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ABSTRACT. Macroecology of South American owls (Aves: Strigiformes). Macroccology is the study of the relationships among ecological
variables in large scales of space and time. In this paper, the macroecological relationship between body size and geographic range size was analyzed
for 29 species of South American owls (Strigiformes). This relationship followed the Brown and Maurer model (1987, 1989), characterized by a
triangular region in bivariate space, with the minimum geographic range size being positively correlated with body length. This is an expected
association because large species require more energy and must use a larger area of the environment. On the other hand, small geographic ranges
imply higher intraspecific competition, low local population density and, therefore, a higher probability of extinction. However, since species do not
usually provide independent observations in a statistical analysis because they share characteristics through descent from common ancestors, at
distinct levels, it is necessary to control these effects in macroecological data. For this study, phylogenetic relationships among species were based on
the cladogram provided by Sibley and Ahlguist (1990), constructed using DNA-DNA hybridization. The control of these phylogenetic effects from
cross-species data was done using the phylogenetic autocorrelation analysis (correlograms and the autoregressive model), that indicated strong
phylogenctic autocorrelation in body size. The correlation between body size and geographic range size for South American owls is significant at the
196 level after controlling the phylogenetic effects. Thus, we conclude that this positive relationship must be interpreted as a real ecological process
and not as the by-product of phylogenetic inertia in each of the characters.

Key Worps: body size, geographic range, phylogenetic inertia, Strigiformes.

RESUMO. A macroecologia tem por objetivo compreender a relagio entre varidveis ecolégicas em grandes escalas de tempo e espago. Analisou-se
neste trabalho a relagdo entre a drea de distribuigio geogrifica e o tamanho corpdreo em 29 espécies de corujas da América do Sul. A relagio obtida
entre essas varidveis para as corujas segue o modelo de Brown e Maurer (1987, 1989), formando uma regido triangular no espago bivariado, com a
drea peogrifica minima estando positivamente correlacionada com o tamanho corpéreo. Isso ocorre em fungio das espécies de maior porie possuirem
maiores necessidades energéticas necessitando, consequentemente, de uma drea de vida maior. Por outro lado, pequenas dreas de distribuigdo implicam
em maior competigio intra-especifica, baixa densidade populacional local ¢, portanto, maior probabilidade de extingdo. Como as espécies nao siao
independentes nas andlises estatisticas, pois compartilham caracteres através da descendéncia de ancestrais comuns, é necessério controlar o efeito
filogenético dos dados relativos a essas espécies. As relagoes filogenéticas entre as espécies de corujas foram obtidas a partir do cladograma de Sibley
¢ Ahlquist (1990), construido com dados de hibridizacio de DNA. O controle desses efeitos filogenéticos foi realizado através de uma andlise de
autocorrelagio filogenética (correlogramas e modelo autorregressivo), que indicou a existéncia de uma forte autocorrelagao filogenética para a
varidvel tamanho corpdreo. A correlag@o entre os residuos do modelo autoregressivo ¢ significativa a nivel de 1%. Assim, conclui-se que a relagio
positiva entre a drea de distribuigiio geogrifica e o tamanho corpdreo em corujas da América do Sul deve ser explicada por um processo ecoldgico
real, como o predito pelo modelo de Brown e Maurer, nio sendo apenas um artefato dos efeitos de inéreia filogenélica das varidveis consideradas.
PaLavras-CHavE: distribuigio geogrdfica, inéreia filogenética, tamanho corpdreo, Strigiformes.

~ A macroecologia tem por objetivo compreender a partigio
do espaco fisico/geogrifico e dos recursos entre os
organismos, através da derivagdo de modelos empiricos de
correlacio entre varidveis ecoldgicas, tais como o tamanho
corpéreo, a drea de distribui¢do geogrifica e a densidade
populacional, mensuradas em grandes grupos taxondémicos
e grandes escalas continentais (Brown e Maurer 1989, Brown
1995). Essa abordagem reflete uma mudanca de enfoque
conceitual na ecologia tedrica e aplicada, onde os modclos
gerais passam a ser utilizados para explicar a composicao
das comunidades locais e predizer suas mudangas apos
perturbagdes regionais do ambiente (Brown 1995).

