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BIOGEOGRAFIA DAS FORMIGAS DO GENERO NEOPONERA EMERY, 1901
(FORMICIDAE: PONERINAE): MODELAGEM BIOCLIMATICA PARA
PREDICAO DE AREAS PRIORITARIAS A CONSERVACAO NO BRASIL

RESUMO

H& uma multiplicidade de possiveis fatores, pretéritos e atuais, responsaveis pela
ocorréncia de um grupo biologico em determinada area. Assim, a biogeografia tem o
papel de compreender quais sdo os fatores que explicam a distribuicdo das espécies. E
uma disciplina importante para a conservacdo da biodiversidade, uma vez que pode
contribuir na identificacdo de areas prioritérias para a conservacgdo, no entendimento das
causas da perda de biodiversidade e no desenvolvimento de estratégias para mitigar 0s
impactos das mudancas climéticas sobre as espécies. Preocupacdes contemporaneas sobre
questdes como mudanca climatica, fragmentacdo de habitats e perda de biodiversidade
tém justificado a necessidade de examinar e prever relacdes biogeograficas com
confiabilidade. As mudancas climéticas anunciadas podem levar a retracdo do nicho
climéatico de determinadas formacdes florestais e a expansdo das vegetacGes abertas,
modificando distribuicdo e estrutura dos biomas brasileiros, e, ainda, exercer influéncia
sobre a ocorréncia e distribuicdo das espécies. A Modelagem de Distribuigdo de Espécies
(Species Distribution Modeling — SDM) é uma técnica de modelagem computacional que
utiliza informacGes ambientais e dados de ocorréncia de espécies para prever a
distribuicdo geografica potencial de uma determinada espécie. Modelos de circulagédo
global (Global Circulation Models — GCMs), baseados nas ciéncias fisicas, sdo
frequentemente usados em abordagens teodricas para combinar dados climaticos do
passado, realizar projecdes futuras e vincular causas e efeitos as mudancas climaticas. As
formigas (Formicidae) sdo organismos onipresentes e abundantes nos ecossistemas
terrestres, ocupando diferentes niveis troficos. O género Neoponera Emery, 1901 é
composto de formigas predadoras, algumas de habito terricola, mas a maior parte
apresentando habito arb6reo. Com distribuicdo Neotropical, e 36 espécies no Brasil, essas
formigas sdo mais frequentes nas florestas Umidas, mas podem também habitar florestas
secas com chuvas sazonais. O objetivo geral desta tese é estudar a distribuicdo geografica
de espécies do género Neoponera no Brasil a partir da utilizacdo de modelos climéticos
preditivos, de paleodistribuicdo e de distribuicdo potencial, a fim de identificar areas
apropriadas para a conservacdo das espécies deste género, apontar possiveis locais de
extingdo e sugerir areas prioritarias para esse fim, antecipando varia¢des de distribuicao
em funcdo das previsdes de mudancas climaticas. Dessa maneira, a tese esta estruturada
em trés capitulos. No primeiro capitulo, revisamos o estado da arte dos estudos
biogeograficos de Formicidae usando ferramentas de modelagem de distribui¢do. Nosso
objetivo foi avaliar como e para que finalidade tais ferramentas foram utilizadas em
estudos de formigas, bem como detectar métodos de modelagem, algoritmos e variaveis
selecionadas para esses estudos. Observamos que a modelagem é mais utilizada para
prever os riscos de invaséo do que para fins de conservacgéo. Para esse fim, a abordagem
correlativa e o algoritmo Maxent sdo os mais utilizados. Constatamos que embora nédo
seja muito utilizada em estudos de formigas, a modelagem de distribuigéo representa uma
importante abordagem para pesquisas em biogeografia, ecologia e areas afins. No
segundo capitulo, avaliamos as condic¢des climaticas do Quaternério sobre a distribuicéo
de espécies do género a partir de modelos bioclimaticos de paleodistribuicéo, para dois
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cenarios passados: 0 Ultimo Glacial Maximo (LGM, ~ -22.000 anos) e o Holoceno médio
(~ -6.000 anos). Como resultados, inferimos que a maioria das espécies do género tende
a mudar sua faixa de distribuicdo atual, com diminuicdo na variagdo de areas adequadas
e com uma diminuicdo considerdvel da adequacdo climética. No terceiro capitulo,
analisamos oscilacbes na distribuicdo potencial atual e futura (horizonte 2050) de
espécies de Neoponera no Brasil. Observamos que algumas espécies tenderdo para se
manter em areas onde ja ocorrem enquanto outras terdo aumento ou deslocamento da
faixa de distribuicdo. Nossos resultados sugerem que a maior parte das espécies do género
tende a responder positivamente a altas temperaturas. Além disso, a variavel precipitacéo
foi a que possui mais peso para espécies associadas a floresta, em especial as espécies
arboricolas.

Palavras-chave: Mudancas climaticas, Paleodistribuicdo, Cenarios futuros, RCPs,
Distribuicdo potencial
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BIOGEOGRAPHY OF ANTS OF THE NEOPONERA EMERY, 1901 GENUS
(FORMICIDAE: PONERINAE): BIOCLIMATIC MODELING TO PREDICT
PRIORITY AREAS FOR CONSERVATION IN BRAZIL

ABSTRACT

There are a multitude of possible factors, past and present, responsible for the occurrence
of a biological group in a given area. Thus, biogeography has the role of understanding
what are the factors that explain the distribution of species. It is an important discipline
for biodiversity conservation, as it can contribute to the identification of priority areas for
conservation, understanding the causes of biodiversity loss and developing strategies to
mitigate the impacts of climate change on species. Contemporary concerns about issues
such as climate change, habitat fragmentation and biodiversity loss have justified the need
to reliably examine and predict biogeographical relationships. The announced climate
changes may lead to the retraction of the climatic niche of certain forest formations and
the expansion of open vegetation, modifying the distribution and structure of Brazilian
biomes, and also exerting influence on the occurrence and distribution of species. Species
Distribution Modeling (SDM) is a computational modeling technique that uses
environmental information and species occurrence data to predict the potential
geographic distribution of a given species. Global Circulation Models (GCMs), based on
the physical sciences, are often used in theoretical approaches to combine past climate
data, perform future projections, and link causes and effects to climate change. Ants
(Formicidae) are ubiquitous and abundant organisms in terrestrial ecosystems, occupying
different trophic levels. The genus Neoponera Emery, 1901 is composed of predatory
ants, some of them terrestrial but most of them arboreal. With a Neotropical distribution,
and 36 species in Brazil, these ants are more frequent in humid forests, but can also inhabit
dry forests with seasonal rains. The general aim of this thesis is to study the geographic
distribution of species of the genus Neoponera in Brazil from the use of predictive climate
models, paleodistribution and potential distribution, in order to identify suitable areas for
the conservation of species of this genus, point out possible locations of extinction and
suggest priority areas for this purpose, anticipating distribution variations due to climate
change forecasts. Thus, the thesis is structured in three chapters. In the first chapter, we
review the state of the art of biogeographic studies of Formicidae using distribution
modeling tools. Our objective was to evaluate how and for what purpose such tools were
used in ant studies, as well as to detect modeling methods, algorithms and variables
selected for these studies. We observed that modeling is more used to predict invasion
risks than for conservation purposes. For this purpose, the correlative approach and the
Maxent algorithm are the most used. We found that although it is not widely used in ant
studies, distribution modeling represents an important approach for research in
biogeography, ecology and related areas. In the second chapter, we evaluate the
Quaternary climatic conditions on the distribution of species of the genus from
bioclimatic models of paleodistribution, for two past scenarios: the Last Glacial
Maximum (LGM, ~ -22,000 years) and the middle Holocene (~ -6,000 years). Species
distribution models with restricted and disjoint distributions were generated using Maxent
3.4.1. As a result, we infer that most species of the genus tend to change their current
distribution range, with a decrease in the variation of suitable areas and with a
considerable decrease in climate suitability. In the third chapter, we analyze oscillations
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in the current and future potential distribution (2050 horizon) of Neoponera species in
Brazil. We observed that some species will tend to remain in areas where they already
occur while others will have an increase or shift in their distribution range. Our results
suggest that most species of the genus tend to respond positively to high temperatures. In
addition, the precipitation variable was the one with the most weight for species
associated with the forest, especially arboreal species.

Keywords: Climate change, Paleodistribution, Future scenarios, RCPs, Potential
distribution
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INTRODUGCAO GERAL

A biogeografia é o estudo da distribuicdo das espécies e ecossistemas no espaco
geogréfico, atraves do tempo (em escala geoldgica), incluindo os processos evolutivos e
ecoldgicos que influenciam essa distribuicdo (Nehra, 2016). Assim, precisa-se considerar
a interacdo entre fatores abidticos, tais como clima e geologia, e fatores bidticos, tais
como migracéo, especiacdo e extingdo, para entender como as espécies se distribuem ao
longo do tempo e do espaco. Existem trés ramos principais da biogeografia: a
biogeografia histdrica, a biogeografia ecoldgica e biogeografia da conservagdo (Brown e
Lomolino, 2006; Richardson e Whittaker, 2010; Nehra, 2016). A biogeografia historica
busca entender como as espécies evoluiram e se dispersaram ao longo do tempo, levando
em conta eventos geoldgicos e climaticos passados (Brown e Lomolino, 2006). Ja a
biogeografia ecoldgica examina os fatores atuais responsaveis pela distribui¢do de plantas
e animais, incluindo fatores como disponibilidade de recursos, heterogeneidade do
habitat, competicdo, predacao etc. (Nehra, 2016). A biogeografia da conservacéo, por sua
vez, estuda a aplicacdo de principios, teorias e analises biogeogréficas visando apoiar a
prética da conservacdo (Whittaker, 2005). Dessa maneira, a biogeografia € uma disciplina
importante para a conservacdo da biodiversidade, uma vez que pode contribuir na
identificacdo de areas prioritarias para a conservagdo, no entendimento das causas da
perda de biodiversidade e no desenvolvimento de estratégias para mitigar os impactos das
mudangas climaticas sobre as espécies.

Os padrdes de distribuicdo das espécies ndo sdo produtos do acaso, pois diferentes
tipos de processos sdo responsaveis por sua formacdo (Carvalho, 2010; Diniz-Filho e
Araldjo, 2010). Ha uma multiplicidade de fatores possiveis, pretéritos e atuais,
responsaveis pela ocorréncia de um grupo biolégico em determinada area (Young et al.,
2016, Nehra, 2016). A capacidade de se expandir ou de migrar esta relacionada com as
caracteristicas individuais das espécies, mas também tem relacdo com a estrutura da
paisagem na qual a dispersdo ocorre, incluindo a presenca de barreiras naturais (tais como
montanhas) ou a fragmentacdo natural ou artificial de habitats (fogo ou desmatamento,
por exemplo) (Pearson e Dawson, 2003). Dessa maneira, € invidvel planejar a manutengao
ou conservacdo da biodiversidade, de forma sustentivel, sem agregar principios
biogeogréaficos (Joyce, 2009).

Oscilagcbes da temperatura meédia global modificam a composicdo dos

ecossistemas ampliando seus impactos tanto a nivel ecoldgico quanto a nivel evolutivo
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(Parmesan e Yohe, 2003). As formacdes florestais brasileiras atuais, por exemplo,
resultam de uma sequéncia de expansdes e retracdes dos biomas, provocadas pela
alternancia de climas umidos e secos nas regifes tropicais durante o Quaternario, que
ajudou a moldar a diversidade atual (Ab’Saber, 2003; Conti e Furlan, 2003; Carnaval et
al. 2009). Além disso, ha perspectivas de que as futuras alteracdes climaticas possam
levar a retracdo do nicho climético das formacdes florestais e a expansdo das vegetaces
abertas, de modo que essas alteragOes atingirdo diferentemente os biomas brasileiros
(Brasil, 2016).

A temperatura tem forte influéncia sobre as espécies, acarretando limitacdes na
ocorréncia, especialmente na escolha de habitats adequados (Moritz et al., 2012; Valiente-
Banuet et al., 2015). Raramente dados de pesquisa estdo disponiveis para auxiliar na
descricdo da ocorréncia de espécies em todos os locais. Assim, modelos sdo usados para
interpolar ou extrapolar essas informacgoes (Pearce e Boyce, 2006). A Modelagem de
Distribuicdo de Espécies (Species Distribution Modeling — SDM) é uma técnica de
modelagem computacional que utiliza informag6es ambientais e dados de ocorréncia de
espeécies para prever a distribuicdo geografica potencial de uma determinada espécie em
uma determinada area (Peterson et al., 2011). A modelagem de distribui¢do fundamenta-
se na identificacdo de padrdes, em que as associacOes entre a ocorréncia de determinada
espécie e um conjunto de variaveis sdo exploradas, permitindo inferéncias sobre os
mecanismos que determinam as distribuicdes observadas ou projetadas (Araljo e Guisan,
2006). Estudos sobre modelos bioclimaticos, que visam prever o alcance potencial dos
organismos sob um clima alterado (Pearson e Dawson, 2003), demonstraram boa
concordancia entre distribuicbes observadas e variaveis climaticas (Morales et al., 2015,
Fournier et al., 2017). Modelos de circulacdo global (Global Circulation Models —
GCMs), baseados nas ciéncias fisicas, sdo frequentemente usados em abordagens tedricas
para combinar dados climéaticos do passado, fazer projecdes futuras e vincular causas e
efeitos nas mudangas climaticas (Nehra, 2016).

Entre suas inumeras aplicacdes (ver Aradjo et al., 2019), a Modelagem de
Distribuicdo de Espécies pode ser usada para identificar regides do Planeta,
principalmente aquelas mais remotas e pouco amostradas, que poderiam abrigar
componentes incipientemente conhecidos da biodiversidade. Dessa maneira, 0s modelos
constituem uma ferramenta atil para exploracdo de lacunas em ecologia, evolucéo e
conservacao (Elith et al., 2006), podendo ainda ser usados para identificar quais espécies

podem ser mais afetadas e as areas prioritarias para sua conservacdo (Brotons et al., 2004;
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Peterson et al., 2008). Os modelos também podem ser projetados em situacdes de climas
passados, simulados com modelos de circulagdo global e, ainda, para estimar a
distribuicdo potencial de espécies ao longo do tempo (Peterson e Lieberman, 2012).

As formigas (Formicidae) sdo organismos onipresentes e abundantes nos
ecossistemas terrestres, ocupando diferentes niveis troficos (Dejean et al., 2014),
controlam direta ou indiretamente a disponibilidade de recursos para outros organismos
(Jones et al., 1997). Pertencendo a subfamilia Ponerinae, o género Neoponera é
exclusivamente neotropical (57 espécies), distribuindo-se do sul do Texas e norte do
México ao norte da Argentina e sul do Brasil (Mackay e Mackay, 2010; Schmidt e
Shattuck, 2014). Séo formigas predadoras que incluem espécies de habitos alimentares
especialistas e generalistas. Como especialistas, sdo conhecidos Neoponera marginata
(Roger, 1861) invasora de ninhos especializada em cupins (Wheeler 1936; Leal e
Oliveira, 1995) e Neoponera laevigata (Smith, 1858), também especialistas em térmitas
(Acosta-Avalos et al., 2001; Mackay e Mackay, 2010). A maioria das demais espécies de
Neoponera € predadora generalista, tais como Neoponera villosa (Fabricius, 1804) e
outras espécies arboricolas morfologicamente préximas (Fernandes et al., 2013; 2014),
assim como os membros do grupo ou complexo de espécies Apicalis (Neoponera apicalis
(Latreille, 1802), Neoponera obscuricornis (Emery, 1890) e Neoponera verenae Forel
1922 (Wild, 2005; Schmidt e Shattuck, 2014; Ruiz-Cancino et al., 2015). Algumas destas
de héabito arbéreo, como Neoponera luteola (Roger, 1861), desenvolveram relagdes
mutualisticas com sua planta hospedeira (Cecropia sp.), defendendo-a de herbivoros,
enquanto utiliza suas estruturas (caule, epifitas, frutos secos) como ninho (Schmidt e
Shattuck, 2014). Com 36 espécies registradas no Brasil (Silva et al., 2020), as Neoponera
sdo encontradas em florestas Umidas e florestas secas com chuvas sazonais (Lattke, 2015).

Estudos sobre modelagem em Formicidae incluem distribuicdo potencial de
Basiceros scambognathus (Brown, 1949) (Souza e Delabie, 2013) e Gracilidris pombero
Wild & Cuezzo, 2006 (Koch et al., 2018), assim como, paleodistribuicdo de Acromyrmex
striatus (Roger, 1863) (Cristiano et al., 2016) e cenarios futuros com formigas da América
do Norte (Fitzpatrick et al., 2011). Alguns relacionaram biologia e distribuicdo de
formigas as mudancas climaticas (Roura-Pascual et al., 2004; Bertelsmeier et al., 2013).
Entretanto, pouco se conhece do efeito das variagdes climaticas sobre as distribuicdes de
formigas, sendo necessarios estudos relacionando diretamente os impactos destas

mudangas na conservacdo (Campiolo et al., 2015).
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Preocupacdes contemporaneas como mudancas climaticas, fragmentacdo de
habitats e perda de biodiversidade tém justificado a necessidade de examinar histéricos e
previsdes biogeogréficas com confiabilidade (Joyce, 2009, Culshaw et al., 2021). Treze
espeécies de formigas constam na Lista Nacional Oficial de Espécies da Fauna Ameacadas
de Extincdo, entre elas duas da subfamilia Ponerinae (ICMBio, 2022), um dos grupos
mais ameacado pela perda e fragmentacdo florestal e pelas mudancas climaticas
(Campiolo et al., 2015). Neoponera esté entre 0s géneros mais diversos morfologicamente
e comportamentalmente de Ponerinae (Schmidt e Shattuck, 2014). Algumas espécies,
como N. apicalis e N. villosa, s@o reconheciveis a primeira vista, enquanto a maioria dos
tdxons restantes requer exame detalhado e pouco se sabe sobre a historia natural da
maioria das espécies (Troya e Lattke, 2022). Cinco espécies do género, Neoponera
billema (Fernandes, Oliveira & Delabie, 2014), Neoponera schultzi (Mackay & Mackay,
2010), Neoponera venusta Forel, 1912, Neoponera concava (Mackay & Mackay, 2010),
e Neoponera latinoda (Mackay & Mackay, 2010), sdo endémicas do Brasil (Mackay e
Mackay, 2010). Algumas espécies possuem distribuicdo ampla, a exemplo de N. apicalis
e, em contrapartida, outras possuem distribuicdo restrita, tais como N. schultzi, que é
endémica do Corredor Central da Mata Atlantica. Dessa maneira, € pertinente examinar
as consequéncias das mudancas climaticas sobre a distribuicdo dos tipos de vegetacao
(Colombo e Joly, 2010), como elas podem modificar a distribuicdo e estrutura das
comunidades de florestas e alterar a distribuicdo dessas espécies animais.

Diante disso, a presente tese compde-se de trés capitulos. No primeiro, foi
avaliado o estado da arte para estudos de distribuicdo de espécies de Formicidae com a
utilizacdo da modelagem como ferramenta. No segundo, foram identificadas as areas de
adequabilidade ambiental para as espécies de Neoponera nos biomas brasileiros com base
em modelos bioclimaticos de paleodistribuicdo. Além disso, buscamos avaliar a
influéncia da expanséo/retracdo dos biomas brasileiros no Quaternédrio sobre a
distribuicédo atual das espécies do género. No terceiro capitulo, foram inferidos cenarios
futuros para as espécies de Neoponera nos biomas do Brasil com base em diferentes
projecdes de mudangas climéticas previstas para o final do século XXI. Também foi
procurado responder se haverd mudangas ou ndo das areas de adequabilidade ambiental
para essas espécies comparando os modelos potenciais e futuros; se dentro dos biomas
existe possibilidade de extin¢do de espécies de Neoponera,; e, ainda, quais as areas podem

ser indicadas como prioritarias a conservacao dessas formigas.
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Finalmente, o objetivo geral desta tese € estudar a distribuicdo geografica de
espécies do género Neoponera no Brasil a partir da utilizacdo de modelos climaticos
preditivos, de paleodistribuicdo e de distribuigdo potencial, a fim de identificar areas
apropriadas para a conservacdo das espécies deste género, apontar possiveis locais de
extincdo e sugerir areas prioritarias para esse fim, antecipando variacdes de distribuicdo

em funcg&o das previsdes de mudancas climaticas.

