anos, aproximadamente), periodo para o qual
normalmente ndo se tem simulacdes paleoclimdticas (mas veja texto abaixo).
E preciso perceber, entretanto, que se o clima ndo mudou em grandes escalas
dentro dos periodos glacial e/ou interglacial a ponto de limitar as simulacdes
paleoclimadticas, pode-se esperar que a distribuicdo geogrdfica das espécies
também ndo variou expressivamente durante o intervalo de cada periodo por
influéncia dos efeitos climaticos. Ou ainda, pode-se esperar que os impactos
climéticos sobre as espécies da megafauna seriam melhor detectados modelando
suas distribuicdes entre periodos glaciais e interglaciais e ndo em intervalos
dentro de cada um deles.

Para testar essa hipdétese, modelou-se a distribuicdo potencial de
Eremotherium usando ENMs e simulac¢des paleoclimaticas para o UMG, transi¢do
Pleistoceno/Holoceno e Holoceno médio a partir do AOGCM CCM1 e comparou-
se a mudanca na relacdo entre temperatura e precipitacdo (espaco ambiental)
entre os trés periodos, bem como a 4rea de distribuigdo geografica predita para
a espécie. CCM1 é uma versdo antiga de AOGCMs (PMIP1, veja: http://pmip.Isce.
ipsl.fr/) e o Unico disponivel publicamente com simulacdes paleoclimdticas em
melhor resolucdo temporal entre o UMG e Holoceno médio (ver ftp://ftp.ncdc.
noaa.gov/pub/data/paleo/gcmoutput/pmip/). Embora haja variacdes, nota-se que
0 espa¢o ambiental é mais semelhante entre a transicdo Pleistoceno/Holoceno
e Holoceno médio do que entre estes e o UMG (Fig. 4.2A). Da mesma forma, a
diferenca entre a area de distribuicdo potencial de Eremotherium durante o UMG
e qualquer um dos outros dois periodos ndo muda significativamente (Fig. 4.2B).
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O importante aqui é que se alguma estimativa da area de distribuicdo geografica
das espécies for usada para representar a magnitude dos efeitos climéaticos sobre
as espécies da megafauna (como serd feito nos capitulos 5 e 6), o teste indica
que as simulac¢des paleoclimaticas para 11.000 e 6.000 anos estimam o mesmo
efeito tendo 0o UMG como referéncia, ou seja, tanto faz usar um ou outro além da
simulacdo para o UMG.
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Figura 4.2. Relagio entre temperatura média e precipitagio anual (A) e tamanho da area de distribuicio
potencial de Eremotherium (B) predita em toda a regido neotropical durante o Ultimo ciclo glacial a
partir do AOGCM CCM1. Cada ponto em (A) indica uma célula de 0,5° de resolugdo no Neotrépico.
Note que tanto a relagdo entre temperatura e precipitagdo quanto o tamanho da area de distribuicdo
sdo mais semelhantes entre os periodos interglaciais (Holoceno médio - 6 ka, transigdo Pleistoceno/
Holoceno — 11 ka ) do que destes com o UMG (21 ka).

Mas a logica de se utilizar o paleoclima de um periodo para representar
as condicdes climdticas de outro periodo s6 fazia sentido quando ndo existiam
simulacdes para o periodo representado (nesse caso, a transicdo Pleistoceno/
Holoceno, quando houve o pico de extin¢do da megafauna). Em principio, se
existem simulacdes em intervalos temporais mais curtos como mostrado acima
para CCM1, a légica da hipdtese se perderia. Entretanto, como visto no capitulo
2, os ENMs sdo carregados de incerteza, principalmente quando calibrados
utilizando registro f6ssil e simulacdes paleoclimaticas (estas também variam em
funcdo da incerteza nos seus proprios modelos), e uma das formas de lidar com
isso é combinando vdrias predi¢des a partir de diferentes métodos e AOGCMs
(ensemble solution, Araujo & New 2007). Nesse caso, como so existe uma simulagdo
paleoclimatica para a transicdo Pleistoceno/Holoceno (AOGCM CCM1), se torna
impossivel combinar predi¢6es entre AOGCMs. Entretanto, como discutido acima,
0 Holoceno médio (também o UMG) é um dos periodos chave para o qual existem
véarias simulac¢des paleoclimaticas, cada qual de diferentes AOGCMs (veja todos
os modelos disponiveis em http://cmip-pcmdi.llnl.gov/cmip5/). E necessario e
possivel, portanto, usar as simula¢gdes do Holoceno médio para representar as
condigdes climdticas da transi¢do Pleistoceno/Holoceno no contexto dos ENMs
e avaliar a magnitude dos efeitos climdticos sobre as espécies da megafauna
considerando as incertezas preditivas a partir dos AOGCMs. Assim sera feito
neste livro.
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Dinamica da Distribuicao Potencial de Eremotherium
durante o Ultimo Ciclo Glacial: o Efeito Climético

Os mapas de consenso da distribuicdo potencial de Eremotherium ao longo do
ultimo ciclo glacial, combinada entre os 30 modelos possiveis (6 ENMs * 5 AOGCMs;
Fig. 4.3), mostram que as condi¢des climaticas adequadas a sobrevivéncia da
espécie mudaram, tanto em drea quanto na sua localizaclo geografica, ao longo
desse periodo. Durante o UMG, a maioria dos modelos (consenso > 0,5) indica que a
espécie estava amplamente distribuida por toda a regido norte da América do Sul,
mas durante o Holoceno Médio ela esteve distribuida em uma drea relativamente
restrita ao longo do litoral brasileiro, onde hoje existe a Mata Atlantica, e ao longo
da encosta leste dos Andes tropicais.
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Figura 4.3. Mapas de consenso (ensemble solution) da distribuicdo potencial de Eremotherium
ao longo do ultimo ciclo glacial. Os mapas de consenso mostram a propor¢do de modelos
que predizem cada local (parcela da grade) como adequado a presenca da espécie. Note a
reducio e fragmentacio da area de distribuicio de Eremotherium durante o Holoceno médio.

Cerca de 65% da area climaticamente adequada para a sobrevivéncia da
espécie desapareceu entre 0 UMG e o Holoceno médio e a adequabilidade climatica
média diminuiu 40% no mesmo periodo, sendo significativamente menor no
Holoceno médio que no UMG (teste-t pareado: t = -50,45, GL = 6817, P < 0,001).
De acordo com os principios de modelagem do nicho ecoldgico discutidos no
capitulo 2, a distribuicdo geografica predita pelos ENMs durante o UMG e o
Holoceno médio reflete diretamente a drea cujas condicdes climaticas foram
adequadas a sobrevivéncia da espécie em cada periodo. Sendo assim, uma maneira
de estimar o efeito das mudancas climéaticas sobre Eremotherium pode ser a partir
da diferenca dessas dreas entre o UMG e o Holoceno médio, chamada entéo de
mudanca de area. Considerando que é necessario escolher um limiar de decisdo
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para delimitar a 4rea de distribuicdo de uma espécie a partir de um gradiente de
adequabilidade climatica e que esses limiares sdo escolhidos arbitrariamente na
maioria das vezes (capitulo 2), uma reducédo na qualidade climética dos ambientes
disponiveis para a espécie entre os dois periodos ndo necessariamente seria
refletida na mudanca de &rea predita pelos ENMs. Nesse caso, a mudanca de drea
ndo indicaria o efeito climatico adequadamente.

Outra possibilidade para avaliar o mesmo efeito sem estimar a area de
distribuicdo é analisar diretamente os proprios valores de adequabilidade
climética entre os periodos de interesse. A diferenca na adequabilidade média
entre os periodos (como feito acima) possibilita analisar o efeito do clima
diretamente sobre as preferéncias da espécie e evita os problemas relacionados
a drea. Mesmo assim, é preciso lembrar que as proéprias estimativas de
adequabilidades sdo carregadas de incerteza e podem néo indicar o efeito “real”
(ou total) do clima sobre a dindmica de extin¢do da espécie. Os resultados da
ANOVA fatorial, por exemplo, mostram alta varidncia nas estimativas de mudanca
de area entre diferentes AOGCMs (Tab. 4.3). Da mesma forma, os resultados da
ANOVA hierarquica mostram que as incertezas metodoldgicas sdo as maiores para
os modelos de Eremotherium (Tab. 4.3). A partir desse delineamento hierdrquico, a
varidncia no componente “tempo” pode ser interpretada como o tamanho do efeito
das mudancas climéticas sobre a espécie analisada (i.e., sobre sua adequabilidade
climdtica predita para cada um dos periodos), enquanto a varidncia dos
componentes “método” e “AOGCM” (e sua interacdo) indicam a incerteza
metodoldgica nas predicOes. Assim, embora os componentes metodologicos
contribuam com a maior propor¢do mediana da soma de quadrados, o efeito do
clima ao longo do tempo (mesmo que parcial; ver texto abaixo) foi perfeitamente
capturado usando a ANOVA hierarquica.

Tabela 4.3. Contribuigo relativa de cada componente de modelagem (tempo, métodos, AOGCM:s e sua
interagdo) para a variabilidade das predi¢des dos ENMs para Eremotherium. A coluna “adequabilidade”
mostra a propor¢do mediana e a amplitude da soma de quadrados a partir da ANOVA hierarquica
calculada para cada célula da gride cobrindo a regido neotropical. A terceira coluna indica a incerteza
(soma de quadrados a partir da ANOVA fatorial) sobre as estimativas de mudanga de area (diferenca
entre as areas de distribuicdo potenciais preditas para 0 UMG e Holoceno médio). *Os residuos indicam
justamente a interagdo entre os fatores “método*AOGCM”.

Adequabilidade Mudanca
Componente =
mediana min.-max de drea
TEMPO 0,05 0-0,78 -
METODO 0,79 0,05-0,99 21,7
AOGCM 0,05 0-0,53 66,6
Residuos™* 0,06 0,002-0,68 11,7

Além dos componentes de modelagem apresentarem diferentes
contribui¢des a magnitude relativa das varidncias em torno das predic¢des dos 30
modelos (6 métodos * 5 AOGCMs), o padrdo espacial de suas incertezas também
varia (Fig. 4.4). Apesar dos métodos contribuirem com a maior proporc¢ao mediana
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Figura 4.4. Mapas de incerteza para cada componente de modelagem (tempo, métodos, AOGCMs
e a interagdo método*AOGCM) usado na solugdo de consenso. A barra de escala mostra a proporgao
da soma de quadrados obtida pela ANOVA hierarquica calculada para cada célula da gride cobrindo a
regido neotropical.

da soma de quadrados, sua incerteza se concentra na por¢do sul do continente
sul americano, regido nunca ocupada por Eremotherium durante o ultimo ciclo
glacial (Fig. 4.4B). Isso indica conflito entre os diferentes métodos utilizados aqui
e, possivelmente, deve-se a capacidade de cada um para extrapolar as predicdes
além das preferéncias da espécie indicadas nos pontos de ocorréncia (ver detalhes
em Elith & Graham 2009). Ao contrario, as maiores varidncias relacionadas ao
componente “tempo” ocorrem na regido amazonica (Fig. 4.4A), indicando que,
embora com pequena proporc¢do mediana, o efeito do clima foi predito para
ocorrer justamente na regido ocupada pela espécie. Esses resultados indicam
que é preciso analisar o padrdo espacial das incertezas além de sua magnitude
relativa e que, embora importante, os componentes metodolégicos ndo contribuem
com toda a incerteza preditiva como indicada pela propor¢do mediana da soma
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de quadrados mostrada na tabela 4.3. As incertezas metodoldgicas e o tamanho
do efeito climéatico ndo sdo adequadamente acessados somente pelas suas
magnitudes relativas em toda a area de estudo. Conclui-se, entretanto, que o efeito
climdtico potencial ou pelo menos uma estimativa parcial dele foi adequadamente
acessada utilizando essas duas abordagens. Além disso, os resultados mostram a
necessidade de combinar as predicoes (i.e., ensemble solution) usando diferentes
métodos e AOGCMs, como discutido acima.

Avaliando o Efeito do Clima e o Risco de
Extingcdo de Eremotherium

Aredugdo e fragmentacdo das areas climaticamente favoraveis a sobrevivéncia
de Eremotherium, por si s6, mostram claros efeitos das mudancas climdticas
sobre sua dindmica de distribuicdo potencial ao longo do tempo e, sem duvida
nenhuma, deve ser considerada um importante fator estressante levando a espécie
a extincdo no final do Pleistoceno/inicio do Holoceno. Da mesma forma, as areas de
refugio (dreas climaticamente estaveis ao longo do tempo e adequadas a espécie)
sdo bastante reduzidas, disjuntas e representam apenas 12% da distribuicdo da
espécie durante o UMG (Fig. 4.5). Seguindo a regra de equivaléncia energética
(ver Damuth 1981), as espécies de animais de grande porte, como Eremotherium,
devem ocupar areas mais extensas do que as espécies de pequeno/médio porte
para conseguir os recursos suficientes para sua sobrevivéncia (Kelt & Van Vuren
2001). Como consequéncia, o risco de extingdo se eleva abruptamente quando
espécies de grande porte ficam restritas em pequenas areas (Purvis et al. 2000,
Payne & Finnegan 2007, Davies et al. 2009). O risco de extin¢do é ainda maior
quando essas espécies tém capacidade de dispersdo reduzida e baixas taxas
de crescimento populacional (Isaac 2009), elevada idade reprodutiva e amplo
periodo gestacional (Cardillo et al. 2005), como é o caso da megafaunal em geral
(Johnson 2002), e principalmente se suas areas de distribuicdo geografica estéo
fragmentadas e restritas a pequenos refugios (Reed 2004), como mostrado neste
capitulo.

Na realidade, sob o modelo conceitual de restricdo de habitat, o risco de
extincdo se eleva rapidamente quando a drea de distribuicdo geografica de uma
espécie declina por um substancial periodo em resposta as mudancas climéaticas
(Foote et al. 2007) porque suas popula¢des podem atingir um tamanho menor que
o minimo viavel (Brown & Maurer 1987, Brown 1995). No caso de um animal de
grande porte, como Eremotherium, que deveria ocorrer localmente em baixas
densidades populacionais devido ao elevado requerimento energético (regra
de equivaléncia energética; veja Damuth 1981), pode-se predizer que mesmo
uma reducdo relativamente pequena da distribuicdo potencial (e realizada)
poderia causar uma reducao suficiente da abundéancia a ponto de um processo
populacional estocéstico ter aumentado consideravelmente seu risco de extingdo
(Blois et al. 2010). E importante lembrar sempre que os ENMs geram uma
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Figura 4.5. Areas de refugio para Eremotherium ao longo do dltimo ciclo glacial.

distribuicdo potencial (sobretudo aqueles baseados apenas em presencas como 0s
utilizados aqui) e que a distribuicdo realizada pode ser consideravelmente menor,
por efeitos de disperséo e interagdes bidticas (ver diagrama BAM no capitulo 2),
tornando ainda mais plausiveis esses efeitos estocdsticos relacionados a pequenas
populacdes. Além disso, de acordo com os critérios da IUCN para classificacdo do
risco de extingdo das espécies, a situacdo de Eremotheriumno final do Pleistoceno/
inicio do Holoceno deveria ser classificada na categoria “ameacada”, ao menos
em sua subcategoria de menor risco chamada de “Vulneravel” (i.e., considerando
uma reducdo estimada no tamanho populacional maior que 50% — A1 — e um
declinio continuo e flutuagdes extremas na area de distribui¢do geografica, bem
como areas severamente fragmentadas — B1).

Assim, as andlises usando ENMs mostram claramente que os efeitos
climaticos ao longo do ultimo ciclo glacial devem ter sido um importante fator
elevando o risco de extin¢ido de Eremotherium no final do Pleistoceno/inicio do
Holoceno na América do Sul. No entanto, paradoxalmente, é importante notar que
as andlises mostram que ainda existiam ambientes climaticamente favoraveis a
sua sobrevivéncia durante o Holoceno médio (Fig. 4.3), pelo menos como predito
pela maioria dos modelos (consenso > 0.5). Isso sugere que outros fatores além das
mudancas climaticas relacionadas a ultima glaciacdo devem ter contribuido para
sua extincdo. Além disso, a propria subcategoria “Vulneravel” da IUCN significa
que, nesse caso do Eremotherium, as mudancas climdticas elevaram o risco de
extincdo da espécie entre o UMG e o0 Holoceno médio, mas apenas seus efeitos ndo
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seriam suficientes para extingui-la por completo. Embora reduzidas, as areas de
refugio (Fig. 4.5), por exemplo, seriam areas fonte (i.e., com alta adequabilidade
climética) contendo populacgdes refugiadas vidveis e que poderiam se expandir
quando as condig¢des climaticas 6timas voltassem a existir em grandes escalas. Esse
comportamento de retracdo/expansdo é observado para vdrias espécies durante
os ciclos glaciais do Quaterndrio (O’Regan et al. 2002, Peterson & Nydri 2007,
Waltari et al. 2007, Carnaval et al. 2009, Collevatti et al. 2012b) e seria esperado
para ocorrer também com a megafauna (Nogués-Bravo et al. 2008) entre o UMG
e 0 Holoceno médio por efeito simplesmente do clima.

Como as populacdes refugiadas de Eremotherium ndo se expandiram
durante o Holoceno, justamente apos os humanos colonizarem a Ameérica do
Sul, é provavel (ou pelo menos plausivel) que os impactos antrépicos tenham
potencializado os efeitos climdticos e conduziram suas populac¢des a extingdo
definitiva. Além disso, existem evidéncias empiricas de marcas de corte em
ossos de Eremotherium e associac6es destes com ferramentas arqueoldgicas na
América do Sul, indicando que os humanos realmente exploraram essa espécie
antes de sua exting¢do (Politis & Messineo 2008, Dantas et al. 2012; mas veja uma
interpretacdo diferente em Borrero 2009).

Atualmente, a acdo sinérgica entre multiplos fatores estressantes (como
clima e Homem) tem sido considerada a principal hipdtese da extincédo da
megafauna no final do Pleistoceno ao invés de causas unicas (Cione et al. 2003,
Koch & Barnosky 2006, Grayson 2007, Nogués-Bravo et al. 2008, Cione et al. 2009,
Varela et al. 2010, Lorenzen et al. 2011, Prescott et al. 2012). De acordo com
Brook et al. (2008), a sinergia entre multiplos agentes potencializa o processo de
extingdo a partir da contribuicdo individual de cada um e normalmente empurram
as populagdes abaixo do tamanho minimo vidvel de modo que o risco de extin¢do
da espécie se eleva abruptamente.

