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RESUMO

A Mata Atlantica abrange uma ampla gama de gradientes ambientais e geograficos, sendo um
bioma de alto endemismo e diversidade de espécies, incluido as abelhas. A heterogeneidade
ambiental, por sua vez, ¢ um fator determinante para a diversidade, pois ambientes com maior
heterogeneidade de ambientes tendem a apresentar maior variedade de condi¢cdes ambientais,
suportando assim, maior diversidade de espécies. Na Mata Atlantica, embora existam estudos sobre
padrdes de diversidade de animais e plantas, ainda existe uma lacuna a respeito aos fatores que
afetam os padroes de diversidade de abelhas em larga escala. Neste estudo, tivemos como objetivo
descrever os padroes de diversidade de abelhas na Mata Atlantica e investigar como os diferentes
componentes da heterogeneidade ambiental influenciam na riqueza de espécies tanto na Mata
Atlantica como em cada ecorregido. Para isso, modelamos a distribui¢ao de 564 espécies de abelhas
e posteriormente, com base a somatéria dos modelos de distribui¢do, estimamos a riqueza de
espécies. As variaveis de heterogeneidade ambiental analisadas foram sazonalidade de temperatura,
heterogeneidade topografica, heterogeneidade geomorfica e riqueza hidrica. A relagdes entre a
riqueza de espécies de abelhas e as varidveis de heterogeneidade ambiental foram analisadas
utilizando Modelos Lineares Generalizados e filtros espaciais baseados em vetores proprios para
corrigir a falta de independéncia espacial dos residuos. Evidenciamos que a maior riqueza de
espécies se encontra na regido sudoeste e sul da Mata Atlantica principalmente em éreas de relevo.
As variaveis mais importantes para a riqueza de espécies foram a sazonalidade da temperatura e a
heterogeneidade topografica e geomorfica, tendo todas uma relacdo positiva com a riqueza de
espécies. Ao nivel das ecorregides, a sazonalidade de temperatura foi a varidvel mais importante
para nove das 11 ecorregioes, seguida da heterogeneidade topografica. No entanto, essa relacao das
varidveis com a riqueza de espécies foi diferente entre as ecorregides, evidenciando a
nao-estacionariedade espacial. A ecorregido de Florestas Costeiras da Serra do Mar, apresentou
maior riqueza, contudo, as varidveis de heterogeneidade ambiental tiveram baixo poder explicativo.
Isso sugere que outros fatores determinantes de diversidade possam ser responsaveis por esse
padrao local. Notavelmente, as relagdes entre as varidveis de heterogeneidade ambiental e a riqueza
de espécies variaram entre as ecorregides. Isso refor¢a a necessidade de estudar os padrdes de
diversidade em vdrias escalas para destacar as nuances de cada ecorregido.

Palavras-chave: Apoidea, ndo-estacionariedade, padrao de riqueza, sazonalidade, modelagem de
distribuicdo de espécies, topografia.
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ABSTRACT

The Atlantic Forest encompasses a wide range of environmental and geographical gradients,
including bees, being a biome with high endemism and species diversity, i. Environmental
heterogeneity is a determining factor for diversity, as environments with greater heterogeneity tend
to offer a greater variety of environmental conditions, thus supporting a higher species diversity.
Although the diversity patterns of animals and plants in the Atlantic Forest were explored, the
factors influencing large-scale bee diversity patterns are still a gap. In this study, we aimed to
describe the bee diversity patterns in the Atlantic Forest and investigate how different components
of environmental heterogeneity influence species’ richness, both in the Atlantic Forest and within
each of its ecoregions. To do so, we modeled the distribution of 564 bee species and estimated
species richness based on the sum of these distribution models. We analyzed environmental
heterogeneity variables related to temperature seasonality, topographic heterogeneity,
geomorphological heterogeneity, and stream density. Relationships between bee species richness
and environmental heterogeneity variables were analyzed using Generalized Linear Models with
multiple spatial filters based on eigenvectors to correct for residual spatial autocorrelation. We
found that the highest species richness is located in the southwestern and southern regions of the
Atlantic Forest, particularly in areas with mountainous terrain. The most important variables
influencing species richness were temperature seasonality and topographic and geomorphological
heterogeneity, all showing a positive relationship with species richness. At the ecoregion level,
temperature seasonality was the most important variable in nine of the 11 ecoregions, followed by
topographic heterogeneity. However, the relationship between these variables and species richness
varied across ecoregions, revealing spatial non-stationarity. The Serra do Mar Coastal Forest
ecoregion exhibited the highest species richness; however, the environmental heterogeneity
variables showed low explanatory power. This suggests that other factors determining diversity may
be responsible for the observed local pattern. Notably, the relationships between the environmental
heterogeneity variables and species richness varied across ecoregions. This reinforces the need to
study diversity patterns at multiple scales to highlight the nuances of each ecoregion.

Keywords: Apoidea, non-stationarity, richness pattern, seasonality, species distribution modeling,
topography.
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1. INTRODUCAO

A Mata Atlantica ¢ um bioma que se estende no leste do Brasil, nordeste da Argentina e
leste do Paraguai. Este bioma apresenta amplos gradientes latitudinais, altitudinais, e ambientais e é
constituido por diversas ecorregides com suas caracteristicas ambientais unicas (OLSON et al.,
2001; BATISTA; DE LIMA; LIMA, 2021; CARVALHO et al., 2021). A Mata Atlantica ¢
considerada um hotspot de biodiversidade, com altos graus de biodiversidade, das 20.000 espécies
de plantas nativas, 35% sdo endémicas (FAORO; DE SOUZA; PEDROSA, 2015). O bioma
também abriga 2.200 espécies de vertebrados (o que respresenta, >5% das espécies mundiais;
MYERS et al., 2000), entre elas 334 sdo mamiferos (SOUZA et al., 2019), além de 16% das 688
espécies de aves, 31% das 200 espécies de répteis e 60% das 280 espécies de anfibios sdo
endémicas da Mata Atlantica (MITTERMEIER et al., 2005). Para os artropodes, a Mata Atlantica
representa uma regido de alta importancia bioldgica, com a presenca de areas de endemismo
(HOFFMEISTER; FERRARI, 2016). Estudos recentes, baseados em DNA Barcode, tém revelado
uma multiplicidade de espécies para artropodes, das quais muitas ainda ndo foram catalogadas
(BUKOWSKI et al., 2022). No caso de insetos eussociais, como abelhas, vespas e cupins, a Mata
Atlantica revela uma grande biodiversidade (FEITOSA et al., 2021). Por sua vez, as abelhas
apresentam forte endemismo para a Mata Atlantica (GARRAFFONI; MOURA; LOURENCO,
2017).

