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Resumo

Compreender os padrdes e 0s determinantes da distribuicdo da biodiversidade é uma
questdo central em ecologia, que deixou de ser somente tedrica para se tornar subsidio para
tomadores de decisdo, em especial pela necessidade de medidas urgentes para conter a crise
da biodiversidade de forma planejada e sistematica. O presente estudo investiga padrdes de
diversidade de queldnios continentais da América do Sul, bem com suas singularidades e
determinantes. Foram compilados da literatura registros de ocorréncia e informacoes
bioldgicas (filogenia e tragos funcionais) de 46 espécies, para identificar padrdes de riqueza,
diversidade filogenética e diversidade funcional. Essas trés métricas tiveram sua estruturagdo
espacial definida por mapeamento de autovetores espaciais, para retirar o viés da
autocorrelacdo espacial. Foram empregadas regressoes lineares para investigar as relaces
entre as métricas; regressdes multiplas de cada métrica com preditores ambientais para testar
hip6teses de processos contemporaneos que determinam a diversidade; e regressdes parciais
para definir a contribuicdo espacial, ambiental e residual dos modelos. As trés métricas
seguiram o gradiente latitudinal de diversidade e foram fortemente correlacionadas entre si.
A andlise dos preditores ambientais corroborou as hipéteses dindmica agua-energia e
disponibilidade de energia como determinante das trés métricas de diversidade. Preditores de
importancia secundaria corroboraram as hipéteses de estresse e estabilidade ambiental como
responsaveis pela distingdo dos trés componentes da diversidade. Singularidades observadas
pela espacializacéo dos residuos das regressdes lineares indicaram locais onde as métricas
diferem do esperado, sugerindo prioridades secundarias para a conservagédo. Os preditores
ambientais e espaciais explicaram grande parte dos padrdes de diversidade, mas indicios da
influéncia de aspectos historicos devem ser considerados para a compreensdo da diversidade

de uma linhagem antiga e com baixas taxas evolutivas.



Abstract

Understanding the biodiversity distribution patterns and process is a central issue in
ecology, that is no longer merely theoretical to be a source for decision makers, especially
because the necessity of urgent measures to contain the biodiversity conservation crisis in a
systematic and plain way. This present study investigates patterns of diversity of continental
South American turtles, as well as their singularities and determinants. Occurrence records
and biological information (phylogenies and functional traits) were compiled from literature
of 46 species of turtles to find patterns of richness, phylogenetic diversity and functional
diversity. These three diversity metrics were spatially structured by spatial eigenvector
mapping which allowed removing the spatial autocorrelation bias, the linear regression
between metrics and of the multiple regressions of each metric explained by environment
predictors that represent the hypothesis of the determinants contemporary process of the
diversity; and partial regressions to define environmental, spatial and residuals contribution
of the models. The three metrics followed the latitudinal gradient and were strongly
correlated. The environment predictors corroborate the hypothesis water-energy dynamic and
availability-of-energy as determinants of South American turtles diversity. The predictors of
secondary representativity indicate that the hypothesis of the environmental stress and
stability are the reason of distinction among the three metrics of diversity. These singularities
have been observed with spatialization of the residuals of the linear regression, indicating
where the metrics differ of the richness expected for the continent, and suggest secondary
priorities for turtles conservation, the most threatened vertebrates group in the world on the
continent over the strong anthropic impact. The environmental and spatial predictors
explained the most part of diversity patterns. Anyhow evidences of the influence of historical
aspects should be considered for understanding the biodiversity patterns of an ancient lineage

with low evolutionary rates.
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RESUMO

Objetivo: Investigar os padrdes e processos determinantes da diversidade de espécies de
queldnios continentais sul-americanos.

Local: América do Sul.

Métodos: Compilamos registros de ocorréncia e informac6es bioldgicas (filogenia e tragos
funcionais) de 46 espécies para confeccdo de mapas dos padrdes de riqueza (SR), diversidade
filogenética (PD) e funcional (FD). Construimos mapeamentos de autovetores espaciais para
definir a estrutura espacial dos padrdes e retirar o efeito da autocorrelagéo espacial sobre (1)
regressdes lineares entre as métricas para avaliar a singularidade de cada componente da
diversidade; (2) regresses multiplas e selecdo de modelos médios de cada métrica de
diversidade contra os preditores ambientais que representam as hipdteses de processos
contemporaneos determinantes e (3) regressdes parciais para identificar a contribuicao
espacial e ambiental para explicacdo dos padrdes.

Resultados: Os padrdes de diversidade seguiram o gradiente latitudinal e tiveram forte
relacdo positiva entre si ao longo do continente. Refletida na predicdo de processos
ecoldgicos determinantes; em que evapotranspiracdo real, temperatura e precipitacdo média
mais explicaram os trés padrdes. Porém a SR e FD foram negativamente preditas pela
variacdo anual da temperatura, a SR foi negativamente predita pela evapotranspiracao
potencial e a PD foi negativamente predita pela a precipitacdo minima do més mais seco e a
temperatura minima do més mais frio. Os fatores ambientais e espaciais explicaram em torna
de 90% de explicacdo das métricas de diversidade.

Principais conclusdes: Os quelbnios apresentaram baixa redundancia funcional e historica
com relacdo a riqueza ao longo do continente. A relacéo entre as métricas indicou prioridades
primarias e secundarias para conservacao. As hipoteses da dindmica agua-energia e

disponibilidade de energia determinaram a diversidade (SR, FD e PD), as hipoteses



associadas a resisténcia fisiologica a climas extremos e sazonais sao responsaveis pela
distingéo dos trés componentes da diversidade, fortemente determinados por fatores

contemporaneos, mas com indicios de influéncia historica.

Palavras-chaves: América do Sul, diversidade filogenética, diversidade funcional, Gradiente
latitudinal, macroecologia, padréo de riqueza, processos contemporaneos, processos

histéricos, Testudines.



INTRODUCAO

Mapear a diversidade € um dos maiores objetivo da Ecologia, na tentativa de
compreender a distribui¢do das espécies no tempo e espaco (Pianka, 1966; Gaston, 2000;
Willig et al., 2003; Moser et al., 2005; Wiens, 2011). Como a diversidade ndo esta
distribuida homogeneamente no espaco geogréfico, com regides de diferentes niveis de
endemismo, simpatria e composicao de espécies (Pianka, 1966; Bini et al., 2004; Whittaker
et al., 2005), diversas hipGteses surgiram para explicar os processos responsaveis pelos
padrdes de diversidade. Essas hipoteses envolvem tanto fatores (bi6ticos e abiéticos)
contemporaneos quanto historico-evolutivos como determinantes da distribuicdo atual das
espécies (Willig et al., 2003; Wiens et al., 2006). A compreensao dessa questdo adquiriu
maior importancia perante a crise da biodiversidade, que evidencia taxas alarmantes de perda
de espécies associados ao baixo conhecimento sobre 0 nimero de espécies existentes (déficit
Linneano), das suas relacBes de parentesco (déficit Darwiniano) e das suas distribuicoes
geogréficas (déficit Wallaceano), especialmente nos trépicos (Lomolino, 2004; Whittaker et
al., 2005; Bini et al., 2006).

A maioria destas hip6teses sobre a distribuicdo da diversidade foi formulada a partir
do gradiente latitudinal de riqueza, onde regides de menor latitude possuem maior riqueza de
espécies que regides de maiores latitudes (Pianka, 1966; Stevens, 1989; Hawkins & Diniz-
Filho, 2004; Hillebrand, 2004). Muitas hipoteses foram sugeridas para explicar tal gradiente,
todas buscando entender (explicitamente ou implicitamente) o potencial diferenciado das
taxas de especiacdo, dispersdo e extingdo entre diferentes regides, porém muitas delas séo
consideradas pouco explicativas globalmente, argumentos circulares ou de baixo suporte
empirico (Willig et al., 2003; Wiens, 2011).

Dentre as hipdteses histdricas, quatro se destacam como boas preditoras do gradiente

latitudinal de diversidade (Hillebrand, 2004; Wiens & Donoghue, 2004; Stevens, 2006). A



hipotese de tempo prediz que, apds severos eventos de perturbacdo, é necessario um tempo
para que processos de sucessao e processos evolutivos ajustem a diversidade (Pianka, 1966;
Richerson & Lum, 1980). Por exemplo, os eventos de glaciagcdo foram mais severos em
regides temperadas que tropicais, exigindo mais tempo para o estabelecimento de um climax
nas altas latitudes em relacéo as baixas latitudes, que sdo presumivelmente mais estaveis
(Mittelbach et al., 2007; Aradjo et al., 2008; Davies et al., 2011). A hipotese do efeito do
tempo de especiacdo prevé maior diversidade de espécies em clados que colonizaram uma
determinada area ha mais tempo que outros, de colonizacdo mais recente, por desfrutarem de
maior tempo para sua diversificacdo (Stephens & Wiens, 2003; Stevens, 2006; Wiens et al.,
2011).

