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RESUMO

A iminéncia das alteragdes desencadeadas pelas mudancas climaticas antropogénicas
ameaca a biodiversidade como um todo, com perspectivas preocupantes para as proximas
décadas. A preocupagdo se estende para as abelhas, grupo reconhecido pelo protagonismo na
polinizagdo em ambientes naturais e agricolas. O presente trabalho teve como objetivo
investigar os possiveis impactos das mudancas climaticas na distribuicdo de abelhas, em
especial o deslocamento para maiores latitudes ao sul, tendo como enfoque uma das regides de
maior diversidade de abelhas no mundo — sul e sudeste da América do Sul. Para isso, utilizou-
se modelagem de nicho ecoldgico para acessar as areas de adequabilidade no presente e em dois
cenarios de mudangas climaticas (um otimista € um pessimista) para 2050. Foram selecionadas
20 espécies (19 géneros) de diferentes grupos taxondmicos e funcionais, com representantes
das cinco subfamilias de abelhas que ocorrem no continente. Para seis dos géneros
selecionados, foram adicionadas outras seis espécies, porém com distribuicdo mais ao norte,
para comparagoes par-a-par quanto as mudangas de distribui¢do e sobreposicao geografica entre
pares de espécies evolutivamente proximas. Para as 20 espécies da regido de interesse, foram
quantificadas as areas de estabilidade, perdas e ganhos de adequabilidade nos cenarios futuros.
As mudangas nas areas de distribui¢do foram classificadas em (i) deslocada. (ii) reduzida, (iii)
expandida e (iv) inalterada. No geral, os modelos apontam para predominancia nas areas
estaveis de adequabilidade (~60%), entretanto com valores bastante expressivos de perdas
(~20%) e um pouco menores de ganhos (~16%) de adequabilidade. O deslocamento das areas
de distribuicdo foi a resposta mais frequente para as espécies (35%), seguidas por redugdes (30—
35%) e expansdes (25%) das areas de adequabilidade. Além disso, os resultados indicam perdas
drasticas de riqueza no sul da América do Sul nos cendrios futuros. Quanto aos grupos
funcionais, foi possivel identificar maiores suscetibilidades a perda de adequabilidade para as
espécies solitarias, as com nidificagdo em solo e as especialistas em recursos florais. Por outro
lado, espécies eussociais, com nidificagdo acima do solo e generalistas demonstraram-se menos
sensiveis a perda de adequabilidade, inclusive com maiores propensdes a deslocamento ou
expansao nas areas de distribuicao. Em relagdo aos pares de espécies de mesmo género, sao
preditas reducdes nas areas de coocorréncias no futuro, com tendéncia a deslocamento da
sobreposicdo em diregdo ao sul. Para cinco dos seis géneros (Augochlora, Bombus,
Paroxystoglossa, Tetraglossula e Thectochlora), as espécies distribuidas mais ao norte
demonstraram-se mais sensiveis a perdas de adequabilidade do que as distribuidas ao sul.
Diferentemente, para Rhinocorynura foi apontada a expansdo da espécie ocorrendo mais ao
norte e reducao da espécie com distribuicao ao sul. Por fim, destaca-se o interesse em considerar
espécies de diferentes grupos taxondmicos e funcionais em esfor¢os de mensurar impactos das
mudancgas climaticas na distribuicdo de espécies, de forma a melhor avaliar as diferentes
respostas potenciais e dar suporte a tomadas de decisdo robustas para mitigar os impactos na
biodiversidade.

Palavras-chave: Abelhas. Biogeografia ecoldgica. Conservagdo. Distribuicdo de espécies.
Modelagem de nicho ecologico. Mudancas climaticas



ABSTRACT

The imminence of the impacts of anthropogenic climate change threatens biodiversity
as a whole, with worrying prospects for the coming decades. The concern extends to the bees,
a group recognized for their role in pollination in natural and agricultural environments. The
main aim of this study was to investigate the potential impacts of climate change on the
distribution of bees, especially the range-shift to the south, focusing on one of the most diverse
regions in the world — South and Southeast South America. For this purpose, ecological niche
modeling (ENM) has been used to access the areas of suitability in the present and in two
climate change scenarios (one optimistic and one pessimistic) for 2050. A sample of 20 bee
species (19 genera) was selected from different taxonomic and functional groups, with
representatives of the five subfamilies that occur on the continent. For six selected genera,
another six close-related species (of the same genus, but with a more northern distribution) were
selected for pairwise comparisons of changes in distribution and geographical overlapping. For
the 20 southern species, the projections were quantified in terms of suitable stability, losses and
gains of suitability. Also, the projections were classified into range-shift classes: (i) displaced.
(11) reduced, (ii1) expanded and (iv) unchanged. Overall, the models point to predominance in
suitable stable areas (~60%), however with rather expressive values of losses (~20%) and
slightly lower gains (~16%). Displaced distributions were the most effect for the species in the
future scenarios (35%), followed by reduced (30-35%) and expanded (25%) distributions. In
addition, the models indicate drastic richness declines in the region in climate change scenarios.
For the functional groups, it was possible to identify higher susceptibility to losses of suitable
areas for the solitary species, those with below ground nesting and the floral resources
specialists. On the other hand, eusocial species, those with above ground nesting and generalists
tended to be less susceptible, with more frequent tendencies to displacement or expansion of
distribution range. The models predicted reductions in the overlapping areas of species from
the same genus, with a tendency to shift the overlapping areas towards the south. For five of
the six genera (Augochlora, Bombus, Paroxystoglossa, Tetraglossula, and Thectochlora),
species with more Northern distribution tend to be more susceptible to loss of suitability than
those with Southern distribution. In contrast, for Rhinocorynura was predicted the expansion
of the northern species and reduction of the southern species. Finally, it is highlighted the
importance of considering species from different taxonomic and functional groups in efforts to
measure impacts of climate change on species distribution in order to better evaluate the
different potential responses and provide support for robust decision-making to mitigate
impacts on biodiversity.

Keywords: Bees. Climate change. Conservation. Ecological biogeography. Ecological niche
modeling. Species distribution
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1 INTRODUCAO

As abelhas constituem um grupo monofilético de himendpteros aculeados (isto €,
fémeas com o ovipositor modificado em ferrdo). Morfologicamente, as abelhas diferem dos
demais himenopteros principalmente pela presenca de cerdas ramificadas e basitarso posterior
mais largo que os demais tarsdomeros (Silveira et al., 2002; Michener, 2007). Além disso, a
relagdo direta com plantas com flores e a dependéncia de recursos florais para a alimentacdo
das larvas sdo caracteristicas bioldgicas marcantes das abelhas (Michener, 2007). Dentro do
grupo ¢ observada uma ampla diversidade de aspectos bioldgicos, ligadas a diferentes
interacdes € respostas ao meio, incluindo diversos comportamentos sociais, diferentes
substratos de nidificacdo, cleptoparasitismo, forrageamento crepuscular e especializagdo em
recursos florais e ndo florais (Silveira et al., 2002; Michener, 2007). As abelhas sdo agrupadas
em sete subfamilias dentro de uma familia, Apidae sensu lato (Melo & Gongalves, 2005). No
Brasil, ha representantes de cinco dessas subfamilias: Andreninae, Apinae, Colletinae,
Halictinae e Megachilinae (Silveira et al., 2002; Melo & Gongalves, 2005). Atualmente, sdo
reconhecidas mais de 20 mil espécies em todo o mundo (Ascher & Pickering, 2023), sendo que
cerca de 10% dessas (N = 1965 spp.) ocorrem no territorio brasileiro (Melo, 2022).

Considerando-se a importancia ecologica, as abelhas s3o frequentemente lembradas
como as protagonistas no servigo ecossistémico de poliniza¢ao. As abelhas sdo tidas como os
agentes polinizadores mais importantes em condi¢des naturais (Winfree et al., 2009; Goulson
etal., 2015), sendo também fundamentais para a produgdo de varias culturas agricolas em todo
o mundo (Kleijn et al., 2015). Este posto se da pela dependéncia restrita de podlen para a
alimentacdo de suas larvas, o que confere fidelidade e constancia nas visitas florais (Michener,
2007; Kleijn et al., 2015) No Brasil, as abelhas sao visitantes florais em 92% dos cultivos, sendo
reconhecidamente polinizadoras de 63% e exclusivas em mais de 50% (Wolowski et al., 2019).
Muito além dos beneficios economicos imediatos, a motivagdo para a conservacdo bioldgica
parte também da rica e complexa biodiversidade, da qual as abelhas fazem parte (Kleijn et al.,
2015).

A iminéncia das alteracdes desencadeadas pelos impactos das agdes humanas ameaga
a conservagao da biodiversidade como um todo (Hautier et al., 2015). Em relagdo as abelhas,
sao reportados declinios populacionais cada vez mais frequentes e drasticos, sendo a alteragao
e fragmentacdo de habitat as principais causas, em especial ao transformar um ambiente
complexo em uma monocultura agricola ou pecudria (Potts et al., 2010; Zattara & Aizen, 2021).

Adicionalmente, a impermeabiliza¢ao do solo, decorrente da expansdo urbana, também ¢ um
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fator que influencia negativamente a persisténcia das abelhas (Potts et al., 2010; Cardoso &
Gongalves, 2015; Pereira et al., 2021). Além disso, sdo crescentes as evidéncias dos impactos
dos agrotdxicos nas comunidades de abelhas (Goulson et al., 2015). Nao menos importantes,
mas mais recentemente estudadas, as mudancas climaticas antropogénicas representam grande
ameaca em escala global, com evidéncias recentes quanto as contribui¢des para os declinios
populacionais e extingdes locais de abelhas (Giannini et al., 2012; Soroye et al., 2020). No
Brasil, uma evidéncia marcante foi o desaparecimento local de Bombus bellicosus no limite
norte da sua distribui¢do, no estado do Parana (Martins & Melo, 2009; Martins et al., 2015).
Outros estudos preditivos também apontam para reducdes na distribuicdo de abelhas em
cenarios futuros (Giannini et al., 2012; Lima & Marchioro, 2021), ao passo que outros trabalhos
apontam para propensdes a aumento de distribui¢do para algumas espécies, especialmente as
generalistas (Silva et al., 2015).

Um dos grandes obstaculos para acessar o estado de conservagdo de espécies de
abelhas, assim como para a maioria dos organismos, ¢ a falta de dados de distribuicdo em ampla
escala e de boa qualidade (Martins et al., 2015), o chamado déficit Wallaceano (Whittaker et
al., 2005), o que também ocorre para muitos outros grupos de insetos (Diniz-Filho et al., 2010).
Uma alternativa para lidar parcialmente com o déficit Wallaceano ¢ utilizar a abordagem de
modelagem de nicho ecoldgico (ou modelagem de distribui¢do de espécies), estimando a
distribui¢do potencial a partir dos dados existentes de ocorréncia junto a variaveis ambientais e
climaticas (Kearney, 2006; Peterson et al., 2011). Dessa forma, a modelagem de nicho
ecologico permite apontar areas de interesse que ainda nao foram amostradas (Silva et al.,
2013), identificar areas de grande biodiversidade e que ndo estejam delimitadas por areas de
conservagdo (Nobrega & De Marco, 2011) e investigar os efeitos das mudancas climaticas na
futura distribuicio das espécies (Loyola et al., 2012; Martins et al., 2015). E neste tltimo topico
em que se ancora a presente dissertacao.

A proposta foi investigar os impactos das mudancas climdticas na distribuicdo de
abelhas no sul da América do Sul em um futuro proéximo (horizonte temporal de 2050). Embora
nao haja uma defini¢do para esta regido, o recorte geografico contempla principalmente os
dominios do Chaco (provincias do Pampa, Chaco e sul de Cerrado), Parané (provincias Floresta
do Parana, Floresta de Araucaria e Esteros del Iberad) e a zona de transicao da América do Sul
(provincias de Monte e Puna) (Morrone et al., 2022), assim como esta dentro da zona climatica
Southeastern South America (SES), segundo a classificagdo utilizada no 6° relatério do IPCC
(AR6) para andlises climaticas subcontinentais (Christensen et al., 2013; Iturbide, 2020). A

regido ¢ predominantemente de clima subtropical imido, apontada como uma das regides de
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maior diversidade de abelhas no mundo (Michener, 1979; Orr et al., 2023), além de centro de
origem e diversificacao de varias linhagens (Michener, 1979). A regido também compreende
areas altas montanhosas do sudeste do Brasil, que representa o limite norte de distribui¢ao de
algumas espécies de abelhas (Silveira & Cure, 1993). Sob esse recorte, partiu-se da hipotese de
perda de adequabilidade no limite norte e deslocamento para maiores latitudes frente as
mudancas climéaticas, conforme foi descrito para B. bellicosus (Martins et al., 2015).
Adicionalmente, foram incluidas algumas espécies distribuidas mais ao norte, do
mesmo género que as escolhidas no recorte de interesse, para investigar os impactos do
aquecimento global na sobreposi¢do entre essas. Espécies proximas filogeneticamente tendem
a compartilhar substancialmente as caracteristicas biologicas e fisioldgicas que determinam os
seus nichos fundamentais (Hutchinson, 1957; Wiens & Donoghue, 2004), referindo-se a um
padrdo evolutivo chamado de conservacao filogenética de nicho (Peterson, 1999; Ackerly et
al., 2003; Ricklefs, 2006; Rangel et al., 2007). A conservacao de nicho ¢ um dos componentes
principais para compreender os efeitos esperados de flutuagcdes ambientais na evolug@o de nicho
das espécies, com consequéncias biogeograficas e nos padrdes de assembleias (Webb et al.,
2002; Ackerly, 2003; Wiens, 2004; Rangel et al., 2007). Uma vez havendo conservacionismo
de nicho em um clado, o nicho ancestral determina as regides e habitats em que os
representantes do clado se distribuem, assim como onde irdo persistir em cenarios de mudangas
climaticas (Wiens & Donoghue, 2004). Mesmo que em escala temporal de poucas décadas, ¢é
interessante utilizar espécies proximas (do mesmo género), assumidamente com nichos
fundamentais semelhantes, mas com distribuigdes geograficas distintas, para investigar as

possiveis diferencas nas respostas frente as mudangas climaticas.

1.1 OBJETIVOS

O objetivo geral ¢ investigar as implicagdes das mudangas climaticas do futuro
proximo (2050) na distribuicao de abelhas do sul da América do Sul, a partir da modelagem de
nicho ecoldgico. Como objetivos especificos tem-se: (i) construir modelos robustos para
acessar os impactos das mudangas climaticas na distribuicao de abelhas; (i1) compreender como
diferentes grupos funcionais responderdo as mudangas climaticas; (iii) identificar grupos
taxondmicos mais suscetiveis as mudangas climaticas; (iv) investigar as implicacdes das

mudangas climaticas na sobreposi¢ao geografica de espécies evolutivamente proximas.
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2 REVISAO DE LITERATURA

2.1 MODELAGEM DE NICHO ECOLOGICO: PRESSUPOSTOS TEORICOS

2.1.1 O espago ambiental (E)

Operacionalmente, seguindo Soberdn e Peterson (2005), a conceitualizagdo do nicho
parte do espaco ambiental multivariado (E), que ¢ delimitado por varidveis abidticas, como
variaveis de clima e topografia (Peterson et al., 2011). Dentro desse espaco multivariado,
obtém-se um hipervolume que contempla as varidveis que permitem a existéncia de uma dada
espécie. Essas varidveis influenciam, em uma determinada escala geografica, as taxas de
crescimento intrinseco e instantaneo de uma espécie (Peterson et al., 2011), o que remete ao
nicho Grinnelliano (Soberén, 2007). Os modelos correlacionais de nicho ecologico partem do
principio do nicho de Grinnell (1917), em que as exigéncias ambientais (as varidveis abidticas
aqui mencionadas) da espécie determinam os locais onde essa espécie pode permanecer

(Grinnell, 1917).

2.1.2 A estrutura conceitual Bidtica-Abidtica-Mobilidade

A estrutura conceitual Bidtica-Abiotica-Mobilidade, também chamada de diagrama
BAM, foi proposta por Soberdn e Peterson (2005) com o objetivo de estruturar a conceituagao
dos fatores limitantes da distribuicdo geografica das espécies (Soberon & Peterson, 2005;
Owens et al., 2013). A conceituagdo ¢ simbolizada graficamente por um Diagrama de Venn,
baseado na teoria dos conjuntos (FIGURA 1). A linha de raciocinio parte da dualidade de
Hutchinson (Hutchinson, 1957; Colwell & Rangel, 2009), em que todo ponto situado dentro do
espaco geografico (G) tem o seu correspondente no espago ambiental (E). Enquanto a relagdo
inversa nao € verdadeira. Isso porque pode haver dois ou mais pontos na superficie do planeta
com valores iguais das varidveis ambientais (Soberdn et al., 2017) — a ndo ser que sejam usadas
variaveis suficientes ¢ em uma precisao adequada (Aiello-Lammens et al., 2015), neste caso
estabelecendo uma relagdo de um para um entre os pontos do espaco G e o espago E (Soberon
et al., 2017). Isto é, toda combinacdo de variaveis abioticas possiveis e disponiveis, dentro da
extensdo espacial e temporal considerada, tem a sua correspondéncia no espaco geografico,
dentro do espaco e tempo considerado (Jackson & Overpeck, 2000). Da mesma forma, toda

unidade geografica considerada (ex. um pixel de dada resolugdo espacial) apresenta uma



19

combinacdo de componentes abidticos que deve estar presente dentro do espago ambiental (E).
Tal associagdao permite projetar o nicho e inferir a distribuicdo geografica de uma espécie

(Diniz-Filho & Loyola, 2012; Soberén et al., 2017).