No caso da megafauna pleistocénica, a complexidade dos eventos de
extincdo se deve provavelmente a acdo de multiplos fatores que tiveram
diferentes efeitos sobre diferentes espécies em diferentes periodos e continentes
(Koch & Barnosky 2006, Grayson 2007, Lorenzen et al. 2011). Como predito
por ENMs, as mudancas climdticas afetaram muitas espécies, mas, na maioria
das vezes, elas ndo foram o fator decisivo da extin¢do (Lima-Ribeiro et al. em
revisdo(b), Martinez-Meyer et al. 2004, Nogués-Bravo et al. 2008, Varela et al.
2010, Lorenzen et al. 2011). No caso de Eremotherium, as predicGes a partir dos
ENMs sugerem que as mudancas climaticas aumentaram seu risco de extincdo
porreduzir e fragmentar as dreas climaticamente adequadas a sua sobrevivéncia.
Nesse cendrio, os impactos antrépicos provavelmente desempenharam um papel
definitivo, diminuindo as chances das populacdes refugiadas se recuperarem
da crise climéatica. Portanto, a dindmica de extingdo de Eremotherium ao longo
do ultimo ciclo glacial pode ilustrar adequadamente que o efeito aditivo entre
multiplas causas é potencialmente mais ameacador a sobrevivéncia das espécies
que o efeito isolado de causas unicas. Esse efeito aditivo entre clima e Homem,
bem como a magnitude dos efeitos de cada um deles serd analisada nos capitulos
5 e 6, respectivamente.
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Sintese

* Asmudancas climéticas no passado, conhecidas desde o século XIX, afetam as
espécies reduzindo a disponibilidade de condic¢des climaticas adequadas a sua
sobrevivéncia, modelo conhecido conceitualmente como “reducéo de habitat”.
A reducdo de habitat aumenta o risco de extincdo das espécies em geral, mas
aquelas de grande porte sdo as mais afetadas;

 Este capituloilustra, com um exemplo aplicado a Eremotherium, o potencial de
se integrar ENMs, registro féssil e simulacGes paleocliméticas para analisar o
efeito climético sobre a extin¢do da megafauna, estimando a mudanca da drea
de distribuicdo potencial da espécie ao longo do ultimo ciclo glacial;

* Normalmente, o paleoclima é simulado apenas para periodos cujas
caracteristicas climéticas sdo bastante distintas entre si, como as fases frias (e.g.,
UMG) e quentes (e.g., Holoceno médio) do ultimo ciclo glacial, o que impediria
o uso de ENMs para avaliar os efeitos climdaticos sobre a megafauna extinta na
América do Sul (j& que estas ocorreram hé cerca de 11.000 anos atras e ndo
durante o Holoceno médio). Entretanto, esse periodo de extin¢do marca o inicio
da fase de aquecimento global, de modo que simulacdes paleoclimaéticas para o
Holoceno médio podem perfeitamente representar as condi¢Ges climaticas na
época das extin¢des, permitindo o uso dos ENMs para estimar o efeito climéatico
sobre as extingoes;

* As predicdes a partir dos ENMs sugerem que as mudangas climaticas
aumentaram o risco de extingédo de Eremotherium pela reducio e fragmentacéo
de sua area de distribuicdo potencial entre o UMG e o Holoceno médio.
Entretanto, as areas climaticamente adequadas a sobrevivéncia da espécie
ndo desapareceram por completo durante o ultimo ciclo glacial, sugerindo
que outros processos provavelmente desempenharam um papel importante
na extin¢do da espécie.
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CAPITULO 5
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“The discovery of prehistoric overkill has triggered a major breakthrough in natural and
cultural history. In the last 40,000 years our species, Homo sapiens spread out of our
Afro-Asian homeland into other parts of the globe. In the process desirable and vulnerable
prey declined or vanished.”

- Paul Martin -

No capitulo anterior mostrou-se como modelos de nicho ecoldgico podem ser
Uteis para auxiliar a compreensdo do modo pelo qual mudancas climaticas no
passado recente podem ter levado espécies a extin¢do pela reducdo de sua drea de
distribuicdo geografica ou da reducdo de ambientes climaticamente adequados a
sua sobrevivéncia. E importante notar que a reducéo de drea é uma medida direta
da magnitude do efeito climdatico sobre as espécies em si (e ndo da magnitude das
mudancas climdticas por si s6). E preciso, entretanto, pensar em estratégias de
andlise para avaliar, também de forma direta e quantitativa, a hipétese do efeito da
chegada do Homem. A partir dessa necessidade, nesse capitulo sera explorado um
modelo demografico simples, baseado em padrées macroecolégicos gerais, para
avaliar o impacto da colonizacdo humana, por efeito de caca, sobre as espécies
extintas da megafauna sul-americana.

Os Impactos da Colonizagao Humana

A hipétese de que a extingdo da megafauna esta associada a chegada de H.
sapiens foi proposta ainda no século XIX, mas ganhou forca a partir dos trabalhos
desenvolvidos por Paul Martin no final da década de 1960, principalmente a partir
de evidéncias da América do Norte (Martin 1967, 1973). Paul Martin desenvolveu a
hipdtese de “sobrematanca” por um modelo conhecido como Blitzkrieg (“guerra-
reldmpago”), no qual uma frente de expansdo de cacadores humanos com
densidade de aproximadamente 40 hab/km? com tecnologia de caca
altamente eficiente, avangou em direcéo ao sul, proveniente da regido da
Beringia, eliminando no caminho a megafauna e deixando atras de si
populacdes menos densas, na ordem de 4 hab/km? (ver Hamilton
& Buchanan 2007 para uma andlise recente apoiando esse
modelo de ocupac¢do humana no continente). Essa hipdtese
de sobrematanca foi generalizada posteriormente
para outras regides do mundo (Martin 1984) e esta
baseada em diversas evidéncias e pressupostos
(Surovell et al. 2005, Haynes 2007, 2009b). Em
primeiro lugar, como ja discutido, haveria
uma coincidéncia entre as datas de
chegada do H. sapiens nessas regides e
a extin¢cdo da megafauna. Porém, ao
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contrario do que ocorreu nos outros eventos de extingdo em massa, ndo h4, de fato,
simultaneidade entre os eventos de extincdo da megafauna, nem correspondéncia
taxondmica (mesmo em termos de proporcdo de espécies extintas) nos diferentes
continentes (apesar da aparente sincronia das mudancas climaticas; mas veja
evidéncias contrdrias em Faith & Surovell 2009). Além disso, a extin¢do do final
do Pleistoceno estd muito concentrada em animais de grande porte (usualmente
mamiferos, mas também répteis e aves, principalmente na Australia e Nova
Zelandia; ver exemplo em Rawlence et al. 2012) que, embora possuam maior
sensibilidade ao clima, seriam alvo de caca (Haynes 2002).

De fato, como esta claramente demonstrado pelos efeitos antrépicos recentes
sobre a biodiversidade atual, a chegada do Homem afeta as comunidades e os
ecossistemas de diferentes formas (Brook et al. 2008). Nesse contexto, Marshall
(1988) classificou os modelos de sobrematanca em trés tipos basicos: 1. Frente de
caca (Blitzkrieg), que é o modelo original de Paul Martin, no qual uma frente de
expansdo de cagadores elimina a megafauna por caca direta; 2. Sobrematancga
inovativa (Innovated overkill), no qual o Homem, previamente estabelecido em
uma regido, ao desenvolver cada vez mais sua tecnologia de caca, eliminou a
megafauna que ja se encontrava em declinio pelo efeito de mudancas climdticas
(Schuster & Schule 2000, Nogués-Bravo et al. 2008, Haynes 2010, Lorenzen et al.
2011), e; 3. Sobrematanga por competicdo (Attrition overkill), no qual o Homem
modifica os habitats e perturba o funcionamento dos ecossistemas, pela introducdo
de novas espécies e intensificacdo de praticas agricolas (além da prépria caca),
causando assim a extin¢do da megafauna (Barnosky 2008).

No caso das Américas, hd atualmente evidéncias de ocupac¢do humana bem
anterior ao povo Clovis (~15-14.000 anos atras, ver Gilbert et al. 2008, Goebel et al.
2008, Dillehay et al. 2008, Rothhammer & Dillehay 2009, Waters et al. 2011a, 2011b,
Reich et al. 2012), de modo que a sincronia entre extin¢do e sobrematanca seria
questionavel (Grayson & Meltzer 2002, 2003, 2004). Mas pode-se argumentar
que essa presenca humana anterior ndo deve ter tido grandes impactos na
megafauna, ou porque essas populacdes iniciais ocorriam em densidades muito
baixas (deixando inclusive poucas evidéncias de sua presenca) ou porque elas ndao
possuiriam tecnologia de caga eficiente contra grandes animais (Frisson 1998).
De qualquer modo, considerando os modelos mais indiretos de sobrematanca
(modelos 2 e 3 acima), a ocupacdo humana mais antiga torna o cendrio de
sobrematanca ainda mais plausivel, uma vez que haveria um tempo ainda maior
para que as reducdes das populacdes da megafauna ocorressem, desencadeando
extin¢des mesmo com pressdes de caca menores (Haynes 2002, Haynes 2010).

Além desse problema de ocupacdo humana anterior ha 11.000-12.000 anos
atrds (inicio da cultura Clévis), ha a questdo da pouca associacdo inequivoca
no registro arqueolégico da caca multi-especifica (Borrero 2009), estando essas
evidéncias limitadas a poucas espécies e sitios arqueoldgicos (principalmente
proboscideos — mamutes e mastodontes), pelo menos na América do Norte
(Grayson 2001, Grayson & Meltzer 2002, 2003, 2004, Cannon & Meltzer 2004,
mas ver Surovell et al. 2005, Surovell & Waguespack 2008, Haynes 2009a para
diferentes interpretagdes das mesmas evidéncias). Entretanto, a correspondéncia
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cronoldgica entre colonizagdo e dispersdo humana e os eventos de extin¢do ao
longo dos continentes, bem como a dindmica de extin¢do em varias ilhas (e.g.,
Caribe, Madagascar), que é assincrona em relacdo aos continentes adjacentes,
mas simultanea a colonizacdo humana, tem dado fortes evidéncias a favor da
sobrematanca (Haynes 2009a, mas veja uma interpretacdo contraria em Grayson
& Meltzer 2003). Além disso, comecam a surgir evidéncias de caca multi-especifica
anteriores aos povos Clévis e Folson, que possuiriam tecnologia de caca mais
avancada e datadas de forma robusta (Gilbert et al. 2008, Bement & Carter 2010,
Waters et al. 2011a, 2011b, Redmond et al. 2012). Por outro lado, também tém
aparecido evidéncias de que, mesmo para os proboscideos, o efeito de caca,
além de pequeno, ndo coincidiria com periodos de declinio populacional (Ugan
& Byers 2007, 2008). Para aumentar a contradi¢do, também comecam a surgir
evidéncias confiaveis (até entdo unilaterais) de que a extin¢do da megafauna
nédo foi dependente, nem simultanea, a colonizagdo humana em todas as ilhas
(ver exemplo dos marsupiais na Tasmania, Cosgrove et al. 2010, mas veja
uma interpretacdo diferente em Gillespie et al. 2012). Na verdade, todas essas
contradicdes de ideias e evidéncias mostram que as extinc¢des Pleistocénicas
foram bem mais complexas do que se imaginava inicialmente (Lima-Ribeiro et al.
em revisdo(a)).

Em relacdo a seletividade sobre o tamanho do corpo, embora o argumento
inicial de Paul Martin seja valido (que os primeiros cagadores eram especializados
em grandes animais), esta claro que o mesmo efeito de seletividade ocorreu em
outros grandes eventos de extincdo (inclusive a extin¢do no limite K/T; ver Jablonski
2004). Em principio, a extincdo restrita a grandes animais pode ser atribuida néo
s6 a caca seletiva, mas também as proprias caracteristicas demograficas dessas
espécies. Os modelos ecoldgicos mostram que populacdes de organismos de
pequeno porte, cujas taxas de crescimento demografico sdo mais elevadas, mas
muito varidveis, estio muito sujeitas a eventos locais de extin¢do. Entretanto, a
extincdo total desses organismos é dificil em funcio dos eventos constantes de re-
colonizacdo (Brown & Maurer 1987, 1989, Brown 1995). Ao contrario, organismos
de grande porte, com taxas de crescimento mais baixas, mas estaveis, tendem a ser,
em principio, mais resistentes a flutuacdes aleatodrias causando extingdes locais.
Ao mesmo tempo, entretanto, sdo rapidamente eliminados em escalas regionais
e/ou continentais em funcdo de eventos catastréficos ocorrendo nessas escalas
(mudancas climaticas ou invasdo rdpida por uma espécie predadora eficiente;
Raup 1991, Beissinger 2000, Dayton 2001).

Uma questdo sempre associada a discussdo da hipdtese de sobrematanca é
se as populaces de H. sapiens, mais especificamente o povo Cldvis (Frisson 1998),
chegando a América em baixas densidades apés um grande deslocamento pelo
Estreito de Bering e ao longo das grandes geleiras, teria eficiéncia tecnolégica para
eliminar tantas espécies da megafauna previamente estabelecidas nas Américas,
principalmente em um periodo relativamente curto (em torno de 500-1000
anos; Grayson & Meltzer 2002, 2003, 2004). Para avaliar essa questdo, modelos
ecologicos/demograficos simples tém sido aplicados desde o inicio dos anos 80,
com resultados ambiguos que dependem bastante dos pressupostos e parametros
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adotados em cada modelo (Budyko 1967, Mosimann & Martin 1975, Alroy 2001,
Brook & Bowman 2004, Yule et al. 2009; mas veja uma andlise detalhada em Koch
and Barnosky 2006).

Alroy (2001) construiu um modelo complexo e espacialmente explicito sobre
a chegada do H. sapiens e sua consequente interacdo com a megafauna. Esse
modelo estd baseado no conhecimento detalhado da estrutura populacional dos
cacadores-coletores que chegaram na América do Norte, em termos do modo de
utilizacdo de recursos, eficiéncia de caca, demografia e velocidade de expansao
geografica, bem como da distribuigdo geogréafica, abundancia relativa e interacdes
competitivas das 41 presas potenciais dos cacadores, obtidas a partir do registro
arqueoldgico. Como no modelo de blitzkrieg original de Paul Martin, a simulagéo de
Alroy (2001) parte de uma pequena populacdo de H. sapiens, com 100 individuos,
crescendo a principio com uma taxa de 1-2% ao ano, avan¢ando em direcdo ao
sul do continente e cacando, com diferentes eficiéncias, as diferentes presas ali
presentes. A partir dos diferentes resultados do modelo, conclui-se que, mesmo
sob diferentes cenarios mais “liberais”, o H. sapiens teria claramente o potencial
de eliminar a maior parte da megafauna dentro de um periodo de 1500-2000 anos
apos sua chegada, o que corresponde aproximadamente ao tempo real estimado
para tal. Além disso, o modelo prevé corretamente a extingdo e/ou sobrevivéncia
de 33 das 41 espécies de presas (ver Yule et al. 2009 para uma critica mais recente).

Ao contrario do modelo complexo de Alroy (2001), apresenta-se a seguir
um modelo macroecoldgico simples, proposto inicialmente por Diniz-Filho (2002,
2004), a fim de avaliar a plausibilidade do efeito da colonizacdo humana (em
termos de exploracdo das espécies) sobre os padrdes de extingdo da megafauna
no final do Pleistoceno. O modelo apresentado a seguir incorpora pelo menos
dois avancos importantes em relacdo a proposigdo original de Diniz-Filho (2002,
2004), além de uma parametrizacdo mais realista considerando a incerteza a
partir da literatura (principalmente no consumo da presa, inclusive em relagdo
a Alroy 2001). Em primeiro lugar, a extenséo da distribuicéo geografica da presa
(uma espécie da megafauna) e sua abundéncia na época da chegada dos cagadores
(transicdo Pleistoceno/Holoceno) sdo preditas de forma clara e objetiva pelos
modelos de nicho definidos no capitulo anterior e ndo assumindo subjetivamente
ampla distribuicdo geogréfica nas grandes planicies. Em segundo lugar, apresenta-
se aqui uma estratégia computacionalmente intensiva para avaliar a incerteza
nos tempos de extincdo a partir da incerteza nos parametros, buscando varias
de suas combinacdes possiveis. Esses dois avangos sdo importantes para permitir
entender melhor a plausibilidade dos diferentes cenédrios demograficos gerados
pelo modelo em causar exting¢oes.

A Coexisténcia entre 0o Homem e a Megafauna
Como apresentado acima, o principal pressuposto de qualquer modelo

de sobrematanca é a coexisténcia temporal e espacial entre o Homem e a
megafauna. Embora esse aspecto possa parecer simples e 6bvio, a deficiéncia de
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dados é maior do que o que se pode suspeitar (mas ver Borrero 2008 para uma
diferente interpretacéo) e as evidéncias de caca direta, por exemplo, ndo sédo
tdo abundantes (Meltzer 1986, Grayson & Meltzer 2002, Borrero 2009, mas ver
Surovell & Waguespack 2008, Haynes 2009a para diferentes interpretacdes). No
caso das Américas, soma-se a controvérsia da sobrematanca a controvérsia sobre
a chegada do Homem (Waters & Stafford Jr. 2007, Goebel et al. 2008, Gilbert et al.
2008, Dillehay et al. 2008, Rothhammer & Dillehay 2009, Waters et al. 2011a,
2011b). Além disso, a questdo ndo é mais complexa do que a simples chegada
do Homem, mas também ha duvidas sobre quando essa populagéo inicial (que
deveria ser bastante pequena) passaria a ser suficientemente grande para
desencadear impactos ecoldgicos relevantes (Barnosky 2008), ou mesmo se em
algum momento ela seria suficientemente especializada em caca de grande porte
(Cannon & Meltzer 2004, Surovell & Waguespack 2009). Isso é particularmente
importante para a discussao dos processos de extin¢do da megafauna na América
do Sul, considerando a maior abundancia de outros recursos consumidos pelos
humanos, tanto de origem vegetal quanto de caca de menor porte (Gnecco 2003).

Para exemplificar o modo mais adequado de testar essa questdo, é preciso
levantar na literatura o maior numero possivel de registros arqueoldgicos e
considerar a incerteza em suas datas, que é grande e, além disso, geograficamente
variavel (Lima-Ribeiro & Diniz-Filho 2013). E preciso fazer esse levantamento tanto
para H. sapiens quanto para as espécies da megafauna (ou para uma espécie/
género, no caso o0 Eremotherium do exemplo do capitulo anterior). Outro aspecto
mais sério é que seria preciso considerar as datas disponiveis mais antigas e
confidveis para indicar o tempo de chegada do Homem moderno em cada sitio
arqueologico e mais recentes possiveis para indicar o tempo de extincdo da
megafauna (ver Steadman et al. 2005, Barnosky & Lindsey 2010).

A partir desse contexto, entretanto, surge outro problema que pode ser
resolvido conceitualmente. Por um lado, devido a questdes de amostragem,
quanto menos registros forem datados para um mesmo sitio arqueologico,
maior é o viés sobre as datas de chagada do homem e de extin¢do da megafauna
estimadas pelo registro féssil. Dessa forma, essas datas estimariam o tempo
que uma espécie foi abundante em um determinado sitio ou regido, ao invés
do tempo “real” de sua extin¢do propriamente dita (Barnosky & Lindsey 2010).
Por outro lado, como o registro fdssil se torna escasso (ou a probabilidade de
fossilizaclo se torna menor) a medida que a populagdo declina, podemos assumir
que as datas mais recentes para a megafauna indicam, na verdade, o tempo que
a espécie teve abundancia suficiente para desempenhar algum papel ecolégico
no ecossistema (Lima-Ribeiro & Diniz-Filho 2013). O raciocinio se mantém,
embora invertido, em relacdo aos registros de humanos. Ou seja, a data mais
antiga indicaria o tempo que a populacdo humana se tornou suficientemente
abundante a ponto de gerar algum impacto na megafauna, ao invés do tempo
exato de colonizacdo daquele sitio.

Embora essa questdo conceitual possa ser delineada de forma estatistica sem
muitos problemas, ha ainda uma séria dificuldade de estabelecer as mais antigas
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datas de chegada do Homem na América do Sul, principalmente pela escassez de
dados (e em particular na porg¢do norte e leste do continente e no Brasil Central,
ver Lima-Ribeiro & Diniz-Filho 2013). Os registros arqueoldgicos com datas
confidveis (tanto humanos quanto da megafauna) estdo concentrados na regido
dos pampas argentinos e na Patagonia (Borrero 2009), regides tradicionalmente
melhor estudadas por paleontdlogos e arquedlogos (ver Fig. 3.2). Contudo, apesar
desses problemas, Lima-Ribeiro & Diniz-Filho (2013) meta-analisaram todo o
conjunto de registros fésseis disponiveis para a América do Sul e mostraram que,
sob um cendrio mais liberal, porém considerando os vieses de datacao discutidos
acima, as preguicas gigantes (como o Eremotherium, que serd usado como
exemplo a seguir) coexistiram com os primeiros humanos em todo o continente
sul-americano antes de se extinguirem. No caso do Eremotherium, existem varios
registros para o Holoceno (i.e., mais recentes que a chegada do Homem na América
do Sul), além de evidéncias de que o0 Homem cacou e explorou esses animais de
fato (e.g., Dantas et al. 2012).