A hipotese da taxa liquida de diversificacdo (taxa de especiacdo subtraida da taxa de
extingdo de uma area), medida pelo log do nimero de espécies de um clado dividido pela sua
idade, propGe que clados de regides tropicais apresentam maior taxa diversificacdo do que os
de regides temperadas (Magallon & Sanderson, 2001; Hawkins et al., 2007; Ricklefs, 2007;
Wiens, 2011). A hipétese do conservantismo de nicho sugere que a maioria das linhagens
surgiu nos trépicos e que seus descendentes tendem a manter as caracteristicas dos ancestrais;
logo maior nimero de espécies é adaptado as condicGes tropicais, , assumindo o conceito de
nicho Hutchinsoniano (Wiens & Donoghue, 2004; Jetz & Fine, 2012; Kozak & Wiens,
2012). Associada a ideia de conservantismo de nicho climatico, foi sugerida uma associacao
entre o gradiente latitudinal de riqueza e a temperatura da Terra durante o surgimento dos
clados, sendo que linhagens que surgiram em periodos de temperaturas quente e
intermediarias da Terra tendem a manter uma maior diversidade em baixas latitudes,
enquanto que clados que surgiram em periodos mais frios ndo seguem o padréo latitudinal

(Romdal et al., 2013).



Atualmente, seis hipdteses contemporaneas (Tabela 1) ndo excludentes séo
consideradas robustas, em diferentes escalas geogréaficas, para explicar o padrdo de riqueza
de espécies (Hawkins et al., 2003b; Moser et al., 2005; Costa et al., 2007). As quatro
primeiras estdo relacionadas aos aportes de energia e precipitagdo desigualmente distribuidos
pelo planeta e, as duas ultimas, as condi¢cGes ambientais que permitem diferentes graus de
coexisténcia de espécies. A hipdtese da disponibilidade de energia propde que locais de
grande energia permitem a acumulacdo de mais espécies, devido ao clima mais adequado a
sobrevivéncia; a hipotese da dindmica agua-energia propde que regides com maior aporte
possibilitam maior particdo de energia ao longo da cascata trofica, permitindo a coexisténcia
de mais espécies (Wright, 1983; Hawkins et al., 2003b). A hipdtese da estabilidade ambiental
se baseia no quanto as condi¢des ambientais variam sazonalmente, exigindo adaptac6es por
parte das espécies para tolerar diferentes amplitudes das condi¢c@es ambientais (Pianka, 1966;
Fraser & Currie, 1996), enquanto que a hipotese do estresse ambiental pressupde que
condigOes climéaticas muito severas exigem das espécies adaptacdes fisioldgicas a condi¢es
extremas para sua ocorréncia (Pianka, 1966; Fraser & Currie, 1996). As duas Ultimas
hip6teses contemporaneas bem suportadas sdo relacionadas as condi¢fes ambientais que
permitem maior coexisténcia de espécies: a hipétese da favorabilidade ambiental prop&e que
areas com melhores caracteristicas ambientais e estruturais permitem maior acumulacgéo de
espécies (Pianka, 1966; Richerson & Lum, 1980); ja a hipotese da heterogeneidade ambiental
justifica a maior coexisténcia de espécies a partir dos diferentes habitats existentes, que
permitem maior particdo de recursos entre as espécies (Pianka, 1966; Richerson & Lum,
1980).

A maioria dos estudos que testaram essas hipoteses considerou a riqueza de espécies
como sinénimo de diversidade (Gaston, 2000), atribuindo a diferentes espécies um mesmo

valor ecoldgico-evolutivo e conservacionista (Devictor et al., 2010). Entretanto, outras



abordagens permitem preservar suas particularidades, distinguindo a importancia de
diferentes espécies dentro da comunidade e auxiliando na priorizacdo de medidas
conservacionistas (Faith, 1992; Petchey & Gaston, 2002a; Cianciaruso et al., 2009). A
diversidade filogenética permite, por meio da comparacao de &reas com diferentes taxas de
diversificacdo no tempo e espaco, encontrar ambientes favoraveis para a manutengéo do
maior nimero de linhagens evolutivas (Faith, 1992; Webb, 2000; Buckley et al., 2010),
atribuindo valores maiores de conservagdo para espécies que representam linhagens mais
antigas e distintas (Webb, 2000; Faith et al., 2004). Ao priorizar areas com maior diversidade
filogenética, conservamos mais da histéria evolutiva em uma regido, por reunir espécies com
diferentes caracteristicas genéticas e, possivelmente, detentoras de caracteristicas
morfofisioldgicas e nichos ecolégicos diferentes que afetam a forma como exploram o
ambiente (Rodrigues & Gaston, 2002; Cianciaruso et al., 2009; Davies et al., 2011).

Portanto, preservar a diversidade filogenética € manter a capacidade adaptativa das
linhagens, aumentando o potencial dos grupos de sobreviver a mudangas ambientais futuras
(Rodrigues & Gaston, 2002) e favorecendo a manutengéo do funcionamento ecossistémico
(Fritz & Purvis, 2010; Flynn et al., 2011). No entanto, a diversidade funcional permite avaliar
com mais acurécia a singularidade das espécies segundo o funcionamento ecossistémico,
visando por meio do componente biético do nicho Hutchinsoniano reconhecer o papel
ecossistémico das espécies no fluxo de energia, ciclo de nutrientes e reparticdo de recursos
(Tilman, 2001; Naeem & Wright, 2003). Empregando a diversidade funcional, areas com
espécies de nichos mais dissimilares apresentam maior valor para a conservagao do que areas
com nichos similares, devido a maior relevancia das espécies para manutencéo do
funcionamento ecossistémico (Petchey & Gaston, 2002a, 2006).

Poucos séo os estudos que relacionam as influéncias de fatores contemporéaneos sobre

padrdes de distribuicdo da diversidade filogeneética (Wiens et al., 2006; Davies et al., 2007;



Fritz & Rahbek, 2012) e funcional (Stevens et al., 2003; Safi et al., 2011). De forma geral,
espera-se que fatores que favorecam a riqueza de espécies atuem positivamente sobre as
demais métricas de diversidade (Pavoine et al., 2013), porém os fatores que definem a
riqueza ndo atuam necessariamente da mesma maneira sobre as taxas de extingdo e
especiacdo ou sobre a similaridade e dissimilaridade de nichos ecolégicos, permitindo
distinguir as trés métricas como componentes distintos da biodiversidade (Safi et al., 2011;
Swenson, 2011). Por exemplo, em um cenério de riqueza constante, fatores contemporaneos
que aceleram as taxas de especiacao e ou extin¢do, como areas de grande heterogeneidade,
estresse e sazonalidade ambiental (Tabela 1), sdo negativamente relacionados a diversidade
filogenética, resultando em comunidades formadas por linhagens mais recentes, compostas
por espécies proximamente aparentadas (Wiens et al., 2006; Davies et al., 2007). Sob o
mesmo cenério, fatores que desaceleram as taxas de extingdo e ou especiacdo, como areas de
maior disponibilidade de energia, dindmica agua-energia, estabilidade e favorabilidade
ambiental (Tabela 1), sdo positivamente relacionados com a diversidade filogenética, pois
permitem maior acumulacgdo de linhagens antigas e menos aparentadas entre si em uma area
(Evans & Gaston, 2005; Davies et al., 2007).

Para a diversidade funcional de uma area com riqueza constante, € esperado que
fatores que promovam a similaridade de nicho, como maior dindmica dgua-energia, estresse e
sazonalidade ambiental (Tabela 1), atuem como fortes filtros ambientais e ocorra baixa
competicdo por recursos (Mayfield & Levine, 2010), selecionando espécies com tracos
funcionais semelhantes e maior redundancia funcional, logo menores valores para
diversidade funcional (Tilman, 2001; Prinzing et al., 2008). Por outro lado, espera-se que
fatores que promovam a dissimilaridade de nicho, como maior disponibilidade de energia,
favorabilidade e heterogeneidade ambiental (Tabela 1), permitam a coexisténcia de espécies

com diferentes nichos, promovendo a diversificagdo de tragos funcionais (Mayfield &
10



Levine, 2010) e maior empacotamento de nicho, logo maiores valores de diversidade
funcional (Prinzing et al., 2008).

A relagdo entre a diversidade funcional e a diversidade filogenética explicita como a
historia evolutiva se relaciona com a evolucao dos tragos funcionais, em que o tempo
evolutivo subsidia o entendimento da divergéncia funcional entre espécies que coocorrem em
uma area (Webb et al., 2002; Safi et al., 2011). Para esta relacdo, é esperado um padrdo em
que espécies mais aparentadas apresentem maior similaridade funcional; porém, de acordo
com o processo ecoldgico dominante na estruturacdo da comunidade (competicao por
recursos limitantes ou filtros ambientais) e do grau de conservantismo dos tracos funcionais
(conservados ou convergentes), a relagdo pode apresentar um padréo de atracao filogenética,
dispersdo filogenética ou aleatério (Webb et al., 2002; Cianciaruso et al., 2009; Gomez et al.,
2010).