G Espagco geografico
de interesse
Nicho efetivo (AnB)

Areas Areas Areas
abioticamente adequadas, bioticamente
porém
adequadas iscessives adeguadas

Nicho

fundamental

» Area de distribuicio
geografica

Areas acessiveis via
dispersao, porém néo
adequadas

M Areas acessiveis
via disperséo

FIGURA 1 — DIAGRAMA BAM, ADAPTADO DE SOBERON E PETERSON (2005), DENOTANDO AS
INTERACOES ENTRE OS FATORES ABI(')TICOS, (A), BIOTICOS (B) E ACESSIBILIDADE VIA
DISPERSAO (M), DENTRO DE UM ESPACO GEOGRAFIO DE INTERESSE (G).

Dessa forma, a regido geografica, com a sua area equivalente no espaco ambiental, que
apresenta as condicoes abidticas favoraveis para a existéncia da espécie em questdo ¢ chamada
de A. Inclui-se aqui os fatores quantificaveis em relagdo ao meio abidtico, como por exemplo
as quantificacdes referentes a temperatura, precipitagdo, altitude e radiacdo solar — todos
ligados, direta ou indiretamente, as tolerancias fisioldgicas da espécie. Esse componente A pode
ser associado ao nicho potencial (Jackson & Overpeck, 2000), ou entdo ao nicho fundamental
da espécie (Hutchinson, 1957; Soberén & Peterson, 2005), ou, mais recentemente, ao nicho
fundamental existente (Peterson et al., 2011). Se individuos da espécie em questdo chegarem a
essa regido, seja por dispersdo, seja por introdugdo, qualquer outro aspecto limitando o seu
estabelecimento ou crescimento populacional serd de ordem biodtica (Soberén & Peterson,

2005).
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A regido geografica B denota a expressao em que as interagdes interespecificas sao
obrigatorias ou muito fortes para a ocorréncia da espécie, sendo, entao, os componentes bidticos
que limitam a distribuicdo geografica (Soberon & Peterson, 2005). A regido B apresenta
conjuntos de combinagdes bidticas favoraveis ligadas as dinamicas populacionais, dentre elas
os recursos alimentares limitados, competidores, predadores e mutualistas. A regido de
intersecdo entre A ¢ B (denotada como A N B) ¢ expressa geograficamente como as partes do
mundo em que ha: 1) condic¢des abioticas existentes e favoraveis para a ocorréncia da espécie
e 2) disponibilidade de mutualistas e recursos alimentares, ao mesmo tempo em que 0s
predadores, competidores € outros antagonistas nao irdo impedir a permanéncia da espécie
(Soberén & Peterson, 2005). Essa intersecao A N B € a expressao geografica do nicho efetivo
(Realized Niche) (Hutchinson, 1957).

Por tltimo, a regido M refere-se ao espago geografico que a espécie de interesse pdde
acessar durante a sua historia evolutiva via dispersdo (Soberéon & Peterson, 2005). Cabe a
ressalva para as introdugdes bioldgicas por agdes antropogénicas, que transcendem as barreiras
biogeograficas e historia evolutiva da espécie (Soberon & Peterson, 2005). Ao considerar a M,
deve-se ter em mente que a espécie em questao ndo teria visitado regides fora da M por razdes
ndo relacionadas aos fatores abioticos A (Anderson & Raza, 2010; Barve et al., 2011). De
maneira mais sucinta, a regido M ¢ a regido geografica acessivel para a espécie dado um periodo
relevante (Soberdn et al., 2005; Barve et al., 2011). Essa area ¢ uma expressdo complexa dos
processos ecoldgicos atuando sobre a espécie e de sua historia evolutiva (Brown et al., 1996;
Barve et al., 2011). Dessa forma, os fatores que determinam as areas de distribuicdo sdo
complexos e dindmicos ao longo do tempo, como fatores abidticos relacionados a tolerancias e
requerimentos fisioldgicos, conjunto de complexas interagdes bidticas e a capacidade de
dispersdo e colonizagdo (Grinnell, 1917; MacAarthur, 1972; Pulliam, 2000; Soberon &
Peterson, 2005). A delimitagdo da regiao M deve passar por um olhar interdisciplinar, que leva
em conta as dindmicas ecologicas, historia evolutiva, processos biogeograficos e filogeografia

do grupo em estudo (Barve et al., 2011).

2.1.3 A relagdo entre a area acessivel (M) e area de calibragdo dos modelos de nicho

ecoldgico

Muito se discute sobre a importancia da delimitagdo da area de calibragdo — isto ¢, a
area em que os modelos sdo construidos — dos modelos de nicho ecolégico (Barve et al., 2011;

Saupe et al., 2012; Machado-Stredel et al., 2021a). O tamanho da area de calibragdo esta
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intrinsicamente ligado aos resultados obtidos nos modelos (Giovanelli et al. 2010; Acevedo et
al., 2017; Cooper & Soberon, 2018). Por isso, tem-se que a area de calibragao deve ser o mais
préximo possivel da area acessivel (M) da espécie (Barve et al., 2011). Ao se estimar a area
acessivel (M), deve-se considerar como diferentes barreiras facilitaram ou restringiram a
dispersdo de espécies para novas regides (Machado-Stredel et al., 2021a). Portanto, obter uma
area de calibragdo mais realistica ¢ critico e imprescindivel para propiciar modelos mais
robustos, assim como levar a melhores interpretagdes (Barve et al., 2011; Saupe et al., 2012;
Machado-Stredel et al., 2021a).

Uma das abordagens mais utilizadas, se nao a mais utilizada, ¢ a delimitacao de buffers
em cada ponto de ocorréncia, determinando um valor de raio que remeta a capacidade de
dispersdo da espécie em questdo. Embora simples, essa abordagem possibilitou muitos avangos
dentro da modelagem de nicho (Machado-Stredel et al., 2021a). Por outro lado, ¢ uma
abordagem que pode ser considerada como ultrapassada, uma vez que uma area baseada em
circulos a partir de cada ponto de ocorréncia esta longe de representar a drea que a espécie pode
ter acesso ao longo de um periodo relevante, principalmente levando em conta as
irregularidades da superficie terrestre e das barreiras climaticas (Machado-Stredel et al., 2021a).

Outra abordagem bastante utilizada ¢ a baseada em ecorregides (ou biomas), em que a
area de calibracdo ¢ delimitada pelos poligonos referentes as ecorregides em que a espécie
ocorre. Essa abordagem também pode ser complementada pela inclusao das ecorregides
adjacentes (Machado-Stredel et al., 2021a). Trata-se de uma abordagem bastante interessante,
em que sdo consideradas barreiras biogeograficas para a area de calibracdo dos modelos.
Entretanto, ¢ uma hipdtese de area de calibragdo que exige cautela. Dependendo do caso de
estudo, a area de calibragdo pode ser muito maior do que se julgaria como plausivel para a
acessibilidade da espécie. Tal problema pode levar a predicdes que apontam determinadas
regides como adequadas para a ocorréncia da espécie, sendo que podem ser regidoes de
extrapolagdo estrita — que sdo muito distintas das regides onde a espécie ocorre € que sdo
resultantes de extrapolagdes dos modelos, quando consideradas proje¢des para além da area de
calibracao (Owens et al., 2013; Machado-Stredel et al., 2021a).

Recentemente, Machado-Stredel e colaboradores (2021a) propuseram um método
muito interessante ¢ inovador para a selecao de areas de calibragdo. Trata-se de uma abordagem
baseada em simulagdes de dispersao, ideia esbogada inicialmente por Barve e colaboradores
(2011), mas que ndo tinha sido implementada até entdo. A proposta de Machado-Stredel e
colaboradores (2021a) oferece a possibilidade de construir a area acessivel (M) a partir de

premissas biologicamente realisticas. Primeiro, ao incorporar mudancas climaticas relevantes
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nas simulagdes de dispersao. Segundo, partindo do conceito de nicho fundamental e do espago
ambiental (A) que o define (Peterson & Soberon, 2012), assim como assumindo a premissa de
que o nicho fundamental ¢ conservado (Peterson et al., 1999; Peterson, 2011). O nicho
fundamental é estimado a partir de um ellipsoid envelope model (Green, 1974; Soberén &
Peterson, 2020), construido com os dados de ocorréncias € os componentes principais (0s trés
primeiros eixos resultantes de uma PCA) que representam o clima presente (Machado-Stredel
et al., 2021a). O elipsoide ¢ definido pelo centroide e a matriz de covariagdo, sendo que os
limites do que ¢ adequado ou inadequado (nicho fundamental) sdo calculados usando a
distribuicao de probabilidade cumulativa de qui-quadrado, a partir da distancia de Mahalanobis
do centroide do elipsoide (Etherington, 2019; Machado-Stredel et al., 2021a).

A partir disso, € possivel simular os processos de dispersdo, colonizagdo e extingao
frente a diferentes condigdes climaticas. Na proposta, sdo considerados os climas do presente e
do Ultimo Méaximo Glacial (LGM, cerca de 25-21 mil anos atras), assim como cenarios de
transicao entre esses dois, a partir de interpolagdes. As simulagdes de dispersao ocorrem a partir
dos pontos de ocorréncias conhecidos, amostrando uma determinada propor¢ao desses pontos
para chamar de “populacao inicial”. Os eventos de dispersao partem dos pixels (das camadas
climaticas, dada a resolucao escolhida) em que estdo as ocorréncias, podendo alcancar apenas
os pixels adjacentes. Apds a rodada de dispersdo, para cada novo pixel acessado pode resultar
em uma colonizac¢do ou nao, a depender se esse pixel/ ¢ adequado para a permanéncia da espécie
— a partir do nicho fundamental estimado e do cendrio climatico (Machado-Stredel et al.,
2021a). Esses eventos sdo simulados por um numero escolhido de vezes por cada cenario
climatico (LGM, presente e cenarios de transi¢cdo). Considerando a robustez e inova¢do do
método, foi escolhida essa abordagem para a delimitacdo das areas de calibragdo dos modelos
no presente trabalho — os detalhes dos pardmetros utilizados estdo descritos na secdo de

metodologia.

2.2 ALGORITMOS DE MODELAGEM DE NICHO

A crescente disponibilidade de programas e pacotes do R que propiciam o uso
acessivel e facil de diferentes e complexos algoritmos para modelagem de nicho gera
entusiasmo, ao poupar tempo e oferecer possibilidades de metodologias, ao primeiro olhar,
robustas. Por outro lado, abre-se uma série de problemas decorrentes do uso de algoritmos
complexos sem o conhecimento minimo acerca do funcionamento e dos pressupostos

conceituais por tras de cada método (Diniz-Filho & Loyola, 2011). Assim sendo, optou-se por
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usar apenas o algoritmo MaxEnt (Phillips et al., 2006), buscando a compreensao de seus
parametros e facetas. O MaxEnt ¢ possivelmente o algoritmo mais utilizado em modelagem de
nicho, acompanhando um grande conhecimento acumulado na literatura a respeito de seu
funcionamento (Elith et al., 2011). O pacote para R kuenm, criado por Cobos e colaboradores
(2019a), possibilita a exploracao dos diferentes parametros do MaxEnt, de modo a testar uma
grande possibilidade de combina¢des em modelos candidatos e selecionar aqueles com as
melhores performances. Abaixo ¢ discutido sobre os parametros do MaxEnt e adiante, na

metodologia, sdo descritos os procedimentos metodologicos usados no pacote.

2.2.1 MaxEnt (Phillips et al., 2006)

MaxEnt ¢ o programa oper-source que implementa o algoritmo de Maxima Entropia,
proposto por Phillips e colaboradores (2006), seguindo uma formula matematica precisa em um
principio de funcionamento de aprendizagem de maquina (Phillips et al., 2006). O pressuposto
da maxima entropia no espaco geografico ¢ escolher os modelos que sdao o mais similar possivel
as expectativas prévias, a0 mesmo tempo que € consistente com os dados apresentados (Dudik
et al., 2004, Merow et al., 2013). As expectativas prévias remetem, usualmente, a distribuicao
uniforme no espago, sendo que todas as células tém igual probabilidade de conter uma presenca
(Merow et al., 2013). Dessa forma, o principio da maxima entropia seleciona o modelo que ¢é
mais semelhante as expectativas prévias (Merow et al., 2013). Por muito tempo, o
funcionamento do MaxEnt foi um mistério, entretanto as suas fun¢des foram sendo atualizadas
e seu funcionamento tornou-se melhor conhecido (Phillips et al., 2017).

Ao utilizar o MaxEnt, o usuério se depara com uma variedade de decisdes para a
modelagem. Essas decisdes vao desde os dados de entrada, passando pelas configuracdes dos
parametros existentes no algoritmo, até as escolhas relacionadas aos resultados e validag¢des dos
modelos. Tais decisdes devem ser suportadas por justificativas bioldgicas, tendo por tras
hipoteses especificas, levando em consideragdo os objetivos do estudo, aspectos espécie-
especificos, além de refletir pressupostos definidos a priori (Peterson et al., 2011; Aratjo &
Peterson 2012; Merow et al., 2013). No entanto, uma grande parte dos trabalhos utilizando
MaxEnt, mesmo os recentes, acabam por seguir as predefini¢cdes padrdes (default) (Morales et
al., 2017) — algo que pode ser atribuido a falta de familiaridade com o funcionamento do
algoritmo (Merow et al., 2013). Por outro lado, h4d mais de uma década vem sendo demonstrado

que as alternativas explorando as parametrizacdes sdo frequentemente as mais apropriadas e
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geram melhores resultados (Elith et al., 2010; 2011, Merow et al., 2013, Morales et al., 2017,
Cobos et al., 2019b).

O funcionamento do MaxEnt parte da separacao da area de estudo em uma grade de
células, conforme a resolugdo das variaveis utilizadas. Os pontos de ocorréncia estdo contidos
dentro dessa area, que abrange também regides em que as presencas sao desconhecidas (seja
por falta de amostragem, seja por inadequacao para a ocorréncia da espécie). Essa area deve ser
relacionada a area acessivel (M), a area definida para a calibragdo, como discorrido acima
(Barve et al., 2011). Dentro da area de calibragdo, o MaxEnt amostra uma dada quantidade de
células de fundo (background), que ndo sdo as células em que foram contabilizadas presengas,
e contrasta essas contra as c€lulas de presencas (Elith et al., 2011, Merow et al., 2011). A partir
disso, as células sdo comparadas em relacdo as variaveis preditoras. Os resultados “brutos” do
MaxEnt sdo os valores de ROR (Relative Occurrence Rate — taxa relativa de ocorréncia). A
partir de uma transformacdo dessas taxas, pode-se interpretar valores de probabilidade de
presenca (Merow et al., 2013).

Merow e colaboradores (2013) apresentam o seguinte dilema ao utilizar o MaxEnt: 1.
assumir que os pontos de ocorréncia sdo decorrentes de amostragens aleatérias (o que ¢
questionavel) e prever os valores de ROR (uma interpretacdo razoavel dos resultados); 2.
assumir que os dados de presenca representam uma amostragem aleatdria do espaco (uma
suposic¢ao razoavel, caso o viés de amostragem nao for um problema) e prever as probabilidades
de presenca (o que € uma interpretagdo questionavel dos resultados do MaxEnt). Por outro lado,
de acordo com o objetivo do estudo, ¢ possivel simplesmente interpretar os resultados do
MaxEnt como indices de adequabilidade de habitat (Merow et al., 2013).

O MaxEnt apresenta classes de caracteristicas (ou feature classes), que sio
transformagdes matematicas dos preditores, derivadas para cada variavel preditora (Merow et
al., 2013). Sao essas: linear, quadratic, product, threshold, hinge. A funcao das classes de
caracteristicas esta relacionada as curvas de resposta, que demonstram as predi¢des de
adequabilidade em fun¢do de uma variavel preditora. As classes de caracteristicas apresentam
diferentes complexidades da resposta e podem ser usadas para interpretar o quao plausiveis
biologicamente sdo os modelos (Merow et al., 2013). Abaixo s3o resumidas, a partir de Merow
e colaboradores (2013), as classes de features utilizadas no MaxEnt:

Linear: a éarea predita corresponde aproximadamente aos valores das varidveis onde
estdo as presengas da espécie (nos dados de treino).

Quadpratic: limita a covariancia de um preditor em relagdo aos demais preditores, de

forma que a area predita venha a corresponder as observagoes.
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Product: utiliza a mesma logica do quadratic, além de ser equivalente aos “termos de
interagdo” na regressdo, quando classes lineares sdo incluidas. E calculado para cada par de
preditores.

Threshold: transforma um preditor continuo em um preditor bindrio. Abaixo do valor
do limiar ¢ atribuido 0, enquanto valores acima do limiar correspondem a 1. Pode ser
relacionado, a dados empiricos, quando existe uma tolerancia fisioldgica — acima de tal valor a
espécie pode ocorrer, abaixo nao pode ocorrer.

Hinge: semelhante ao threshold, entretanto utiliza uma fungao linear, em vez de uma
fungdo por etapas. E uma generalizagio das classes “linear” e “threshold”. Pode caracterizar
um processo que se inicia em um limiar e cresce linearmente (ex. transpiracdo controlada por
estomatos — Merow et al., 2013)

Gain function: uma fungdo penalizada de maéxima verossimilhanga. O MaxEnt
maximiza o ganho como uma regulariza¢do para reduzir o overfitting (Dudik et al., 2004,
PHILLIPS et al. 2006). Dessa forma, encontra-se o modelo que melhor consegue diferenciar
presencas de localidades de background (Merow et al., 2013). O efeito da regularizagao € menor
conforme maior ¢ o numero de presencgas (Merow et al., 2013).