OBJETIVOS
Capitulo 1: A review of distribution modeling in ant (Hymenoptera: Formicidae)
biogeographic studies

1- Analisar o estado da arte de estudos sobre biogeografia em Formicidae através da
ferramenta de modelagem de distribuig&o.

Capitulo 2: Influéncia das mudancas climaticas no Quaternario pré-antropocénico
sobre a distribuicdo de Neoponera spp. (Formicidae: Ponerinae) no Brasil
2- Auvaliar os caminhos/efeitos biogeogréficos e condicdes climaticas do
Quaternario sobre a distribuicdo de espécies do género Neoponera a partir de
modelos bioclimaticos de paleodistribuicdo, comparando-os com modelos de

distribuicdo potencial atual.

Capitulo 3: Modelagem bioclimética para predicdo de areas prioritarias a
conservacao das formigas Neoponera spp. (Formicidae: Ponerinae) no Brasil
3- Avaliar os cenarios presente e futuros para as espécies de Neoponera nos biomas

do Brasil com base em diferentes projecdes das mudancas climaticas previstas,
segundo o quinto relatorio do IPCC.
4- Comparar as areas de adequabilidade ambiental para os cenarios atual e futuro
para analise da vulnerabilidade das espécies frente as mudancas climaticas.
5- Inferir possiveis locais de extincdo e &reas prioritarias a conservacdo de

Neoponera.
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Abstract

The state of the art of Formicidae biogeographic studies using distribution modeling
tools was reviewed. We aimed to evaluate how and for what purpose such tools were
used in ant studies, as well as detecting modeling methods, algorithms, and variables
selected for these studies. We analyzed papers published from 2001 to 2021 and focused
on predicting invasion risks, conservation, and potential distribution of species. We
also considered the mechanistic and correlative approaches, types of algorithms, and
environmental variables. We observed that modeling is first used to predict invasion
risks before conservation. The correlative approach was the most used, although it
does not consider biotic or physiological aspects as the mechanistic approach does.
The most used algorithm was Maxent, combining data set of occurrences with climatic
variables. Mine stedies used combinations of algorithms with consensual models.
Research using modeling has been conducted more and more. However, it remains
still incipient, mainly regarding conservation, as the current distributon of most of
the Formicidae species is not well known. Although not frequently used in ant studies,
distribution modeling represents an important approach for research in biogeography,
ecology, and related areas. Certain perspectives could be useful, for example, for
studying climatic changes, since possible variations in ant distributions, if anticipated,
could suggest or guide further investigations or decision-making in public policies.
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tools was reviewed. We aimed to evaluate how and for what purpose such tools were
used in ant studies, as well as detecting modeling methods, algorithms, and variables
selected for these studies. We analyzed papers published from 2001 to 2021 and focused
on predicting invasion risks, conservation, and potential distribution of species. We
also considered the mechanistic and correlative approaches, types of algorithms, and
environmental variables. We observed that modeling is first used to predict invasion
risks before conservation. The correlative approach was the most used, although it
does not consider biotic or physiological aspects as the mechanistic approach does.
The most used algorithm was Maxent, combining data set of occurrences with climatic
variables. Nine studies used combinations of algorithms with consensual models.
Research using modeling has been conducted more and more. However, it remains
still incipient, mainly regarding conservation, as the current distribution of most of
the Formicidae species is not well known. Although not frequently used in ant studies,
distribution modeling represents an important approach for research in biogeography,
ecology, and related areas. Certain perspectives could be useful, for example, for
studying climatic changes, since possible variations in ant distributions, if anticipated,
could suggest or guide further investigations or decision-making in public policies.
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Introduction

As a predominant group of invertebrates in terrestrial ecosystems, ants
(Hymenoptera: Formicidae) are ubiquitous and abundant organisms, both in biomass and
in species richness (Holldobler & Wilson, 1990). Currently, about 14.225 valid species
of ants are registered worldwide, comprising 347 genera and 16 subfamilies (Antwiki,
2022). Studies on Formicidae biogeography have been published at the levels of
subfamily, genus, or species (Mikissa et al., 2016) at local (Delabie et al., 2007), regional
(Delabie et al., 1997; Human et al., 1998; Resende et al., 2010), or global (McGlynn,
1999) scales. In recent years, great advances have been made in this kind of study,
allowing inferring the history of distribution based on phylogenetic analyzes, such as on
Myrmicinae (Ward et al., 2014). A range of taxonomic studies by biogeographical regions
(Ladino & Feitosa, 2020), new occurrences, and records (Dias & Lattke, 2019; Fernandes
& Delabie, 2019; Franco, et al., 2019), invasive species (Chen & Adams, 2018), and
diversity (Koch et al., 2020; Silva et al., 2020) can also be found. In addition, modeling
distribution studies on Formicidae have gained space, under the following names
and techniques: potential distribution modeling (Murphy & Breed, 2007; Koch et al.,
2018), niche modeling (Peterson & Nakazawa, 2007), paleodistribution (Cristiano et al.,
2016), and projections of future scenarios (Jung et al., 2017). All of these studies assess
the potential distribution of species to infer information of several natures on biodiversity.

Such biogeographical reconstructions presented a more diverse range of species
in tropical climates regions (Jenkins, 2003; Guénard et al., 2010; Moreau & Bell, 2013).
However, there are still many gaps regarding the information on the geographic
distribution of ants, mainly due to the heterogeneous spatial distribution of experts on this
important biological group and data collection bias all over the terrestrial biomes. Thus,
many samplings may have occurred in a given region while other zones have not been
duly explored. Unexplored regions may host certain species or genera, Yet
no sampling may have been done, nor data may have been published on them (Guénard
et al., 2010).

Thanks to  zoological  collections, such as the Formicidae
Collection from the Cocoa Research Center (CPDC) (Delabie et al., 2020) and internet
databases, such as the Global Biodiversity Information Facility (GBIF — https://www.
gbif.org/), Antweb (https://www.antweb.org/), and Antwiki
(https://www.antwiki.org/wiki/Welcome_to_AntWiki), myrmecologists have access to a
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variety of information on species occurrences in regions that are incipiently known.
Such records are important to understand the range limits of the genera (Guénard et al.,
2010). Predictions about potential species occurrences and possible distribution changes
caused by different types of impacts, whether anthropic or climatic, have become
common in the last 20 years (Peterson et al., 2018). However, as more and more
distribution data are being entered into biodiversity databases and made freely available
on the internet (Soberon & Peterson, 2004), researchers need to be confident about the
correct identification of the species. Many records have not been correctly identified or
georeferenced (Peterson et al., 2011). Furthermore, occurrence data collected with
inaccurate information may provide incomplete information on their responses to
environmental gradients since they may be spatially and environmentally biased (Lobo et
al., 2007; Hortal et al., 2008).

The species distribution modeling (SDM) tool uses species occurrence data in
addition to abiotic information to estimate the potential distribution of species (correlative
modeling) (Peterson et al., 2011; 2015). When the information is added to physiological
data, it is called mechanistic modeling, which aims to understand, through detailed
biophysical modeling approaches, the environmental requirements that make up the niche
of a species. This allows the development of a model of the environmental conditions
under which the species may exist (Kearney & Porter, 2009; Kearney et al., 2010;
Peterson et al., 2015). When information about organisms is used together with
environmental variables, for example, the total environmental range (set of abiotic
conditions with different tolerance rates) is estimated. In this space, a species can survive
and reproduce even without ideal biotic conditions (Guisan & Zimmermann, 2000;
RouraPascual & Suarez, 2008; Elith & Leathwick, 2009).

Currently, species distribution modeling (SDM) and ecological niche modeling
(ENM) (Warren, 2012; Peterson & Soberdn, 2012) are among the most productive and
rising research branches in ecology (Zimmermann et al., 2010), with applications in a
variety of other disciplines such as biogeography, evolution, and conservation (Guisan &
Thuiller, 2005). Applications are found in historical biogeography studies, such as
evolutionary processes, the discovery of unknown species, effects of climate change,
disease transmissions, species invasions, and conservation (Guisan & Thuiller, 2005;
Peterson et al., 2011). Species distribution predictions based on correlative models can
help to understand spatial patterns of biological diversity (Jiménez-Valverde et al., 2008).

The presence or absence of a given species in a habitat derives from a range of factors
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(Pulliam, 2000), which means that biogeographic patterns are not just limited by abiotic
factors, such as climatic factors, commonly considered in correlative models. These
patterns can be shaped by many other elements, such as biotic factors,
geographic barriers, anthropogenic effects, stochastic events, and historical factors,
among others (Pulliam, 2000; Soberon, 2007). Therefore, the potential distribution can
only be discussed as an ideal scenario in which the species distribution is considered in
conjunction with the environment, established by favorable abiotic conditions (Jiménez-
Valverde et al., 2008). Mechanistic, that is, process-based SDMs can be integrated
for additional advanced predictions (Rougier et al., 2015). For example, the effect of
temperature on physiological and demographic processes can be used to test a causal
effect of temperature on species distribution (Monahan, 2009).

Some studies have discussed important conceptual and methodological
parameters of species distribution models, particularly the need for careful delimitation
of the analysis coverage (Soberon & Peterson, 2005; Soberén, 2007; Peterson et al.,
2011). The BAM diagram (biotic, abiotic, movement) considers biotic factors, abiotic
factors, and movement factors to delimitate the geographic distributions of species
(Figure 1).

BAM Diagram

(G Interest area

Biotic
interactions

(B)

Abiotic niche  G7
(R)
GO GO Occupied

area

Movement (M)

G Potential
distribution

Fig 1. The ‘BAM diagram’ adapted from Soberdon and Peterson (2005): Area G represents
the entire region considered, Where the species respond to abiotic (A) and biotic (B) and
movement/ dispersion (M) factors. The GO intersection represents the actual distribution
area of the species. The G1 intersection represents a region that has both biotic and abiotic
conditions suitable for the species, which could potentially be invaded if M conditions
change (potential distribution).
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M corresponds to the area within the dispersal capabilities of the species in
question, corresponding to the geographic regions that were accessible to the species
within a certain period (Peterson et al., 2011). The intersection of A N B N M is the
occupied distributional area and is the subset of the accessible region where abiotic and
biotic conditions allow species to maintain populations (Peterson et al., 2011).

The BAM diagram allows the researcher to focus on delimiting the area to be
analyzed. Although one of the main functions of modeling in ecology is to estimate yet
undescribed diversity, due to insufficient information, global models of species diversity
have seldom focused on insects (Guénard et al., 2012), except for species of medical
importance (see Ahadji-Dabla et al., 2020; Moo-Llanesa et al., 2020). Most of the studies
investigate relatively well-known groups, such as vertebrates (see Freeman et al., 2019)
or plants (see Lépez Tirado et al., 2018). However, studies involving ants have become
more popular in recent decades. Roura-Pascual & Suarez (2008) reviewed climate
modeling studies, highlighting applications with correlative and mechanistic
methodologies, specifically in forecasting studies on invasive ants, emphasizing future
scenarios. Bertelsmeier et al. (2016) evaluated the mechanisms by which climate changes
could favor future ant invasions at the regional and global levels, as well as in biodiversity
hotspots. Both reviews focused only on studies about invasive ants.

In this review, we present qualitative and quantitative approaches to scientific
productions related to Formicidae biogeography that used geographic distribution
modeling as a tool from 2001 to 2021. We synthesized a diagnosis of the Formicidae
biogeography, its history, and degree of development, as well as the types of modeling
and the contributions of these studies to the scientific debate. In addition, we analyzed the
contribution of these researches to emerging conservation issues and areas in which

further research is necessary.

Material and methods

The search was conducted on the platforms Google Scholar, GBIF, Scielo, and
Portal de Periddicos CAPES, in English, by using the keywords “Formicidae” or “ants”,
combined with “modeling”, “niche”, “climate change”, “geographic distribution”, “future
scenarios”,  “paleodistribution”,  “potential  distribution”,  “paleogeography”
“paleoclimatology”, and “bioclimatic envelope”. We considered the studies published
from 2001 to 2021, to offer a descriptive analysis and to give an overview of the specific

research conducted in this area, using categories such as aims of the study, mechanistic
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and correlative approaches, algorithms, and variables used. Thus, we evaluated the use of
modeling as a tool in ant biogeography studies, describing its applicability and aiming at
projecting possible areas of invasion, occurrence, and conservation. We also described
the mechanistic and correlative approaches and identified algorithms and variables. The
papers were categorized in five-year periods (2001-2005, 2006-2010, 2011-2015, 2016-
2021), and classified according to the objectives of the studies as per table 1. Based on
descriptive information, we focused on which aspects and dimensions have been

highlighted over the years.

Results

Evaluation of the applicability of species distribution modeling as a tool in ant

biogeography studies

Forty-four studies of Formicidae published from 2001 to 2021, which used SDM
as a tool, were selected. Among these studies, 48% assessed the potential for invasive
species to invade new areas (Figure 2). The invasive ant species most studied were:
Solenopsis invicta Buren, 1972, with projections to Oklahoma (Leavia & Frost, 2004),
global expansion (Peterson & Nakazawa, 2007), and inferring potential areas in large
portions of Europe, Asia, Africa, Australia (Morrison et al., 2004) and South Korea (Sung
et al., 2018; Jung et al., 2021); and Linepithema humile (Mayr, 1868), with a global
prediction (Roura-Pascoal et al., 2004), New Zealand (Hartley & Lester, 2003; Harris &
Barker, 2007) and Iberian Peninsula (Roura-Pascoal et al., 2006; 2009; Abril et al., 2009).

Studies having as the main focus the inference about areas of possible occurrence,
predicting habitat or potential distribution unrelated to invasive species, had a frequency
of 23%. Studies that used modeling as a conservation tool had a frequency of 11% and
were limited to endemic species: Formica exsecta Nylander, 1846, Palearctic Region
(Seifert, 2000), Atta robusta Borgmeier, 1939 exclusively for coastal vegetation
(restinga) in southeastern Brazil (Fowler 1995; Teixeira et al., 2003; 2004), Lasius
balearicus Talavera, Espadaler and Vila 2014, endemic to the Balearic Islands (Spain)
(Talavera et al., 2014), and Dinoponera lucida Emery 1901, restricted to a small portion
of the Atlantic Forest in parts of the states of Bahia, Minas Gerais, S&o Paulo, and Espirito
Santo, in Brazil (Mariano et al., 2008; Lenhart, et al., 2013; Escarraga et al., 2017). Other

purposes, shown in Fig 2, represented only 3%.
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Fig 2. Representativeness of studies (n = 33) using the Formicidae modeling tool with a
correlative approach. The codes refer to the different types of objectives, presented in
Table 1. C = Conservation, EF = Evaluate flaws in the modeling method, DP = Global
density prediction, Pl = Predict invasion, NR = Niche requirements, Pl = Infer areas of
occurrence/habitat/ potential distribution, SP = Identify spatial pattern of species richness,
and ST = Develop predictive model of soil temperature.

Methodological aspects — Detecting the distribution modeling methods used to predict
areas of invasion, occurrence, and conservation

Mechanistic versus correlative approaches

We observed that, since 2006, correlative modeling studies with ants have
increased while mechanistic studies have decreased considerably (Fig 3). In addition,
more recente studies have used correlative modeling to infer potential areas of occurrence
(Souza & Delabie, 2013; Cristiano et al., 2016; Simdes-Gomes et al., 2017; Koch et al.,
2018; Senula et al., 2019), and predict invasion (Bertelsmeier et al., 2015; Jung et al.,
2017; Sung et al., 2018; Byeon et al., 2020). Fig 2 presents the frequency of all-purpose
correlative modeling studies with Formicidae. In general, studies on Formicidae aimed
at assessing the invasive potential of exotic species (RouraPascual et al., 2006; Hartley et
al., 2006; Roura-Pascual et al., 2009) used mainly correlative modeling. Conservation
studies also used correlative modeling, mostly (Dattilo et al., 2012; Talavera et al., 2014;
Campiolo et al., 2015). Only one study used the mechanistic approach (Maggini et al.,
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2002). On the other hand, inference studies of occurrence, habitat, and areas of potential
distribution (Solémon et al., 2008; Souza & Delabie, 2013; Cristiano et al., 2016;

Sanchez-Restrepo et al., 2019) used only the correlative methodology.

Identification of algorithms

Twenty-five (i.e., 75.8%) out of 33 correlative approach studies used only a single
software/algorithm (Table 1). Among the studies which opted for consensual models
using more than a single algorithm, five of them used more than four software/algorithms
(15.2% of the total). The most used software/algorithms/analysis were Maxent (used in
15 studies), Generalized Linear Model (GLM) (6), Genetic Algorithm for Rule-set
Prediction (GARP) (6), Artificial Neural Networks (ANN), Classification Tree Analysis
(CTA), Support Vector Machines (SVMs) (used in four studies each), Classification
Trees (CT), CLIMEX software, and Generalized Boosting Model (GBM), three studies
each (Table 1). The other 14 software/algorithms/analysis were used in one or two studies.

[l Correlative modeling
[C] Mechanistic modeling

-
N

—_
o

Number of studies
(0)]

4 1
2 o
0 % % N
I 2 Y
rLQQ q,QQ rLQ’\ rLQ'\
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Fig 3. Frequency of mechanistic and correlative modeling studies on Formicidae from
2001 to 2021.

Maxent (Phillips et al., 2006) is the most frequently used algorithm in studies on
Formicidae, both to predict areas susceptible to invasion (Ward, 2007; Steiner et al., 2008;
Roura-Pascual et al., 2009; Bertelsmeier et al., 2013; 2015; Kumar et al., 2015; Coulin et
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al., 2019), and to infer areas of occurrence/ habitat/ potential distribution (Solomon et al.,
2008; Souza & Delabie, 2013; Cristiano et al., 2016; SimdesGomes et al., 2017; Koch et
al., 2018; Sanchez-Restrepo et al., 2019; Senula et al., 2019), as well as in two
conservation studies (Dattilo et al., 2012; Talavera et al., 2014). The GARP
algorithm (Stockwell & Peters, 1999) has been used in some studies mainly to assess the
risk of the ant L. humile invasion (Roura-Pascual et al., 2004; 2006; 2009), and was used
once in a conservation study (Campiolo et al., 2015), and another time to identify species
richness patterns (Chaladze, 2012). GLM was chosen for invasion risk assessment
(Hartley et al., 2006; Abril et al., 2009; Roura-Pascual et al., 2009) and conservation
studies (Maggini et al., 2002; Talavera et al., 2014).

We consider that the studies classified here as inferences of area occurrence/
habitat/ potential distribution, without a conservative approach or risk of invasion
assessment, aimed to fill in the gaps regarding species distribution. Most of these studies
used the Maxent algorithm. Only one of them (Byeon et al., 2020) used the CLIMEX
algorithm, and two generated consensual models from other algorithms, besides Maxent,
BIOCLIM, DOMAIN, Generalized Linear Model (GLM), Support Vector Machines
(SVM), and Boosted Regression Trees (BRT) (Simbes-Gomes et al., 2017), and GARP
(Koch et al., 2018). Nine studies used more than a single algorithm, combining the
different results, such as in Talavera et al. (2014) who used eight consensual models
(Generalized Linear Model — GLM, GBM, Generalized Additive Model — GAM, Flexible
Discriminant Analysis — FDA, Multiple Adaptive Regression Splines — MARS,
Classification Tree Analysis — CTA, Random Forest — RF, Maxent).

Variables and projections

Of the 44 studies evaluated, 23 used only climate variables (see for example
Chaladze, 2012; Diamond et al., 2012; Koch et al., 2018). The remaining (21) combined
climatic variables with a set of further information, such as vegetation, topography, and
soil temperature (Peterson & Nakazawa, 2007; Roura-Pascoal et al., 2009; Jenkins et al.,
2011; Fitzgerald et al., 2012; Senula et al., 2019; Jung et al., 2021). Climate bias, studies
of potential distribution, and scenarios for the future were the majority, while 13 studies
estimated the current potential distribution. Seven studies inferred further climate change.
A total of 10 studies merged current and further potential distributions, two merged

paleodistribution and current potential distribution, one study examined transitions
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between past, present, and future, and, finally, one study produced only paleodistribution

models, comparing with Phylogeography (Table 1).
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Table 1. Main analyzes and software used according to the aims of correlative modelling studies for ants. The codes representing each objective
are presented in parentheses.

