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ABSTRACT. The effects of latitude and South American boundary on spatial patterns in species richness of Falconiformes: uni and
bidimensional null models. In this paper, we used geostatistical approaches to describe spatial patterns in species richness of Falconiformes. They
indicated strong spatial patterns both across latitude and longitude. These patterns were then correl ated with those expected by uni and bidimensional
null models, constructed based on latitudinal limits and taking into account South America continental edges, respectively. Since considerable
departures from the null models were observed, there may be other ecological or evolutionary explanations for spatial patterns in species richness.
Indeed, variation seems to be related to habitat heterogeneity across the continent, specialy by considering differences between habitats in the
Central and Southeastern portion of the continent and in the Andean region. This supports previous conclusions that showed how habitat type and
heterogeneity affect species richness and abundance, at different spatial scales.

Key Worps: null models, geostatistical analyses, latitude, continental boundary, spatial patterns, species richness, South America, Falconiformes.

RESUMO. Neste trabal ho, nés utilizamos técni cas geoestatisticas para descrever tendéncias espaciais de riqueza de espécies de Fal coniformes. Estas
indicaram um forte padréo espacial, tanto latitudinais quanto longitudinais. Estes padrées foram ent&o correlacionados com os esperados por mode-
los nulos uni e bidimensionais, construidos com base nos limites latitudinais e levando em conta o contorno continental da América do Sul, respec-
tivamente. Ja que existem diferengasimportantes entre os val ores observados e esperados pel 0 model o nul o, outras explicagdes ecol 6gicas e evol utivas
para estes padrées espaciais de riqueza de espécies so necesséarias. Na verdade, as variagdes parecem estar relacionadas com a heterogeneidade do
habitat através do continente, especialmente considerando-se as diferencas entre os habitats na porgéo central e sul do continente e naregido Andina.
Isto respalda conclusdes anteriores que mostraram como o tipo e heterogeneidade do habitat afetam a riqueza e a abundancia de espécies, em
diferentes escalas espaciais.

PaLavras-CHave: modelos nulos, andlise geoestatistica, latitude, contorno continental, padrdes espaciais, riqueza de espécies, América do Sul,
Falconiformes.

Osgradientes|atitudinai sderiquezade espécies vém sendo
um dos pontos mais estudados na Ecologia e, a0 mesmo
tempo, mais controvertidos. Diversas hipoteses vém sendo
sugeridas para explicar esses gradientes, envolvendo a
correlacdo entre a riqueza de espécies e variagdes na
estabilidade e previsibilidade ambiental, produtividade,
tempo ecoldgico e evolutivo, competicdo, mutualismo,
predacéo, zonas espaciais e area disponivel para
colonizacdo (Rohde 1992, 1997, Kaufman 1995, Rosenz-
weig 1995, Rosenzweig e Sandlim 1997, Lyons e Willig
1999, Taylor e Gaines 1999). Entretanto, ainda ha muitas
discussdes sobre como esses processos, podem explicar a
conformagéo da riqueza de espécies em um gradiente
latitudinal (Colwell e Lees 2000, Whittaker et al. 2001).
Recentemente, foi reconhecida uma possivel relacéo
entre picos de riqueza de espécies com ageometriada sua

area de distribuicéo geografica, que por suavez é afetada
pela conformag&o da borda continental, dando um novo
rumo aos estudos sobre a variag&o espacial nariqueza de
espécies. Esta nova descoberta foi chamado de efeito do
dominio médio (“mid-domain effect”; Colwell e Lees
2000), efoi possibilitada pelaconstrugéo de model os nulos
estabel ecidos através de métodos analiticos, ou adotando
estratégias de simulacdo, para estabelecer a variacdo da
riqgueza de espécies em grandes escalas geograficas
(Colwell e Hurt 1994, Lyons e Willig 1997, 1999, Willig
eLyons 1998, Leeset al. 1999, Colwell e Lees 2000).
Inicialmente, foram propostos model os unidimensio-
nais simples, modelando a rigueza de espécies sobre a
latitude, que predizem uma superficie convexa simétrica,
com um ponto maximo no meio daextensdo latitudinal do
continente. Em um destes model osunidimensionais, Willig
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e Lyons (1998) propuseram que a riqueza de espécies de
morcegos e marsupiais do Novo Mundo em um ponto P
poderiaser explicada por um processo aleatério, que seria
funcdo da disténcia relativa aos extremos norte e sul do
continente (proporgdes de p e ). Desta forma, arigueza
de espécies em P ¢é entdo definida por 2pgS, onde Sé€ o
pool de espécies (total dariqueza) no continente. De fato,
esses autores encontraram umaforte correspondénciaentre
0s dados reais e os esperados pelo modelo nulo, com r2
superior a 60%.