Em grandes escalas de tempo e espaco, 0s processos
evolutivos e biogeogrificos determinam a composi¢io inicial
de espécies em uma dada drea, enquanto os processos
ecolégicos locais, como a competi¢io e a predacio,
determinam os parimetros da dinimica populacional de cada
uma dessas espécies, permitindo que algumas delas
mantenham populagoes estdveis e vidveis nas comunidades

(Brown e Maurer 1987). Esses processos regionais e locais,
e notadamente a interag@o entre eles nessas duas escalas,
tém recebido destacada atencgdo nos ultimos anos (Ricklefs
1987, Ricklefs e Schluter 1993). Em oposi¢ado, encontram-
se modelos reducionistas especificos de comunidades locais,
construidos apés a estimativa detalhada de parimetros de
dinimica populacional das espécies e suas interagdes, que
possuem alcance claramente limitado no tempo e espaco
(Brown 1995). No entanto, a despeito da importincia da
abordagem macroecolégica, a maior parte dos estudos
realizados até agora com esse enfoque foram realizados em
regides temperadas do hemisfério norte (América do Norte
¢ Europa) (Gaston e Lawton 1988a,b, Brown e Maurer 1989,
Letcher e Harvey 1994, Pianka 1994, Taylor e Gotelli 1994,
Brown 1995).

Dentre os aspectos centrais da macroecologia destaca-se
a andlise da correlagdo entre o tamanho corpéreo e a drea de
distribui¢io geografica das espécies (Taylor e Gotelli 1994,
Brown 1995, Gaston e Blackburn 1996a). Dois modelos se
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destacam na explicag¢io da relagdo entre a drea de distribuigio
geogrifica e o tamanho corpéreo: o modelo de Brown
(Brown 1981, 1995, Brown e Maurer 1987, 1989) e o modelo
de Gaston e Lawton (1988a, b).

O modelo de Brown (Brown 1981, 1995, Brown e Maurer
1987, 1989), construido principalmente com base em
observacoes de aves e mamiferos da América do Norte (Pagel
et al. 1991), prediz uma relagio positiva entre o tamanho
corporeo e a drea minima de distribuigdo geogréfica das
espécies. O modelo prevé que as espécies de menor porte
podem ocupar dreas grandes ou pequenas, enquanto que as
espécies de tamanhos corpéreos maiores devem ter as suas
dreas de distribui¢io necessariamente maiores. Isso gera, no
grifico da relagio entre a drea de distribui¢iio geogrificae o
tamanho corpdreo, uma distribuicio das espécies em forma
triangular (figura 1), onde o aumento da drea de distribuigio
seria resultado de uma restri¢do da relagdo entre tamanho
corpéreo ¢ a densidade populacional. As espécies de maior
porte possuem necessidades energéticas maiores € menor
densidade local. Consequentemente, necessitam de dreas
maiores para a manutengdo de populagdes vidveis, o que
ndo acontece com as espécies menores e com maior taxa de
crescimento populacional, nas quais ¢ mais facil alcangar
uma populacdo minima que seja capaz de evitar a exting¢do
estocdstica.

Restrigio espacial na 4rea de distribui¢io

Limite para extingiio estocastica
(restricio pela relacdo densidade/tamanho)

Tamanho corpbreo minimo “

) i-rel de di;tribulcie geografica (log)

Tamanho corpéreo (log)
Figura 1. Restrigoes ecoldgicas/evolutivas mais importantes no modelo

de Brown para a relagio entre a drea de distribui¢io geogrifica e o
tamanho corpéreo.

O modelo de Gaston e Lawton (1988a,b) baseou-se
principalmente em dados de insetos fitéfagos da Inglaterra,
embora também tenha sido ajustado para pequenos
mamiferos (roedores) com elevadas taxas de crescimento
populacional (Taylor e Gotelli 1994). O modelo sugere uma
relacdo inversa para a drea de distribuigdo geogrifica e o
tamanho corpéreo, onde organismos maiores teriam dreas
de distribuicio geogrdfica menores, uma vez que a taxa
intrinseca de crescimento populacional (r) estd inversamente
relacionada ao tamanho do corpo (Gaston 1988). Dessa
forma, como o aumento das populagbes de organismos
menores Ocorre em uma taxa maior, estes conseguem
colonizar dreas maiores mais rapidamente. -