A atracdo filogenética ocorre quando os tragos funcionais sdo conservados na
evolucéo das linhagens e os filtros ambientais dominam a estruturagdo da comunidade,
resultando em um padréo de alta coocorréncia de espécies filogeneticamente proximas
(Webb et al., 2002; Prinzing et al., 2008; Cianciaruso et al., 2009), onde as espécies sao
funcionalmente menos diversas que o esperado pelas relagdes evolutivas (Safi et al., 2011;
Swenson, 2011). Ja a dispersao filogenética pode ocorrer em duas situacGes: (1) para tragos
funcionais filogeneticamente conservados, em que a exclusdo competitiva é o processo
ecoldégico dominante, que resulta em um padrédo de baixa coocorréncia de espécies
filogeneticamente proximas, ou (2) para tracos funcionais convergentes com atuacédo de
filtros ambientais, resultando em um padrdo alto de coocorréncia de espécies
filogeneticamente distantes (Webb et al., 2002; Prinzing et al., 2008; Cianciaruso et al.,
2009), onde as espécies sdo funcionalmente mais diversas que o esperado pelas relagdes

filogenéticas (Safi et al., 2011; Swenson, 2011). O padréo aleatério sera observado quando
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tracos funcionais filogeneticamente convergentes sdo submetidos a uma grande competicéo
por recursos limitantes, resultando em um padrdo imprevisivel de coocorréncia (Webb et al.,
2002; Cianciaruso et al., 2009; Gomez et al., 2010).

Na literatura disponivel sobre padrdes de diversidade é possivel perceber uma
tendéncia de utilizar espécies com rapidas taxas de evolucao para investigar padrbes, como
aves (Hawkins et al., 2003b; Storch et al., 2006; Diniz-Filho et al., 2007), invertebrados
(Fraser & Currie, 1996; Hawkins & Porter, 2003), répteis Squamata (Costa et al., 2007;
Araujo et al., 2008), anfibios (Wiens et al., 2006; Buckley & Jetz, 2007; Silvano, 2011),
mamiferos (Stevens & Willig, 2002; Buckley et al., 2010; Amori et al., 2011) ou plantas
(Richerson & Lum, 1980; Moser et al., 2005). Por outro lado, poucos estudos buscam
compreender 0s processos determinantes da diversidade de espécies que possuem baixas
taxas de evolugdo, como os queldnios (Ernst & Barbour, 1989; FitzSimmons et al., 1995;
Lourenco et al., 2012). A linhagem dos queldnios esta presente no registro fossil desde o
Triassico (Joyce & Gauthier, 2004) e suas espécies (extintas e viventes) apresentam
caracteristicas morfoldgicas muito semelhantes, sugerindo que a manutencdo da forma como
0 grupo explora 0 ambiente foi bem sucedida evolutivamente e conservada (Ernst & Barbour,
1989; Paez et al., 2012). Sua grande longevidade e baixas taxas de substitui¢do (sucesso
reprodutivo erratico, maturidade sexual tardia e alta mortalidade juvenil) apontam que a
manutencdo do grupo esta associada a uma grande pressao seletiva sobre individuos que
contribuem para as geragdes seguintes (Ernst & Barbour, 1989; Péez et al., 2012). No
entanto, caracteristicas que foram vantajosas para a manutencao da linhagem no passado se
tornaram desvantajosas diante das novas pressoes seletivas oriundas da atividade humana,
tornando os queldnios o grupo de vertebrados mais ameagado: das 330 especies descritas, 10
ja foram extintas e 74,9% estdo em algum grau de ameaca (Turtle Taxonomy Working Group

[van Diijk, 2012).
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Apesar da baixa riqueza de espécies, é pequeno o0 conhecimento sobre os padrées de
diversidade das tartarugas (lverson, 1992b; Moll & Moll, 2004; Souza, 2005; Bour et al.,
2008; Buhlmann et al., 2009; Bombi et al., 2011). Para fatores ecoldgicos em escala global, a
riqueza seguiu o gradiente latitudinal, com aproximadamente 250 espécies localizadas nas
regides tropical e subtropical (Bour et al., 2008), e a precipitacdo anual foi a variavel
preditora que explicou a riqueza de tartarugas amostradas por grandes bacias hidrograficas,
né&o havendo relacdo significativa com a temperatura, tamanho da bacia e latitude (Iverson,
1992b; Hecnar, 1999; Moll & Moll, 2004), predi¢do que se manteve para a América do Sul
(Souza, 2005). As hipoteses histdricas de conservantismo de nicho e do tempo de especiacdo
influenciaram a riqueza de quel6nios na América do Norte (Stephens & Wiens, 2003, 2009) e
ainda foram observadas maiores taxas de evolucdo em regides mais quentes (Lourenco et al.,
2012), indicando potencialmente maiores taxas de diversificacdo liquida nos tropicos em
relacéo as regides temperadas (Kozak & Wiens, 2010). Outros fatores, como formacgoes
geoldgicas e vegetacionais (abertas e fechadas) e mais variaveis climéticas, devem atuar na
construcao dos padrdes espaciais dos queldnios continentais sul-americanos, resultando em
areas de endemismo (Pritchard & Trebbau, 1984; Hecnar, 1999; Ippi & Flores, 2001; Souza,
2005) como a Amazodnia, que possui 17 espécies endémicas (Buhlmann et al., 2009). Porém,
mesmo com conhecimento do padréo de riqueza e seus processos determinantes, pouco se
sabe sobre os demais aspectos da diversidade dos queldnios e como se relacionam em
resolucBes mais finas que bacias hidrogréaficas.

Portanto, ndo ha consenso sobre os processos determinantes dos padroes de
diversidade de quelénios em amplas escalas geogréaficas (Ricklefs, 2004), o que somado a
velocidade da transformacéo da paisagem pelas atividades antrdpicas indica um cenario
imprevisivel de perda de biodiversidade, especialmente nos trépicos (Gaston, 2000). Com o

mapeamento da diversidade e identificacdo dos fatores que a moldam, podemos orientar 0s
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esforgos de pesquisa basica e conservacionistas de forma mais eficiente, diante da dificil
realidade de poucos recursos financeiros para a conservacdo das muitas espécies ameagadas
(Gaston, 2005; Whittaker et al., 2005). Sendo assim, este trabalho busca mapear padrdes de
diversidade (riqueza, filogenética e funcional) e identificar seus determinantes, para fomentar
subsidios tedricos para possiveis medidas de conservacdo de uma linhagem com baixas taxas

de evolugéo e criticamente ameagada.

METODOS
Coleta de dados

Na Ameérica do Sul ocorrem 46 espécies de queldnios continentais (Turtle Taxonomy
Working Group [van Diijk, 2012), sendo sete ndo endémicas Rhinoclemmys annulata, R.
melanosterna, Kinosternon scorpioides, K. leucostomum, Trachemys venusta, Chelydra
acutirostris e Chelonoidis carbonaria (lverson, 1992a). Para obtencdo de dados bioldgicos e
de distribuicdo geogréfica, realizamos uma extensa revisdo na literatura e bases de dados on-
line respaldada nos livros de especialistas do grupo (Freiberg, 1981; Pritchard & Trebbau,
1984; Ernst & Barbour, 1989; Iverson, 1992a; Cabrera, 1998; Moll & Moll, 2004; Bonin et
al., 2006; Rueda-Amonacid et al., 2007; Vinke et al., 2008; Vougt, 2008; Wyneken et al.,

2008; Paez et al., 2012).

Modelos de distribuicdo de espécies

Construimos modelos de distribuicéo de espécies utilizando dados bioclimaticos do
WorldClim com resolucdo de 5 km (Hijmans et al., 2005) e o algoritmo Maxent,
implementado por meio do pacote dismo (Hijmans et al., 2012; R Development Core Team,
2013), que utiliza apenas dados de presenca para ajustar uma distribuicdo de probabilidade de

ocorréncia da espécie para o conjunto de pixels em toda a regido de interesse analisada
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(Phillips & Dudik, 2008; Phillips et al., 2009; Elith et al., 2011). Avaliamos a acuracia dos
modelos utilizando a AUC média de dez replicagdes (Apéndice 1). Confeccionamos mapas
de presenca e auséncia ao longo do gradiente de adequabilidade ambiental das espécies,
utilizando o critério de minima presenca de treino que minimizou os erros de comissao e
omissédo (Fielding & Bell, 1997). Com o programa ArcGIS 9.3, ajustamos 0s mapas
excluindo localidades sabidamente ndo habitadas pelas espécies, mantendo apenas as regides
preditas nas ecorregides aquaticas e terrestres onde ha registros de campo de sua ocorréncia
(Olson et al., 2001; Abell et al., 2008; Buhlmann et al., 2009). Apenas para espécie
Mesoclemmys perplexa ndo construimos modelos de distribui¢o, pois possuia menos de 5

registros de ocorréncia, neste caso acrescentamos um buffer de 0,5° para cada localidade.