Um Modelo Demografico Basico

Uma vez que a coexisténcia entre a ocupa¢do humana inicial e um dado
componente da megafauna (Eremotherium) esta estabelecida, faz sentido discutir a
questdo da plausibilidade dos cendrios de sobrematanca. Em outras palavras, seria
uma pequena populacdo humana chegando ao continente no final do Pleistoceno
e se expandindo ao longo do tempo, suficiente para eliminar, por efeito de caca,
uma dada presa de grande porte? Nesse caso, pode-se desenvolver um modelo
demografico simples para as populac¢des de presa e de cagadores, baseado em um
contexto de predacao, a fim de investigar a plausibilidade de diferentes cendrios.

Os modelos ecoldgicos tém sido frequentemente utilizados para auxiliar
0s pesquisadores a ordenar a grande complexidade dos sistemas ecoldgicos
e sua dindmica, tanto no tempo quanto no espago. Esses modelos sdo sempre
simplifica¢des dessa realidade complexa e construidos a partir de diferentes
estratégias. Um ponto central é a necessidade de estabelecer modelos
parcimoniosos, ou seja, € preciso construir modelos que sejam capazes de auxiliar
na compreensdo de um dado fenémeno natural, mas, ao mesmo tempo, que sejam
suficientemente simples para que possam ser compreendidos e testados (Levins
1966, Hilborn & Mangel 1997).

Apresenta-se, a seguir, um modelo (macro)ecoldgico relativamente
simples para a relacdo entre uma populagdo de presas e uma populacdo de
cacadores humanos (ver Quadro 5.1). Esse modelo é construido com o principal
objetivo de demonstrar como sistemas dinamicos simples (ver Gotelli 2008) e
baseados em padrdes macroecolégicos gerais (ver Brown 1995) podem ajudar a
responder algumas questdes basicas sobre a extincdo da megafauna associada
a sobrematanca por parte dos grupos de cacadores do final do Pleistoceno,
seguindo o raciocinio de Alroy (2001). “Scripts” em linguagem R para realizar
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todos os cdlculos abaixo e as simulacdes para avaliar a incerteza dos parametros
encontra-se no Apéndice 2.

A etapa inicial na construcdo do modelo aqui proposto é definir as
necessidades energéticas minimas de um ser humano e como a caga pode supri-las.
Um individuo adulto necessita de 2.200 kcal didrias para se manter e, assumindo-se
um valor nutricional médio do alimento igual a 3 kcal/g, chega-se a conclusdo que
o consumo minimo de alimento deve estar em torno de 733,3 g por dia (Campbell
1998, Alroy 2001). Note-se que esse valor € o minimo e o consumo de alimento de
um predador (um grande felino, por exemplo) chega a 20 ou 30 vezes 0 seu peso
por ano, algo como 3.500 g por dia para um ser humano com 65 kg (Whitney-Smith
2009). Beaver (2007) descreve também que, em tribos de cacadores-coletadores
atuais, cada individuo consume no maximo 1.780 g de carne por dia, provenientes
de varias fontes (i.e., ndo apenas da megafauna), embora esse valor possa ser
considerado elevado para regides tropicais (e.g., Amazonia), onde o suprimento
vegetal é relativamente mais abundante (Gnecco 2003, Rowcliffe et al. 2003). Esse
valor seria proximo da quantidade maxima de alimento consumida, considerando
que praticamente toda a dieta seria baseada em carne.

Certamente nem todas as necessidades energéticas humanas sdo supridas
com carne e, em sua simulagdo do evento de sobrematanca, Alroy (2001) utilizou
um valor maximo de 36% (embora possa chegar a 41%) das necessidades
energéticas supridas apenas pela caca de grandes animais na América do Norte
(excluindo, portanto, a carne de pequenos animais e nutrientes provenientes
de outras fontes vegetais). O valor de 40% (e mesmo de 36% utilizado por Alroy
2001) é provavelmente muito elevado para cacadores-coletores tropicais (Gnecco
2003, Rowcliffe et al. 2003), de modo que assume-se inicialmente que a carne da
megafauna representaria apenas 15-20% da dieta (metade da proporcéo assumida
por Alroy 2001).

Utilizando-se essa proporcdo de 15-20% e considerando um consumo
maximo de 1.780 g de carne de diversas fontes por dia, significa um consumo
de aproximadamente 300 g de carne de megafauna por dia para cada individuo
humano. Ainda, para apenas uma tnica espécie de presa (dentre outras possiveis),
esse valor de consumo de carne pode ser consideravelmente reduzido. Assumindo-
se 30 géneros (i.e., pelo menos 30 espécies) da megafauna disponiveis para caca na
América do Sul no final do Pleistoceno (ver Koch & Barnosky 2006), isso significa
um consumo individual (CI) de cerca de 10 g de carne por espécie/dia ao longo do
ano. Isso se traduz, no final, em apenas 0.56% (~10/1.780) de proporcao de carne
na dieta proveniente de uma unica espécie da megafauna. Com base nesses valores
e nas necessidades nutricionais definidas acima, pode-se inicialmente definir
que a quantidade de carne proveniente de caca de grande porte (C, em gramas),
necessaria para manter uma populacdo humana ao longo de 1 ano é dada por

C=CI*H*365 eq.1

onde H é o tamanho da populacdo humana. Como o modelo desenvolvido a seguir
refere-se a uma unica presa, o valor de CI é bastante pequeno (10g, ~0.56% da
dieta). Assumindo-se entdo que a carne de uma presa em particular compde uma
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pequena proporc¢do da dieta e uma populacdo humana inicial de apenas 100
individuos, conclui-se que o consumo anual total seria de

C = 10*100*365 = 365.000 g ou 365 kg

A partir desse valor, é possivel estimar o numero necessario (ou, no caso,
suficiente) de presas de uma dada espécie da megafauna para manter a populacéo
humana por um ano (assumindo-se inicialmente que apenas uma espécie estaria
disponivel para caca). Para tal, é preciso conhecer basicamente dois valores:
a massa corpdrea da presa (M) e a proporcdo de aproveitamento dela pelos
cacadores (A).

O tamanho do corpo é uma das caracteristicas ecolégicas mais importantes,
pois ele esté relacionado a diversas fun¢des ecoldgicas e fisiologicas (Peters 1983,
Brown 1995, Smith & Lyons 2011). Além disso, é também uma das caracteristicas
mais simples de se avaliar nos organismos, mesmo em organismos fosseis
(Reynolds 2002). Em virtude disso, o tamanho do corpo tem sido amplamente
utilizado em ecologia como uma varidvel indicadora (surrogate) de variagdes
ecolégicas e comportamentais, quando sdo comparadas espécies diferentes em
uma comunidade ecoldgica (Brown 1995).

Quanto ao aproveitamento da carne pelos cacadores, esse valor é dependente
de uma série de fatores ecoldgicos e culturais. Varios tecidos da presa (e.g., 0ssos,
tenddes e pele) ndo sdo boas fontes de alimento, embora essas partes possam,
sem duvida, ser utilizadas para outros fins (ver exemplos em Shea 2006). Outro
aspecto importante é a dificuldade de transporte e armazenamento da carne, o
que reduz a eficiéncia do seu aproveitamento (embora haja evidéncias de que os
cacgadores do Pleistoceno mantivessem a carne congelada e/ou seca, para aumentar
seu tempo de utilizacdo, Frisson 1998, — ver também as estratégias atuais nas
sociedades da regido temperada e de tundra em Campbell 1998). Além disso,
note-se que a caga é, culturalmente, uma atividade de grande importancia em
termos de estrutura politica e social em um grupo, podendo assim ganhar cada
vez mais importancia quando essa fonte de alimento é relativamente abundante
(como seria o caso da América ou Australia no final do Pleistoceno), o que poderia
em tese aumentar a mortalidade das presas mesmo com um consumo per capita
baixo. Isso, evidentemente, pode ser expresso no parametro A (ver texto abaixo), de
modo que o aproveitamento da presa diminuiria ja que parte da mortalidade ndo
estaria 100% associada a alimentacdo (na pratica, a populacdo humana poderia
matar mais animais do que o estritamente necessario para suprir necessidades
nutricionais minimas).

Assim, considerando-se esses dois novos parametros, a massa da presa
(M) e o aproveitamento de carne (A), pode-se estimar o numero minimo de
presas da espécie necessdrio para manter a populacdo humana. Imagine-se um
Eremotherium pesando em média 3.000 kg (Cartelle & De Iuliis 2006, Bargo et al.
2006). Em principio, o numero de animais removidos da populacdo de presas
(NR) por ano seria dado por

NR=C/M =365/3.000=0,121 animais
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Ou seja, cerca de 1 animal a cada pouco mais de 8 anos. Entretanto, ha a
questdo do aproveitamento da biomassa da presa. Se os cacadores conseguem
aproveitar, como fonte de alimento, pelo menos 50% dessa massa ao longo do ano
(Beaver 2007), seria preciso matar mais animais para obter a mesma quantidade
de carne, ou seja

NR = (C/M)/A =((365/3.000)) / 0,5=0,243 eq.2

onde o NR seria o numero de presas retirado da populacéo por efeito da caca
por ano (no caso, cerca de 1 Eremotherium a cada 4 anos aproximadamente) , C
é quantidade de carne (kg) consumida pela populacdo humana em um ano, M é
a massa da presa (kg) e A o aproveitamento de carne. Certamente esse numero
é muito pequeno e a principio nédo seria suficiente para explicar a perda de
um grande numero de espécies de mamiferos e aves de grande porte no final
do Pleistoceno. E preciso, entretanto, considerar a dindmica temporal tanto da
populacdo de presas quanto da populacdo humana.

A dindmica das populag¢des bioldgicas tem sido tradicionalmente modelada
por uma funcéo logistica, ou sigmoide, que parte do principio de que, a medida
que a populacgdo cresce, ela passa a sofrer efeitos dependentes da sua propria
densidade (i.e., competicdo por recursos, aumento da taxa de mortalidade;
Gotelli 2008). Como consequéncia, ap6s um periodo de crescimento rapido, ela
passa a diminuir sua taxa real de crescimento e tende a estabilizar, alcancando a
chamada capacidade de suporte (K). O valor de K é, portanto, o niimero maximo de
individuos que um dado ambiente consegue manter. Quando a populacgdo atinge
o seu valor de K, as taxas de natalidade e mortalidade se igualam e a populacéo
atinge o equilibrio demogréfico.

Assim, o crescimento logistico de uma populacéo, em tempo discreto (a cada
ano, por exemplo), é dado por

Ny =Ny + rpN(t) (1- N(t)/Kp) eq. 3

(t+1)

onde N, é o tamanho da populacdo ap6s um ano, N, é o tamanho da populacao
no tempo ‘t’, K € a capacidade de suporte do ambiente e r_ € a taxa intrinseca
de crescimento populacional por ano, dada pela diferenca entre natalidade e
mortalidade nesse periodo, todos para a populagdo da presa. A taxa de crescimento
populacional é, na verdade, um paradmetro idealizado cujo valor assume
condicOes 6timas do ambiente, sendo também denominada “potencial bidtico” ou
“parametro malthusiano” (Gotelli 2008). Na pratica, a medida que uma populacéo
inicialmente pequena comeca a aumentar, a razao N, /K comeca a diminuir e o
valorde (1 - N(O/K p) tende a zero, de modo que o numero total de novos individuos
adicionados a populacio tende a diminuir. A populacdo gradualmente perde o
poder de exercer o seu potencial maximo de crescimento (definido a priori pelo
valor der). De fato, o termo (1 - N,K) é oregulador do crescimento populacional
na equacao logistica e é chamado de termo dependente da densidade.

Assim, é possivel modelar a dindmica temporal de uma populacéo
conhecendo-se os pardmetros da equacdo logistica descritos acima (eq. 3).

Entretanto, a taxa intrinseca de crescimento populacional (r) é um parametro
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complexo e de dificil estimativa na natureza, e particularmente impossivel de
medir em espécies extintas, por razées 6bvias. Porém, conforme ja discutido,
existe uma relacdo macroecoldgica entre massa corporea (M) e o valor de r (Brown
1995), dada pela equacdo

r = EXP (1,4967 - 0,37 *In(M)) eq.4

Obviamente, essa relacdo geral é apenas uma aproximacdo e pode variar
bastante nas diferentes espécies em funcdo de particularidades no ambiente e
no comportamento. Entretanto, ela fornece uma estimativa inicial e, na verdade,
é a unica forma de estimar o valor de r em organismos extintos. Por exemplo,
para um animal de 3.000 kg, como o Eremotherium, o valor de r estimado por
essa equacdo é de 0,018, ou seja, a populacdo deve crescer a uma taxa de cerca
de 1,8% ao ano. Esse valor é consideravelmente elevado (especialmente para
um Xenarthra) e representa, de fato, uma taxa maxima potencial. Por exemplo,
assumindo-se o peso médio de um ser humano em 65 kg, o r estimado seria igual
a 7,4% ao ano, um valor bastante irreal considerando-se que o maximo observado
nas populacdes atuais gira em torno de 2-3% (Cohen 1995a). Para populagdes
humanas do Pleistoceno, Hern (1999) estima valores de r em torno de 0,03%,
embora Belovsky (1988, ver também Alroy 2001) sugiram e utilizem valores na
ordem de 1%. De qualquer modo, os valores estimados pela equac¢do alométrica
(eq. 4) acima seriam, no minimo, cerca de 7 vezes mais elevados do que a taxa
maxima realizada. Aplicando-se essa mesma “correcdo” a taxa de crescimento do
Eremotherium encontra-se, portanto, uma taxa de crescimento de 0,0025.

No caso de uma populacdo de animais de grande porte cacados por
humanos, seria preciso incluir, na equacdo logistica, um termo que expresse a
perda adicional de animais causada pela atividade de caca, definida acima com
base no consumo minimo. Na verdade, a caca aumenta a mortalidade e reduz o
valor der da presa, mas é mais simples e didatico utilizar a equacao discreta (eq. 3)
recorrente descrita acima e simplesmente subtrair, ao final dela, o numero de
individuos cacados (eq. 2). Deste modo, o comportamento dindmico da populacdo
dessa presa seria dado por

N(m) = (N(t) + rme (1- Nm/Kp) ) - NR
onde NR ja foi definido como o numero de presas removidas da populacio
pelos cacadores, conforme suas necessidades energéticas (eq. 2). Esse modelo,
entretanto, ainda ndo é totalmente satisfatério, pois nele o0 numero de presas
obtidas depende apenas das necessidades humanas e ndo da propria abundancia
da espécie. Esse aspecto do modelo é irreal, pois sabe-se que a probabilidade de
um animal ser cacado depende em grande parte de sua abundéancia, por uma
questdo simplesmente oportunistica (ver Rowcliffe et al. 2003, Beaver 2007). Em
outras palavras, animais raros dificilmente seriam utilizados como uma fonte
preferencial, ou mesmo frequente, de alimentos. Uma maneira de resolver isso
é colocar NR como condicional a populacéo da presa e o melhor indice relativo
dessa abundéancia é exatamente a propor¢ao N, /K ja discutida. Assim, podemos
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pensar que o valor de NR seria um valor ideal, ou maximo, a ser cagado para
consumo humano, mas de fato o valor realizado seria dado pelo valor de (NR *
(N,/K))). Deste modo, a medida que a presa se torna mais rara (ou seja, a razao
N,/K, diminui), ela passa a ser cada vez menos importante na dieta dos cagadores.

Assim, se os cacadores necessitam, por exemplo, de 2 animais de uma dada
espécie em um dado tempo (NR = 2), mas ao mesmo tempo a populacdo ja estd
reduzida em 50% em relagdo ao seu maximo em equilibrio demografico (o valor
de K)), entdo os cagadores conseguiriam abater efetivamente apenas metade
de suas necessidades (2 * 0,5) a partir dessa presa. Note-se que essa reducdo
efetiva na cacga deve ser interpretada ndo como consequéncia de uma decisdo
consciente dos cacadores, mas simplesmente como funcdo da dificuldade relativa
de encontrar sua presa, que ja se tornou rara. De qualquer modo, a diferenca
entre o valor real necessario e o valor realizado (NR - NR*(N,/K )) representa um
déficit real no numero de presas necessario para fornecer a proporc¢do D da dieta
humana no tempo t (esse parametro passara a ser importante posteriormente no
desenvolvimento do modelo).

Assim, a equacdo final que pode ser utilizada para modelar a dinAmica da
populacdo de presas é dada por

Ni.py= N+ N, (1-N/K))-(NR*(N,/K)) eq.5

onde N, € o tamanho da populagdo apds um ano, N, € o tamanho da populacéo
no tempo ‘t’, K, é a capacidade de suporte do ambiente e r, é a taxa intrinseca
de crescimento populacional por ano, todos para a populacdo da presa, e NR o
numero de presas removidas da populacdo pelos cacadores. Com essa equacdo,
pode ser imaginado o seguinte cendrio inicial para a dinAmica das populagdes
de Eremotherium na América do Sul. Uma questdo inicial é definir o tamanho
da populacdo da espécie hd 11.000 anos, no momento estimado de chegada da
primeira populacdo humana no continente. Para a densidade, pode-se usar a
relagdo polinomial entre tamanho do corpo e abundéncia para herbivoros definida
por Silva & Downing (1995: Tab. 1 e Fig. 1), que é dada por

Logl0 (DN) = 1.33 + (-0.71*log10(M)) + (0.05*(log10(M)?)) eq.6

onde a densidade DN é dada em numero de individuos por km? e a massa M em
kg. Para um Eremotherium, cuja massa corporal é estimada em cerca de 3.000 kg, a
densidade seria portanto igual a 0,29 individuos/km?2. Outras equacdes alométricas
para estimar a densidade existem, e Diniz-Filho (2002, 2004) usou a linha de limite
do envelope de restricdo macroecoldgico de Brown (1995), que gera um valor
semelhante igual a 0,33 individuos/km?. Peters (1983) apresenta uma equagao
que gera um valor muito mais elevado de 1,62 individuos/km?. Com excecéo desse
ultimo valor, as estimativas para animais de grande porte ndo sdo muito diferentes
(mas ver capitulo 6 para uma discusséo dos efeitos de se utilizar essas equacoes).
De qualquer modo, esses valores seriam o maximo tedrico da densidade em um
ambiente adequado. Com base nos modelos de distribuicdo apresentados no
capitulo anterior, pode-se assumir que esse valor seria a densidade na época do
ultimo maximo glacial (UMG, ~ 21.000 anos atras) nos locais onde a adequabilidade
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climatica é maxima, decaindo de forma Gaussiana (normal) a medida que a
adequabilidade se reduz a zero (Fig. 5.1). Com base nos mapas de adequabilidade
definidos no capitulo anterior e usando a fun¢do Gaussiana, é possivel calcular a
densidade em cada célula da gride cobrindo o Neotrépico (cada uma com resolucéo
de 0.5° x 0.5° latitude/longitude, portanto, uma area de 55 x 55 km ou 3025 km?
na altura do equador) e obter assim a abundéancia total da espécie ha 11.000 anos
atras (periodo aproximado de chagada dos primeiros humanos na América do
Sul). Considerando que as condi¢@es climdticas no periodo interglacial atual (e.g.,
entre 11.000 e 6.000 anos atras) foram semelhantes em toda a América do Sul e
que a area de distribuicdo geografica de Eremotherium nédo apresentou mudangas
significativas nesse periodo (ver capitulo anterior), utilizou-se os modelos de
distribuicdo hd 6.000 anos para calcular a densidade de Eremotherium durante a
chegada da populacdo humana na América do Sul. Essa abordagem é mais robusta
e necessdria para as andlises de sensibilidade (ver préxima secdo), uma vez que
permite estimar a incerteza em torno da adequabilidade (e consequentemente do
parametro K)) a partir de diferentes AOGCMs (ver capitulo anterior). Do contrario,
o parametro K seria fixo, ja que apenas um AOGCM (CCM1, nesse caso) oferece
simulacdes paleoclimaéticas para 11.000 anos. Assim, para os valores médios de
adequabilidade baseados nos diversos ENMs e AOGCMs, uma abundéancia total
(Kp) de 1.200.000 individuos é entdo obtida ao longo do continente a partir da
equacdo de Silva & Downing (1995).
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Figura 5.1. Exemplo da fungdo gaussiana da densidade em relagdo a adequabilidade climatica durante
0 UMG (21 ka). O valor da densidade populacional é a area sob essa curva, mas considerando o maximo
de adequabilidade ha 21 ka.