As abelhas (apiformes) pertencem ao grupo Apoidea, que também inclui as vespas
(Esfecoides) (MICHENER, 2007), sendo um grupo extremamente diverso, com > 20.000 espécies
descritas globalmente, exibindo uma ampla variagdo em comportamento, ecologia e distribuigdo
(MICHENER, 2007). As abelhas desempenham importantes servigos ecossistémicos, sendo o mais
importante a polinizacdo (MICHENER, 2007; ROGERS; TARPY; BURRACK, 2014). Esse servigo
¢ fundamental para a reproducdo sexuada de espécies de plantas (OLLERTON; WINFREE;
TARRANT, 2011), tendo um impacto direto na diversidade genética das sementes de plantas
polinizadas pelas abelhas (RAMOS; SCHIESTL, 2019). Além disso, a polinizacdo de culturas pode
ser mantida exclusivamente por abelhas nativas, especialmente com o aumento da area de habitat
natural proximo as plantagdes (KREMEN et al., 2004; RICKETTS et al., 2008).

Estudar os padrdes de diversidade ¢ fundamental para a compressao da dinamica e estrutura
das comunidades ecoldgicas, bem como, auxiliar a gestdo e conservacdo da biodiversidade
(RUBENE; SCHROEDER; RANIUS, 2015). Esses padroes podem ser afetados e influenciados por
fatores historicos de diversificagdo e dispersdo em escalas continentais e de paisagem (ZOBEL,
2016). Os padroes de diversidade das abelhas tém sido estudados devido a sua importancia

ecologica e servigos de polinizacao (KLEIN et al., 2006). A diversidade das abelhas ¢ influenciada
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por uma combinacdo de fatores biodticos e abioticos, incluindo disponibilidade de recursos florais,
habitat, interacoes com outras espécies e variagdes climaticas (CLASSEN et al., 2015;
ESCOBEDO-KENEFIC et al., 2020; POTTS et al., 2003). Recentemente, as abelhas tiveram sua
distribuicdo mapeada globalmente, mostrando um gradiente latitudinal bimodal com maior
concentragdo de espécies em latitudes médias, e ndo em latitudes baixas como comumente
encontradas em outros organismos (ORR et al., 2021). Na Mata Atlantica, embora existam diversos
estudos sobre a diversidade de animais e plantas (BELLO et al., 2017; JENKINS et al., 2015;
SOUZA et al.,, 2019), ainda existe uma lacuna em relagdo aos padroes de diversidade das abelhas
em grandes escalas e suas relagdes com o ambiente.

A heterogeneidade ambiental é entendida como a variagdo em caracteristicas ambientais
biodticas (como a estrutura da vegetacao) e abioticas (relacionadas a topografia, solo ou clima) em
um determinado espaco (MALINIEMI et al., 2024), e é considerada um dos fatores determinantes
da biodiversidade, devido a contribuicdo para a diferenciacdo de nichos e a redu¢do da competi¢ao
interespecifica (XU et al., 2016; WHALEN; AQUILINO; STACHOWICZ, 2016; TUKIAINEN et
al., 2017). Além disso, a heterogeneidade ambiental pode ser compreendida como uma combinagao
da complexidade e variedade das propriedades ambientais, levando a necessidade de abordagens
especificas para sua quantificagdo (LI; REYNOLDS, 1995). A heterogeneidade ambiental,
incluindo a variagdo na cobertura do solo, vegetacdo, clima, solo e topografia, estd fortemente
associada a riqueza de espécies em diversos taxons e escalas espaciais (DUFOUR et al., 2006;
STEIN; GERSTNER; KREFT, 2014; WAN; WANG; MARQUET, 2023). Ambientes com alta
heterogeneidade tendem a suportar maior diversidade de espécies, fornecendo uma gama de
condi¢des e recursos para diferentes nichos e refugios durante flutuagdes ambientais (STEIN;
KREFT, 2015). Além disso, do ponto de vista evolutivo, ambientes heterogéneos podem induzir a
especiagdo alopatrica, restringindo o fluxo génico e fomentando adaptagdes locais (DOOL;
PICKER; EBERHARD, 2022). A relacdo presente entre o conceito de heterogeneidade espacial e o
conceito estatistico de heterocedasticidade também ¢ importante para entende como as varidveis
abidticas influenciam nos padrdes de biodiversidade (DUTILLEUL; LEGENDRE, 1993). Alguns
estudos na Mata Atlantica t€ém explorado a relacdo entre a diferentes aspectos da diversidade de
espécies e a heterogeneidade ambiental (DELCIELLOS et al., 2022; STEVENS, 2013; WEBER;
CACERES, 2018). Porém, a maioria desses estudos foram realizados para vertebrados e plantas e
utilizaram a heterogeneidade topografica como uma das tUnicas varidveis heterogeneidade
ambiental. Isto torna importante a exploragdo de outras métricas abidticas associadas a
heterogeneidade ambiental como determinantes da diversidade de abelhas.

As abelhas sdo sensiveis as mudancas ambientais e tém requisitos especificos para forragear,

coletar recursos e manter seus ninhos (KLEIN et al., 2017; BURDINE; MCCLUNEY, 2019). Por
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estes motivos, se espera que a heterogeneidade ambiental tenha uma relagdo positiva com a
diversidade de abelhas, devido a diversificacdo dos ambientes e recursos, podendo assim, suportar
maior riqueza de espécies. Em estudos macroecoldgicos, a heterogeneidade ambiental pode ser
medida por multiplas métricas (STEIN; KREFT, 2015). Por exemplo, a heterogeneidade em
propriedades quimicas no solo (XU et al., 2016), heterogeneidade geomorfologica ou riqueza
hidrica (TUKIAINEN et al., 2017). Devido a amplitude longitudinal, latitudinal e climatica da Mata
Atlantica, espera-se que diferentes métricas da heterogeneidade ambiental afetem os padrdes de
riqueza de espécies das abelhas. A sazonalidade da temperatura reflete as variagdes de temperaturas
médias mensais ao longo do ano (O’DONNELL; IGNIZIO, 2012). Esta varidvel pode afetar a
fenologia das plantas e a disponibilidade de recursos ao longo do ano, bem como os limites
térmicos das abelhas. A heterogeneidade topografica refere-se a variabilidade das elevacdes uma
determinada area, quanto maior a variacdo de relevo na 4rea, maior a heterogeneidade topografica
(AMATULLI et al., 2020). Por outro lado, a heterogeneidade geomorfica refere-se a variagdo e
complexidade das caracteristicas topograficas mensurada por meio classes de formas
geomorfologicas (AMATULLI et al., 2020). A alta heterogeneidade topografica e geomorfica pode
criar microclimas e condigdes ambientais diversificadas, espera-se que dareas com maior
heterogeneidade topografica apresentem maior riqueza de espécies devido a oferta de diferentes
condi¢des para abelhas com diferentes requisitos ecoldgicos. Por fim, a densidade de riachos
representa a quantidade de cursos d’agua potenciais em uma determinada area e esta associada a
umidade e habitats riparios (KEETON; KRAFT; WARREN, 2007). A densidade de riachos ¢
importante para determinadas espécies de abelhas, devido a necessidade de &4gua para sua
sobrevivéncia, como na nidificacdo e controle da temperatura do ninho (KUHNHOLZ; SEELEY,
1997). Espera-se que a sazonalidade de temperatura, heterogeneidade topografica, geomorfica e a
densidade de riachos tenham uma relagao positiva com a riqueza de espécies de abelhas.