Um outro conjunto de parametrizagdes sao os multiplicadores de regularizagdo
(regularization multipliers), que selecionam features individuais para cada preditor que mais
contribuem para o ajuste do modelo (Merow et al., 2013). Baseia-se em combinacdes de
verossimilhanca e penalidades complexas (Warren & Seifert, 2011; Merow et al., 2013). Pode
ser interpretada também como a adicdo de uma distribuicdo de um prior bayesiano nos
parametros (Goodman, 2003). Ao trabalhar os ajustes dentro das equac¢des complexas do
MaxEnt, a regularizagdo reduz e evita a alta-complexidade e o overfitting (predicdes muito
ajustadas aos dados de treino) do modelo (Elith et al., 2010; Merow et al., 2013). Sao
controladas ao adicionar restricoes e aplicar penalidades as equacdes relacionadas as
intensidades das classes de caracteristicas usadas para construir o modelo (Elith et al., 2010;
Scheglovitova & Anderson, 2013; Morales et al., 2017). Em outras palavras, as diferentes
parametrizacdes evitam que o resultado esteja muito ajustado aos dados de treino utilizados,
oferecendo uma certa flexibilidade para prever areas de adequabilidade (Phillips, 2017). Por
padrao, ¢ utilizado o valor de 1, valores abaixo disso levam a resultados mais localizados e
ajustados aos dados de treino, enquanto valores maiores levam a resultados mais dispersos
(Phillips, 2017). Dessa forma, ¢ importante considerar uma amplitude de multiplicadores de

regularizacdo ao calibrar os modelos candidatos e, a partir das métricas de significancia
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estatistica, acuracia de predi¢cao e complexidade, escolher a configuragao que melhor se ajusta

ao modelo (Cobos et al., 2019b).

2.3 METRICAS DE AVALIACAO DOS MODELOS

Uma das métricas possiveis para identificar o ajuste dos modelos ¢ 0o AUC ROC (area
abaixo da curva ROC). A curva € construida a partir dos valores de sensibilidade (propor¢ao de
presencas conhecidas preditas como areas de presenca), no eixo Y, contra os valores de 1 -
especificidade (propor¢ao de auséncias conhecidas preditas como presengas, chamada também
de taxa de falsos positivos ou erros de comissao) no eixo X. Os calculos de AUC assumem que
os erros de comissdo variam de 0 a 1, o que em geral ndo ocorre em modelos de predicao
(Peterson et al., 2008). Nos modelos construidos no MaxEnt, como mencionado anteriormente,
sdo utilizados pontos de background, que contemplam tanto possiveis auséncias como também
presencas desconhecidas, o que nao segue a légica do AUC em levar em conta presencgas versus
auséncias verdadeiras (Merow et al., 2013). Por conta dos fatores mencionados, os calculos de
AUC nao sao recomendados para modelos preditivos (como os modelos de nicho ecologico),
considerando que valores baixos de AUC (proximos a 0,5) podem ser artificialmente
decorrentes do modelo ndo prever ao longo de todo o espectro de erros de comissdo (Peterson
et al., 2008). De outro modo, valores altos de AUC (>0,9) podem estar presentes em modelos
com taxas de omissao maiores do que o desejado (Osorio-Olvera et al., 2020). Tendo isso como
problema, Peterson e colaboradores (2008) propuseram uma modificacao da analise de ROC
que considera apenas o subconjunto onde ha predi¢des dentro do espectro, estando no eixo X a
proporc¢ao da area total predita como presencas. Além disso, essa modificacdo torna a analise
completamente independente dos dados de auséncia (Peterson et al., 2008). Essa modificacao
¢ chamada de ROC parcial (ou partial ROC) e € seguida na metodologia deste trabalho como a
métrica de significancia estatistica (Cobos et al., 2019a; Peterson et al., 2008).

Em propostas de modelagem de nicho, foi demonstrado que a taxa de omissdo (o
quanto um modelo falha em detectar presencas conhecidas como areas de presenca, falsos
negativos) ¢ mais importante para distinguir os modelos bons dos ruins (Anderson et al., 2003;
Peterson et al., 2008). Dessa forma, um modelo que erra ao omitir dados de presencas
conhecidas deve ser considerado mais falho do que um modelo que prevé adequabilidade em
areas de ocorréncias desconhecidas (Raxworthy et al., 2003). Na andalise de ROC parcial, os
valores de AUC sdo calculados estritamente dentro da taxa de erro por omissao permitida, como

forma de levar em conta a habilidade preditiva do modelo. A taxa de erro permitido pode ser
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igual a zero (E = 0) se os dados utilizados sao de extrema qualidade, ou pode assumir valores
maiores ao aceitar que pode haver erros nos dados utilizados. A significancia estatistica do ROC
parcial, ao comparar os AUCs com a predi¢ao nula (= 0,5), deve ser acessada por médias de
réplicas por bootstrapping (Peterson et al., 2008). Aqui ¢ atribuido o valor recomendado de E
= 5%, que corresponde também ao valor de taxa de omissao utilizado no critério de habilidade

preditiva da sele¢ao dos melhores modelos (Cobos et al., 2019b).

2.4 REGIAO GEOGRAFICA DE INTERESSE

A regido geografica foco do estudo € o sul da América do Sul, denominada Southern
South America (SSA) na classificagdo das regides de referéncia do 5° Relatério (ARS) do IPCC
(Van Oldenborgh et al., 2013). Essas regides de referéncia climatica foram definidas por
Christensen e colaboradores (2013) para andlises subcontinentais de dados de modelos
climaticos e demonstraram-se consistentes em escalas regionais sob os efeitos de escala global
de mudangas climaticas (IPCC, 2014). Recentemente, Iturbide e colaboradores (2020)
atualizaram a classificacao, para o 6° relatério do IPCC (AR6), apresentando novas subdivisdes
dentro das divisdes de Christensen e colaboradores (2013). O objetivo dessas revisoes das
regides climaticas objetiva aumentar a consisténcia climatica de regides subcontinentais,
propondo divisdes de grande coeréncia climdtica, a partir de sinteses de tendéncias climaticas
historicas e proje¢des de mudangas futuras (Iturbide et al., 2020). A delimitacdo das regides
seguiu como principios basicos a consisténcia climatica dentro das regides e a melhor
representacdo das caracteristicas climdticas regionais (Iturbide et al., 2020). Na nova
classificagdo (Iturbide et al., 2020), sdo propostas 46 regides terrestres € 15 regides oceanicas,
sendo que a regidao de interesse para este trabalho ¢ a Southeastern South America (SES). Os
limites sdo basicamente os mesmos, com alteragdes apenas nos limites sul da regido SSA do
ARS, delimitando como Southern South America apenas a por¢ao mais ao sul do continente,
contendo predominantemente areas desérticas (Iturbide et al., 2020). Portanto, houve apenas
um refinamento da classificagdo antiga, a fim de assegurar maior consisténcia climatica nas
regides (Iturbide et al., 2020). O limite norte das regides SSA e SES situam-se na latitude de
20° Sul, um pouco acima do Tropico de Sagitario (23°27'S). Dessa forma, o recorte seguido

reflete também o que podemos chamar de fauna subtropical de abelhas na América do Sul.

2.4.1 Relagao da regido de interesse com o gradiente latitudinal de diversidade de abelhas
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Existe a generalizagdo de que, para a maioria dos grupos de organismos, a diversidade
¢ maior quanto mais proximo da Linha do Equador e decai conforme aumenta a latitude
(Hillebrand, 2004). Entretanto, para alguns grupos o contrario ¢ observado (Willig et al., 2003).
Assim encontra-se maiores abundancias e riquezas de abelhas em zonas de clima temperado
quente, como ¢ generalizado por Michener (1979). Especialmente em areas xéricas da América
do Sul, em que alguns grupos mais antigos de abelhas sobreviveram e onde, presumivelmente,
diversos grupos se originaram (Michener, 1979). Inclusive, reconstru¢cdes biogeograficas,
evidéncias filogendmicas e fosseis indicam a origem das abelhas para o comego do Cretaceo
(~124 Ma) no oeste do Gondwana, pouco antes da separagio entre Africa e América do Sul
(Michener, 1979; Almeida et al., 2023). As condig¢des climaticas das areas temperadas de clima
xérico também levam ao florescimento simultaneo de diferentes plantas, possibilitando a
atividade simultanea de diferentes abelhas (Michener, 1979). Nessas condi¢des, ocorre maior
presenga de abelhas especialistas florais, considerando que a especializacdo diminui a
competicdo por recursos florais, a0 mesmo tempo que aumenta a eficicia na polinizagdo
(Michener, 1979).

Com enfoque na regido Neotropical, Michener (1979) constatou que areas do sul do
Brasil até a Argentina apresentam faunas mais especiosas de abelhas, comparando com as areas
mais ao norte, o que foi suportado por analises recentes da diversidade global de abelhas (Orr
et al., 2023). Uma possivel explicagdo esta na relacdo negativa das abelhas com o aumento da
precipitacdo anual, observada em menores latitudes (Faria Jr. & Gongalves, 2013). Além da
restri¢do nas atividades de forrageio, a alta precipitacdo também se torna um impeditivo para
abelhas cuja nidificacdo ocorre em solo (Michener, 1979). A nidificagdo em solo ocorre em
aproximadamente 65% das espécies de abelhas (Michener, 2007), o que explica em partes o
gradiente inverso de diversidade em relacdo a latitude.

Vale ressaltar que diferentes grupos taxondmicos apresentam diferentes padrdes de
diversidade em relagdo ao gradiente latitudinal. Um exemplo encontra-se nas chamadas abelhas
de lingua curta (para América do Sul: Andreninae, Colletinae e Halictinae), que apresentam
maior diversidade em maiores latitudes (Sakagami et al., 1967; Michener, 1979; Roubik, 1989).
Por outro lado, a relagdo contraria com a latitude é encontrada para clados de abelhas que sao
mais especiosos em areas de florestas em baixas latitudes, como as abelhas-sem-ferrao
(Meliponini), em que a maioria nidifica acima do solo, e abelhas-das-orquideas (Euglossini),
em que todas nidificam acima do solo (Moure, 1967; Roubik & Hanson, 2004). As abelhas
coletoras de 6leo Centridini e algumas Tapinotaspidini sdo grupos caracteristicos pela forte

relacdo com formagdes vegetais abertas na regido Neotropical (Aguiar & Melo, 2008; Silveira
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& Campos, 1995; Zanella, 2002), portanto, mais distantes da Linha do Equador. Em outro
escopo, ao investigar a fauna de abelhas de areas de altas altitudes no sudeste do Brasil, Silveira
e Cure (1993) reconheceram diferentes padroes de distribuicdo geografica, destacando espécies
restritas as montanhas do sudeste brasileiro, assim como espécies abundantes nessas montanhas
e cuja distribuicao se estende a areas baixas ao sul, até aproximadamente 24° de latitude sul.
Essas espécies estdo relacionadas a climas mais amenos (Silveira & Cure, 1993), com limites
de distribuicao dentro da regido de interesse do presente estudo, possivelmente estando bastante
suscetiveis ao aumento de temperatura com as mudangas climaticas.

O ideal, de fato, seria investigar todas as espécies conhecidas para a regido. Entretanto,
nao ¢ algo viavel a curto prazo, dado o tempo dedicado a curadoria dos dados de ocorréncia e
os procedimentos de modelagem para cada espécie. Além das limitagdes praticas, ha problemas
relacionados aos déficits de biodiversidade (Hortal et al., 2015). H4 grandes lacunas de
conhecimento sobre a distribuicdo da grande maior parte das espécies de abelhas conhecidas
(Orr et al., 2023), muitas delas com pouquissimos pontos de ocorréncia (déficit Wallaceano —
Hortal et al., 2015). Além disso, muitos grupos de abelhas nao estdo com a taxonomia resolvida,
sem revisoes taxondmicas para se ter maior confiabilidade quanto as identidades das espécies
(déficit Linneano — Whittaker et al., 2005; Hortal et al., 2015). Por fim, as lacunas sdo maiores
ainda quando se fala em relagdes filogenéticas entre as espécies dentro de seus respectivos
géneros (déficit Darwiniano — Diniz-Filho et al, 2013; Hortal et al., 2015). Por isso, o critério
de inclusdo de espécies passou também por esses déficits de biodiversidade. Embora nao
contemple toda a diversidade conhecida, as espécies selecionadas sdo relativamente bem
amostradas, com a distribui¢do bem conhecida, taxonomia bem resolvida e, sempre que
possivel, de grupos com relagdes filogenéticas compreendidas. Dessa forma, buscou-se
representar a diversidade de abelhas, em termos taxondmicos, evolutivos e ecologicos, a partir

de espécies relativamente bem amostradas e bem conhecidas.
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3 MATERIAL E METODOS

3.1 CRITERIO DE INCLUSAO DE ESPECIES

Para selecionar as espécies dentro da regido de interesse, foi seguido o seguinte critério
de inclusdo:

1. Espécies com ocorréncia predominantemente abaixo do limite norte da regido

climatica SSA (Southern South America — Sul da América do Sul), segundo a

classificagdo utilizada pelo IPCC das regides de referéncia ARS (https://www.ipcc-

data.org/guidelines/pages/ar5_regions.html)

2. Ao menos uma espécie de cada uma das cinco subfamilias que ocorrem na

América do Sul. Foi considerada a diversidade dentro de cada subfamilia, escolhendo

mais representantes das linhagens de Apinae e Halictinae, as mais diversas.

3. Inclusdo de espécies de diferentes grupos funcionais, considerando trés classes

de atributos bem conhecidos para as abelhas: comportamento social, substrato de

nidificacao e especializacdo em recursos.

4.  Taxonomia bem resolvida, considerada como revisido taxonOmica recente

(altimas quatro décadas), garantindo estabilidade do nome vélido.

5. Adicionalmente aos critérios acima, para algumas espécies, com relagdes

filogenéticas bem conhecidas, foram selecionadas espécies proximamente

relacionadas (do mesmo género e, se possivel, com relagdo de grupo-irmao conhecida)

cuja distribuicdo estd mais ao norte, remetendo a processos de especiagdo alopatrica.

6.  Facil reconhecimento e diagnose, para ndo ocorrer equivocos de identificagao,

além de permitir a validagdo de identificagdo de registros em plataformas de ciéncia

cidada (ex. iNaturalist).

A partir disso, foram selecionadas 26 espécies, sendo 20 espécies ocorrendo na regiao
de interesse e seis espécies adicionais com distribui¢do mais ao norte, para a comparagao par a
par (TABELA 1). A lista completa de ocorréncias compiladas por espécie (e respectivas

referéncias) pode ser acessada no Anexo A.
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TABELA 1| — ESPECIES SELECIONADAS, ORGANIZADAS EM SUBFAMILIAS E TRIBOS. (N) REFERE-
SE AO NUMERO DE OCORRENCIAS UTILIZADAS PARA A CONSTRUCAO DOS MODELOS.
COMPORTAMENTO SOCIAL: (S) SOLITARIA, (E) EUSSOCIAL. SUBSTRATO DE NIDIFICACAO: (SO)
SOLO, (AS) ACIMA DO SOLO. ESPECIALIZACAO FLORAL: (E) ESPECIALISTA, (G) GENERALISTA.
ESPECIES SELECIONADAS PARA AS COMPARACOES DE SOBREPOSICAO GEOGRAFICA.

Espécie de abelha N  Comp. soc. nsitlilibﬁsct;lggo il'i:(zll')a
ANDRENINAE
Calliopsini
1. Callonychium (Callonychium) petuniae Cure & Wittmann, 1990 28 S SO E
APINAE
Bombini
2. Bombus (Fervidobombus) bellicosus Smith, 1879 85 E AS G
3. Bombus (Fervidobombus) brasiliensis Lepeletier, 1836 ¢ 128 E AS G
Eucerini
4. Peponapis fervens (Smith, 1879) 61 S SO E
Meliponini
5. Lestrimelitta sulina Marchi & Melo, 2006 15 E AS G
6. Mourella caerulea (Friese, 1900) 58 E SO G
Tapinotaspidini
7. Caenonomada bruneri Ashmead, 1899 44 S SO
8. Lanthanomelissa betinae Urban, 1995 48 S SO
Xylocopini
9. Xylocopa (Neoxylocopa) augusti Lepeletier, 1841 213 S AS G
COLLETINAE
Diphaglossini
10. Caupolicana lugubris Smith, 1878 30 S SO G
Neopasiphaeini
11. Tetraglossula anthracina (Michener, 1989) ¢ 21 S SO
12. Tetraglossula franki (Friese, 1908) 12 S SO E
HALICTINAE
Augochlorini
13. Augochlora (Augochlora) braziliensis (Vachal, 1911) ¢ 78 E AS G
14. Augochlora (Augochlora) daphnis Smith, 1853 157 E AS G
15. Neocorynura dilutipes (Vachal, 1904) 40 S SO G
16. Paroxystoglossa brachycera Moure, 1960 16 S SO G
17. Paroxystoglossa jocasta (Schrottky, 1910) ¢ 17 S SO G
18. Rhinocorynura inflaticeps (Ducke, 1906) « 9 E SO G
19. Rhinocorynura vernoniae (Schrottky, 1914) 24 E SO G
20. Thectochlora alaris (Vachal, 1904) ¢ 70 S SO G
21. Thectochlora basiatra (Strand, 1910) 23 S SO G
22. Thectochlora hamata Gongalves & Melo, 2006 12 S SO G
MEGACHILINAE
Anthidiini
23. Anthodioctes claudii Urban, 1999 12 S AS G
24. Moureanthidium paranaense Urban, 1995 10 S AS G
Lithurgini
25. Lithurgopsis rufiventris (Friese, 1908) 22 S AS

26. Microthurge pygmaeus (Friese, 1908) 20 S AS
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Para fins comparativos, as classes de tragos funcionais foram simplificadas, de modo
a permitir comparagdes pareadas com o numero limitado de espécies selecionadas. Dessa
forma, as espécies foram classificadas conforme comportamento social, substrato de
nidificacdo e especializacdo alimentar. Em relagdo ao comportamento social, as espécies
eussociais e primitivamente eussociais foram agrupadas como “eussociais”, enquanto as demais
foram agrupadas como “solitarias”. Quanto ao substrato de nidificagdo, foi simplificado em
duas classes, as que nidificam em solo (ou abaixo do solo) e as que nidificam acima do solo
(incluindo as de cavidade e que constroem ninhos externos). J& quanto a especializagado floral,
as abelhas sdo classificadas como especialistas (oligoléticas, especializadas em pdlen de poucas
espécies de plantas, em geral de uma mesma familia botanica, e coletoras de 6leos florais) e
generalistas. As informagdes de tragos funcionais foram obtidas a partir de Michener (2007) e

literatura especializada.