Year Author (s) Finality ANN CT CTA CLIMEX GARP GAM GLM Maxent SVM Other(s) Total
2004 Leaviaetal Predict invasion (PI) X (1) 1
Roura-Pascual et al. Predict invasion (PI) X 1
Roura-Pascual et al. Predict invasion (PI) X 1
2006 Hartley et al. Predict invasion (PI) X 1
2007 Harris & Barker Predict invasion (PI) 1
Murphy & Breed Niche requirements (NR) 1
Peterson et al. Evaluate flaws in the modeling method (EF) X 1
Ward Predict invasion (PI) X 1
Infer areas of occurrence / habitat / potential
2008 Solémon et al. distribution (O/H/PD) X 1
Steiner et al. Predict invasion (PI) X 1
2009 Roura-Pascual et al. Predict invasion (PI) X X X X X (1) 5
2011 Jenkins et al. Global density prediction (DP) X 1
2012 Chaladze Identify spatial pattern of species richness (SP) X X (1) 2
Dattilo et al. Conservation (C) X 1
Fitzgerald et al. Predict invasion (PI) 1
2013 Bertelsmeier et al. Predict invasion (PI) X X X 4
Infer areas of occurrence / habitat / potential
Souza e Delabie distribution (O/H/PD) X 1
2014 Bertelsmeier & Courchamp  Predict invasion (PI) X X X 4
Talavera et al. Conservation (C) X X X X X (4) 8
2015 Bertelsmeier et al. Predict invasion (PI) X X X X (1) 5
Campiolo et al. Conservation (C) 1
Kumar et al. Revision (R) X 1
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2016 Cristiano et al. distribution (O/H/PD) X 1
Infer areas of occurrence / habitat / potential
2017 SimGes-Gomes et al. distribution (O/H/PD) X X (3) 5
Jung et al. Predict invasion (PI) X 1
Infer areas of occurrence / habitat / potential
2018 Kock et al. distribution (O/H/PD) 1
Sung et al. Predict invasion (PI) X @3) 7
2019 Coulin etal. Predict invasion (PI) X 1
Infer areas of occurrence / habitat / potential
Sanchez-Restrepo et al. distribution (O/H/PD) X 1
Infer areas of occurrence / habitat / potential
Senula et al. distribution (O/H/PD) X 1
Stroer et al. Investigate phylogeographic patterns (PP) X 1
Infer areas of occurrence / habitat / potential
2020 Byeon et al. distribution (O/H/PD) X 1
2021 Jung et al. Develop predictive model of soil temperature (ST) X 1
Total number of studies 3 15 4 7 33

Artificial Neural Networks (ANN), Classification Trees (CT), Classification Tree Analysis (CTA), Support Vector Machines (SVMs), CLIMEX model, Generalized Linear

Model (GLM), Genetic Algorithm for Rule-set Prediction (GARP), Generalized Additive Model (GAM)

Software/analysis used in a maximum of two studies (considered in "Other(s)"): BIOCLIM, BIOSECURE, Biomod2, Boosted Regression Trees (BRT), Domain, Flexible
Discriminant Analysis (FDA), Generalized Boosting Model (GBM), IDRISI 32, MATLAB, Multiple Adaptive Regression Splines (MARS), openModeller, Random Forest
(RF), and WhyWhere 2.0 ecological niche modelling application.
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Discussion

Evaluation of the applicability of species distribution modeling as a tool in ant

biogeography studies

Modeling aims to infer the best explanation for a data set and to represent it in a
precise and compact way, emphasizing probabilities of where the species may or may not
be present (Guisan & Thuiller, 2005). It is a tool that has been widely used in studies that
analyze the potential distribution of species, including the evaluation of the impact of
global climate change on species distribution, areas susceptible to invasive species, the
selection of suitable habitats, and species conservation, besides prioritizing suitable areas
for conservation (Guisan & Zimmermann, 2000; Siqueira & Peterson, 2003; Marini et al.,
2009).

Approximately half of the studies on Formicidae that used distribution modeling
were conducted with invasive species (Ward, 2007; Bertelsmeier et al., 2013; Jung et al.,
2017; Sung et al., 2018). Ants are considered a group of organisms that settle easily
outside their native distribution area due to their small size, large number of individuals,
and being colonial (Bertelsmeier et al., 2013). Thus, anticipating changes in the
distribution of invasive species would minimize their impacts. They can be transported
by accident, for example, on fruits, ornamental plants, tourism, and trade exchanges, or
with agricultural tools (Lofgren, et al., 1975; Bertelsmeier & Courchamp, 2014).

A good example is the Argentine ant L. humile, the most studied invasive ant with
modeling purposes (Roura-Pascual et al., 2004; 2006; 2009; Hartley et al., 2006; Harris
& Barker, 2007; Abril, et al., 2009; Fitzgerald et al., 2012; Bertelsmeier et al., 2015).
Roura-Pascual et al. (2006) compared native and invasive ecological niches of L. humile,
while Hartley et al. (2006) evaluated the uncertainty in the predictions of bioclimatic
range, corroborating the potential distribution with the known distribution of L. humile,
pointing out the importante role of temperature and precipitation in the establishment of
this species. Another study evaluated the probable risk of invasion by twelve ant species
in New Zealand (Harris & Barker, 2007). These authors deduced that the chances of the
temporary establishment of colonies of species such as Solenopsis geminata (Fabricius,
1804), and Anoplolepis gracilipes (Smith, 1857) could be ignored, as temperatures in

New Zealand are lower than they can survive (Harris & Barker, 2007).
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Other invasive species widely studied were S. invicta 1972 (Levia & Frost, 2004;
Bertelsmeier et al.,, 2015; Sung et al., 2018) and A. gracilipes (Bertelsmeier &
Courchamp, 2014; Bertelsmeier et al., 2015; Jung, et al., 2017). Native from South
America (Vinson & Sorenson, 1986), S. invicta was first introduced and spread in the
southern part of the USA and the Caribbean (Morrison et al., 2004), and then was
dispersed throughout China, Taiwan, Australia, and Mexico (Valles et al., 2015). In
addition, large areas in Mexico, northern South, and Central America, the Caribbean
islands, part of the Mediterranean region, as well as some areas close to the Black and
Caspian Seas, are at high risk of invasion by this ant (Morrison et al., 2004).

There is no consensus on A. gracilipes original native distribution (Vasquez-
Bolafios & Wetterer, 2021). It may have originated in Asia or Africa (Holway et al., 2002;
Wetterer, 2005). It is a species that can propagate in humid tropical areas (Wetterer,
2005). As such, it was introduced into regions of Africa, including South Africa and
Tanzania; Central, and South America, tropical Asia, and Australia (Wetterer, 2005). It
IS a quarantine pest in the United States and the Republic of Korea but is not considered
as invasive in North America (Csurhes & Hankamer, 2012). Recently, the risk of invasion
was analyzed for A. gracilipes and S. invicta (Jung et al., 2017; Sung et al., 2018,
respectively). Both studies modeled the potential distribution under current and future
scenarios for South Korea and found favorable climatic conditions for these invasive
species.

The introduction of A. gracilipes occurred in South Korea through trade routes
and S. invicta, although still not found in the country, is a cause of major concern there
(Jung et al., 2017; Sung et al., 2018). Countries that are on international trade ways which
connect countries from the Pacific Ocean to the Asian continent, such as South Korea,
are especially at high risk of species invasion (Jung et al., 2017). The projection of the
potential distribution is then justified to avoid widespread distribution, and to minimize
the economic costs of such invasion. A range of terrestrial environments are climatically
suitable for invasive ants, especially in biodiversity hotspots (Bertelsmeier et al., 2015).
One of the modeled species, the fire ant S. geminata, was also recently studied by Byeon
et al. (2020), who suggested that expected climate changes would decrease the size of the
climatically favorable areas for the species.

Although scarce, studies to infer areas of occurrence or potential distribution are
important tools for research on Formicidae (Solomon et al., 2008; Souza & Delabie, 2013;
Senula et al, 2019; Byeon et al., 2020). Souza and Delabie (2013) suggested that the
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occurrence suitability may be an important and useful parameter in investigating the
biogeography of rare ant taxa. Furthermore, the applicability of ecological niche models
in generating information on the geographic distribution of pests, providing useful tools
for integrated management, has been described for both genera Atta Fabricius, 1804 and
Acromyrmex Mayr, 1865 (SanchezRestrepo et al., 2019). On the other hand, studies that
used modeling as a tool for the purpose of conservation (Maggini et al., 2002; Déttilo et
al., 2012; Campiolo et al., 2015) are still incipient. Among these few studies, modeling
of the potential habitat distribution of F. exsecta was conducted in a conservation area in
Switzerland (Maggini et al., 2002), in order to understand possible reasons for the local
distribution of this species, as it was threatened by extinction. Using Generalized Linear
Models (GLM) (Guisan et al., 2002), initial local models generated from 160 field
samples were extrapolated to the country scale through a Geographic Information System
(GIS).

The purpose of studies with maps of potential distribution is, in short, to indicate
interesting areas for further sampling, possible areas for future colonization, or areas
previously occupied, from where the species has disappeared (Maggini et al., 2002).
Thus, adjusting a model with data sampled in a conservation area is an interesting
approach, since it allows for meeting the accurate ecological requirements of the species
(Maggini et al., 2002). Déttilo et al. (2012) modeled the potential distribution of the leaf-
cutting ant A. robusta, an endemic species with occurrence records only in restingas in
Rio de Janeiro and Espirito Santo, Brazil (Teixeira et al., 2003). Thus, with a restricted
geographical distribution and climatic variables, the model generated results showing the
probability of occurrence (varying from low to high) in regions that do not have
occurrence records, such as in the states of Parana and S&o Paulo, and in Southern Bahia
(Déttilo et al., 2012). Therefore, the authors suggest that the generated models can be used
to choose areas Where to direct collection efforts and define priority areas for
conservation. This was the first study using modeling tools in Brazil to predict the
distribution of an ant species. Also the study demonstrated a probable gradient in the
probability of occurrence from the coast towards inland, corroborating the endemicity
characteristics of A. robusta in restinga (Dattilo et al., 2012).

Another conservation-focused study associated phylogenetic inference with
modeling the distribution of the endemic ant L. balearicus in the Spanish Mediterranean,
estimating current and future potential distribution (Talavera et al., 2014). The latter is
based on coupled global climate models CGCM2 and CGCM3 created by the Canadian
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Center for Climate Modeling and Analysis (CCCMA) under three varied carbon emission
scenarios for the years 2050 and 2080. The study found that the potential of L. balearicus
to deal with climate change by varying its climate niche is low, added to the impossibility
of dispersion due to its insular situation and altitude isolation, suggesting that L.
balearicus is at risk of extinction in the short term and the inclusion of the species in the
IUCN Red List of Threatened Species.

Another ant species that was included in the Red Book of Threatened Brazilian
Fauna and that was studied with the use of modeling was D. lucida. In this study,
Campiolo et al. (2015) used climatic variables to predict past, present, and future areas of
suitability. The generated models demonstrated that the earlier suitability areas were
larger than the current ones and that those areas would be reduced in the year 2050 due
to climate change.

Modeling is a tool that can help in assessing the distribution of little-known
species. However, regarding the applicability, we observed that modeling studies on
Formicidae have a greater focus on risk assessment in invasive species. The three most
species are L. humile, S. invicta, and A. gracilipes. This focus on invasive species is due
to the substantial damages caused by these ants to biodiversity, economy, and human
health that follow invasions (Bertelsmeier et al., 2015). In fact, ants should be better
controlled during the early stages of the invasion, when the population is still relatively
small and geographically limited (Bertelsmeier & Courchamp, 2014). Thus, we
understand the importance of these predictions for assessing areas at risk of invasion,
anticipating variations in these distributions, with a view to the conservation of native
species in the studied areas. Since the financial and environmental costs of a prediction
may prove to be wrong for an invasive species, precaution is probably the best policy
(Harris & Barker, 2007). On the Other hand, studying ant species with little-known
distribution, in addition to species with unknown conservation status is also important,

and could benefit from using the modeling tool.

Methodological aspects — Detecting the distribution modeling methods used to predict

areas of invasion, occurrence, and conservation.

Mechanistic versus correlative approaches
Depending on the purpose of the model, species distribution modeling can be

conducted according to two approaches: mechanistic or correlative. In the mechanistic
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approach, the morphological, physiological, and behavioral requirements are obtained
experimentally (Kearney, 2006), and, then, linked to the environmental variables to
estimate the geographic distribution of the species (Kearney & Porter
2004; 2009). The formulation of conceptual models based on physiological processes is
required. Their predictions are assessed through the theoretical rigor that cause-and-effect
relationships are addressed (Guisan & Zimmermann, 2000). Although it is a promising
approach, it requires detailed knowledge about the biological aspects (fitness) of species
with the environment (Kearney 2006; Buckley et al., 2010).

Following a mechanistic approach, Korzukhin et al. (2001) and Sutherst and
Maywald (2005) on a regional scale, and Morrison et al. (2004) on a global scale,
estimated the expansion of the potential range of the invasive S. invicta, using dynamic
models, and the ecophysiological aspect of colony growth, evaluating soil temperature.
This species is currently spread over much of the southern United States, besides its
natural distribution in South America. Studies predicted its expansion to the North
(Korzukhin et al., 2001; Sutherst & Maywald, 2005), and large portions of Europe, Asia,
Africa, and Australia (Morrison et al., 2004), as the adaptation of their populations to
cooler or drier climates could increase the area of their potential range (Morrison et al.,
2004). A mechanistic study, which measured air and soil temperature, was conducted
with the Argentine ant L. humile (Hartley & Leter, 2003), suggesting locations in New
Zealand that meet the appropriate conditions for the species. In another mechanistic study,
Diamond et al. (2012) observed that the vast majority of ant genera are within the region
Where their heating tolerance is lower. Such mechanistic models incorporate relations
between environmental conditions and the organisms’ performance (Buckley et al.,
2010). Although there are still problems related to the adequacy of the limits
established experimentally in view of the reality of species in nature, the mechanistic
approach brings a better understanding of the factors that determine the patterns of species
distribution at large spatial scales (Deutsch et al., 2008; Hofmann & Todgham, 2009).
Models based on a mechanistic approach allow a more direct view of the fundamental
ecological niche since they can be developed regardless of access restrictions or biotic
environments (Peterson et al., 2018). The low number of studies with mechanistic models
is possibly because They are more laborious to generate than correlative models. In
addition, they require the collection of a lot of physiological data, which may not be

available.
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In contrast, according to the correlative approach, the environmental conditions
of the species are estimated by the spatial superposition between occurrences and
environmental variables (Elith & Leathwick, 2009). Koch et al. (2018), for example,
modeled the potential distribution of Gracilidris pombero Wild and Cuezzo (2006), in
order to identify probable areas of occurrences. In South Korea, a country that presents a
high risk of biotic invasion, since it connects countries in the Pacific Region with Asia
for international trade, two potential invasive species, namely A. gracilipes and S. invicta,
were studied by applying species distribution models, (Jung et al., 2017; Sung et al.,
2018). Most studies on Formicidae aiming to predict suitable areas for invasive species
(Roura-Pascual et al., 2006; Hartley et al., 2006; Roura-Pascual et al., 2009) used
correlative modeling, considering only abiotic variables and omitting the effects that other
species may have on their distribution. The same happens with conservation studies with
correlative modeling (Dattilo et al., 2012; Talavera et al., 2014; Campiolo et al., 2015),
in which only one used the mechanistic approach (Maggini et al., 2002). On the Other
hand, all studies of inference of occurrence, habitat, and potential distribution areas
(Solémon et al., 2008; Souza & Delabie, 2013; Cristiano et al., 2016; Sanchez-Restrepo
et al., 2019) used the correlative methodology.

Studying L. humile, Roura-Pascual et al. (2009) calibrated the models differently
from previous studies (Roura-Pascual et al., 2006; Hartley et al., 2006), distinguishing
native and invaded areas. Thus, they focused on invaded area records, using consensual
models, which are important in this case, since such records may overestimate or
underestimate the potential range of occupancy by the ant. They also suggested that future
studies should pay special attention to areas of maximum uncertainty between the
different models, aiming to elucidate the determinants of species distribution.
Bertelsmeier and Courchamp (2014) and Bertelsmeier et al. (2015) also used correlative
modeling to infer the potential distribution of invasive species, combining several kinds
of predictions in a single consensus model.

Correlative modeling is the most used approach among the studies since it does
not make use of prior knowledge of the fundamental niche of species (Kearney, 2006). In
addition, there is a range of occurrence information in databases, such as SpeciesLink,
GBIF, and Antweb, which favors the application of this modeling method for ants
(Pearson, 2010). Even so, when it comes to insects, for most taxonomic groups, the

geographic distributions are poorly known and have many gaps, due to the so-called
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Wallacean deficit (Bini et al., 2006). Thus, in many cases, the choice of method can be
restricted due to the lack of verified occurrences.

In the correlative approach, the model is empirical. In other words, it does not
have the attribution of a causeeffect relationship (Guisan & Zimmermann, 2000). There
are limitations and criticisms regarding this model since physiological variables are not
applied and possible biotic interactions are not considered (Dormann, 2007; Kearney et
al., 2010; Buckley et al., 2010). Therefore, exploring the physiological mechanisms that
establish geographic occurrence is not possible as it is in the mechanistic approach.
Although it presents only a statistical approximation of reality (Guisan & Zimmermann,
2000), the mechanistic approach contributes to the formulation of new hypotheses about
the mechanisms that determine the distribution of species, inferring areas of distribution
with a greater (or smaller) degree of environmental suitability (Guisan & Zimmermann,
2000).

Identification of algorithms

Currently, a variety of species distribution modeling techniques are available.
Good knowledge of the performance of these techniques becomes extremely important to
help researchers to select the most appropriate approach for their
particular purposes (Jiménez-Valverde et al., 2008). Modeling studies should first test a
set of algorithms, regarding their predictive capacity. Studies that do not take this first
step may use inappropriate algorithms (Qiao et al., 2015).

The algorithms used by the correlative models aimed to establish non-random
relationships between species occurrence data and data on relevant environmental
variables. In essence, the methods extrapolate associations between occurrence points and
the set of environmental data to identify predicted areas of occurrence using maps (Pereira
& Siqueira, 2007). The choice of an algorithm must be based on the availability of
occurrence data (number of records and presence/absence data), as well as based on the
study question. When only presence data exists, algorithms such as DOMAIN and
BIOCLIM can be used (see Ward, 2007). When the data available are presence/absence,
distribution modeling can be performed using statistical methods (Guisan
& Zimmermann, 2000), such as the GLM (Jenkis et al., 2011; Abril et al., 2019) and the
GAM (Talavera et al., 2014; Sung et al., 2018). However, absence data are difficult to
verify and do not always reflect the true absence of the species at that location. The

absence of the species may be due to poor sampling, unavailable records, low detectability
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of the method, or the impossibility of dispersing the species to the site, among other
factors (Peterson et al., 2011). Therefore, the absence of data should be used with caution,
as they may underestimate the occurrence of the species.

The algorithms that stand out in the modeling studies in Formicidae are firstly
Maxent and secondly GARP. These algorithms show good results with a low number of
occurrence points (Wisz et al., 2008). Both fall into an intermediate category with respect
to occurrence points, as they use presence and pseudo-absence (background) data to
generate the SDMs (see Stockwell & Peters, 1999; Phillips et al. 2006). Maxent (Phillips
et al., 2006) is based on the principle of maximum entropy. This method generates
predictions from incomplete information regarding the target distribution. Overall,
Maxent has outperformed other modeling methods, hence it is more popular than others
(Elith et al., 2006; Wisz et al., 2008).

GARRP, the second most used method, makes use of a genetic algorithm to search
for non-random associations between environmental variables and known occurrences,
in contrast to the environmental characteristics of the general study area (Roura-Pascual
et al., 2004; Peterson & Nakazawa, 2007; Campiolo et al., 2015). Peterson and Nakazawa
(2007) used GARP to model the potential distribution of S. invicta and Solenopsis richteri
Forel 1909. The authors depicted the effects of different environmental data sets on the
model quality. However, they emphasized that using GARP was only a methodological
option and similar results were found in preliminary tests using Maxent (Phillips et al.,
2006).