A relagdo entre uma variavel resposta (e.g., riqueza de espécies) e varidveis preditoras (e.g.,
heterogeneidade ambiental) podem variar significativamente em diferentes escalas temporais ou
espaciais, um fendmeno conhecido como ndo-estacionariedade (FORTIN; DALE, 2005). A
nao-estacionariedade implica que os padrdes e processos ecologicos e sua relacdo com diferentes
varidveis ndo sdo constantes ao longo do tempo ou espaco (ROLLINSON et al., 2021). Devido a
ampla extensdo geografica e ambiental da Mata Atlantica pode-se esperar que exista a
nao-estacionariedade entre a riqueza de abelhas e diferentes componentes da heterogeneidade
ambiental. Isto ¢, que tais relacdes mudem entre uma escala global do bioma e as diferentes
ecorregides que a compdem, o que torna pertinente explorar essas relagdes a diferentes niveis
separadamente (isto ¢, ao nivel global do bioma e dentro de cada ecorregido). Neste estudo, tivemos

como objetivo descrever os padroes de diversidade de abelhas na Mata Atlantica e investigar como
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os diferentes componentes da heterogeneidade ambiental influenciam na riqueza de abelhas na Mata

Atlantica em escala global e em cada uma das suas ecorregides.

2. MATERIAL E METODOS

2.1. Area de estudo

A Mata Atlantica ¢ um bioma que se estende por toda a costa leste do Brasil, desde o Rio
Grande do Norte até o Rio Grande do Sul, passando pela costa e em areas continentais do interior
ao sul do Brasil, leste do Paraguai e sudoeste da Argentina (RIBEIRO et al., 2009; MUYLAERT et
al., 2018). As Mata Atlantica encontram-se separadas das florestas amazonicas por um corredor
composto por florestas sazonalmente secas e savanas da Caatinga semiarida (localizada no nordeste
do Brasil), do Cerrado (na regido central do Brasil) e do Chaco, localizado no Paraguai, Argentina e
Bolivia (PRADO; GIBBS, 1993). Contendo uma gama unica de ecossistemas que, em sua origem,
compreendia > 1,5 milhdo de km* (MORELLATO; HADDAD, 2000). Este bioma apresenta grande
abrangéncia de latitude (de 5°8' N a 33°8' S), variabilidadde em sua elevagao, precipitagdes dentre
800 a 4.000 mm/ano e temperatura média anual oscila de 5 a 25 °C (STEHMANN et al., 2009).

Em nosso trabalho, optamos por utilizar o limite integrador da Mata Atlantica
(MUYLAERT et al., 2018), pois abrange uma area mais inclusiva, considerando as regides de
transi¢do com outros biomas como Cerrado e Caatinga, bem como, representa por¢coes da Mata
Atlantica para outros paises, como Argentina e¢ Paraguai. A partir do poligono como limite
integrador da Mata atlantica (https:/github.com/LEEClab/ATLANTIC-limits), recortamos os
limites das  ecorregides terrestres do mundo (DINERSTEIN et al, 2017
https://ecoregions.appspot.com). Inicialmente se tinham limites de 19 ecorregides, porém, muitas
delas estavam representadas de maneira marginal ou com extensdes muito pequenas que poderiam
dificultar sua andlise separadamente (Tabela S1, Figura S1). Por isso, os poligonos de ecorregides
marginais foram unidos as ecorregides maiores e mais proximas, assim foram analisadas 11
ecorregioes: Florestas Atlanticas do Alto Parand, Florestas de Araucaria, Florestas Costeiras da
Bahia, Florestas Interiores da Bahia, Florestas Secas Atlanticas Brasileiras, Caatinga, Savana
montanhosa de Campos Rupestres, Cerrado, Florestas Costeiras de Pernambuco, Florestas Costeiras

da Serra do Mar e Savana Uruguaia.

2.2. Lista de espécies

Foram listadas 564 espécies de abelhas pertencentes a Mata Atlantica. As espécies listadas
seguiram duas etapas, na primeira, foi gerada uma lista de espécies ocorrentes na Mata Atlantica,

derivada das ocorréncias de um banco de dados mundiais de abelhas (DOREY et al., 2023). Para
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isso listamos todas as espécies de abelhas que tinham ao menos uma ocorréncia na Mata Atlantica.
Posteriormente foram removidas as espécies exdticas € os nomes cientificos foram revisados
conforme o Catalogo Taxondmico da Fauna Brasileira (https://fauna.jbrj.gov.br/) e Catdlogo Moure

(https://moure.cria.org.br/).

2.3. Ocorréncias de espécies

Compilamos ocorréncias das espécies de Dorey et al., (2023) e SpeciesLink
(https://specieslink.net). Para ambas as bases de dados buscamos as ocorréncias de espécies nativas
da Mata Atlantica com base na lista de espécies construida e posteriormente integralizados em um
unico banco de dados. Realizamos uma limpeza espacial que consistiu na remocao de ocorréncias
com coordenadas invalidas, georreferéncia em centrdides de municipios, provincias/estados e
paises. Para a integracdo e limpeza de dados foram utilizados os pacotes de R bdc (RIBEIRO et al.,
2022) e CoordinateCleaner (Z1ZKA et al., 2019).

Para cada espécie checamos se as ocorréncias estavam dentro da distribuicao natural das
espécies usando como fonte o Catilogo Moure. As ocorréncias georreferenciadas fora da
distribuicao informada foram removidas. Esta revisao foi feita manualmente em ambiente SIG
utilizando o programa QGis v. 3.38.0 (https://www.qgis.org/).