Padrdes de diversidade

Com sobreposicéo das distribui¢es das espécies criamos uma superficie de riqueza
(SR) sobre a América do Sul por meio de uma grade de células de 1x1 grau, excluindo éareas
de distribuicdo que se estendessem as demais Ameéricas, sendo necessario para contabilizar a
presenca em uma célula apenas apresentar uma area predita dentro da mesmas. A partir da
superficie de riqueza, obtivemos o nimero e a composicao de espécies por célula da grade, o
que permitiu calcular os valores de diversidade filogenética e funcional.

Para calcular a diversidade filogenética (PD), construimos uma super-arvore
filogenética com o programa Mesquite (Maddison & Maddison, 2011), baseada nas hipéteses
filogenéticas para familias (Shaffer, 2009), Chelidae (Iverson et al., 2007), Podocnemididae
(Vargas-Ramirez et al., 2008), Kinosternidae (lverson et al., 2007), Chelydridae (Guillon et
al., 2012), Emydidae (Iverson et al., 2007), Geoemydidae (Guillon et al., 2012) e
Testudinidae (Vargas-Ramirez et al., 2010). Em seguida estimamos 0s comprimentos de

ramos da arvore pelo meétodo BLADJ — Branch Lengths Adjusted - que utiliza a datagéo de
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alguns nds conhecidos da topologia (Tabela 2), e a partir dos nos datados foram estimados os
comprimento dos ramos das linhagens para que todos os tdxons terminassem ultrametrizados
(Fig. 1), resultando em um pseudo-cronograma por unidade de tempo, minimizando a
variacdo dentro do clado datado e atribuindo mais informacdes filogenéticas entre clados
(Webb, 2000). Com o indice PD — Philogenetic diversity — calculamos o valor da diversidade
filogenética de cada célula da grade (Faith, 1992). Esse indice utiliza a soma total dos
comprimentos de ramos entre as espécies de uma area para estimar o valor de PD (Faith,
1992; Fritz & Rahbek, 2012). Realizamos essas analises no pacote picante do programa R
(Kembel et al., 2010; R Development Core Team, 2013).

Para encontrar o padréo de diversidade funcional (FD) coletamos tracos funcionais da
literatura que representassem o nicho biético e o desempenho das espécies (Tilman, 2001;
Naeem & Wright, 2003), incluindo trés tragos continuos (comprimento linear da carapaca
(mm) e tamanho méaximo e minimo das ninhadas) e os demais categoricos: altura (plano,
arqueado ou domo) e forma da carapaga (eliptica, oval ou oblonga), tamanho do plastrao
(reduzido e largo), largura da cabeca (estreita e larga), dieta (carnivoro, herbivoro, onivoro),
atividade (noturno, diurno e generalista), habito (aquético, semiaquatico, terricola), habitat
(Iéntico, lético, generalista aquatico, terricola), dimorfismo sexual (machos maiores, fémeas
maiores, auséncia de dimorfismo) e ciclo reprodutivo (sazonal ou continuo) (Apéndice 2).
Nos poucos casos de auséncia de informacéo dos tracos na literatura, realizamos
mapeamentos de caracteres para buscar o traco funcional mais parcimonioso com o programa
Mesquite (Hanazawa et al., 1995; Maddison & Maddison, 2011). Com os tragos criamos
duas matrizes, a primeira com as espécies e seus tracos funcionais e, a segunda, com as
células da grade e sua composicao de espécies, para o calculo de diversidade funcional. Essa
foi calculada utilizando a métrica FD - Functional diversity - que busca por meio de uma

analise de agrupamento criar uma matriz de distancias para atribuir valores de diversidade
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funcional as células do mapa, de acordo com sua composi¢do de espécies e seus papéis
ecossistémicos (Petchey & Gaston, 2002a, 2006). Para o céalculo da FD, foi utilizado o
UPGMA com a distancia de Gower (Fig. 2), devido ao uso de tracos funcionais categoricos e
continuos (Pavoine et al., 2009), com o pacote ade4 do programa R (Dray & Dufour, 2007; R

Development Core Team, 2013).

Anélises estatisticas

Para lidar com a autocorrelacéo espacial (Legendre, 1993; Diniz-Filho et al., 2003;
Dormann et al., 2007), construimos mapeamentos de autovetores espaciais (SEVM — Spatial
Eigenvector Mapping), que buscam estruturar a relagéo espacial das variaveis respostas por
meio das distancias geogréaficas (Diniz-Filho & Bini, 2005; Dormann et al., 2007; Legendre
& Legendre, 2012). Para SEVM, utilizamos correlogramas espaciais utilizando o indice | de
Moran que obteve 21 classes de distancias espaciais e, como critério de distancia maxima das
conexdes, 0 minimum spanning tree (Legendre & Legendre, 2012), o que possibilitou
estruturar espacialmente as métricas de diversidade (Fig. 3).

Com a estruturacdo espacial de cada métrica obtida, modelamos as relacGes entre elas
por meio de regressodes lineares, incluindo o efeito espacial modelado pelos SEVMs como
covariaveis (Diniz-Filho & Bini, 2005; Dormann et al., 2007). Para avaliar a singularidade de
cada métrica e reconhecer como essas relagdes estdo distribuidas pelo continente,
espacializamos os residuos dos modelos, para encontrar areas que as métricas se destacam do
esperado pelos modelos (Safi et al., 2011; Fritz & Rahbek, 2012).

Para determinar quais hipoteses macroecologicas contemporaneas melhor explicam
cada um dos padrdes de diversidade (SR, PD e FD), retiramos os valores das variaveis
ambientais preditoras que representam as seis hipoteses de acumulacdo e manutencédo da

diversidade na resolucédo de 1° (Tabela 1), utilizando o comando aggregate do pacote raster
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do Programa R (Hijmans & van Etten, 2013; R Development Core Team, 2013). Realizamos
regressdes multiplas (OLS — Ordinary Least-Squares) de cada métrica explicada pelas
variaveis preditoras, novamente usando como covariavel o modelado pelos SEVM (Diniz-
Filho & Bini, 2005). Para os modelos minimamente adequados (Burnham & Anderson,
2002), construimos modelos médios para determinar a importancia das varidveis preditoras
por meio de uma comparacdo exaustiva fixando os SEVM em todos os modelos (Diniz-Filho
et al., 2008). Por fim, realizamos regressdes parciais para avaliar o quanto da explicacéo do
modelo se deve aos componentes espacial, ambiental, ambos tomados juntos e os residuos,
independentemente dos demais para cada uma das métricas (Legendre & Legendre, 2012).
Avaliamos as premissas das regressdes por inspecao visual dos residuos e realizamos as
andlises no programa SAM — Spatial Analysis in Macroecology (Rangel et al., 2006; Rangel

etal., 2010).

RESULTADOS

Com a espacializacdo dos trés padrdes de diversidade é possivel perceber um claro
gradiente latitudinal de diversidade de quel6nios continentais na América do sul para todas as
métricas, com destaque para maior riqueza na regido central da bacia do Amazonas, bacia do
Orinoco préxima a face leste do Andes, noroeste da Colémbia e nordeste da Argentina (Fig.
4). Os padrdes de riqueza e diversidade funcional foram mais similares entre si do que com a
diversidade filogenética, que se apresentou mais homogéneo, com altos valores concentrados
na Amazonia (Fig. 4). Esse padrdo de similaridade entre as métricas se refletiu nos modelos
lineares e nas variaveis preditoras das hipdteses de diversidade.

Os modelos lineares indicam que as métricas sdo positivamente correlacionadas entre
si, sendo a relacdo FDXSR a mais forte (r2= 0,993; Fs3, 1702= 4376,936; P< 0,001; Fig. 5),

seguida por FDxPD (r2=0,963; Fs3, 1702= 838,95; P<0,001; Fig. 6) € PDXSR (r?= 0,944; Fs3,
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1702= 576,725, P< 0,001; Fig. 7). A forte relacdo linear entre as métricas resultou em
pequenos residuos das regressdes que, quando espacializados, permitiram observar algumas
tendéncias. A FD foi menor que o esperado pela SR (residuos negativos) na bacia do Baixo
Parand, regido central da bacia Amazonica, bacia do Orinoco, bacia do Maracaibo e regido da
Serra das Confusdes; por outro lado, a FD foi maior que o esperado pela SR (residuos
positivos) na bacia do Sdo Francisco, no Mar Chiquita e no divisor sul das ecorregifes
aquéticas do Chaco e do Paraguai (Fig. 5).