Roura-Pascual et al. (2009) also used correlative modeling with the selection of
consensual areas, but with five different modeling techniques: GLM, GAM, GBM,
GARP, and Maxent. Given the results, a lack of geographic congruence between
predictions from different approaches is evident. They are also divergent about the
usefulness of group predictions in identifying areas of uncertainty on the potential
invasiveness of some species. Ward (2007) used three algorithms: DOMAIN, BIOCLIM,
and Maxent, to model the virtual distribution of invasive ants in New Zealand. The study
found that among the six modeled species, BIOCLIM performance was worse than the
other two modeling methods. The consensual areas indicate the environmental areas in
which all models offer the conditions allowing the species occurrence. Different
consensus methods are currently available, such as PCA, which focuses on different
algorithms or environmental layers (Araujo et al., 2006), weighted averages of the results
obtained through the accuracy values (AUC, TSS or Kappa) (Thuiller et al., 2009), the
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combination of the resulting maps (Diniz-Filho et al., 2009), etc. The most used technique
Is ensemble forecasting, which consists of generating a consensus model from the results
of diferente algorithms or different scenarios (Araujo & New, 2007). The understanding
of the use of consensual models is based on the criteria that single predictions are not
reliable, as well as that the whole models are incomplete at some point, although They
carry useful information (Aradjo et al., 2005; Aradjo & New, 2007). The practice of
combining results should not be na alternative to the traditional approach to building ever
more accurate models (Aradjo & New, 2007). However, combining results from different
models still depends on individual predictions, although it may improve the quality of
multiple predictions. Therefore, if better individual predictions can be reached, a more
confident consensus may occur (Araujo et al., 2005).

Currently, there is a wide discussion in the literature regarding the factors that can
affect the ability to develop robust predictive models (Boria et al., 2016; Peterson et al.,
2018). Two of these factors about ecological niche models used to anticipate possible
distribution patterns are climate uncertainty and algorithmic uncertainty. The former
concerns the current existing GCMs, as they do not capture all future details. The latter
covers many comparative studies, which combine results from algorithms with
consensual models, to identify the more appropriate projections. However, there are
criticisms regarding consensual models since the diferente algorithms evaluate different
parameters. Thus, the consensus should be designed with a single algorithm, when the
aim is to assess the variability after projecting the previsions for different periods with
the same parameters (Boria et al., 2016). Possibly, the development of integrative models,
which aggregate climatic, ecological, and evolutionary variables, would allow more

accurate inferences about responses and suitability of species to climatic fluctuations.

Variables and projections

Although modeling studies can be developed with variables related to climate,
such as soil, vegetation, and topography, among others, in recent years significant
advances have occurred in methods that seek to estimate changes in the distribution of
species considering climate changes (Franklin, 2010). These advances also happened in
Formicidae studies.

One of the central demands of modern ecology is to understand how current
climate changes will affect species, and efforts have been made to predict and mitigate
such effects (Araujo et al., 2004; Aradjo & Rahbek, 2006). The growing availability of
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environmental variables that report to the past (e.g., 6.000, 21.000 years ago), as well as
to the future (e.g., in the years 2050, 2070), allows us to perform temporal transfers, and
predict spatial responses of organisms to climate change (Faleiro et al., 2013). An
important research field in ant studies aims at predicting possible distributions for species
under altered climatic conditions (Peterson et al., 2018). Such ‘bioclimatic’ variables are
provided from databases such as WorldClim (Hijmans et al., 2005) and Chelsa (Karger
etal., 2017). These databases provide free access to high spatial resolution global climate
data, including climate information for various time periods, ranging from paleoclimatic
periods to current or future scenarios. The climatic data result from global circulation
models (GCMs), which represent scenarios of emission levels, and greenhouse gas
trajectories for the climate in the future, the Representative Concentration Pathways
(RCPs) (Van Vuuren et al., 2011; Aguilar et al., 2015).

Computational tools that include bioclimatic models have been developed to
define the relations (also called correlative models) between data on the confirmed
occurrence of species and their spatial variation in different environmental conditions
(Guisan & Thuiller, 2005). These correlative models establish a relationship between
species occurrence and climatic variables in space and time in order to redesign the
species’ geographic distribution after climatic changes, based on the assumption that the
species will stay in equilibrium with the environment (Pearson & Dawson, 2003; Hartley
et al., 2010). Levia and Frost (2004) assessed the climatic suitability for the expansion of
S. invicta Buren in Oklahoma under the current climate and with the duplication of
atmospheric CO2 using three general circulation models (GCMs) (GFDL R30, OSU,
UKMO). Roura-Pascual et al. (2004) drew ecological niche models from four general
climate model scenarios for the future (horizon 2050), which strongly suggested the
potential expansion of L. humile distribution in hot climates.

The correlative studies conduct the calibration and evaluation of ecological niche
models in the whole current species distribution and, subsequently, the transfer of the
model to climatic conditions for the years 2050 - 2070 (Peterson et al., 2018). Climate
transferability can also occur under scenarios with past climatic conditions, resulting in
important information about the history of species distribution. Although only a few
studies have been conducted on this issue, paleodistribution was estimated for Atta spp.
(Solémon et al., 2008), Acromyrmex striatus (Roger, 1863) (Cristiano et al., 2016),
Odontomachus meinerti Forel, 1905, Octostruma spp., and Strumigenys spp. (Stroer et

al., 2019). These correlative studies used Maxent and, all of them, integrated modeling
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and phylogeography. Solomon et al. (2008) used the last glacial maximum (LGM) to test
their hypotheses about the biogeography of speciation in the Amazon basin, suggesting
that marine incursions into the Miocene or climatic changes during the Pleistocene shaped
the population structure observed today in the three species evaluated. A pioneer
paleoclimatic study of Acromyrmex spp. was conducted by Bigarella et al. (1975), who
speculated about the paleoenvironmental conditions that characterized the Brazilian
Pleistocene. Recently, in their assessment of the paleodistribution of A. striatus to the last
interglacial (L1G) and the last glacial maximum (LGM), Cristiano et al. (2016) found that,
in general, the past potential distribution included the current potential distribution of the
species, showing constancy over time. Stroer et al. (2019) transferred the calibrated
models to LGM and LIG. Their results support the traditional north/south division of the
Brazilian Atlantic Forest, in addition to substantial differences between species in the
location of genetic divisions and patterns of genetic variation within areas.

Studies have shown that temperature and precipitation are the two factors that
most influence ant diversity patterns (Kaspari et al., 2003; Dunn et al., 2009; Sanchez
Restrepo et al., 2019), and are relevant to explain the models. Climatic variables were
also used for mechanistic studies. Annual maximum temperature, seasonality, and aridity
were the strongest predictors in the analysis of the warming tolerance of ant assemblages
(CTMax) (Diamond et al., 2012). Still at the assemblage level, predicting potential
changes in their relative abundance, a trait-based community selection model (CATS),
was used to assess the relationship between temperature and UV-B (Bishop et al., 2019).
This last study suggests that many more species will be present in higher elevation sites
in the future and highlights the importance of environmental analyzes mediated by
characteristics such as body color and size, as these can have consequences on
thermoregulation and protection (see Bishop et al., 2016; 2019). Tropical organisms are
more vulnerable to climate warming than temperate ones, especially when other factors,
such as phylogenetic history and ecological characteristics, are accounted for (Diamond
etal., 2012).

Some studies have suggested that the climate change effect can overcome habitat
loss as the greatest threat to biodiversity (Pearson & Dawson, 2003; Lorenzen et al.,
2011). Although the risk of invasion stems from biotic and abiotic factors, the climate
seems to be primarily responsible for determining the distribution of ants on a global scale
(Sanders et al., 2007; Jenkins et al., 2011, Roura-Pascual et al., 2011). Ants are

ectothermic organisms, sensitive to temperature, and humidity, requiring adequate
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climatic conditions for their establishment (Diamond et al., 2012; Bertelsmeier and
Courchamp, 2014). The Argentine ant distribution, for example, seems to be influenced
mainly by altitude, average temperature, and precipitation (Roura-Pascoa et al., 2009).
For Harris and Becker (2007), the average annual temperature and precipitation would be
sufficient factors to highlight invasion risks, suggesting that the chances of a successful
establishment would be reduced in cases in which these parameters were close to their
limits. However, the lack of data related to human beings in fine resolution prevents
the approach of anthropogenic influences, which is perhaps a better indicator of the
establishment and spreading of the Argentine ant in some areas than the climatic features
(RouraPascual et al. 2006).

The non-climatic variables used were mainly topography, soil temperature,
vegetation, and soil inclination angle. As an example, solar radiation is considered one of
the most important F. exsecta requirements (Maggini et al., 2002). In this case, terrain
slope can be used as a surrogate to give a good idea of solar radiation, as this variable is
challenging to be measured accurately.

Models based on the vegetation index (NDVI) can predict wider potential
distributions than models that include only topographic information (Roura-Pascual et al.,
2006). The addition of non-climatic data sets, such as soil characteristics (soil
temperature, see Jung et al., 2021), landscape configuration, and land use/cover, would
likely refine predictions considerably (Peterson & Nakazawa, 2007). The role that climate
change has played in species diversification must be then assessed, but other mechanisms

possibly synergetic must also be considered (Solémon et al., 2008).

Conclusion

A summary of the current panorama of species distribution modeling in
Formicidae is represented in Figure 4. Most studies on Formicidae focused on invasive
species, and how climate change can act on their distribution and occurrence. The
correlative models were the most used to estimate changes in their potential ranges, also
using diferente global warming scenarios. This useful tool makes these studies necessary
for investigations aiming to mitigate the effect of invasive species on biodiversity.
However, we suggest further studies be conducted, especially for conservation purposes,
since the distribution of many ant species is incipiently known, as well as their

conservation status.
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Modeling is a tool that can be used in biological management and conservation
strategies. However, it does not substitute the need for original field records, since They
guarantee the construction of more robust, predictive models and their respective
validation. In addition, in the future the risk of extinction due to loss of habitat, likewise,
may be inferred based on the area of the potential occurrence of species, as long as maps
of native vegetation remnants are available. In this case, an interesting approach to be
studied would be the approximation of real occurrence areas of species from those of

potential occurrence.
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RESUMO

A histéria evolutiva das formigas Ponerinae é documentada desde o Cretaceo Superior.
Pertencendo a subfamilia Ponerinae, Neoponera € um género endémico da regido
Neotropical. No Brasil, é representado por 36 espécies. Algumas dessas tém distribuigcdo
que cobre todo o territério brasileiro enquanto outras sdo endémicas de determinadas
regides do Brasil. No que diz respeito a estudos biogeograficos em Formicidae, poucos
desses utilizaram a Modelagem de Distribuicdo de Especies (Species Distribution
Modeling — SDM) para analisar as distribuicdes passadas de espécies de formigas sob
diferentes cenarios climaticos. O Quaternario antigo, mais especificamente o periodo
Pleistoceno, contribuiu significativamente para a distribuicdo atual das espécies. Os
periodos glaciais ocasionaram a formacdo de refugios de florestas que viabilizaram a
especiacdo por isolamento de populagdes e/ou propiciaram regides com taxa elevada de
endemismo. O género Neoponera pode fornecer subsidios para o entendimento da
evolugdo dos biomas no Brasil. O objetivo do presente estudo foi avaliar os
caminhos/efeitos biogeograficos e condi¢Ges climaticas do Quaternario sobre a
distribuicdo de espécies do género Neoponera a partir de modelos bioclimaticos de
paleodistribuicdo, para dois cenarios passados, o Ultimo Glacial Méaximo (LGM, ~ -
22.000 anos) e o Holoceno médio (~ -6.000 anos). Foram utilizados dados de ocorréncia
de espécies de Neoponera oriundos da literatura, bancos de dados de internet e colecdes
entomoldgicas. As variaveis bioclimaticas para o passado e o presente foram obtidas no
banco de dados WorldClim. As mesmas foram selecionadas por importancia biolédgica e
pela analise de fator de inflacdo de variacdo (VIF). Os modelos de distribuicdo de espécies
com distribuicbes restrita e disjunta foram gerados usando o Maxent 3.4.1. A
paleodistribuicdo foi estimada para os dois periodos citados, com dois Modelos
Climaticos Globais (GCM’s): CCSM4 ¢ MIROC-ESM. O desempenho dos modelos foi
avaliado usando um método limite-independente, a anélise da area sob curva (AUC) e um
método limite-dependente TSS. Como resultado infere-se que a maioria das espécies do
género tende a mudar sua faixa de distribuicdo atual, com diminuicéo na variacdo de areas
adequadas e com uma diminuicdo consideravel da adequacéo climatica.

Palavras-chave: Modelagem climatica; Holoceno, Ultimo Maximo Glacial,
Paleodistribuicdo; Biogeografia Historica, Maxent
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ABSTRACT

The evolutionary history of Ponerinae ants is documented since the Late Cretaceous.
Belonging to the Ponerinae subfamily, the genus Neoponera is endemic to the
Neotropical region. In Brazil, it’s represented by 36 species. Some of these have a
distribution that covers the entire Brazilian territory while others are endemic to certain
regions of Brazil. As far as biogeographic studies in Formicidae are concerned, few of
them have used Species Distribution Modeling (SDM) to analyze past distributions of ant
species under different climate scenarios. The Early Quaternary, more specifically the
Pleistocene period, contributed significantly to the current distribution of species. The
glacial periods led to the formation of forest refuges that made speciation possible by
isolating populations and/or provided regions with a high rate of endemism. The
Neoponera genus can provide subsidies for understanding the evolution of Brazilian
biomes. The aim of the present study was to evaluate the Quaternary biogeographical
pathways/effects and climatic conditions on the distribution of species of the Neoponera
genus from bioclimatic paleodistribution models, for two past scenarios, the Last Glacial
Maximum (LGM, ~ -22,000 years) and the middle Holocene (~ -6,000 years). Data on
the occurrence of Neoponera species from the literature, internet databases and
entomological collections were used. Bioclimatic variables for the past and present were
obtained from the WorldClim database. They were selected by biological importance and
by variance inflation factor (VIF) analysis. Species distribution models with restricted
and disjoint distributions were generated using Maxent 3.4.1. The paleodistribution was
estimated for the two mentioned periods, with two Global Climate Models (GCM’s):
CCSM4 and MIROC-ESM. Model performance was evaluated using a threshold-
independent method, area under curve (AUC) analysis, and a threshold-dependent TSS
method. As a result, it’s understood that most species of the genus tend to change their
current distribution range, with a decrease in the variation of suitable areas and with a
considerable decrease in climate suitability.

Keywords: Climate modeling; Holocene, Last Glacial Maximum, Paleodistribution;
Historical Biogeography, Maxent
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INTRODUCAO

A historia evolutiva das formigas Ponerinae é documentada com registros fosseis
desde o Cretaceo Superior, sofrendo radiacdes continuas durante o Cenozoico (Wilson e
Holldobler, 2005; Schmidt, 2013). Estudos sugerem que as mais antigas formigas
conhecidas eram habitantes do solo e, somente depois, conquistaram outros estratos como
a serrapilheira e a vegetacdo (Wilson e Holldobler, 2005; Lucky et al., 2013). As
ponerines derivariam da mais basal linhagem da familia Formicidae e teriam coexistido
com os dinossauros, resistindo a extincdo em massa da transi¢cdo Cretaceo-Paleoceno
(Wilson e Holldobler, 2005; Lapolla et al., 2013). E provavelmente no final do Cretaceo,
mas mais provavelmente durante o Paleoceno e o Eoceno Inferior, que as ponerines
sofreram a maior parte de sua radiacdo adaptativa em agrupamentos taxonémicos e tipos
adaptativos que persistem até o tempo presente (Wilson e Holldobler, 2005).
Evidentemente monofilética, a subfamilia Ponerinae é tdo varidvel em termos de
caracteristicas anatdbmicas e padrdes de organizacdo de colbnia quanto qualquer uma das
demais subfamilias de formigas (Wilson e Holldobler, 2005).

Pertencendo a subfamilia Ponerinae, Neoponera é um género endémico da regido
Neotropical, para o qual as informacdes bioldgicas ainda séo incipientemente conhecidas.
Sua distribuicdo estende-se do sul do Texas e norte do México ao norte da Argentina e
sul do Brasil (Mackay e Mackay, 2010). No Brasil, o género é representado por 36
espéecies (Silva et al., 2020). Algumas dessas, tais como Neoponera villosa, tém
distribuicdo que cobre todo o territorio brasileiro e outras, tais como Neoponera schultzi
e Neoponera venusta, endémicas do Brasil, sdo restritas a determinadas regides.
Neoponera sdo formigas predadoras, que se distribuem preferencialmente em areas com
cobertura vegetal fechada (floresta ombréfila densa, florestas estacionais deciduais e
semideciduais) ou agroflorestas (Delabie et al., 2013; Campiolo et al., 2015; Silva et al.,
2020). Algumas dessas forrageiam sobre o solo, mas uma grande parte das espécies
apresenta habitos arbdreos, com ninhos em galhos ocos, solos suspensos associados a
epifitas (Lattke, 2015). O género se organiza em complexos de espécies, que podem ser
definidos por critérios morfoldgicos, nos quais sdo inseridos diversos taxons, a principio
aparentados (MacKay e MacKay, 2010), onde podem coocorrer tdxons cripticos (Delabie
et al., 2008). A biologia destas espécies é bem diversa, mas apenas algumas especies do
grupo apicalis foram estudadas detalhadamente (Wild, 2005; Delabie et al., 2008; Lattke,

2015). No Brasil, além do grupo apicalis, ocorrem diversos outros complexos e que
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podem incluir tdxons simpatricos (espécies dos complexos Apicalis, Foetida e Crenata)
ou alopatricos (complexo Emiliae), de grande amplitude geografica (complexos Apicalis
e Foetida) ou de distribuicéo restrita (complexo Emiliae) (Delabie et al., 2008; Mackay e
Mackay, 2010; Fernandes et al., 2014). A descoberta de um complexo de espécies
cripticas no grupo (ver caso do complexo de espécies Foetida, em Lucas et al., 2002;
Fernandes et al., 2014), sugere que a taxonomia de muitos dos taxons reconhecidos pode
ser refinada e que muitas espécies estdo sujeitas a redefinicdo (Fernandes et al., 2014).

No que diz respeito a estudos biogeograficos em Formicidae, alguns focalizaram
a biogeografia de formigas neotropicais de maneira geral (Lattke, 2003; 2007; Mariano
et al., 2008; Resende et al., 2010; Delabie et al., 1997; 2007; 2011). No entanto, poucos
utilizaram a Modelagem de Distribuicdo de Espécies (Species Distribution Modeling —
SDM) para analisar as distribuicdes passadas de espécies de formigas sob diferentes
cenarios climaticos: Solomon et al., 2008 para Atta spp., Cristiano et al., 2016 para
Amoimyrmex striatus (Roger, 1863), Stroer et al., 2019 para Odontomachus meinerti
Forel, 1905, Octostruma spp., e Strumigenys spp. (Silva et al., 2022). Dessa maneira,
existem poucas informacdes sobre a historia biogeografica das espécies do género
Neoponera gque possam esclarecer sobre como o0s eventos climéaticos passados afetaram
sua distribuicdo, bem como se o espaco ambiental atual ocupado por estas espécies se
calca nos ambientes pretéritos do inicio do Quaternario.

SDMs tém sido projetados para estimar paleodistribuicGes em diferentes épocas
desde o Ultimo Méaximo Glacial (cerca de -21.000 anos) até o presente, com o propdsito
de investigar distribuicdes histéricas sob diferentes climas (Nogués-Bravo, 2009;
Peterson e Lieberman, 2012). As mudancas climaticas, como eventos naturais [ndo de
origem antropica], foram responsaveis pela alternancia de ciclos de resfriamento e
aquecimento (os periodos glaciais e interglaciais) acompanhados por intensa atividade
geoldgica, uma vez que foram lancadas na atmosfera toneladas de gases responsaveis pelo
efeito estufa natural (Leite, 2015). Acredita-se que tais fendmenos climaticos tenham
provocado eventos de expansédo/contracao e, consequentemente, fragmentacdo/conexao
de/entre diferentes tipos de vegetagdo (Ab’saber, 1977; Arakaki et al., 2011; Hughes et
al., 2013). Em particular, o Pleistoceno tem contribuido significativamente para a
distribuicdo atual das espécies (Haffer, 2008; VanDerWal et al., 2009). Por exemplo,
periodos glaciais ocasionaram a formacdo de reflgios de vegetacOes florestais que
viabilizaram a especiac¢do por isolamento de populagdes e/ou propiciaram regides com

taxa elevada de endemismo (ver Carnaval e Moritz, 2008; Carnaval et al., 2009; Arruda
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e Schaefer, 2020). Por sua vez, os periodos mais quentes que seguiram as glaciagdes,
favoreceram reconexdo entre esses reflgios e podem representar diferencas significativas
em uma comunidade (Arruda e Schaefer, 2020).