Mais recentemente, Gaston e Blackburn (1996a)

acrescentaram outras hipéteses para explicar a correlagao
positiva entre tamanho do corpo e distribuigio geogrifica.
Uma delas estaria relacionada ao fato de que espécies
maiores mantém a homeostase em uma maior variedade de
habitats, e como grandes dreas de distribui¢ido englobam
um maior numero desses habitats, haveria
consequentemente uma correlagdo positiva entre drea ¢
tamanho do corpo. Outra explicagdo seria a estruturagiao
das varidveis ao longo do espacgo, sendo a correlagdo
positiva uma conseqiiéncia de gradientes latitudinais
semelhantes no tamanho do corpo (efeito de Bergmann) e
na drea de distribui¢do geogrifica (efeito Rapoport). Outra
explicagdo seria que as espécies de maior tamanho corpéreo
sdo melhor sucedidas no sentido de se dispersar para um
maior nimero de habitats, ou que elas sdo mais antigas
evolutivamente, de modo que a relacdo entre a drea de
distribui¢io observada/potencial seria maior. Neste dltimo
caso, a estruturaco das varidveis ao longo da filogenia seria
responsdvel pela correlagdo positiva entre elas.

As relacdes macroecoldgicas discutidas anteriormente
estdo baseadas em espécies. Muitos estudos que utilizam
andlises de correlag@o ou de regressido em Ecologia partem
do principio de que todas as observacgoes (espécies) sao
independentes entre si em relac¢do aos caracteres analisados
(Harvey e Pagel 1991). Entretanto, como as espécies
compartilham ancestrais comuns, elas ndo sdo
independentes, tornando-se assim grande a possibilidade
de obter correlagdes espurias que ndo estejam sugerindo
adaptagoes de fato, e sim apenas covariagdo ao longo de
uma filogenia (Felsenstein 1985, 1988, Pagel e Harvey
1988, Bell 1989, Harvey e Pagel 1991, Harvey e Purvis
1991, Garland er al. 1992, Gittleman e Luh 1992). Nesses
casos, é necessdrio utilizar algum método para controlar o
efeito da "inércia filogenética” sobre o cardter analisado,
como por exemplo a andlise de autocorrelagio filogenética
(Cheverud et al. 1985). O componente especifico extraido
nessa andlise expressa a por¢io do cardter que pode ser
atribuida & adaptagio, ou seja, modificagdes na morfologia
ou no comportamento como resultado de sele¢do direcional
independente dentro das linhagens. Esse método foi
utilizado recentemente por Sant'Ana e Diniz-Filho (1997)
para avaliar o efeito de inércia filogenética no tamanho do
corpo em corujas da América do Sul. As relagdes
macroecoldgicas devem ser realmente perturbadas por esses
efeitos filogenéticos, pois o tamanho corpéreo possui
elevada inércia filogenética, estando portanto bastante
estruturado ao longo da filogenia.

A América do Sul é o continente de maior riqueza de
aves, onde o total de espécies ultrapassa 3200, o que
representa praticamente 1/3 das aves do mundo (Sibley e
Monroe 1990). O Brasil apresenta cerca de 1677 espécies,
sendo as aves o grupo mais pesquisado dentre os animais,
pois calcula-se que mais de 99% das espécies sejam
conhecidas (Sick 1997). A ordem Strigiformes apresenta aves
distribuidas por todos os continentes (exceto na regido
Antirtica) com origem provdvel a partir do Velho Mundo
(Sick 1997). Sio reconhecidas cerca de 178 espécies de
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corujas em todo o mundo (Sibley e Monroe 1990), sendo
que na América do Sul existem cerca de 30 espécies, uma
delas integrante da familia Tytonidae e as demais
pertencentes a familia Strigidae (Dunning 1987, Sibley er
al. 1988, Sibley e Ahlquist 1990, Sibley e Monroe 1990,
1993, Sick 1997). As adaptagoes dos pés e dos bicos as
atividades de rapina (hdbito alimentar carnivoro),
predominantemente durante o periodo noturno, a plumagem
macia, os olhos grandes e a visdo binocular, além do disco
facial funcionando como concha acistica, tornam esse grupo
relativamente homogéneo, bem delineado e facilmente
distinguivel de outras aves (Sibley e Ahlquist 1990, Motta-
Janior 1996, Sick 1997).