Na auséncia de outras informacdes, assume-se que no momento inicial da
chegada humana, N =K para o Eremotherium, de modo que a populagao estaria
em equilibrio demografico e com uma populacgéo inicial de 1.200.000 individuos.
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Imagine-se que chega a essa regido uma populacdo humana de 100 cagadores
que, conforme ja definido, deve consumir menos de um animal dessa espécie a
cada 4 anos (para manter 0.56% de suas necessidades energéticas), aproveitando
50% da biomassa de cada individuo cacado como fonte de alimento. Nesse caso,
substituindo-se todos os valores na equacao dindmica, tem-se que

Ny = (1.200.000+(0,0025*1.200.000)(0)) - (0,243 * (1))

De modo que

N,...,=1.200.000

(t+1)

(por efeito de arredondamento, na realidade 1.199.999,758)

Assim, no ano seguinte, ainda restaria na pratica o mesmo numero de
animais da populagao original. A razdo N /K seria igual a 0,9999999, de modo
que a populagdo ainda pode crescer até atingir seu K. Com o arredondamento,
apenas apos 3 anos de caca a populacao teria sido reduzida em um animal, mas
o valor numérico comeca lentamente a diminuir em relagdo ao N inicial. Isso
mostra que, em grandes escalas de tempo, a taxa de crescimento de 0,25% néo é
suficiente para compensar, de imediato, mesmo o pequeno numero de individuos
removidos pela caga. Pelos pardmetros do modelo, em principio seria correto
imaginar que, ao longo de muitos anos, a populagdo ira decrescer cada vez mais
até a exting¢do. Entretanto, néo é isso que ocorre, em funcéo das propriedades
néo-lineares do modelo logistico, ja discutidas. A medida que o niimero de animais
removidos aumenta ao longo do tempo, o valor de N,,/K diminui, criando assim
a possibilidade de que a taxa de 0,25% possa ser exercida efetivamente. Deste
modo, 0s novos acréscimos passam a compensar a perda pela caca. A populagao
de presas decresce continuamente até 1.199.903 animais apds pouco mais de 2.000
anos e entdo tende a se estabilizar nesse valor, encontrando um novo ponto de
equilibrio entre crescimento e remocdo de individuos pela caca (uma reducéo
“equilibrada” de pouco menos de 100 individuos no total). Na verdade, o que
ocorre é que, como o numero de animais removidos é constante, a populacdo
“encontra” um novo valor de K. Mais uma vez, ndo parece haver razdo para
suspeitar de que as extin¢cdes em massa do final do Pleistoceno tenham sido
causadas pelos cacadores.

A falha ébvia no modelo de crescimento da presa descrito acima é que a
populacdo de cacadores e o consumo foram mantidos constantes. Entretanto,
obviamente, a populacdo humana também cresce ao longo do tempo, de modo que
a cada ano as necessidades absolutas de carne aumentam. O NR, portanto, ndo é
um valor fixo e deve ser recalculado, aumentando a cada ano. Pode-se modelar
o crescimento populacional humano da mesma forma utilizando uma equacéo
logistica, substituindo-se, apenas para fins de notagéo, o N (tamanho da populacdo
de presas) por H (tamanho da popula¢do humana), de modo que

H,,=H,+rH, ,(1-H /K) eq7

(t+1)
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ondeor, e 0K, sdo ataxa de crescimento intrinseco e a capacidade de suporte para
a populacdo humana, respectivamente. Pode-se assumir, por exemplo, uma taxa
de crescimento moderada para a populacdo humana em expansao, igual a 1% ao
ano, e um K, igual a 4.000.000 (Hern, 1999 estimou a popula¢do mundial hé 6.000
anos em cerca de 33.000.000 de pessoas, e pela propor¢édo da d&rea da América do
Sul é razoavel supor um Kh = 4.000.000 pelo simples efeito de area; ver também
Cohen 1995b). Com esses parametros, pode-se concluir que, ap6s 200 anos, a
populacédo de cacadores ja seria de 731 pessoas, com um consumo anual de pouco
mais de 2,7 toneladas de carne de Eremotherium por ano, equivalente a 2 animais
removidos por ano da populagédo de presa (adicionalmente a taxa de reposigdo
“natural”) nesse periodo (assumindo-se, conforme definido anteriormente, que
um individuo humano consume em média 10g de carne dessa presa por dia e
que os cacadores conseguem aproveitar, como alimento, 50% da biomassa das
presas cacadas)!

Modelando-se simultaneamente as populacdes do Homem e da presa com
os parametros estabelecidos acima, obtém-se que a populacdo de Eremotherium
estaria extinta apos cerca de 3.500 anos, com a populacédo de cacadores alcancando
o K, (Fig. 5.2A). Nota-se, entretanto, que a populacdo de Eremotherium comeca
a declinar apenas apds 1.000 anos de caca aproximadamente. O numero de
presas removidas da populagdo por ano aumenta rapidamente com o passar do
tempo, devido ao aumento no consumo, mas depois declina devido a raridade da
presa, causando assim um atraso na extincdo final (Fig. 5.2B). De fato, a reducao
no numero de presas € bastante elevada no inicio e acompanha o crescimento
humano, mas apos cerca de 1.200 anos o numero de presas removidas comeca a
decair, mesmo com o aumento da populacdo humana, e chega a um valor muito
baixo apds 2.000 anos ininterruptos de caca. De fato, a populagdo da presa ja se
encontra abaixo de um “minimo vidvel” de, diga-se, 1.000 individuos em todo o
continente, apds cerca de 2.300 anos.
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Figura 5.2. (A) Tamanho da populagdo humana (linha continua) e da presa (Eremotherium; linha
tracejada) ao longo do tempo e (B) nimero de individuos de Eremotherium removidos da populagdo
a cada ano por efeito de caga.
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Portanto, o cendrio de sobrematanca torna-se plausivel como explicacdo para
a extincdo da espécie em questdo. Note-se que isso ocorre mesmo considerando
valores conservativos para os parametros utilizados no modelo, ou seja, moderada
taxa de crescimento populacional humano, baixa proporc¢do de carne na dieta e
grande poder de utilizacdo da biomassa da presa. Essa combinacdo de parametros
torna o decréscimo da populacdo de presas mais lento do que o que realmente
pode ter sido. Todavia, ¢ um modelo simples, baseado em pressupostos robustos,
que permite avaliar satisfatoriamente o efeito da caga humana sobre as populagdes
da megafauna extinta no final do Pleistoceno/inicio do Holoceno. Além disso,
embora o modelo ndo seja preciso (mas veja texto e andlise de sensibilidade
abaixo), os pardmetros utilizados sdo realistas e simples de serem estimados para
espécies extintas, o que favorece sua aplicacdo para diferentes espécies extintas
em diferentes periodos e regides do mundo (i.e., 0 modelo é compativel com a
proposta inicial para testar a hipdtese de sobrematanca, portanto, generalista).

Essa modelagem conjunta da dindmica de duas populagdes ao longo do
tempo tem sido tradicionalmente realizada em ecologia de populac¢des através dos
sistemas de Lotka-Volterra (Gotelli 2008). No modelo descrito acima, a principal
diferenca em relacdo ao sistema tradicional de interacéo predador-presa é que a
reducdo da abundéancia da presa ndo afetou a taxa de crescimento da populagdo
humana, ou seja, a auséncia da presa nio aumentou a mortalidade “natural” ja
embutida na taxa intrinseca de crescimento do predador. Assume-se, portanto, que
a medida que a populagdo de Eremotherium torna-se rara, a populacdo humana
passa a usar outras fontes de alimento, o que é compativel com o que sabemos
sobre a flexibilidade ecoldgica e comportamental da espécie humana, em termos
de utilizacdo de recursos naturais em diferentes épocas e em diferentes partes do
mundo (Charles 1997, Miotti & Salemne 1999, Kusimba 1999, Rowcliffe et al. 2003,
Stiner et al. 2008, Burnside et al. 2012). Além disso, em um sistema multi-presas,
hd a simples possibilidade de deslocar o esfor¢o de caga para outra espécie (ver
préximo capitulo).

De qualquer modo, é possivel introduzir mais essa possibilidade com
facilidade no modelo acima descrito, a fim de avaliar o comportamento da
populacdo humana, embora, no caso de um modelo determinista bastante simples,
a populacédo de presas dificilmente sera extinta (ja que se criou uma dependéncia
entre a sobrevivéncia da populacdo humana e da presa). Sabe-se que a diferenca
entre NR e NR(N /K representa o deficit no numero de presas, que pode ser
convertido novamente em quilos de carne por ano (DF) a partir da massa da presa
(M) e do seu aproveitamento (A), pela expressdo

DF = (NR - NR(N(t)/Kp)) *M*A eq.8

Se cada individuo consome uma dada quantidade de carne por ano, entdo o
numero de pessoas que deixardo de se alimentar da carne desta presa especifica
é dado por DF / CI, onde CI é o consumo por pessoa por ano. Como essa carne
representa uma porcdo pequena da dieta dos individuos, ndo é viavel pensar que
esse déficit de alimento ird gerar 100% de morte dessas pessoas. Mas é possivel
introduzir mais um parametro no nosso modelo, que represente essa taxa de
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mortalidade adicional ligada diretamente a escassez da presa (mo), de modo que
o nuamero de individuos removidos da populacdo humana (HR) em funcdo dessa
escassez é dado por

HR =mo * (DF/(CI*365)) eq.9

Conforme j& discutido para a populacdo de presas, a dindmica da populacdo
humana passa entdo a ser dada pela equacao

Hi,y= (Hy+r,H, (1-H,/K))-HR  eq. 10

onde H,,, é o tamanho da populacdo humana ap6s um ano, H,, é o tamanho da
populagdo no tempo ‘', r, e K, sdo a taxa intrinseca de crescimento populacional e
a capacidade de suporte do ambiente, respectivamente, e HR niumero de humanos
mortos por défict nutricional.

Note que se mo = 0, ndo hd ligacdo entre mortalidade humana e abundancia
da presa (jA que HR = 0), de modo que a populacdo humana cresce conforme
definido anteriormente. Essa nova equacao apresenta resultados interessantes e
ligeiramente diferentes dos anteriores. Se o pardmetro mo for igual a apenas 0,5%,
(ou seja, essa porcentagem de pessoas for eliminada da populagdo humana pelo
efeito do déficit nutricional especifico para a carne desta presa), entdo o tempo
para extincdo eleva-se para mais de 8.800 anos (praticamente ndo se extingue,
considerando-se que os humanos chegaram na América do Sul ha cerca de 11.000
anos atras). A populacdo humana “desloca” sua capacidade de suporte para cerca
de 1.200.000 individuos, apds atingir um pico de quase 2.500.000 de individuos
(Fig. 5.3A). Se mo = 0,75%, a presa se reduz para pouco mais de 60.000 individuos,
mas ndo se extingue, e a populacdo humana e a populacéo de presa entram em
equilibrio apos cerca de 4.000 anos de interacgao.
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Figura 5.3. (A) Tamanho da populagdo humana (linha continua) e da presa (Eremotherium; linha
tracejada) ao longo do tempo, em um modelo incorporando o efeito da redugdo do tamanho da presa
na mortalidade da populagio humana (mo = 0.5%). (B) Dindmica mais complexa das oscilagdes nos
tamanhos populacionais humano (linha cinza) e da presa (linha preta) quando eleva-se o parametro mo
a 1%. Note que as populagdes ndo se estabilizam em 11.000 anos de interagao.
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O comportamento dindmico da populagdo humana nesse modelo é
denominado “oscilagdes amortecidas” (damped oscilations; Gotelli 2008). Na
verdade, a introduc¢do desse novo parametro mo, ligando a densidade humana a
densidade da presa, abre a possibilidade de muitos comportamentos complexos,
com oscilacdes mais evidentes e mudanc¢as no tamanho em equilibrio da
populacdo humana. Com o pardmetro mo elevando-se para 1%, a oscilacdo fica
bem mais evidente (Fig. 5.3B).

Assim, a dependéncia de caca de uma presa, mesmo baixa, tende a criar
um comportamento oscilatorio para a populacdo humana, que atinge um pico e
depois é forcada a retornar a um valor menor de equilibrio. Apesar da flexibilidade
ecoldgica e comportamental da espécie humana, esse fendmeno é frequentemente
observado quando os recursos sdo extraidos muito rapidamente e, apés um
dado tempo, se extinguem. No caso de um modelo com apenas uma presa, como
apresentado acima, o valor de mo poderia ser fixado em zero, ja que seria possivel
simplesmente passar a cagar outra presa. Mas é importante considera-lo sob o
ponto de vista conceitual e, no modelo de Alroy (2001), esse comportamento de
fato é observado no final do periodo da sobrematanca, quando a maior parte
das espécies de presa teria sido extinta. Em casos extremos, em modelos mais
complexos e que incorporam uma dependéncia muito forte no sistema predador-
presa, essa oscilacdo pode levar as populagdes a um colapso. E importante notar
também que uma reducdo drdstica da populacdo de presas prevista neste ultimo
modelo pode causar extin¢do quando associada a outros fatores ecologicos (e.g.,
mudancas climaticas) e a estocasticidade dos eventos demograficos.

Sensibilidade do Modelo e Incorporagao da
Incerteza dos Parametros

Dado o elevado numero de parametros do modelo apresentado acima, torna-se
dificil e complexo “varrer” o espaco dos parametros sistematicamente em busca
de solucgdes estaveis no tempo para extingcdo da presa, dentro de possibilidades
realistas de variagdo, mas considerando que ha incerteza e aleatoriedade
na definicdo desses pardmetros. Em um primeiro momento, para fins de
compreensao, é possivel explorar pelo menos uma situacao simples: o efeito da
taxa de crescimento populacional humano.

Os demais parametros do modelo foram mantidos conforme definido
acima (com mo=0), mas variou-se a taxa de crescimento populacional humano
entre 0,5% e 2,5% ao ano. Dessa forma, obtém-se uma funcdo poténcia perfeita
com o tempo de caga necessario para extincdo da presa (Fig. 5.4). Certamente,
conforme observado por Alroy (2001), a medida que a populacdo humana cresce
mais rapidamente, esse tempo diminui. Mas note-se que mesmo com uma taxa
de crescimento irrealisticamente elevada de 2,5% ao ano para uma populacdo
humana no final do Pleistoceno/inicio do Holoceno, o tempo para extin¢do da presa
ndo se aproxima dos 500-1000 anos sugerido nos trabalhos originais propondo a
hipétese de sobrematanca (Martin 1967, Martin 1973).
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Figura 5.4. Relagdo entre tempo para extingdo e taxa de crescimento populacional humano, no modelo
para Eremotherium.

Outro ponto relacionado é que se o Homem tivesse chegado na América
ha bem mais tempo (digamos, durante o UMG, ~21.000 anos atras) e o processo
de caca tivesse sido iniciado nessa época, em principio pode-se pensar que a
chance de extincdo aumenta. Entretanto, é preciso considerar também, pelas
informacdes do capitulo anterior, que a distribuicdo do Eremotherium era cerca
de 50% maior nessa época, além de maior adequabilidade climatica média.
Rodando-se 0 mesmo modelo acima, mas com uma populacdo inicial da presa de
2.400.000 individuos, ainda assim a populacdo de Eremotherium estaria extinta
apos cerca de 10.000 anos. Embora a extingdo continue acontecendo, o tempo
necessario foi muito maior.

Entretanto, uma maneira mais sofisticada e elegante de avaliar a
sensibilidade do modelo a varia¢6es em todos os pardmetros simultaneamente e
incorporar incerteza é utilizar os recursos computacionais disponiveis atualmente
para, ao invés de obter uma unica solugdo deterministica como a apresentada
acima, gerar milhares de solucdes para o tempo de extin¢do. Isso pode ser feito
utilizando-se ndo um valor fixo para os pardmetros, mas sim assumindo-se uma
distribui¢do ou amplitude de valores para cada parametro. Além disso, introduziu-
se no modelo estocasticidade demografica, de modo que a taxa intrinseca média
de crescimento populacional varia a cada “gera¢do” (definido de forma variavel)
com um coeficiente de variacdo igual a 25%.

Para alguns parametros, a idéia foi explorar a amplitude de valores possiveis,
como realizado acima para a taxa de crescimento populacional. Em outros casos,
foi possivel utilizar melhor as informacdes disponiveis. Por exemplo, a capacidade
de suporte da presa (K ) depende da densidade (obtida pela equagdo alométrica -
eq. 6) e da adequabilidade climaética (Fig. 5.1), sendo que esta ultima foi definida
pelos modelos de nicho ecoldgico do capitulo anterior. Com base na variancia das
estimativas de adequabilidade climdtica preditas a partir de diferentes métodos de
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modelagem e AOGCMs (conforme a abordagem de “ensemble solution”), obteve-se
uma abundéancia média de 1.200.000, mas com uma grande variancia, oscilando
entre 600.000 e 3.000.000 de individuos em todo o continente (com pico de 0,29 ind/
km? nas regides de adequabilidade maxima e decaindo de forma Gaussiana em
areas de baixa adequabilidade; Fig. 5.1). Optou-se, entdo, por variar o Kp nas
simulacdes entre 600.000 e 3.000.000. Da mesma forma, variaram-se os demais
parametros do modelo conforme os valores descritos na tabela 5.1, utilizando
5.000 simulac¢des, de modo que cada simulac¢do foi baseada em uma combinacéo
aleatdria desses parametros.

Tabela 5.1. Variagdo de alguns parametros utilizados para explorar o tempo de extingao de Eremotherium,
a partir de 5.000 simulagdes e utilizando-se, em cada uma delas, uma combinagéo aleatdria dentro de
seus intervalos.

Parametros* min max
r, 0,001 0,01
r, 0,005 0,02
» 600.000 3.000.000
N 1.000.000 4.000.000
mo 0,001 0,02
CI 5 250

*Os parametros do modelo ndo apresentados aqui assumem o mesmo valor definido no exemplo
detalhado apresentado no texto.

Em 43,8% das simula¢des houve extin¢do, sendo a distribuicdo de
frequéncias dos tempos para extingdo assimétrica a direta (Fig. 5.5, excluindo-se
os casos de ndo-extingdo). O tempo mediano para extinc¢do, quando esta ocorreu,
foi de 1.618 anos. Em 15,1% destas simulacdes nas quais houve extingdo do
Eremotherium, esta ocorreu em menos de 1.000 anos.