Para explicar as atuais formacdes vegetais brasileiras e os padroes de distribuicdo
das espécies, algumas hipoteses tém sido discutidas. Uma delas, a Teoria de Refugios
Florestais (Haffer, 1969, na Amazonia; Vanzolini e Williams, 1981, na Mata Atlantica),
propunha que houve fragmentacdo da floresta, com substituicdo parcial por vegetacoes
abertas do tipo cerrado e caatinga durante o periodo de clima frio e seco do Ultimo
Méximo Glacial; foi confirmada por estudos posteriores, como 0 endemismo de
borboletas (Brown Jr., 1972) e plantas (Prance, 1973). Outra proposta discutida foi a
Teoria do Arco do Pleistoceno (Prado e Gibbs, 1993), que propde que a atual distribuigédo
fragmentada e em forma de arco (presentes na caatinga, em florestas deciduas do Sudeste
e Brasil-Central, em Missiones na Argentina, e vales secos dos Andes), corresponde a
reliquias de uma distribuicdo continua de vegetacGes sazonais. Essa hipotese é utilizada
para explicar a ocorréncia de &reas de cerrados disjuntas ao norte da bacia amazonica
(Ab’Saber, 2003).

Por ser relativamente bem distribuido na regido neotropical e, particularmente no
Brasil, o género Neoponera pode fornecer subsidios para o entendimento da evolucao dos
biomas dessa regido. Nossa hipdtese é que durante o quaternario recente (fim do
Pleistoceno, Holoceno pré-antropoceno) houve alteracdo (retracdo ou expansdo) das areas
de ocorréncia das espécies do género. Dessa maneira, nosso objetivo foi avaliar os
caminhos/efeitos biogeograficos e condi¢cdes climaticas do Quaterndrio sobre a
distribuicdo de espécies do género Neoponera a partir de modelos bioclimaticos de
paleodistribuicdo, para dois cenérios passados: o Ultimo Glacial Méaximo (~ -22.000 anos
atras) e o Holoceno médio (~ -6.000 anos atras), comparando-os com modelos de

distribuicdo potencial atual.

MATERIAIS E METODOS

Dados de ocorréncia
Foram utilizados dados de ocorréncia de espécies de Neoponera resultado da
compilacdo da literatura, do material observado em cole¢des entomoldgicas (Tabela 1) e

de dados encontrados em sites que fornecem dados de ocorréncia: Global Biodiversity
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Information Facility (GBIF) (https://www.gbif.org/) e AntWeb

(https://www.antweb.orq).

Tabela 1: Colecbes entomologicas onde é conservado o material biologico considerado
no presente estudo.

Sigla Museu/cole¢cdo
BMNH The British Museum of Natural History, London, UK

CPDC Colegao do Laboratorio de Mirmecologia, Centro de Pesquisas
do Cacau, I1héus, Bahia, Brasil

DZUP Colecdo Entomologica Padre Jesus Santiago Moure, Universidade
Federal do Parana, Curitiba, Parana, Brasil

INPA Instituto  Nacional de Pesquisas da Amazbnia, Manaus,
Amazonas, Brasil

JTLC John T. Longino Collection, University of Utah, Salt Lake City, UT, USA
MEPN Museo de Histéria Natural “Gustavo Orcés V.”, Escuela
Politécnica Nacional, Quito, Ecuador

MPEG Museu Paraense Emilio Goeldi, Belém, Para, Brasil

MZSP Museu de Zoologia da Universidade de Sao Paulo

UFVLAB | Laboratério de Ecologia de Comunidades, Universidade Federal de
ECOL Vigosa, Vigosa, Minas Gerais, Brasil

As abreviaturas dos museus sdo baseadas em Arnett et al. (2019).

Verificagdes espaciais foram realizadas no Google Earth, filtrando apenas areas
florestais onde as espécies sdo susceptiveis de ocorrer. As espécies foram selecionadas
com base em dois tipos de distribuicdo, restrita e disjunta, as quais foram comparadas
com mapas de espécies de distribuicdo continua no Brasil (por ex., N. apicalis e N.
villosa).

Espécies com um pequeno nimero de registros (<6) ndo foram incluidas na
andlise, pois as previsdes de distribuicdo sdo extremamente imprecisas (Van Proosdij et
al., 2016). Pontos de ocorréncia foram checados e validados, havendo remocdo de
duplicatas e correcdo de dados errados ou incompletos. Alguns pontos foram eliminados
a fim de respeitar um intervalo de, pelo menos, 10km de distancia entre pontos sucessivos,
com o intuito de diminuir os efeitos da autocorrelagéo espacial na performance do modelo

(Boria et al., 2014). A quantidade de ocorréncias Unicas para cada espécie modelada é
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listada na Tabela 2. Em seguida, usamos os registros de ocorréncia para selecionar a

extensdo da regido de estudo usada para a modelagem.

Tabela 2: Quantidade de pontos de ocorréncia das espécies selecionadas para a
modelagem de distribuicéo

Distribuicdo Espécie / N° de pontos Complexo de espécies
(Mackay e Mackay, 2010)
Disjunta Neoponera carinulata (30 pontos) Crenata
Neoponera goeldii (15 pontos) Crenata
Neoponera globularia (28 pontos) Crenata
Neoponera latinoda (53 pontos) Crenata
Restrita Neoponera foetida (11 pontos) Foetida
Neoponera schultzi (13 pontos) Emiliae
Neoponera venusta (19 pontos) Emiliae
Neoponera oberthueri (14 pontos) Crenata
Ampla Neoponera apicalis (137 pontos) Apicalis

Variaveis ambientais

Variaveis bioclimaticas para o passado e o presente foram obtidas no banco de
dados WorldClim (Hijmans et al., 2005) (http://www.worldclim.org/). Recortamos as
variaveis de acordo com a extensdo da regido de estudo. Das 19 variaveis bioclimaticas
disponiveis, oito foram inicialmente selecionadas baseadas por sua relevancia bioldgica
Kearney et al., 2008; Rodder et al., 2009): “BIO2 Variacdo diurna média da temperatura”,
“BIO 3 Isotermalidade”, “BIO5 Temperatura maxima do més mais quente”, “BIO6
Temperatura minima do més mais frio”, “BIO7 Amplitude térmica anual”, “BIO12
Precipitagdo anual”, “BIO13, Precipitacao do més mais chuvoso” e “BIO14 Precipitacdo
do més mais seco”. Posteriormente, essas variaveis foram submetidas a uma analise de
fator de inflagdo de variacdo (VIF), para eliminar as com alta correlagdo (Naimi, 2014).
Neste ponto, foram consideradas as variaveis com correlacdo menor que 0,6 e VIF menor

que 4 (ver em Resultados Tabela 3).
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Paleomodelagem

Modelos de distribuicdo de espécies foram gerados usando Maxent 3.4.1 (Phillips
etal., 2017). O Maxent € um dos algoritmos que demonstra melhor desempenho quando
sdo disponiveis poucos registros de ocorréncia e produz resultados robustos com dados
de distribuicdo esparsos, amostrados de forma irregular e com pequenos erros de
localizagéo (Elith et al., 2006).

Os modelos foram calibrados de acordo com o cenério climatico para o presente,
versdo 2.1 (1970-2000). Apos as projecdes realizadas para o presente, estimamos a
distribuicdo pretérita provavel das espécies em dois cenarios temporais: Ultimo Méaximo
Glacial (LGM) (~ -22.000 anos) e o Holoceno Médio (~ -6.000 anos). As proje¢des do
Ultimo Glacial Maximo possuem resolugdo de 2,5 minutos de arco, a qual foi convertida
para 30 segundos de arco, através da ferramenta Resample no software ArcGis 10.5, para
tonad-la compativel com as resolu¢bes do Holoceno Médio e do presente, além de
aumentar a qualidade das analises. Os Modelos Climaticos Globais (GCM’s) utilizados
foram CCSM4 (Sistema de Clima Comunitario) e MIROC-ESM (Modelo de Pesquisa
Interdisciplinar sobre Clima) (Gent et al., 2011; Miranda et al., 2016). Os modelos
climéticos globais associam diversos proxies, tais como alteraces da concentracdo de
CO. atmosférico, temperatura das superficies terrestre e oceanica, ciclos hidrolégicos,
etc., para uma reconstrucdo climatica (Flato et al., 2013; Eyring et al., 2016).

A distribuicdo de Neoponera spp. foi modelada usando 75% dos dados das
espécies para treinamento e 25% para teste dos modelos. Uma combinacdo de
caracteristicas (por exemplo: quadratica + produto + limiar) foi usada para a construcdo
dos modelos, com o multiplicador de regularizacdo igual a 1 € um méaximo de 500
iteracGes (Carvalho e Del Lama, 2015). O desempenho dos modelos foi avaliado usando
um método limite-independente, a analise da area sob curva (AUC) — Area Under the
Receiver-Operator Curve — caracteristica operativa do receptor ROC — Receiver-
Operator Curve (Fielding e Bell, 1997) e, um método limite-dependente, o True Skill
Statistics (TSS) (Allouche, 2006), correspondente ao “Threshold Maximum training
sensitivity plus specificity”, utilizando os outputs do Maxent.

A AUC indica a sensibilidade (medida de probabilidade do modelo prever
corretamente a ocorréncia da espécie) e a especificidade (medida de probabilidade do
modelo prever a auséncia da espécie em determinada area) (Liu et al., 2011). A avaliagdo

de AUC fornece uma Unica medida de desempenho do modelo, independentemente de
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qualquer escolha particular de limiar e é baseada no sucesso de previsdo do modelo,
avaliando erros de omisséo e de sobreprevisdo. Os valores de AUC variam de 0 a 1, onde
valores menores e em torno de zero correspondem as distribuigdes aleatdrias, enquanto
valores proximos de 1 representam um excelente modelo (ver Phillips et al., 2006).

O TSS, por sua vez, € uma estatistica limiar-dependente que varia de -1 a +1, onde
valores negativos e em torno de zero correspondem as distribuigdes aleatorias, enquanto
valores proximos de 1 representam perfeito ajuste entre a distribuicdo observada e a
distribuicdo modelada. Seguindo esta estatistica, modelos aceitaveis sdo aqueles que
atingem pelo menos o valor de 0,5 e modelos excelentes tém o valor de TSS minimo de
0,7 (Fielding e Bell, 1997). Além disso, foi utilizada a abordagem da taxa de omissao de
treinamento de 10% (OR de 10%) (Pearson et al., 2007). Em suma, espera-se que 0
modelo de distribuicdo potencial mais confidvel para a espécie apresente um alto valor de
AUC e TSS (maior que 0,7) e o menor valor de OR 10%.

RESULTADOS

As estatisticas de avaliacdo (Tabela 3) sugerem boa performance de todos os
modelos. As espécies com distribuicdo restrita, no geral, obtiveram melhor performance
de acordo com as métricas quando comparadas com as espécies de distribuicdo disjunta.
Os maiores valores de AUC foram para as espécies com distribuicdo restrita N schultzi e
N. venusta, 0.98 e 0.97, respectivamente. Para as espécies com distribuicdo disjunta, 0s
maiores valores de AUC foram de N goeldii, 0.94, e para N. latinoda, 0.96. As demais
espécies apresentaram AUC entre 0,79 e 0,86. Assim, os valores de AUC se apresentam
acima do recomendado (0,7) com altos valores de sensibilidade e especificidade,
indicando alta eficiéncia dos modelos, sendo capaz de prever bem as areas de
adequabilidade climatica para as espécies do género Neoponera no passado € no presente.
O mesmo aconteceu com a estatistica TSS (limiar-dependente), que apresentou valores
acima de 0,5, modelos considerados aceitaveis e acima de 0,7, modelos considerados
excelentes. Por sua vez, 0 modelo de N. apicalis, escolhido para representar as espécies

com distribuicao continua, obteve o valor de AUC de 0,84.

Tabela 3: Estatisticas de avaliagdo dos modelos de distribuicdo das espécies de
Neoponera: Area sob a curva (AUC), True Skill Statistics (TSS) com base no “Threshold
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Maximum training sensitivity plus specificity” e taxa de omissao de treinamento de 10%
(OR de 10%)

ESPECIE  AUC 7SS OR (10%)
N. carinulata | 0.83 0,74 0.09
N. globularia | 0.84 0,75 0.09
N. goeldii | 0.94 0,89 0.09
N. latinoda | 0.96 0,88 0.08
N. foetida | 0.85 0,83 0.1
N. oberthueri | 0.79 0,65 0.08
N. schultzi | 0.98 0,93 0.09
N. venusta | 0.97 0,91 0.05
N. apicalis | 0.84 0.77 0.09

Os valores de contribuicdo das variaveis bioclimaticas de cada espécie foram
similares para todos os periodos (Tabela 4). Para as espécies com distribuicdo disjunta,
as varidveis que mais contribuiram para os modelos foram: N. carinulata [Bio 7], N.
globularia [Bio 14], N. goeldii [Bio 7], N. latinoda [Bio 6]. As variaveis que menos
contribuiram foram: N. carinulata [Bio 5], N. globularia [Bio 5], N. goeldii [Bio 6], N.
latinoda, [Bio 2] e [Bio 14]. Para as espécies com distribuicdo restrita, as variaveis que
mais contribuiram para os modelos foram: N. foetida [Bio 13], N. oberthueri [Bio 13], N.
shultzi [Bio 2], N. venusta, [Bio 3]. As varidveis que menos contribuiram foram: N.
foetida [Bio 5], N. oberthueri [Bio 5], N. shultzi [Bio 5], N. venusta, [Bio 2] e [Bio 12]
(ver Tabela 5). Para 0 modelo de N. apicalis, a variavel de maior contribuicdo foi [Bio
14] e a de menor contribuicdo foi [Bio 5].
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Tabela 4: Valores médios de contribui¢Bes das variaveis bioclimaticas por espécie do género Neoponera. "-" representa as variaveis que ndo
foram inseridas nos modelos

ESPECIE BI1O2 BI1O3 BIOS BIO6 BI1O7 B10O12 BIO13 BI1O14
N. carinulata | Valor contribuicdo - - 185.477 - 657.296 213.672 - -
VIF - - 3.488 - 3.349 3.493 - -
N. globularia  Valor contribuicéo - 245.704 62.141 - - 89.393 - 602.762
VIF - 1.490 1.736 - - 1.701 - 1.656
N. goeldii Valor contribuigdo - - - 1.747 916.535 - 58.579 0.7417
VIF - - - 1.956 2.485 - 1.458 1.971
N. latinoda Valor contribuigédo 17.326 - 265.242 386.282 - - 18.654 156.562
VIF 4.100 - 4.503 6.240 - - 1.016 2.215
N. foetida Valor contribuigdo - 88.167 0 - - - 911.833 -
VIF - 1.446 1.390 - - - 1.226 -
N. oberthueri | Valor contribuicdo - - 0.2934 - - - 875.865 121.201
VIF - - 2.261 - - - 1.742 1.482
N. schultzi Valor contribuicdo 773.410 - 15.415 - - - 211.175 -
VIF 1.051 - 1.041 - - - 1.038 -
N. venusta Valor contribuicdo 114.121 - 771.324 - - 114.555 - -
VIF 1.051 - 1.264 - - 1.247 - -
N. apicalis Valor contribuigdo - - 128.782 19.276 - - 118.175 560.283

VIF - - 3.229 2.468 - - 1.638 2.294
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Dessa maneira, a variavel de menor contribuicdo, no geral, foi a temperatura
méaxima do més mais quente, a qual, em contrapartida, teve maior contribuicdo, no

entanto, para 0 modelo de N. venusta. Por sua vez, as variaveis de maior contribuicdo, no

geral, foram a precipitacdo do més mais chuvoso e a precipitagdo do més mais seco.

Tabela 5: Variaveis de maior e de menor contribuicBes por espécie

Espécie Complexo  Varidavel > contribuicdo  Variavel < contribuig¢do

N. carinulata | Crenata BIO7 Amplitude térmica BIOS5 Temperatura maxima
anual do més mais quente

N. goeldii Crenata BIO7 Amplitude térmica BIO6 Temperatura minima
anual do més mais frio

N. globularia | Crenata BIO14 Precipitacio do BIO5 Temperatura méaxima
més mais seco do més mais quente

N. latinoda Crenata BIO6 Temperatura BIO2 Variacdo diurna média
minima do més mais frio da temperatura

N. foetida Foetida BIO13, Precipitagdo do BIO5 Temperatura méaxima
més mais chuvoso do més mais quente

N. oberthueri | Crenata BIO13, Precipitagdo do BIO5 Temperatura maxima
més mais chuvoso do més mais quente

N. schultzi Emiliae BIO2 Variagdo diurna BIOS5 Temperatura méaxima
média da temperatura do més mais quente

N. venusta Emiliae BIOS Temperatura BIO12 Precipitag¢do anual
maxima do més mais
quente

N. apicalis Apicalis BIO14 Precipitagio do BIOS5 Temperatura maxima
més mais seco do més mais quente

Quanto a paleomodelagem, os modelos do periodo Quaternario evidenciaram um
aumento gradativo da adequabilidade climatica do periodo LGM em dire¢éo ao periodo
Holoceno. Nos cenarios atuais, foi observada uma reducdo de adequabilidade quando
comparados aos periodos passados. Os modelos apresentaram adequabilidade ambiental
concordante com o observado por meio dos pontos de ocorréncia, uma vez 0s modelos
preditivos (Figuras 1 a 9) apresentaram maior adequacéo na regido onde estdo localizados
os dados de ocorréncia das espécies incluidos no estudo.

Os dois modelos paleoclimaticos para as espécies disjuntas demonstraram para N.
carinulata maior adequacdo, quando comparados com o modelo de distribuicdo atual,
tanto para o LGM quanto para o Holoceno (Fig. 1), apontando que, nestes periodos, mais
areas de adequabilidade ambiental estavam disponiveis nas regiées Centro-Oeste e Sul
do pais. Em contrapartida, os modelos paleoclimaticos para N. globularia, demonstraram
areas de aptiddo média, ndo indicando grandes areas de adequabilidade para fora da
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extensdo das areas previstas atualmente, as quais se intensificaram no bioma Amazonia,
na regido Norte do pais (Fig. 2). Para N. goeldii, os modelos passados indicaram baixa
adequabilidade ambiental na regido da Mata Atlantica do sul da Bahia, na qual a espécie
estd presente atualmente, porém muito raramente observada. Na regido Amazonica, a
adequacao também foi baixa, com exce¢do de pequenas areas fragmentadas no LGM e
Holoceno, em especial no cendrio MIROC-ESM (Fig. 3). N. latinoda também
demonstrou reducdo das areas de aptiddo nos cenérios passados, comparados com 0
modelo de distribuicdo atual, com excecdo do modelo Holoceno MIROC-ESM (Fig. 4),
que demonstrou uma alta adequabilidade no bioma Pampa e média adequabilidade no

bioma Amazodnia.
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Figura 1. Paleomodelagem de Neoponera carinulata em diferentes periodos
e cenarios: A - Distribuicdo potencial atual; B — registros de ocorréncia; C —
Ultimo Méximo Glacial (LGM)/ CCSM4; D - Ultimo Méximo Glacial
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Figura 2: Paleomodelagem de Neoponera globularia em diferentes periodos
e cenarios: A - Distribuicdo potencial atual; B — registros de ocorréncia; C —
Ultimo Maximo Glacial (LGM)/ CCSM4; D - Ultimo Maximo Glacial
(LGM)/ MIROC-ESM; E — Holoceno Médio/ CCSM4/ Holoceno Médio/
MIROC-ESM
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Figura 3: Paleomodelagem de Neoponera goeldii em diferentes periodos e
cenarios: A - Distribuicdo potencial atual; B — registros de ocorréncia; C —
Ultimo Méximo Glacial (LGM)/ CCSM4; D - Ultimo Méximo Glacial
(LGM)/ MIROC-ESM; E — Holoceno Médio/ CCSM4/ Holoceno Médio/
MIROC-ESM
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Figura 4: Paleomodelagem de Neoponera latinoda em diferentes periodos e
cenarios: A - Distribuicdo potencial atual; B — registros de ocorréncia; C —
Ultimo Maximo Glacial (LGM)/ CCSM4; D - Ultimo Maximo Glacial
(LGM)/ MIROC-ESM; E — Holoceno Médio/ CCSM4/ Holoceno Médio/
MIROC-ESM

Quanto as espécies de distribuicdo restrita, N. foetida apresentou manutencao das
areas passadas na regido do bioma Amazénia, quando comparadas com o modelo de
distribuicdo atual, com excecao de uma discreta expansdo no cenario MIROC-ESM, tanto
no periodo LGM, quanto no periodo Holoceno (Fig. 5). Isso lembra o que esta sendo
observado com N. oberthueri, (Fig. 6) também restrita da regido Amazonica, e sugere a
manutencdo das areas de adequacgdo climatica durante os cenarios e periodos passados,
com excecdo do periodo LGM, cenario MIROC-ESM. Este demonstrou areas
fragmentadas de media adequabilidade, em uma porg¢éo de Cerrado, no Centro-Oeste, no
Pampas, no Sul do pais e em areas de restinga no norte da Mata Atlantica. Os modelos
paleoclimaticos de N. schultzi (Fig 7) indicaram expansdo de areas de adequacdo

climatica, quando comparadas ao cenario atual. Todos os modelos para a referida espécie
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demonstraram alta adequabilidade em areas dos biomas Mata Atlantica, Caatinga e
Cerrado, na regido Nordeste, e média a alta adequabilidade no Sul do pais. J& N. venusta,
restrita & Mata Atlantica do sul da Bahia, Espirito Santo, Minas Gerais e Rio de Janeiro,
se expandiu para outras areas de Mata Atlantica, Sdo Paulo e Parand, e no bioma Pantanal,
no periodo LGM (ambos cenarios) (Fig. 8). Além disso, para o periodo Holoceno, a
espécie indicou areas de alta adequacéo no Centro-Oeste do pais, bioma Cerrado.

