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RESUMO

O semidrido brasileiro, que abriga o bioma Caatinga, estd localizado entre dois biomas imidos
(Floresta Amazonica e Mata Atlantica) e € uma regido caracterizada pela presenca de ambientes
umidos isolados, que representam habitats importantes para a herpetofauna. Essa regido sofreu
mudancas climdticas no Quaternario, com repercussdes na distribuicdo espacial das florestas
umidas. Este estudo analisou a distribui¢do de grupos de espécies de herpetofauna adaptadas
aos enclaves imidos do semidrido brasileiro com base em modelagem de distribuicdo de
espécies, com foco nos periodos do Ultimo Interglacial (~120 mil anos), Ultimo Mdximo
Glacial (~22 mil anos) e Holoceno Médio (~6 mil anos). Dados paleocliméticos disponiveis no
WorldClim 1.4 foram utilizados no estudo. Os modelos apresentaram boa capacidade
discriminatéria de acordo com os grupos analisados (temperatura maxima do més mais quente
para lagartos e serpentes e precipitacdo anual para anuros), além dos altos totais pluviométricos,
que foram importantes para todos os grupos. Os anfibios eram mais dependentes de
ecossistemas umidos, com sua distribui¢cdo impactada por periodos mais secos. Lagartos e
serpentes eram mais adaptdveis, com maior distribuicdo nesses cendrios mais secos. Essas
espécies tiveram sua distribuicio reduzida entre 35% (lagartos) e 61% (serpentes) no Ultimo
Interglacial (LIG), enquanto os anfibios tiveram sua distribuicdo reduzida em 73% em

comparacao com o contexto atual.

Palavras-chave: Semidrido brasileiro; herpetofauna; enclaves imidos; Quaterndrio.



ABSTRACT

The Brazilian semi-arid region, which encompasses the Caatinga biome, is situated between
two humid biomes—the Amazon Rainforest and the Atlantic Forest—and is characterized by
the occurrence of isolated humid environments that constitute important habitats for the local
herpetofauna. This region experienced climatic shifts during the Quaternary, which influenced
the spatial distribution of humid forests. The present study examined the distribution of
herpetofaunal species groups adapted to humid enclaves within the Brazilian semi-arid region
using species distribution modeling, focusing on the Last Interglacial (~120 ka), the Last
Glacial Maximum (~22 ka), and the Mid-Holocene (~6 ka). Paleoclimatic data obtained from
WorldClim 1.4 were employed in the analyses. The models demonstrated strong discriminatory
performance for the variables associated with each taxonomic group (maximum temperature of
the warmest month for lizards and snakes, and annual precipitation for anurans), in addition to
high rainfall totals, which were relevant for all groups. Amphibians exhibited a greater
dependence on humid ecosystems, with their distributions being markedly affected during drier
periods. Lizards and snakes, in contrast, showed higher ecological tolerance, resulting in
broader distributions under these drier climatic scenarios. Overall, species distributions
contracted by approximately 35% (lizards) to 61% (snakes) during the Last Interglacial,

whereas amphibians experienced a reduction of 73% relative to their current distribution.

Keywords: Brazilian semi-arid region; herpetofauna; humid enclaves; Quaternary.
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1 INTRODUCAO

O semidrido brasileiro, situado no setor nordeste do Brasil (Alvarez et al., 2014), apresenta-se
como uma das trés areas semidridas da América do Sul e se destaca por apresentar um contexto
climatico e hidrolégico mais seco num continente dotado de grandes extensoes de terras imidas
(Ab’Saber, 2003). Trata-se de uma regido semidrida tropical de baixas latitudes, de cardter
azonal (Ab’Saber, 1974), onde se situa o bioma das caatingas (IBGE, 2004) e que representa a
regido de maior diversidade de unidades de paisagem do contexto intertropical brasileiro (Souza
etal.,2011).

A Caatinga € uma das maiores areas de Florestas Sazonalmente Secas do mundo e constitui um
dos mais importantes biomas brasileiros (Silva; Lacher Jr, 2020; Moro et al. 2016), localizado
entre os biomas Amazonia, Mata Atlantica e Cerrado, atuando como um potencial corredor ou
barreira para intercambio bidtico entre esses biomas ao longo de sua evolucdo (Bouimetarhn et
al., 2018). Esse bioma endémico do Brasil representa uma das dreas secas mais biodiversas do
mundo (Silva; Leal; Tabarelli, 2017; Fernandes; Cardoso; Queiroz, 2020), caracterizado como
um ecossistema de origem dindmica e heterogénea em termos espaciais e temporais (Araujo et
al., 2022).

O semidrido brasileiro abrange a parte central da regido Nordeste e um limitado setor da regido
Sudeste, se estendendo do norte de Minas Gerais até setores do litoral setentrional nordestino.
Do ponto de vista natural, essa drea apresenta um complexo mosaico paisagistico derivado da
variacdo espacial de componentes geoldgicos, hidroclimaticos, geomorfoldgicos, pedoldgicos
e fitogeograficos (EMBRAPA, 1991).