Frequéncia
400 600 800 1000
]

200
|

[ I I I I I
0 2000 4000 6000 8000 10000

Tempo para extingao (anos)

Figura 5.5. Distribuigdo de frequéncias dos tempos de extingdo para 2190 simulagdes (de um total de
5000) nas quais houve extingao.
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Nesse caso, € possivel utilizar um modelo de regressdo multipla para avaliar
os fatores (parametros) que melhor explicam o tempo de extincdo (Tab. 5.2). O
modelo utilizado explicou 71% da variacdo das taxas de extinc¢do (R? = 0.71),
com todas as varidveis significativas (P < 0.01). Os maiores efeitos (coeficientes
padronizados), entretanto, sdo da taxa de crescimento da populacdo humana e do
consumo individual de carne, ambos negativos. O maior coeficiente positivo foi
do efeito do déficit nutricional (mo), de modo que maiores taxas de mortalidade
humana retardam a extin¢do da presa. Ha também um efeito um pouco menor
da capacidade de suporte da presa, também positivo, como esperado (i.e.,
maiores populagdes iniciais retardam o tempo para extincdo). O efeito da taxa
de crescimento populacional da presa foi o menor de todos.

Tabela 5.2. Coeficientes padronizados (b) e testes t dos coeficientes da regressdo multipla do log(tempo
de extingdo) contra os pardmetros nas simulagoes.

Parametros* Beta Intervalo de Confianca
r, 0,094 0,071 -0,117
r, -0,548 -0,574 - 0,523
k 0,431 0,408 - 0,455
k, -0,298 -0,321--0,275
mo 0,588 0.562-0,613
CI -0,579 -0,602 - -0,555

*0s sub-indices p e h referem-se a parametros da populacdo da presa e do homem, respectivamente.

Uma andlise mais simples dos resultados da simula¢do (confirmando os
padrdes apresentados pela regressdo multipla) pode ser feito simplesmente
avaliando-se as médias dos pardmetros para diferentes tempos de extincdo
(Tab. 5.3). As médias globais dos parametros nas simulag¢des correspondem aos
valores médios (intermedidrios) apresentados na tabela 5.1, mas a sua variacdo
é ilustrativa dos cendrios nos quais a extin¢do rapida ocorreria (sobrematanca).
Esse cendrio extremo (com tempo para extin¢do < 1.000 anos) ocorre com taxas de
crescimento populacional humano elevadas da ordem de 1,7% (talvez implausiveis
para populacdes humanas no Pleistoceno, ver Hern 1999, Alroy 2001), quando a
populacdo inicial da presa era relativamente pequena (< 50% do K, maximo) e
a capacidade de suporte da popula¢do humana relativamente grande (> 50% do
K, méximo). Os valores de r, variaram muito pouco entre os diferentes cendrios
(Tab. 5.1), j& que seu efeito no tempo para extinc¢do foi muito pequeno (Tab. 5.3).
O parametro de consumo individual de carne (CI), entretanto, foi ainda bastante
elevado nessa situacdo, implicando que seria preciso consumir 183 g da presa/
individuo/dia (ou seja, 10,3% da dieta seria fornecida por essa unica presa),
um valor extremamente superior aos 10 g (0.56% da dieta) estimados para as
populacdes de cagadores-coletores durante o final do Pleistoceno na América
do Sul (Beaver 2007). Em nenhuma das simulag¢des com esse consumo menor do
que 10 g houve extin¢do, em func¢do da combinacdo com os outros parametros.
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Tabela 5.3. Valores médios dos parametros das simulagdes para diferentes resultados, em termos de
classes de tempo de extingao.

Parametros T > 11000 11000 > T >1000 T <1000
r, 0,0058 0,00513 0,00536

r, 0,0112 0,0138 0,0172

» 1.856.004 1.783.890 1.266.680

K, 2.423.770 2.565.710 2.955.940

mo 0,0135 0,00669 0,00527

CI 113,3 138,5 183,1

O parametro de mortalidade humana por déficit nutricional também
apresentou um efeito curioso. Embora néo se espera que a populacdo humana
fosse afetada de forma negativa pela escassez de uma determinada presa, esse
cendrio de extincdo rapida seria alcangado mesmo com uma taxa de mortalidade
de 0.5% (Tab. 5.3). Para a presa ndo extinguir, a taxa de mortalidade humana
por déficit nutricional deveria ser maior que 1%, um valor muito elevado e,
em principio, ndo esperado para populacdes humanas em ambientes com alta
diversidade de alimentos, como as regides tropicais na América do Sul (ver
Gnecco 2003). E importante lembrar, todavia, que esses cendrios de extin¢do sdo
provenientes de combinacgdes aleatérias dos diferentes pardmetros, portanto,
deve-se analisar como eles sdo afetados pela combinacédo de todos os parametros
e ndo pelo efeito parcial de cada um. Nesse sentido, o cendrio de extincdo rapida
(<1.000 anos), como proposto originalmente por Paul Martin no final da década
de 1960 (Martin 1967, 1973), embora plausivel para uma série de combinacdes
entre os parametros, sO seria possivel com populacdes pequenas da presa e, ao
mesmo tempo, popula¢des humanas grandes, com altas taxas de crescimento
anual e elevado consumo individual de carne, porém baixas taxas de mortalidade
(Fig. 5.6). Caso contrério, Eremotherium ndo se extingue ou sua extinc¢do ocorreria
em um tempo muito superior ao esperado pela hipdtese de sobrematanca.

O Modelo Demografico, os Impactos da Sobrematanca
e o Risco de Extin¢cdo da Megafauna

Outros modelos bem mais complexos tém sido desenvolvidos para averiguar a
plausibilidade dos cendrios de sobrematanca, com resultados ambiguos (Alroy
2001, Brook & Bowman 2002, Brook & Bowman 2004, Brook & Bowman 2005, ver
Whitney-Smith 2009, Yule et al. 2009). Na realidade, mesmo um modelo simples
como o apresentado acima (no sentido de ndo incorporar diretamente estrutura
etdria e espacial, oscila¢des climdticas, outras interacdes bidticas e mudancgas na
vegetacdo, outros efeitos antropicos indiretos e componentes culturais e étnicos),
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Figura 5.6. Arvore de regressio (Regression tree) mostrando diferentes combinagdes dos pardmetros do
modelo demografico e sua predicdo para o cenario de extingdo. O cenario extremo de extingdo (tempo
para extingdo < 1.000 anos) é mais provavel com alto r, (taxa de crescimento da populagdo humana),
baixo mo (taxa de mortalidade da populagido humana por déficit nutricional), Clintermediario (consumo
individual de carne), baixo K_ e alto K| (capacidade de suporte do ambiente para a presa e humanos,
respectivamente) (linha continua mais espessa), entretanto, outras combinagdes também sio capazes
de gerar extingao rapida (linha continua fina). Esse cenario extremo de extingdo é muito pouco provavel
sob todas as outras combinagdes de parametros (linha tracejada).
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apresenta um numero muito elevado de parametros. Apesar disso, no arcabouco
conceitual de Levins (1966), o modelo apresentado acima pode ser considerado
como tendo elevada generalidade e um bom nivel de realismo nos seus parametros,
0 que restringe, em principio, a sua capacidade de predizer efetivamente o
comportamento de uma dada espécie (e apresentar assim grande precisdo). A
precisdo, nesse caso, é sacrificada pela baixa qualidade da informac&o que se
tem das proprias espécies.

Embora a utilizagdo de um modelo com essas propriedades (de generalidade
e realismo) gere dificuldades de produzir predi¢des definitivas, o resultado das
simulac6es mostra, ao mesmo tempo, que algumas combinag¢des plausiveis de
parametros geram extin¢ées em tempos relativamente curtos, enquanto que outras
ndo desencadeiam extin¢do ou as desencadeiam em tempos muito longos. Essas
propriedades, portanto, junto com a estratégia de “varrer” o espaco dos parametros
em busca de solu¢des mais realistas, tornam esse modelo simples compativel com
a proposta inicial para testar a hipdtese de sobrematanca, sem dificuldades para
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interpretar os resultados. A medida que os modelos tornam-se mais complexos,
essas dificuldades de interpretagdo e parametrizagdo aumentam rapidamente.

De qualquer modo, acredita-se que as andlises do modelo simples
apresentado neste capitulo mostram que o cendrio de sobrematanca é plausivel
em uma ampla combinacao de parametros das presas e dos cacadores humanos,
embora raramente os tempos de extincdo para Eremotherium seriam tao baixos
quanto os propostos originalmente por Paul Martin no final da década de 1960
(em torno de 500-1000 anos; Martin 1967, 1973). Ou seja, o cendrio de extin¢do por
sobrematanca, como proposto originalmente, ocorreria apenas se as populacdes
iniciais das presas fossem baixas (i.e., Kp muito menores do que o estimado
pelos modelos de nicho) e a populagdo humana (K,), a taxa de crescimento
(r,) e o consumo individual de carne (CI, por efeito de baixa biodiversidade
- disponibilidade de outras presas - ou elevada especializacdo) fossem muito
elevados. E interessante notar, entretanto, que um cendario no qual as populagdes
totais das presas fossem pequenas na época presumivel da chegada humana é
bastante plausivel se estas ja estivessem sofrendo efeitos das mudancas climaticas,
reduzindo e fragmentando suas populacdes em escalas locais e regionais,
como mostrado no capitulo anterior. Conclui-se, portanto, que a hipdtese de
sobrematanca por si s6, embora plausivel, ndo é a op¢do mais parcimoniosa para
explicar a maior parte dos cendrios de extin¢do simulados nesse modelo.

Assim, essa andlise refor¢a a maior parte dos trabalhos recentes que
sugere que é dificil invocar apenas uma Unica causa para explicar as extinc¢des
da megafauna no final do Pleistoceno (ver Grayson 2007 para uma abordagem
tedrico/conceitual sobre as causas das extin¢des Pleistocénicas, e Stewart 2008,
Lorenzen et al. 2011, e Prescott et al. 2012 para evidéncias empiricas sobre
essa assertiva). O efeito da caca e de outros impactos antrdépicos indiretos,
associados a uma reducdo e alteracdo de habitats causada por mudancas
climaéticas, tiveram efeitos diferentes sobre as espécies da megafauna que,
dependendo de suas caracteristicas ecoldgicas, se tornou mais susceptivel a
extincdo. Embora tenha-se utilizado apenas uma espécie como exemplo neste
capitulo, foi possivel observar que sem o efeito do clima reduzindo a &rea de
distribuicdo da presa (e consequentemente seu tamanho populacional), os
mesmos parametros populacionais humanos e intensidade de caga levariam um
tempo desproporcionalmente maior para extinguir a presa se o processo tivesse
se iniciado durante o UMG.

No capitulo seguinte, o0 modelo basico descrito acima sera aplicado as
diversas espécies de mamiferos de grande porte que se encontravam na Ameérica
do Sul no final do Pleistoceno e que coexistiram com os primeiros humanos
chegando nesse continente. O objetivo é avaliar o quanto das datas de ultimo
registro das espécies da megafauna pode ser explicado pelo modelo de simulacdo
que combina tanto os efeitos das mudancas climaticas durante o ultimo ciclo
glacial quanto da caca humana.
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Sintese

Os impactos antrépicos sobre as espécies sdo conhecidos ha bastante tempo,
mas foi nas décadas de 1960-70 que essa ideia ganhou for¢a com a hipdtese
de sobrematanca de Paul Martin, baseada principalmente na sincronia entre
colonizacdo humana e as ondas de extin¢do em todos os continentes. Além disso,
existem evidéncias de uso direto da megafauna pelos humanos, embora em
pequenas quantidades, indicando atividade de caca, inclusive pela existéncia
de ferramentas especificas para tal;

Independente das evidéncias empiricas, os efeitos potenciais da caca pelos
humanos sobre as espécies extintas no final do Pleistoceno tém sido avaliados
a partir de modelos demograficos baseados na interagdo predador-presa,
partindo do pressuposto de coexisténcia Homem-megafauna. H4 evidéncia
de que a megafauna coexistiu com os humanos em pelo menos alguma parte
da América do Sul, tornando essa abordagem de intera¢do bidtica predador-
presa vdlida para esse continente (para Eremotherium, inclusive, usado aqui
como exemplo);

O modelo demografico simples construido nesse capitulo se baseia em relagdes
macroecoldgicas para estimar alguns paradmetros intrinsecos das espécies
extintas, com a novidade de que a abundéancia da presa foi estimada em funcio
de sua area de distribuicéo geografica e adequabilidade climéatica no final do
Pleistoceno usando ENMs;

O modelo demografico demonstrou que o cenario original de sobrematanca
proposto por Paul Martin (i.e., extincdo em menos de 1.000 anos desde a chagada
dos humanos) s6 é plausivel com elevadas taxas de crescimento da populagdo
humana, baixa mortalidade por déficit nutricional e elevado consumo de
carne, bem como elevada capacidade de suporte para humanos e baixa para
presas. Isso indica que a hipdtese de sobrematanca é plausivel para algumas
combinacdes de parametros das presas e dos cacadores humanos. Conclui-se,
portanto, que a hipdtese de sobrematanca por si sd, embora plausivel, ndo é a
opg¢do mais parcimoniosa para explicar a maior parte dos cendrios de extingdo
simulados nesse modelo, o que refor¢ca novamente a idéia recente de que
multiplas causas devem ser utilizadas para explicar a extincdo da megafauna.
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CAPITULO 6

Extincao da Megafauna
na América do Sul:
Combinando os Efeitos
da Sobrematanca e das
Mudancas Climaticas

QUADRO TEOGRICO

MODELO DE NICHO - ENM

Holoceno
médio

EFEITO CLIMATICO
“REDUGAO DE AREA”

MODELO DEMOGRAFICO
INDEPENDENTE

area fixa
—

variaveis

d

+ especie:

-

-

predador

EFEITO HUMANO
“TEMPO PARA EXTINCAO”

QUANTIFICANDO EFEITOS
“CLIMA vs. HOMEM”




“The coincidence of the collapse of climatically suitable areas and the increase in
anthropogenic impacts in the Holocene are most likely to have been the “coup de gréce”
which set the place and time for the extinction of the woolly mammoth.”

- David Nogués-Bravo -

Conforme discutido de forma mais detalhada no capitulo 5, ap6s um longo debate
que se estendeu pelas décadas de 1970-90 (e em alguns casos até hoje; ver sintese
em Koch & Barnosky 2006), a discussdo sobre os impactos das mudancas climaticas
ap6s o0 UMG e da chegada do Homem (sobrematanca) sobre a megafauna esta
atualmente mais centrada na magnitude relativa de seus efeitos, em diferentes
partes do mundo (Prescott et al. 2012). As ferramentas de modelagem de nicho,
associadas & modelagem geogréfica dos climas passados (apresentados de
forma detalhada nos capitulos 2 e 3, respectivamente) tém sido uma importante
ferramenta para apoiar as hipdteses relativas aos efeitos climaticos (e.g.,
Martinez-Meyer et al. 2004, Nogués-Bravo et al. 2008, Lorenzen et al. 2011; ver
também capitulo 4). Por outro lado, os modelos demograficos de sobrematanca,
apresentados no capitulo 5, tém sido utilizados hd bastante tempo para estabelecer
a plausibilidade dos efeitos antrépicos (ver sintese em Koch & Barnosky 2006).
Entretanto, foram feitas poucas tentativas (se é que alguma) de combinar
efetivamente essas ferramentas e utilizad-las em conjunto para avaliar seu poder
de explicacdo sobre a extin¢do da megafauna. Embora essa combinacao seja dificil
e se constitua, na verdade, em um dos desafios de pesquisa na drea, algumas
abordagens serdo exploradas a seguir.

Datas de Extingao

Inicialmente, definiu-se que o objetivo de uma abordagem integradora seria
explicar, em um contexto comparativo, a data de extin¢do das espécies/
géneros que compuseram a megafauna da América do Sul no final
do Pleistoceno/inicio do Holoceno utilizando os efeitos climaticos
e antropicos a partir dos modelos de nicho e demografico
discutidos nos capitulos anteriores (Tab. 6.1). Essa é apenas
uma possibilidade de combinar os efeitos desses dois fatores
e modela-los. Essas datas podem ser estimadas pelos
registros arqueoldgicos/paleontologicos mais recentes
de cada espécie/género (“least appearance date”;
ver Steadman et al. 2005, Barnosky & Lindsey
2010), obtidas a partir de um extenso banco
de dados disponivel em Lima-Ribeiro
& Diniz-Filho (2013). Esse banco de
dados foi montado a partir de
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uma busca exaustiva por tais informacdes usando multiplas fontes e critérios,
tais como literatura cientifica, literatura cinza (teses, dissertacdes, relatdrios,
resumos de congresso) e bancos de dados “on-line” disponiveis em diversos
idiomas (capitulo 3). Devido a ambiguidade em torno da classificagdo taxondémica
dos registros da megafauna em nivel de espécie, bem como as mudancas na
nomenclatura, escolheu-se incluir apenas tdxons em nivel de género. Cada registro
foi avaliado, em termos da qualidade e confiabilidade de sua datagéo, seguindo

Tabela 6.1. Dados basicos utilizados para a andlise combinada dos efeitos de mudanga climatica e
sobrematanga sobre as datas de extingdo (DATA) da megafauna sul-americana, incluindo o nimero de
registros de cada género utilizado na modelagem (Registros), sua massa corpérea, em kg, a diferenca entre
as éreas de distribuicio potencial no UMG e Holoceno médio (Area) obtidas a partir dos modelos de
nicho e o tempo para extingdo (TE) obtido pelo modelo de sobrematanca assumindo uma area constante
(TE") e utilizando-se a adequabilidade climatica (TE™™). Informagdes detalhadas sobre DATA e Massa
podem ser obtidas no Apéndice 3.

Massa

Géneros DATA Registros (kg) Area TEce IFEEY
Antifer (=Paracerus) 11.600 6 100 146 1.629 709
Arctotherium 10.345 10 1.500 -472 1.155 851
Canis 9.030 6 65 544 2.400 1.090
Catonyx 9.960 16 600 123 1.356 924
Cuvieronius 11.990 28 5.000 -1878 962 546
Doedicurus 7.291 4 1.300 128 1.182 544
Dusicyon 2.980 13 14 -2308 3.551 1.189
Equus 10.290 23 400 -156 1.501 972
Eremotherium 11.340 59 3.000 -1811 1.038 602
Eutatus 10.000 4 145 -114 2.001 651
Glossotherium 12.240 13 1.500 -14 1.155 841
Glyptodon 8.490 28 2.000 -1478 1.103 694
Hemiauchenia 10.440 7 1.000 161 1.235 621
Hippidion 8.990 15 400 -1071 1.501 946
Hoplophorus 8.490 5 280 —414 1.660 925
Lestodon 13.500 8 4.000 1172 996 663
Macrauchenia 11.665 16 1.100 -353 1.216 873
Megatherium 7.750 43 3.800 -575 1.003 603
Mylodon 10.200 12 200 -191 1.816 1.027
Neochoerus 8.680 8 150 756 1.988 1.050
Nothrotherium 12.200 6 150 413 1.988 938
Palaeolama 10.300 10 1.000 -71 1.235 862
Pampatherium 10.000 15 150 -714 1.988 1.029
Propaopus 8490 14 47 -611 2.600 1.129
Scelidotherium
(= Scelidodon) 7.550 11 850 -156 1.269 874
Sclerocalyptus 7.000 7 280 541 1.660 925
Smilodon 9.130 17 300 -643 1.629 984
Stegomastodon
(:}izplomastodon) 12.980 86 6.000 -1065 935 576
Toxodon 11.090 45 1.100 -312 1.216 762

Modelos Ecoldgicos e a Extingdo da Megafauna: Clima e Homem na América do Sul



a classificacdo proposta por Barnosky & Lindsey (2010: Tab. 1). Assim, quando
disponiveis, apenas os registros mais confidveis de cada género foram utilizados.
Acredita-se, portanto, que as datas utilizadas nas andlises abaixo representam a
melhor informacg&o empirica disponivel sobre a época de extin¢do da megafauna
na América do Sul.