O modelo paleoclimatico para N. apicalis, espécie escolhida para representar as
demais espécies que possuem distribuicdo continua pelo Brasil, manteve o padrdo de
distribuicdo das areas de ocorréncia real da espécie, no entanto, foram observadas areas
de alta adequacéo no cenario MIROC para os periodos LGM e Holoceno, comparados

com a distribuicdo potencial da espécie (Fig. 9).
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Figura 5: Paleomodelagem de Neoponera foetida em diferentes periodos e
cenarios: A - Distribuicdo potencial atual; B — registros de ocorréncia; C —
Ultimo Méximo Glacial (LGM)/ CCSM4; D - Ultimo Méximo Glacial
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MIROC-ESM
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Figura 6: Paleomodelagem de Neoponera oberthueri em diferentes periodos
e cenarios: A - Distribuicdo potencial atual; B — registros de ocorréncia; C —
Ultimo Maximo Glacial (LGM)/ CCSM4; D - Ultimo Maximo Glacial
(LGM)/ MIROC-ESM; E — Holoceno Médio/ CCSM4/ Holoceno Médio/
MIROC-ESM
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Figura 7: Paleomodelagem de Neoponera schultzi em diferentes periodos e
cenarios: A - Distribuicdo potencial atual; B — registros de ocorréncia; C —
Ultimo Maximo Glacial (LGM)/ CCSM4; D - Ultimo Maximo Glacial
(LGM)/ MIROC-ESM; E — Holoceno Médio/ CCSM4/ Holoceno Médio/
MIROC-ESM
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Figura 8: Paleomodelagem de Neoponera venusta em diferentes periodos e
cenarios: A - Distribuicdo potencial atual; B — registros de ocorréncia; C —
Ultimo Méximo Glacial (LGM)/ CCSM4; D - Ultimo Méximo Glacial
(LGM)/ MIROC-ESM; E — Holoceno Médio/ CCSM4/ Holoceno Médio/
MIROC-ESM
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Figura 9: Paleomodelagem de Neoponera apicalis em diferentes periodos e
cenarios: A - Distribuicdo potencial atual; B — registros de ocorréncia; C —
Ultimo Maximo Glacial (LGM)/ CCSM4; D - Ultimo Maximo Glacial
(LGM)/ MIROC-ESM; E — Holoceno Médio/ CCSM4/ Holoceno Médio/
MIROC-ESM

DISCUSSAO

Nesse estudo, foi possivel analisar a Biogeografia Historica de espécies do género
Neoponera que ocorrem no Brasil, com distribuicdes disjunta e restrita,
por meio da técnica de modelagem correlativa demonstrando bom desempenho,
dado os valores de AUC obtidos.

No que diz respeito aos periodos do Ultimo Maximo Glacial (LGM) e do Médio
Holoceno, bem como os cenarios modelados para cada um deles (CCMS4 e MIROC),
todos os modelos de cada espécie modelada tenderam para um mesmo padrdo de
distribuicéo, seja para expansao, redugcdo ou manutengdo. Fendmenos climéaticos de maior

amplitude, tais como resfriamento ou aquecimento global, ocasionaram uma alternancia
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abrupta entre periodos quentes e frios do Quaternario (Ab’saber, 1977; Arakaki et al.,
2011; Hughes et al., 2013). Tal altern&ncia de climas imidos e secos nas regides tropicais
provocaram a retracdo e expansao dos principais biomas brasileiros.

Os resultados demonstraram que a adequabilidade climatica era reduzida para
duas das espécies disjuntas, N. goeldii e N. latinoda, durante o Ultimo Méaximo Glacial
(LGM), o que estd de acordo com estudos que demonstraram que as florestas se
contrairam e/ou se fracionaram neste periodo (Graham et al., 2006; Carnaval e Moritz,
2008; Carnaval et al., 2009). Nos periodos mais frios e secos, ha cerca de 22.000 anos, a
Floresta Amazonica e a Mata Atlantica ficaram restritas as areas hoje conhecidas como
Reflgios do Quaternario (Brown Jr e Ab'Saber, 1979; Conti e Furlan, 2003; Carnaval e
Moritz, 2008).

No presente estudo, a amplitude térmica anual e a precipitacdo foram as variaveis
que possivelmente exerceram maior influéncia sobre as areas adequadas a essas espécies,
causando expansdo, retracdo ou manutencdo das areas de adequacgdo e direcionando
mudancas nas populacgdes. Por outro lado, foi verificado que a temperatura maxima foi a
variavel que exerceu menor influéncia sobre a maioria dos modelos. Além disso, o cenario
MIROC obteve mais areas adequadas nos periodos LGM e Holoceno do que o cenario
CCSM, possivelmente por este caracterizar-se por condi¢fes climaticas mais frias em
comparagdo com o cenario MIROC-ESM (Menezes et al., 2017). Embora o0 LGM seja
caracterizado por padrdes climaticos mais frios e secos, ndo foi um periodo de aridez
acentuada (Mosblech et al., 2012; Barbosa e Fernandes, 2016), o que explica a alta
adequabilidade climatica apresentada para 0 modelo N. carinulata. Nos modelos LGM,
ainda, N. latinoda, por exemplo, ndo obteve areas de grande adequabilidade ambiental,
se comparado ao periodo Holoceno, um periodo quente e Umido, com a atmosfera
constantemente aquecida (Masson-Delmotte et al., 2010). As mudancas climaticas
observadas durante o Holoceno favoreciam o estabelecimento de vegeta¢des mais abertas
e adaptadas as condi¢des de aridez, principalmente para regides de semiarido (Moraes et
al.,, 2020). O Médio-Holoceno, especificamente, foi tdo quente quanto o Ultimo
Interglacial Maximo (LIG), variavel que influenciou a expanséo da vegetacdo do Cerrado
e, consequentemente, a distribuicdo da fauna existente durante este periodo (Bueno et al.,
2016). Dessa maneira, 0s modelos que apresentaram alta adequabilidade no Holoceno sdo
decorrentes do padrédo de clima mais quente e imido no periodo (Barbosa e Fernandes,
2016).

Neoponera goeldii € um exemplo cléssico de espécie com a distribuicdo atual
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disjunta. Silva et al. (2020) encontraram registros de N. goeldii (distribuicdo passada
conhecida apenas do bioma amazonico) no estado da Bahia pelo menos 1.500 km mais a
leste do registro mais proximo. Alguns estudos, com a Hipotese do Arco Pleistocénico e
com a Hipotese dos Refugios Florestais, sugerem que as areas nas quais ocorrem
atualmente espécies com a distribuicdo disjunta, foram conectadas durante o Quaternario
(Prado e Gibbs, 1993; Pennington et al., 2000) e que houve um longo periodo sem
conexdes entre os biomas Amazbnia e Mata Atlantica (Haffer, 1969; Vanzolini e
Williams, 1981). Entre a Mata Atlantica, faixa que vai do sul da Bahia até o norte do
estado do Espirito Santo (“Corredor Central do Mata Atlantica - CCMA”) e o bioma
Amazonia existem aspectos fisiograficos, floristicos, faunisticos e climaticos semelhantes
(Pereira, 2009). A ocorréncia de espécies tipicas da regido amazénica na Mata Atlantica
do sul da Bahia, como N. goeldii, atesta que esses biomas tem passado por processos de
expansdo e retracdo durante as flutuacbes climaticas do Pleistoceno (Joly et al., 1999).
Assim, flutuacGes climaticas, que ocasionaram expansao e retracdo do bioma Cerrado,
tem também possibilitado a conexdo das populacdes de espécies de formigas entre os dois
biomas. Ou seja, o Cerrado foi uma barreira biogeografica para espécies de floresta Umida
como N. goeldii quando se expandiu e, em um periodo mais quente e imido, sua retracdo
culminou na expansao das florestas imidas (Mata Atlantica e Floresta Amazonica) que
entraram em conexao, 0 que representa um fator importante para a compreensao dos
padrdes de distribuicdo das espécies disjuntas.

Dos modelos paleocliméticos para as espécies com distribuicdo restrita, dois
apresentaram manutencdo das areas de adequacdo (N. foetida e N. oberthueri) e dois
demonstraram maior adequacdo climatica nos periodos passados LGM e Holoceno,
qguando comparados aos modelos atuais (N. schultzi e N. venusta). Espécies com menores
faixas de distribuicdo sdo mais vulneraveis as pressdes climaticas e, além disso, tém maior
risco de extingdo devido a falta de estabilidade da sua adequacdo climética (Peterson et
al., 2002; Medina et al., 2020). A area de ocorréncia para N. schultzi, particularmente,
esta inclusa em um refagio florestal da Mata Atlantica no sul da Bahia (Carnaval e Moritz,
2008), o que pode ter favorecido a viabilidade das populacdes desta espécie durante o
Ultimo Maximo Glacial.

Nos dias atuais, a fragmentacéo florestal representa uma enorme mudanca no
contexto biogeografico dos sistemas florestais aos quais as espécies vegetais e animais se
adaptaram (Hewitt, 2010). O Corredor Central da Mata Atlantica (CCMA) é uma area

geografica definida pelo nimero de areas protegidas, tipos de uso do solo, diversidade de
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especies, presenca de espécies-chave representativas, espécies ameacadas e endémicas,
entre outros critérios (Aguiar et al., 2005; Ayres et al., 2005). Sua finalidade € reduzir ou
prevenir a fragmentacéo de florestas, manejando a conectividade da paisagem, facilitando
o fluxo génico entre populacdes (MMA, 2023). Na regiao entre os estados da Bahia e do
Espirito Santo, o CCMA destaca-se pela presenca de diversos taxons tipicamente
amazOnicos associados a costa atlantica (Aguiar et al., 2005), a exemplo das espécies aqui
modeladas. No entanto, das espécies em estudo, apenas N. shultzi e N. venusta encontram-
se endémicas da Mata Atlantica, sendo a primeira endémica restrita ao CCMA. Dessa
maneira, ainda que tenha sofrido transformac6es naturais e antropicas e esteja atualmente
reduzida a 12,4% da floresta original (SOS Mata Atlantica/ INPE, 2018), a conservacao
da Mata Atlantica deve-se ser priorizada, ndo somente em funcéo de seu alto grau de
fragmentacdo, mas também da sua riqueza notavel de espécies e elevado indice de
endemismo (Cordeiro, 2003; Brasil, 2006; SOS Mata Atlantica/ INPE 2018).

Com os resultados paleoclimaticos obtidos, a partir da analise sobre as flutuacGes
climéaticas do Quaternario, podemos inferir que a maioria das espécies do género
Neoponera tendeu a mudar sua faixa de distribuicdo atual, com diminuicdo na variedade
de areas adequadas locais e até com uma consideravel diminui¢do da adequacéo climatica.
Tendo em vista que outros fatores podem limitar a ocupacao dessas areas de adequacao,
como dispersdo ou auséncia de algum recurso, considera-se que a existéncia de areas
adequadas ndo necessariamente indica ocupacdo efetiva pelas espécies modeladas.
Porém, a indicacdo de adequabilidade pode auxiliar na escolha de areas prioritarias para
futuras investigacGes acerca da ocupacao destas areas pelas espécies focais, uma das
aplicacdes da modelagem preditiva (Elith e Leathwick, 2009; Peterson e Soberon, 2012).

CONCLUSAO

A compreensdo da dinamica climatica do passado € necessaria para o
conhecimento dos atuais padrdes de distribuicdo das espécies. Neste sentido, no presente
estudo foi constatada uma reducdo de adequabilidade climéatica nos modelos de
distribuicdo potencial atual em comparacdo com o0s modelos do Quaternério.
Possivelmente, essa baixa adequabilidade, além de causas naturais paleoclimaticas, nas

quais os periodos quentes e umidos ocasionaram expansdo das florestas, e nos periodos
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mais frios e secos ocorreu retracdo das mesmas, pode ter causa nas grandes pressoes
antrdpicas sobre os ecossistemas. Dessa maneira, acredita-se que a antropizacdo dos
biomas pode estar provocando e acentuando atualmente os mesmos fendmenos
observados durante o Quaternario antigo. Todavia, desta vez, ao contrario do que ocorria,

a fragmentacéo esta relacionada ao aumento da temperatura.
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RESUMO

Analisamos varia¢Ges na distribuicdo potencial atual e futura (2050) de espécies de
Neoponera no Brasil. Nossa hipdtese é que seria possivel observar padrées de distribuicao
geograficamente distintos das espécies de Neoponera como resultado das mudancas
climaticas em dois Modelos de Circulacdo Global (GCMs) (CCMS4 e MIROC) e com
duas vias de concentracdo representativa, os RCPs 4.5 e 8.5. Usamos variaveis
bioclimaticas para elaborar modelos preditivos com espécies de distribuicdo restrita e
disjunta. Foram encontradas alteracbes ndo homogéneas nos padrdes de distribuicéo,
algumas espécies tendendo para se manter em areas onde ocorrem atualmente e outras
para aumento ou deslocamento da faixa de distribuicdo. N&o foram encontradas
diferencas em relacéo ao efeito negativo das mudancas climaticas sobre espécies disjuntas
ou estritas, pelo contrério, a maior parte das espécies do género tende a responder
positivamente a altas temperaturas. Por outro lado, a varidvel precipitacdo foi a mais
importante (correlacdo positiva entre previsdes de chuvas e expansdo geogréfica) para
espeécies associadas a floresta, em especial as espécies arboricolas.

Palavras-chave: Modelagem de distribuicdo; Distribuicdo potencial; Cenarios futuros;
RCPs; Modelos de Circulagdo Global (GCMs); MaxEnt
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ABSTRACT

We analyzed variations in the current and future (2050) potential distribution of
Neoponera species in Brazil. Our hypothesis is that it would be possible to observe
geographically distinct distribution patterns of Neoponera species as a result of climate
change in two Global Circulation Models (GCMs) (CCMS4 and MIROC-ESM) and with
two representative concentration pathways, RCPs 4.5 and 8.5. We use bioclimatic
variables to build predictive models with species of restricted and disjunct distribution.
Non-homogeneous changes in distribution patterns were found, with some species
tending to remain in areas where they currently occur and others tending to increase or
shift their distribution range. No differences were found regarding the negative effect of
climate change on disjunct or strict species, on the contrary, most species of the genus
tend to respond positively to high temperatures. On the other hand, the precipitation
variable was the most important (positive correlation between rainfall forecasts and
geographic expansion) for forest-associated species, especially arboreal species.

Keywords: Distribution modeling; Potential distribution; Future scenarios; RCPs; Global
Circulation Models (GCMs); MaxEnt
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INTRODUCAO

As mudangas climéticas tém sido uma questdo preocupante em nivel mundial.
Atualmente a manutencdo da biodiversidade e da seguranca humana esta ganhando
importancia a medida que as populacfes sdo afetadas pelos produtos do aquecimento
global e suas perspectivas (Gleick, 2010). A mudanca climética pode se referir a uma
mudanga nas condi¢des climéaticas médias ou na variacdo temporal do clima em torno das
condi¢des médias de longo prazo (ou seja, mais ou menos eventos climaticos extremos)
(Nehra, 2016). Mudancas na temperatura e precipitacao alteram a distribuicao espacial de
climas adequados para organismos e seus habitats e podem resultar em transi¢des locais
na escala de paisagem de um bioma para outro (Donoghue e Edwards, 2014). As
mudancas climaticas sdo causadas por uma variedade de fatores, incluindo mudancas
naturais do clima, em consequéncia da atividade solar, vulcanismo e movimentos
tecténicos, bem como mudancas de origem antrdpica, como a queima de combustiveis
fésseis como petroleo e carvdo, que emitem gases de efeito estufa na atmosfera —
principalmente didxido de carbono —, além do desmatamento e da agricultura intensiva
(Nehra, 2016).

O Painel Internacional para Mudancas Climaticas, ou Intergovernmental Panel
on Climate Change (IPCC) é considerado a maior autoridade mundial sobre o
aquecimento global. O IPCC, responsavel, entre outras determinacdes, pela criacdo de
Modelos de Circulacdo Geral ou General Circulation Models (GCMSs) — que representam
o0s processos fisicos da atmosfera, criosfera, oceano e superficie terrestre e simulam o
sistema climatico global em resposta as emissdes de gases de efeito estufa —, realiza
previsdes da temperatura média da Terra para um aumento de 1,5 °C para o século XXI
(IPCC, 2018).

O numero de estudos sobre mudancas climaticas tem crescido acentuadamente
nos ultimos anos, em especial, os que se baseiam em modelos atuais de distribuicdo de
espécies e fazem projec¢des futuras a partir de suas caracteristicas ecoldgicas (Hijmans e
Graham, 2006; Santana et al., 2008). Os modelos de distribuicdo de espécies (Species
Distribution Modeling — SDM) estimam a relacdo entre os registros de espécies em
determinados locais com as caracteristicas ambientais e/ou espaciais desses locais,
apontando areas climaticamente adequadas segundo varios cenarios climaticos (Franklin,
2009; Taylor et al., 2020). Esses sdo amplamente utilizados para muitos propésitos em

biogeografia, biologia da conservacgéo e ecologia (Elith e Leathwick, 2009; Sillero et al.,
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2021). Previsdes de distribuicdo de espécies baseadas em modelos correlativos podem
ajudar a compreender os padrdes espaciais da diversidade bioldgica (Jiménez-Valverde
et al., 2008). Nos ultimos anos, se desenvolveram estudos em modelagem correlativa,
com a producéo de uma grande quantidade de dados de ocorréncia e novos metodos com
os algoritmos disponiveis (Silva et al., 2022). Embora haja particularidades quanto aos
tipos de modelos e varidveis utilizadas, as técnicas atuais de modelagem de distribui¢do
de espécies sdo mais confiaveis para avaliar, em ampla escala geogréfica, a distribuicdo
geografica das espécies em cendrios de mudancas climaticas futuros (Peterson et al.,
2011; Hof et al., 2012).

A regido neotropical contém a maior diversidade e a mais alta taxa de endemismo
entre todas as regides biogeograficas (Fisher, 2010). As formigas tropicais,
particularmente, sdo previsivelmente sensiveis a mudanca climatica global em curso, que
pode estar relacionada as alteragdes nos habitats da floresta primitiva ap6s a fragmentacao
(Diamond et al., 2012; Bieber et al., 2014).