As ocorréncias compiladas de grandes bancos de dados geralmente sofrem com viés espacial
apresentando maior densidade de pontos préximos a infraestruturas humanas (STOLAR;
NIELSEN, 2015). Este viés pode afetar negativamente a predicdo de modelos de distribui¢do de
espécies (BAKER et al., 2022). Para corrigir o viés amostral das ocorréncias utilizamos filtros
ambientais (VARELA et al., 2014). Como este método ¢ sensivel ao numero de classes utilizadas
para particionar o espago ambiental (i.e., binds), para cada espécies testamos 4, 6, 8, 10 e 12 classes
e selecionamos o filtro que apresentava, de maneira equilibrada, a menor autocorrelagdo espacial

(medido pelo I de Moran) e a maior quantidade de dados (VELAZCO et al., 2021).

2.4. Variaveis ambientais

Mudangas nos padrdoes de temperatura, umidade e precipitagio podem influenciar
diretamente no comportamento de espécies e disponibilidades de recursos em um ambiente
(CORTOPASSI-LAURINO; VELTHUIS; NOGUEIRA-NETO, 2007). Os modelos de distribui¢dao
de espécies foram construidos utilizando varidveis bioclimaticas provenientes de Chelsa v2.1
(https://chelsa-climate.org), (KARGER et al., 2017) com resolu¢do de lkm. Das 19 varidveis
bioclimaticas, selecionamos 11 variaveis que tem relagdo ecoldgica com a distribui¢do de abelhas

(Tabela 1). Também utilizamos a altitude de lkm de resolugdo, proveniente do SRTM
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(https://srtm.csi.cgiar.org). A extensdo das varidveis compreendia desde o limite norte dos Estados
Unidos até o extremo sul da Argentina e Chile. Todas as varidveis foram levadas a uma resolucao
de S5km. Com base a uma matriz de correlagdes de Pearson para toda a extensdo das variaveis
ambientais comprovamos que muitas delas apresentam alta colinearidade (Figura S2). Usamos uma
Analise de Componentes Principais (PCA) para corrigir o problema de multicolinearidade reduzir o
numero de varidveis ambientais. Os PCA foram realizados para cada espécie individualmente
utilizando a células dos rasters contidas dentro de cada area de treinamento (ver mais abaixo 2.5
Modelos de distribuicdo de espécies). Isto devido que a matriz de correlagdes das varidveis
ambientais pode mudar para diferentes areas geograficas. Os PCA foram calculados com base em
uma matriz de correlagdo e usados os autovetores para projetas os componentes principais
utilizados como variaveis na modelagem de distribuicao de espécies. Selecionamos um numero de
componentes principais que explicavam até 95% da varidncia total das varidveis ambientais

originais (DE MARCO; NOBREGA, 2018).

Tabela 1. Justificativa para a utilizagao das variaveis bioclimaticas na constru¢ao dos modelos de
distribuicdo de espécies.

Preditores Justificativa
Altitude A altitude afeta diretamente as condigdes ambientais, como temperatura, pressdo atmosférica e
disponibilidade de oxigénio, que sdo fundamentais para o comportamento ¢ a fisiologia das
abelhas. Regides de altitudes diferentes apresentam microclimas variados, influenciando a
diversidade e distribui¢do de espécies, além da disponibilidade de recursos florais ¢ o periodo de

atividade das abelhas.

Temperatura A temperatura média anual afeta diretamente a atividade das abelhas. As abelhas sdo ectotérmicas,
média anual 0 que significa que sua temperatura corporal estd intimamente relacionada a temperatura
(Bio 1) ambiente. A temperatura média anual influencia a época do ano em que as abelhas estdo mais

ativas, a duracdo das estagdes de forrageamento e o ciclo de vida das abelhas.

Varia¢do média

Essa variavel reflete a flutuagdo didria da temperatura. Abelhas podem ser sensiveis as variagdes

diurna de temperatura ao longo do dia, afetando sua atividade e o momento em que procuram alimentos e
(Bio 2) realizam outras atividades.
Isotermalidade A isotermalidade indica o qudo estavel € o clima em relacdo a temperatura. Uma variagdo menor
(Bio 3) pode ser benéfica para as abelhas, pois condi¢des climaticas extremas podem ser estressantes para
esses insetos.

Sazonalidade A sazonalidade da temperatura mostra a amplitude das varia¢des de temperatura ao longo do ano.
da temperatura  Isso pode influenciar a disponibilidade de recursos, como flores, que dependem das condi¢des
(Bio 4) climaticas para florescer. As abelhas podem estar adaptadas a diferentes niveis de sazonalidade.
Temperatura ~ Essa varidvel esta relacionada ao periodo mais quente do ano, que pode afetar a disponibilidade de

maxima do més
mais quente

néctar e a produgdo de flores. Abelhas precisam de recursos alimentares durante essa época.

(Bio 5)
Temperatura O més mais frio afeta a sobrevivéncia das abelhas durante o inverno ou periodos de temperaturas
minima do més baixas. Isso é crucial para espécies que hibernam ou tém ciclos de vida relacionados a
mais frio temperatura.
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(Bio 6)
Taxa de Essa variavel reflete a amplitude térmica anual, que pode afetar a disponibilidade de recursos ao
temperatura longo do ano. Altas variagdes podem ser desafiadoras para as abelhas.
anual
(Bio 7)
Precipitacio A quantidade de chuva anual influencia diretamente a disponibilidade de flores e néctar, que sdo
anual fontes de alimento essenciais para as abelhas.
(Bio 12)
Precipitacio do O més mais umido pode indicar o periodo de maior disponibilidade de agua e néctar,
més mais influenciando a atividade e a reprodu¢ao das abelhas.
umido
(Bio 13)

Precipitacdo do O més mais seco pode ser um periodo desafiador para as abelhas, pois a escassez de dgua afeta a
més mais seco  disponibilidade de recursos.
(Bio 14)

Sazonalidade A sazonalidade da precipitagdo estd relacionada a disponibilidade de recursos e a época de
da precipitagdo floragdo das plantas, afetando a dieta das abelhas.
(Bio 15)

Modelos de distribuicio de espécies e mapa de riqueza de espécies

Devido a quantidade de dados de ocorréncias afetar a performance dos modelos de
distribuicdo de espécies (SDM) e que existem diferentes técnicas para lidar com a falta de dados,
definimos trés protocolos de modelagem. Um para espécies com > 15 ocorréncias (n=183 espécies),
outra para espécies entre 5 e 14 ocorréncias (n=156), e outro para espécies com 2 e 4 ocorréncias
(n=151). Para o primeiro e segundo protocolo se definiu como a area de treinamento dos SDM
aquela delimitada pelas ecorregides em que uma espécie tivesse pelo menos uma presenca.
Utilizamos DINERSTEIN et al., (2017; https://ecoregions.appspot.com) como fonte dos poligonos

das ecorregidoes. Os modelos foram construidos com o pacote flexsdm (VELAZCO et al., 2022)