3.2 DADOS DE DISTRIBUICAO

Os dados de distribuicao foram obtidos individualmente para cada espécie através de
buscas nas bases de dados de biodiversidade speciesLink e Global Biodiversity Information
Facility (GBIF), registros de ciéncia-cidada na plataforma iNaturalist e busca na literatura
especializada em publicagdes taxonOmicas e inventarios de fauna de abelhas — neste ltimo,
considerando apenas trabalhos com a identificagdo taxondmica certificada por especialistas.
Foram incluidos também registros ndo publicados de espécimes depositados na Colegao
Entomologica Pe. Jesus Santiago Moure (DZUP) e na Colecao Entomolégica Prof. J. M. F.
Camargo (RPSP). Para os registros obtidos no iNaturalist, foram feitas checagens de
identificacdo em cada um dos registros, com a exclusdo dos registros em que a diagnose da
espécie nao € possivel pela foto disponivel. Os registros com coordenadas obscuras (privadas)
ou imprecisas (registros que apresentam acuracia acima de lkm) foram excluidos, pois foi
apontado que a inclusdo desses dados imprecisos ou obscuros gera modelos com predi¢des
erroneas e com performances comprometidas (Contreras-Diaz et al., 2023). Para B. bellicosus,
foram excluidos os dados historicos de ocorréncias nas regides do Parana onde encontra-se
extinta localmente (Martins & Melo, 2009; Martins et al., 2015), ndo sendo detectada desde a
década de 1990. O mesmo foi feito para X. augusti, cujas ocorréncias para o estado de Sao
Paulo (década de 1940) foram removidas para a constru¢do dos modelos, dada a auséncia de
registros recentes para o estado. Uma vez sendo localidades em que, sabidamente, as espécies

estdo ausentes, a inclusdo desses pontos traria problemas para a constru¢ao dos modelos atuais.



33

A fim de reduzir os problemas relacionados a autocorrelacdo espacial, para cada
espécie, os dados de ocorréncia passaram pelo processo de rarefacdo espacial a uma distancia
de 10 km em raio utilizando o pacote “spThin” (Aiello-Lammens et al., 2015) no ambiente R
(R Core Team, 2022) versao 4.2.2. Este processo consiste em desenhar buffers, com o raio
estipulado, ao redor dos pontos de ocorréncia € manter apenas um registro em areas de
sobreposicao (Aiello-Lammens et al., 2015). Para cada conjunto de dados, foram feitas 20
réplicas e escolhida a réplica que manteve o maior nimero de pontos. Quando mais de uma
réplica apresentou o mesmo numero de pontos, escolheu-se aleatoriamente uma das réplicas. O
valor de distancia escolhido reduz o efeito de viés de amostragem, dada a densidade de pontos
de ocorréncia, a0 mesmo tempo que evita a exclusdo das condi¢gdes ambientais em areas muito
heterogéneas, considerando a resolu¢do das camadas ambientais utilizadas (Gonzalez et al.,
2021). Por fim, os pontos de ocorréncia resultantes da rarefagdo foram separados aleatoriamente
em 50% para treino (calibragdo) e 50% testagem dos modelos, utilizando o pacote “kuenm”

(Cobos et al., 2019a)

3.3 DADOS CLIMATICOS

Os dados climaticos foram obtidos a partir do WorldClim versao 2.1 (Fick & Hijmans,
2017), que disponibiliza 19 wvariaveis bioclimaticas (https://www.worldclim.org/
data/index.html). Optou-se por usar as variaveis com resolugdo de 2,5 arco-minutos,
considerando a precisao das coordenadas utilizadas (Gonzalez et al., 2021). Tais varidveis
derivam de interpolagdes dos dados referentes as médias mensais de temperatura e precipitacdo
(Hijmans et al., 2005). A série historica de 1970-2000 ¢ considerada para os dados do presente.
Os dados climaticos futuros foram obtidos também no WorldClim para as trajetorias climaticas
do ultimo relatorio do IPCC (CMIP6), seguindo a trajetéria intermedidria (SSP245) e a
trajetoria mais pessimista (SSP585). Foram excluidas previamente as quatro variaveis que
combinam precipitagdo e temperatura na mesma camada (BIOOS: temperatura média do
trimestre mais imido; BIO09: temperatura média do trimestre mais seco; BIO18: precipitacao
do trimestre mais quente; e BIO19: precipitagdo do trimestre mais frio), pois estas apresentam
anomalias espaciais na forma de descontinuidades entre pixels vizinhos, nao sendo
recomendadas para o uso em modelos de nicho ecoldgico (Escobar et al., 2014; Booth, 2022).
Com as 15 variaveis restantes (TABELA 2), para area de calibragdo de cada uma das espécies,
foram feitas Analises de Componentes Principais (PCA), com as variaveis padronizadas (com

média igual a 0 e desvio padrao igual a 1), a fim de reduzir a dimensionalidade das variaveis
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preditoras. A selecdo de variaveis por PCA para modelagem de nicho é recomendada por ser
eficaz em diminuir as taxas de omissao, colinearidade e dimensionalidade dos dados e preservar
a variancia (Tourne et al., 2019). Foram selecionados os seis primeiros eixos, conforme
recomendado por Cobos e colaboradores (2019b). De modo a assegurar a transferibilidade e
comparabilidade, foram extraidos os seis principais eixos de cada modelo e cenario climatico
futuro, a partir das mesmas rotagdes dos PCs com os dados do presente — mantendo a estrutura
de relagdo entre as varidveis. A partir dos 6 primeiros eixos de cada PCA, foram preparados 4
conjuntos de variaveis preditoras a serem usadas na calibragdo dos modelos (conjunto 1: 6
primeiros €ixos; conjunto 2: 5 primeiros eixos; conjunto 3: 4 primeiros eixos; conjunto 4: 3
primeiros eixos). Este procedimento foi proposto por Cobos et al. (2019b), e ¢ disponibilizado
no pacote “hkuenm” (Cobos et al., 2019a) no R, e ¢ sugerido como uma opc¢do de sele¢dao

otimizada de variaveis para modelagem ecologica de nicho.

TABELA 2 — AS 19 VARIAVEIS CLIMATICAS DO WORLDCLIM V. 2.1, INDICANDO AS 15
SELECIONADAS E AS 4 EXCLUIDAS PREVIAMENTE.

Incluidas Excluidas

BIOO1: Temperatura média anual

BIO02: Amplitude diurna média (média mensal de
(temp. max. - temp. min))

BIOO03: Isotermalidade ((BIO02/BIO07) x 100)
BIO04: Sazonalidade de temperatura (sd x 100)
BIOO05: Temperatura maxima do més mais quente
BIO06: Temperatura minima do més mais frio
BIO07: Amplitude térmica anual (BIO05-BIO06)

BIOO08: Temperatura média do trimestre mais imido

BIO09: Temperatura média do trimestre mais seco

BIO10: Temperatura média do trimestre mais quente

BIO11: Temperatura média do trimestre mais frio

BIO12: Precipitagdo anual

BIO13: Precipita¢do do més mais umido

BIO14: Precipitagdo do més mais seco

BIO15: Sazonalidade de precipitagdo (coeficiente de

variagao)

BIO16: Precipitagd@o do trimestre mais umido

BIO17: Precipitacao do trimestre mais seco
BIO18: Precipitagdo do trimestre mais quente
BIO19: Precipitacdo do trimestre mais seco
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Para as projecdes futuras, foram selecionados dois cenarios para 2050 (2041-2060):
1) SSP245 — cenario “otimista’ de desenvolvimento e emissdo de gases de efeito estufa,
transitando para menores emissdes, assegurando um aquecimento abaixo de 2°C até o fim do
século (IPCC, 2022). 2) SSP585 — cenario pessimista, mantendo as emissdes de gases de efeito
estufa sem restri¢oes, elevando o aquecimento médio do planeta a mais de 2°C (IPCC, 2022).
Essa ¢ uma escolha comum para projecdes futuras para comparar os impactos de dois cenarios
de mudancas climaticas bastante diferentes e plausiveis. A escolha das proje¢des para 2050
(2041-2060) justifica-se pela proximidade temporal de poucas décadas, buscando resultados

que deem suporte para tomadas de decisdo rapidas frente a urgéncia climatica.

3.4 SELECAO DOS MODELOS DE CIRCULACAO GLOBAL (GCMS)

Para as previsdes climaticas frente aos diferentes cendrios, ha uma vasta e crescente
diversidade de Modelos de Circulagdo Global (GCMs), desenvolvidos por diferentes grupos de
pesquisa em todo o mundo (Parding et al., 2020). Cada um leva em conta diferentes nuances e
formas de lidar com as incertezas do clima no planeta e fatores ligados ao desenvolvimento
humano (Parding et al., 2020). Havendo dezenas de possibilidades de GCMs, esses representam
uma das principais fontes de incertezas nos resultados obtidos em modelos preditivos de nicho
ecoldgico frente as mudancas climaticas (Diniz-Filho et al., 2009). Dessa forma, a sele¢ao
arbitraria de GCMs pode resultar em modelos inconsistentes € com maiores incertezas (Diniz-
Filho et al., 2009). Além disso, ¢ conhecido que cada GCM ¢ mais consistente nas previsoes
climaticas de certas regides em detrimento de outras (Parding et al., 2020). Portanto, a selecio
dos GCMs deve seguir critérios que permitam selecionar um conjunto que melhor represente a
regido climéatica de interesse, incluindo diferentes modelos que, quando combinados, oferecem
menores fontes de incertezas e resultados de maior confiabilidade em mapas de consenso
(Diniz-Filho et al., 2009). Tendo isso, recentemente, algumas propostas de metodologias e
ferramentas para a sele¢@o de GCMs foram desenvolvidas e publicadas (ex. Fajardo et al., 2020;
Parding et al., 2020)

A selecao dos GCMs foi feita utilizando a ferramenta online e gratuita GCMeval
(https://gcmeval.met.no/), proposta por Parding e colaboradores (2020). A ferramenta realiza
calculos dos atributos de performance de cada um dos GCMs ¢ os classifica em rankings. As
avaliagdes levam em conta até duas regides de interesse, além de considerar diferentes variaveis
de temperatura e precipitacdo e estagdes do ano, que podem receber pesos diferenciados,

conforme defini¢do do usuario. As pontuacdes sdo calculadas para cada um dos GCMs
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disponiveis, baseando-se na comparagao dos modelos com um conjunto de dados referencial,
que representa o periodo recente (1980-2010).

Os célculos sdo feitos com base em quatro métricas: 1. O viés absoluto do GCM com
os dados de referéncia (a diferenca entre as médias dos dois conjuntos de dados); 2. A correlagdo
espacial do GCM e dos dados de referéncia (indica se o modelo e os dados de referéncia tém
uma estrutura espacial similar); 3. A razdo do desvio padrao espacial do GCM e dos dados de
referéncia (compara a variabilidade espacial dos conjuntos de dados); 4. A raiz quadrada do
erro médio da média anual do ciclo do GCM comparado com os dados de referéncia (representa
a magnitude média das diferengas entre os ciclos anuais do GCM e dos dados de referéncia),
como descrito por Parding e colaboradores (2020).

As regides que podem ser selecionadas seguem a classificagao de regides climaticas de
referéncia do AR5 do IPCC para andlises subcontinentais (Christensen et al., 2013). Nao
havendo atualizagdes utilizando a classificacao refinada do AR6, foi utilizada esta ferramenta
disponivel — além de que se justifica pela grande semelhanca e utilidade das duas classificacdes.
Sabendo que diferentes GCMs exibem desempenhos distintos para cada regido climatica, a
sele¢ao dos GCMs depende da distribuicdo conhecida da espécie em questdo. Dessa forma, foi
considerado mais adequado incluir como critério de selecdo de GCMs a regido focal SSA
(Southeastern South America, do ARS). Para os demais parametros, manteve-se 0 mesmo peso
do default, nao havendo justificativas bioldgicas para a pesagem diferencial. Além disso, foram
utilizados apenas os dados do CMIP6 para a selecao de GCMs, sendo que foi considerado
apenas os cenarios disponiveis no relatério mais recente do IPCC. Com isso, foram

selecionados trés GCMs para as projecdes futuras (TABELA 3).

TABELA 3 — MODELOS DE CIRCULACAO GLOBAL (GCMs) SELECIONADOS, A PARTIR DA
FERRAMENTA GCMeval, PARA AS PROJECOES FUTURAS.

GCM Centro de modelagem / Nacao
EC-Earth3-Veg EC-EARTH consortium/Europa
HadGEM3-GC31-LL Met Office Hadley Centre/UK
MPI-ESM1-2-HR Max Planck Institute for

Meteorology/Alemanha

3.5 SELECAO DAS AREAS DE CALIBRACAO DOS MODELOS

Como mencionado anteriormente, foi escolhida a abordagem de selecdo de areas de

calibracao baseada em simulacdes de dispersao, proposta por Machado-Stredel e colaboradores
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(2021a). Foram obtidas as camadas climaticas para dois cenarios: presente ¢ Ultimo Maximo
Glacial (LGM). Para o cenario presente, foram utilizadas as camadas climaticas ja mencionadas
do WordIClim v. 2.1, enquanto as camadas climaticas do LGM foram obtidas a partir dos dados
do CMIP5 do modelo cclgmbi (disponivel em: http://biogeo.ucdavis.edu/data/
climate/cmip5/lgm/cclgmbi 2-5m.zip). Ambos os cendrios na resolugdo de 2,5 arc-minutos. As
camadas climaticas foram recortadas para uma regido de interesse em que as simulacoes de
dispersdo ocorreram. Essa regido foi selecionada para cada espécie, considerando 10 graus a
mais nos limites minimos e méaximos de latitude e longitude (ex. se a distribui¢do da espécie
ocorre entre -55 e -22 de longitude e entre -30 e -22 de latitude, foi feito um recorte de limites
-65 e -12 de longitude e -40 e -12 de latitude). Os cenarios climéaticos, considerando 10 mil anos
de estabilidade climatica em cada (LGM e presente) e 5 mil anos de transicdo, ¢ uma
aproximagao simplificada do que ¢ conhecido sobre o clima do passado recente no planeta
(Clark et al., 2012). As simulagdes foram feitas no R utilizando os pacotes “grinnell” (Machado-
Stredel et al., 2021b) e “ellipsenm” (Cobos et al., 2022), enquanto para o processamento das
camadas climaticas foram utilizados os pacotes “raster” (Hijmans et al., 2019), “rgdal” (Bivand
etal., 2019) e “rgeos” (Bivand & Rundel, 2019). A parametrizagao utilizada para as simulagdes

esta descrita abaixo na Tabela 4.

TABELA 4 — PARAMETROS UTILIZADOS NO PACOTE grinnell PARA AS SIMULACOES, BREVE
DESCRICAO DE CADA PARAMETRO E O VALOR UTILIZADO. (*) REFERE-SE AOS VALORES
DEFAULT. ADAPTADO DE MACHADO-STREDEL E COLABORADORES (2021a).

(continua)
Parametro Descri¢ao Valor

Proporgao dos registros de ocorréncia para serem utilizados
Starting proportion o ) . 0,5%
como pontos iniciais da simulag@o

Porcentagem de ocorréncias a serem deixados de fora do
Suitability threshold o ) ) 0,01
elipsoide representando nichos ecoldgicos

Fungdo de densidade de probabilidade dos movimentos dos
Dispersal kernel dispersores (em nimero de células) para qualquer posi¢@o Normal*
relativa ao lugar de origem
Valor de desvio padrdo que determina a amplitude do Kernel
Kernel standard deviation (SD) ) 1*
de dispersao
Numero de iteragdes em que os eventos de dispersao ocorrem
Number of dispersal events (t) ) ) 25%
a partir de todas as células colonizadas durante cada periodo

‘ ) Numero de dispersores que se movem de cada célula
Maximum number of dispersers

colonizada (por evento de dispersao) de acordo com a sua 2%
(NdMax)

adequabilidade.
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(continuagao)

Parametro Descri¢ao Valor

Numero de vezes que a simulacdo € repetida com diferentes
Number of replicates (N) ) o 10*
subconjuntos das populagdes "iniciais"

Time of transition period from  Milhares de anos para o periodo de transi¢do da condi¢do do

5*
past to glacial conditions passado (semelhante ao presente) para o glacial (LGM)
Milhares de anos em que as condigoes glaciais (LGM) se
Time of glacial period 10*
mantenham
Time of transition period from  Milhares de anos para o periodo de transi¢ao das condi¢des 5%
glacial to current-like period glaciais (LGM) para as condigdes atuais

Milhares de anos em que as condi¢des semelhantes as atuais
Time of current-like period 10*
se mantenham

Total simulation period Milhares de anos para a simulagdo completa 30%

Scenario span Milhares de anos de cada cenario em que condigdo ¢ mantida 1*

Porcentagem da cauda inferior da distribuicao a ser
Accessibility threshold descartada ao selecionar o subconjunto de células mais 5%

frequentemente acessadas durante a simulagio

Para Xylocopa augusti, que foi recentemente introduzida de forma acidental no Chile
(Montalva et al., 2013), as simulagdes foram feitas apenas com as ocorréncias presentes na
regido de distribui¢do nativa da espécie, enquanto os registros ndo-nativos foram utilizados para
delimitar uma érea de calibracdo complementar baseada em buffers de 200 km em cada um
desses registros. O raio de 200 km dos buffers foi escolhido para acessar predicdes na
distribuicao também na area ndo-nativa, a partir das ocorréncias detectadas no presente. Dessa
forma, a 4area de -calibragdo para X augusti, excepcionalmente, consistiu na

complementariedade dessas duas abordagens.