Atualmente, treze espécies de formigas constam na Lista Nacional Oficial de
Espécies da Fauna Ameacadas de Extincdo, entre elas duas da subfamilia Ponerinae
(ICMBIo, 2022). No entanto, estes dados certamente subestimam a real situacdo, uma vez
que o conhecimento da distribuicdo atual das formigas ainda esta incipiente. Neoponera,
um género estritamente neotropical, faz parte da subfamilia Ponerinae, um dos grupos
globalmente mais ameacados pela fragmentacdo florestal e pelas mudancas climaticas
(Campiolo et al., 2015). Das 57 espécies que compdem o género (Schmidt e Shattuck,
2014), até o momento sdo conhecidas 36 espécies no Brasil (Silva et al., 2020). Séo
formigas predadoras que podem ser encontradas em todo o pais, preferencialmente em
florestas Umidas, que se distribuem desde o solo (serrapilheira), como as espécies do
complexo Apicalis, até as arvores, como as espécies dos complexos Crenata, Foetida e
Emiliae (Delabie et al., 2008; Mackay e Mackay, 2010; Lattke, 2015). As formigas sao
organismos fieis para determinado tipo de habitat, permitindo a realizacao de inferéncias
sobre o processo de degradacdo ou recuperacdo de determinada area (Schmidt et al.,
2013). Dessa maneira, 0 desenvolvimento de modelos de distribuicdo pode ser uma
ferramenta importante para estudos que visam investigar padrfes e processos
biogeograficos em areas com crescente desmatamento tais como o bioma Mata Atlantica.
Tais modelos podem permitir antecipar areas onde a distribuicdo geografica das espécies
seja mais provavel, relacionando os registros de ocorréncia conhecidos aos efeitos de

variaveis ambientais, além de direcionar levantamentos futuros (Guisan e Thuiller, 2005;
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Pearson et al., 2007; Araujo et al., 2013).

Alguns estudos com formigas utilizaram a modelagem de distribuicdo como
ferramenta: distribuicdo potencial da formiga argentina invasora Linepithema humile
(Roura-Pascual et al., 2006), de Solenopis spp, (Peterson e Nakazawa, 2007) e de
Gracilidris pombero (Koch et al., 2018). Essa mesma modelagem ainda permitiu
trabalhos sobre paleodistribuicdo de Acromyrmex striatus (Cristiano et al., 2016) e Atta
spp. (Solémon et al., 2008) e com predicdes para formigas da Ameérica do Norte
(Fitzpatrick et al., 2011). No entanto, estudos com a finalidade de prever areas prioritarias
a conservacdo dessas espécies ainda séo incipientes (Silva, et al., 2022).

Em resposta as flutuac6es climaticas, as distribuicdes de algumas espécies podem
sofrer contracGes, expansbes ou as espécies podem se deslocar para habitats
climaticamente mais favoraveis (Ab’Saber, 2003; Parmesan ¢ Yohe, 2003). Nossa
premissa é que as formigas, organismos ectotérmicos, de alto valor ecoldgico e
econdmico, respondem a uma série de perturbacdes ambientais, influenciando o ambiente
em que se encontram (regulacéo das populagdes de outros organismos, ventilagéo do solo,
etc.) (Ribas et al., 2012; Nakano et al., 2013). Diante disso, questiona-se se a distribuicdo
das espécies do género Neoponera poderéa ser afetada pelas mudancas climaticas futuras
e se havera reducdo, aumento ou manutencdo das areas de adequabilidade ambiental ao
longo do tempo. Uma vez que essas formigas ocorrem preferencialmente em florestas
umidas, com o aumento da temperatura e reducdo das precipitacdes, espera-se que 0S
modelos mostrem reducdo das areas de adequabilidade e que ocorram mudancgas em sua
area original de distribuicdo. Além disso, espera-se que a capacidade de disperséo de
espécies arboricolas seja maior do que a capacidade de dispersdo de espécies do solo.
Dessa maneira, espécies do solo devem ser mais afetadas negativamente pelas mudancas
climaticas do que as espécies arboricolas.

Para responder a essas indagacdes, o presente estudo utilizou a abordagem de
modelagem correlativa onde as condi¢gdes ambientais das espécies sdo estimadas pela
interseccdo espacial entre pontos de ocorréncia e varidveis ambientais (Elith e Leathwick
2009). Neste estudo, a Modelagem de Distribuicdo de Espécies (SDM) foi utilizada para
estimar a area de distribuigdo potencial para as espécies do género Neoponera e projetar
como alteragdes climéticas futuras podem impactar na distribuicdo das espécies. Assim,
0 presente estudo teve os seguintes objetivos: (i) Avaliar os cenérios presente e futuros
para as espécies de Neoponera no Brasil com base em diferentes projecdes das mudancas

climaticas previstas, segundo o quinto relatério do IPCC; (ii) comparar o efeito das
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mudancas climaticas sobre especies arboricolas e espécies do solo; (iii) inferir possiveis

locais de extingdo de Neoponera e apontar areas prioritarias a conservacao.

MATERIAIS E METODOS

Registros de ocorréncia

Dados de ocorréncia de Neoponera spp. foram obtidos a partir do material de
colecbes entomoldgicas (Tabela 1), literatura e a partir das redes ANTWEB
(www.antweb.org) e Global Biodiversity Information Facility (GBIF -

http://www.gbif.org).
Tabela 1: Colecbes entomologicas onde é conservado o material biologico considerado
no presente estudo.

Sigla Museu/cole¢do
BMNH The British Museum of Natural History, London, UK

CPDC Colecdo do Laboratério de Mirmecologia, Centro de Pesquisas
do Cacau, Ilhéus, Bahia, Brasil

DZUP Colecdo Entomologica Padre Jesus Santiago Moure, Universidade
Federal do Parana, Curitiba, Parana, Brasil

INPA Instituto  Nacional de Pesquisas da Amazbénia, Manaus,
Amazonas, Brasil

JTLC John T. Longino Collection, University of Utah, Salt Lake City, UT, USA
MEPN Museo de Historia Natural “Gustavo Orcés V.”, Escuela
Politécnica Nacional, Quito, Ecuador

MPEG Museu Paraense Emilio Goeldi, Belém, Para, Brasil

MZSP Museu de Zoologia da Universidade de Sdo Paulo

UFVLAB | Laboratorio de Ecologia de Comunidades, Universidade Federal de
ECOL Vigosa, Vigosa, Minas Gerais, Brasil

As abreviaturas dos nomes de museus sdo baseadas em Arnett et al. (2019).

As especies foram selecionadas com base em dois tipos de distribuicéo: restrita e
disjunta. Espécies com um numero insuficiente de registros (<6) ndo foram incluidas na
andlise, pois as previsdes de mudancas de distribuicdo permanecem imprecisas (Van
Proosdij et al., 2016). Estes pontos foram checados e validados, havendo remocéo de
duplicatas e correcdo de dados errados ou incompletos. Foi realizada a remocéo de dados
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imprecisos ou redundantes (ou seja, que estdo na mesma localidade ou préximo e que
caem dentro do mesmo pixel de dados ambientais). A filtragem de dados das ocorréncias
disponiveis foi necessaria para evitar estimativas de probabilidade enviesada (Kramer-
Schadt et al., 2013; Boria et al., 2014), uma vez que foi observado um padrdo de
agregacdo espacial na regido sul da Bahia, restando, assim, ocorréncias unicas
georreferenciados listadas na Tabela 2. Esse viés, conhecido como Viés de Selecdo da
Amostra, Viés de Levantamento ou Efeito Museu, pode afetar a qualidade do modelo
(Phillips et al., 2009), uma vez que a modelagem com aglomerados de pontos (Clusters)
em areas superamostradas produz valores mais altos de AUC (estatistica de avalia¢do do
modelo - Area sob a curva). Em seguida, usamos 0s registros de ocorréncia para
selecionar a extenséo da regido de estudo usada para a modelagem.

Tabela 2: Quantidade de pontos de ocorréncia das espécies selecionadas para a
modelagem de distribuicéo

Distribuicdo Espécie / N° de pontos Complexo de espécies
(Mackay e Mackay, 2010)
Disjunta Neoponera carinulata (30 pontos) Crenata
Neoponera goeldii (15 pontos) Crenata
Neoponera globularia (28 pontos) Crenata
Neoponera latinoda (53 pontos) Crenata
Restrita Neoponera foetida (11 pontos) Foetida
Neoponera schultzi (13 pontos) Emiliae
Neoponera venusta (19 pontos) Emiliae
Neoponera oberthueri (14 pontos) Crenata
Ampla Neoponera apicalis (137 pontos) Apicalis

Variaveis bioclimaticas

Os dados ambientais foram obtidos atraves da base de dados do WordClim 1.4
(http://www.worldclim.org/; Hijmans et al., 2005), a qual dispde de 19 variaveis
bioclimaticas derivadas da interpolacdo das médias mensais dos dados de precipitacdo e
temperaturas coletados por estacbes meteorologicas. Das 19 varidveis bioclimaticas

disponiveis, oito foram inicialmente selecionadas baseadas por sua relevancia biolégica
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Kearney et al., 2008; Rodder et al., 2009): “BIO2 Varia¢do diurna média da temperatura”,
“BIO 3 Isotermalidade”, “BIO5 Temperatura maxima do més mais quente”, “BIO6
Temperatura minima do més mais frio”, “BIO7 Amplitude térmica anual”, “BIO12
Precipitagdo anual”, “BIO13, Precipitagao do més mais chuvoso” e “BIO14 Precipitagcao
do més mais seco”. Posteriormente, as varidveis foram submetidas a uma anélise de fator
de inflacdo de variacao (VIF), para eliminar variaveis mais correlacionadas (Naimi, et al.,
2014). Neste ponto, foram consideradas as variaveis com correla¢do menor que 0,6 e VIF
menor que 4 (ver em Resultados Tabela 3). Os arquivos “rasters” tinham resolugéo

espacial de 30 arc-sec equivalente a 1 kmz.

Modelagem bioclimética

A modelagem bioclimatica foi realizada utilizando o algoritmo de Maximum
Entropy (MaxEnt - Phillips et al., 2006; 2017) verséo 3.4.1. Os modelos foram calibrados
de acordo com o cenério climaticos para o presente (1970-2000) e projetados para
cenarios climaticos futuros, para os anos de 2050 (média de 2041-2060). Foi utilizado um
conjunto de dados descritos no 5° relatério do Painel Intergovernamental para mudancas
no Clima (Intergovernmental Panel on Climate Change — IPCC, 2014), os Representative
Concentration Pathways (RCPs), que representam diferentes vias de concentragdo dos
gases de efeito estufa no clima futuro (Van Vuuren et al., 2011; Taylor et al., 2012,
Aguilar et al., 2015). Assim, os dados climaticos futuros consistiram de extrapolacdes
derivadas dos dois Modelos de Circulagdo Global, CCSM4 (Sistema de Clima
Comunitério) e MIROC-ESM (Modelo de Pesquisa Interdisciplinar sobre Clima) (Gent
etal., 2011; Miranda et al., 2016), em duas vias de concentracdo representativas (RCPs),
4.5 e 8.5 (Meinshausen et al., 2011). O cenario RCP 8.5 corresponde a altos valores de
emissdes, seria um cendrio pessimista com elevacao da temperatura global em até 3°C; e
0 cenario RCP 4.5 corresponde a emissdes média-baixas, um cenario intermediario,
porém é mais otimista, com elevagdo da temperatura global em até 1,5°C.

A modelagem foi realizada usando 75% dos dados das espécies para treinamento
e 25% para teste dos modelos. Foram utilizados dois parametros do MaxEnt, o
multiplicador de regularizacdo (RM) e de classes de recursos (CR), a fim de selecionar o
modelo que melhor estima a adequabilidade ambiental para cada espécie, melhorando a
transferabilidade espacial e temporal dos modelos. Foi utilizada uma combinacéo de

caracteres: linear (L), quadratic (Q), product (P), hinge (H) e threshold (T), para
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construcdo dos modelos, com o multiplicador de regularizacdo igual a 1 e no maximo 500
iteracGes (Carvalho e Del Lama, 2015).

O desempenho dos modelos foi avaliado analisando-se a area sob a curva (AUC)
— Area Under the Receiver-Operator Curve — caracteristica operativa do receptor ROC —
Receiver-Operator Curve (Fielding e Bell, 1997) e o True Skill Statistics (TSS) (ver
Allouche, 2006), correspondente ao “Threshold Maximum training sensitivity plus
specificity”, utilizando os outputs do Maxent. A avaliacdo de AUC fornece uma Unica
medida de desempenho do modelo, independentemente de qualquer escolha particular de
limiar (método limite-independente) e é baseada no sucesso de previsdo do modelo,
avaliando erros de omissdo e de sobreprevisao (Peterson et al., 2008). Os valores de AUC
variam de 0 a 1, onde valores menores e em torno de zero correspondem as distribuices
aleatdrias, enquanto valores proximos de 1 representam um excelente modelo (ver
Phillips et al., 2006). Os valores de TSS (método limite-dependente) variam de -1 a +1, e
sua interpretacdo assemelha-se a do AUC, uma vez que, modelos que atingem TSS de
pelo menos 0,5 sdo considerados aceitaveis enquanto modelos com o valor de TSS
minimo de 0,7 sdo considerados excelentes (Fielding e Bell, 1997). Outra abordagem
utilizada foi uma taxa de omissdo de treinamento de 10% (OR de 10%) (Pearson et al.,
2007). Dessa maneira, 0 modelo de distribuicdo potencial mais confiavel para a espécie
devera apresentar um alto valor de AUC e TSS (maior que 0,7) e o menor valor de OR
10%.

RESULTADOS

As estatisticas de avaliacdo mostraram um bom desempenho para 0os modelos
(Tabela 3). Comparando as métricas das espécies restritas e disjuntas, pode-se dizer que
foram equilibradas. Os maiores valores de AUC foram para as especies N. schultzi
(restrita) e N. latinoda (disjunta), 0.98 e 0.96, respectivamente. As demais espécies
apresentaram AUC entre 0,79 e 0,94. Assim, os valores de AUC se apresentam acima do
recomendado (0,7) com altos valores de sensibilidade e especificidade, indicando alta
eficiéncia dos modelos, sendo capaz de prever bem as areas de adequabilidade climatica
para as especies do género Neoponera no futuro e no presente. O mesmo aconteceu com
a estatistica TSS (limiar-dependente), que apresentou valores acima de 0,5, modelos

considerados aceitaveis e acima de 0,7, nesse caso, considerados excelentes. Assim, 0s
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melhores modelos foram selecionados pelas estatisticas supracitadas e pelos menores

valores das taxas de omissédo (OR10%).

Tabela 3: Estatisticas de avaliagdo dos modelos de distribuicdo das espécies de
Neoponera: Area sob a curva (AUC), True Skill Statistics (TSS) com base no “Threshold
Maximum training sensitivity plus specificity” e taxa de omissao de treinamento de 10%
(OR de 10%)

ESPECIE  AUC 78S OR (10%)
N. carinulata | 0.83 0,74 0.09
N. globularia | 0.84 0,75 0.09
N. goeldii | 0.94 0,89 0.09
N. latinoda | 0.96 0,88 0.08
N. foetida | 0.85 0,83 0.1
N. oberthueri | 0.79 0,65 0.08
N. schultzi | 0.98 0,93 0.09
N. venusta | 0.97 0,91 0.05
N. apicalis | 0.84 0.77 0.09

Os valores de contribuicdo das variaveis bioclimaticas de cada espécie foram
similares para todos os periodos (Tabela 4). Para as espécies com distribuicdo disjunta,
as varidveis que mais contribuiram para os modelos foram: N. carinulata [Bio 7], N.
globularia [Bio 14], N. goeldii [Bio 7], N. latinoda [Bio 6]. As variaveis que menos
contribuiram foram: N. carinulata [Bio 5], N. globularia [Bio 5], N. goeldii [Bio 6], N.
latinoda, [Bio 13]. Para as espécies com distribuicdo restrita, as variaveis que mais
contribuiram para os modelos foram: N. foetida [Bio 13], N. oberthueri [Bio 13], N.
shultzi [Bio 2], N. venusta, [Bio 3]. As varidveis que menos contribuiram foram: N.
foetida [Bio 5], N. oberthueri [Bio 5], N. shultzi [Bio 5], N. venusta, [Bio 2] (ver Tabela
5). Para 0 modelo de N. apicalis, a variavel de maior contribuicdo foi [Bio 14] e a de
menor contribui¢éo foi [Bio 5].



Tabela 4: Valores médios de contribui¢es das variaveis bioclimaticas por espécie do género Neoponera. "----" representa as variaveis ndo

inseridas nos modelos

ESPECIE

N

=z

. carinulata
. globularia
. goeldii

. latinoda

. foetida

. oberthueri

. schultzi

. venusta

. apicalis

Valor contribuicdo
VIF
Valor contribuigdo
VIF
Valor contribuicdo
VIF
Valor contribuicdo
VIF
Valor contribuicdo
VIF
Valor contribuigdo
VIF
Valor contribuigdo
VIF
Valor contribuigdo
VIF
Valor contribuicdo
VIF

BIO2

773.410
1.051
114.121
1.051

BIO3

245.704
1.490

771.324
1.264

BIO5
185.477
3.488
62.141
1.736

265.242
4.503

0

1.390
0.2934
2.261
15.415
1.041

128.782
3.229

BI1O6

1.747
1.956

386.282

6.240

BIO7
657.296
3.349

916.535
2.485

BI1012

2

13.672
3.493
89.393

1.701

114.555
1.247

BI1O13

58.579
1.458
18.654
1.016
911.833
1.226
875.865
1.742
211.175
1.038

118.175
1.638
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BIO14

602.762
1.656
0.7417
1.971
156.562
2.215

121.201
1.482

560.283
2.294
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Tabela 5: Variaveis de maior e de menor contribuicdes por espéecie de Neoponera spp.
Analisadas no presente estudo.

Espécie Complexo  Varidvel > contribuicdo  Variavel < contribuig¢do

N. carinulata | Crenata BIO7 Amplitude térmica BIOS Temperatura méaxima
anual do més mais quente

N. goeldii Crenata BIO7 Amplitude térmica BIO6 Temperatura minima
anual do més mais frio

N. globularia | Crenata BIO14 Precipitacio do BIOS5 Temperatura maxima
meés mais seco do més mais quente

N. latinoda Crenata BIO6 Temperatura BIO2 Variagdo diurna média
minima do més mais frio da temperatura

N. foetida Foetida BIO13, Precipitagdo do BIOS5 Temperatura maxima
més mais chuvoso do més mais quente

N. oberthueri | Crenata BIO13, Precipitacio do BIOS Temperatura méaxima
més mais chuvoso do més mais quente

N. schultzi Emiliae BIO2 Variagdo diurna BIOS Temperatura méaxima
média da temperatura do més mais quente

N. venusta Emiliae BIOS Temperatura BIO12 Precipitacdo anual
maxima do més mais
quente

N. apicalis Apicalis BIO14 Precipitacio do BIO5 Temperatura méaxima
més mais seco do més mais quente

Assim, a varidvel de menor contribuicdo, no geral, foi a temperatura maxima do

més mais quente (BIO5). Enquanto as varidveis de maior contribui¢do, no geral, estéo

relacionadas a precipitacdo (BIO13 e BIO14).