A espacializacdo dos residuos da relacdo FD predita pela PD indica cinco areas de
residuos positivos, sugerindo areas de dispersao filogenética devido a maior FD do que o
esperado pelas relagdes filogenéticas do modelo, localizadas na regido central da bacia
amazOnica; bacia do Rio Orinoco préxima a face leste do Andes; bacia do Atrato préximo a
face oeste do Andes; bacia do Chaco até a regido dos rios Paraiba do Sul e Ribeira de Iguape
(Fig. 6). J& com residuos negativos se destacam trés areas, sugerindo &reas de atracéo
filogenética devido a menor FD do que o esperado pelas relagdes filogenéticas do modelo, na
regido norte do continente préxima ao caribe; na extensa regido do centro ao nordeste do
continente e areas mais ao sul da distribui¢do dos queldnios no continente (Fig. 6).

A relacdo PD predita pela SR expds uma padrdo oposto aos residuos da relagdo da FD predita
pela PD, mas com valores de residuo mais préximo do esperado pelo modelo do continente:
com residuos positivos na regido nordeste do continente; regido norte préximo ao Caribe;
regido central ao continente e ao sul da distribuicdo do grupo no continente; e residuos
negativos na porgéo central da Amazonia, na parte central da bacia do rio Sdo Francisco,
bacia do Chaco até a regido dos rios Paraiba do Sul e Ribeira de Iguape (Fig. 7).

A evapotranspiracao real, a temperatura média anual e a precipitagdo media anual
foram os melhores preditores das trés métricas de diversidade, todos positivamente

relacionados com as mesmas (Tabela 4). Por outro lado, somente a FD e a SR tiveram
19



expressiva relagcdo negativa com a variagdo anual da temperatura, somente a SR teve
expressiva relacdo negativa com a evapotranspiracao potencial, e a PD foi a Unica a ter
expressiva relacdo negativa com precipitacdo minima do més mais seco e temperatura
minima do més mais frio (Tabela 4). Os resultados indicam que as hipoteses relacionadas a
dindmica agua—energia e disponibilidade de energia sdo as principais responsaveis pelos
padrdes de diversidade encontrados, enquanto que as hipoteses relacionadas & sazonalidade e
estabilidade ambiental atuam sobre as singularidades entre os padrdes de diversidade.

O componente exclusivamente ambiental explicou cerca de 60% da variacdo das
métricas de diversidade, seguido pelo componente da sobreposicdo ambiental e espacial
(20%) e do componente exclusivamente espacial (10%), sendo que apenas 10% da variacéo

néo foi explicada pelos modelos (Tabela 5).

DISCUSSAO

As trés métricas da diversidade de queldnios continentais sul-americanos seguiram o
gradiente latitudinal e foram muito similares entre si. A dependéncia da PD e FD em relacédo
a SR (Pavoine et al., 2013) permite acessar sinais da histéria filogenética e funcional no
padrdo contemporaneo de diversidade (Safi et al., 2011; Fritz & Rahbek, 2012). AFD e a SR
apresentaram forte relacdo linear, matematicamente comum em comunidades que apresentam
dendrogramas de tragos funcionais com a maioria dos nds distantes dos terminais (Petchey &
Gaston, 2002a). Isso indica baixa redundancia funcional entre areas com diferentes riquezas e
que a FD dos queldnios na América do Sul ndo esta saturada. A grande semelhanca entre 0s
padrdes espaciais de FD e SR corrobora a maior associacdo do tamanho da distribuigéo das
tartarugas com fatores do nicho ecoldgico do que a relacédo filogenética para uma escala
global (Hecnar, 1999). A relacdo da PD com a SR também foi linear, porém com maior

dispersao dos residuos, sugerindo um padrédo espacial menos complexo e com maiores
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extensdes com valores semelhantes de PD. A linearidade entre as métricas de diversidade ndo
foi observada para anfibios e mamiferos em escalas globais (Safi et al., 2011; Fritz &
Rahbek, 2012) e os modelos tenderam a uma estabiliza¢do acima de determinada SR, o que
pode ser reflexo das diferentes escalas ou das caracteristicas conservadas do grupo
(Whittaker et al., 2001; Field et al., 2008).

A associagéo linear da FD e PD com a SR permite entender o efeito da identidade das
espécies na composi¢do das comunidades e avaliar o efeito da extin¢do sobre a historia
evolutiva e o funcionamento dos ecossistemas (Devictor et al., 2010; Mayfield et al., 2010;
Flynn et al., 2011). A perda de uma espécie de tartaruga tende a ser igualmente prejudicial
para a FD e um pouco mais branda para a PD; assim, a SR € uma boa indicadora de areas
prioritérias para conservacdo dentre as métricas utilizadas, pois é boa preditora da historia
evolutiva e do papel ecossistémico dos queldnios sul-americanos (Petchey & Gaston, 2002b;
Morlon et al., 2011). Por outro lado, &reas com menor SR e com residuos positivos da FD e
PD podem ser consideradas como prioridades secundéarias para a conservagao do grupo
(Devictor et al., 2010).

Em outros grupos neotropicais, detentores de maiores taxas evolutivas, o gradiente
latitudinal de SR é corroborado para aves (Hawkins et al., 2003a), mamiferos (Tognelli &
Kelt, 2004; Diniz-Filho et al., 2008), anfibios (Wiens et al., 2006), peixes de dgua-doce
(Tedesco et al., 2005) e palmeiras (Kreft et al., 2006). A evapotranspiracdo real foi a variavel
que melhor explicou a SR dos queldnios sul-americanos. 1sso corrobora a hipdtese da
dindmica agua-energia e a importancia da produtividade primaria, disponibilizando energia
dentro da cadeia tréfica de animais ectotérmicos (Rodriguez et al., 2005), diferentes grupos
de organismos na América do Sul (Hawkins et al., 2003a; Tognelli & Kelt, 2004; Kreft et al.,
2006; Diniz-Filho et al., 2008), bem como para outras partes do mundo (Hawkins et al.,

2003b; Field et al., 2008). Nossos resultados, porém, estdo em desacordo o encontrado
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previamente para tartarugas em escala global e para a América do Sul, onde somente a
precipitacdo foi determinante da SR (Iverson, 1992b; Souza, 2005). Isso provavelmente
reflete as diferentes escalas de andlise e unidades amostrais, em que os trabalhos anteriores
utilizaram bacias hidrograficas no contexto global, enquanto que aqui utilizamos uma grade
de células para América do Sul (Waide et al., 1999; Hillebrand, 2004). O uso da grade
permite maior resolucdo nas analises, além de uma visdo mais refinada dos padrdes e
processos (Whittaker et al., 2001; Lyons & Willig, 2002; Field et al., 2008).

Poucos trabalhos incluiram a PD ou a FD para investigar o gradiente latitudinal em
amplas escalas. Em um deles, a FD diferiu da SR por ndo seguir o gradiente na América do
Sul (Stevens et al., 2003). Ja em outros, os padrfes foram mais coincidentes com gradiente:
como para a PD e a SR de aves (Davies et al., 2007); para a PD, FD e SR de mamiferos (Safi
etal., 2011) e para a PD e SR de anfibios (Fritz & Rahbek, 2012) nas escalas continental e
global. Para os quelénios da América do Sul, processos determinantes mais relevantes para as
trés métricas de diversidade corroboram as hip6teses de dindmica agua-energia e de
disponibilidade de energia, sugerindo que areas de maior energia (produtividade) para
distribuicéo pela cadeia trofica e de clima mais quente possuem maior diversidade de
quel6nios, corroborando o encontrado para aves e mamiferos (Davies et al., 2007; Safi et al.,
2011). Por outro lado, as hipoteses de estresse e estabilidade ambiental foram responsaveis
pela diferenciacéo entre as métricas, onde locais de clima extremo afetam negativamente a
PD e locais de maior sazonalidade afetam negativamente a SR e FD, como observado para
outros vertebrados ectotérmicos (Oliveira & Diniz-Filho, 2010; Silvano, 2011), sugerindo
que as adaptac0es fisiologicas para adversidades climaticas séo responsavel pela
singularidade entre os padrdes de diversidade.

Apenas duas predi¢gdes ambientais ndo foram corroboradas com os resultados obtidos

(Tabelas 1 e 5): a primeira foi a relacéo positiva da dinamica agua-energia com a FD,
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sugerindo que a disponibilidade de energia para cadeia tréfica ndo gera um aumento da
similaridade de nicho, logo néo reduz a FD; apontando que a competi¢ao por recursos
alimentares entre os quelénios ndo € comum, provavelmente pelas baixas taxas metabdlicas e
de consumo de presas pelo grupo (Wyneken et al., 2008; Péez et al., 2012). A segunda foi a
relacdo negativa da evapotranspiragdo potencial com a SR que, apesar do baixo poder
preditivo, mostrou-se contraria ao esperado. Possivelmente, essa variavel ndo representa bem
a disponibilidade de energia para o grupo, pois a temperatura media apresentou relagdo
positiva com a SR, corroborando a relagdo com a energia (Wright, 1983).

