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RESUMO

Pinguins sdo aves exclusivas do hemisfério sul e que existem desde o Cretaceo superior. Sao
animais que habitam diferentes locais desde o frio polar, passando por climas temperados e
chegando em 4reas tropicais na linha do Equador. Além disso, essas aves tém grande capacidade
de dispersdao. Entdo nos perguntamos o porqué de os pinguins nao alcangcarem o hemisfério
norte. Sdo aves que facilmente se distinguem de outras e devem apresentar algum grau de
conservagao filogenética de nicho. Portanto pode ser que essa limitacao de habitat contribua
para impedir que os pinguins alcan-cem o hemisfério boreal. Para responder essas perguntas
noés construimos uma base de dados robusta, com dados de presenca e auséncia e variaveis de
temperatura e produtividade marinha para realizar as andlises necessarias. Utilizamos
modelagens e o teste de conservagdo filogenética de nicho para tentar responder aos
questionamentos. Encontramos a maior frequéncia de adequabilidade no hemis-fério sul apesar
de existirem locais adequados no hemisfério norte. A taxa de conservagao filogenética de nicho
foi intermedidria (0.58), podendo estar relacionada com a ndo existéncia de pinguins no

hemisfério norte.
Palavras chave: Pinguins, modelagem, hemisférios, conservacao filogenética de nicho.
ABSTRACT

Penguins are seabirds found only in the southern hemisphere and have existed since the late
Creta-ceous. They are animals that inhabit different places from the polar cold, pass through
temperate climates and reach the Equator. In addition, these birds have great dispersion
capacity, which raises the question of why penguins do not occur in the northern hemisphere.
They are birds that are easily distinguished from others because they have specialized
characteristics for cold climates, unlike any other group and must have some phylogenetic niche
conservation degree. Therefore, it may be that habitat limitation prevents penguins reaching the
northern hemisphere. To answer these questions, we built a robust database with presence and
absence data and temperature and marine productivity variables for analysis. We use modeling
and phylogenetic niche conservation tests. We found the highest suitability frequency in the
southern hemisphere, although there are suitable locations in the northern hemisphere. The
phylogenetic conservation rate was intermediate and may be related to the northern hemisphere

absence of penguins.

Key words: Penguins, modeling, hemispheres, phylogenetic niche conservation.
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INTRODUCAO
Os pinguins (familia Spheniscidae) sao aves marinhas encontradas apenas no hemisfério sul.
Os pinguins existentes compreendem seis géneros filogeneticamente bem suportados e, de
acordo com a filogenia mais atualizada, 19 espécies e duas subespécies (Pan et al., 2019). O
fossil mais antigo de pinguim conhecido, Waimanu manneringi, vem de cerca de 60 milhdes de
anos atras (mya), na Nova Zelandia (Slack et al., 2006). Nao demorou muito para que os
pinguins chegassem a lugares onde sao encontrados atualmente, como a Antartica, por volta de
59-56 mya, a América do Sul por volta de 42 mya e a Australia por volta de 37-34 mya, mas
pesquisas indicam que os pinguins fosseis provavelmente ndo fazem parte da linhagem atual de

pinguins (Clarke et al., 2007; Gavryushkina et al., 2017; Ksepka, Bertelli, & Giannini, 2007).

Nadar longas distdncias ndo era um problema para as linhagens extintas e ainda ndo ¢ um
problema para os pinguins vivos. Uma populacdo de pinguins-de-magalhdes (Spheniscus
magellanicus Foster 1781) foi rastreada a partir de sua col6nia natal na Ilha Martillo
(Argentina), e individuos foram encontrados a distancias de 71 a 1.534 km de sua coldonia
original. O primeiro individuo foi rastreado por 27 dias, enquanto o individuo que alcangou a
maior distancia fez a jornada em 87 dias (Piitz, Schiavini, Rey, & Liithi, 2007). Ao rastrear 24
pinguins-saltadores-da-rocha (Eudyptes chrysocome Forster 1781) que se reproduzem na Ilha
dos Estados durante sua migragao de inverno, pesquisadores observaram que a distancia média
minima percorrida foi de 1.640 & 1.425 km, o que representa a soma de todas as distancias entre
posi¢des consecutivas. Um passaro desse grupo alcangou mais de 2.000 km da coldnia de
reprodugdo em 59 dias (Piitz, Rey, Schiavini, Clausen, & Liithi, 2006). Portanto, a distribui¢ao
dos pinguins exclusivamente no hemisfério sul parece ndo ter sido determinada pela

incapacidade de se mover.

As espécies de pinguins estdo espalhadas pela costa do Pacifico Sul, costa argentina, sul da
Africa e Australia, Nova Zelandia, ilhas subantarticas e Antartica. Os pinguins que habitam os
lugares com latitudes mais baixas, Spheniscus humboldti e S. mendiculus, respondem ao
aumento da temperatura da superficie do oceano durante os anos de El Nifio, migrando para
latitudes mais altas ou diminuindo o numero de sua populag¢do (Boersma, 1998; Vianna et al.,

2014). Portanto, parece haver outros fatores que poderiam influenciar essa distribui¢ao.