O setor setentrional do semidrido brasileiro é formado por paisagens desenvolvidas numa
margem passiva mesozoica sobre duas importantes provincias estruturais brasileiras
(Borborema e Parnaiba) (Almeida et al. 1981). Do ponto de vista geomorfoldgico, esse setor é
formado por superficies de aplainamento, formadas a partir de ciclos erosivos decorridos apds
soerguimentos cretdceos (Peulvast; Claudino Sales, 2004), cuja morfologia é caracterizada por
superficies baixas (depressdes sertanejas) intercaladas por relevos residuais de diferentes
dimensdes, com destaque para os planaltos (cristalinos ou sedimentares), mantidos em
sobressalto topogréfico por erosdo diferencial (Bastos; Cordeiro, 2021).

Tendo em vista a relativa estabilidade tectonica da margem continental do Nordeste brasileiro
desde o Cretdceo, pode-se afirmar que o principal agente responsavel pela evolugdo das

paisagens tem sido o clima, com suas diversas alteracdes globais ao longo do Cenozdico
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(Peulvast; Claudino Sales, 2004). A génese das paisagens atuais estd relacionada aos processos
de alteracdo superficial comandados pela influéncia do clima semidrido, que tem sido
predominante desde o Nedgeno (Harris; Mix, 2002), intercalado por periodos imidos (Behling
et al., 2000; Wang et al., 2004). Tal comportamento tem sido responsdvel por processos de
expansdo e retracdo das caatingas (Behling et al., 2000; Montade et al., 2014; Dupont et al.,
2010) e florestas umidas (Auler et al., 2004).

Durante o processo de expansao das superficies de aplainamento sob condi¢des climaticas
semidridas, alguns setores se mantiveram elevados por erosao diferencial e conseguiram manter
condi¢des de umidade bem acima da média regional, configurando espagos florestados
isolados, designados como brejos de altitude (Souza; Oliveira, 2006; Bétard, 2008). Esses
setores tém sido responsaveis pela manutencdo de ecossistemas imidos isolados a partir do
Nedgeno, cujo isolamento justifica a ocorréncia de processos de endemismos e especiacao.
Mesmo com o predominio da semiaridez a partir do Ne6geno, mudangas climdticas importantes
ocorreram no Nordeste brasileiro, com fases imidas mais curtas, porém, muito relevantes em
termos de mudancgas na pedogé€nese e na configuracdo dos ecossistemas, condicionando
expansdo de setores de floresta umida e retracdo das florestas secas (Moraes et al., 2022;
Azevedo et al., 2021; Montade et al., 2014; Dupont et al, 2010; Behling et al., 2000). A
dimensdo precisa da expansdo desses espacos florestados € desconhecida, porém, sua
ocorréncia foi de fundamental importancia na dispersdo de espécies entre ecossistemas imidos
(Pinaya et al., 2019; Dupont et al., 2010), especialmente para linhagens entre Amazonia e Mata
Atlantica, contribuindo para a atual configuragcdo da sua distribuicdo espacial.

Dentre os grupos faunisticos de relevante ocorréncia nesses ambientes imidos, destacam-se 0s
anfibios e répteis com indmeros registros de endemismo e especiacdo, com catalogacdo
representativa no setor setentrional do semidrido brasileiro. Sua distribui¢do espacial apresenta
relagdo direta com a ocorréncia desses espacos brejosos, porém, as principais varidveis abidticas
relacionadas com a sua distribui¢do permanecem desconhecidas.

Os brejos de altitude servem de abrigo para uma fauna relictual, onde podem ser encontradas
espécies tipicas da Mata Atlantica (e.g. Chironius bicarinatus, Dendropsophus tapacurensis,
Leptodactylus natalensis, Odontophrynus carvalhoi, Proceratophrys renalis, Scinax tropicalia,
Stenolepis ridleyi e Strobilurus torquatus; Roberto et al., 2014) e Amazdnia (Amphisbaena
anomala, Caecilia tentaculata, Copeoglossum nigropunctatum, Rhinella dapsilis e Sibon
nebulata; Avila er al., 2018, Roberto et al., 2014) ou mesmo espécies comuns a ambos Biomas

florestais (e.g. Cercophis auratus, Chironius exoletus, Drymoluber brazilii, Imantodes
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cenchoa, Oxyrhopus melanogenys, Pseustes sulphureus, Lachesis muta, Kentropyx calcarata,
Norops fuscoauratus, Polychrus marmoratus ¢ Xenopholis undulatus; Roberto et al., 2014;
Zamudio & Greene, 1997).