3.6 CALIBRACAO, AVALIACAO E ESCOLHA DOS MELHORES MODELOS

Para a constru¢do dos modelos, foi seguida a metodologia proposta por Cobos e
colaboradores (2019b), em uma abordagem chamada pelos autores de “testagem exaustiva de
todas as combinagdes de variaveis”. A utilidade do método ¢ identificar o conjunto mais

adequado de variaveis preditoras, assim como as configuragdes mais adequadas dos parametros
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do MaxEnt, para o conjunto de dados usados para o estudo em questao (Cobos et al., 2019b).
Em relagdao aos métodos heuristicos (ex. Jackknife, VIF, BRT) comumente utilizados para a
selecdo de variaveis, o método de testagem exaustiva ¢ a alternativa presente que melhor lida
com problemas de overfitting (isto ¢, quando o modelo apresenta desempenho excelente nos
dados de treino, entretanto, apresenta alta taxa elevada de erro com os dados de teste) e
underfitting (isto €, quando a taxa de erro ja € elevada nos dados de treino) (Cobos et al., 2019b).
A metodologia de testagem exaustiva para a selecdo de modelos ¢ possibilitada, de maneira
replicavel e de facil execugdo e compreensdo, pelo pacote kuenm (Cobos et al., 2019a) no R.
Assim sendo, sao considerados para o MaxEnt diferentes combinacdes possiveis de
configuragdes de parametros, sendo estes: oito regularizadores de multiplicagdo (de 0,1 a 1, em
intervalos de 0,3, e de 2 a 5, em intervalos de 1) e sete classes de features (todas as combinagdes
de linear, quadratico e produto). Além disso, sdo utilizados quatro conjuntos dos primeiros eixos
da PCA (conjunto 1: 6 eixos; conjunto 2: 5 eixos; conjunto 3: 4 eixos; conjunto 4: 3 eixos).
Dessa forma, para cada espécie foram calibrados 224 modelos candidatos (todas as
combinagdes de parametros e conjuntos de variaveis preditoras). Os modelos candidatos foram
avaliados quanto a significancia estatistica [ROC parcial (Peterson et al., 2008)], habilidade
preditiva [taxa de omissdo, E = 5% (Anderson et al., 2003)] e complexidade [AICc (Warren &
Seifert, 2011)]. As melhores parametrizacdes foram escolhidas segundo o seguinte critério:

significancia estatistica, taxa de omissdo menor que 5% e delta AICc menor que 2, nesta ordem.

3.7 PROJECOES

Uma vez calibrados os modelos, considerando a area acessivel (M) da espécie, sdo feitas
as projecoes no espago geografico (G). Ao projetar além da area em que o modelo foi calibrado,
precisa-se levar em conta os problemas de extrapolacdo — que ocorre ao atribuir os valores de
adequabilidade para além do recorte de calibragcdo. Como extrapolagdo podemos entender como
areas identificadas, além da area de calibracdo, que apresentam adequabilidade de nicho, mas
que sao muito dissimilares climaticamente do que ¢ adequado dentro da area de calibragdo
(Owens et al., 2013). Os problemas de extrapolagdo ocorrem devido a forma que os modelos
lidam com as curvas de resposta de cada variavel utilizada, podendo extrapolar uma alta
adequabilidade para valores climaticos inexistentes no recorte de calibragdo (Owens et al.,
2013). A limitagdo das areas de projecdes para extensdes que fagam sentido biogeografica e
ecologicamente reduz as areas identificadas como puramente extrapolativas (Guillaumot et al.,

2020). Para avaliar os riscos de extrapolagdo, foram desenvolvidas analises de semelhanca
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ambiental de superficies para identificar areas de extrapolagdo, sendo elas: 1. Multivariate
Environmental Similarity Surfaces (MESS), proposta por Elith e colaboradores (2010); 2.
Mobility-Oriented Parity (MOP), uma adaptacdo refinada do MESS apresentada por Owens e
colaboradores (2013) e que ¢ utilizada no pacote kuenm para acessar os riscos de extrapolagdo
das projecdes. Entretanto, o MOP envolve procedimentos analiticos bastante intensos e pesados
computacionalmente e que demandam muita memodria RAM em extensdes geograficas grandes
(M. E. COBOS, comunicagdo pessoal, junho de 2022), o que pode levar a muitas horas de
processamento para cada espécie. As areas de calibracdo selecionadas a partir de simulacdes de
processos de dispersdo sdo mais rigorosas para identificar os riscos de extrapolagdo do que
outros métodos de selecdo da M comumente utilizados (Machado-Stredel et al., 2021a). Além
disso, ao considerar a robustez do método para a selegdo da M, optou-se por projetar os modelos
apenas nos limites das respectivas areas de calibra¢do — justificando o enfoque em compreender
as alteracdes na adequabilidade climatica e distribui¢des das espécies frente as mudangas
climaticas no futuro préximo.

A partir das melhores parametrizagdes, para cada espécie foram criados modelos finais
considerando o conjunto total de ocorréncias utilizadas na etapa de calibragdo. Para cada
modelo final, foram feitas 10 réplicas por bootstrap projetadas para os cenarios futuros dentro
da area de calibracdo. Para as proje¢des, o MaxEnt precisa lidar com as extrapolagdes (como
cada variavel preditora responde, em termos de adequabilidade, quando sdo feitas projecdes
para além dos limites das condicdes das calibragdes). O MaxEnt apresenta trés possiblidades:
1. Nao extrapolar para além dos limites da calibragdo; 2. Extrapolacdo completa — a
adequabilidade fora dos limites de calibracdo segue a tendéncia dos limites de calibragao; 3.
Extrapolag¢do com clamping — a adequabilidade fora dos limites da calibragdo ¢ igual ao valor
encontrado nesses limites (Merow et al., 2013; Gonzalez et al., 2021). Dessa forma, quando as
curvas de resposta foram em (ou tenderam ao) formato de sino, foi permitida a extrapolacao
completa (isto ¢, a adequabilidade para condigdes além dos limites da calibragao ¢ predita
seguindo a tendéncia da curva de resposta). De outro modo, quando as curvas de respostas eram
truncadas (isto ¢, aumentando e atingindo o valor maximo no limite das condi¢des de

calibragdo), optou-se pela extrapolagdo com clamping (Gonzalez et al., 2021).

3.8 ANALISES POS-MODELOS

Foram extraidas as medianas de todas as réplicas dos modelos finais (dentre as

parametrizacoes escolhidas, quando mais de um conjunto de parametrizagao atingiu o critério
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de inclusdo) para representar as mudangas preditas nos cenarios futuros. Os mapas continuos
de adequabilidade foram transformados em binarios, para definir em duas classes: se cada pixel
¢ adequado ou inadequado para a presenga de uma dada espécie. As areas adequadas foram
definidas como aquelas que apresentaram valores de adequabilidade acima do limiar
equivalente a taxa de omissdao de 5% nas areas de calibragdo (Cobos et al., 2019a, Gonzalez et
al., 2021). Assim sendo, foram obtidos, para cada espécie, sete mapas bindrios de
adequabilidade — um para o presente e trés para cada cendrio futuro (SSP245 e SSP585), sendo
um para cada GCM utilizado. Foram quantificadas, por fim, as mudancas de adequabilidade
nos dois cenarios futuros, classificando as areas em trés categorias: (1) estabilidade (adequada
no presente € no futuro); (2) perda (adequada no presente e inadequada no futuro); (3) ganho
(inadequada no presente e adequada no futuro). Foram consideradas areas de estabilidade
aquelas identificadas como adequadas no presente e que permaneceram adequadas em a0 menos
um GCM. As perdas foram quantificadas como as areas adequadas no presente e inadequadas
nos trés GCMs. As areas de ganho sdo aquelas que sdo inadequadas no presente ¢ que sao
identificadas como adequadas em ao menos um GCM. Essas etapas foram feitas também no
pacote kuenm (Cobos et al., 2019a).

A partir dos valores quantificados, para os dois cendrios climaticos futuros, cada
espécie foi classificada em uma das cinco classes de mudangas de distribui¢do, de acordo com
a proposta de Viza e colaboradores (2023). Sao essas categorias: (1) expandida; (2) deslocada;
(3) inalterada; (4) reduzida e deslocada; (5). reduzida (FIGURA 2). Essas categorias partem dos
valores de porcentagem de aumento e porcentagem de deslocamento. As férmulas, conforme

Viza e colaboradores (2023), sdo as seguintes:

% balanco = [(Zpixelsfuturos — Xpixelspresente) + Xpixelspresente] = 100

% deslocamento = (Xnovospixels + Xpixelsfuturos) * 100

Em outros termos, a porcentagem de aumento corresponde a porcentagem da area de
adequabilidade que aumenta no futuro, da mesma forma que valores negativos informam
porcentagens de diminui¢do. Enquanto a porcentagem de deslocamento informa a porcentagem
da area futura que corresponde a ganhos de adequabilidade. Esses termos podem ser
visualizados em plano cartesiano, em que a porcentagem de balanco ¢ visualizada no eixo X e
a porcentagem de deslocamento no eixo Y (Viza et al., 2023). Assim sendo, as cinco categorias

sao classificadas da seguinte forma:
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1. Expandida: X (entre 10 e +o0), Y (entre 10 a +o0)
2. Deslocada: X (entre -10 ¢ 10), Y (>10)

3. Inalterada: X (entre -10 e 10), Y (entre 0 e 10)
4. Reduzida e deslocada: X <-10,Y > 10

5. Reduzida: X <-10, Y (entre 0 e 10)

Deslocada

Expa ndida

Legenda
[ Inadequado (M)
[_IGanho (1 GCM)
[ Ganho (2 GCMs)
I Ganho (3 GCMs)
[ 1Perda

[ |Estavel (1 GCM)
[0 Estavel (2 GCMs)
Il Estavel (3 GCMs)

C “ Tnalterada

Reduzida

FIGURA 2 — EXEMPLOS DE PROJECOES CATEGORIZADAS NAS CLASSES DE MUDANCAS DE
DISTRIBUICAO. (A) EXPANDIDA (Thectochlora hamata); (B) DESLOCADA (Xylocopa augusti); (C)
INALTERADA (Paroxystoglossa jocasta); (D) REDUZIDA (Caupolicana lugubris). NAO HOUVE NENHUM
CASO DA CLASSE REDUZIDA E DESLOCADA.

Quanto aos pares de espécies proximamente relacionadas, em que uma estd mais ao

sul e outro mais ao norte, foi quantificada a sobreposi¢do das areas de adequabilidade no
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presente e nos cenarios futuros, com o objetivo de acessar se as predi¢des apontam para maiores
ou menores sobreposigdes entre espécies filogeneticamente proximas. Primeiro, para cada par
de espécies foram quantificadas as areas de sobreposi¢do, considerando em porcentagem o
quanto da area total das duas espécies € de sobreposicao. Segundo, foi quantificado quanto a
sobreposicdo representa, em porcentagem, da area apenas da espécie de sul. Tendo isso, foi
possivel acessar as diferengas de sobreposig¢des nas predigdes — com o objetivo de detectar se
as predi¢des apontam para uma maior ou menor sobreposicdo no futuro, podendo discutir
também se as diferencas se devem por perda, ganho ou deslocamento das espécies consideradas.
Esta etapa foi feita no QGIS versao 3.30.0 (QGIS.org, 2023), programa gratuito de
geoprocessamento, a partir dos rasters dos modelos finais.

Todas as figuras com mapas foram feitas também no QGIS. Para cada cenario, os rasters
em formato binario de adequabilidade para cada espécie foram empilhados e visualizados em
mapas de riqueza. Embora ndo reflita a riqueza real de abelhas, essa abordagem ¢ uma forma
de acessar as predigdes da riqueza para o conjunto de espécies aqui consideradas, assim como
separando por grupos funcionais. Foram visualizadas também as predigdes para cada espécie,
conforme as areas de estabilidade, perda e ganho (Anexo I). As visualizagcdes dos dados em
graficos de barra, boxplots e graficos de dispersdo foram feitos no R, utilizando os pacotes
“ggplot2” (Wickham, 2016), “tidyverse” (Wickham et al., 2019), “hrbrthemes” (Rudis, 2020),
“viridis” (Garnier et al., 2023).

As simulacdes de dispersao (para delimitacao da M), os resultados das calibragdes dos
modelos, os modelos finais selecionados e as projecdes geradas podem ser acessados através

do link disponibilizado no APENDICE 1.
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4 RESULTADOS

O numero de modelos selecionados variou expressivamente entre as espécies (de um
anove modelos selecionados por espécie). As parametrizagdes selecionadas variaram dentro de
todo o espectro de possibilidades de reguladores de multiplicacdo e de classes de atributos,
assim como diferentes conjuntos de variaveis preditoras. Isso indica que diferentes
parametrizagdes possibilitaram modelos robustos, com grande capacidade preditiva, uma vez
que todos os modelos selecionados atingiram os critérios de sele¢io (APENDICE 2).

As areas que se mantiveram estaveis em adequabilidade (do presente para o futuro)
foram predominantes em relagdo as de perda e ganho, com uma média de estabilidade de quase
60% para o conjunto total de espécies nos dois cenarios (TABELA 5). As diferencas do cenario
otimista (SSP245) para o pessimista (SSP585) sdo pouco expressivas, apresentando média de
estabilidade um pouco menor e pequeno aumento nas médias de ganho e estabilidade da média
de perda no cenario SSP585. Embora os valores de perda foram maiores que os de ganho, a
média de balango foram proximas a zero (TABELA 5). As areas de ganho e de perda foram
expressivas, com médias de perda (SSP245: 24,5%; SSP585: 24,5%) maiores do que as de
ganho (16,7% e 16,9%), indicando maiores perdas com as mudangas climaticas (TABELA 5).
As porcentagens de deslocamento também foram bastante expressivas, com pouquissimo

aumento do senario SSP245 para o cendrio SSP585 (21,3% e 21,5%).

TABELA 5 — PORCENTAGENS MEDIAS DE ESTABILIDADE, GANHO, PERDA, BALANCO E
DESLOCAMENTO PARA OS DOIS CENARIOS DE 2050.

SSP245 SSP585
Médias (%)
Estabilidade (adequavel) 58,70 58,55
Ganho 16,73 16,90
Perda 24,57 24,54
Balango 0,30 0,55
Deslocamento 21,34 21,56

Os possiveis impactos das mudancas climaticas na distribuicdo potencial variaram
entre as espécies (APENDICE 3), com diferentes respostas quanto as porcentagens de
estabilidade, perda, ganho e orientagdo das mudancas (APENDICE 4). Areas de estabilidade
corresponderam as maiores porcentagens para todas as espécies, exceto para Lestrimelitta
sulina (25,5% e 22,7%). Para o cenario SSP245, 12 espécies tiveram mais perdas do que ganhos

e oito apresentaram mais ganhos do que perdas. Para o cenario SSP585, 13 espécie tiveram
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mais perdas do que ganhos e sete apresentaram mais ganhos do que perdas (FIGURA 3). Com
maior estabilidade de areas de adequabilidade, destaca-se Thectochlora basiatra (81,8% e
78.3%), Augochlora daphnis (79% e 75,6%), e Caenonomada bruneri (78,7% e 79,4%). As
maiores perdas foram nas projecdes de Caupolicana lugubris (49% e 46,5%), Peponapis
fervens (40,5% e 42,4%) e L. sulina (33% e 36,4%). Os maiores ganhos foram nas projecdes
de Thectochlora hamata (66,8% e 65,5%), L. sulina (41,4% e 40,8%) e Moureanthidium
paranaense (41,1% e 38,8%). Os valores de balanco mais negativos foram nas proje¢oes de C.
lugubris (-49% e -46,4%), a espécie com maiores perdas, enquanto os mais positivos foram
para T. hamata (199,9% e 185,5%), a espécie com maiores ganhos — e que puxou a média de
balango para cima (TABELA 5). Quanto ao deslocamento, as maiores porcentagens foram para
T. hamata (67,1% e 66,3%), enquanto as menores foram para Microthurge pygmaeus (0% em

ambos 0s cenarios).
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FIGURA 3 — VALORES EM PORCENTAGEM DE ESTABILIDADE, GANHOS E PERDAS DE
ADEQUABILIDADE PARA CADA ESPECIE. A ESQUERDA O CENARIO MAIS OTIMISTA (SSP245) E A
DIREITA O MAIS PESSISMISTA (SSP585). ORDENACAO DAS ESPECIES POR ORDEM DECRESCENTE
DE PERDAS DE ADEQUABILIDADE NO CENARIO SSP245.

Embora as projecdes sejam bastante diferentes para cada espécie separadamente

(APENDICE 3), ao sobrepor as projecdes em cada cenario ¢ visivel uma grande perda de
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riqueza do presente para os cenarios futuros. A diminui¢ao da riqueza € observada nao somente
ao norte, como também ao oeste e sul e, muito expressivamente, no centro de maior riqueza do
conjunto de espécies selecionadas (FIGURA 4). Nao foram observadas grandes diferengas entre
os dois cenarios futuros, entretanto sdo notaveis perdas maiores na regido de maior riqueza no

cenario SSP585 (FIGURA 4C).

A B | [ 2050ssp245 | C| [ 2050sspsss
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FIGURA 4 — MAPAS DE RIQUEZA DE ABELHAS PARA OS TRES CENARIOS: (A) PRESENTE, (B) 2050
SSP245, (C) 2050 SSP585. OS TRES MAPAS EM MESMA PROJECAO E NA MESMA ESCALA DE CORES
REPRESENTANDO A RIQUEZA.