As corujas apresentam uma elevada amplitude quanto
aos valores para o tamanho corpéreo, variando desde as
pequenas espécies do género Glaucidium (14 c¢cm de
comprimento médio), até as maiores dos géneros Pulsatrix
(41 cm) e Bubo (52 ¢cm) (Dunning 1987, Sick 1997). As
aves de rapina (Strigiformes e Falconiformes), que ocupam
niveis tréficos de topo nas cadeias alimentares, provaram
ser sensiveis a degradagiio ambiental e tém atraido a atengao
para a alarmante contaminagdo ambiental (Bierregaard
1995). Essa sensibilidade das aves de rapina as tornam titeis
para o monitoramento da degradag@o de habitats na América
do Sul, por fatores como crescimento populacional humano,
pressdes econdmicas, desmatamento e contaminagio de
alimentos pelo uso indiscriminado de pesticidas (Bierregaard
1995). Terborgh (1992) sugeriu que a perda dos predadores
de topo de cadeia pode causar surpreendentes e dramdticos
efeitos sobre virios aspectos da estrutura de comunidades
das florestas tropicais, ndo somente sobre as populagdes de
presas, mas também efeitos secunddrios a comunidade
vegetal. Portanto, torna-se necessdria a conservagio das aves
de rapina para a manuteng¢io da biodiversidade das florestas
tropicais.

A grande biodiversidade, aliada a facilidade de avaliagao
dos padrdes (jd que os dados relativos a drea de distribuigdo
geogrifica e ao tamanho corp6reo para as aves sdo
facilmente compilados da literatura), e ao grande interesse
teérico gerado pelas intera¢des entre a macroecologia e
outras dreas da Biologia (como a Biogeografia ¢ a
Macroevolug¢do), justificam a importdncia de estudos
macroecoldgicos para a regiio Neotropical. Apesar de
estudos em escalas continentais para a avifauna sul-
americana terem sido desenvolvidos recentemente
(Blackburn e Gaston 1996a, b, 1997, Gaston e Blackburn
1996a, b), estes ndo levaram em consideracdo aspectos
relativos aos padroes filogenéticos nas varidveis estudadas.
Assim, neste estudo os padrdes macroecoldgicos de
espécies de corujas (Aves: Strigiformes) sensu Sibley e
Ahlquist (1990) da América do Sul foram avaliados com o
objetivo de verificar se a relagdo entre a drea de distribuigao
geogrifica e o tamanho corpéreo corrobora o modelo de
Brown e Maurer (1987, 1989) ou o modelo de Gaston ¢
Lawton (1988a,b). Além disso, procurou-se avaliar também
os padrdes de inércia filogenética nesses caracteres ¢ seu
efeito sobre a sua relagao.

METODOS

Foram analisados dados de tamanho corpdreo ¢ de drea
de distribui¢@o geografica de 29 espécies de corujas (Aves:
Strigiformes) da América do Sul. Os valores para o tamanho
corpéreo das corujas (comprimento total médio, em
centimetros) foram coletados preferencialmente de Sick
(1997), obtendo-se de Dunning (1987) os dados referentes
as espécies ndo citadas pelo autor anterior. Os valores foram
transformados em logaritmos antes da andlise, a fim de
corrigir efeitos de alometria e heterocedasticidade, comuns
nesse tlipo de varidvel (Peters 1983, Harvey e Pagel 1991).

Embora em estudos macroecoldgicos o peso corporeo
tenha sido utilizado mais freqiientemente do que o
comprimento, como estimativa do tamanho geral do corpo,
os valores de comprimento estavam disponiveis para todas
as espécies estudadas, enquanto que os valores de peso
estavam disponiveis apenas para 24 delas (Dunning 1993).
De qualquer modo, a correlagdo entre os logaritmos peso e
0 comprimento, para essas espécies cujo peso e cComprimento
estavam disponiveis, foi altamente significativa (r = 0,981;
P < 0,001), de modo que as conclusdes deste estudo ndo
devem ser qualitativamente afetadas por essa escolha.

Os dados referentes a area de distribuicdo geogrifica
(extensdo de ocorréncia sensu Gaston 1991 e Blackburn e
Gaston 1996a) das corujas foram obtidos a partir de
descri¢oes e de mapas encontrados na literatura especializada
(Dunning 1987, Sibley e Monroe 1990, 1993, Sick 1997).
As dreas de distribuigdo das corujas foram redesenhadas em
papel vegetal, em uma escala de 1:31.250.000, padronizadas
para todas as espécies. Os desenhos foram recortados e
pesados em uma balanga de precisdao, com quatro casas
decimais. A partir da determinagio do peso especifico do
papel obteve-se as dreas geogrificas estimadas das espécies
(expressas em km?), como em Ricklefs e Latham (1992).