Quando pensamos em pinguins, a mente imediatamente se refere ao frio e ao gelo, mas as

espécies de pinguins habitam diversos habitats, desde as Ilhas Galapagos tropicais, passando
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pelas florestas temperadas da Nova Zelandia, até o gelo da Antartica (Davis & Renner, 2003;
Borboroglu & Boersma, 2015). Apesar de viverem em lugares completamente diferentes, todas
as espécies de pinguins compartilham um habitat comum: o mar. Enquanto em terra sao
engracados e desajeitados, na agua sdo muito graciosos. A maioria das espécies de pinguins
vive em aguas com uma média anual variando de 3°C a 15°C, com alguns vivendo em
temperaturas mais extremas, como aqueles que vivem na Antartica e até mesmo aqueles que
vivem em lugares com temperatura média anual acima de 16°C, mas nenhuma espécie habita
aguas quentes (Stonehouse, 1967). Mesmo o Spheniscus magellanicus, que vive nas Ilhas
Galapagos, onde a temperatura em terra pode chegar a cerca de 40°C, exibe diferentes
mecanismos para manter a temperatura em terra quente e em agua fria. A temperatura do corpo,
das asas e dos pés ¢ mais baixa na agua, o que resulta na reducdo do gradiente térmico entre o

pinguim e o ambiente, consequentemente diminuindo a taxa de perda de calor (Boersma, 1975).

Ambientes como aqueles onde os pinguins vivem, com agua fria, existem no hemisfério norte
(Vega, Pertierra, & Olalla-Térraga, 2018), no entanto, os pinguins ndo sao encontrados ao norte
do Equador. Os pinguins, em geral, sdo especialistas em climas frios. Nos pinguins, a dilatacao
parcial da pele e da gordura pode controlar a temperatura da pele, ajudando a manter um
gradiente de temperatura adequado dentro da plumagem (Stonehouse, 1967). As penas dos
pinguins sdo densamente compactadas, as pontas das penas sdo rigidas e entrelagadas para
fornecer uma vedacdo impermeével que isola a pele do péssaro das dguas que roubam calor
(Stohel & Gales, 1987; Davis & Renner, 2003). O mesmo traje perfeito para aguas marinhas
frias pode causar estresse térmico quando atingido pela radiagdo solar em terra (Davis, 1993;
Davis & Renner 2003). Espécies como Spheniscus mendiculus e Eudyptula minor podem
permanecer em terra durante a manha e no final da tarde, enquanto o resto do dia ficam na agua
(Frost, Siegfried, & Burger, 1976; Klomp & Wooller, 1991). Podemos observar que, mesmo
habitando lugares mais quentes, os pinguins ainda mantém caracteristicas adaptadas ao frio e

usam comportamentos para evitar o estresse térmico.

Essas aves, como ja mencionado no texto, ttm uma série de adaptacdes morfologicas e
comportamentais ao seu habitat, o que poderia ser uma indicagdo de restri¢des adaptativas que
impediriam a sobrevivéncia em outros ambientes. Assim, pode-se supor que provavelmente ha
uma conservagado filogenética de nicho nesse grupo. A conservacgdo filogenética de nicho ¢ a
tendéncia de reter nichos ancestrais (Harvey & Purvis, 1991). A retencdo de nichos ancestrais

pode determinar a distribuicdo das espécies, assim como nos besouros mergulhadores
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Colymbetinae. Moriniére et al. (2016) estimam a origem desses animais em climas temperados,

o que explica o gradiente latitudinal inverso (Hillebrand, 2004) mostrado por essa subfamilia.

Considerando que os pinguins habitam diferentes temperaturas na Terra, t€m uma alta
capacidade de dispersdo e s3o um grupo muito antigo, por que eles ndo ocorrem no hemisfério
norte? Por terem uma série de adaptagdes morfologicas que os distinguem facilmente de outros
grupos de aves, os pinguins devem ter algum grau de conservacao de nicho derivado dessa

restrigao morfologica e fisioldgica. Isso impediu os pinguins de habitar o hemisfério norte?

Portanto, o presente trabalho tem como objetivos: (1) mapear a adequabilidade climatica dos
pinguins no hemisfério norte, (2) mapear a evolu¢do do nicho dos pinguins em hipdteses
filogenéticas e (3) testar se a conservacgdo filogenética de nicho influencia a distribui¢do do

grupo, impedindo a chegada dessas aves ao hemisfério norte.