Além disso, em func¢do da incerteza e das discussdes sobre a época de
chegada do Homem a América do Sul (ver Dillehay et al. 2008, Rothhammer &
Dillehay 2009), foram utilizados apenas os géneros cujo registro mais recente néo
ultrapasse 15.000 anos atras. O género Holmensina, por exemplo, cujo registro
mais recente é datado em 41.000 + 1,300 anos atras (AA-33647a; Jull et al. 2004), foi
excluido das andlises porque os humanos certamente ndo coexistiram com esses
animais na América do Sul, portanto, nenhum efeito antrépico pode ser invocado
como causa de sua extincao (ver discussdo sobre esse pressuposto de coexisténcia
Homem-megafauna no capitulo anterior e em Lima-Ribeiro & Diniz-Filho 2013).
Essa data de extincdo (simplesmente DATA daqui para frente), em alguns casos
transformada para escala logaritmica, passa a ser a varidvel-resposta em todos
os modelos explorados em seguida.

E interessante notar, inicialmente, que essa varidvel DATA esta
significativamente correlacionada com a massa corpdrea das espécies (r = 0,51;
P =0,004; Fig. 6.1), de modo que espécies maiores se extinguiram ha mais tempo.
Essas DATAs, entretanto, ndo estéo significativamente enviesadas pelo numero de
registros de cada género (r = 0,28; P = 0,15; ver abaixo os problemas com o efeito
de amostragem para comparacao entre géneros).
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Figura 6.1. Relacdo entre DATA (registro mais recente de cada género — “least appearance date”) e a
massa corpérea (em escala log) da megafauna sul-americana extinta no final do Pleistoceno/inicio do
Holoceno. O ponto influente a esquerda é representado pelo género Ducysion.
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Distribuicao Geografica

Os modelos de nicho (ENMs), discutidos de forma detalhada no capitulo 2 e
aplicados no capitulo 4 para Eremotherium, foram utilizados para obter a area
de distribuicdo potencial durante o UMG e Holoceno médio de todos os géneros
extintos da megafauna mostrados na tabela 6.1. E importante notar que apenas
0s géneros com registros fosseis disponiveis para calibrar os modelos de nicho
foram utilizados nas andlises. Os mapas de consenso foram obtidos a partir
de seis métodos (Bioclim, distincia Euclidiana, distdncia de Gower, Distancia
Mahalanobis, ENFA e GARP) e cinco AOGCMs (CCSM, CNRM, MIROC, MPI e MRI),
previamente discutidos nos capitulos anteriores, e indicam a frequéncia com que
cada célula da regido Neotropical foi predita como presenca entre os 30 modelos
no total (6 métodos * 5 AOGCMs). Finalmente, a drea de distribui¢do potencial
utilizada nas andlises abaixo (Tab. 6.1) foi obtida utilizando um limiar de decisdo
de 0,5 para truncar essas frequéncias, ou seja, apenas as células preditas por pelo
menos metade dos modelos foram consideradas como presenca para cada género.

A distribuicdo estatistica da mudanca de area entre o UMG e o Holoceno
médio é ligeiramente assimétrica a esquerda considerando os 29 géneros
extintos, indicando que 65% deles (19/29) sofreram reducdo da distribuicdo
potencial durante o ultimo ciclo glacial (Fig. 6.2). Essa mudanca de drea também
estd altamente correlacionada (r = 0,88; P < 0,001) com a mudanca na superficie
de abundéancia estimada combinando-se as adequabilidades e as equacdes
alométricas, conforme discutido para Eremotherium no capitulo 5. Assim, 0s
modelos de nicho permitem concluir que a maior parte dos géneros sofreu
redugdes importantes da distribuicdo potencial ap6és o UMG, bem como da
adequabilidade climéatica na maior parte da regido Neotropical em funcéo das
mudancas no clima.

10 1

Frequéncia
D

'S

04
-2500 -2000 -1500 -1000 -500 O 500 1000 1500
Area

Figura 6.2. Distribuicdo de frequéncias da mudanga na area de distribuicao potencial modelada entre
0 UMG e o Holoceno médio, para os 29 géneros da megafauna sul-americana mostrados na tabela 6.1.
Numeros negativos indicam redugao de area entre 0 UMG e o Holoceno médio.
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Entretanto, é importante ressaltar que a comparacdo das areas de
distribuicdo potencial dos diferentes géneros utilizando modelos de nicho é ainda
carregada de incertezas e dificuldades metodolégicas e conceituais, e isso se torna
particularmente complicado para espécies com sérias deficiéncias de amostragem,
conforme discutido nos capitulos 2 e 3. Aqui, por exemplo, 0 numero de registros
fosseis utilizados para calibrar os ENMs variou de 4 a 86 entre os 29 géneros e, de
fato, hd uma correlacdo significativa entre a mudanca estimada de distribuicdo
potencial e esse numero de registros (r = -0,50; P = 0,006). Assim, é importante
considerar essa varidvel de amostragem quando forem analisados os efeitos
relativos da reducdo de area por efeito climatico e por efeito de sobrematanca.
Por exemplo, embora ndo haja uma correlacdo significativa entre mudancga de
area e DATA (em escala logaritmica; r = 0,33; P = 0,08), essa correlacdo aumenta
consideravelmente e passa a ser significativa (r = 0,53; P < 0,004) quando séo
“descontados” os efeitos do numero de registros em uma correlagdo parcial.

De qualquer maneira, essa varidvel de mudanca de drea expressa o quanto
as mudancas climdticas afetaram a distribuicdo potencial de cada género da
megafauna durante o ultimo ciclo glacial, podendo ser também utilizada como
uma expressdo do efeito climatico para explicar a defasagem temporal entre a
mudanca no clima e a extincdo da espécie.

O Modelo de Sobrematanca em um Contexto Multi-Espécies

A avaliagdo do tempo de extin¢do esperado para um determinado género sob efeito
de sobrematanca, dada também a partir da densidade inicial das presas estimada
pela adequabilidade climatica modelada com ENMs para o UMG e para 11.000 anos
atras (este inferido pelas simula¢des paleocliméaticas do Holoceno médio), foi
discutida no capitulo 5 para o exemplo aplicado a Eremotherium. Embora essa
avaliacdo possa ser utilizada para analisar a plausibilidade da explicacdo, ela ndo
permite necessariamente, por si s, um desdobramento dos efeitos climaticos e
antropicos. Na verdade, essa avaliacdo considerando a adequabilidade climdtica
para estimar a densidade inicial das presas estima o efeito conjunto das mudancas
climaticas e da sobrematanca. Para que tal desdobramento seja efetivo, seria
preciso inicialmente tornar esse modelo de sobrematanca independente da
adequabilidade climdtica e da distribui¢do potencial da espécie no UMG e
Holoceno médio. Assim, como uma tentativa de desdobrar os dois efeitos, o modelo
de sobrematanca foi aplicado considerando-se uma area de distribuicdo geografica
constante para todos os géneros (arbitrariamente definida em 2.000.000 km?),
sendo a abundancia inicial da presa (o K estimada multiplicando a densidade
dada pela equacdo alométrica usando o tamanho (massa) do corpo por essa area
constante. Assim, o tempo para extincdo (TE) definido por esse modelo néo é, de
fato, um tempo esperado real para a presa, como apresentado anteriormente
para Eremotherium, mas apenas uma varidvel que sintetiza os efeitos antrépicos
atuando nas espécies. Uma pequena modificacdo do modelo apresentado no
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capitulo 5 foi efetuada para corrigir a proporc¢do de carne consumida de cada
espécie em funcdo dariqueza total de espécies. Assim, a medida que uma espécie
(ou género, nesse caso) se extingue, o esforco de caca (consumo de carne) se
redistribuiigualmente entre as espécies que persistem (assume-se, portanto, que
a proporcdo de carne da megafauna consumida pelos humanos se mantém e que
a extincdo de uma espécie ndo diminui essa proporcdo). Mas, de qualquer modo,
esse modelo multi-espécies apresenta poucas diferencas em relacdo ao modelo
que assume independéncia entre as espécies.

O tempo para extin¢do (TE) esperado pelo modelo pode ser entdo
correlacionado a data de extinc¢do de cada género e, se o modelo de sobrematanca
for realmente capaz de explicar a extincdo da megafauna, a expectativa é que
haja uma forte relacdo negativa entre essas duas variaveis (ou seja, géneros que
se extinguiram hé4 mais tempo — DATA maior - se extinguiram mais rapidamente
apos a chegada do Homem — TE menor).

Entretanto, apds algumas andlises, um aspecto curioso relacionado as
equacdes alométricas para estimar a densidade apareceu nos modelos. Conforme
ja discutido anteriormente, os géneros de maior porte se extinguem antes (DATA
maior) daqueles de menor porte (ver Fig. 6.1). Nao obstante, uma aplicacdo inicial
do modelo de sobrematanca para os 29 géneros, cujas densidades foram estimadas
pela equacdo alométrica de Silva and Downing (1995) e com a drea constante de
2.000.000 km?, mostra uma correlacdo muito elevada (r = 0,938) entre TE e massa
corporea, porém positiva, ou seja, géneros de maior porte levam mais tempo para
se extinguir do que géneros de menor porte. Esse fato é o oposto do observado na
Fig. 6.1 e, obviamente, ha também uma correlagdo positiva entre o TE estimado
pelo modelo e a DATA (r = 0,45; P < 0,001; mas ver texto abaixo). Assim, é curioso
que, embora o modelo de sobrematanca explique a variacdo nas datas de extincdo
dos géneros, ele realiza essa predicdo de forma inversa (os valores de TE também
variam pouco entre os géneros, entre 1100 e 1700 anos).

O que explica essa inversdo é a equacdo alométrica utilizada para estimar a
densidade das populacgdes e que termina por determinar o balanco entre as taxas
de crescimento populacional, mortalidade e consumo das presas. No modelo de
sobrematanca desenvolvido no capitulo 5, a mortalidade da presa ocorre tanto
naturalmente (valor embutido na taxa intrinseca de crescimento) quanto por efeito
de caca. O numero de individuos mortos por efeito de caga, por sua vez, é funcéo
da quantidade de carne que cada presa fornece dado sua massa corporal. Embora
a populacdo de uma espécie de pequeno/médio porte cres¢a mais rapidamente
e possua abundancia maior (r, e K altos), a exigéncia nutricional da populacdo
humana é pré-estabelecida e, por consequéncia, 0o Homem deve consumir
um numero maior de individuos dessa espécie, ja que sdo pequenos, quando
comparada a uma espécie de maior porte. Assim, as espécies de pequeno/médio
porte apresentam uma taxa de mortalidade relativamente maior e se extinguem
mais rapidamente, sob as condi¢des estabelecidas no modelo demogréfico, do
que uma espécie de maior porte.
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Por outro lado, a equacdo de Brown (1995), utilizada por Diniz-Filho (2002,
2004) e que delimita o limite superior do envelope de restricdo gerado pela
relacdo entre densidade e massa corporea (Fig. 6.3A), estima densidades muito
superiores que a equacdo de Silva & Downing (1995), especialmente para as
espécies de pequeno porte (Fig. 6.3B). Por se tratar de um envelope de restricao,
essa diferenca ndo aparece nas espécies de maior porte (ou a diferenca é muito
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Figura 6.3. Relagdo macroecolégica entre densidade e massa corpérea mostrando o envelope de
restricdo tedrico (A) e as diferencas de densidades estimadas pelas equagdes de Brown (1995) e Silva &
Downing (1995) (B e C). Em C, note que as duas equagdes geram retas com inclinagdes diferentes que
se assemelham ao envelope de restricio tedrico em A.
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pequena e néo influencia tanto o modelo demografico, conforme apresentado
no capitulo 5 para Eremotherium), mas torna-se muito grande em espécies de
pequeno/médio porte. Para um animal de 3.000 kg, por exemplo, os modelos de
Silva & Downing (1995) e de Brown (1995) geram valores de densidade iguais a
0,29 e 0,33, respectivamente. Entretanto, para um animal de 100 kg, a densidade
estimada pela equacdo de Brown (1995) é quase uma ordem de magnitude superior
aquela estimada pela de Silva & Downing (1995) e, para uma espécie de 10 kg, essa
diferenca ultrapassa uma ordem de magnitude (Fig. 6.3B). A equacdo de Silva &
Downing (1995) estima, assim, densidades mais semelhantes entre espécies de
pequeno e grande porte do que a equacao de Brown (1995).

Na verdade, a equagdo alométrica de Silva & Downing (1995) estima
densidades préximas ao limite inferior, ou tendéncia mediana, do envelope
de restri¢do oriundo da relagdo entre densidade e massa corpdrea (Fig. 6.3C).
Assim, embora nos dois casos animais de pequeno porte possuam abundancias
maiores do que as de grande porte, a variacdo de abundancia entre animais de
pequeno e grande porte muda muito pouco entre as duas equacdes. Ou seja, com
o0 aumento da massa corporal, o limite superior do envelope de restri¢do (equacao
de Brown 1995) decresce muito mais rapidamente que o limite inferior (equacéao
de Silva & Downing 1995; ver inclina¢do das retas na Fig. 6.3C e interpretacdo do
envelope de restricdo em Brown 1995). Essa diferenca é suficiente para inverter
o balanco entre o crescimento populacional e o consumo humano no modelo de
sobrematanca. Consequentemente, as duas equacdes geram predicGes inversas
quanto ao tempo para extinc¢do (TE), embora altamente correlacionadas com o
tamanho do corpo, conforme figura 6.4.
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Figura 6.4. Relacdo entre TE® estimado pelo modelo de sobrematanca do capitulo 5 e massa
corpdrea, estimando-se as densidades a partir das equagdes alométricas de Brown (1995) e
Silva & Downing (1995).
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Consequentemente, é interessante notar que a correlagdo entre TE®® e DATA
(em escala logaritmica) estimada a partir do modelo de sobrematanca utilizando-
se a equacdo de Brown (1995) passa a -0,65 (P < 0,001), um valor mais alto do que
0 obtido para a equacdo de Silva & Downing (1995) e na “direcdo” esperada (ou
seja, espécies maiores se extinguem antes; Fig. 6.5). Essa relacdo, entretanto, é
bastante influenciada por Dusycion avus, para as duas equacdes, por apresentar
um tempo para extin¢do muito superior aos demais géneros. Entretanto, segundo
Prevosti et al. (2011), D. avus realmente se extinguiu na regido da Patagénia ha
cerca de 2.800 anos atras, muito depois da grande onda de extin¢gdo da megafauna
datada para o limite Pleistoceno/Holoceno (~11.000 anos atras). Dessa forma,
D. avus ndo foiretirado das andlises, apesar de ser um ponto influente narelagdo
TE vs. DATA (Fig. 6.5), ja que o modelo apresenta predi¢des compativeis com dados
empiricos. Os valores de TE® para esse modelo sdo também bem mais varidveis
quando comparados ao anterior, variando entre 900 e 3500 anos.

Assim, embora as duas equacdes expliquem razoavelmente bem a data
de extincdo (DATA) dos 29 géneros da megafauna sul-americana, elas fazem
predicées inversas quanto a “direcdo” das extin¢des. Alguns trabalhos discutem a
possibilidade de que espécies de menor porte sejam, de fato, tdo sensiveis a efeitos
antropicos e climéaticos quanto de grande porte (Lyons et al. 2004, Cardillo et al.
2005, Blois et al. 2010, Terry et al. 2011), mas os padrdes do registro arqueolégico/
paleontoldgico mostram que espécies maiores se extinguiram antes (ver Fig. 6.1).
Como as duas equagdes produzem padrdes semelhantes (mas com diregdes
inversas) nos modelos finais que serdo apresentados a seguir, na auséncia de
informagdes mais detalhadas sobre a abundancia e densidade para cada género,
optou-se por utilizar as predi¢des do modelo de sobrematanca construido a partir
da equacdo de Brown (1995).
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Figura 6.5. Relagio entre DATA e tempo para extingao (TE®®) estimado pelo modelo de sobrematanca
utilizando-se a equagido alométrica de Brown (1995) para a densidade.
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Combinando os Efeitos de Sobrematanca e
Mudangas Climaticas

Utilizando-se as duas varidveis conjuntamente (i.e., a mudanga na area de
distribuicdo geografica e o TE® estimado pelo modelo de sobrematanca com area
constante) para explicar a variacdo na DATA de extincdo (transformada para
escala logaritmica) dos 29 géneros da megafauna sul-americana e colocando-se
0 numero de registros como covariadvel em uma regressdo multipla (Tab. 6.2),
obtém-se um coeficiente de determinacdo (R?) igual a 0,52 (ngzs =9,03; P <0,001),
com efeitos significativos tanto para sobrematanca (coeficiente padronizado igual
a -0,53; P = 0,03) quanto para a mudanca na area de distribuicédo entre o UMG
e 0 Holoceno médio (coeficiente padronizado igual a 0,39; P = 0,003). Embora o
coeficiente da covaridvel “numero de registros” nao seja significativo (coeficiente
padronizado igual a 0,21; P = 0,27), sua remocado reduz um pouco o coeficiente de
determinacédo para 0,49 e faz com que o coeficiente da variavel “mudanca de area”
passe a ser marginalmente néo significativo (P = 0,06). Note-se que o coeficiente
do efeito das mudancas climdticas (indicado pela varidvel “mudanca de &rea”)
é positivo em relacdo a data de extin¢do, de modo que quanto maior o impacto
climéatico sobre um género, mais antiga foi sua extin¢édo (ou seja, mais rapidamente
apos o UMG, conforme esperado por um efeito de defasagem temporal — “time
lag”). O efeito da sobrematanca, conforme ja discutido anteriormente, continua
negativo mesmo no modelo multiplo.

Tabela 6.2. Coeficientes da regressdo multipla utilizando TE“® e mudanga de area para estimar
a DATA de extingdo dos 29 géneros da megafauna sul-americana (R? = 0,52; F, . = 9,03;P < 0,001).

. Beta
Preditor = P
(+ erro padrao)

Intercepto 9,54 + 0,15 <0,001
TEce -0,53 £ 0,16 0,003
Area 0,39 + 0,17 0,03

Registros 0,21+ 0,19 0,27

Uma regressdo parcial (ver Legendre & Legendre 2012) foi utilizada para
desdobrar os efeitos das mudangas climdticas e do modelo de sobrematanga sobre
as datas de extingdo dos 29 géneros da megafauna sul-americana (Fig. 6.6A). Como
dito acima, o modelo global explica 49,5% da variacdo nas datas (excluindo-se o
efeito da covaridvel “numero de registros”), enquanto que os modelos de mudanca
na area de distribuicdo geografica e de sobrematanca explicam, respectivamente,
11,2% e 42,1%. A soma desses efeitos é de 53,3%, indicando assim uma pequena
sobreposi¢do entre eles (de 3,8%). Consequentemente, o efeito de sobrematanca
independente do clima foi igual a 38,3% e o efeito do clima independente da
sobrematanca foi igual a 7,4%. Existe, portanto, uma pequena tendéncia de que
espécies que foram mais afetadas pelo efeito climdtico tiveram também sua
extingdo potencializada pela chegada do Homem. Esses resultados sdo condizentes
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com que se tem discutido recentemente em termos de sinergia entre as causas da
extincdo da megafauna (Grayson 2007, Nogués-Bravo et al. 2008). Entretanto, a
magnitude dos impactos climdticos e antropicos varia entre diferentes espécies
(ver Lorenzen et al. 2011), o que pode explicar a baixa sobreposicdo entre esses
efeitos obtidos pela regressdo parcial.
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Figura 6.6. Coeficientes de determinagio da regresséo parcial utilizando TE® e mudanca de area para
estimar a DATA de extingdo dos 29 géneros da megafauna sul-americana. TE* foi obtido calculando a
densidade das presas a partir da equagdes (A) de Brown (1995) e (B) de Silva & Downing (1995).