Espécies com distribuicdo em matas de galeria do Cerrado também podem ser encontradas,
como Colobosaura modesta, Norops brasiliensis e Drymoluber brazilii (Avila et al., 2016).
Além disso, vdérias espécies endémicas de anfibios (e.g. Adelophryne baturitensis e
Adelophryne maranguapensis - Hoogmoed et al., 1994; Rhinella casconi — Roberto et al., 2014;
Proceratophrys ararype Mangia et al., 2018; Pristimantis relictus — Roberto et al., 2022) e
répteis (e.g. Leposoma baturitensis — Rodrigues e Borges, 1997; Atractus ronnie — Passos et al,
2007; Placosoma limaverdorum - Borges-Nojosa et al., 2017; Apostolepis thalesdelemai -
Borges-Nojosa et al., 2017) tém sido descritas e outras aguardam descricdo formal, como
Amphisbaena sp. (Roberto et al., 2014).

As ferramentas de geoprocessamento permitem realizar interpretacdes a partir do cruzamento
de dados geoespaciais temadticos disponiveis, viabilizando a realizacdo de andlises
geoestatisticas e modelagens correlacionando diferentes informagdes. Nessa perspectiva, tais
ferramentas podem contribuir com a interpretagdo dos componentes naturais mais diretamente
relacionados com a distribui¢@o espacial de anfibios e répteis no semidrido brasileiro.

Dentre as estratégias de andlise, destaca-se a modelagem de distribui¢do de espécies (MDE)
como uma ferramenta matematica que relaciona locais de ocorréncias conhecidas com as
condi¢des ambientais nesses locais para inferir a distribuicdo potencial das espécies (Elith e
Leathwick, 2009). Em alguns casos, a transferéncia dos modelos para locais ou cendrios
ambientais distintos dos quais foram ajustados € exigida (Elith; Leathwick, 2009). A abordagem
MDE tem sido aplicada em diversos estudos de ecologia que inclui: o potencial de alcance de
espécies invasoras, os efeitos das mudancas climéticas nas distribui¢des de espécies (Hijmans;
Graham, 2006; Jiménez-Valverde et al., 2011), assim como em reconstru¢des paleoclimaticas
que permitem inferir sobre a histéria filogeografica das espécies (Carnaval; Moritz, 2008;
Silveira et al., 2019; Waltari et al., 2007).

Além da interpretacdo das relacdes entre os componentes ambientais e da distribuicdo de
anfibios e répteis, faz-se necessario também analisar os possiveis elos de ligacdo entre os
ecossistemas imidos que foram responsaveis pela sua atual distribui¢do espacial. Para isso, é
fundamental que sejam correlacionados os dados disponiveis de variacdes climéticas pds-
nedgenas, a configuragdo geomorfoldgica atual e a distribui¢cao da herpetofauna para que se

possa inferir hip6teses de dispersao.
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Dessa forma, o presente trabalho visa interpretar a atual distribui¢do espacial de anfibios e
répteis nos brejos de altitude localizados no setor setentrional do semidrido brasileiro a partir
de dados disponiveis de levantamentos pré-existentes, analisando as caracteristicas ambientais
do habitat desses animais, assim como apresentar hipéteses acerca da dispersao destes grupos
faunisticos considerando dados paleoclimaticos e caracteristicas geomorfoldgicas.

A escolha desse recorte espacial se deve ao fato de se tratar de uma 4rea caracterizada por uma
vasta superficie de aplainamento recoberta por caatingas e que apresenta diversos relevos
residuais de diferentes dimensdes e que abrigam ecossistemas Umidos com ocorréncia
diferenciada de espécies da herpetofauna de forma isolada, constituindo um excelente universo

amostral de isolamento de ambientes imidos dispersos ao longo de um dominio semiérido.
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2 MATERIAL E METODOS

A presente pesquisa visa interpretar a distribuicdo da herpetofauna nos brejos de altitude do
setor setentrional do semidrido brasileiro e como forma de atender aos objetivos foi dividida
em trés etapas: levantamentos bibliograficos e cartograficos; modelagem de distribuicdo de

espécies e sistematizacio dos dados.

2. 1 Levantamentos bibliograficos e cartograficos

a) Levantamentos Bibliograficos

Os levantamentos bibliogréficos constituem etapa de fundamental importancia na pesquisa e
foram divididos a partir de temas especificos, tendo como foco principal artigos publicados em
periddicos internacionais disponiveis nas plataformas SCOPUS e Web of Science. Além destes,
foram consultados artigos e trabalhos técnicos nacionais e banco de teses e dissertagdes
disponiveis em universidades brasileiras.

Inicialmente foram levantados trabalhos que tratam do semidrido brasileiro de forma geral
buscando se entender sua configuracdo ambiental com énfase para aspectos geomorfoldgicos,
climéticos e fitogeograficos. Ainda neste topico, buscou-se analisar o contexto do bioma das
caatingas em relacdo aos biomas vizinhos (amazdnico e floresta atlantica), contribuindo para
uma interpretacao do contexto geral.