METODOLOGIA

Dados de distribui¢ao

Utilizamos dados de distribui¢do para 17 das 19 espécies existentes. Compilamos os dados do
Global Biodiversity Information Facility (GBIF: www.gbif.org) para essas espécies (DOI:
10.15468/dl.pbimge). Nao havia pontos para a espécie Megadyptes antipodes, entdo
compilamos dados de localizacao de colonias de Borboroglu & Boersma (2015) e usamos suas
coordenadas como pontos de presenga. Os pontos nao representam apenas colonias de
reprodugdo. Os dados foram tratados por meio do programa Dinamica EGO (Rodrigues, Soares-
Filho, & Costa, 2007), que permitiu excluir dados com muitas lacunas de informacgdo e
duplicatas. O segundo passo de corre¢ao foi feito no ArcGIS, excluindo os registros encontrados
no hemisfério norte (exceto a espécie Spheniscus mendiculus nas Ilhas Galapagos) e excluindo
aqueles que estavam a mais de 36 km da costa. Esse procedimento foi adotado considerando
que os pinguins se alimentam forrageando no mar e ndo podem ficar muito longe do mar. A
Antartica foi o tnico continente em que o segundo passo nao foi feito porque os dados podem
ter sido coletados em camadas de gelo ou no mar. No final desses processos, o nimero de
registros de presenca de cada espécie foi o seguinte na Tabela 1 (Fig. 1). Os pontos de auséncia
foram gerados evitando os pontos de presenga e os poligonos da Lista Vermelha de Espécies

Ameagadas da Unido Internacional para a Conservacdo da Natureza (www.iucnredlist.org).

Utilizamos a ferramenta "Drawing" do ArcGIS e desenhamos pontos de auséncia apenas nas
costas e no mar que ndo foram apontados pelos pontos de presenca do GBIF ou pelos poligonos.

Esses pontos foram gerados apenas para o hemisfério sul e em 4reas onde as outras espécies


http://www.gbif.org/
http://www.iucnredlist.org/
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sdo encontradas. No final desses processos, o numero de auséncia de cada espécie foi o seguinte

na Tabela 1.

Portanto, a espécie com o maior niimero de pontos (somando presenca e auséncia) ¢ EFudyptula

minor ¢ a menor ¢ Megadyptes antipodes. A pontuagao média para cada espécie foi de 1.349.

Utilizamos 80% dos pontos para modelagem e o restante para validagdo.

Tabela 1. Numero de pontos de presenca e auséncia.

Espécie Pontos de presenca Pontos de auséncia
Aptenodytes forsteri 270 390
Aptenodytes patagonicus 949 387
Eudyptes chrysocome 541 349
Eudyptes chrysolophus 447 441
Eudyptes pachyrhynchus 177 499
Eudyptes robustus 27 499
Eudyptes schlegeli 41 499
Eudyptes sclateri 62 499
Eudyptula minor 4.095 499
Megadyptes antipodes 4 450
Pygoscelis adeliae 5.402 338
Pygoscelis antarcticus 615 290
Pygoscelis papua 727 344
Spheniscus demersus 360 487
Spheniscus humboldti 516 540
Spheniscus magellanicus 1.012 438
Spheniscus mendiculus 271 590
Total 15.456 7.389

Figura 1 - Figura 1 — Pontos de presenga por géneros separados por cor: Aptenodytes (cinza),

Pygoscelis (verde), Eudyptula (1ilas), Spheniscus (rosa) , Eudyptes (laranja) e Megadyptes

(amarelo).
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Teste de adequabilidade

Para testar se os hemisférios norte ¢ sul mostram similaridade nas condi¢des que podem
contribuir para o padrdo de distribuicdo dos pinguins no hemisfério sul, estimamos o nicho

ecoldgico dos pinguins usando modelagem de nicho.

Utilizamos dois grupos de variaveis: a temperatura da superficie (Merra-clim; Vega et al., 2018)
e preditores de produtividade marinha. As variaveis de temperatura sdo importantes para testar
a tolerancia dos pinguins ao gradiente de temperatura, ja que eles geralmente preferem lugares
com temperaturas mais frias (Davis & Renner, 2003). A produtividade marinha indica onde ha
mais ou menos alimento para os pinguins. O MERRA-clim foi escolhido porque apresenta
informacdes dos continentes e oceanos no mesmo arquivo. Por ser um estudo focado em
comunidades marinhas, usamos apenas variaveis bioclimaticas relacionadas a temperatura
(adicionando 9 variaveis), excluindo varidveis relacionadas a precipitacdo e umidade. Como os
pinguins sdo animais que passam muito tempo na agua, parece que essas ndo sio variaveis que
realmente influenciariam a distribui¢do dos pinguins. O conjunto de dados MERRAclim ¢
fornecido para trés décadas (1980, 1990 e 2000) em trés versdes (vmin, média € vmax) e em
trés resolugdes espaciais (10 minutos de arco, 5 minutos de arco e 2,5 minutos de arco). As
varidveis bioclimaticas relacionadas a temperatura sdo idénticas nas trés versdes do conjunto
de dados. Baixamos os dados das trés décadas e calculamos a média de cada camada no
programa Dinadmica EGO. As varidveis usadas foram: BIO1: Temperatura Média Anual, BIO2:
Amplitude Térmica Didria, BIO3: Isotermalidade, BIO4: Sazonalidade da Temperatura, BIOS:

Temperatura Méaxima do Més Mais Quente, BIO6: Temperatura Minima do Més Mais Frio,
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BIO7: Amplitude Térmica Anual, BIO10: Temperatura Média do Trimestre Mais Quente e
BIO11: Temperatura Média do Trimestre Mais Frio.

Um ajuste foi feito nos mapas porque eles tinham lacunas de informacgao no Alasca e na Russia.