Protocolo para espécies com > 15 ocorréncias

Por ndo existir um Unico algoritmo que possa lidar com todas as condi¢cdes de modelagem,
utilizamos os seguintes algoritmos: Boosted Regression Trees (BRT), Generalized Additive Model
(GAM), Generalized Linear Model (GLM), Maximum Entropy (MAX), Random Forest (RAF),
Support Vector Machine (SVM) e Gaussian Process (GAU). Os algoritmos NET, BRT, MAX, RAF,
e SVM tem hiper-parametros, os que podem afetar na performance dos modelos e os padrdes de
qualidade ambiental predita (FOURCADE, 2021). Portanto, para tais algoritmos empregamos uma
técnica otimizagdao de hiper-parametros que seleciona a melhor combinagdo dos hiper-parametros
que maximizam a métrica de Sorensen (Tabela S2). O modelo final de cada espécie foi construido

com base a um modelo consenso utilizando somente os algoritmos com Erro Absoluto Médio
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Inverso (IMAE) > 0.7 (métrica independente do limar de corte). O consenso foi baseado na mediana
dos valores de adequabilidade ambiental por causa de ¢ um método menos sensiveis a outliers

(ROSE et al., 2024).

Protocolo para espécies com 5 a 15 ocorréncias

Para espécies com o niimero de ocorréncias entre 5 e 15, a abordagem utilizada foi a de
Small Models Ensemble. Esta técnica ¢ indicada para a constru¢do de modelos para espécie com
poucas ocorréncias e consiste na criacdo de modelos bivariados com a combinacdo de todos os
pares de preditores e posterior consenso entre os modelos bivariados ponderados pela métrica de D
de Somers (D = 2X(AUC — 0.5)), sendo o AUC a area abaixo da curva (BREINER et al., 2015).
Os ESM foram construidos com os mesmos algoritmos utilizados no protocolo anterior. Da mesma

maneira que o SDM, os modelos finais consistiram no modelo consenso com base a mediana.

Protocolo para espécies com entre 2 e 4 ocorréncias

Para espécies com menos de cinco ocorréncias, por ndo ser possivel ajustar SDM ou ESM, a
distribuicdo foi estimada baseada na similaridade ambiental utilizando-se a distdncia de Gower
(CARPENTER; GILLISON; WINTER, 1993). A similaridade ambiental foi calculada para células

com ocorréncias € em um raio de 50 km ao redor das ocorréncias.

Validacdo dos modelos

Os SDM e ESM foram validados pela técnica de validagdo cruzada k-fold e k-fold com
repeticoes, respetivamente. Para os SDM foram utilizadas cinco parti¢des, para os ESM utilizamos
cinco parti¢des e cinco repetigdes. Como métrica de performance dos modelos, utilizamos o IMAE
(métrica independente do limiar de corte) e Sorensen (LEROY et al., 2018). Os modelos com

Sorensen < 0.7 ndo foram utilizados.

Construgdo do mapa de riqueza

Para construir o mapa de riqueza, realizou-se o somatério de todos os modelos semi
binarios. Os modelos semi bindrios consistem em assignar o zero para aqueles valores de
adequabilidade ambiental que estdo abaixo do limiar de corte e mantendo continuos todos os
valores acima dele (DOMISCH et al., 2019). Esta abordagem para a constru¢do do mapa de riqueza
foi adotada por gerar menor sobrepredi¢do, quando comparada com a somatdria de modelos
binarios (GUILLERA-ARROITA et al., 2015). Com limiar de corte para os SDM e ESM utilizamos

0 que maximiza a somatoria da sensibilidade e da especificidade.
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2.5. Variaveis de heterogeneidade ambiental

Exploramos quatro varidveis de heterogeneidade ambiental: heterogeneidade topografica,
heterogeneidade geomorfica, sazonalidade da temperatura, sazonalidade da precipitacdo, ¢ a
densidade de riachos. A heterogeneidade topografica utilizou como base a um modelo digital de
terreno de  30m de  resolucdo  proveniente do  pacote de R atlanticr
(https://github.com/mauriciovancine/atlanticr), e foi calculada pelo desvio padrio da variagdo
altitudinal das células de 30m contidas nas células de Skm de resolucao (isto €, igual a resolucao
dos modelos de distribuicdo). A heterogeneidade geomorfoldgica consistiu em calcular a
diversidade de Shannon das distintas fei¢des geomorfoldgicas (plano, pico ou cume, cumeeira,
ombro, espordo, declive, cavidade, declive, vale e depressdo) das células de 90m de resolugdo
contidas em células de Skm de resolugdo. Utilizamos o Geomorpho90m como fonte de das fei¢des
geomorfologicas (AMATULLI et al., 2020). A densidade de riachos foi medida por meio da
somatoria de quantidade de células identificadas como potenciais cursos de agua. Para isso
utilizamos os fluxos Strahler maiores a trés a 90 m de resolugdo. Hydrography90m foi utilizado
como fonte de ordem de fluxos de Strahler (AMATULLI et al., 2022). A sazonalidade de
temperatura e precipitagdo foram provenientes do Chelsa. Devido a alta correlagdo entre
sazonalidade de temperatura e precipitagdo, nos selecionamos a primeira varidvel para nossas

analises (Figura S3).

2.6. Analises

As relagdes entre a riqueza de espécies e as diferentes variaveis de heterogeneidade
ambiental foram analisadas para as 12 extensdes de analise, isto €, para a Mata Atlantica e cada uma
das ecorregides. Para isso utilizamos regressdes multiplas construidas com Modelos Lineares
Generalizados (GLM). Os GLM foram construidos utilizando a familia de distribui¢do Poisson que
¢ adequada para varidveis resposta de tipo discreta (i.e., riqueza de espécies). Os supostos de
normalidade e homogeneidade dos residuos foram avaliados de maneira visual. J& para avaliar a
autocorrelagcdo espacial dos residuos utilizamos correlogramas de I de Moran. Para corrigir a
autocorrelacdo espacial dos residuos utilizamos o método de filtros espaciais baseados em vetores
proprios (TIEFELSDORF; GRIFFITH, 2007). Para isso utilizamos a fun¢do SpatialFiltering do
pacote de R spatialreg (PEBESMA; BIVAND, 2023), o qual seleciona vetores proprios em uma
abordagem de filtragem espacial semiparamétrica para remover a dependéncia espacial de modelos
lineares (PEBESMA; BIVAND, 2023). Estes filtros espaciais foram utilizados como variaveis
preditoras nos GLM. Devido que a criagdo dos filtros ambientais pode ser demorada, amostramos
~2200 células mantendo a resolucgdo original (i.e., 5 km) de maneira sistematica em cada extensdo