Além do contexto ambiental atual, também se fez necessdria uma revis@o bibliografica acerca
da evolucdo paleoambiental regional, de maneira a se compreender a relagc@o entre a evolucao
dos compartimentos geomorfolégicos, as mudangas paleoclimiticas e a organizacao
fitogeografica. Dessa forma, buscou-se analisar a evolugdo das superficies sertanejas recobertas
por caatingas, em relacio aos relevos residuais elevados, que mantém recobrimentos florestais
umidos.

Nessa perspectiva de se analisar a evolugdo paleoambiental do setor setentrional do semidrido
brasileiro, foi realizada uma densa revisdo bibliografica acerca da paleoclimatologia regional,
consultando artigos com diferentes métodos de andlise (Luminescéncia Opticamente
Estimulada, Palinologia, Is6topos de U, Th e O, além de 14C) e em diferentes recortes espaciais
(1. Depositos continentais superficiais; 2. Depdsitos marinhos submersos; e 3. Depdsitos em
ambientes endocarsticos).

Em seguida foi dada énfase a uma revisdo acerca do grupo analisado na presente pesquisa
(herpetofauna) de maneira a compreender seus principais comportamentos € a sua distribuicao

ao longo do semidrido brasileiro. Nessa perspectiva, foram levantados os registros de
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herpetofauna nos brejos de altitude regionais tanto em literatura especializada quanto dados
disponiveis em Colecdes Zooldgicas, principalmente a Cole¢dao Herpetolégica do Nicleo
Regional de Ofiologia da Universidade Federal do Ceard e definidos os individuos que melhor
se adaptam a esses ambientes. Ainda nesse tema, também foi dada énfase a uma revisao sobre
teorias de distribuicao de espécies e trabalhos relacionados ao contexto do semidrido brasileiro.
O 1ltimo direcionamento dado a revisdo bibliografica foi feito para se compreender as técnicas
de modelagens de distribui¢do de espécies e as ferramentas de SIG relacionadas a elas. Dessa
forma, buscou-se compreender as etapas metodoldgicas relacionadas a modelagem e analisar
outros estudos de caso de forma comparativa a se buscar as melhores estratégias de anélise.

b) Levantamentos cartogréaficos

Tendo em vista a necessidade de analisar dados espaciais relacionados a distribuicao espacial
da herpetofauna no setor setentrional do semidrido brasileiro, foi feita uma busca pelos dados
cartograficos (vetoriais e matriciais) disponiveis e que contribuissem com a presente pesquisa.
As bases cartogréficas e mapeamentos teméticos utilizados foram confeccionados e corrigidos
por institui¢des federais como Servigo Geoldgico Brasileiro (CPRM), Instituto Brasileiro de
Geografia e Estatistica (IBGE), Instituto Chico Mendes de Biodiversidade (ICMBio) e Empresa
Brasileira de Pesquisa Agropecudria (EMBRAPA). Foram tomados os devidos cuidados de
uniformizar as referéncias espaciais dos dados levantados, adotando-se a Projecao Cartogréfica
Universal Transversal de Mercator (UTM) e o Datum SIRGAS 2000.

As informagdes relacionadas a altimetria da 4rea de estudo foram obtidas a partir da
interpretacdo de imagens do projeto TOPODATA/INPE, que sdo derivados do processo de
refinamento dos dados Shuttle Radar Topographic Mission (SRTM), em que a resolugdo
espacial original de ~90m € transformada para ~30m por meio do método de krigagem e de
andlises geomorfométricas. As imagens SRTM foram disponibilizadas pela National
Aeronautics and Space Administration (NASA) e refinadas pelo projeto TOPODATA/INPE
(Valeriano, 2005).

Além dos dados cartograficos listados, também foram levantados os dados disponiveis de
registro da herpetofauna para a drea de estudo utilizando-se como base os dados online Global
Biodiversity Information Facility (gbif.org), Sistema de Informagdo sobre a Biodiversidade

Brasileira — SiBBr (https://www.sibbr.gov.br/?lang=pt BR) e SpeciesLink (splink.cria.org.br).

Além desses dados, também foram levantados os dados disponiveis na Colecao Herpetoldgica
do Niucleo Regional de Ofiologia da Universidade Federal do Ceard, que possuem registros

mais especificos para a area de estudo. Todas as informagdes de registros de espécies foram
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espacializadas através da vetorizacdo de pontos com tabelas de atributos especificas, visando

criar um banco de dados georeferenciados aplicdvel a presente pesquisa.