Usamos os mapas correspondentes do WorldClim (www.worldclim.org) para completa-los em

uma funcdo de interpolagdo no Dindmica EGO que usou valores do WorldClim quando

faltavam no MERRAclim.

Produtividade marinha

A produtividade marinha foi escolhida como um grupo de varidveis, ja que a presenca de
atividade primaria no oceano indica a presenca de outros seres marinhos que t€ém fitoplancton
e zooplancton como base em sua cadeia alimentar (Pinet, 2017). Adquirimos essas variaveis da
Administragdo Nacional Oceanica e Atmosférica dos EUA (NOAA) e temos registros de 2003
a 2018 (https://catalog.data.gov/es MX/dataset/primary-productivity-aqua-modis-npp-global-
2003-present-experimental-monthly-composite). No entanto, foi necessario um tratamento para
transformar os dados em rasters, ja que estavam em formato txt. Depois disso, calculamos a
média dos meses e obtivemos um arquivo para cada més. Alguns meses apresentaram lacunas
a medida que se aproximavam dos polos. Portanto, para completar essas informagdes, usamos
marg¢o como base porque estava mais completo. Para completar os dados faltantes, usamos uma
fun¢do que considerou a distancia da média de cada pixel do més base para ser aplicada ao més

com dados faltantes.

Como os dados sdo de produtividade marinha, ndo temos informagdes que considerem os
pontos de ocorréncia em terra, no entanto, os pinguins que estdo presentes nas bordas dos
continentes estdo proximos ao local de forrageamento, o mar, e, portanto, determinamos que
eles tinham que ser considerados na andlise de produtividade marinha. Assim, fizemos uma
interpolagdo com uma fun¢@o no Biodindmica (Oliveira, Soares-Filho, Leitdo, & Rodrigues,
2019) e aplicamos até cobrir todos os pontos (de presenga e auséncia). Essa interpolagdo foi

baseada no método do vizinho mais proximo, no qual X vizinhos foram considerados.

Com base nas variaveis bioclimaticas do WorldClim, aplicamos algumas func¢des aos dados de
produtividade marinha para melhor aproveitar as informacdes. Essas varidveis sdo boas
representantes de médias e extremos, que podem ser bons representantes dos fatores limitantes
das espécies. Medimos a produtividade média de cada um dos 12 rasters para determinar a
média dos meses com os valores mais altos e mais baixos. Esses passos nos deram duas

medidas: a média do més mais produtivo e a média do més menos produtivo. Depois disso,


http://www.worldclim.org/
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usamos a diferenca entre esses dois mapas para obter a terceira medida, a amplitude média de

produtividade. A quarta variavel foi a média de todos os meses.

Usamos a ferramenta "Prepare data for Biodinamica" para cortar e redimensionar as variaveis
para o mesmo tamanho de pixel e proje¢do cartografica. O tamanho de pixel escolhido foi de 5
km porque a area analisada ¢ principalmente homogénea e também porque o tamanho da
mascara usada ¢ grande (o que reduz o tempo de processamento). Analises de Componentes
Principais (PCA) foram feitas para os quatro resultados para reduzir o risco de sobreajuste e a

correlacdo das variaveis, perdendo o minimo de informagao possivel.

Tendo os dados de presenca e auséncia de pinguins e os PCAs cortados e redimensionados para
o mesmo tamanho de pixel, fizemos a modelagem. Nesta etapa, usamos os resultados das PCAs
das varidveis projetadas para o mundo inteiro, ja que queremos comparar os dois hemisférios.
Fizemos duas etapas de modelagem, uma com as varidveis MERRAclim e outra com as
variaveis MERRAclim e produtividade marinha, porque estes ultimos dados ndo tém
informagdes de regides proximas aos polos, particularmente no hemisfério norte. Os algoritmos
usados em ambos os modelos foram GLM, Maxent ¢ SVM. O método de validagdo usado foi

AUC.

Conservacao filogenética de nicho

Para testar se h4 conservagado filogenética de nicho, realizamos um teste de sinal filogenético e
uma otimiza¢cdo do nicho modelado das espécies em arvores filogenéticas. Usamos duas
hipoteses filogenéticas, uma baseada em genomas completos de pinguins (Pan et al., 2019; Fig.
2a) e outra de dados morfolégicos e moleculares considerando a escala de tempo (Clarke et al.,
2007; Fig. 2b). Ambas as arvores t€ém nos datados. As figuras das arvores retiradas da literatura
foram convertidas para arquivos parentéticos usando o TreeSnatcher Plus (Laubach, von
Haeseler, & Lercher, 2012). Primeiro, fizemos a modelagem do nicho das espécies. Na
modelagem, usamos os pontos de presencga e auséncia como descrito acima e o resultado da
PCA das variaveis com projecao para o hemisfério sul. Como queriamos analisar a similaridade
dos nichos reais e ndo h4 pinguins no hemisfério norte, poderiamos economizar tempo de
processamento. Optamos por um espectro diferente de algoritmos que tém metodologias
distintas, mas com a premissa de ndo sobreajustar as varidveis, entdo foram usados os
algoritmos: SVM, MARS, Random Forest, Maxent e GLM. Novamente, o método de validacao
usado foi AUC.
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Figura 1 — Representagdo das arvores utilizadas no teste de conservacao filogenética de nicho.