de anélises, isto ¢, os GLM foram construidos utilizamos somente uma parte das células para cada
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area de analise. Os GLM foram explorados a respeito da importancia das varidveis e curvas parciais
de respostas. Para esta analise usamos o pacote de R spatialreg para construir os correlogramas de
I’Moran e filtros espaciais de vetores proprios, o pacote vip (GREENWELL; BOEHMKE, 2020) e
emmeans (LENTH, 2016) para calcular a importancia das varidveis e estimar as curvas parciais de
resposta, respetivamente. O método empregado para calcular a importancia das variaveis foi
baseado no valor absoluto da estatistica z. Essa métrica de importancia das variaveis pode variar de
0 a infinito. Para as curvas de respostas as escalas das varidveis preditoras foram estandardizadas
para terem uma amplitude entre 0-1 e facilitar a comparacdo entre as diferentes curvas. Todas as

analises foram realizadas em ambiente R v.4.4.0 (R CORE TEAM, 2024).

3. RESULTADOS

Os modelos ensembles apresentaram uma boa performance com valores de IMAE e
Sorensen de 0,73 (= 0,05) e 0,74 (+ 0,08), respectivamente. Da mesma forma os ESM apresentaram
uma boa performance, com valores médios de IMAE e Sorensen entre os algoritmos de 0,63 (+
0,06) e 0,74 (£ 0,11) (Figura S4). O total de 45 espécies nao foram utilizadas nas nossas analises
por ndo atingirem uma boa performance (i.e., Sorensen > 0.7). O padrdo do mapa de riqueza de
espécies com base a todas as espécies (isto ¢, espécies com distribuigdes modeladas e estimadas) foi
muito similar (Pearson = 0,99) com o mapa de riqueza calculado somente para as espécies
modeladas (Figura S5). Assim todas as analises foram baseadas com o mapa de riqueza calculado
com todas as espécies.

Encontramos que a maior riqueza de espécies de abelhas se concentra na regido sudoeste e
sul da Mata Atlantica, principalmente em areas de relevo montanhoso, como a Serra do Mar
(Ecorregido Florestas Costeiras da Serra do Mar) e leste da Floresta Ombroéfila Mista, bem como
para a regido sul da Floresta Atlantica do Alto Parana (Figura 1 e S1), com riquezas > a 75 espécies.
A riqueza de espécies decresce gradativamente para o leste (Floresta Atlantica do Alto Parana)
regides costeiras do Nordeste (Florestas costeiras de Pernambuco). A faixa litordnea do Nordeste
apresenta menor riqueza, com valores que oscilam entre 25 e 50 espécies. Para além da faixa
litoranea do Nordeste, partes de interior, em especial dreas mais secas, como Caatinga e Florestas

do interior da Bahia, também exibem baixa riqueza, com < 25 espécies (Figura 1 e S1).
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Figura 1. Padrao de riqueza espécies de abelhas nativas de Mata Atlantica ao longo do bioma e
suas ecorregides. Linhas brancas denotam os limites das ecorregides.

A respeito da relacdo entre a riqueza de espécies e a heterogeneidade ambiental,
encontramos que a variavel que apresenta maior importancia (i.e., varidncia explicada) para a Mata
Atlantica ¢ a sazonalidade de temperatura, seguido pela heterogeneidade topografica e geomorfica,
as quais apresentam valores de importancia similares. A densidade de riachos apresentou baixo
poder explicativo (Figura 2). A sazonalidade da temperatura, heterogeneidade topografica e
geomorfica tiveram relagdo positiva com a riqueza de espécies, sendo esta relagdo mais forte para a

primeira dessas variaveis (Figura 2).
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Figura 2. Importancia das variaveis e a relacdo entre diferentes varidveis de heterogeneidade

ambiental e a riqueza de espécies de abelhas nativas da Mata Atlantica
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Quando explorado a relacdo entre a heterogeneidade ambiental e a riqueza de abelhas
separadamente para cada ecorregido, encontramos que as diferentes variaveis contribuem de
maneira diferente em cada ecorregido. Assim, a sazonalidade de temperatura foi a varidvel de maior
importancia em nove das 11 ecorregides (Figura 3). Os maiores valores de importancia foram para o
Cerrado, Savana Uruguaia e Savana montanhosa de Campos Rupestres. A heterogeneidade
topografica se destaca nas ecorregides da Savana Uruguaia, Floresta Atlantica do Alto Parana
Florestas costeiras da Bahia. A heterogeneidade geomorfica e riqueza hidrica foram varidveis
importantes na Caatinga, Cerrado e Florestas Costeiras da Bahia. A ecorregido da Florestas
Costeiras da Serra do Mar foi a regido que apresentou maior riqueza de espécies, contudo, também

onde as variaveis de heterogeneidade ambiental menos explicaram sua diversidade (Figura 1 e 3).
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Figura 3. Importancia das varidveis de heterogeneidade ambiental nas diferentes ecorregides da

Mata Atlantica.

As relagdes entre as variaveis de heterogeneidade ambiental e a riqueza de espécies foram

diferentes entre as ecorregides da Mata Atlantica. A sazonalidade de temperatura, de modo geral, ¢
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a variavel que exerce maior efeito na riqueza de espécies nas ecorregides. A heterogeneidade
topografica teve uma relacao positiva em Floresta Atlantica do Alto Parand, Florestas Costeiras da
Bahia, Florestas Secas Atlanticas Brasileiras, Caatinga-Cerrado e Savana Uruguaia, e negativa nos
Savana montanhosa de Campos Rupestres e Florestas Costeiras da Serra do Mar. A heterogeneidade
geomorfica apresentou, na maioria das ecorregidoes, uma relagdo fraca, se destacando de forma
positiva em Florestas Interiores da Bahia, Caatinga e Savana montanhosa de Campos Rupestres, ¢
negativa nas Florestas Umidas de Araucaria, Florestas Costeiras da Bahia, Florestas Costeiras de

Pernambuco e Savana Uruguaia (Figura 4).
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Figura 4. Relacdo entre varidveis ambientais e riqueza de espécies para as ecorregides da Mata

Atlantica.