2.2 Modelagem de distribuicao de espécies

A modelagem de distribuicdo de espécies da herpetofauna no setor setentrional do semidrido
brasileiro seguiu 4 etapas convencionais definidas em Cobos et al. (2019): [1] preparacdo dos
dados, incluindo a selecdo de registros de presenca das espécies e varidveis ambientais
preditoras; [2] geracdo de modelos candidatos para selecionar as parametriza¢des que definam
uma complexidade ideal; [3] ajuste dos modelos finais utilizando o método de Maxima Entropia
(Maxent) e transferéncia para cendrios paleoclimdticos e [4] avaliacio da acuricia e
significancia dos modelos finais.

Todos os modelos foram gerados com o software Maxent versdo 3.4.1 (Phillips et al., 2017) em
interface com o ambiente computacional R versdo 4.3.1 (R Core Team 2023). Os scripts
utilizados, descrevendo detalhadamente os procedimentos operacionais das etapas supracitadas
estao disponiveis no repositorio online Github

(https://github.com/AugustoPraciano/SemiaridHerpetofauna) material suplementar.

Maxent é um método de aprendizado de maquina que estima a probabilidade da distribui¢do de
maxima entropia no espago geografico, ou seja, a distribui¢do mais uniforme possivel de uma
espécie, sujeita as restricdes de que os valores esperados das varidveis preditoras sobre os locais
de ocorréncias preditos devem corresponder a sua média empirica (Elith et al., 2011; Phillips,
Anderson e Schapire, 2006). O Maxent retorna um modelo para predizer a adequagdo ambiental
em cada unidade do espagco geogriafico que pode ser entendida como probabilidade de
ocorréncia da espécie ou de forma mais conservadora, como indices de adequacdo de habitat

(Merow, Smith e Silander, 2013).

2. 2.1 Preparacao dos Dados

a) Registros de ocorréncia

Os registros de presenga das espécies analisadas na forma de coordenadas geograficas
decimais foram obtidos a partir de dados primarios da Cole¢ao Herpetoldgica da Universidade
Federal do Ceard. Os espécimes depositados na Cole¢cao foram coletados entre 1968 e 2024

utilizando diferentes metodologias (por exemplo, busca ativa e armadilhas de queda) em


https://github.com/AugustoPraciano/SemiaridHerpetofauna
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ambientes localizados nos planaltos da Ibiapaba e do Araripe e nos maci¢os de Baturité,
Maranguape, Aratanha, Meruoca e Uruburetama. A distribui¢do de espécimes selecionados fora
dos enclaves imidos da Caatinga (por exemplo, na superficie de planicie baixa e na regido
costeira), bem como sua distribui¢do em biomas adjacentes (Amazdnia, Cerrado e Mata
Atlantica), também foi utilizada para aprimorar a modelagem. Registros duplicados e
espacialmente correlacionados foram removidos para garantir uma separa¢do compativel com
a resolucdo espacial das varidveis ambientais preditoras (minimo de um registro por célula da
grade).

Trinta e quatro espécies da herpetofauna em enclaves umidos foram selecionadas e divididas
entre trés grupos taxondmicos, assim, cada grupo foi modelado como uma entidade tnica
representativa dos sapos (Amphibia), lagartos (Squamata) e serpentes (Squamata), que tiveram
102, 117 e 104 registros de presenca qualificados para a calibracio dos modelos,
respectivamente. Esses grupos foram selecionados devido a sua distribuicdo restrita aos
enclaves umidos da regido semidrida, embora algumas espécies sejam endémicas (por exemplo,
Adelophryne maranguapensis, Pristimantis relictus) e outras apresentem distribui¢do disjunta
entre os enclaves isolados, mas também ocorram em outros biomas (por exemplo,

Odontophrynus carvalhoi e Chironius exoletus).

b) Variaveis Preditoras

Inicialmente foram obtidas 15 varidveis biocliméticas do banco de dados WorldClim
2.1 (Fick e Hijmans, 2017), excluindo as quatro (4) que combinam temperatura e precipitagao
devido as descontinuidades espaciais identificadas (Escobar et al., 2014). As varidveis
apresentam valores médios para os anos 1970-2000 (clima atual) e resolucdo espacial de 30
segundos de arco (~1 km no equador).
Separamos conjuntos de varidveis independentes que tiveram um coeficiente de correlacao de
Spearman’s [tho| < 0.7. Esse limiar ¢ um bom indicador para quando a colinearidade comega a
distorcer a estimativa do modelo, bem como a sua capacidade preditiva (Dormann et al., 2013).
A partir destes, selecionamos o conjunto que permitiu relacionar o maior nimero de varidveis
independentes. Dessa forma, do conjunto inicial de 15 varidveis preditoras, foram selecionadas
apenas seis (6): Isotermalidade (Bio3), Temperatura Maxima do Més Mais Quente (Bio5),
Amplitude Térmica Anual (Bio7), Precipitacdo Anual (Bio12), Precipitacdo do Més Mais Seco
(Bio14), Sazonalidade da Precipitacdo (Biol5). Os procedimentos operacionais para sele¢cdo

das variaveis preditoras sdo detalhados no Script R — Al.1 (material suplementar).
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2. 2.2 Modelos Candidatos