Para fins comparativos, repetindo-se a analise acima com o modelo de
sobrematanca obtido pela equacdo alométrica de densidade de Silva & Downing
(1995), o coeficiente de determinacgdo da regressdo multipla passa a 0,40, mas
com coeficientes mais balanceados entre os efeitos de sobrematanca e mudanca
climética (apesar da predicdo inversa do modelo de sobrematanca, ja discutida;
Fig. 6.6B).

Modelo de Sobrematanca Incorporando os ENMS

Outra tentativa de analisar conjuntamente os efeitos do clima e da sobrematanca
sobre os 29 géneros extintos foi feita aplicando-se o0 modelo de sobrematanca
ndo com uma area constante, mas utilizando-se a rea de distribuicdo geografica
predita pelos ENMs de cada género, bem como a curva de abundéancia estimada
a partir das adequabilidades climaticas no UMG e projetadas para o Holoceno
médio, conforme demonstrado no capitulo anterior.

Entretanto, apesar do modelo de sobrematanca baseado na equacdo
alométrica de Brown (1995) gerar resultados na direcdo esperada da relacdo
entre tamanho corpdreo e tempo para extingdo (no qual as espécies maiores
se extinguem mais rapido), essa equacdo alométrica gera um outro problema.
Em funcdo dos valores de abundancia para as espécies de pequeno/médio porte
serem muito elevados (conforme ja discutido, quase 10 vezes maiores do que 0s
obtidos pelas equacgdes de Silva & Downing 1995), para varios casos nos quais
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as distribuicdes geograficas estimadas para o Holoceno médio também sédo
grandes (gerando assim valores totais de abundancia muito elevados), essas
espécies de pequeno/médio simplesmente ndo se extinguem em um prazo de
10.000-15.000 anos. Esse fato pode estar ligado as amostragens pequenas do
registro fossil e, sob essas condic¢des, conforme ja discutido no capitulo 2, os ENMs
tendem a sobreestimar as areas reais de ocorréncia. Esses fatores, combinados
a equacdo de Brown (1995), podem gerar abundancia extremamente elevadas.

Mais uma vez, a incerteza em relacdo as abundancias e as distribuicoes
das espécies comprometem uma concluséo direta sobre o balanco entre os
efeitos de sobrematanca e das mudancas climaticas. De qualquer modo, embora
o0 tempo para extincdo absoluto seja muito provavelmente sobreestimado pela
combinacdo dos problemas nas estimativas das abundéancias e distribuigdes
geograficas, obter valores de TEF"™ para um modelo no qual a abundéncia inicial
seja tanto funcdo da densidade alométrica quanto da distribuicdo geografica (na
realidade, distribuicdo de adequabilidades) pode ser interessante. Assim, apenas
para fins de célculo, as abundancias das espécies foram obtidas utilizando-se os
mesmos procedimentos do capitulo 5, ou seja, utilizando-se a equacdo alométrica
de Brown (1995) para definir a densidade nos locais onde a adequabilidade
climética € maxima e reduzindo essa densidade de forma Gaussiana a medida
que a adequabilidade diminui. A seguir, elas foram divididas por 100, apenas
para tornar mais rapido o tempo de simulacdo (uma solucdo equivalente seria
aumentar o tempo indefinidamente). Outra solucdo seria aumentar a capacidade
de suporte humana, ja que o K, utilizado no modelo (de 4.000.000 de individuos)
é quase 10 vezes menor do que aquele estimado pela equagdo de Brown (1995).

De qualquer modo, todas essas solucdes sdo equivalentes sob um ponto de
vista comparativo entre as espécies. O TEF™ final estimado por esse modelo est4,
como esperado (ja que ele é baseado na equacdo de Brown 1995), negativamente
correlacionado com a DATA de extincdo (r =-0,43; P = 0,02; Fig. 6.7), explicando,
portanto, 18,6% da variacdo. Note-se que, novamente, D. avus é um ponto influente
na relacdo.

Uma comparacdo desses resultados com os obtidos anteriormente, no
qual foram analisados os efeitos da sobrematanca com 4rea constante (TE®) e
da mudanca na area de distribuicdo geografica por uma modelo de regressdo
multipla, sugerem algo interessante. O poder de explicagdo do modelo de
sobrematanca combinado com adequabilidade climdtica estimada pelos ENMs,
de fato, é bem menor do que o modelo de &rea constante (18,6% em relacdo a
pouco mais de 40%), o que pode parecer estranho em um primeiro momento.
Essa comparacdo sugere que adicionar uma abundancia estimada a partir da
area de distribuicéo da espécie resulta em um modelo menos explicativo do que
um modelo assumindo uma &area constante (algo em principio irrealista) para
todos os géneros. De fato, os valores de TE nos dois modelos (com densidade em
uma drea constante - TE®® - e considerando a variacdo de adequabilidade dos
modelos ENMs — TEENM) estdo relacionados de forma néo-linear, mas com uma
elevada correlagéo (Spearman r, = 0,81), reforgando que o efeito climatico durante
o ultimo ciclo glacial é pequeno em relacdo a sobrematanca.
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Figura 6.7. Relacio entre DATA e o tempo de extingdo (TE™™) estimado pelo modelo de sobrematanca
com as abundancias estimadas combinando-se a equagdo alométrica e a adequabilidade climatica obtida
pelos ENMs.

Uma interpretacdo desses resultados, que em um primeiro momento
parecem conflitantes, é que, embora a darea modelada diminua entre o0 UMG
e 0 Holoceno médio para a maioria dos 29 géneros, os ENMs possuem muitos
erros devido aos vieses de amostragem do registro féssil e estad predizendo,
provavelmente, dreas muito sobreestimadas. De fato, incorporar o ntimero de
registros melhora os modelos anteriores, conforme ja discutido, ao mesmo tempo
em que os valores finais de abundancia sdo extremamente elevados. Portanto,
incorporar diretamente os resultados dos ENMs no modelo de sobrematanca
(gerando abundéancias em funcdo da adequabilidade) piora suas predigdes.
Esses erros de estimativa sdo compartilhados, entretanto, entre o modelo ENM
calibrado no UMG e sua projecdo no Holoceno médio, de modo que a diferenca
entre eles mostra um padrao mais consistente de perda de distribui¢io geografica
para a maioria dos géneros da megafauna sul-americana. As andlises anteriores
mostram que € essa perda de drea no Holoceno médio (corrigida pelo efeito de
amostragem) que explica as datas de extingdo, e ndo a area de distribuicédo ou
variagdo geografica na adequabilidade por si. Ou seja, independente da area de
distribuicdo dos géneros no Holoceno médio, sua data de extincdo é explicada, em
parte, pelo efeito da sobrematanca, e o efeito adicional que melhora a explicagdo
ndo é dado pela area em si, mas sim pela perda de drea modelada.

Assim, apesar de ser uma tentativa inicial de acoplar modelos demograficos
de predador-presa e ENMs, os resultados apresentados acima sugerem (que,
conforme tem sido discutido recentemente (Koch & Barnosky 2006, Grayson 2007,
Nogués-Bravo et al. 2008, Lorenzen et al. 2011, Prescott et al. 2012), tanto o efeito
da sobrematanca quanto das mudangas climaticas contribuiram para a extincéo
da megafauna pleistocénica na América do Sul.
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Sintese

* Adindmica de extin¢do da megafauna pode ser representada ou expressa nas
datas de extincdo de cada espécie (last appearance date), de modo que espécies
que sofreram efeitos do clima e do Homem mais expressivos (i.e., elevada
mudanca de area e pequeno TE) apresentam data de extin¢do mais antiga;

* Os efeitos climaticos e antrépicos foram combinados usando uma regressao
multipla a fim de explicar as datas de extincdo de 29 géneros da megafauna
sul-americana extintos no final do Pleistoceno, sendo a magnitude de cada
efeito desdobrada usando uma regressdo parcial. Considerando uma area de
distribuicdo geografica constante para estimar a abundancia inicial de cada
presa, a mudanca de drea e o tempo para extin¢do explicaram cerca de 50%
da variancia nas datas de extingdo, mas o efeito intrinseco da sobrematanca
(~40%) foi maior que aquele do clima (~11%);

* Quando as abundéncias iniciais sdo estimadas usando a 4rea predita pelos
ENMs e o decaimento gaussiano da adequabilidade climadtica, os dois preditores
acima explicam uma propor¢do menor das datas de extinc¢do. Na verdade, o
tempo para extincdo predito pelo modelo demografico usando a densidade
estimada pela adequabilidade climdtica ja expressa, por si s6, o efeito do
clima sobre as espécies. Entretanto, esse efeito do clima é capturado a partir
da adequabilidade climéatica e ndo pela mudanca na area de distribuigdo
geografica. Assim, quando combinados em uma regressdo multipla, os efeitos
climdticos e antropicos expressos independentemente nas variaveis “mudanca
de 4rea” e “tempo para extin¢do” (computado a partir da drea constante)
explicam uma maior parte da variacdo na dindmica de extin¢do da megafauna,
indicando que tanto as mudancas climdticas quanto os impactos antrépicos
afetaram a dindmica de extin¢do da megafauna sul-americana, concordando
com a tendéncia atual de que as extin¢des do Quaterndrio tardio foram causadas
por multiplos fatores estressantes e ndo apenas um ou outro isoladamente.
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CAPITULO 7

Conclusoes

“We can never know the complete ‘truth’ because any knowledge about the real world is
based on (limited) data, because the methods to derive and analyse real world data sets
are subject to constraints and biases, and because amount of data is limited by time and
costs ... [however] Looking at models from the perspective of optimising empirical work
might [...] help to better understand the system.”

- Damaris Zurell -

O objetivo geral do livro foi mostrar uma série de ferramentas que podem ser
Uteis para investigar os padrdes de extincdo da megafauna no final do Pleistoceno,
focando principalmente nas novas ferramentas de modelagem de nicho e sua
aplicacdo em dados de paleodistribui¢do. Os modelos de nicho calibrados com
dados fésseis e simulagdes paleoclimaticas estimam a distribuicéo geogréafica de
espécies extintas em periodos passados e recentemente tém sido utilizados para
avaliar os efeitos das mudancas climéticas sobre a dindmica de distribuicdo da
megafauna e seu risco de extincéo no final do Pleistoceno/inicio do Holoceno. Ao
mesmo tempo, é possivel acoplar esses modelos de nicho a simula¢des demograficas
que tém sido utilizadas ha bastante tempo para avaliar a plausibilidade do efeito
antropico (especialmente caca) ter, de fato, extinto a megafauna.

Esses modelos sdo, sem duvida nenhuma, um grande avanco cientifico para
avaliar as causas da extin¢do da megafauna (Martinez-Meyer et al. 2004, Nogués-
Bravo et al. 2008, Banks et al. 2008a, Varela et al. 2010, Lorenzen et al. 2011).
Entretanto, seus resultados tém sido interpretados apenas de forma descritiva.
Conforme ja abordado nos capitulos anteriores, é necessario avaliar, de forma



independente, a magnitude relativa dos efeitos de cada uma das supostas causas da
extin¢do e ndo apenas sua plausibilidade. Algumas tentativas ilustres de desdobrar
os efeitos antrépicos e climéaticos foram propostas recentemente, relacionando o
periodo do pico de extincdo das espécies com os periodos de chagada do homem
e de flutuagdes extremas na temperatura em cada continente (Prescott et al. 2012;
mas veja também Nogués-Bravo et al. 2010). Embora louvével e inovadora, essa
abordagem considera apenas os padrdes ochservados (néo os processos) a partir de
dados empiricos. As andlises a partir de padrdes sdo comuns em ecologia, porém
demonstram menor poder preditivo que aquelas baseadas nos processos atuantes
em cada etapa gerando os padrdes observados. Portanto, para entender melhor
a extincdo da megafauna pleistocénica e alcangar maior sucesso nas predicées
de extin¢des futuras ainda é necessdrio considerar os processos atuantes na
dindmica de extin¢do por influéncia das mudancas climéticas e da acdo humana.

As andlises simples apresentadas no capitulo 6, por exemplo, sdo uma
tentativa inicial de desdobrar a magnitude dos efeitos antrdpicos e climéaticos
atuando sobre a dindmica de extincdo da megafauna sul-americana utilizando
modelos que, de certa forma, consideram os processos afetando diretamente
as espécies. Embora trate-se de uma primeira aproximacdo considerando os
processos envolvidos na extin¢do e um modelo relativamente simples, foi possivel
explicar cerca de 50% da variacdo nessas datas. Os efeitos de mudanca climdtica
e sobrematanca explicam, proporcionalmente, 11% e 42% dessa varia¢do, com
uma pequena sobreposicao entre eles. Esses valores, entretanto, sdo dependentes
de uma série de fatores e pressuposicdes e ndo devem ser interpretados de forma
direta, e sim em um contexto estatistico amplo. A mensagem geral é que é possivel
explicar uma boa parte da variacdo nas datas de extin¢ado das espécies em funcao
dos efeitos combinados da chegada do Homem (i.e., caca direta) e das mudancas
climaticas apds o UMG.

Os resultados obtidos, apesar de encorajadores, sdo dependentes de uma
série de pressupostos que foram adotados a fim de contornar as dificuldades
geradas pela auséncia de dados empiricos e/ou por dificuldades computacionais
e operacionais. Um exemplo dramatico desse problema é a dependéncia da
direcdo da predicdo de extingdo em func¢éo da equacdo alométrica utilizada
para estimar a densidade das espécies a partir da sua massa corporea,
apresentada no capitulos 5 e 6. Mas sabe-se, claro, que todas as
varidveis em questdo apresentam erros de estimativa e vieses
em potencial, especialmente as datas de extin¢do das espécies
(considerando o pequeno conhecimento paleontolégico/
arqueoldgico da América do Sul, quando comparado,
por exemplo, & Europa e América do Norte).

Assim, um primeiro passo para melhorar
0 nosso conhecimento acerca da extin¢do da
megafauna, especialmente na América do
Sul, seria aumentar consideravelmente o
esforco de coleta (e a0 mesmo tempo
organizacdo e gerenciamento) de
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dados, tanto em termos de espécies quanto em termos de seus registros fgsseis,
no tempo e no espago. Ao mesmo tempo, seria preciso melhorar as datagoes e
tentar entender essa variacdo em um contexto geografico (em termos de como
a distribuicéo geografica das espécies entrou em colapso e as levou a extingao,
em ultima instancia).

A partir de um maior conjunto de dados, seria possivel melhorar
consideravelmente a estimativa da distribuicdo geografica das espécies obtida a
partir dos modelos de nicho. Uma melhor qualidade dos dados poderia permitir a
aplicacdo de métodos mais sofisticados de modelagem de nicho e, eventualmente,
permitir até mesmo a incorporacdo de outros fatores, tais como disperséo e
interacdes bidticas, que permitam uma melhor aproximacdo da distribuicdo
geografica realizada a partir das distribuicdes geograficas potenciais. Ao mesmo
tempo, seria preciso melhorar os dados de paleoclima (que também sdo, por sua
vez, simulagoes a partir de modelos), especialmente no sentido de torna-los mais
estratificados, com resolugdo temporal mais fina (disponiveis para um numero
maior de periodos geoldgicos). Assim, ndo seria preciso assumir uma relagdo
entre intensidade de mudanga climética (como feito no capitulo 6) e o periodo
que ocorreram, para diferentes espécies.

Note-se ainda que, mesmo nesse caso de uma melhoria na qualidade dos
mapas de paleodistribui¢do, uma aplicacdo coerente dos modelos demograficos
de sobrematanca ainda exigiria uma melhor estimativa das abundéncias das
espécies, o que s pode ser feito a partir de uma melhor compreensdo de como
essas abundéncias variam nas espécies modernas. Embora os componentes
filogenéticos dessa densidade e/ou abundancia sejam, em geral, baixos, impedindo
uma aproximacao direta a partir de espécies viventes relacionadas as espécies
extintas, uma melhoria nos dados atuais poderia auxiliar na calibracdo dos
modelos alométricos.

Nesse contexto, dois aspectos importantes a serem melhorados nos modelos
é tornd-los espacialmente explicitos, como feito por Alroy (2001), e baseados em
individuos (‘individual-based models’; DeAngelis & Gross 1991, Giacomini 2007).
Entretanto, hd uma série de dificuldades para que isso se torne uma realidade.
Inicialmente, seria preciso que os mapas de abundancia (obtidos a partir das
adequabilidades produzidas pelos ENMs) fossem melhor definidos. A relagdo entre
adequabilidade e abundéancia ainda é um assunto controverso em modelagem
de nicho, mas alguns trabalhos recentes mostram que € possivel se apoiar nessa
relacdo, especialmente quando métodos simples de modelagem de nicho sédo
utilizados (ver Torres et al. 2012). Isso permitiria também levar em conta ndo sé a
perda total de abundancia (como modelada aqui), mas também a fragmentacio de
habitats e seus efeitos sobre a abundancia. Talvez mais importante e controverso,
um modelo espacialmente explicito dos efeitos de sobrematanca e mudancas
climaticas implicaria também em entender como o Homem ocupou o continente
sul-americano.

De forma mais realista, seria preciso incorporar a um modelo espacialmente
explicito a estrutura etaria das espécies e como as interagdes (no caso, predacéo
humana) interagem com esse efeito. Note-se que isso também implica em um
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conhecimento melhor da ecologia e aspectos da histéria-de-vida (life history) das
espécies atuais, a fim de calibrar os modelos para as espécies extintas. Em ultima
instancia, atualmente até ha capacidade computacional para desenvolver tais
modelos complexos, até o nivel de individuos (individual-based models), mas isso
implica necessariamente em melhores dados para calibrar de forma realista o
modelo de modo a torna-lo menos dependente de pressupostos, resolvendo ao
mesmo tempo problemas ligados ao grande numero de pardmetros necessarios.
Apesar de tantos desafios, uma simulacdo espacialmente explicita do processo
de sobrematanca na qual as abundancias locais das espécies seriam funcdo da
adequabilidade climdtica da espécie e da estruturacdo espacial das populacdes
humanas colonizando o continente, seria um passo importante na compreensao
dos padrdes de extingao.

De qualquer modo, apesar dos problemas discutidos acima, espera-se que
as discussdes, analises e resultados apresentados ao longo de todo o livro sejam
um estimulo para que outros estudos utilizem melhores dados e problemas para
resolver a questdo da extin¢do da megafauna no Quaternario tardio e entender
como esse evento global foi desencadeado a partir de processos que possam ser
utilizados para predizer as extingdes futuras. Essa compreensdo é importante sob
o ponto de vista académico, mas ao mesmo tempo pode trazer licdes importantes
em termos da conservacao da fauna ainda existente, e mesmo de outros assuntos
ligados a conservacdo, como o estabelecimento de “parques pleistocénicos” e
reintroduc¢des da megafauna para suprir as funcdes ecoldgicas das espécies
extintas (veja, por exemplo, Galetti 2004, Donlan et al. 2006, Guimaraes et al. 2008,
Oliveira-Santos & Fernandez 2009). Esse conhecimento é critico para auxiliar nas
tomadas de decisdo e minimizar os grandes impactos que a espécie humana esta
certamente causando na fauna atual.