Em relacdo as classes de mudangas de distribuicao geografica, ndo houve predominio
de nenhuma classe, sendo que distribui¢des deslocadas, reduzidas e expandidas foram as mais
frequentes (FIGURA 5). A classe reduzida foi observada para sete espécies (35%) no cenario
SSP245 e oito (40%) no SSP585. As projecoes de sete espécies (35%) foram classificadas como
deslocadas nos dois cendrios futuros. Para quatro espécies (20%) as projecdes sao de expansao.
Apenas duas espécies ndo tiveram as distribuicdes alteradas, Caenonomada bruneri em ambos
0s cenarios e Paroxystoglossa brachycera apenas no cenario SSP245. Nenhuma das espécies
com distribui¢do na regido sul apresentou distribuicao da classe reduzida e deslocada, entretanto
trés das seis espécies adicionais de norte apresentam proje¢des dessa classe (Augochlora
braziliensis, Bombus brasiliensis e Tetraglossula anthracina — APENDICE 4). Para A.
braziliensis e B. brasiliensis sdo observadas perdas expressivas de areas de adequabilidade no
norte maximo de distribui¢do e ganhos menores ao sul, enquanto 7. anthracina perde
adequabilidade ao longo de toda a areas de distribui¢ao atual e apresenta ganhos no norte de
distribuicio (APENDICE 3). Em geral, as espécies nio mudaram de classe de mudanga de

distribuicao entre os cendrios futuros. Entretanto, trés espécies mudam de classe do cenario
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otimista para o pessimista (FIGURA 5): L. betinae (de deslocada para expandida), L. sulina (de

expandida para deslocada) e P. brachycera (de inalterada para reduzida).
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FIGURA 5 — PORCENTAGENS DE DESLOCAMENTO E DE BALANCO POR ESPECIE E CENARIO. AS
CORES REPRESENTAM CADA UMA DAS CLASSES DE MUDANCAS (AZUL: DESLOCADA,
VERMELHO: EXPANDIDA, AMARELO: REDUZIDA, CINZA: INALTERADA), OS CENARIOS ESTAO
REPRESENTADOS POR DIFERENTES SIMBOLOS (CIRCULOS: SSP245, TRIANGULOS: SSP585),
SENDO QUE AS LINHAS CONECTAM OS CENARIOS PARA CADA ESPECIE. AS ESPECIES ESTAO
IDENTIFICADAS PELOS NUMEROS, SEGUINDO A ENUMERACAO DA TABELA 3.

4.1 GRUPOS FUNCIONAIS

Ao separar as projegdes por grupos funcionais, nota-se que alguns grupos sao mais
sensiveis do que outros (TABELA 6). De maneira geral, as porcentagens de espécies com perda
de area de distribui¢do (projecoes reduzidas) aumentam do cenario SSP245 para o SSP585 em
todos os grupos, exceto nas eussociais e nas de substrato de nidificagdo acima do solo. A classe
deslocada aumenta para as eussociais, acima do solo e generalistas enquanto diminui para as
demais. De maneira contraria, a classe expandida aumenta para as solitarias, nidificantes em

solo e especialistas (TABELA 6).
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Quanto ao comportamento social, as espécies eussociais apresentam menores ganhos
e maiores deslocamentos na area de distribuicdo do que as solitarias. Por outro lado, had maior
porcentagem de espécies com proje¢des reduzidas nas solitarias. Também, as solitarias tém
maior média estabilidade de areas de adequabilidade. Ao comparar as proje¢des de riqueza
separando pelo comportamento social (FIGURA 6), nota-se um padrao de perda de area nas
solitarias, especialmente mais ao sul, sem evidentes deslocamentos (FIGURA 6 A—C). Enquanto
para as eussociais, sdo notaveis as perdas no norte da concentragao de riqueza e deslocamento

para o sul (FIGURA 6D-F).

| Solitarias (N = 15) |

A | B | | 2050ssp24s C| [ 2050sspss5

7

| Eussociais (N =5) |

FIGURA 6 — MAPAS DE RIQUEZA NOS DOIS GRUPOS FUNCIONAIS DE COMPORTAMENTO SOCIAL,
SOLITARIAS NO CONJUNTO SUPERIOR (A, B, C) E EUSSOCIAIS NO CONJUNTO INFERIOR (D, E, F).
PROJECOES PARA O PRESENTE (A, D), 2050 SSP245 (B, E) E 2050 SSP585 (C, F). SEGUINDO A MESMA
ESCALA DE PROJECAO QUE A FIGURA 4.

Em relagdo ao substrato de nidificagdo, as espécies nidificantes em solo sdo mais
sensiveis as perdas de areas de adequabilidade do que as que nidificam acima do solo (TABELA

6; FIGURA 7). As nidificantes em solo apresentam menores porcentagens de ganhos, maiores
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perdas, balangos mais negativos e menores deslocamentos em relacao aquelas que nidificam
acima do solo. A maior proporcao das nidificantes em solo tiveram proje¢des reduzidas (42%
e 50%), enquanto apenas duas espécie acima do solo (25%) apresentaram redu¢do de area nas
projecdes. Para aquelas que nidificam acima do solo, a maioria (50 e 62,5%) apresentou
deslocamento das areas de adequabilidade nas projecoes futuras. Isso fica bastante evidente ao
comparar os mapas de riqueza separados pelo substratos de nidificagdo (FIGURA 7). Para o
grupo com nidifica¢cdo em solo, as projecdes demonstram perdas de riqueza muito expressivas,
em todas as dire¢des, com diminuicdo dréstica nas areas de maior riqueza (FIGURA 7A-C). O
que ¢ projetado para as nidificantes em solo se assemelha bastante as projecdes para todas as
espécies juntas (FIGURA 4), porém com perdas mais severas. Por outro lado, para o grupo com
nidificacdo acima do solo ¢ evidente o deslocamento para o sul, com perdas moderadas na

regido de maior riqueza (FIGURA 7D-F).

| Ninhos em solo (N = 12) |

B R

D | E F

FIGURA 7 — MAPAS DE RIQUEZA NOS DOIS GRUPOS FUNCIONAIS DE SUBSTRATO DE
NIDIFICACAO, NIDIFICANTES EM SOLO (A, B, C) E ACIMA DO SOLO (D, E, F). PROJECOES PARA O
PRESENTE (A, D), 2050 SSP245 (B, E) E 2050 SSP585 (C, F). SEGUINDO A MESMA ESCALA DE
PROJECAO DA FIGURA 4.
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Com respeito a especializacao floral, o grupo de especialistas apresenta os menores
ganhos e deslocamentos e os valores mais negativos de balangco (TABELA 6). Em contraste, as
abelhas generalistas apresentam porcentagens maiores de ganho, balango e deslocamento, ao
passo que as perdas sdo semelhantes. Para as especialistas, as classes de mudanga de
distribuicdo geografica no futuro mais frequentes foram a deslocada (42,8% e 28,6%) e a
reduzida (28,6% em ambos os cendrios), enquanto para as generalistas as projecdes foram
predominantes para reduzida (38,5% e 46,1%) e deslocada (30,8% e 38,5%). As projecdes de
riqueza para as especialistas apresentam perdas expressivas de dreas de adequabilidade em
todas as direcdes, entretanto com deslocamento da regido de maior riqueza levemente para o
sul (FIGURA 8A-C). Para as generalistas, observa-se nas projecdes perdas expressivas na

regido de maior riqueza, sem grandes perdas no entorno e com expressivos deslocamentos para

o sul (FIGURA 8D-F).
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FIGURA 8 — MAPAS DE RIQUEZA NOS DOIS GRUPOS FUNCIONAIS DE SUBSTRATO DE
NIDIFICACAO, NIDIFICANTES EM SOLO (A, B, C) E ACIMA DO SOLO (D, E, F). PROJECOES PARA O
PRESENTE (A, D), 2050 SSP245 (B, E) E 2050 SSP585 (C, F). SEGUINDO A MESMA ESCALA DE
PROJECAO DA FIGURA 4.
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4.2 SOBREPOSICAO GEOGRAFICA ENTRE OS PARES DE ESPECIES

Embora diferentes respostas foram observadas, em todas as comparacdes entre pares
de mesmo género ha diminui¢do no tamanho das areas de sobreposi¢ao geografica (FIGURAS
9-14). Um pequeno deslocamento para o sul foi observado em Augochlora (FIGURA 9) e
Bombus (FIGURA 10). Ao considerar a area somada de cada par de espécies, foi predominante
a perda de sobreposi¢do geografica. Quatro pares (Augochlora, Rhinocorynura, Tetraglossula,
Thectochlora basiatra + T. alaris, T. hamata + T. alaris) apresentam diminui¢cdo na

porcentagem de sobreposicao por perda de areas de coocorréncias.

Presente 2050 SSP245 2050 SSP585
A B Ci

d

e [ A. braziliensis e
f_,_,./ T A daphris - > 0 500 1.000km
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FIGURA 9 — PROJECOES DE DISTRIBUICAO PARA Augochlora daphnis (AZUL) E A. braziliensis
(AMARELO) E SOBREPOSICAO ENTRE AS DUAS (VERMELHO). (A) PRESENTE, (B) 2050 SSP245, (C)
2050 SSP585.
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FIGURA 10 — PROJECOES DE DISTRIBUICAO PARA Bombus bellicosus (AZUL) E B. brasiliensis
(AMARELO) E SOBREPOSAO ENTRE AS DUAS (VERMELHO). (A) PRESENTE, (B) 2050 SSP245, (C)
2050 SSP585.
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FIGURA 11 — PROJECOES DE DISTRIBUICAO PARA Paroxystoglossa brachycera (AZUL) E P. jocasta
(AMARELO) E SOBREPOSICAO ENTRE AS DUAS (VERMELHO). (A) PRESENTE, (B) 2050 SSP245, (C)
2050 SSP585.
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FIGURA 12 — PROJECOES DE DISTRIBUICAO PARA Rhinocorynura vernoniae (AZUL) E R. inflaticeps
(AMARELO) E SOBREPOSICAO ENTRE AS DUAS (VERMELHO). (A) PRESENTE, (B) 2050 SSP245, (C)
2050 SSP585.
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FIGURA 13 — PROJECOES DE DISTRIBUICAO PARA Tetraglossula franki (AZUL) E T. anthracina
(AMARELO) E SOBREPOSICAO ENTRE AS DUAS (VERMELHO). (A) PRESENTE, (B) 2050 SSP245, (C)

2050 SSP585.
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FIGURA 14 — PROJECOES DE DISTRIBUICAO PARA Thectochlora basiatra (AZUL) E T. alaris
(AMARELO) E SOBREPOSICAO ENTRE AS DUAS (VERMELHO). (A) PRESENTE, (B) 2050 SSP245, (C)

2050 SSP58s.
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FIGURA 15 — PROJECOES DE DISTRIBUICAO PARA Thectochlora hamata (AZUL) E T. alaris (AMARELO)
E SOBREPOSICAO ENTRE AS DUAS (VERMELHO). (A) PRESENTE, (B) 2050 SSP245, (C) 2050 SSP585.
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Sdo projetadas perdas de sobreposicdo mais modestas em pares com baixa
sobreposicao atual (7. basiatra + T. alaris, T. hamata + T. alaris) e perda total de sobreposi¢ao
entre o par de Tetraglossula, em que a sobreposicdo atual ¢ de apenas 3% (TABELA 7). As
projecdes indicam aumento expressivo na sobreposi¢cdo entre o par de Paroxystoglossa e

aumento modesto na sobreposicdo entre o par de Bombus (TABELA 7).

TABELA 7 — AREA DE SOBREPOSICAO, EM PORCENTAGEM, EM RELACAO A AREA TOTAL DE
ADEQUABILIDADE DO PAR DE ESPECIES. AS SETS INDICAM AUMENTO OU DIMINUICAO NO
CENARIO FUTURO EM RELACAO AO PRESENTE.

Par de espécies Presente  SSP245 SSP585
Augochlora 32.01 3468 1 3429 1
Bombus 19.23 2292 1t 2190 71
Paroxystoglossa 34.08 41.58 1 43.09 1
Rhinocorynura 20.89 1486 | 11.60 |
Tetraglossula 3.19 0.00 | 000 |
Thectochlora basiatra + T. alaris 11.06 638 | 741 |
Thectochlora hamata + T. alaris 4.23 311 | 338 |

5 DISCUSSAO

De maneira geral, os modelos apontam para a prevaléncia de areas de estabilidade no
futuro, representando quase 60% em ambos os cenarios. Entretanto, a propor¢ao de areas de
perda ¢ superior a de ganho, a maioria das espécies apresentou maiores perdas do que ganhos

de adequabilidade, o que indica uma tendéncia geral de perda de diversidade de abelhas no
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futuro proximo. Essa tendéncia ¢ vista nas projecoes de perdas drasticas de riqueza nos cenarios
de aquecimento global para 2050. A reducao e o deslocamento das areas de distribui¢do foram
as respostas mais frequente para as espécies nos cenarios futuros. Com valores abaixo, também
foram apontadas as expansdes das areas de distribuicdo como respostas bastante frequentes. A
baixa frequéncia de distribuicdes inalteradas no futuro indica que sdo esperadas mudangas na
composi¢ao da fauna de abelhas na regido, considerando que parte das espécies tendem ao
deslocamento das areas de distribui¢do, enquanto algumas tendem a reducdo e outras a
expansdo em relacdo ao presente. Dada as diferentes respostas frente aos cendrios de
aquecimento global, foi possivel identificar que as abelhas solitarias, as nidificantes em solo e
as especialistas em recursos florais sdo mais as suscetiveis a perda de adequabilidade. Por outro
lado, as espécies eussociais, as que nidificam acima do solo e as generalistas demonstram-se
menos sensiveis a perda de adequabilidade, com maiores tendéncias a deslocamento ou
expansao nas areas de distribuicdo. Ainda, a partir das avaliagdes dos pares de espécies, foi
possivel identificar a tendéncia a redugdes nas areas de sobreposicao geografica de espécies
proximas evolutivamente, além do deslocamento dessas areas para latitudes mais ao sul.
Adicionalmente, para quatro dos seis géneros considerados, as espécies distribuidas mais ao
norte demonstraram-se mais suscetiveis a reducdes nas areas de distribuicao do que as espécies
distribuidas mais ao sul.

Apesar dos cenarios climaticos futuros representarem duas trajetorias muito diferentes
quanto a emissao de gases de efeito estufa e padrdes de consumo (IPCC, 2022), as diferencas
entre as projecdes dos dois cenarios, no geral, foram pouco expressivas. Por um lado, isso pode
ser explicado pelo uso da média geral do conjunto de espécies, sendo que algumas perdem mais
do cenario otimista para o pessimista, ao passo que outras perdem menos e/ou ganham mais de
um cenario a outro. Quando mensuradas todas juntas, as médias gerais diferem pouco porque
ocorre um balanco entre as espécies que mais perdem e as que mais ganham. Portanto, os
impactos do cenario pessimista nao devem ser subestimados. Para as abelhas-sem-ferrao
(Meliponini) na Colombia, as proje¢des para 2050 apontam para perdas até 20% maiores no
cenario pessimista (Gonzalez et al., 2021), diferenca ndo vista para as espécies aqui
selecionadas (APENDICE 4). Adicionalmente, é esperado que projegdes temporais mais
distantes apontem para redugdes mais drasticas nas areas de adequabilidade, assim como
diferencas mais expressivas entre as diferentes trajetorias climaticas (Ashraf et al., 2018; Vu et
al., 2020; Lopez-Tirado et al., 2021). Para isso, seria interessante selecionar outros horizontes
temporais, como o 2070 (2061-2080), para projetar os modelos e mensurar as diferencas entre

as predi¢des de diferentes trajetdrias climaticas.
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As respostas de distribuicdo potencial foram bastante diferentes ao olhar para cada
espécie, o que era esperado, uma vez que cada espécie difere em necessidades e tolerancias
ecofisiologicas que compdem o seu nicho fundamental e efetivo (Peterson et al., 2011). Os
valores mensurados de estabilidade, perdas e ganhos variaram muito entre as espécies, com
valores de estabilidade indo desde cerca de 20% a mais de 80%. Em nenhum caso as perdas
sobrepassaram 50%, que sao considerados valores moderados de perdas (Gonzalez et al., 2021).
Dessa forma, ndo houve nenhuma proje¢do que seja classificada como alta, acima de 50%
(Gonzalez et al., 2021). De forma similar, as espécies com proje¢des com maiores ganhos
tiveram valores proximos a 40%. As areas de ganhos incidem em areas de deslocamento em
relacdo a distribuigdo potencial atual, o que deve ser olhado com cautela quanto a viabilidade
de acessar essas areas mesmo que estejam dentro das areas de acessibilidade selecionadas para
cada espécie. Considerando que algumas areas adequadas no futuro podem estar distantes o
suficiente para nao serem acessadas por dispersdo no intervalo de poucas décadas (Lewthwaite
et al., 2017), ou mesmo pela falta de plantas hospedeiras nas areas de adequabilidade climatica
no futuro (Schleuning et al., 2016). As redes de interagdes ecoldgicas sao mais sensiveis a
exting¢ao das plantas do que dos animais (Schleuning et al., 2016), o que indica que os impactos
tendem a ser maiores do que o que foi mensurado. Outro aspecto a ser considerado € o uso do
solo nas areas de adequabilidade, pois uma area climaticamente adequada pode ndo ser viavel
devido a ndo oferecer outros requisitos para a permanéncia das espécies, como aqueles
relacionados a cobertura vegetal (Mendes & De Marco, 2017; Velazco et al., 2019). De maneira
geral, as areas de adequabilidade tendem a diminuir drasticamente ao filtra-las pela cobertura
vegetal e uso do solo e oferecem resultados mais realistas (De Marco et al., 2008; Mendes &
De Marco, 2017; Velazco et al., 2019).

Sao observadas perdas drasticas nas proje¢des futuras, ao considerar a sobreposi¢ao
das areas de adequabilidade das 20 espécies consideradas para a regido de interesse. A perda de
riqueza em toda a regido aponta para reducdes na diversidade de abelhas de forma generalizada,
diferentemente do que era esperado — perdas no limite norte da distribuicdo e deslocamentos
para latitudes mais ao sul (Martins et al., 2015). As perdas de adequabilidade nas por¢des mais
ao norte da regido estudada podem ser relacionadas também a esperada suscetibilidade de
espécies de abelhas cuja distribuicdo € restrita ao sul e sudeste da América do Sul, em que o
limite norte de distribui¢ao se encontra nas areas montanhosas do sudeste brasileiro (Silveira &
Cure, 1993). Devido ao padrao de distribuicdo mencionado (Silveira & Cure, 1993), muitas
dessas espécies devem apresentar menores tolerdncias aos aumentos de temperatura, sendo,

portanto, muito suscetiveis ao aquecimento global. Embora o nimero de espécies selecionadas
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seja baixo (em relagdo as centenas de espécies que ocorrem na regido), ¢ importante ressaltar
que foram considerados representantes dos diferentes grupos (taxondmicos e funcionais) de
abelhas. Assim sendo, devido a amostragem criteriosa das espécies, os resultados obtidos
podem ser extrapolados para a melissofauna da regido estudada, de modo a ter proje¢des solidas
para 2050. Perdas muito mais drasticas na fauna de abelhas foram projetadas para a regidao da
Floresta Nacional dos Carajas, no Pard, com a riqueza maxima em 2050 representando apenas
42% da riqueza do presente, sendo mais drastico ainda (24%) para espécies de distribuicao
restrita (Giannini et al., 2020). Além da redu¢do no valor maximo de riqueza, as projecoes
apontam a redu¢do da area de maior riqueza (parte central e leste do Pard) e deslocamento da
concentracdo de riqueza para latitudes mais ao norte, em direcdo ao nordeste do estado
(Giannini et al., 2020).