Para selecionar os parametros que definem a complexidade ideal para a MDE de cada grupo
taxonOmico e, por consequéncia, produzem os melhores modelos, foram criados modelos
candidatos usando a fun¢do “kuenm cal” do pacote “kuenm” da biblioteca R (Cobos et al.,
2019). Os modelos candidatos foram criados com vérias combinagdes de multiplicadores de
regularizacdo (RM) e classes de recursos (FC) (Phillips, Anderson e Schapire, 2006; Phillips e
Dudik, 2008). O ajuste especifico dos parametros que controlam a complexidade do modelo
para cada grupo de espécie (Species-specifictuning) melhoram o desempenho dos modelos
Maxent, evitando o sobreajuste e, portanto, melhorando a transferibilidade dos modelos para
outros cendrios espaciais ou temporais (Anderson e Gonzalez JR., 2011; Warren e Seifert,
2011). Ao todo, foram gerados 527 modelos candidatos para cada grupo taxondmico,
combinando dezessete (17) valores de RM (0.1 - 1 em intervalos de 0.1; 2 — 6 em intervalos de
I; 8 e 10) e 31 combinagdes de FC (todas possiveis), detalhadas no Script R — A1.2 (material
suplementar).

A funcdo “kuenm_ceval” do pacote “kuenm” da biblioteca R foi utilizada para avaliar os
modelos candidatos e selecionar os parametros 6timos para modelagem (Cobos et al., 2019).
Essa selecdo foi baseada em trés critérios em ordem de prioridade: [1] significancia estatistica
utilizando partial-area ROC (Peterson, Papes; Soberdn, 2008) (100 iteracdes e S0 por cento dos
dados para bootstrap); [2] A menor taxa de Omissdao E < 5%; [3] o critério de informacgdo de
Akaike representado pelos valores de delta AICc < 2 foram utilizados para selecionar modelos

de complexidade apropriada (Warren e Seifert, 2011).

2. 2. 3 Ajuste e transferéncias dos modelos finais

Os modelos finais foram ajustados para os conjuntos de dados de ocorréncia de espécies e
condic¢des climéticas atuais (1970-2000) com as parametrizacdes sugeridas na avaliagdo dos
modelos candidatos. Cada modelo resultou de uma média de 10 replicacdes, dos quais, 25%
dos registros de treino foram separados para avaliacdo interna (AUC train) e os demais 75%
foram utilizados no treinamento, com reposicdo ao final de cada replicagdo. A validacdo
cruzada foi aplicada para avaliar o desempenho preditivo nos dados retidos em cada rodada.
Utilizou-se a fun¢do "maxent" da biblioteca R "dismo" (Hijmans et al., 2021) para ajustar os

modelos Maxent.
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As varidveis paleoclimdticas foram obtidas no banco de dados on-line do WorldClim 1.4
(HIJMANS et al., 2005), disponiveis para o Holoceno Médio (MH - aproximadamente 6 mil
anos), Ultimo Maximo Glacial (LGM - aproximadamente 18-21 mil anos) e Ultimo Interglacial
(LIG - aproximadamente 120 mil anos).

As estimativas da distribuicdo paleoclimdtica das espécies foram baseadas no Modelo
Climatico Global (MCG), MIROC-ESM (Watanabe et al., 2011) pertencentes ao banco de
dados do CMIPS5. O modelo MIROC-ESM inclui simulagdes de processos ecoldgicos, como
dinamica da vegetacdo e ciclagem de carbono terrestre (Silva et al., 2019).

As informacdes sobre dados climaticos do LIG s@o baseadas em Otto-Bliesner et al., (2006).
Utilizamos varidveis preditoras com resolu¢do de 30 segundos de arco (~1km no equador) para
transferéncia dos modelos para o cendrio do MH e LIG e 2,5 minutos de arco (~4.5 km no
Equador) para LGM, que sdo as resolu¢des maximas disponiveis. Todas as configuracdes de

modelagem estdao detalhadas no Script A1.3 (material suplementar).

2. 2. 2 Avaliacao dos Modelos Finais

O desempenho e a significincia dos modelos finais foram avaliados com os registros de
espécies obtidos das bases de dados online Global Biodiversity Information Facility (gbif.org)
e SpeciesLink (splink.cria.org.br). Para evitar a autocorrelacdo espacial, foram selecionados
apenas registros a uma distancia minima de 1 arco-minuto (~2 km) dos registros de espécies
usados na calibragdo dos modelos. A partial-area ROC (pROC), uma modificagdo da AUC
tradicional foi utilizada para avaliar os modelos (Peterson, Papes; Soberon, 2008). Essa
abordagem corrige algumas limitagdes conhecidas da AUC tradicional quando aplicada em
modelos de apenas-presenca (Lobo, Jiménez-Valverde e Real, 2008).