(a) Pan et al., 2019; (b) Clarke et al., 2007.
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A proxima etapa, Otimizacdo, usa os mapas de adequabilidade (o consenso do resultado da
modelagem) e desenha pontos no mapa, sendo gerados mais pontos para lugares que tém maior
valor de adequabilidade. Em seguida, os valores dos eixos das PCAs sdo extraidos e, entdo, ¢
estimado como o ambiente evoluiu nos grupos, estimando o estado ancestral. H4 uma tendéncia
forcada a existir conservagdo de nicho, entdo, se o resultado for nenhuma conservagdo, pode

ser considerado confiavel.

Além das arvores com o nicho ancestral estimado e a compara¢do do nicho das espécies vivas,
um valor de K e P sdo gerados. O valor de K varia de 0 a 1, onde valores mais proximos de 0
indicam um sinal filogenético fraco e valores mais préximos de 1 indicam um sinal filogenético
forte. Assim, ao testar o sinal filogenético, ele ¢ usado para testar a hipotese de conservagao
filogenética de nicho, ja4 que um sinal filogenético forte ¢ esperado no caso de existéncia de

conservagao de nicho. Os valores de P indicam o quanto os resultados de K diferem do aleatoério.
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Analise de similaridade climética

Para fazer uma comparag¢do com a analise de adequabilidade dos hemisférios, fizemos outro
processo, que € interessante porque serviu como um teste independente, independentemente
dos pontos das espécies. Fizemos uma classificagdo ndo supervisionada para identificar as
regides mais semelhantes entre si, climaticamente, e para identificar os agrupamentos
climaticos. Usamos o mapa da PCA total feito apenas com as variaveis do MERRACIlim e uma
ferramenta de classificagdao feita no Biodinamica (Classificagdo ndo supervisionada) com o
algoritmo CLARA, que ¢ um bom classificador e lida bem com grandes conjuntos de dados, e
estamos lidando com uma quantidade consideravel de pixels. Consideramos de 5 a 14 regides

para observar as diferencas e semelhangas dos dois hemisférios.

RESULTADOS

Teste de adequabilidade

Como esperado, os dados com os dois grupos de variaveis limitaram ainda mais os resultados
de adequabilidade. Os mapas gerados com MERRA + produtividade marinha limitaram
bastante a adequabilidade dentro dos continentes e, no caso de projecdes para o mundo inteiro,
a adicdo de produtividade marinha limitou a adequabilidade na regido tropical (Figs 4b—19b).
No entanto, para esta andlise, usamos os resultados de MERRA + produtividade marinha e
apenas MERRA. A variavel de produtividade marinha ndo apresenta informagdes de um certo
ponto na regido antartica e também no hemisfério norte quando se aproxima da regido polar.
Portanto, como estamos comparando os dois hemisférios, usamos ambos os tipos de dados para

uma observacao mais completa das semelhancas e diferencas.

Observando os resultados de validacdo dos trés algoritmos que usamos para os dois modelos, o
que teve o melhor resultado médio foi o0 Maxent, seguido por SVM e GLM (Tabelas 2, 3). Para
analisar ambos os hemisférios, usamos o consenso de todos os algoritmos porque podemos

minimizar problemas individuais dos algoritmos.

Tabela 2 — Performance de algoritmos usando AUC para variaveis somente do MERRA-clim

Species SVM Maxent GLM
Aptenodyes forsteri 0,8582 0,9153 0,8229
Aptenodytes patagonicus 0,9641 0,9096 0,7508
Eudyptes chrysocome 0,8818 0,9203 0,75
Eudyptes chrysolophus 0,9724 0,8771 0,8403
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Eudypyes pachyrhynchus | 0,8350 0,8333 0,6871
Eudyptes robustus 0,8970 0,9318 0,9018
Eudyptes schlegeli 0,8314 0,8293 0,6757
Eudyptes sclateri 0,8301 0,8581 0,6963
Eudyptula minor 0,8269 0,9427 0,8316
Megadyptes antipodes 0,8464 0,9162 0,7878
Pygoscelis adeliae 0,8768 0,9752 0,9771
Pygoscelis antarcticus 0,9409 0,9098 0,8943
Pygoscelis papua 0,9406 0,9414 0,8416
Spheniscus demersus 0,9415 0,9336 0,7314
Spheniscus humboldti 0,7658 0,8992 0,7539
Spheniscus magellanicus 0,8578 0,9385 0,7122
Spheniscus mendiculus 0,8029 0,8540 0,7188
Average 0,8746 0,9050 0,7866