Bokmaet al. (2001), recentemente, ampliaram aidéia
do modelo de Willig e Lyons (1998) para um espago
bidimensional, considerando tanto a latitude quanto a
longitude. Esses autoresincluiram no model o asdistancias
relativas de P para o oeste e |leste do limite do continente
(set). Assim, ariquezade espécies para P sob um processo
aleatorio serd dada por 4pgstS. Bokma et al. (2001)
construiram também um modelo nulo baseado em
processos de especiacdo, migracdo e extingdo de espécies,
obtendo resultados muito similares ao modelo do Willig e
Lyons (1998), especialmente se a Américado Sul e ado
Norte forem analisadas independentemente, evitando a
constricdo espacial causada pela América Central entre
os referidos continentes. Testaram também modelos
usando dados de mamiferosdo Novo Mundo e, novamente,
acharam umaforte correlacdo entre osval ores observados
e preditos para a riqueza de espécies na América do Sul
(mas nédo para a América do Norte). Por outro lado
Hawkins e Diniz-Filho (2002) encontraram poucas
evidénciasdo Efeito do Dominio Médio em aves daregido
Nearticae questionam avalidade desse efeito paraexplicar
adiversidade.

No presente trabal ho, tem-se como objetivo aplicar os
referidos modelos nulos uni e bidimensionais para
descrever avariacdo nariquezade espécies de Fal conifor-
mes na América do Sul. Inicialmente, foi utilizando um
mapeamento através de krigagem para analisar a
conformacao espacial dariqueza de espécies neste grupo,
correlacionado-o com o padréo esperado pelos modelos
nulos uni e bidimensionais.

MATERIAL E METODOS

Dados. Os dados para elaboracéo do mapa de riqueza
sao oriundos de Del Hoyo et al. (1994). A area de
distribuicéo geogréfica de cada uma das 80 espécies de
Falconiformes ocorrentes na América do Sul (extensdo
de ocorréncia) foi redesenhada sobre umamalha com 780
quadriculas, cada uma com aproximadamente 135 km de
lado. O mapa de riqueza de espéciesfoi obtido através da
contagem do nimero de espécies presentes em cada
quadricula.

Modelo Nulo Unidimensional. De acordo com o
modelo unidimensional, arigueza em um ponto P é dada
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por 2pgS, onde p e g sdo, respectivamente, as disténcias
relativas de P para os extremos norte e sul do continente,
e o vaor do “pool” continental de espécies de Falconi-
formes (S) foi definido como 80. Desta forma, a andlise
de riqueza de espéciesfoi baseada apenas nalatitude e no
“pool” de espécies, ja que segundo este modelo ariqueza
sera constante se considerarmos dois pontos de mesma
latitude, mas em diferentes longitudes. Para este trabal ho,
foram utilizados dois valores diferentes de p e g, um
considerando somente os extremos | atitudinaisdaAmeérica
do Sul, e 0 outro baseado nos extremos norte e sul dastrés
Américas (considerando a América do Norte, Central e
do Sul), uma vez que algumas espécies estendem sua
distribuicdo geogréfica além da Américado Sul.