4. DISCUSSAO

Nesse trabalho buscamos descrever os padrdes de diversidade das abelhas para a Mata Atlantica
e investigar a influéncia de diferentes varidveis de heterogeneidade ambiental na riqueza de
espécies tanto para o bioma, quanto para suas ecorregides. Encontramos que a riqueza ¢ maior nas

regides sul e sudoeste da Mata Atlantica e que a sazonalidade de temperatura e heterogeneidade
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topografica explicam parte desses padrdoes. Também, encontramos existe uma relagdo entre
diferentes métricas de heterogeneidade ambiental e a riqueza de abelhas singulares para cada
ecorregiao.

O padrdo de riqueza de abelhas que estimamos foi coincidente para outros grupos taxonomicos.
Assim, as regides onde se concentra a maior riqueza de abelhas (i.e., regido sudoeste da Mata
Atlantica) ¢ coincide com a concentracdo de riqueza de espécies de aves, mamiferos e anfibios
(JENKINS et al., 2015) e diversidade filogenética de opilides (Arachnida) (NOGUEIRA et al.,
2019), e espécies endémicas de anfibios, répteis (cobras, lagartos e tartarugas), aves (passariformes
e ndo passariformes) e mamiferos (BROWN et al., 2020a; FIGUEIREDO et al., 2021). O padrao
geral de riqueza de abelhas também foi coincidente com a riqueza de plantas lenhosas (ZWIENER
et al., 2017). A ecorregiao da Florestas Costeiras da Serra do Mar parece ser detentora de uma alta
diversidade de muitos grupos taxondmico o que saliente a importancia dessa ecorregido para a
conservagdo da biodiversidade.

A sazonalidade de temperatura se mostrou a variavel de heterogeneidade ambiental com
maior importancia para a Mata Atlantica e algumas das suas ecorregides, na maioria dos casos
tendo uma relagao positiva com a riqueza de espécies. Essa relacao nao ¢ a comumente encontrada
em outros organismos, para morcegos € marsupiais da Mata Atlantica foi encontrado uma relagao
negativa entre sazonalidade da temperatura e a riqueza de espécies (DELCIELLOS et al., 2022;
STEVENS, 2013; WEBER; CACERES, 2018), assim como fungos endégenos do Panama (OITA et
al., 2021). Porém, um estudo com plantas a nivel global se achou uma relacdo positiva entre riqueza
de espécies e sazonalidade da temperatura (TIETJE et al., 2022). Uma explicagdo provavel para
uma relacdo positiva entre a sazonalidade de temperatura e riqueza de espécies ¢ que em locais com
maior sazonalidade da temperatura ao longo do ano pode evitar a exclusio competitiva e
promovendo nichos de espécies em diferentes estacoes (TONKIN et al., 2017). A variacao sazonal
estd diretamente ligada & fenologia das plantas, afetando sua flora¢do, por consequéncia, a
disponibilidade de recursos (ESCOBEDO-KENEFIC et al., 2020).

A heterogeneidade topografica e geomorfica mostrou relagdes positivas para a Mata
Atlantica e para aquelas ecorregides onde elas tiveram maior poder explicativo. A heterogeneidade
topografica ¢ um fator importante na manuten¢do da diversidade na Mata Atlantica (DELCIELLOS
et al,, 2022). A heterogeneidade topografica e geomorfica sdo variaveis relacionadas com a
complexidade do terreno, a medida que a ambas as varidveis aumentem, espera-se um conjunto
diversificado de microclimas, tipos de vegetacdo e oportunidades de nidificagdo para as abelhas
(CAVIGLIASSO et al., 2022; DOHERTY et al., 2021; PARDEE et al., 2023; TUKIAINEN et al.,
2019). Encostas ingremes, vales e elevagdes varidveis contribuem para um mosaico de habitats,

cada um deles suportando diferentes comunidades vegetais, como ¢ o caso do sudoeste da Mata
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Atlantica que possui a maior riqueza de espécies arboreas e mudancas significativas na composi¢ao
(RODRIGUES; VILLA; NERI, 2019; ZWIENER et al., 2017). Assim, a alta diversidade de plantas
pode fornecem uma variedade de recursos alimentares essenciais para as abelhas (CAVIGLIASSO
et al., 2022; DZEKASHU et al., 2022; FELDERHOFF et al., 2023). Além disso, a variagao de
microclimas criada pela topografia pode promover a coexisténcia de espécies com diferentes
necessidades ambientais, resultando em uma maior complexidade ecoldgica em areas com relevo
mais acidentado (MUSCARELLA et al., 2020).

A densidade de riachos ¢ uma variavel relativamente pouco estudada a respeito de outras
métricas de heterogeneidade ambiental, como aquelas relacionadas a topografia ou clima. Contudo,
apesar da agua ser um recurso fundamental para as abelhas (ROSA-FONTANA et al., 2020;
WILSON RANKIN; BARNEY; LOZANO, 2020; MCCUNE et al., 2021), encontramos uma baixa
relagdo da riqueza de abelhas com a densidade de riachos. Uma explicacdo provavel ¢ que, ao
contrario de outros organismos, as abelhas tém como principais necessidades a disponibilidade de
recursos florais (VAUDO et al., 2015) e locais para nidificagdo (REQUIER; LEONHARDT, 2020).
Por mais que determinadas espécies de abelhas utilizarem agua para a constru¢ao de ninhos ou para
a regulacdo da temperatura dentro das colonias (STABENTHEINER; KOVAC;
BRODSCHNEIDER, 2010; STABENTHEINER et al., 2021) Em florestas tropicais, como a Mata
Atlantica, a umidade ¢ a alta pluviosidade aumentam a abundancia de recursos florais, se
correlacionando com maior atividade de abelhas, indicando que os niveis de umidade aumentam as
oportunidades de forrageamento (SILVA; RAMALHO; ROSA, 2011; MARQUES; DEPRA;
GAGLIANONE, 2018). Outra explicacdo provavel se da a como essa variavel foi calculada,
representando cursos de agua potenciais, isto €, a curso de dgua que podem nao existirem de forma
permanente. Assim essas varidaveis ndo distinguem cursos d’agua intermitentes de permanentes
principalmente nas regides mais secas da Mata Atlantica (i.e., nordeste do Brasil).

Apesar da importancia da sazonalidade da temperatura, heterogeneidade topografica e
geomorfica, para as ecorregides que apresentaram maior riqueza de espécies, como a Floresta
Costeira da Serra do Mar e Floresta Ombrofila Mista, essas variaveis tiveram um baixo poder
explicativo. Isto evidencia que outras variaveis estariam determinando de maneira mais importantes
os padrdes de diversidade dessas ecorregides. A Florestas Costeiras da Serra do Mar e Floresta
Ombrofila Mista poderiam apresentar alta estabilidade climatica histérica, promovendo condig¢des
favoraveis para a sobrevivéncia de linhagens de espécies mais antigas € o surgimento de novas
(especiagdo) (BROWN et al., 2020b; CARNAVAL et al., 2014). Outros fatores determinantes
poderiam ser a qualidade e a abundancia de recursos, como fontes florais para abelhas em diferentes
periodos do ano (FLO et al., 2018), sendo esse um fator determinante para a manutencdo da

diversidade de abelhas (VAUDO et al., 2015; KLAUS et al., 2021). A nivel global, a radiacao solar



26

e precipitagdo foram determinantes dos padrdes de diversidade de abelhas (ORR et al., 2021).
Seriam necessarios outros estudos explorando outras variaveis nessas regioes.