Tabela 3- Performance de algoritmos usando AUC para varidveis do MERRA-clim e de

produtividade marinha

Species SVM Maxent GLM

Aptenodyes forsteri 0,8739 0,8839 0,7477
Aptenodytes patagonicus 0,8258 0,8968 0,7449
Eudyptes chrysocome 0,8225 0,8540 0,6773
Eudyptes chrysolophus 0,8797 0,9099 0,8972
Eudypyes pachyrhynchus | 0,9214 0,8486 0,8129
Eudyptes robustus 0,8349 0,8934 0,7643
Eudyptes schlegeli 0,8744 0,8479 0,7643
Eudyptes sclateri 0,9017 0,8687 0,7519
Eudyptula minor 0,9155 0,9475 0,6594
Megadyptes antipodes 0,9329 0,9454 0,8784
Pygoscelis adeliae 0,9362 0,9689 0,9304
Pygoscelis antarcticus 0,9347 0,9255 0,8455
Pygoscelis papua 0,9093 0,8865 0,8587
Spheniscus demersus 0,8704 0,8272 0,7391
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Spheniscus humboldti 0,8715 0,8698 0,6967
Spheniscus magellanicus 0,8831 0,9093 0,6838
Spheniscus mendiculus 0,8979 0,9054 0,5915
Average 0,8335 0,8929 0,7686

Encontramos uma frequéncia maior de maior adequabilidade no hemisfério sul para todas as
espécies ao analisar os dois grupos de variaveis (Figs 3—-19). Em geral, a faixa de valor que
apresentou a maior frequéncia no hemisfério sul foi entre 0,60 e¢ 0,69, enquanto para o
hemisfério norte foi entre 0,10 ¢ 0,19. A partir do valor de adequabilidade de 0,5, a frequéncia
¢ sempre maior no hemisfério sul. Algumas espécies tém regides continuas no hemisfério norte
com adequabilidade a partir de 0,8 nas analises com MERRA-clim, e a maioria dessas regides
estd localizada a leste da Groenlandia. As espécies que seguem esse modelo sdo Aptenodytes
forsteri, Aptenodytes patagonicus, Eudyptes chrysocome, Eudyptes chrysolophus, Eudyptes
robustus, Pygoscelis antarcticus € Pygoscelis papua. Duas espécies, Eudyptes
robustus ¢ Spheniscus demersus, mostraram alta adequabilidade na costa da Califérnia. A
regido tropical do hemisfério norte ndo mostrou valores altos de adequabilidade, exceto para a
espécie Spheniscus humboldti, que apresenta uma faixa continua de adequabilidade acima de

0,54 para a regiao tropical do hemisfério norte com os dois grupos de variaveis.

Outro ponto interessante € a concentragao de valores consideraveis de adequabilidade em locais
especificos no hemisfério norte. Todas as espécies exibem adequabilidade desde o Mar do
Labrador, passando pelos arredores da Groenlandia e pela costa da Califérnia. A maioria das
espécies também tem adequabilidade no Oceano Pacifico Norte, da regido do Canada até a

Russia, abaixo do Mar de Bering.

Figuras de 3 a 19 — Resultado do consenso da modelagem (a) Somente MERRA-clim e valores
de frequéncia de adequabilidade para os hemisférios sul e norte e (b) MERRA-clim +
produtividade marinha e valores de frequéncia de adequabilidade para os hemisférios sul e

norte.

Figura 3 — Aptenodytes forsteri
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Figura 5 — Eudyptes chrysocome
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Figura 7 — Eudyptes pachyrhynchus
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Figura 9 — Eudyptes schlegeli
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Figura 11 — Eudyptula minor
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Figura 13 — Pygoscelis adeliae
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Figura 15

— Pygoscelis papua
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Figura 17 — Spheniscus humboldti
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Figura 19 — Spheniscus mendiculus
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Conservagao filogenética de nicho

Para esta analise, usamos o consenso de todos os algoritmos. A andlise indicou um sinal
filogenético intermediario (K médio = 0,58), mostrando que os pinguins geralmente ndo exibem
uma forte conservacdo filogenética de nicho, entdo analisamos clado por clado (Fig. 20). O
clado Aptenodytes, assim como Pygoscelis, mostrou diferen¢a de nicho em todas as analises. O
clado Spheniscus mostra uma maior similaridade entre os terminais. Os eixos nas duas arvores
mostram resultados semelhantes: o primeiro eixo mostra similaridade de nicho entre S.
humboldti, S. mendiculus e S. demersus; o segundo eixo, a similaridade ocorre entre S.
magellanicus e S. demersus e S. humboldti e S. mendiculus. Finalmente, no terceiro eixo, S.
magellanicus e S. humboldti mostram similaridade de nicho. No caso de Megadyptes +
Eudyptes, o primeiro eixo das duas arvores mostrou similaridade de nicho entre E. robustus e E.
schlegeli. O segundo eixo das duas arvores mostrou similaridade de nicho entre as duas espécies
anteriores € M. antipodes. No terceiro eixo da primeira arvore, hé4 similaridade de nicho entre E.
schlegeli e M. antipodes, enquanto no mesmo eixo da segunda arvore, a similaridade ¢ entre E.
chrysolophus, E. schlegeli e M. antipodes. E importante notar que o terceiro eixo das duas

PCAs ¢ o eixo que contém menos informacao quando comparado aos dois primeiros.