Assim sendo, umasuperficieinterpolada segundo esse
model o cobrirdaregido em questdo formando um gradiente
parabdlico, no qual o pico deriquezaé o centro latitudinal,
gue decrescera simetricamente para 0s extremos norte e
sul (figuras 1A, 1B). No model o que consideracomo limite
osextremosda Ameéricado Sul, o nivel méximo deriqueza
esperada cobrird as regides Sudeste e Centro-Oeste do
Brasil, bem como o sul da Boalivia, centro do Paraguai,
nortedaArgentinaedo Chile (21° S; figura1A). Por outro
lado, considerando p e g a partir dos limites latitudinais
das trés Américas, o pico de riqueza de Falconiformes
estard sobre a América Central (15° N). A partir deste
ponto, o0 modelo também prediz a existéncia de um
decréscimo simétrico para os extremos da América do
Norte e do Sul. Como o presente trabalho enfoca apenas
os Falconiformesrestritosa Américado Sul, foi descartada
a parte da superficie modelada que extrapola o extremo
norte da Américado Sul. Assim, o0 pico de riqueza estara
na Venezuela, que decresceraem gradiente até a Terrado
Fogo. (figura 1B).

Modelo Nulo Bidimensional. Em funcéo da forte
autocorrelacdo espacial na riqueza e das dificuldades
computacionais associadas a estimativa dos parametros
do modelo nulo bidimensional para todas as 780
guadriculas da malha gque cobre 0 mapa da América do
Sul, foi utilizadaumaamostrade 32 quadriculas, distantes
cercade 675 km entre si, para gerar os valores esperados
de riqueza sob 0 modelo nulo (figura 1C). Destaforma, a
probabilidade de erro Tipo | das andlises de correlacdo
entre outras variaveis espacialmente estruturadas e a
riqueza de espécies € minimizada (Bini et al. 2000).

Osvaloresderiquezaesperadapel o modelo nulo foram
calculados para cada uma das 32 quadriculas (pontos P)
como 4pgstS, ondep, q, set sdo posi¢Besrelativasde P as
bordas da Américado Sul em direcdo ao norte, sul, lestee
aoeste, respectivamente, e S€0 “pool” de espécies. Desta
forma, os valores esperados para a riqueza nas 32
guadriculas foram estimados a partir de suas distancias
parao limite continental imediato, demonstrando como a
conformagdo da borda do continente influencia direta-
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Figura 1. Superficie gerada pelo modelo nulo unidimensional (dado por 2pq) considerando os limites continentais da América do Sul (A) e
todas as Américas (B). Quadriculas usadas na defini¢do do modelo bi-dimensional (C) e a proporgéo do pool de espécies continentais (4pqst)
interpolada ao longo da Américado Sul (D) (veja o texto para mais detalhes).

mente na riqueza esperada (Bokma et al. 2001). Sob este
modelo, entdo, 0 maximo de riqueza estara no centro da
Ameérica do Sul, decrescendo para todas as diregoes em
funcéo das distancias para as bordas. A regido com maior
riqueza de espécies prevista por este modelo € o norte da
regido Centro-Oeste e do Estado de Rondbnia no Brasil e
aBoalivia(15°S, 55°W; figura 1D). Outro ponto importante
€ gque, como este modelo nulo bidimensional define as
bordas imediatas do continente, em todas as diregdes, ndo
€ necessario definir p, g, set paraa América como um

todo, conforme previamente realizado no modelo
unidimensional.

O coeficiente de determinacgéo (r?) entre a riqueza
esperada e aobservada para cadaum dos model os permite
entdo aelucidacéo do nivel de concordanciaentre osdados
e os model os tedricos (Willig e Lyons 1998, Bokmaet al.
2001). Superficiesinterpoladasforam também obtidas para
as diferencgas entre riqueza observada e esperada sob os
varios modelos nulos, tornando possivel mapear onde a
riqueza observada difere da expectativa nula.
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Figura 2. Mapas mostrando a krigagem interpol ada para a riqueza de espécies de Fal coniformes observada (A) e as diferencas entre as riquezas
observadas e esperadas pel os model os nulos unidimensional considerando todaaAmeérica(B), unidimensional considerando apenas a América

do Sul (C) e bidimensional (D).