Para cada modelo foi calculada a AUC ratio (AUC parcial dividida pela sua expectativa
aleatoria) com limiar de taxa de omissao admitida de 5%. Valores de AUC ratio < 1 refletem
previsoes indistinguiveis das aleatdrias; A relacdio AUC > 1 indica previsdes melhores do que
aleatérias (Peterson, Papes; Soberén, 2008). A significancia estatistica foi obtida por
replicagdes bootstrap (100 iteracdes e 50 por cento dos dados para bootstrap). De forma
complementar a taxa de omissdo também foi calculada. Foram utilizadas as funcdes “pROC’ e
“omission_rate” do pacote “Ntbox” da biblioteca R (Osorio-Olvera et al., 2020). Os
procedimentos de avaliacdo dos modelos estdo detalhados no Script R — Al.4 (material

suplementar).
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Os modelos foram transferidos com a configuracdo “extrapolation” e “clamping”. Ou seja, a
resposta em dreas com ambientes diferentes daqueles da drea de calibracdo € fixada nos niveis
apresentados na periferia do espaco ambiental de calibracdo. Para avaliar o risco de
extrapolagdo, foi utilizada a fungdo “kuenm mmop” do pacote “kuenm” da biblioteca R (ver
Apéndice A1.5) (Cobos et al., 2019). A funcdo em questdo é responsavel pelo célculo do
chamado “Mobility Oriented-Parity” (MOP). Essas camadas indicam areas onde hé riscos
estritos de extrapolacdo nas camadas de projecdo. As camadas de MOP estdo disponiveis no

material suplementar (ver Apéndice A2).

2. 3 Sistematizacao dos dados

A partir dos dados levantados acerca do contexto ambiental e paleoambiental do bioma das
caatingas, das mudancas paleoclimdticas no semidrido brasileiro, da distribuicdo espacial da
herpetofauna e sua relagdo com os parametros ambientais atuais, € dos dados gerados com as
modelagens de distribuicdo de espécies da herpetofauna, a pesquisa entra em sua fase de
sistematizacao de dados e elaboragdo do relatério final.

Nessa etapa foi prevista a elaboracao do artigo a ser submetido a um periddico internacional. O
artigo previsto apresenta os resultados das modelagens da distribuicdo da herpetofauna nos
brejos de altitude do setor setentrional do semidrido brasileiro a partir dos parametros
paleoclimaticos analisados e dos aspectos ambientais considerados nos locais de ocorréncia das
espécies. Esse artigo foi submetido em 06 de maio de 2025 a revista Journal of Arid

Environment.

3 REVISAO DO PALEOCLIMA DO SEMIARIDO BRASILEIRO

Dentre os importantes resultados da pesquisa, destaca-se a densa revisdo paleoclimatica
realizada com foco no semidrido brasileiro. Informacdes paleocliméticas sistematizadas
referentes ao Quaterndrio sdo fundamentais para se interpretar a evolu¢do ambiental (Fletcher;
Thomas, 2010), contribuindo para estudos de ciéncias naturais. As regides tropicais sdo as
principais fontes de calor sensivel da atmosfera sendo fundamentais na reconstru¢dao
paleoclimatica (Wang et al, 2004).

A partir do Nedgeno o semidrido brasileiro passou a apresentar clima preferencialmente seco

(Harris; Mix, 2002), com importantes variagdes para periodos mais umidos a partir do
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Pleistoceno Superior (Behling et al., 2000; Wang et al., 2004). Tais variagdes sdo muito
relevantes em termos de mudancgas na pedogénese e na configuragcdo dos ecossistemas,
condicionando expansdo dreas de florestas imidas e retragdo das caatingas (Azevedo et al.,
2021). A existéncia dessas areas mais Umidas foi de fundamental importancia na dispersao de
espécies entre ecossistemas umidos (Pinaya et al., 2019; Dupont et al., 2010).

Dessa forma, uma andlise detalhada das pesquisas relacionadas as variacdes paleocliméticas no
semidrido brasileiro contribui significativamente no entendimento da evolucio paleoambiental
dessa drea, fornecendo importantes subsidios para interpretagdes evolutivas nas dreas de estudo
como a ecologia, geomorfologia e pedologia.

Buscando sistematizar o conhecimento acerca da paleoclimatologia do semidrido brasileiro, é
apresentada uma revisdo das pesquisas publicadas a partir das andlises de testemunhos com
interpretacdo de proxies climaticos em ambientes continentais (endocérsticos e lacustres) e
marinhos e ndo climdticos em dreas continentais, com énfase no Pleistoceno Superior e

Holoceno.