Figura 20 — Resultado do teste de conservagao filogenética de nicho com as arvores, valores de

KeP
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Analisando o resultado da imagem da PCA das variaveis de temperatura do MERRACIlim (Fig.

21), notamos que os hemisférios norte e sul ndo sdo regides correspondentes. As caracteristicas

de temperatura das areas habitadas por pinguins no hemisfério sul praticamente ndo existem no

hemisfério norte, exceto na regido da Groenlandia e da California e suas adjacéncias.

A classificagdo usando cinco classes mostrou um resultado concordante com os anteriores (Fig.

22). A regido em vermelho no hemisfério sul tem a maior quantidade de pontos de presenca e a

maior riqueza de espécies de pinguins. No hemisfério norte, ela esta reduzida em comparagao

com o sul, mas ¢ 14 que a maioria dos altos resultados de adequabilidade foi encontrada. A parte

azul que representa a regido antartica, no hemisfério norte, também tem uma correspondéncia

que ¢ a Groenlandia e apresenta altos valores de adequabilidade.

Figura 21 — Resultado do PCA total com apenas variaveis MERRA-clim.
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Figura 22 — Resultado do teste de classificagdo com algoritmo CLARA usando 5 classes.

DISCUSSAO

Nossos resultados mostram que o hemisfério sul, no qual as espécies de pinguins sempre
estiveram restritas, ¢ mais ambientalmente adequado para elas. Embora existam dareas
adequadas no hemisfério norte, elas sdo pequenas e isoladas, entdo, ao contrario do que se
pensava sobre as correspondéncias de temperatura e produtividade marinha, o norte nao ¢ tao
adequado para os pinguins. Além disso, hd uma grande barreira climatica e areas inadequadas
entre as areas apropriadas dos hemisférios, embora existam espécies de pinguins em regides

muito quentes, como perto do Equador. Os locais de reprodu¢ao dos pinguins estao relacionados

a correntes marinhas frias, como a Corrente Circumpolar Antartica (Baker, Pereira, Haddrath,
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& Edge, 2006), a Corrente de Humboldt (Hays, 1984), a Corrente de Cromwell (Boersma,
1976), a Corrente de Benguela (Crawford, Goya, Roux, & Zavalaga, 2006) e a Corrente da
Australia Ocidental (Cannell, 2001). Esse mesmo padrao ¢ seguido pelos resultados de
adequabilidade no hemisfério norte; as correntes oceanicas frias relacionadas as areas mais
propicias a sobrevivéncia sdo a Corrente da California, a Corrente de Oyashio e a Corrente do
Labrador. As correntes frias s3o importantes para manter a temperatura mais baixa em lugares
onde a média latitudinal ¢ mais alta (ex.: Humboldt e California; refs) e para o acimulo de
nutrientes que sustentam a produtividade primaria (Huyer, 1983; Montecino & Lange, 2009).
Outro resultado muito importante do teste de adequabilidade é a falta de caracteristicas
favoraveis para os pinguins na regido tropical. Um fator interessante que pode justificar isso &,
novamente, as correntes marinhas, mas agora elas faltam na regido equatorial. As correntes
marinhas desempenharam um papel importante na histéria biogeografica dos pinguins. Sua
existéncia no hemisfério sul é fundamental para a linhagem atual de distribuicdo dos pinguins.
Por exemplo, as espécies extintas mais relacionadas de Spheniscus ¢ Eudyptula foram divididas
em uma populacdo na Nova Zelandia que deu origem a Eudyptula e uma populacdo na América
do Sul que deu origem a Spheniscus (Ksepka, Bertelli, & Giannini, 2007). Esse evento ¢
consistente com a corrente circumpolar antartica (Bertelli & Giannini, 2005). Uma populagao
ancestral  de Spheniscus alcangou o Pacifico Sul e se separou em Spheniscus
humboldti (Chile/Peru) e Spheniscus mendiculus (Galapagos), sendo esse evento consistente
com a presenca da corrente de Humboldt. Além disso, corroborando a separacao de Spheniscus
magellanicus (Argentina) e Spheniscus demersus (Africa), ha a corrente de Benguela (Ksepka

et al., 2006; Ksepka et al., 2007).

Nossas andlises de conservagdo de nicho resultaram em um valor intermediario de K, o que
significa que os nichos dos pinguins sofreram mudancgas ao longo do tempo, embora nao tao
drasticas. Como foi observada baixa adequabilidade em ambientes tropicais € em grande parte
do hemisfério norte, o grau de conservagdo de nicho mostrado pode ter sido suficiente para
impedir que as espécies cruzassem o Equador. Esse resultado pode estar relacionado a historia
biogeografica dos pinguins. A historia dos Sphenisciformes, como a conhecemos hoje, comega
no final do Cretaceo (Slack et al., 2006) (Fig. 23). Naquela época, na Nova Zelandia,
onde Waimanu manneringi foi encontrado, o clima era temperado frio ou temperado frio, mas
certamente ndo polar (Mildenhal, 1980; Molnar, 1991). A Antartica comecou seu processo de
resfriamento no Mioceno médio, depois que os pinguins j& haviam alcancgado vérios lugares,