As variaveis de heterogeneidade ambiental mostraram relagdes especificas com a riqueza de
espécies especificas para cada ecorregido. A ndo-estacionariedade dessas relagdes denota que
algumas variaveis podem ter maior importancia em algumas regides que outras (EME et al., 2015).
Sendo assim, a ndo-estacionariedade nas diferentes ecorregides denota que padrdes e processos
ecologicos variam ao longo de diferentes escalas, reforcando a necessidade de complementar
analises globais com as especificas de cada ecorregido.

Para além das descobertas, este estudo apresenta limitacdo, as quais estdo relacionadas a
complexidade intrinseca do grupo das abelhas e as particularidades de cada espécie. Primeiramente,
a diversidade ecologica das abelhas na Mata Atlantica, com diferentes habitos de vida e requisitos
especificos de habitat, dificulta a padroniza¢do dos dados de ocorréncia e a generalizagdo dos
resultados. Além disso, enfrenta-se dificuldades associadas a obten¢do de dados de ocorréncia
precisos, especialmente em areas de dificil acesso ou com baixa cobertura de estudos anteriores.
Mesmo utilizando modelos de distribuicdo de espécies, a falta de dados de abelhas, impossibilitou

que muitas espécies tivessem sua distribuicao estimadas.

5. CONCLUSOES

O presente estudo apresentou a relagdo da diversidade de abelhas ao longo da Mata Atlantica e
sua relagdo com diferentes variaveis de heterogeneidade ambiental. Nossos resultados indicam que
a Florestas Costeiras da Serra do Mar e a Floresta Ombroéfila Mista como as regides com maior
riqueza de espécies. Por outro lado, regides costeiras do Nordeste, como as Florestas Costeiras de
Pernambuco, e areas interiores mais secas, como a Caatinga e as Florestas do Interior da Bahia,
apresentaram a menor diversidade. A sazonalidade de temperatura emergiu como a variavel que
apresentou maior importancia na explicacdo da riqueza de espécies e com uma relag@o positiva com
a riqueza de espécies na maioria das ecorregides. A heterogeneidade topografica e geomorfica
também foram relevantes. No entanto, a riqueza hidrica demonstrou baixa contribui¢do para os
padrdes de riqueza, indicando que a disponibilidade de corpos hidricos pode nao ser um fator
determinante para as abelhas em ambientes como a Mata Atlantica. Evidenciamos que a relagdo
entre as variaveis de heterogeneidade ambiental e a riqueza de espécies variam significativamente
entre as regides. Isto reforca a necessidade de estudar os padrdoes de diversidade em multiplas
escalas, tanto globais quanto regionais, para evidenciar as nuances em cada ecorregido.
Curiosamente, nas ecorregides com a maior riqueza de espécies a heterogeneidade ambiental
mostrou baixo poder explicativo, sugerindo que outros fatores sdo os determinantes da

biodiversidade local.
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Figuras suplementares

Figura S1: Mapa das ecorregioes da Mata Atlantica.
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Figura S2: Correlograma das variaveis preditoras originais com base a uma matriz de correlagdo de

Pearson.
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Figura S3. Padrao geografico das varidveis de heterogeneidade ambiental utilizadas para relacionar
com a riqueza de abelhas da Mata Atlantica
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Figura S4: Performance dos ESM (esm_) e modelos consensos (median) com base as métricas de
Sorensen e IMAE
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Figura S5: Padrao da riqueza de espécies com base a (a) todas as espécies de abelhas (distribuicdes

modeladas + distribui¢des estimadas) e (b) somente as espécies modeladas

-10
1

-15
1

=25
1

=30
1

T

|b)

T

100

80

60

40

20



40

Tabelas suplementares

Tabela S1. Lista das ecorregides analisadas e os nomes das ecorregides originais. As ecorregides

com expressoes geograficas muito pequenas foram unidas as ecorregides maiores € mais proximas.

Ecorregiao analizada

Ecorregiio original

Alto Parana Atlantic Forests
Alto Parana Atlantic Forests

Alto Parana Atlantic Forests
Humid Chaco

Araucaria Moist Forests

Araucaria Moist Forests

Bahia Coastal Forests

Bahia Coastal Forests

Bahia Interior Forests

Bahia Interior Forests

Brazilian Atlantic Dry Forests

Brazilian Atlantic Dry Forests

Caatinga
Caatinga
Caatinga
Caatinga

Caatinga

Caatinga Enclaves Moist Forests
Maranhao Babagu Forests
Northeast Brazil Restingas

Campos Rupestres Mount Savanna

Campos Rupestres Montane Savanna

Cerrado
Cerrado
Cerrado

Cerrado
Chiquitano Dry Forests
Pantanal

Pernambuco Coastal Forests
Pernambuco Coastal Forests

Pernambuco Coastal Forests
Pernambuco Interior Forests

Serra Do Mar Coastal Forests

Serra Do Mar Coastal Forests

Uruguayan Savanna
Uruguayan Savanna

Southern Cone Mesopotamian Savanna

Uruguayan Savanna




Tabela S2. Parametros e hiperpardmetros utilizados em cada algoritmo, valores e nimero de

combinagdes de hiperparametros, e cddigos de R usados para gerar a sequéncia de valores.
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Algoritmo | Valores de hiperparametros Nume.ro d~e Outros parametros
combinacoes
n.trees = seq(10, 200, by=20) Familia de distribuigéo
BRT shrinkage = seq(0.1, 1.5, by=0.2) 400 binomial
n.minobsinnode= seq(1,5 by=1)
Regmult =seq(0.1, 5, by=0.2)
MAX Classes= c(“1”, “Iq, “Iqh”, “Iqhp”’, 125 10000 pontos de fundo
“ltht”)
RAF mtry =seq (1, 8, 1)) 8
C=seq(2, 60, 5),
SVM Sigma= c(seq(0.001, 0.2, 0.002)) 1200
K=-1
GAM Familia de distribuigdo
binomial
Polindmios de segunda ordem.
GLM Familia de distribuigdo
binomial
GAU Método de aproximacdo de
Laplace
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