Conclusdes
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Apéndices

Apéndice 1. Registro fossil de Eremotherium no Neotrépico. *Os registros datados para periodos glaciais sédo
indicados por 1, aqueles dos peridos glacial e interglacial (Pleistoceno/Holoceno) por 2 e aqueles datados apenas
para o interglacial por 3. Os registros 1 e 2 foram utilizados para calibrar os modelos, enquanto aqueles 2 e 3 foram

usados como dados de teste independentes.

Sitio Tipo
Espécie arqueoldgico/ Longitude Latitude Datacao de Referéncia
paleontolégico dado*
Eremotherium  Azuero, Peninsula -80.35 7.62 44840 + 700 1 (Pearson 2005)
do Panama (Beta-158916);
47040 + 900
(CAMS-78192)
Eremotherium Rio Tomayate, El -89.17 13.78 Pleistoceno 1 (Cisneros 2005)
Salvador (126.000 -
44.000)
Eremotherium Rio Sisimico, E1 -88.58 13.58 Pleistoceno 1 (Cisneros 2005)
Salvador (126.000 -
44.000)
Eremotherium Rio El Chorro, -86.63 13.03 Pleistoceno 1 (Cisneros 2005)
Nicardgua
Eremotherium Miramar, Peru -80.42 -3.73 Pleistoceno 1 (Pujos & Salas
2004)
Eremotherium Tarapoto, San -76.23 -5.63 Pleistoceno 1 (Pujos & Salas
Martin 2004)
Eremotherium Ucayali basin, Chile -73.18 -10.57 Pleistoceno 1 (Pujos & Salas
2004)
Eremotherium Fazenda Charco, -41.00 -3.10 Pleistoceno 1 (Dantas &
Pogo Redondo, SE, Zucon 2005)
Brasil
Eremotherium Noroeste da Bahia, -40.83 -10.67 Pleistoceno 1 (Lessa et al.
Brasil 1998)
Eremotherium mapa de -80.27 -4.97 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -78.33 -1.24 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -76.54 0.90 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -73.51 4.04 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -74.50 7.82 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
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Apéndice 1. Continuagdo...

Sitio Tipo
Espécie arqueoldgico/ Longitude Latitude Datacdo de Referéncia
paleontoldgico dado*
Eremotherium mapa de -69.68 9.81 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -65.45 7.27 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -74.40 -10.89 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -71.37 -9.15 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -68.04 -6.36 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -64.65 -10.19 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -57.84 -11.23 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -55.65 -2.68 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -49.28 -15.06 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -43.03 -12.13 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de —-42.09 -6.71 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -41.54 -5.17 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -39.95 -5.22 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -36.37 -5.91 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -35.72 -6.86 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -35.92 -8.50 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -37.21 -10.64 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -40.69 -20.34 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -46.02 -18.90 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de —-43.08 -22.48 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -47.76 -23.13 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
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Apéndice 1. Continuagdo.

Sitio Tipo
Espécie arqueoldgico/ Longitude Latitude Datacdo de Referéncia
paleontolégico dado*
Eremotherium mapa de -52.18 -24.47 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium mapa de -54.02 -30.64 Pleistoceno 1 (Nascimento
Nascimento (2008) 2008)
Eremotherium Santa Amelia, -90.60 17.55 Pleistoceno 1 (Cisneros 2005)
Guatemala tardio
Eremotherium Yeroconte, -89.00 14.75 Pleistoceno 1 (Cisneros 2005)
Honduras tardio
Eremotherium  El Hormiguero, E1 -88.10 13.43 Pleistoceno 1 (Cisneros 2005)
Salvador tardio
Eremotherium Rio Humuya, -87.67 14.52 Pleistoceno 1 (Cisneros 2005)
Honduras tardio
Eremotherium El bosque, -85.80 13.03 Pleistoceno 1 (Cisneros 2005)
Nicaragua tardio
Eremotherium  El hatillo, Panama -79.50 9.30 Pleistoceno 1 (Cisneros 2005)
tardio
Eremotherium fazenda Suse 2, BA, -40.92 -14.77 Pleistoceno 1 (Dantas & Tasso
Brasil tardio 2007)
Eremotherium Toca da raposa, SE, -37.80 -10.73 Pleistoceno 1 (Dantas 2009)
Brasil tardio
Eremotherium  Rio Madeira (sitio -65.32 -10.05 Pleistoceno 1 (Nascimento
Araras), RO, Brasil tardio (27310 2008)
+-200; 46310)
Eremotherium Deserto de -79.00 -7.90 Pleistoceno 1 (Pujos & Salas
Cuspinique, Chile - Lujaniano 2004)
(25000 +- 1000,
15000+-500)
Eremotherium Toca dos 0ssos, -40.30 -10.50 15900+-200 1 (Auler et al.
Brasil (15000+-500); 2006)
23500+-200
(16100+-3900);
19800+-300
(15800+-2000)
série U -idade
ndo corrigida
(idade
corrigida)
Eremotherium Talara tar seep, -74.48 -3.82 13900 1 (Guerin et al.
Peru 1996)
Eremotherium Vale do Ribeira, SP, -48.03 -24.80 Pleistoceno 2 (Chahud &
Brasil tardio/ Fairchild 2007)
Holoceno
Eremotherium  Baixa grande, BA, —40.12 -11.53 Pleistoceno 2 (Ribeiro &
Brasil tardio/ Carvalho 2009)
Holoceno
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Apéndice 1. Continuagdo.

Sitio Tipo
Espécie arqueoldgico/ Longitude Latitude Datacdo de Referéncia
paleontoldgico dado*
Eremotherium  Gruta das ongas -40.55 -11.18 Pleistoceno 2 (Cartelle &
(Jacobina), BA, tardio/ Mahecha 1984)
Brasil Holoceno
(15.000 - 8.000)
Eremotherium  Lagoa Santa, MG, -43.90 -19.63 Pleistoceno 2 (Guerin et al.
Brasil tardio/ 1996)
Holoceno
(15.000 - 9000)
Eremotherium Rio Napo, Brasil -73.38 -0.60 Pleistoceno 2 (Latrubesse
tardio/ & Franzinelli
Holoceno 1995)
(21.000 -
10.000)
Eremotherium Rio Ucaiyali -72.32 -10.15 Pleistoceno 2 (Latrubesse
tardio/ & Franzinelli
Holoceno 1995)
(21.000 -
10.000)
Eremotherium Jurud, Brasil -68.55 -8.05 Pleistoceno 2 (Latrubesse
tardio/ & Franzinelli
Holoceno 1995)
(21.000 -
10.000)
Eremotherium Gruta do curupira, -57.00 -15.33 Pleistoceno 2 (Cartelle &
MT, Brasil tardio/ Hirooka 2005)
Holoceno
(21.000 -
10.000)
Eremotherium Lajeado de -37.73 -5.62 Pleistoceno 2 (Porpino et al.
Soledade, RN, tardio/ 2004)
Brasil Holoceno
(21.000 -
10.000)
Eremotherium Vale do Ribeira, SP, -49.00 -24.63 Pleistoceno 2 (Chahud &
Brasil tardio/ Fairchild 2007)
Holoceno
(21.000 - 8.000)
Eremotherium  Serra da capivara, -42.50 -8.50 Pleistoceno 2 (Guerin 1991
PI, Brasil tardio/ Guerin et al.
Holoceno 1996)
(48.000 -
10.000)
Eremotherium Itaituba Quarry -56.00 -3.30 11340+-50 3 (Rossetti et al.
(baixo rio Tapajos), (Beta - sample 2004 Steadman
PA, Brasil 2) et al. 2005)
Eremotherium El vano, Venezuela -70.00 9.62 10710 3 (Borrero 2009)
Eremotherium Santa Elena -80.80 -2.20 8680 +- 80 3 (Ficcarelli et al.

Peninsula, Ecuador

(ETH-20255)

2003)
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Apéndice 2. Scripts em linguagem R para simular o modelo demografico do capitulo 5.

## DETERMINANDO PARAMETROS (ver Quadro 5.1):

Cl=10

H=100

C <- (CI*H*365)/1000 #eq.1
M = 3000

A=05

NR <- (C/M)/A #eq.2

rp = 0.0025

Kp = 1200000

N <- Kp

tempo = 11000

## DINAMICA DEMOGRAFICA DA PRESA

for(t in 1:tempo){
rp <- rnorm(1, 0.0025, 0.001)
N[t+1] <- (N[t] + (rp*N[t] * (1- (N[t]/Kp)))) - NR*(N[t}/Kp) #eq.5
}

#veja o grafico: -- OBS: maximize completamente a janela da figura --

par(mfcol=c(1,1))

plot(1:tempo, N[1:tempo], ylim=c(1199850,1200000), col= 'brown4', xlab="Tempo (anos)',
ylab="Tamanho populacional (N)")

legend(7000, 1199950, legend= 'Eremotherium', lty= 1, Iwd= 3, pch=16, cex= 2, col= 'brown4',
pt.bg= 'brown4', bty='n', text.font= 3, text.col="black')

arrows(x0= 1000, yO= 1199990, x1= 300, y1= 1200000, length= 0.15, col= 'blue2')

legend(330, 1199992, legend= 'Kp inicial', bty='n', text.col='blue2')

abline(h=1199903, v=2000, col="red3")

arrows(x0= 3500, yO= 1199930, x1= 2200, y1= 1199910, length= 0.15, col='green4')

legend(2000, 1199943, legend=""novo equilibrio demografico", bty='n', text.col='green4')
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Apéndice 2. Continuagio..

## DINAMICA DEMOGRAFICA PREDADOR-PRESA

#parametros da pop. humana (predador)
H =100

rh = 0.01

Kh = 4000000

N <- Kp
NR <- (C/M)/A
NRk <- numeric()
for(t in 1:tempo){
rp <- rnorm(1, 0.0025, 0.000000625)
C <- (CI*H[t]*365)/1000 #eq.1
NR[i] <- (C/M)/A #eq.2
NRK[t] <- NR[t]*(N[t]/Kp)
N[t+1] <- (N[t] + (rp*N[t] * (1- (N[tI/Kp)))) - NRIT*(N[tl/Kp) #eq.5

rh <- rnorm(1, 0.01, 0.0000025)

H[t+1] <- H[t] + (rh*H[t] * (1-(H[t/Kh))) #eq.7

}
#veja o grafico (Fig. 5.2): -- OBS: maximize completamente a janela da figura --
par(mfcol=c(1,2))

plot(1:tempo, H[1:tempo], ylim= ¢(0,4000000), type="l', Iwd=3, col='blue2', xlab="Tempo (anos)',
ylab='"Tamanho populacional (N)', main= 'Fig. 5.2A')

arrows(x0=3000, yO= 3500000, x1= 2000, y1= 3900000, length= 0.1, col='green4')

legend(2200, 3550000, legend= 'Kh', bty="n', text.col='green4')

lines(1:tempo, N[1:tempo], type='l', lty=3, lwd= 2, col="brown4"')

legend(7000, 3000000, legend= c('predador’, 'presa’), lwd= ¢(3,2), lty= c(1,3), col= c('blue2',
'brown4'), text.col= c('blue2', 'brown4'), bg= 'grey80')

arrows(x0= 3000, yO= 1500000, x1= 2000, y1= 50000, length= 0.1, col='orange2')

legend(3800,1800000, legend= '< 1000 ind.', bty='n', adj=1, text.col='orange?2')

arrows(x0= 4500, yO= 700000, x1= 3500, y1= 50000, length= 0.1, col="red")

legend(3200,1000000, legend= 'extingao', bty='n', text.col="red')

plot(1:tempo, NRK[1:tempo], type= 'n', xlim= c(0, 4800), xlab='Tempo (anos)', ylab='Individuos
removidos', main= 'Fig. 5.2B')

points(1:4600, NRk[1:4600], col='orange', cex=1)

arrows(x0= 1120, yO= 3250, x1= 1120, y1=-100, length= 0.10, Iwd=2, col='green4')
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Apéndice 2. Continuagio..

## DINAMICA DEMOGRAFICA COM MORTALIDADE HUMANA (mo)

#mo = 0,5%
H =100

rh = 0.01

Kh = 4000000
mo = 0.005

N <- Kp
NR <- (C/M)/A
for(t in 1:tempo){
C <- (CI*H[t]*365)/1000 #eq.1
NR[i] <- (C/M)/A #eq.2
N[t+1] <- (N[t] + (rp*N[t] * (1- (N[t}/Kp)))) - NR[t*(N[t/Kp) #eq.5

DF <- (NRI[t]- (NR[t]*(N[t)/Kp)))*M*A

HR <- mo*(DF/((CI/1000)*365))

H[t+1] <- H[t] + (rh*H[t] * (1-(H[tl/Kh))) - HR #eq.7
}

#veja o grafico (Fig. 5.3): -- OBS: maximize completamente a janela da figura --
par(mfcol=c(1,2))

plot(1:tempo, H[1:tempo], ylim= ¢(0,2700000), type="l', Iwd=3, col='blue2', xlab="Tempo (anos)',
ylab='"Tamanho populacional (N)', main='Fig. 5.3A: mo = 0,5%")

lines(1:tempo, N[1:tempo], type='l', lty=3, lwd= 2, col="brown4"')

legend(7000, 1500000, legend= c('predador’, 'presa’), lwd= ¢(3,2), lty= c(1,3), col= c('blue2',
'brown4'), text.col= c('blue2', 'brown4'), bg= 'grey80')

arrows(x0= 8000, yO= 300000, x1= 8800, y1= 50000, length= 0.1, col="red')

legend(6300,500000, legend= 'extin¢ao', bty='n', text.col="red")

#mo = 1%
mo = 0.01
for(t in 1:tempo){
rp <- rnorm(1, 0.0025, 0.0015)
C <- (CI*H[t]*365)/1000 #eq.1
NR([t] <- (C/M)/A #eq.2
N[t+1] <- (N[t] + (rp*N[t] * (1- (N[tI/Kp)))) - NRI*(N[tl/Kp) #eq.5

mo <- rnorm(1, 0.01, 0.001)

rh <- rnorm(1, 0.01, 0.035)

DF <- (NRI[t]- (NR[t]*(N[t/Kp)))*M*A

HR <- mo*(DF/((CI/1000)*365))

H[t+1] <- H[t] + (rh*H[t] * (1-(H[tl/Kh))) - HR #eq.7
}
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plot(1:tempo, H[1:tempo], ylim= ¢(0,2500000), type="l', Iwd=3, col='blue2', xlab="Tempo (anos)',
ylab='"Tamanho populacional (N)', main='Fig. 5.3B: mo = 1%')

lines(1:tempo, N[1:tempo], type='l', lty=3, lwd= 5, col="brown4"')

legend(7000, 2500000, legend= c('predador’, 'presa’), lwd= ¢(3,2), lty= c(1,3), col= c('blue2',
'brown4'), text.col= c('blue2', 'brown4'), bg= 'grey80')

## SENSIBILIDADE DO MODELO

# o efeito da taxa de crescimento populacional humana (rh)
rp <- 0.0025
rh.multi <- seq(0.005, 0.025, 0.001)

tempo.extincao <- numeric()
for(i in 1:length(rh.multi)X
rh <- rh.multi[i]

for(t in 1:tempo){
C <- (CI*H[t]*365)/1000 #eq.1
NRI[t] <- (C/M)/A #eq.2
N[t+1] <- (N[t] + (rp*NIt] * (1- (N[tI/Kp)))) - NR[t[*(N[tI/Kp) #eq.5

H[t+1] <- H[t] + (rh*H[t] * (1-(H[t/Kh))) #eq.7
}

tempo.extincaoli] <- sum(N>1)

}

#veja o grafico (Fig. 5.4): -- OBS: maximize completamente a janela da figura --

par(mfcol=c(1,2))

plot(rh.multi, tempo.extincao, pch= 19, xlab= 'Taxa de crescimento populacional (rh)', ylab=
'Tempo para extin¢gao (anos)', main='Fig. 5.4')

# o efeito simultaneo de varios parametros: rp, rh, Kp, Kh, mo e Ci

n.simul <- 5000 #numero de simulagbes. Para rodar mais rapido, baixe o numero de simulagoes
para 100, 200 ...

parametros <- data.frame(rp= runif(n.simul, 0.001, 0.01), rh= runif(n.simul, 0.005, 0.02), Kp=
runif(n.simul, 600000, 3000000), Kh= runif(n.simul, 1000000, 4000000), mo= runif(n.simul,
0.001, 0.02), Cl= runif(n.simul, 5, 250), tempo.extincao=NA) #ver Tab. 5.1
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for(i in 1:n.simul
rp <- parametrosyi,1]
rh <- parametros|i,2]
Kp <- parametros]i,3]
Kh <- parametros]i,4]
mo <- parametrosi,5]
Cl <- parametros]i,6]

N <- Kp
H =100

for(t in 1:tempo){
C <- (CI*H[t]*365)/1000 #eq.1
NR[t] <- (C/M)/A #eq.2
NRK[t] <- NR[t]*(N[t]/Kp)
N[t+1] <- (N[t] + (rp*N[t] * (1- (N[t]/Kp)))) - NR[t]*(N[t]/Kp) #eq.5

DF <- (NRI[t]- (NR*(N[{]/Kp)))*M*A

HR <- mo*(DF/((C1/1000)*365))

H[t+1] <- HIt] + (rh*H[] * (1-(H[tVKh))) - HR #eq.7
}

parametros][i,7] <- sum(N>1)

}

#Tab. 5.2(OBS: os resultados da regressao multipla podem ser diferentes dos apresentados no
capitulo 5 porque o espago dos parametros & explorado ao acaso)

regressao <- Im(tempo.extincao ~ rp+rh+Kp+Kh+mo+Cl, data= parametros)

summary(regressao)

#Tab. 5.3

T1000 <- which(parametros|,7] <= 1000)

T11.1000 <- which(parametros|[,7] > 1000 & parametros[,7] < 11000)

T11000 <- which(parametros|,7] >= 11000)

data.frame(T.alto= colMeans(parametros[T11000, 1:6]), T.interm=
colMeans(parametros[T11.1000, 1:6]), T.baixo= colMeans(parametros[T1000, 1:6]))

#Fig. 5.5

hist(parametros[c(T1000, T11.1000),7], col= "tomato4", xlab= "Tempo para extin¢gao (anos)', ylab=
'Frequéncia’, main= 'Fig. 5.5')
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#Fig. 5.6

par(mfcol=c(1,1))

parametros <- data.frame(parametros, extinto= 0)

parametros[T1000,8] <- 1

library(tree) #caso nao tenha o pacote "tree" instalado, uma opgao € usar o comando: install.
packages('tree')

arvore <- tree(extinto ~ rp+rh+Kp+Kh+mo+Cl, data= parametros)

arvore

plot(arvore, col="red'); text(arvore, col='black', cex=0.7)
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Este livro propde uma abordagem paleoecoldgica inovadora
e integrada a modelos ecolégicos para analisar as causas
das extin¢des no Quaterndrio tardio. A estrutura analitica
foi construida para estimar e desdobrar a magnitude
relativa dos impactos climdticos e antropicos (caga) sobre a
megafauna extinta. Essa abordagem, que integra Ecologia e
Paleoecologia, permite avancos tedricos importantes em funcédo
do discernimento dos efeitos aditivos e individuais resultantes
de interacdes bidticas e abioticas ao longo da historia ecoldgica
da Terra. Particularmente, entender como o clima e o Homem
afetaram o risco de extin¢do das espécies no passado é ainda
desejavel para reverter a atual crise da biodiversidade.
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