como a América do Sul, a Australia e até¢ a propria Antartica (Simpson, 1946; Clarke et al.,
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2007; Jadwiszczak, 2006; Passchier et al., 2013). Ksepka et al (2006) afirmam que nenhum dos
fosseis antigos de pinguins ocupou regides de clima polar. Os pinguins sé tiveram contato com
o clima polar que vemos hoje na tltima grande diversificacdo que deu origem as espécies vivas,
que comegou por volta de 12 mya e coincide com a consolidacao do clima polar na Antartica
(Gavryushkina et al., 2017; Ksepka et al., 2006; Passchier et al., 2013). Se os pinguins no
passado viviam em lugares temperados, hoje temos a representagdo mais diversificada de
nichos ja habitados por essas aves, variando de climas polares, passando por temperados e
chegando aos tropicais. Portanto, o contato recente com ambientes extremos como a Antartica
e as Ilhas Galapagos pode estar indicando uma evolu¢do de nicho dentro dos pinguins. Uma
possivel razao para encontrar esse indice intermediario de evolugdo de nicho pode ser a chegada
recente dos pinguins na regido tropical, fazendo com que essas aves ndo tenham tido tempo
suficiente para uma possivel evolugao de nicho em direcdo ao clima equatorial. Mesmo assim,
uma andlise com todas as espécies de pinguins, fosseis e vivas, seria interessante para um

resultado mais robusto.

Figura 23 - Representagdo da arvore por Ksepka et. a/, 2019.
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Algumas caracteristicas comportamentais do pinguim mais préximo do Equador, o pinguim-
das-galapagos (Spheniscus mendiculus), podem nos ajudar a entender melhor esse estado
intermediario de conservagdo de nicho. Esse animal mostra que, apesar de viver sob altas

temperaturas, ndo esta totalmente preparado para enfrentar apenas esse tipo de clima. Os
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pinguins-das-galapagos ja tém algumas adaptagdes para climas mais quentes. Essa espécie ¢
menor (De Roy, 2005), tem menos penas e acumula menos gordura, comparada aos pinguins
que vivem em climas mais frios (Dee Boersma, 1974). Mesmo com essas adaptacdes ao calor,
os pinguins-das-galapagos ainda exibem comportamentos que mostram que nao estdo
totalmente prontos para enfrentar apenas esse tipo de clima. Para evitar o clima quente, eles
nidificam em tubos de lava ou sob grandes rochas que podem oferecer um clima temperado
fresco. Eles estdo sempre procurando lugares sombreados para abrir as asas e deixar o ar fresco
entrar em contato para perder calor, e t€ém o habito de sair para forragear durante o dia e retornar

a colonia a noite (De Roy 2009; Boersma, 1975).

Embora o hemisfério norte ndo tenha se mostrado uma area muito adequada para os pinguins,
ele tem caracteristicas que, como no hemisfério sul, poderiam ser habitadas por eles se
conseguissem cruzar a faixa tropical que agora se comporta como uma barreira. Um fato que
desempenhou um papel importante nos eventos de dispersdo-vicariancia nos pinguins foi a
presenca de ilhas, que sdo decisivas para a distribui¢do atual (Ksepka et al., 2006). A divisao
antartica-subantartica deu origem a Aptenodytes antarcticus (Antéartica) e Aptenodytes
patagonicus (Subantartica). A reconstrugdo de Eudyptes indica um clado ancestral do Oceano
fndico + Australia/Nova Zelandia que fez uma rota trans-india e foi contra a diregdo
circumpolar. Isso foi possivel devido a presenga de varias ilhas no Oceano Indico Sul e no

Atlantico.

A unica espécie que atualmente tem uma adequabilidade favordvel na regido tropical quando
usamos os dois grupos de variaveis, aquelas de temperatura da superficie e produtividade
marinha, é Spheniscus humboldti (Fig.17). Essa espécie habita colonias no Chile e no sul do
Peru. Os lugares que tém alta adequabilidade na regido tropical passam por ilhas que podem
oferecer um caminho que vai do Chile, passando por essas ilhas e chegando ao Havai e até a
California. Alternativamente, como eles tém adequabilidade suficiente, poderiam ser
estabelecidos ao longo do caminho. Claro, aqui temos uma visdo limitada porque estamos
apenas olhando para a temperatura e a produtividade, e hd outros fatores, at¢ mesmo
morfologicos e comportamentais, que podem contribuir negativamente para a adequabilidade

em tais lugares.

CONCLUSAO
De acordo com nossos resultados, o hemisfério mais adequado para os pinguins € o sul, embora

o hemisfério norte tenha locais adequados para as espécies de pinguins. A relagdo entre as
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correntes oceanicas frias vai além da importancia do caminho de dispersdo ao longo do tempo

e parece estar relacionada a manutengdo das espécies vivas.

Outro fator que se mostrou importante para determinar a distribui¢do atual dos pinguins € o
valor intermediario de conservagdo filogenética de nicho que encontramos; isso pode ser uma
das razoes que restringem a maioria dos nichos dos pinguins a lugares com temperaturas mais

amenas, ja que as linhagens extintas viviam com esse tipo de clima.
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