Os estudos que relacionam comunidades com os padroes de PD e FD usualmente
utilizam modelos nulos (Webb et al., 2002; Cianciaruso et al., 2009), porém o uso de uma
grade em anélises de amplas escalas torna o método de aleatorizacdo dificil de interpretar.
Por outro lado, assumindo que os tragos funcionais em queldnios séo conservados, a relacéo
positiva e linear entre as métricas PD e a FD aponta que as taxas de especiacao e extin¢do sdo
fortemente relacionadas com as taxas de diversificacdo do nicho na América do Sul, com
poucas regiGes onde ocorrem possiveis cenarios de atracdo e dispersdo filogenéticas (Webb et
al., 2002; Safi et al., 2011). Os residuos negativos sugerem atracdo filogenética em areas de
vegetacgdo aberta (consideradas climaticamente mais sazonais), com maior co-ocorréncia de
espécies de queldnios funcionalmente similares do que esperado pelas suas relagdes
filogenéticas. Por outro lado, os residuos positivos da regressdo indicam disperséo
filogenética em areas de vegetacdo florestal (consideradas climaticamente mais estaveis),
com maior co-ocorréncia de espécies funcionalmente distintas. Isso corrobora a influéncia
das formacdes vegetacionais sobre a distribuicéo da diversidade dos queldnios (Hecnar,
1999; Souza, 2005).

A maior parte da variacdo da diversidade foi explicada por fatores ecologicos e

espaciais, indicando que os queldnios sao muito influenciados por fatores contemporaneos.
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Porém, fatores histdricos parecem também moldar os padrdes de diversidade no continente
detentor do maior nimero de familias de tartarugas no mundo (Wiens & Donoghue, 2004;
Buhlmann et al., 2009). Dentre os fatores historicos, o tempo de especiacdo parece
influenciar a diversidade, pois as duas familias da ordem Pleurodira (Chelidae e
Podocnemidae, com 30 das 46 espécies) sdo de origem Gonduénica, possuem maior tempo
de especiacdo no continente do que as cinco familias da ordem Cryptodira que sdo originarias
da Laurasia, que colonizaram a América do Sul mais recentemente (Hirayama et al., 2000; de
la Fuente et al., 2014), através do Istmo do Panama (Le & McCord, 2008; Fritz et al., 2011;
de la Fuente et al., 2014) ou por correntes oceénicas (Le et al., 2006). Esse padréo parece ser
responsavel pelo maior conservantismo de nicho climético encontrado em diversos grupos
sul americanos (Smith et al., 2012).

As diferengas entre as métricas de diversidade foram relacionadas a temperaturas
extremas e sazonais, o que pode ser reflexo do padrdo de maior taxa de evolugao nos trépicos
que em regides temperadas ao longo da histéria das tartarugas (Lourenco et al., 2012),
sugerindo uma maior taxa de diversificacdo liquida nos tropicos (Wiens & Donoghue, 2004;
Kozak & Wiens, 2010). Todas as familias de queldnios surgiram em periodos quentes ou
intermediarios da historia da Terra (Tabela 2) e existe um claro padrao latitudinal de riqueza
para todas elas, tomadas separadamente, corroborando a hipétese do conservantismo
climatico ancestral e do conservantismo de Testudines (Souza, 2005; Romdal et al., 2013).

A diversidade das tartarugas na América do Sul esta fortemente concentrada nas
baixas latitudes, em especial na bacia amazonica (Bour et al., 2008; Buhlmann et al., 2009),
regido prioritaria para a conservacao (Devictor et al., 2010). Felizmente essa area ainda néo
estd fortemente fragmentada (Hansen et al., 2013), acdo humana que mais causa extin¢fes
nos queldnios (Bour et al., 2008), e que mais altera a dindAmica agua-energia principal

determinante da diversidade do grupo (Evans & Gaston, 2005). Por outro lado, a regido sofre
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grande pressao de sobreexploracdo e existem previsdes pessimistas de perda de espécies
diante do aquecimento global (Rueda-Amonacid et al., 2007; Buhlmann et al., 2009; Ihlow et
al., 2012; Péez et al., 2012). Quando avaliamos as areas de prioridade secundarias para
conservagao as ameagam se invertem, a fragmentacdo e destruigdo de hébitat sdo as
principais ameagas. Sendo assim, estudos mais detalhados centrados no planejamento
sistematico da conservacao precisam ser realizados para avaliar e sugerir medidas para o
manejo do grupo (Margules & Pressey, 2000), ndo avaliando somente o grau de ameaca das
espécies e os fatores econdmicos, mas também os padrbes e processos determinantes das
métricas de diversidade para a escolha de a¢des prioritarias (Buhlmann et al., 2009; Rhodin
et al., 2011). Os Testudines sdo interessantes alvos prioritarios para conservagao nao somente
pelo seu atual status de ameaga (Turtle Taxonomy Working Group [van Diijk, 2012), mas
também pelo potencial estratégico do grupo para espécies bandeiras e principalmente
espécies guarda-chuva (Andelman & Fagan, 2000; Buhlmann et al., 2009). Devido a maioria
das tartarugas ocorrerem em ambientes de dgua doce, um dos ecossistemas mais ameagados
do planeta e habitat de diversos outros animais e vegetais menos prestigiados pelas a¢oes
conservacionistas (Dudgeon et al., 2006; Strayer & Dudgeon, 2010), o torna um bom grupo

modelo para o planejamento da conservacao em longo prazo.
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TABELAS

Tabela 1. Hipdteses e seus preditores ambientais determinantes dos padrdes de riqueza (SR), diversidade filogenética (PD) e diversidade

funcional (FD) de queldnios continentais da América do Sul; acompanhadas pela predicdo e justificava de cada relacdo esperada; em que para

PD e FD se compara areas com SR constantes.

Hipdtese Variaveis preditoras SR Justificativa SR PD  Justificativa PD FD  Justificativa FD
Disponibilidade  Evapotranspiracdo (+)  Maior adisponibilidade de  (+)  Diminui a taxa de extingdo  (+)  Menor pressdo de filtros
de energia*? potencial” energia, mais espécies sao ambientais, mais tragos funcionais
Temperatura média capazes de habitar o local. coexistem.
anual
Dinamica 4gua-  Evapotranspiracdo real® (+)  Maior produtividade (+)  Diminui a taxa de extingdo  (-) Diminui a competicdo devido a
energia*® Precipitagcdo média primaria gerando mais abundancia de recursos, menor
anual” energia para ser dividida namero de tragos funcionais, mais
pela cascata tréfica espécies podem explorar o mesmo
tipo de recurso.
Estresse Temperatura minimado  (-) Poucas espécies séo ) Aumenta a taxa de extincdo  (-) Maior pressdo de filtros
ambiental®* més mais frio” fisiologicamente equipadas ambientais, poucos tragos

Precipitacdo minima do

més mais seco”

para tolerar condi¢Ges

climaticas extremas

funcionais toleram as condices

climaticas.

43



Continuacao da tabela 1...

Hipdtese Variaveis preditoras SR Justificativa SR PD  Justificativa PD FD  Justificativa FD

Estabilidade Variacdo anual da ¢ Poucas espécies sao ) Aumenta a taxa de extingdo  (-) Maior pressdo de filtros

ambiental >* temperatura® fisiologicamente equipadas ambientais, poucos tragos
Sazonalidade da para tolerar variacOes funcionais toleram as variagoes
precipitacdo” climéticas climéticas.

Favorabilidade Quantidade de &guano  (+)  Melhores condicdes (+)  Diminui ataxa de extingdo  (+)  Menor presséo de filtros

ambiental.** solo” ambientais promovem ambientais, mais tragos funcionais

maior acumulagéo de coexistem.

espécies em uma mesma

area
Heterogeneidade Variagdo da altitude” (+)  Particdo de diferentes ) Aumenta a taxa de (+)  Aumenta a competicdo por
ambiental *® Classes de vegeta(;éo§ recursos facilita a especiagéo (especiacbes recursos especificos, porém a
coexisténcia de espécies recentes) variedade de recursos ambientais
em uma mesma area aumenta a diversificacao tracos

funcionais, aumentando as formas

de explorar os recursos.

Autores: "Wright (1983), “Hawkins et al. (2003), *Pianka (1996), “Fraser e Currie (1996), "Richerson e Lum (1980).

Fonte: “WorldClim, “Atlas of Biosphere, *Mapa de vegetacdo (Eva et al., 2002).



Tabela 2. Familias de tartarugas sul americanas acompanhada do niumero de espécies por
familia; os tempos de divergéncia das familias utilizados para o ajuste do comprimento de
ramos para o célculo de diversidade filogenética, retirados de Shaffer (2009); e o periodo

climético da Terra durante o surgimento das familias (Romdal et al., 2013).