Os padrdes filogenéticos no tamanho (comprimento) do
corpo foram analisados inicialmente através de
correlogramas filogenéticos (Gittleman e Kot 1990,
Gittleman et al. 1996), que expressam as variacdes na
semelhanga entre pares de espécies em fungio do tempo de
divergéncia entre elas. O indice I de Moran foi utilizado para
definir essa semelhanga, sendo estimado por

I=(H) X, Z, W, (y,-y )Y~/ Z (- ¥P

onde n ¢ o nimero de espécies, y, é a varidvel analisada
(comprimento do corpo); y é a média da varidvel y; Wij é
um valor igual a 1 ou zero (conectividade), indicando se o
par de distincias da matriz simétrica de distancias
filogenéticas, definidas com base no cladograma de Sibley
e Ahlquist 1990 (figura 2), estd ou ndo dentro da classe k;e
H ¢ a soma de elementos de conectividades em cada classe
de distancia. Autocorrelacoes positivas e significativas em
uma dada classe de distincia indicam similaridade de
espécies, enquanto que autocorrelagdes negativas indicam
extremos de variacio. O valor do indice I de Moran sob a
hipétese nula de auséncia de autocorrelacio € dado por
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Figura 2. Relagdes filogenéticas entre os géneros de corujas analisados
e as distancias estimadas com dados de hibridagdo de DNA, obtidas a
partir de Sibley e Ahlquist (1990). As espécies analisadas em cada
género encontram-se na Tabela 1.

E(I) = -1/(n-1). Procedimentos detalhados para estabelecer
a significincia estatistica do I de Moran sio apresentados
por Sokal e Oden (1978) e Diniz-Filho (1999). Para este
estudo, os indices 1 de Moran foram estimados em 4 classes
de tempo (em milhGes de anos) ao longo da filogenia proposta
por Sibley e Ahlquist (1990): 0-15, 15-30, 30-45 e 45-60.
Essas andlises foram realizadas no programa AUTOPHY,
escrito em linguagem Basic por um dos autores (J.A.F.D.-F.).
Como os correlogramas detectaram um padrio
filogenético significativo para o tamanho do corpo (ver
resultados), € importante caracterizar o quanto da variagio
total no cardter pode ser atribuida a filogenia (inércia
filogenética), e controld-la estatisticamente. Foi realizada
entdo uma andlise de autoregressio filogenética (Cheverud
et al. 1985, Gittleman e Kot 1990, Martins 1996, Sant'Ana ¢
Diniz-Filho 1997), que objetiva particionar o valor total de
um cardter (T) em um componente filogenético (P), que
expressa a parte da variagdo compartilhada entre as espécies,
e em um componente especifico (S), que contém a parte da
variagdo tnica (equivalente a uma autapomorfia) de cada
espécie, de modo que

T=P+S$

Correlagdes entre os componentes S de varios caracteres
sdo independentes da inércia filogenética e podem indicar
respostas correlacionadas a sele¢io ao longo da histéria do
grupo. Essa particio pode ser realizada através do modelo
linear

y=pWy+e

onde y ¢ o vetor do cardter estudado (tamanho corpéreo); p
¢ o coeficiente autoregresssivo; e € o residuo do modelo
linear; e cada elemento da matriz W € dado por W, = 1/D,,
onde l)ij € o elemento da matriz D de distdncias filogenéticas.
O termo pWy expressa o valor de P, enquanto que € ¢
equivalente ao S. Esse modelo € ajustado através de uma
equagdo de médxima verossimilhanga, e o coeficiente de
determinagio, expressando a propor¢io da variagdo atribuida
a filogenia, € dado por R?= 1 - 6%,/ ¢” , onde ¢° € a variincia
do residuo e ¢® € a variincia total. Esses procedimentos
foram realizados utilizando a rotina AUTOCORR, do
programa COMPARE 1.2 (versio Windows 95) (Martins
1997).