RESULTADOS

O mapa de krigagem indicou um decréscimo da
diversidade do centro para aregi&o centro-sul e sudoeste
do continente para as espécies de Falconiformes (figura
2A), com uma riqueza elevada de espécies no norte da
América do Sul e na costa sudeste do Brasil, havendo

gradientes entre as duas regides. Por outro lado, ha uma
baixariqueza de espécies naregi&o Andina, independente
dalatitude. Esses padrdes de variagdo nariqueza também
se expressam na distribui¢do da frequéncia de riqueza de
espécies nas quadriculas (figura 3), que é bimodal,
diferenciando as quadriculas daregi&o Andinaedaregido
central do continente.
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Figura 3. Distribuicdo de frequéncias da riqueza de espécies de
Fal coniformes nas 780 quadriculas que cobrem a América do Sul. A
seta indica 0 maximo de riqueza de espécies esperada pelo modelo
nulo (p, g, s et sdo iguais a 0.5, com um “pool” continental de 80

espécies).

A correlacdo entre ariquezaobservada e esperadapelo
modelo nulo unidimensional foi baixa e ndo significativa
(r? = 0,096; p > 0,05), quando se considera apenas a
América do Sul, mas elevada e significativa quando se
considera as proporcgdes p e g calculadas desde o Alasca
até a Terrado fogo (r? = 0,854; p < 0,01).

Parao modelo bidimensional de Willig e Lyons (1998)
acorrelacdo obtidaentre osval ores observados e esperados
também foi muito baixa (r? = 0,046; p > 0,05), o que pode
ser explicado pela complexidade de padrdes gerados
gquando um maodelo bidimensional € introduzido.

As superficies interpoladas mapeando as diferencas
entre riqueza observada e esperada sob os model os nulos
indicam onde h&d uma sobreestimativa (val ores negativos)
ou subestimativa (valores positivos) da riqueza (figuras
2B, 2C, 2D).

O coeficiente de determinagdo da relagéo entre o
modelo unidimensional que considera apenas a América
do Sul prediz ndo mais do que 10% de concordanciaentre
valores observados e esperados. Isto se torna claro ao se
observar a superficie interpolada de diferencas entre a
riqueza observada e a esperada (figura 2B). H4 uma
subestimativa na riqueza de espécies em quase toda a
regido sudoeste do continente, bem como uma sobre-
estimativa ao longo do extremo norte. Por outro lado, o
modelo acerta ao prever uma elevada riqueza de espécies
em quase todo o Brasil, incluindo a regido da Mata
Atléantica, o que erade se esperar por estaestar localizada
no centro latitudinal sul-americano.

Quando consideramos como extremos latitudinais
todas as trés Ameéricas, ainda em um enfoque unidimen-
sional, 0o model o gerado tem alto poder explicativo (85%),
mas possui alguns problemas de ajuste, pois 0 padréo
observado € mais sigmoide do que quadrético. Atravésdo
mapa interpolado entre a diferenca do observado e o
esperado pelo modelo nulo (figura2C) é possivel perceber
gue tanto a alta rigueza de espécies de Falconiformes da
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costa sudeste do Brasil (regido da mata atlantica) como a
baixa riqueza na Terra do Fogo foram subestimadas pelo
modelo. H& ainda uma grande sobre estimativa no litoral
oeste do continente, mas que decresce em magnitude em
direcdo aleste, nafaixaquevai do nortedo litoral Chileno
até o sul do Equador. Em uma vasta regido no centro do
continente sul-americano ha realmente um gradiente
latitudinal (a partir do extremo norte do continente até o
centro-sul da Argentina), e 0 mapa apresenta duas faixas,
uma com valores de riqueza de espécies ligeiramente
superiores aos observados (do norte da Venezuela até o
centro da Argentina), e outra cuja riqueza € predita com
exatiddo (no norte da Guiana até o sul do Brasil). Isso
mostra que a diversidade de Falconiformes realmente
decresce em um gradiente ndo-linear do norte paraaté sul.