Sdo escassos os trabalhos na literatura que investigaram os possiveis impactos das
mudangas climaticas na fauna de abelhas (Giannini et al., 2020). Por outro lado, existem alguns
trabalhos com enfoque em certos grupos de abelhas, como Euglossini (Faleiro et al., 2018),
Meliponini (Gonzalez et al., 2021) e mamangavas do género Bombus (Soroye et al., 2020;
Martinez-Lopez et al., 2021). Para as abelhas-das-orquideas (Euglossini), sdo apontados
possiveis impactos na persisténcia da maioria das espécies no hotspot de biodiversidade da
Mata Atlantica, com perdas de areas de adequabilidade climatica, redugdes de riqueza e
abundancia, levando a alteragdes nas assembleias, principalmente por turnover (Faleiro et al.,
2018). Apesar das predi¢des de perdas no hotspot da Mata Atlantica, os modelos apontam para
por¢des de retencdo de adequabilidade para todas as espécies e ganhos de adequabilidade na
regido central do bioma (Faleiro et al., 2018). Para as abelhas-sem-ferrdo (Meliponini), os
modelos apontam para redugdes na distribui¢do de sete das nove espécies de maior importancia
econdmica na Colombia para 2050 (Gonzalez et al., 2021). A partir de dados historicos de 66
espécies de Bombus que ocorrem na América do Norte e Europa, foi demonstrada a
contribuicdo das mudancas climaticas para uma ampla perda de riqueza (de até 35%) de
mamangavas, ao comparar a série historica de 1901-1974 e o periodo recente de 2000-2014
(Soroye et al., 2020). Para as espécies de Bombus da América Central, os modelos preditivos
apontam para perdas gerais de riqueza, especialmente na borda da distribuicdo das espécies,
além de deslocamento para areas de maiores altitudes (Martinez-Lopez et al., 2021). Todos
estes trabalhos corroboram com a tendéncia ja documentada de declinios globais nos registros
de ocorréncias de abelhas nas ultimas décadas (Zattara & Aizen, 2021).

As maiores frequéncias das trés classes de mudancas de distribui¢do (deslocada,

reduzida e expandida) demonstra que as respostas sao bastante diferentes para cada espécie,
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nao sendo possivel atribuir uma unica classe que represente a maioria das espécies
consideradas. Adicionalmente, o baixo numero de distribuigdes inalteradas (duas para o
SSP245 e uma para o SSP585) contrasta com as médias expressivas de estabilidade, indicando
que, apesar dos valores de estabilidade, os valores de perdas e ganhos estdo contribuindo muito
nas projecoes futuras. Entretanto, a classe inalterada nao foi observada para nenhuma espécie
no trabalho que propds essa classificacao (Viza et al., 2023), o que pode apontar para alguma
influéncia dos valores delimitados para cada classe nesse resultado. Por outro lado, esse
resultado suporta que diferentes espécies serdo afetadas pelas mudancas climdticas, com
diferentes respostas quanto a distribuicdo geografica (Shoo et al., 2006; Williams & Blois,
2018). Diferentemente, a classe reduzida e inalterada foi a mais frequente no trabalho de Viza
e colaboradores (2023), que investigou as libélulas (Odonata) da Peninsula Ibérica e Marrocos,
enquanto nenhum representante dessa classe foi observado no presente trabalho. Isso indica que
nenhuma das espécies aqui consideradas apresentou tendéncia a ter perdas drasticas e ganhos
moderados (Viza et al., 2023). As projecdes de perdas foram acompanhadas por ganhos
expressivos (distribuicao deslocada), por pouco ou nenhum ganho (distribui¢dao reduzida) ou
por ganhos expressivamente maiores que perdas (distribuigdao expandida).

O deslocamento das areas de adequabilidade para os cenarios futuros foi o efeito mais
encontrado, apontando para proje¢des mais proximas ao que era esperado previamente, com
perda de adequabilidade em uma regido mais ao norte e ganho em outra mais ao sul, semelhante
ao que foi descrito para Bombus bellicosus (Martins et al., 2015). Logo atras, a reducdo nas
areas de adequabilidade foi o segundo efeito mais observado para os cenarios de mudancgas
climaticas, indicando menores areas de distribui¢do para uma parcela expressiva da amostra, o
que influenciou diretamente na reducdo dos valores de riqueza observados (Faleiro et al., 2018;
Giannini et al., 2020). Por outro lado, a expansao de areas de adequabilidade foi o terceiro efeito
mais frequente para os cenarios futuros (considerando, ainda, que as trés classes tiveram valores
proximos), o que demonstra que uma fragao consideravel das espécies tem tendéncia a aumento
na distribuicdo em cenarios de aquecimento global, como em outros trabalhos na literatura
(Faleiro et al., 2018; Gonzalez et al., 2021; Kammerer et al., 2021). A auséncia de projecdes na
classe reduzida e deslocada. Com esses diferentes resultados, seria interessante em estudos
futuros considerar outras métricas para explorar os impactos projetados das mudangas
climaticas na biodiversidade, considerando beta-diversidade (Faleiro et al., 2018), diversidade
funcional (Gallagher et al., 2012; Viza et al., 2023) e filogenética (Pio et al., 2014) e

homogeneizagao biotica (Saladin et al., 2020).
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A partir da metodologia seguida, foi possivel selecionar modelos bastante robustos,
com todos os modelos selecionados atingindo os trés critérios de inclusdo. Destaca-se que
nenhum modelo selecionado excedeu o valor de 5% na taxa de omissdo, indicando que sdo
modelos com 6tima performance preditiva (Cobos et al., 2019b). Em alguns trabalhos
utilizando a mesma metodologia, para algumas espécies, os valores mais baixos de taxa de
omissao foram superiores a 5% (Gonzalez et al., 2021; Contreras-Diaz et al., 2023), o que pode
ser atribuido a espécies com pequeno nimero de ocorréncias (n < 10), mas também ao método
de selecdo da area de calibracdo (Machado-Stredel et al., 2021). A abordagem de seleg¢do a
partir de simulagdes de dispersdo ao longo do tempo retorna areas de calibracdo bastante
robustas, o que propicia a constru¢ao de modelos com melhores performances preditivas em
relacdo a outros métodos frequentemente utilizados (Machado-Stredel et al., 2021).
Considerando os resultados obtidos, as parametrizagdes selecionadas para as simulagdes de
dispersdao podem ser consideradas suficientes, mesmo que nao fora utilizado um periodo maior,

como sugerido no trabalho original (Machado-Stredel et al., 2021).

5.1 GRUPOS FUNCIONAIS

Quanto aos grupos funcionais, foi possivel identificar que as espécies solitarias, as
nidificantes em solo e as especialistas em recursos florais sdo as mais sensiveis as mudangas
climaticas, com maior propensao a perdas de adequabilidade, menores ganhos € menores
deslocamentos. Embora em escalas locais, esses grupos também sdo apontados como mais
suscetiveis a outros impactos antropicos, como mudancas de cobertura vegetal em ambientes
urbanos (Pereira et al., 2021; Graf et al., 2022) e ecossistemas agricolas (Winfree et al., 2011;
Forrest et al., 2015; Harrison et al., 2018), ao passo que espécies eussociais, nidificantes acima
do solo e generalistas sdo mais resilientes, ou at¢é mesmo beneficiadas, nesses ambientes
(Winfree et al., 2011; Banaszak-Cibicka & Zmihorski, 2012; Wenzel et al., 2020; Graf et al.,
2022). Em escalas macroecoldgicas, ndo ha até o presente momento estudos investigando a
relacdo entre os grupos funcionais de abelhas e mudangas climaticas.

De maneira geral, as abelhas solitarias tiveram uma tendéncia maior a perdas de
riqueza ¢ menores deslocamentos, enquanto as eussociais, apesar das elevadas perdas,
apresentam tendéncia a maiores aumentos e deslocamentos em direcao ao sul (FIGURA 6).
Espécies eussociais tendem a ser mais resilientes a distirbios, devido principalmente a maiores
abundancias, maiores periodos de atividade anual e capacidade de tolerar perdas de operarias

(Straub et al., 2015). No entanto, extrapolagdes exigem cautela, uma vez que aqui espécies
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primitivamente eussociais (castas com pequenas diferengas morfoldgicas, colonias pequenas e
de curta duragdo) e altamente eussociais (grande diferenca morfoldgica entre castas e colonias
perene) foram agrupadas para fins comparativos.

As abelhas com ninhos em solo apresentaram tendéncia a reducdo nas areas de
adequabilidade, com perda de riqueza em toda a regido, enquanto as que nidificam acima do
solo tendem ao deslocamento para latitudes mais ao sul (FIGURA 7). As perdas de riqueza
projetadas para as espécies nidificantes em solo foram as mais drésticas entre os tragos,
possivelmente influenciando o padrdo de grandes perdas visualizado na sobreposi¢dao de todas
as espécies (FIGURA 4). Essa relacdo precisa ser investigada com mais cautela, considerando
também dados de paisagem (De Marco et al., 2008), uma vez que nidificantes em solo
dependem da disponibilidade de solo para permanecer (Michener, 2007), indicando maior
vulnerabilidade devido a impermeabiliza¢do do solo (Wenzel et al., 2020; Pereira et al., 2021).
Semelhantemente, parte das abelhas que nidificam acima solo dependem da disponibilidade de
cavidades pré-existentes em substratos, como arbustivos e arboreos, sendo afetadas
negativamente em ambientes de atividade agricola intensa (Forrest et al., 2015), mais do que as
espécies de solo (Williams et al., 2010), ao passo que sao mais resilientes em ambientes urbanos
(Wenzel et al., 2020).

Em relagdo a especializagdo floral, as especialistas tiveram maior tendéncia a redugdes
e deslocamentos nas areas de adequabilidade, enquanto as generalistas tenderam ao
deslocamento e expansdo, mas também a reducdes. Ao olhar para as proje¢des de riqueza dos
dois grupos (FIGURA 8), sdo observadas perdas gerais no entorno da regido de maior riqueza
e pequeno deslocamento ao sul para as especialistas, enquanto para as generalistas os impactos
sdo moderados e concentrados na regido de maior riqueza, enquanto sao visiveis deslocamentos
mais ao sul da Argentina para algumas espécies. Os efeitos negativos podem ser ainda maiores
para as especialistas se forem consideradas também as predi¢des das espécies de plantas
visitadas, uma vez que as respostas podem ser diferentes para as plantas e resultar em
diminui¢do nas areas de sobreposi¢do abelhas-planta (Weaver & Mallinger, 2022). Por outro
lado, as generalistas podem ser mais resilientes devido a maior gama de plantas visitadas para
a obtengao de recursos florais.

Além dos impactos em cada grupo funcional separado, ¢ de grande potencial investigar
as interagdes sinergéticas entre tracos funcionais, para acessar de forma mais refinada quais
combinagdes tendem a maiores vulnerabilidades (Williams et al., 2010; Viza et al., 2023). As
trés espécies apontadas com as maiores estabilidades diferem bastante quanto as combinagdes

de tragos funcionais — sendo 7. hamata (solitaria, ninho em solo e generalista), C. bruneri
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(solitaria, ninho em solo e especialista) e A. daphnis (eussocial, ninho acima do solo e
generalista) — ndo sendo possivel atribuir uma relagdo entre grupos funcionais e estabilidade.
Por outro lado, as duas espécies com maiores perdas (C. lugubris e P. fervens) sao solitarias e
nidificantes em solo, enquanto a terceira em perdas (L. sulina), e que também tem os maiores
ganhos, apresenta a combinacao dos trés tragos menos suscetiveis (eussocial, ninho acima do
solo e generalista — embora o habito cleptobiotico possa ser considerado um tipo de
especializacdo ndo floral). As outras duas com maiores ganhos (M. paranaense e T. hamata)
sdo também generalistas, sendo que M. paranaense nidifica acima do solo e 7. hamata em solo.
Embora pouco conclusivo, € esperado que as combinagdes entre tragos mais sensiveis resultem
em maiores impactos frente as mudangas climaticas. Entretanto, sdo necessarias analises para
inferir se essa relacdo ¢ existente nas respostas frente as mudancas climaticas (Viza et al., 2023).

Outros tracos funcionais em abelhas, como tamanho corporal e fenologia, devem ser
investigados futuramente quanto as predi¢cdes de impactos na distribui¢do em cenarios de
mudangas climaticas (Aguirre-Gutiérrez et al., 2016; Viza et al., 2023). O tamanho corporal
tem direta relacdo com a capacidade voo e distancia de forrageio em abelhas (Greeleaf et al.,
2007), como também pode ser relacionado a capacidade de dispersdo em cenarios de
deslocamento das areas de adequabilidade no futuro (Aguirre-Gutiérrez et al., 2016; Faleiro et
al., 2018). A fenologia refere-se ao periodo de atividade durante o ano, que se relaciona também
com o voltinismo (nimero de geragdes por ano), e pode ser alterada com as mudangas
climaticas (Stemkovski et al., 2020). Espécies com fenologia mais restrita sao mais vulneraveis
aos impactos das mudancas climaticas, especialmente as especialistas em recursos florais ou
em poucas espécies de plantas para a obtencdo de polen (oligoléticas), o que pode levar a futuras
incompatibilidades fenologicas entre polinizador-planta (Stemkovski et al., 2020; Weaver &
Mallinger, 2022). Embora nao investigados aqui, ¢ desejavel considerar esses fatores
relacionados a utilizagdo de recursos, capacidade de dispersdao e reproducdo para acessar

predigdes mais robustas quanto as areas de distribui¢do no futuro.

5.2 SOBREPOSICAO GEOGRAFICA ENTRE OS PARES DE ESPECIES

De forma geral, foram observadas redu¢des no tamanho das areas de sobreposi¢ao
entre os pares de espécies de mesmo género nos cendrios futuros, indicando perdas na
coexisténcia de espécies de mesmo género com o avango das mudangas climaticas. Com a
excecdo de R. inflaticeps (que apresenta aumento de adequabilidade no futuro), foram

observadas reducdes em todas as espécies consideradas de distribuicdo mais ao norte. Isso
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refor¢ca que a maioria das espécies de abelhas de menores latitudes na América do Sul também
se demonstram bastante suscetiveis as mudancas climaticas, como indicado em outros trabalhos
preditivos (Faleiro et al., 2018; Giannini et al., 2020; Gonzalez et al., 2021). No entanto, as
respostas sdo diferentes entre os pares, apontando para diferentes mecanismos influenciando as
predicdes de distribuicdo desses pares. Trés principais dinamicas foram observadas: (i)
deslocamento de ambas as espécies em direcao ao sul (meridional), com perdas ao norte, sendo
mais severas para a espécie mais ao norte (setentrional); (ii) redugdo da espécie mais meridional
e expansdo da espécie mais setentrional; (iii) perdas de adequabilidade da espécie mais
setentrional, inclusive no sul de sua distribui¢ao, acompanhadas de expansdo ou moderadas
perdas da espécie mais meridional.

Para Augochlora (A. braziliensis e A. daphnis) e Bombus (B. bellicosus e B.
brasiliensis) sdo observadas perdas nas porg¢des mais ao norte e deslocamento ao sul das
distribui¢des de ambas as espécies, incidindo no deslocamento das areas de sobreposi¢do. Tanto
para o par Augochlora quanto para o par Bombus as propor¢des das areas de sobreposi¢ao, em
relagdo ao total, apresentam um pequeno aumento nos cenarios futuros. Isso pode ser explicado
pelas perdas ao norte e deslocamento ao sul em ambas as espécies, sendo que as perdas sao
maiores do que os ganhos, aumentando a propor¢ao da sobreposi¢cdo em relacio ao todo. Para
Bombus foi observada maior sensibilidade as mudangas climaticas para a espécie de
distribuicdo mais setentrional, uma vez que a espécie com distribui¢do mais meridional (B.
bellicosus) foi classificada com projegdes deslocados, ao passo que a espécie mais setentrional
(B. brasiliensis) foi classificada com proje¢des reduzidas. De maneira um pouco diferente, para
Augochlora a espécie mais meridional (4. daphnis) teve suas projegdes classificadas como
reduzidas, enquanto para a espécie mais setentrional (4. braziliensis) as proje¢des foram
reduzidas e deslocadas (APENDICE 4). Resultados semelhantes na literatura foram
encontrados para Xylocopa augusti e X. splendidula (espécie com limite norte em latitude mais
ao sul que a de X. augusti), porém com poucas perdas ao norte e maiores deslocamentos ao sul,
aumentando levemente a sobreposi¢ao (de 13% para 15%) entre as duas (Nascimento et al.,
2023).