Diversos estudos em dados empiricos e simulados
mostram que o modelo autoregressivo € adequado para
controlar efeitos filogenéticos, especialmente quando os
correlogramas apresentam uma tendéncia monotdnica
(decréscimo do 1 de Moran com as classes de tempo) ou
mesmo quando estes apresentam decréscimo exponencial
(Gittleman e Kot 1990, Gittleman e Luh 1992, Martins 1996).
Além disso, quando existem muitas politomias, o modelo
autoregressivo tende a ser mais robusto que o método de
contrastes filogenéticos de Felsenstein (1985), que tem sido
fregiientemente utilizado em estudos de biologia comparada
(Martins e Hansen 1996). De qualquer modo, os residuos do
modelo autoregressivo (os componentes S das espécies)
foram também submetidos a andlise através dos
correlogramas, a fim de evidenciar se os padroes
filogenéticos nos dados foram efetivamente controlados
(Gittleman e Kot 1990, Diniz-Filho er al. 1998).

A andlise dos dados foi realizada através dos graficos da
relaciio entre a drea de distribuicao geogrifica e o tamanho
corpdreo, construidos utilizando-se as varidveis originais e
os residuos do modelo autoregressivo, que indicam a relagao
entre a drea e o tamanho independentemente do efeito da
filogenia sobre essas varidveis.

RESULTADOS

A relacdio positiva entre a drea de distribuicdo geogrifica
e o tamanho corpéreo das espécies, em escala logaritmica
(figura 3; tabela 1) nao foi estatisticamente significativa (r =
0,321, P = 0,18). Entretanto, essa relacfio se caracteriza
melhor por uma regido triangular no espago bivariado (um
envelope, em que a drea geogrifica minima € positivamente
correlacionada com o tamanho corpéreo), do que por uma
simples relagdo linear.

Os correlogramas filogenéticos observados para as duas
varidveis analisadas, a partir das 29 espécies de corujas da
América do Sul (figuras 4 e 5), indicam a existéncia de
autocorrelagdo positiva significativa apenas no tamanho do
corpo, para a primeira classe de distdncia no tempo (0-15
milhdces de anos). Espécies separadas por esse intervalo de
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Tabela 1. As vinte e nove espécies de corujas analisadas, com os seus respectivos valores para o tamanho corpéreo (em
centimetros) e para a drea de distribuigdo geografica (em quilémetros quadrados).

Area (km?)

Espécies Tamanhos (cm)

Tyto alba 36 10069531
Speotyto cunicularia 23 7917089
Glaucidium minutissimum 14 870898
Glaucidium brasilianum 16 6160253
Glaucidium nanum 18 517676
Glaucidium jardinni 15 509206
Aegolius harrisii 20 416015
Otus albogularis 27 436914
Otus clarkii 23 96679
Otus watsonii 22 2166894
Otus roboratus 23 150976
Otus atricapillus 24 799184
Otus choliba 22 4668555
Otus guatemalae 18 506216
Otus ingens 25 377669
Asio stygius 38 1510644
Asio flammeus 37 7878748
Asio (=Rhinoptynx) clamator 37 3437890
Bubo virginianus 52 10253906
Pulsatrix perspicillata 48 4552929
Pulsatrix melanota 38 287500
Pulsatrix koeniswaldiana 44 477816
Lophostrix cristata 39 2527636
Strix hylophila 35 582421
Strix rufipes 36 653710
Strix virgata 34 4637695
Strix nigrolineata 36 709999
Strix huhula 35 3898268
Strix albitarsus 36 487781
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Figura 3. Relagdo entre a drea de distribui¢io geogrifica (km?) ¢ o
tamanho corpéreo. As linhas tracejadas indicam restricdes evolutivas
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tempo, portanto, tendem a ser semelhantes para esse cariler,
considerando a variagio total entre as espécies. A parlir dessa
classe, os indices deixam de ser significativos e se estabilizam
préximo ao valor esperado sob a hipétese nula de auséncia
de autocorrelagdo. A forma dos correlogramas sugere que a
aplicacdo de um modelo autoregressivo € adequada para
controlar estatisticamente os padrdes filogenéticos existentes
nos dados.

Os resultados do modelo autoregressivo confirmaram as
interpretagdes dos correlogramas. Para o tamanho do corpo,
o coeficiente p foi significativo e igual a 0,799, de modo
que cerca de 70% da variagdo neste cardter estd no
componente filogenético inercial. Para a drea de distribuicao
geogrifica, o coeficiente p foi igual a -0,29, ndo sendo
estatisticamente significativo.