Familia N° de espécies Tempo m.a. Periodo climatico
Chelidae 23 156,5 Glaciagéo parcial
Podocnemidae 7 124 Quente
Chelydridae 1 85 Quente
Kinosternidae 3 65 Quente
Emydidae 4 70 Quente
Testudinidae 3 52 Quente
Geoemydidae 5 52 Quente
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Tabela 3. Regressdo multipla das métricas de diversidade contra os preditores ambientais
representantes das hipoteses de processos determinantes da diversidade. (SR= Riqueza; PD =
Diversidade Filogenética; FD=Diversidade Funcional; evap_pot = evapotranspiracao
potencial; temp_med= temperatura média anual; prec_med = Precipitacdo media anual;
evap_real = Evapotranspiracédo real; temp_min= Temperatura minima do més mais frio;
prec_sec = Precipitacdo minima do més mais seco; sazo_pre ¢= Sazonalidade da
precipitacdo; sazo_temp=Variagdo anual da temperatura; agua_solo = Quantidade de 4gua no

solo; heteroge = Classes de vegetacdo; var_alt = Variacdo da altitude).

Slopes (SEVM + ambiental)

SR PD FD

Hipdteses Variaveis b p b p b p

intersecdo 0,038 0,621 -69,566 0,002 0,038 0,621
Disponibilidade de energia evap_pot -0,003 <0,001 -0,726 0,003 -0,003 <0,001
temp_med 0,006 <0,001 1,965 <0,001 0,006 <0,001
Dinamica agua-energia prec._ med <0,001 <0,001 0,076 <0,001 <0,001 <0,001
evap_real 0,014 <0,001 3,983 <0,001 0,014 <0,001
Estresse climético temp_min <0,001 0,748 -0,002 <0,001 <0,001 0,748
prec_sec  <0,001 0,162 -0,933 <0,001 <0,001 0,162
Sazonalidade climatica sazo_prec 0,001 0,833 0,53 0,727 0,001 0,833
sazo_temp -0,004 <0,001 -0,5 <0,001 -0,004 <0,001
Favorabilidade ambiental ~ agua solo <0,001 0,656 -0,193 0,182 <0,001 0,656
Heterogeneidade ambiental heteroge 0,016 <0,001 6,868 <0,001 0,016 <0,001

var_alt <0,001 0,007 0,004 0,367 <0,001 0,007
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Tabela 4. Melhor modelo e modelo médio selecionados apds regressdo multipla de cada métrica de diversidade contra os preditores ambientais
representantes das hipoteses de processos determinantes da diversidade, adotando os critérios de menor AICc para melhor modelo e de modelos
com AAICc < 2 para modelo médio. evap_pot = evapotranspiracdo potencial; temp_med= temperatura média anual; prec_med = precipitacdo
media anual; evap_real = evapotranspiracdo real; temp_min= temperatura minima do més mais frio; prec_sec = precipitacdo minima do més
mais seco; sazo_pre c= sazonalidade da precipitacdo; sazo_temp=variacdo anual da temperatura; agua_solo = quantidade de 4gua no solo;

heteroge = classes de vegetacéo; var_alt = variacdo da altitude.

SR FD PD
Modelo médio Melhor modelo” Modelo médio Melhor modelo® Modelo médio Melhor modelo”

Variaveis B Importancia B B Importancia B B Importancia §

evap_pot -0,117 1 -0,118 -0,082 0,993 -0,084 -0,071 0,942 -0,062
temp_med 0,346 1 0,345 0,318 1 0,319 0,392 1 0,395
prec_med 0,213 1 0,214 0,25 1 0,257 0,219 1 0,219
evap_real 0,507 1 0,506 0,424 1 0,425 0,433 1 0,419
temp_min -0,067 1 -0,068 -0,003 0,262 — -0,116 1 -0,117
prec_sec -0,078 1 -0,081 -0,019 0,469 -0,020 -0,173 1 -0,174
sazo_prec -0,009 0,346 — 0,002 0,258 -0,219 0,004 0,273 —

sazo_temp -0,176 1 -0,179 -0,221 1 — -0,104 1 -0,104
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Continuacdo da Tabela 4...

SR FD PD
Modelo médio Melhor modelo” Modelo médio Melhor modelo® Modelo médio Melhor modelo”
Variaveis B Importancia B B Importancia B B Importancia §
agua_solo -0,008 0,27 -0,009 0,284 -0,025 0,446
heteroge 0,061 1 0,061 0,052 1 0,051 0,080 1 0,079
var_alt 0,020 0,711 0,02 0,023 0,87 0,025 0,008 0,317 —

“r2=0,889; AlCc = 5986,62
$r2=0,897; AICc = 20644,93

“r2=0,901; AICc = 1392,23
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Tabela 5. Analise de regressao parcial para os padrdes de riqueza (SR), diversidade
filogenética (PD) e funcional (FD) apresentando o quanto de cada métrica é explicada pelo
componente exclusivamente ambiental, exclusivamente espacial, pela sobreposi¢édo de ambos

e 0s residuos das analises.

R2 do modelo de regressao parcial Contribuicdo da explicacao (%)

Métricas Ambiental Espacial Sobreposicdo Ambiental Sobreposicdo Espacial Residuo

SR 0,809 0,245 0,894 0,649 0,160 0,085 0,106
PD 0,827 0,258 0,900 0,643 0,185 0,073 0,100
FD 0,828 0,278 0,904 0,626 0,201 0,077 0,096

49



LEGENDAS DAS FIGURAS
Figura 1. Hipdtese filogenética para os quel6nios continentais da Ameérica do Sul, com
comprimento de ramos ajustado pelo método BLADJ utilizando a datagao das familias de

Shaffer (2009).

Figura 2. Dendrograma representativo da diversidade funcional dos queldnios continentais da

América do Sul, construido pelo método UPGMA utilizando a distancia de Gower.

Figura 3. Correlogramas do indice | de Moran para a riqueza de espécies (acima), diversidade
filogenética (meio) e funcional (abaixo), juntamente com residuos da regressdo multipla com

0s preditores ambientais.

Figura 4. Padrdes de riqueza de espécies (esquerda), diversidade filogenética (centro) e

funcional (direta) dos quel6nios continentais da América do Sul.

Figura 5. Regressdo linear da diversidade funcional dos queldnios continentais da América
do Sul explicada pela sua riqueza (direita) e espacializacdo dos residuos (esquerda),
indicando areas de maior (residuos positivos) e de menor diversidade funcional (residuos

negativos) que o esperado pelo modelo.

Figura 6. Regressao linear da diversidade funcional dos queldnios continentais da América
do Sul explicada pela sua diversidade filogenética (direita) e espacializacdo dos residuos
(esquerda), indicando areas de maior disperséo filogenética (residuos positivos) e areas de

atracdo filogenética (residuos negativos) que o esperado pelo modelo.
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Figura 7. Regressao linear da diversidade filogenética dos quelénios continentais da América
do Sul explicada pela sua riqueza (direita) e espacializagdo dos residuos (esquerda),
indicando &reas de maior (residuos positivos) e de menor diversidade filogenética (residuos

negativos) que o esperado pelo modelo.
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FIGURAS
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Distancia de Gower - UPGMA
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Figura 3.
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APENDICES
Apéndice 1. Numero de registros e o valor de AUC médio para os modelos de distribui¢do

potencial dos quelonios continentais sul americanos. (Total de registros 4.426).

Espécies n° registros AUC médio
Platemys platycephala 136 0,961
Acanthochelys spixii 76 0,983
Acanthochelys pallidipectoris 30 0,994
Acanthochelys radiolata 35 0,994
Acanthochelys macrocephala 27 0,993
Rhinemys rufipes 14 0,974
Mesoclemmys hogei 10 0,983
Mesoclemmys gibba 117 0,961
Mesoclemmys perplexa 3 NA
Mesoclemmys vanderhaegei 54 0,965
Mesoclemmys heliostemma 16 0,936
Mesoclemmys tuberculata 22 0,985
Mesoclemmys zuliae 10 0,999
Mesoclemmys raniceps 47 0,956
Mesoclemmys nasuta 11 0,981
Mesoclemmys dahli 25 0,995
Phrynops hilarii 106 0,981
Phrynops tuberosus 137 0,962
Phrynops geoffroanus 142 0,953
Phrynops williamsi 59 0,989
Chelus fimbriatus 139 0,961
Hydromedusa maximiliani 40 0,995
Hydromedusa tectifera 179 0,982
Peltocephalus dumeriliana 84 0,976

Podocnemis erythrocephala 57 0,991



Continuacédo do apéndice 1...

Espécies n° registros AUC médio
Podocnemis sextuberculata 60 0,974
Podocnemis lewyana 67 0,994
Podocnemis unifilis 339 0,933
Podocnemis expansa 258 0,96
Podocnemis vogli 65 0,989
Kinosternon scorpioides 480 0,926
Kinosternon leucostomum 341 0,97
Kinosternon dunni 7 0,999
Chelydra acutirostris 48 0,973
Trachemys callirostris 52 0,992
Trachemys venusta 102 0,998
Trachemys adiutrix 27 0,998
Trachemys dorbigni 70 0,993
Rhinoclemmys nasuta 56 0,993
Rhinoclemmys annulata 94 0,984
Rhinoclemmys diademata 28 0,995
Rhinoclemmys punctularia 77 0,972
Rhinoclemmys melanosterna 48 0,988
Chelonoidis carbonaria 255 0,931
Chelonoidis denticulata 238 0,930
Chelonoidis chilensis 138 0,987
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Apéndice 2. Tragos funcionais utilizados para o célculo de diversidade funcional, tabelas

divididas em parte A e B. (*) indica que o traco foi inferido por mapeamento de caracteres.