Quanto modelagem bioclimatica, as areas em vermelho nos modelos (Fig. 1-9)

representam locais com alta adequabilidade climéatica para a ocorréncia das espécies.
Os cenarios futuros evidenciaram aumento ou manutencdo da adequabilidade climatica
em relacdo ao cendrio atual, salvo excecBGes nas quais poderdo ocorrer reducdo ou
deslocamento nas areas de adequacdo, em fungdo das mudancas climéticas, comentadas
adiante. Além disso, os resultados demonstraram que os modelos para o cenario atual, em
sua maioria, apresentaram areas de alta adequabilidade ao longo da distribuicéo
conhecida. Os modelos de circulagdo global, CCMS4 e MIROC-ESM, apresentaram,
resultados com tendéncias gerais semelhantes entre os cendrios. Individualmente, as
especies responderam de forma diferente as mudancas climaticas potenciais de acordo
com GCMs e RCPs. No geral, as espécies ganharam areas de adequabilidade para 2050.
Para as projecOes consideradas pessimistas (RCP 8.5), os resultados demonstraram um
ganho consideravel em areas de adequacao climatica em relacdo ao presente e até mesmo
ao RCP 4.5.
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Para as espécies com distribuicdo disjunta N. carinulata (Fig. 1) e N. globularia
(Fig. 2), os resultados demonstraram expansao das &reas de adequabilidade climética,
quando comparados com os modelos de distribuicdo atual e com as areas de distribuicéo
conhecida destas espécies, para ambos GCMs e RCPs. Em contrapartida, os modelos
para N. goeldii (Fig. 3), indicaram baixa adequabilidade ambiental na regido da Mata
Atlantica do sul da Bahia, na qual a espécie estd presente atualmente. Além disso,
demonstraram manutencdo das areas de distribuicdo na regido Amazdnica para 0s
modelos CCMS4, com leve reducéo dessas areas, nos modelos MIROC-ESM e aptidao
média na regido Centro-Oeste, no cenario RCP 4.5 modelo CCMS4, ndo indicando
grandes areas de adequabilidade fora da extensdo das areas previstas atualmente, as quais
se intensificaram mais no bioma Amazonia, na regido Norte do pais (Fig. 4). N. latinoda
demonstrou manutencdo das areas de adequacdo onde a espécie ocorre atualmente, com
adequabilidade média para algumas areas no bioma Amazonia nos modelos CCMS4
(ambos RCPs) e MIROC-ESM (RCP 8.5), com exce¢do do modelo MIROC-ESM no
cenario RCP 4.5, para o qual ndo foram apontadas areas de adequabilidade para a espécie

(Fig. 4).
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Figura 1. Distribuicdo potencial futura de Neoponera carinulata em 2050, em
diferentes cenarios e RCPs: A - Distribuicdo potencial atual; B — registros de
ocorréncia; C — CCSM4/ RCP 4.5; D - CCSM4/ RCP 8.5; E — MIROC-EMS/

RCP 4.5/ F - MIROC-EMS/ RCP 8.5
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Figura 2. Distribuicéo potencial futura de Neoponera globularia em 2050, em
diferentes cenarios e RCPs: A - Distribuicdo potencial atual; B — registros de
ocorréncia; C — CCSM4/ RCP 4.5; D - CCSM4/ RCP 8.5; E — MIROC-EMS/

RCP 4.5/ F - MIROC-EMS/ RCP 8.5
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Figura 3. Distribuicdo potencial futura de Neoponera goeldii em 2050, em
diferentes cenarios e RCPs: A - Distribuicdo potencial atual; B — registros de
ocorréncia; C — CCSM4/ RCP 4.5; D - CCSM4/ RCP 8.5; E — MIROC-EMS/
RCP 4.5/ F - MIROC-EMS/ RCP 8.5



109

z‘
B
ADEQUABILIDADE

M ALTA
MEDIA

il BAIXA

RCP 4.5 RCP 8.5

MIROC-ESM === Y MIROCESM

080 MROC 45

Figura 4. Distribuicdo potencial futura de Neoponera latinoda em 2050, em
diferentes cenarios e RCPs: A - Distribuicdo potencial atual; B — registros de
ocorréncia; C — CCSM4/ RCP 4.5; D - CCSM4/ RCP 8.5; E — MIROC-EMS/
RCP 4.5/ F - MIROC-EMS/ RCP 8.5

Quanto as espécies restritas, N. foetida (Fig. 5) e N. oberthueri (Fig. 6) mantém
suas areas de adequabilidade no bioma Amazbdnico, onde possuem distribuicdo
conhecida, quando comparadas com o modelo de distribuicdo potencial atual, com
excecao de uma discreta expansdo nos modelos CCMS4, tanto no cenario presente, 4.5 e
8.5. Esses cenarios demonstraram pequenas areas fragmentadas de média adequabilidade,
em uma porcdo de Cerrado, no Centro-Oeste, e em uma pequena area de Mata Atlantica.

Os modelos para N. schultzi indicaram expanséo de &reas de adequacgéo climatica,
guando comparadas ao cenario atual. Todos os modelos para a referida espécie
demonstraram alta adequabilidade em areas dos biomas Mata Atlantica, Caatinga e
Cerrado, na regido Nordeste, e média adequabilidade no Sul do pais (Fig. 7). Ja N.

venusta, restrita a Mata Atlantica do sul da Bahia, Espirito Santo, Minas Gerais e Rio de
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Janeiro, demonstrou diminui¢édo da alta adequabilidade na projecéo de 2050, comparando
com areas onde se verificou que ocorre atualmente assim como com seu modelo de
distribuicdo potencial atual. Além disso, a espécie indicou mudancas de areas de alta
adequacao, sendo estas previstas para o sul do pais (Fig. 8).

Os modelos para N. apicalis (Fig. 9), espécie escolhida como exemplo para
representar o0 conjunto de espécies que possuem distribuicdo continua pelo Brasil,
mantiveram o mesmo padrdo de distribuicdo das areas de ocorréncia atual da espécie.

ADEQUABILIDADE
M ALTA

MEDIA

N

A w;/‘f‘/r _aa A : B 37*1 w

PRESENTE

RCP 8.5

MIROC-ESM MIROC-ESM

PR

Figura 5. Distribuicdo potencial futura de Neoponera foetida em 2050 em
diferentes cenarios e RCPs: A - Distribui¢do potencial atual; B — registros de
ocorréncia; C — CCSM4/ RCP 4.5; D - CCSM4/ RCP 8.5; E — MIROC-EMS/
RCP 4.5/ F - MIROC-EMS/ RCP 8.5



111

.‘ B
ADEQUABILIDADE
p M ALTA

RCP 8.5

RCP 4.5
MIROC-ESM

MIROC-ESM  semecus

- e s Wt

2050 MROC 45
—— 23470

Figura 6. Distribuicdo potencial futura de Neoponera oberthueri em 2050 em
diferentes cenarios e RCPs: A - Distribuicdo potencial atual; B — registros de
ocorréncia; C — CCSM4/ RCP 4.5; D - CCSM4/ RCP 8.5; E — MIROC-EMS/

RCP 4.5/ F - MIROC-EMS/ RCP 8.5
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Figura 7. Distribuicdo potencial futura de Neoponera shultzi em 2050 em
diferentes cenarios e RCPs: A - Distribuicdo potencial atual; B — registros de
ocorréncia; C — CCSM4/ RCP 4.5; D - CCSM4/ RCP 8.5; E — MIROC-EMS/
RCP 4.5/ F - MIROC-EMS/ RCP 8.5
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Figura 8. Distribuicdo potencial futura de Neoponera venusta em 2050 em
diferentes cenarios e RCPs: A - Distribuicdo potencial atual; B — registros de
ocorréncia; C — CCSM4/ RCP 4.5; D - CCSM4/ RCP 8.5; E — MIROC-EMS/
RCP 4.5/ F - MIROC-EMS/ RCP 8.5
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Figura 9. Distribuicdo potencial futura de Neoponera apicalis em 2050 em
diferentes cenarios e RCPs: A - Distribuicdo potencial atual; B — registros de
ocorréncia; C — CCSM4/ RCP 4.5; D - CCSM4/ RCP 8.5; E — MIROC-EMS/
RCP 4.5/ F - MIROC-EMS/ RCP 8.5

DISCUSSAO

A projecdo da distribuicdo atual das espécies foi semelhante & distribuicdo
conhecida. Os elevados valores de AUC e TSS mostram o quanto o modelo foi capaz de
prever com precisdo as areas de adequabilidade climéatica para as espécies. Além da
distribuicdo  potencial, foram utilizados cenarios futuros para avaliar

as areas adequadas as espécies, com base nas emissdes de gases do efeito estufa, de acordo
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com o IPCC. Estes efeitos resultam em possiveis mudancas climaticas, a qual tém sido
fator de risco de extin¢do de muitas espécies (Loyola et al., 2008; Cassemiro et al., 2012).

As informacgdes sobre a ecologia e outros aspectos especificos da biologia de
Neoponera ainda sao limitadas. Mas, no geral, como a maioria das espécies de formigas
tem colbnias sedentarias, esses insetos sdo sensiveis as mudancas no ambiente (Santos et
al, 2006; Schmidt et al., 2013). Além disso, sua qualidade ectotérmica (sdo dependentes
da temperatura do ambiente para o desempenho de suas fungles vitais) as tornam
vulneraveis as variacdes sazonais nos ambientes que ocupam (Viana-Silva e Jacobi,
2012). Comparando-se as projecOes para O cenario presente com 0S Cenarios
intermediario (RCP4.5) e pessimista (RCP8.5), pode-se observar a influéncia das
mudangas climéticas, resultando, no geral, em aumento das &reas climaticamente
favoraveis para a distribuicdo das espécies. Além disso, ao contrario do que se esperava,
as projecdes para 0s cenarios pessimistas (RCP 8.5) foram mais promissoras em relacédo
aos cenarios mais otimistas (RCP. 4.5). Assim, como esperado, com 0 aumento da
temperatura e reducdo das precipitacdes, ocorrerdo mudancas na area original de
distribuicdo das formigas estudadas. No entanto, também ao contrario do esperado, a
maior parte dos modelos apontou aumento das areas de adequabilidade, demonstrando
que essas espécies podem reagir positivamente as mudancas climaticas. A variavel
precipitacdo foi a mais importante (correlagdo positiva entre previsdes de chuvas e
expansdo geografica) para espécies associadas a floresta, em especial as espécies
arboricolas. E provavel que a mudanca climética afete as formigas mais através das
mudangas na distribuicdo de precipitagdes que influenciam no desenvolvimento e na
estrutura da vegetacao e, portanto, na disponibilidade de micro-habitats térmicos, do que
por meio de mudancas diretas na distribuicdo de temperatura (Nowrouzi et al., 2018).

A distribuicdo geografica do género Neoponera ocupa uma diversidade
de ecossistemas, biomas, altitudes e habitats. Assim, esse género bastante diverso, inclui
especies generalistas, especialistas, arboricolas ou de solo, com distribuicdo restrita,
disjunta ou ampla. Os padrdes de distribuicdo atuais foram estabelecidos a partir de
processos de dispers@es historicas e contemporaneas, e dependem das caracteristicas de
cada espécie (Carnaval e Moritz, 2008). No entanto, além dessas caracteristicas, €
fundamental considerar os limites geograficos que determinam sua dispersdo e sua
distribuicdo (Gaston, 1991). Assim, nos casos em que ocorreram areas de adequabilidade
isoladas, ndo existindo vinculo com as areas atuais de ocorréncia, dificilmente havera

colonizacgdo pela espécie, uma vez que esta, a priori, ndo deveria conseguir dispersar-se
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para essa area, independentemente de ser uma area de adequabilidade. Mas, ainda assim,
embora ndo tendo distribuicdo conhecida para algumas das areas indicadas, sdo areas
possiveis de estabilidade ambiental para a espécie. Assim, considera-se importante a
conservacao dessas areas que demostraram uma maior estabilidade climatica.

Entre as espécies arboricolas, N. apicalis, de distribuicdo continua, tendeu a
manter suas areas atuais de adequagdo. As demais espécies arboricolas, tanto de
distribuigdes disjuntas e restritas, dos complexos Foetida e Crenata (com exce¢éo de N.
carinulata), tenderam ao aumento de suas areas de adequacao. N&o obstante, as espécies
de solo (serrapilheira), N. carinulata (distribuicdo disjunta) e as espécies do complexo
Emiliae, N. schultzi e N. venusta, também tenderam ao aumento de suas areas de
adequabilidade no horizonte de 2050. Sendo assim, ao contrario do esperado, as espécies
de solo ndo deverdo ser mais afetadas negativamente pelas mudancas climaticas do que
as especies arboricolas. Isso pode ser explicado pela possivel plasticidade
comportamental das formigas, no que diz respeito ao rastreamento de condicOes
ambientais favoraveis para tolerar o aquecimento do ar, movendo seus locais de
nidificacdo, por exemplo, em resposta as mudancas climaticas (Diamond et al., 2012).
Tal plasticidade nas respostas a altas temperaturas pode permitir que as espécies persistam
em habitats mais quentes (Yela, et al., 2020).

Além disso, foi constatada a tendéncia de deslocamento das areas de adequacdo
de N. venusta para o sul do pais. Espécies com distribuicao restrita, em particular, tendem
a ser mais vulneraveis e, consequentemente, podem enfrentar declinio populacional e
risco de extingdo (Chown et al., 2010; Moritz et al., 2012; Rodrigues et al., 2004;
Valiente-Banuet et al., 2015). Isso significa que se, em 2050, a espécie, por algum motivo,
ndo conseguir ocupar suas areas de média adequabilidade, que tenham ligacdo com a sua
distribuicdo atual, podera ocorrer a extincdo de populacdes. Considera-se, assim,
relevante o estabelecimento de planos de conservacao a fim de manter essas populacdes
viaveis, uma vez que é provavel que em areas onde o modelo faz previsdo para sua
ocorréncia, mesmo que ndo existam registros verificados, as condi¢cGes ambientais sejam
propicias para desenvolvimento e manutencdo de suas populagdes (Lopes et al., 2007).
Dessa maneira, este cendrio demonstra a necessidade de pensar em estratégias de criacdo
e manutencdo de areas florestais que permitam que certas espécies possam viver em areas
de adequabilidade climatica na Mata Atlantica. Isso pode ter implicagdes importantes

para o futuro da conservacdo do bioma, uma vez que as florestas secundarias conservam
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um importante conjunto de espécies que, diante das mudancas climaticas, podem
contribuir para a resiliéncia do género na regido (Silva et al., 2020).

As espécies de Cerrado e Floresta (Amazonica e Atlantica) podem responder
diferentemente as alteragcdes climaticas (Vasconcelos et al., 2017). No Brasil, a Mata
Atlantica e o Cerrado, considerados Hotspots de Diversidade (Myers et al., 2000), séo
altamente ameacados pela fragmentacéo e pelas mudancas climaticas (Klink e Machado,
2005; Ribeiro et al., 2009; Bellard et al., 2014). Dessa maneira, entende-se que 0
desenvolvimento de modelos de distribuicdo pode ser uma ferramenta importante para
estudos que visam investigar padrdes e processos biogeograficos em areas com crescente
desmatamento como o bioma Mata Atlantica. A ocorréncia de muitas espécies do género
Neoponera na Mata Atlantica brasileira esté relacionada a vegetacdo densa, como matas
secundarias ou vegetacdo em climax (Silva et al., 2020) e todas as espécies modeladas no
presente estudo apresentaram areas de adequabilidade na Mata Atlantica.

Neoponera schultzi é uma espécie endémica do Corredor Central da Mata
Atlantica. A taxa elevada de endemismo que caracteriza os Hotspots esta fortemente
relacionada a estabilidade climética destas regides (Harrison e Noss, 2017). A Mata
Atlantica brasileira, um dos trés Hotspots do pais mais vulneraveis aos efeitos do
aquecimento global (Bellard et al., 2014), é uma area prioritaria para a conservagao, uma
vez que possui uma heterogeneidade de solos, topografia e climas (Myers, 2000; Ribeiro
et al., 2009; Ferreira et al., 2018). Silva et al. (2020) reforcam a importancia da
conservacdo das formigas do género no Corredor Central da Mata Atlantica. Nesse
sentido, espécies com menores faixas de distribuicado, tais como N. goeldii que ocupa uma
pequena faixa no municipio de Maral/BA, na Mata Atlantica, e que em 2050 podera
perder essa faixa de adequabilidade, estdo mais vulneraveis as pressdes climaticas, uma
vez que o risco de extincdo pode ser maior, por auséncia de estabilidade climética (Silva
et al., 2020; Medina et al., 2020).

Os resultados demostram que os padrdes atuais e futuros de Neoponera estdo
diretamente relacionados as varidveis biocliméaticas associadas a temperatura e
precipitacdo, corroborando as caracteristicas biologicas das espécies. No entanto, a
mudanca climatica provavelmente afetard as espécies de formigas diferentemente
(Nowrouzi et al., 2018). E provavel que algumas espécies sejam capazes de manter
populactes estaveis dentro de condicdes climaticas bastante diferentes em relagdo ao
presente. Nesse sentido, a permanéncia das espécies de sua faixa de ocorréncia atual para

sua faixa futura é diretamente dependente da sua plasticidade. Importante lembrar que as



118

mudangas climaticas ndo sdo as unicas ameacas a biodiversidade. Varios outros fatores
como, degradacdo do habitat, fragmentacéo dos biomas, poluicdo, alteracbes ambientais,
expansdo humana, serdo certamente responsaveis pelo aumento da perda de espécies e
influenciardo diretamente ou indiretamente a distribuicdo futura de numerosas espécies
de formigas.

Este € o primeiro estudo que propfe avaliar as consequéncias das mudancas
climéticas para o género Neoponera. Assim, a partir dos resultados obtidos, podemos
inferir que a maioria das espéecies do género tende a manter ou aumentar sua faixa de
distribuicdo, com algumas excecbes no que tange a diminuicao ou deslocamento de areas
adequadas locais. Uma vez que existam lacunas acerca de parametros populacionais para
o real estado de conservacdo de Neoponera spp., as informacfes provenientes desta
modelagem sdo importantes para entender a dinamica e as caracteristicas gerais de
distribuicdo geografica da espécie. Isso podera ser de grande interesse em pesquisas de
campo, permitindo localizacdo da espécie em seu habitat, podendo, entdo, embasar
estudos posteriores na area. Além disso, a modelagem pode se tornar uma ferramenta
importante na avaliacdo do grau de ameaca de extingdo de populacdes, particularmente
em espécies com poucas informacdes disponiveis sobre sua biogeografia, como no caso

das formigas aqui estudadas.

CONCLUSOES

Estudos sobre distribuicdo potencial das espécies podem contribuir para a
construcdo de cenérios de adequabilidade ambiental onde a ocorréncia de determinada
espécie seja provavel. Verificou-se nesse estudo a variacdo na distribui¢do potencial de
uma selecdo de espécies de Neoponera spp. ao longo do tempo em funcgdo das mudancas
climaticas, demonstrando locais potenciais de ocorréncia atual e futura, que podem ser
utilizados para direcionamento de novas amostragens e conservacdo de &reas para
manutencdo de populagdes. Foi constatado que as distribuicbes potenciais ndo sdo
homogéneas, uma vez que algumas espécies tenderam a manter, outras a ganhar e/ou
deslocar seu alcance geografico nos proximos anos. Por fim, partindo do pressuposto que
ha escassez de dados disponiveis, é indicado empreender maior esforco de coletas nessas
areas a fim de obter dados sobre a distribuicio atual dessas formigas. E somente a partir

desse esforco que poderdo ser sugeridos novos estudos para entender 0os mecanismos
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ecologicos e/ou evolutivos associados aos padrdes de distribuicdo de Neoponera spp. em

respostas as adversidades climaticas previstas para o futuro proximo.
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CONSIDERACOES FINAIS

A distribuicdo geografica de uma espécie esta relacionada a suas habilidades, as
suas preferéncias ambientais e a disponibilidade de habitats adequados para sua
sobrevivéncia. Baseado nas informacgdes de ocorréncia de uma espécie, é possivel
conhecer os limites geogréaficos e descrever as particularidades dessa distribuicéo, tais
como a tolerancia a determinadas variaveis ambientais.

Na presente tese, descrevemos as caracteristicas dos estudos em modelagem de
distribuicdo de especies dos ultimos 20 anos. Este levantamento foi de suma importancia
para podermos focalizar as abordagens utilizadas em estudos em Formicidae. A partir
dessa andlise, aplicamos a modelagem correlativa, utilizando o Maxent, para gerar
modelos de paleodistribuicdo e cenarios futuros (no horizonte de 2050), para espécies
com distribuicdo restrita e com distribuicdo disjunta do género Neoponera. Em nossos
resultados com os modelos paleoclimaticos, constamos reducdo de adequabilidade
climética nos modelos de distribuicdo potencial atual em comparagdo com os modelos do
Quaternério. Possivelmente, essa baixa adequabilidade, além de causas naturais
paleoclimaticas, nas quais os periodos quentes e umidos ocasionaram expansdo das
florestas, e nos periodos mais frios e secos ocorreu retragdo das mesmas, pode ser
explicada pela enorme pressdo antropica atual sobre os ecossistemas. Em contrapartida,
para cenarios futuros, constatamos que as distribuicdes potenciais ndo sao homogéneas,
uma vez que algumas espécies tenderam a manter, outras a ganhar e/ou deslocar seu
alcance geografico nos proximos anos. No entanto, a capacidade de migrar vai além das
caracteristicas individuais das espécies, pois também tem relacdo com a estrutura da
paisagem sobre a qual a dispersdo ocorre, incluindo a presenca de barreiras naturais
(como montanhas) ou a fragmentacao artificial de habitats (desmatamento, por exemplo).

Consideramos que o conhecimento sobre a distribuicdo geografica de uma espécie
aliado ao seu potencial de ocorréncia, é indispensavel para estudos de conservacao e
complementar ao conhecimento sobre a sua histdria natural e sua biologia. Sugerimos que
maior esforco de coleta seja empreendido nas &reas de adequabilidade indicadas, para
subsidiar futuros estudos que ajudardo a melhor entender os mecanismos ecoldgicos e/ou

evolutivos associados aos padrdes de distribuicdo de Neoponera.