Obteve-se uma correlacio positiva entre os componentes
especificos (S) da 4rea de distribui¢do geogréfica e do
tamanho corpéreo, obtidos a partir do modelo autoregressivo
(r=0,477; P = 0,009; figura 6). Esses componentes S nao
apresentaram, em seus correlogramas, indices I de Moran
significativos (figuras 4 e 5), o que valida a utilizacdo do
modelo autoregressivo. Assim, o controle do efeito
filogenético evidenciou a existéncia de uma relagao positiva
significativa entre a drca de distribui¢do geogrifica e o
tamanho corpéreo, de modo que essa relag@o ndo € apenas
um artefato da existéncia de um padrio filogenético no
tamanho do corpo.

DISCUSSAO

Os resultados obtidos relacionando a drea de distribuig@o
das espécies com seus respectivos tamanhos corporais
evidenciam que essas varidveis, em corujas da América do
Sul, ddo suporte ao modelo de Brown (Brown 1981, 1995,
Brown e Maurer 1987, 1989) e nio ao modelo de Gaston e
Lawton (1988a, b), considerando a presenga do envelope de
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Figura 5. Correlograma filogenético para a drea de distribuigdo
geografica (linha cheia) e para os residuos do modelo autoregressivo
aplicado sobre esse cardter (linha tracejada). Os dois correlogramas
indicam auséncia de padrdes filogenélicos nas variiveis.

restricao. Esse modelo prevé que espécies de menor tamanho
podem ocupar dreas de tamanhos diferentes, grandes ou
pequenas, devido a eventos diferenciais de colonizagio e
extin¢do. Entretanto, 2 medida que as espécies passam a ter
tamanhos corporais maiores, suas dreas de distribuicao
devem, necessariamente, aumentar. Esse aumento da drea
de distribuigdo seria resultado de uma restri¢do da relagao
entre o tamanho do corpo e a densidade populacional. Como
as espécies de grande porte possuem maiores necessidades
energélicas na obtengo de recursos do ambiente, elas devem
ter menor densidade local, de forma que populagdes efetivas
totais (N) grandes somente podem ser mantidas em dreas
significativamente maiores. Isso gera, no gréfico da relago
drea/tamanho, o envelope de restri¢ao, evidenciado nesse
trabalho com as corujas sul-americanas. Dessa forma,
espécies grandes estdo mais suscetiveis a eventos de extingdo
estocdstica se possuirem pequenas dreas de distribuigao
geogrifica (drea de restrigdo no gréifico drea/tamanho), ja
gue a probabilidade de extingdo estd inversa e
exponencialmente relacionada ao N (MacArthur 1972,
Renshaw 1993, Maurer 1994). E interessante notar que, no
modelo de Brown, a restri¢do de densidade ndo se aplica a
organismos pequenos e com elevada taxa de crescimento
populacional, pois em uma drea geograficamente pequena
pode haver uma populagdo com nimero de individuos
suficiente para evitar a extingdo estocdstica. Isso abre espago
para o desenvolvimento de outros modelos, como o de
Gaston e Lawton (1988a,b), que explicariam relagoes
negativas entre essas mesmas varidveis.

Entretanto, ao contrario do que ocorre com a drea de
distribui¢io geogrdfica, o tamanho do corpo esta
frequentemente estruturado ao longo da filogenia,
confirmando um padrdo que tem sido encontrado para muitos
organismos (Cheverud et al. 1985, Gittleman e Kot 1990,
Edwards e Kot 1995, Geffen et al. 1996, Gittleman et al.
1996). Assim, a relagdo encontrada entre a drca de

Area de distribuiciio geografica (S)
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'2‘5 |._._
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Tamanho corpireo (S)

Figura 6. Relagiio entre os componentes especilicos do tamanho
corpéreo e da drea de distribuigio geogrifica obtida através do modelo
autoregressivo.
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distribui¢io geogrifica e o tamanho corpéreo poderia ser
simplesmente um artefato que apareceria em fung¢io da inércia
filogenética no tamanho do corpo (Gaston e Blackburn
1996a). Entretanto, apos remover os efeitos filogenéticos
utilizando um modelo autoregressivo, a relagio entre a drea
de distribuicdo geogrifica e o tamanho corpdreo se tornou
uma relagiio positiva e significativa a nivel de 1%. Além disso,
ndo foram detectados efeitos espaciais significativos para as
duas varidveis, considerando andlises de autocorrelacio
espacial realizadas utilizando o ponto central (midpoint) das
distribui¢des geograficas como critério de pareamento.
Portanto, a relagdo positiva entre o tamanho corpdreo ¢ a
distribuicao geografica ndo pode ser considerada
simplesmente um artefato, devendo ser explicada por
processos ecolégicos que atuaram nas espécies
independentemente de sua histéria evolutiva.