Parao model o bidimensional, é possivel observar que,
de um modo geral, riqueza de espécies ao longo do
continente esta subestimada (figura 2D). A rigueza é
estimada com precisdo somente para a area de transi¢éo
situada entre aregido Central do Continente e Andina. Na
porgéo central do continente, a diversidade real é maior
do que a predita pelo modelo, enquanto que na regido
Andina ocorre o oposto. Devido a existéncia de um
gradiente bidimensional no modelo nulo do centro paraa
periferia do continente, em todas as direcBes, a riqueza
tende a ser sobrestimadanos seus extremos, especia mente
em direcéo ao sul.

DISCUSSAO

A riquezade espéciesde Falconiformes estafortemente
padronizada ao longo do espaco geogréfico, embora este
padréo ndo pode ser explicado de forma satisfatéria por
um maodelo nulo latitudinal que consideraapenasoslimites
norte-sul do continente. Embora haja uma certa corres-
pondénciaentreavariagdo latitudinal dariquezaeapredita
por um dos model os unidimensionai s utilizados (no sentido
de que amaior rigueza de espécies se encontra de fato no
norte daAmeéricado Sul), ficaclaro que o padrdo deriqueza
€ mais complexo (sigmdide) e ndo segue um simples
gradiente latitudinal.

Conforme mencionado por Bokma et al. (2001),
guando a configurag&o do continente no espaco bidimen-
sional éincorporadaem um modelo nulo, o resultado pode
ser dramaticamente diferente das simulagcfes que
consideraram apenas efeitos latitudinais (Hawkinse Diniz-
Filho 2002, Jetz e Rahbek 2001, 2002). Se padrbes na
riqueza de espécies sdo semel hantes aos obtidos sob um
modelo nulo, isto indica que a distribuicdo das espécies
ou dos fatores que a controlam sdo aleatérios. Por outro
lado, divergéncias significativas entre os valores
observados e preditos pelo modelo nulo requerem outras
explicagdes alternativas, envolvendo processos ecol gicos
ou evolutivos (Rohde 1992, Whittaker et al. 2001).
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O modelo bidimensiona utilizado neste trabalho éuma
extensdo do model o analitico proposto por Willig e Lyons
(1998) e, tal como o modelo evolutivo de Bokma et al.
(2001), levaem consideragdo a geometriada Américado
Sul. Assim, os valores elevados de riqueza de espécies
estdo aproximadamente no meio da extensdo continental
(compare a figura 1D deste trabalho com a superficie
mostrada na figura 2 de Bokma et al. (2001)). Como
consequéncia, nestes modelos as maiores diferencas
relativas ab modelo nulo tendem a ocorrer nas bordas do
continente sul-americano. As diferencas mais marcantes
entre o observado pelo modelo nulo bidimensiona e o
observado pelos dados da literatura ocorrem na costa sul
da Américado Sul e na costa norte, préximo da América
Centra (na Floresta Amazobnica), na qual uma elevada
riqueza é observada. Por outro lado, no extremo sul do
continente (regido Andina a sudoeste), a riqueza tende a
ser menor gue a esperada.

Assim, o padréo de divergénciaentre o modelo nulo e
ariquezaobservada sugere efeitos climaticos e de variacéo
nos habitats (grandes biomas) em grandes escalas
espaciais, confirmando os padrdes gerai s observados para
aves na América do Sul (Rahbek e Graves 2001). Um
aspecto importante é que os Andes influenciam a forma
das areas de distribuicéo geogréficas de muitas espécies
na Ameérica do Sul e, consequentemente, diminui a
sobreposicéo de areas ao acaso no continente, criando
zonas biogeograficas distintas (Rapoport 1975, Graves
1988, Rahbek 1997, Ruggiero e Lawton 1998). Thiollay
(1996) mostrou que, particularmente para aves de rapina,
a dtitude tem efeitos significativos na abundancia, na
riqueza e na composicdo de espécies das comunidades
Andinas, sendo necessarias adaptacdes para a sobrevi-
véncia em condi¢des ambientais extremas. Tendéncias
semelhantes de variacdo de riquezade espéciesnaAmérica
do Sul foram encontradas por Ruggiero et al. (1998),
analisando padrfes areograficos de espécies de mamiferos
em um contexto bi-dimensional.