CLC Dimorfismo Membranas Formada Alturada

Espécie (cm)  (sexo maior) interdigitais  carapaca  carapaca Plastrdo  Cabeca
Platemys platycephala 18 macho vestigiais eliptica plana largo estreita
Acanthochelys spixii 17 fémea completas eliptica plana largo estreita
Acanthochelys pallidipectoris 18 fémea completas eliptica plana largo estreita
Acanthochelys radiolata 20 macho completas eliptica plana largo estreita
Acanthochelys macrocephala 29,5 fémea completas oval arqueado largo larga
Rhinemys rufipes 27 fémea completas oval plana largo larga
Mesoclemmys hogei 38 macho completas oval arqueado largo estreita
Mesoclemmys gibba 23,3 fémea completas eliptica arqueado largo estreita
Mesoclemmys perplexa 19,3 fémea* completas eliptica plana largo estreita
Mesoclemmys vanderhaegei 28,5 fémea completas eliptica arqueado largo estreita
Mesoclemmys heliostemma 31 macho completas oval plana largo larga
Mesoclemmys tuberculata 25 fémea completas oval arqueado largo larga
Mesoclemmys zuliae 28 fémea completas oblonga  plana largo larga
Mesoclemmys raniceps 33 fémea completas oval plana largo larga
Mesoclemmys nasuta 31,7  macho completas oval plana largo larga
Mesoclemmys dahli 28 fémea completas oval plana reduzido larga
Phrynops hilarii 40 macho completas oval plana largo larga
Phrynops tuberosus 39 fémea completas oval plana largo estreita
Phrynops geoffroanus 35 fémea completas oval plana largo estreita
Phrynops williamsi 355 fémea completas oval arqueado largo larga
Chelus fimbriatus 53 fémea completas oblonga  plana reduzido larga
Hydromedusa maximiliani 21 macho completas oblonga  plana largo estreita
Hydromedusa tectifera 30 fémea completas oblonga  plana largo estreita
Peltocephalus dumeriliana 52 macho vestigiais oval arqueado largo larga
Podocnemis erythrocephala 32,2  fémea completas oval arqueado largo estreita
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Continuacédo do apéndice 2, parte A...

CLC Dimorfismo  Membranas Formada Alturada
Espécie (cm)  (sexo maior) interdigitais  carapaca  carapaca Plastrdo  Cabeca
Podocnemis sextuberculata 31,7  fémea completas eliptica arqueado largo larga
Podocnemis lewyana 48 fémea completas oval plana largo larga
Podocnemis unifilis 50 fémea completas oval arqueado largo larga
Podocnemis expansa 89 fémea completas oval plana largo larga
Podocnemis vogli 36 fémea completas oval plana largo larga
Kinosternon scorpioides 27 macho completas oval domo reduzido larga
Kinosternon leucostomum 18 macho completas oblonga  domo largo larga
Kinosternon dunni 18 macho completas oval domo reduzido larga
Chelydra acutirostris 49 macho completas oval arqueado reduzido larga
Trachemys callirostris 35 fémea completas oval arqueado largo larga
Trachemys venusta 48 fémea completas oval arqueado largo estreita
Trachemys adiutrix 14,4 fémea completas oval arqueado largo estreita
Trachemys dorbigni 26,7 fémea completas oval arqueado largo larga
Rhinoclemmys nasuta 22,9 fémea completas oval plana largo larga
Rhinoclemmys annulata 23 semelhante vestigiais oval arqueado largo estreita
Rhinoclemmys diademata 28,5 fémea vestigiais oval arqueado largo estreita
Rhinoclemmys punctularia 25,4  fémea vestigiais oval arqueado largo estreita
Rhinoclemmys melanosterna 30 fémea completas oval arqueado largo estreita
Chelonoidis carbonaria 45 macho ausentes oblonga  domo largo larga
Chelonoidis denticulata 82 macho ausentes oblonga  domo largo larga
Chelonoidis chilensis 43,3 semelhante ausentes oval domo largo estreita
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Continuacédo do apéndice 2, parte B...

Espécie Dieta Habito Habitat Atividade  Ninhada  Reproducéo
Acanthochelys radiolata carnivora  semi-aquatica  léntico noturna* la6 sazonal
Acanthochelys macrocephala  carnivora ~ semi-aquatica  léntico noturna 4a8 sazonal
Rhinemys rufipes onivora aquatica Iéntico l6tico  noturna 3al2 sazonal
Mesoclemmys hogei herbivora ~ semi-aquatica  Iéntico l6tico noturna* la7 sazonal
Mesoclemmys gibba onivora semi-aquatica  léntico noturna 2a4 sazonal
Mesoclemmys perplexa carnivora*  semi-aquatica  léntico noturna* NA sazonal*
Mesoclemmys vanderhaegei carnivora semi-aquética  Iéntico I6tico generalista 1al4 sazonal
Mesoclemmys heliostemma carnivora semi-aquética  Iéntico noturna NA sazonal*
Mesoclemmys tuberculata carnivora semi-aquética  Iéntico noturna 4a9 sazonal
Mesoclemmys zuliae carnivora semi-aquatica  léntico noturna* 7al0 sazonal
Mesoclemmys raniceps carnivora aquatica Iéntico l6tico  noturna 6a8 sazonal
Mesoclemmys nasuta carnivora semi-aquatica  Iéntico noturna laé6 sazonal
Mesoclemmys dahli onivora semi-aquética  Iéntico generalista 1al2 sazonal
Phrynops hilarii carnivora  semi-aquética  léntico I6tico diurna la23 sazonal
Phrynops tuberosus carnivora  semi-aquatica  Iético diurna 10a20 sazonal
Phrynops geoffroanus onivora semi-aquatica  Iéntico l6tico  diurna 1a30 sazonal
Phrynops williamsi carnivora semi-aquatica  lético diurna 9 sazonal
Chelus fimbriatus carnivora aquética Iéntico generalista 12 a 28 sazonal
Hydromedusa maximiliani onivora semi-aquética  lético diurna 3 sazonal
Hydromedusa tectifera carnivora semi-aquética  Iéntico diurna 4al5 sazonal
Peltocephalus dumeriliana onivora aquatica lético diurna 3a25 sazonal
Podocnemis erythrocephala herbivora  semi-aquatica  Iéntico I6tico diurna 2a18 sazonal
Podocnemis sextuberculata herbivora ~ semi-aquatica  Iéntico I6tico  diurna* 6a25 sazonal
Podocnemis lewyana herbivora ~ semi-aquatica  Iéntico I6tico generalista 10 a 40 sazonal
Podocnemis unifilis herbivora ~ semi-aquatica  Iéntico I6tico generalista 13 a 35 sazonal
Podocnemis expansa herbivora aquatica Iéntico I6tico generalista 56 a120  sazonal
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Continuacao do apéndice 2, parte B...

Espécie Dieta Habito Habitat Atividade  Ninhada  Reproducdo
Podocnemis vogli onivora semi-aquatica  léntico diurna 7al3 sazonal
Kinosternon scorpioides onivora semi-aquatica  léntico l6tico generalista 2a6 sazonal
Kinosternon leucostomum onivora semi-aquatica  Iéntico noturna laé6 continua
Kinosternon dunni carnivora aquatica Iéntico noturna 2 continua
Chelydra acutirostris onivora semi-aquatica  léntico generalista 20a 25 sazonal
Trachemys callirostris onivora semi-aquatica  léntico diurna 12a25 sazonal
Trachemys venusta onivora semi-aquatica  léntico diurna 4a30 sazonal
Trachemys adiutrix onivora semi-aquética  Iéntico diurna* 11a12 sazonal
Trachemys dorbigni onivora semi-aquética  Iéntico I6tico  diurna 6al9 sazonal
Rhinoclemmys nasuta herbivora aquatica lético generalista 1 continua
Rhinoclemmys annulata herbivora  terricola terricola diurna la2 continua
Rhinoclemmys diademata onivora semi-aquatica  léntico diurna la3 continua
Rhinoclemmys punctularia onivora semi-aquatica  éntico I6tico  diurna* la4d continua
Rhinoclemmys melanosterna  herbivora  semi-aquética  1éntico generalista 1a2 continua
Chelonoidis carbonaria onivora terricola terricola diurna lalbs sazonal
Chelonoidis denticulata onivora terricola terricola diurna 5a8 continua
Chelonoidis chilensis herbivora  terricola terricola diurna 2a6 sazonal
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