O outro par de espécies em que as projecdes apontam para o aumento na propor¢ao da
sobreposicdo geografica foi Paroxystoglossa (FIGURA 11). Entretanto, o aumento ndo ocorre
em extensao de area, mas sim devido as perdas em ambas as espécies, mantendo a
adequabilidade em grande parte da area de sobreposi¢do entre elas, sem deslocamento da
sobreposicao (diferentemente de Augochlora e Bombus). As projegdes de perdas sdo diferentes

nas duas espécies, sendo que P. jocasta apresenta perdas no norte da distribui¢do, enquanto P.
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brachycera apresenta reducdes nas por¢des mais ao sul. Paroxystoglossa jocasta, embora
distribuida mais ao norte do que a congénere P. brachycera, segue um padrao de distribuicao
reconhecido por Silveira e Cure (1993), em que a distribuicao se da ao sul/sudeste da América
do Sul, tendo como norte maximo as areas de altitude em montanhas do sudeste brasileiro.
Devido a isso, ¢ apontada a grande suscetibilidade da espécie a perda de adequabilidade em seu
norte maximo de ocorréncia, semelhantemente ao que foi relatado para B. bellicosus (Martins
et al., 2015). De maneira um pouco diferente, com aumento na sobreposi¢do, porém com a
espécie de sul sendo mais suscetivel que a de norte, foi demonstrado para as duas subespécies
de abelhas-sem-ferrdo Melipona quadrifasciata (Teixeira et al., 2018). Os modelos preditivos
apontaram para aumento na sobreposicao de nicho entre as duas subespécies no futuro, com
expansdo das areas de adequabilidade para M. q. anthidioides (subespécie mais ao norte),
enquanto para M. gq. quadrifasciata (subespécie mais ao sul) foram apontadas redugdes em
adequabilidade (Teixeira et al., 2018).

A comparagdo mais distinta foi observada para o par Rhinocorynura, em que R.
inflaticeps (mais ao norte) apresenta expansao na area de adequabilidade, especialmente em
direcao ao norte, enquanto R. vernoniae (mais ao sul) apresenta redugdes, resultando em
menores areas de sobreposi¢cdo entre as duas. O par Tetraglossula e os dois pares de
Thectochlora apresentam um ultimo padrao observado, em que as espécies ao norte apresentam
expressivas redugdes de area, especialmente nas porgdes ao sul, reduzindo a sobreposi¢do com
as espécies do sul. Tetraglossula anthracina (mais ao norte) perde quase toda a sua
adequabilidade atual, ndo sobrando areas de sobreposi¢do com 7. framki, que apresenta
expansdo. Thectochlora alaris (mais ao norte) apresenta expressivas perdas ao norte, oeste €
sul da distribuicdo, enquanto ha a expansao de 7. hamata e reducdo de 7. basiatra, as duas
espécies mais meridionais. A inclusdo de duas espécies mais meridionais € uma mais
setentrional para Thectochlora possibilitou visualizar diferentes respostas par-a-par, mas com
diminuigao da sobreposi¢ao em ambos 0s casos.

As comparagdes entre pares de mesmo género, embora de representagdo limitada,
resultaram em investigagdes preliminares quanto a coexisténcia de espécies evolutivamente
préximas nos cenarios futuros. Em todos os casos, apontou-se para a redugdo na sobreposi¢ao
entre espécies do mesmo género, o que implica em redugdes na diversidade taxondmica.
Entretanto, esses resultados devem ser olhados com cautela, dada a baixa amostragem e carater
preliminar das analises aplicadas. H4 potencial para estudos futuros considerando uma maior
amostragem, além de integrar andlises de diversidade filogenética para compreender os

possiveis impactos das mudancgas climaticas nessa dimensao da biodiversidade. Além disso,
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abre a discussao para analises futuras considerando nao apenas a sobreposi¢ao geografica, mas
também a sobreposic¢ao de nicho no espago multidimensional, ainda a ser explorado, como feito
em outros trabalhos investigando sobreposi¢do de nicho entre espécies (Calixto-Rojas et al.,

2021; Smeraldo et al., 2021; Teixeira et al., 2018).

5.3 IMPLICACOES PARA A CONSERVACAO DAS ABELHAS

Apesar do enfoque no conjunto de espécies e nos grupos funcionais, para algumas das
espécies selecionadas cabe uma discussdo caso a caso quanto a implicagdes para a conservagao.
Os resultados de perdas ao norte da distribuicao para B. bellicosus foram mais drasticos do que
o apresentados por Martins e colaboradores (2015), certamente devido a ndo inclusao dos dados
de ocorréncia das localidades do Parana onde a espécie ndo ocorre desde a década de 1990
(Martins & Melo, 2009). No cenario pessimista, ¢ apontada a perda de adequabilidade no norte
maximo atual (regido do municipio de Palmas, Parand), indicando uma possivel extin¢ao local
nas proximas décadas. Ao passo que no cenario otimista a adequabilidade ¢ mantida nessa
regido (APENDICE 3.3). Por outro lado, os resultados corroboram com Martins e
colaboradores (2015) quanto as predi¢cdes de deslocamento da distribui¢ao em dire¢do ao sul,
ganhando adequabilidade em partes do sul da Argentina nos cenarios futuros.

E possivel fazer uma comparagdo entre as predi¢des para X. augusti ¢ o que ja
aconteceu com B. bellicosus. A distribuicao atual de X. augusti ¢ bastante semelhante a de B.
bellicosus até a década de 1990, antes das extingdes locais no norte de distribuicao. Embora X.
augusti ndo tenha sido extinta localmente nas ultimas décadas, como ocorreu com B. bellicosus,
os modelos apontam para perdas drésticas nos cendrios futuros. Cabe destacar que se trata de
uma espécie que nidifica acima do solo e que € generalista, além de ser muito comum e
abundante no seu norte de distribui¢do. Apesar dos resultados ndo apontarem X. augusti como
uma das espécies mais vulnerdveis ao aquecimento global, uma vez que foi classificada com
projecdes de deslocamento de distribuicdo, ¢ importante destacar as projecdes de perdas na
regido sul do Brasil (APENDICE 3.9). Considerando apenas o territério brasileiro, nos cenarios
futuros pode vir a ser uma espécie ameacada segundo os critérios da [IUCN (IUCN Species
Survival Commission, 2001).

Outra espécie com projecoes de deslocamento da area de distribui¢do, mas que merece
alguns comentarios ¢ M. caerulea. Os modelos apontando deslocamento em dire¢do ao sul
corroboram com as evidéncias moleculares de que a espécie vem gradualmente colonizando o

Uruguai (Palacios et al., 2021). Embora trate-se de uma espécie eussocial e generalista, com
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propensao a deslocamento de distribuicao, os modelos apontam para perdas muito drasticas em
quase todo o territorio sul do Brasil (APENDICE 3.6) — o que é preocupante, dada a distribuicio
muito associada ao Pampa (Camargo & Wittmann, 1989; Palacios et al., 2021), bioma muito
ameacado pela crescente urbanizagdo e agricultura intensiva (Ribeiro et al., 2021). Trata-se de
uma espécie bastante particular, Uinica representante do género, e a inica espécie conhecida de
abelha-sem-ferrao a apresentar brilho metéalico (Wittmann et al., 1991). Ainda, é reconhecida
como um importante polinizador em culturas de canola, cebola, cenoura e coentro (Witter &
Blochtein, 2001; Halinski et al., 2015) e de espécies nativas do Pampa (Camargo & Wittmann,
1989). Acentua-se a vulnerabilidade da espécie ao se considerar que a nidificagdo ocorre em
solo (Carmago & Wittmann, 1989). Cabe, em investigagdes futuras, avaliar as predi¢cdes de area
de distribuicdo frente aos critérios da IUCN, para acessar a vulnerabilidade da espécie ao
aquecimento global. Além disso, seria interessante inclui-la como espécie-bandeira para

estratégias de conservagdo da biodiversidade.

6 CONSIDERACOES FINAIS

O presente trabalho é o primeiro, até o presente momento, que buscou compreender os
impactos das mudancas climaticas do futuro proximo na distribuicao de abelhas partindo de um
enfoque em amostrar diferentes grupos taxondmicos (representantes de todas as subfamilias) e
funcionais. Também ¢ inédito o enfoque na regido geografica do sul e sudeste da América do
Sul. Embora o nimero de tdxons selecionados seja baixo, foi possivel construir modelos
preditivos robustos para abelhas de diferentes grupos taxondémicos e funcionais, numa das
regides de maior diversidade do grupo no mundo. Essa amostragem do todo pode ser uma
alternativa para lidar com as limitacdes de se estudar todas as espécies de um grupo. Dessa
forma, espera-se que os resultados aqui apresentados possam contribuir para o conhecimento
cientifico, especialmente quanto aos impactos possiveis das mudancgas climaticas nas abelhas.
Espera-se também que este trabalho possa vir a inspirar trabalhos futuros e que os resultados
acumulados possam somar em estratégias de conservacdo da biodiversidade em tempos de
mudangas climaticas, guiando tomadas de decisdo baseadas na ciéncia.

A metodologia utilizada demonstrou-se bastante robusta, principalmente quanto as
areas acessiveis de cada espécie (Machado-Stredel et al., 2021) e a consideragao de multiplas
parametrizacdes para a escolha dos melhores modelos (Cobos et al., 2019a). Nas ultimas
décadas, muito esfor¢o foi demandado para aprimorar as metodologias para modelagem de

nicho e nos ultimos anos tém se consolidado diferentes métodos para a construgao de modelos
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muito robustos e com grande capacidade preditiva. A abordagem minuciosa em pesquisas
envolvendo modelagem de nicho ecoldgico € necessaria para gerar resultados mais realisticos
e confidveis, existindo diferentes metodologias recentes propostas para isso. Embora seja
computacionalmente exaustivo, além do cuidado com a triagem de dados de distribui¢do
confidveis, seria de grande valor utilizar desta abordagem para um numero mais compreensivo
de espécies, inclusive para outros grupos de organismos e outras regioes do mundo.

Destaca-se aqui alguns pontos que podem ser de grande potencial para aplicar em
trabalhos futuros, indo além em alguns aspectos que ndo foram investigados neste trabalho. A
utilizacao de dados de cobertura vegetal e uso do solo para refinar as areas de adequabilidade,
considerando também aspectos de vegetacao e influéncia antropica, para oferecer projegoes
mais precisas (De Marco et al., 2008), assim como avaliar as areas de conservagdo existentes e
apontar novas areas prioritarias (Velazco et al., 2020; Pimenta et al., 2022). Outro aspecto ¢
avaliar os possiveis efeitos das mudancas climaticas na composi¢ao das assembleias de abelhas,
em especial a beta-diversidade, a partir do aninhamento ou furnover de espécies (Faleiro et al.,
2018). Outra oportunidade ¢ considerar tanto as abelhas quanto as plantas polinizadas, para
investigar os efeitos das mudancas climaticas nas redes de interagdes, assim como investigar
possiveis rupturas em interagdes bioticas (HilleRisLambers et al., 2013; Kolanowska, 2021).
Por ultimo, ¢ de grande potencial investigar as sobreposi¢des entre os pares de espécies no
espago ambiental multidimensional (E), a partir de métricas ja propostas (Broennimann et al.,
2013; Warren et al., 2008), obtendo respostas mais robustas quanto a sobreposi¢ao de nicho de
espécies evolutivamente proximas em cenarios futuros de mudangas climaticas.

Por fim, aqui foi evidenciado que diferentes grupos de espécies tém o potencial de
responder de maneiras diferentes as mudangas climaticas. Assim sendo, ¢ desejavel que estudos
conservacionistas considerem diferentes grupos taxondmicos e funcionais, para que se possa
acessar areas prioritarias para a conservagao da biodiversidade. Estudos de uma s6 espécie (ou
poucas) também sdo muito validos e necessarios, uma vez que podem ser somados ao
conhecimento cientifico e integrar estratégias robustas de conservagdo. Além disso, ¢ mais do
que necessario o investimento em trabalhos de inventarios da biodiversidade, especialmente em
regides pouco conhecidas (Ubirajara et al., 2017), assim como o investimento em trabalhos de
taxonomia, para a resolugao taxondmica e confiabilidade nas unidades estudadas. As lacunas
de amostragem, expressas nos déficits de biodiversidade (Hortal et al., 2015), influenciam
diretamente no conhecimento sobre a distribuicao e, consequentemente, no conhecimento sobre

o nicho ecolédgico das espécies (Pimenta et al., 2022). Portanto, para a realizacdo de trabalhos
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compreensivos, considerando centenas de espécies, sdo necessarios, antes, os inventarios de

biodiversidade e os trabalhos taxonomicos.
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APENDICE 1 - SIMULACOES DE DISPERSAO, RESULTADOS DAS
CALIBRACOES, MODELOS FINAIS E PROJECOES FINAIS

Link para acesso a pasta do OneDrive: Apendice 1 Dissertacao_ FWP

84



85

APENDICE 2 - PARAMETRIZACOES SELECIONADAS PARA OS MODELOS DE
CADA ESPECIE

TABELA APENDICE 2 — PARAMETRIZACOES SELECIONADAS, CONFORME OS CRITERIOS DE
AVALIACAO DOS MODELOS CANDIDATOS, PARA AS PROJECOES DE CADA UMA DAS ESPECIES.
R.M. = REGULARIZATION MULTIPLIER (REGULADORES DE MULTIPLICACAO); F.C. = FEATURE
CLASSES (CLASSES DE ATRIBUTOS); VAR.SET. = SET OF VARIABLES SELECTED (CONJUNTO DE
VARIAVEIS PREDITORAS); p.ROC = p VALUE DERIVED FROM PARTIAL ROC (VALOR DE p DERIVADO
DO ROC PARCIAL); O.RATE = OMISSION RATE (TAXA DE OMISSAO); DELTA AICc; EXT. TYPE = TIPO
DE EXTRAPOLACAO (E: EXTRAPOLACAO LIVRE, EC: EXTRAPOLACAO COM CLAMPING);
PARAMETERS (NUMERO DE PARAMETROS).

Delta
R.M. F.C. Var. Set  pROC O. rate AlCc Ext. type Parameters
Anthodioctes claudii
0.1 p Set 3 0 0 0 EC 6
Augochlora braziliensis
1 Igp Set 3 0 0.026 0 E 13
Augochlora daphnis
5 Iq Set 1 0 0.039 0 E 7
Bombus bellicosus
4 p Set 4 0 0.026 0 EC 2
3 ) Set 4 0 0 0.36 EC 2
4 p Set 4 0 0 0.87 EC 2
Bombus brasiliensis
2 1q Set 2 0 0.047 0 E 10
3 Iq Set 2 0 0.047 1.63 E 10
5 Igp Set 3 0 0.047 1.77 E 10
Caenonomada bruneri
0.1 1 Set 2 0 0.045 0 EC 5
0.4 1 Set 2 0 0.045 0.04 EC 5
Callonychium petuniae
0.1 Iq Set 3 0 0 0 E 8
0.4 g Set 3 0 0 0.32 E
Caupolicana lugubris
2 Ip Set 4 0 0 0 EC 3
0.7 Ip Set 4 0 0 0.19 EC 4
1 Ip Set 4 0 0 0.75 EC 4
1 1 Set 1 0 0 0.86 EC 4
Lanthanomelissa betinae
4 p Set 3 0 0.042 0.00 EC 4
Lestrimelitta sulina
0.7 qp Set 3 0 0 0 E 5
0.7 qp Set 4 0 0 0.01 E 5
0.1 qp Set 4 0 0 1.97 E 6

Lithurgopsis rufiventris
1 q Set 1 0 0 0 E 5
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Microthurge pygmaeus
0.4 1 Set 4 0 0 0 EC 1
0.7 1 Set 4 0 0 0.05 EC 1
Moureanthidium paranaense
0.4 1 Set 2 0 0 0 EC 3
Mourella caerulea
0.4 qp Set 4 0 0.034 0 E 5
3 qp Set 3 0 0 0.90 E 4
0.4 qp Set 3 0 0.034 1.12 E 9
2 qp Set 4 0 0 1.61 E 4
Neocorynura dilutipes
1 g Set 4 0 0.050 0.00 E 5
Paroxystoglossa brachycera
2 Ip Set 3 0 0 0 EC 2
2 Ip Set 4 0 0 0.01 EC 2
2 Igp Set 4 0 0 0.01 EC 2
3 1q Set 4 0 0 0.52 EC 3
4 Iq Set 4 0 0 1.15 EC 2
3 1 Set 1 0 0 1.92 EC 2
3 1 Set 2 0 0 1.92 EC 2
3 1 Set 3 0 0 1.92 EC 2
3 1 Set 4 0 0 1.93 EC 2
Paroxystoglossa jocasta
0.4 g Set 4 0 0 0 E 5
Peponapis fervens
5 1q Set 4 0 0.032 0 E 5
0.1 Ip Set 1 0 0.032 1.61 E 21
Rhinocorynura inflaticeps
0.1 qp Set 4 0 0 0 EC 6
Rhinocorynura vernoniae
1 1 Set 4 0 0 0 EC 3
Tetraglossula anthracina
3 q Set 1 0 0 0 EC 5
Tetraglossula franki
0.4 1 Set 1 0 0 0 EC 3
0.7 1 Set 1 0 0 0.44 EC 3
1 1 Set 1 0 0 1.09 EC 3
Thectochlora alaris
5 Ip Set 1 0 0.029 0 EC 7
5 1 Set 2 0 0.029 0.69 EC 4
5 1 Set 1 0 0.029 1.16 EC 5
1 1 Set 2 0 0.029 1.99 EC 5
Thectochlora basiatra
3 1 Set 1 0 0 0 EC 2
3 1 Set 2 0 0 0 EC 2



3 1 Set 3 0 0 0.02 EC 2
3 1 Set 4 0 0 0.02 EC 2
4 1 Set 1 0 0 1.33 EC 2
4 1 Set 2 0 0 1.33 EC 2
4 1 Set 3 0 0 1.34 EC 2
4 1 Set 4 0 0 1.35 EC 2
Thectochlora hamata
Set 4 0 EC
Xylocopa augusti
Set 3 0 E
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APENDICE 3 - MAPAS DE PROJECOES PARA CADA UMA DAS ESPECIES E
PONTOS DE OCORRENCIAS UTILIZADOS NOS MODELOS
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ANEXO A — DADOS DE OCORRENCIAS UTILIZADOS E RESPESCTIVAS
REFERENCIAS

Link (com DOI) para acesso e download: https://doi.org/10.6084/m9.figshare.23729421
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