De acordo com estes resultados anteriores, o efeito do
tipo de bioma pode explicar grande parte da variagdo da
riqueza de Fal coniformes. Entretanto, é dificil interpretar
esse efeito isoladamente a partir da simples variagéo de
riquezaentre osbiomas, pois seu efeito, naverdade, reflete
uma combinagdo de muitas outras variaveis ambientais
(como temperatura, umidade, produtividade, latitude,
atitude, disponibilidade energética, etc) (Pagel et al. 1991,
veja também Blackburn e Gaston 1996a). Na verdade, a
maior parte dos estudos que explicam gradientes
latitudinais € baseado na correlacdo entre rigueza de
espécies e variagdo de outro fator bidtico ou abidtico e,
normal mente, apenas indicam quais destes fatores so 0s
melhores descritores das tendéncias de variacao.
Entretanto, eles ndo definem necessariamente as causas
primarias dos gradientes, especialmente devido a
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correlacdo (multicolinearidade) entre osdiferentesfatores
explicativos (Rohde 1992, Bokma et al. 2001).

Conforme apontado por Flather (1996) e Bdhning-
Gaese (1997), a rigueza de espécies de aves podem ser
fortemente influenciadas pela diversidade do habitats e
padrdes de uso do solo, embora estes efeitos parecam ser
claros em peguenas escalas espaciais (locais). Mas em
largas escalas espaciais, conforme as analisadas aqui,
correlagBes entre fatores abi6ticos, como disponibilidade
energética e temperatura, também afetam a diversidade,
area e aforma do bioma, de maneira que pode ser dificil
escolher entre hipéteses alternativas de explicacdo de
variagdo na riqueza de especies ou diversidade (Rohde
1992). Entretanto, Blackburn e Gaston (1996b), Ruggiero
e Lawton (1998) e Rahbek e Graves (2001) mostraram
gue a distribuicdo geogréfica das aves e, conseqlente-
mente, os padrdes de sobreposi¢cdo de &reas criando
estimativas de diversidade em grandes escalas, sao
altamente correlacionados com a extensdo e variagdo da
formados biomas no continente sul-americano, exatamente
como demonstrado pelos desvios do modelo nulo
observados neste trabal ho.

Outra questdo importante sobre a diferenca entre a
riqueza observada e a esperada parece ser 0 gjuste do
modelo usando o “ pool” de espécies continentais. Embora
estes valores de S ndo mudem o gjuste entre 0 modelo
nulo e os dados reais, a escala dos mapas de variagcdo é,
obviamente, influenciada fortemente por esta opcao.
Entretanto, neste trabalho, a riqueza observada € superior
a esperada, em grandes extensBes do continente, o que
indica que a sobreposicdo entre as areas de distribuicdo
geogréfica das diferentes espécies € maior que a esperada
a0 acaso em muitas regides. Mais uma vez, isto poderia
ser explicado pela concentracdo de espécies em algumas
regides do continente em fungéo de ambientes mais
favorévels a colonizag&o.

E possivel concluir que a variagdo na riqueza de
espécies de Falconiformes na Américado Sul éfortemente
influenciada pela posi¢do geografica, mas ndo segue um
simples modelo nulo baseado na alocagéo aleatoria das
areas de distribuicdo das espécies dentro dos limites do
continente. Apesar de ser dificil achar uma explicacdo
primaria para as tendéncias observadas, a variagdo do
bioma parece estar associada com os desvios entre os
padrdes observados e os preditos pelo modelo nulo. De
gualquer modo, a avaliagdo destes desvios € um passo
crucial rumo ao entendimento dos fatores ecoldgicos e
evolutivos explicando a variagdo na riqueza de espécies.
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