Por outro lado, como o envelope de restri¢do desapareceu
ap6s o controle dos efeitos filogenéticos, € preciso considerar
também o modelo de homeostase e diversidade de habitats
(Gaston e Blackburn 1996a) como uma explicacdo alternativa
para a correlagdo positiva entre as varidveis. Esse modelo
parte do principio de que apenas espécies de grande porte
conseguiriam manter sua homeostase em uma grande
diversidade de ambientes e, como pode existir uma correlagio
entre heterogeneidade ambiental e tamanho da drea de
distribui¢do geografica, apenas estas conseguiriam colonizar
grandes regides. Assim, seria esperada uma correlagdo
positiva entre tamanho do corpo e a drea de distribui¢do. A
fim de testar esse modelo utilizando dados comparativos,
seria preciso controlar estatisticamente a heterogeneidade
ambiental da drea de distribui¢@o geografica de cada espécie.
Entretanto, hd dificuldade em estimar corretamente essa
heterogeneidade em cada uma das distribui¢des em grandes
escalas geogrificas, e isso dificulta a escolha de um modelo
para explicar a correla¢io. De qualquer modo, o modelo de
Brown prevé a existéncia de um envelope de restri¢do nas
varidveis originais, 0 que o torna, a principio, mais adequado

. para descrever os dados analisados neste estudo. Abre-se
também a possibilidade de que o préprio espago de restrigdo
definido nesse modelo seja um efeito da estruturagio
filogenética dos dados.

Se 0 modelo macroecologico de Brown € realmente vilido
para o grupo estudado, as espécies maiores de corujas, como
Bubo virginianus (52 cm) e Pulsatrix perspicilata (48 cm),
seriam mais suscetiveis a eventos de extin¢do estocdstica ao
terem redu¢des na sua drea de distribui¢io geogréfica, quando
comparadas as espécies de menor tamanho como Glaucidium
minutissimum (14 cm), Glaucidium brasilianum (16,5 cm) e
Otus watsonii (22 cm). Estas iltimas espécies podem
apresentar grandes reducgdes em suas distribuigdes
geogrificas antes de ultrapassarem a reta de restri¢do inferior
no modelo de Brown, que indica grande aumento da
probabilidade de extin¢iio em fun¢do da redugio no tamanho
populacional da espécie.

A espécie Pulsatrix melanota aparece com a sua drea de
distribuicdo geogrifica um pouco abaixo do que seria
esperado para o seu tamanho pelo modelo de Brown (figura

3), o que indica que os dados da literatura podem estar
subestimando a sua drea real ou que a espécie pode estar
sofrendo redugdes populacionais, o que € sugerido pela sua
localizacdo, no grafico, préxima a regido de restri¢io pela
relagdo densidade/tamanho corpéreo (extingdo estocdstica).
Uma outra possibilidade a ser considerada é o fato de que
essa espécie ndo estd devidamente resolvida do ponto de
vista taxondmico (Sibley e Monroe 1990). Pulsatrix
melanota e Pulsatrix koeniswaldiana podem ser de fato duas
subespécies de Pulsatrix melanota (Pulsatrix melanota
melanota e Pulsatrix melanota koeniswaldiana), o que
aumentaria significativamente a drea da espécie. Essa
situagdo retiraria a espécie da regido do grafico relacionada
a restricdo pela relacdo densidade/tamanho corpéreo,
corroborando ainda mais o modelo de Brown.

Assim, conclui-se que a relagio entre o tamanho corpdreo
e a drea de distribuicdo geogrifica em corujas da América
do Sul ndo € um artefato dos efeitos de inércia filogenética
encontrados para o tamanho corpdreo nessas espécies.
Embora os modelos tedricos desenvolvidos para explicar essa
relacdo (o modelo de Brown e o modelo de manutengio de
homeostase) ndo possam ser completamente distinguidos
com base nos dados comparativos em grandes escalas, a
existéncia do envelope de restri¢do sugere que, a principio,
o modelo de Brown € o mais adequado para explicar os
padrdes observados neste trabalho.
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