3. 1 Método de sistematizacio dos dados bibliograficos

A revisao de dados paleoclimaticos foi elaborada a partir de levantamentos bibliograficos em
artigos que produziram informagdes referentes a paleoclimatologia do Nordeste brasileiro, com
énfase ao seu setor semidrido e adjacéncias. Foram consultados trabalhos disponiveis nas
plataformas SCOPUS e Web of Science, além de buscas aleatdrias por meio do Google Scholar.
Tendo em vista a natureza metodoldgica das pesquisas consultadas, os artigos foram divididos
entre aqueles que utilizaram proxies climaticos e outros com proxies nao climéticos. Os proxies
climaticos adotados em pesquisas sdo aqueles que associam diretamente condi¢oes
paleoclimaticas através do uso de técnicas robustas (e.g., andlises isotOpicas), desta forma,
foram analisados dados proxies em ambientes cdrsticos, interpretagdes palinoldgicas em
planicies lacustres e depdsitos no talude continental. Os proxies nao climdticos se referem a
pesquisas em ambientes continentais que correlacionam datagdo de depdsitos aluviais, edlicos
e coluviais com contextos paleoclimaticos inferidos a partir de evidéncias geomorfoldgicas.

A revisao bibliogréfica (Tabelas 1 e 2) buscou analisar os artigos extraindo informagdes basicas
como os métodos analisados, a localizacdo geogréfica das pesquisas (Figura 1), os resultados
em termos de dados paleoclimdticos (ocorréncia de climas imidos ou secos) e as principais

discussdes com dados paleoclimaticos globais.
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Cabe destacar que os trabalhos consultados geraram informacdes a partir de diferentes métodos
de andlise, tais como a andlise de pdlen, carvao, carbono 14, fluorescéncia e difracao de raio x,
isétopos estdveis, andlise de foraminiferos, luminescéncia opticamente estimulada,
termoluminescéncia e outros. A ideia central desse artigo € fazer um levantamento regional dos
dados disponiveis para se identificar registros e tendéncias paleoclimdticas em um contexto
regional que sirva de base para que pesquisadores das geociéncias ou ci€ncias bioldgicas

possam fazer anélises especificas.
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Figura 1 — Distribuicdo espacial dos artigos revisados sobre paleoclimatologia do NE brasileiro
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Tabelal - Lista de artigos com proxies climéticos referente a Figura 1

Id Artigo Locais de Analise Proxie Climatico
1 | Wang et al. 2004 Ambientes Endocérsticos Sim
2 | Utida et al. 2020 Ambientes Endocdrsticos Sim
3 | Auler et al, 2004 Ambientes Endocarsticos Sim
4 | Wendt et al, 2019 Ambientes Endocarsticos Sim
5| Cruz et al, 2009 Ambientes Endocarsticos Sim
6 | Novello et al, 2012 Ambientes Endocarsticos Sim
7 | Auler; Smart, 2001 Ambientes Endocarsticos Sim
8 | Auler et al, 2004 (2) Ambientes Endocarsticos Sim
9 | Barreto, 2010 Ambientes Endocarsticos Sim

10 | Strikis et al, 2015 Ambientes Endocarsticos Sim

11 | Behling et al, 2000 Depésitos da Plataforma Sim

12 | Dupont et al, 2010 Depésitos da Plataforma Sim

13 | Nace et al, 2014 Depésitos da Plataforma Sim

14 | Venancio et al, 2020 Depésitos da Plataforma Sim

15 | Souza et al, 2022 Depésitos da Plataforma Sim

16 | Zhang et al, 2015 Depésitos da Plataforma Sim

17 | Venancio et al, 2020 Depésitos da Plataforma Sim

18 | Arz et al, 1998 Depésitos da Plataforma Sim

19 | Weldeab et al, 2006 Depésitos da Plataforma Sim

20 | Jaeschke et al, 2007 Depésitos da Plataforma Sim

21 | Campos et al, 2019 Depésitos da Plataforma Sim

22 | Bouimetarhan et al, 2018 Depésitos Continentais Superficiais Sim

23 | De Oliveira et al, 1999 Depésitos Continentais Superficiais Sim

24 | Montade et al, 2014 Depésitos Continentais Superficiais Sim

25 | Moraes et al, 2022 Depésitos Continentais Superficiais Sim

26 | Passenda et al, 2005 Depésitos Continentais Superficiais Sim

27 | Sifeddine et al, 2003 Depésitos Continentais Superficiais Sim

28 | Mulitza et al, 2017 Depésitos Continentais Superficiais Sim

29 | Denver et al, 1987 Dep6sitos Continentais Superficiais Sim

30 | Pessenda et al, 2010 Dep6sitos Continentais Superficiais Sim

31 | Utida et al, 2019 Depésitos Continentais Superficiais Sim

Tabela 2 - Lista de artigos com proxies nao climéticos referente a Figura 1

Id

Artigo

Locais de Analise

Proxie Climatico

1

Tsoar et al. 2009

Depésitos Continentais Superficiais

Nao

2

Maia et al. 2011

Depésitos Continentais Superficiais

Nao

25
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3 | Santos; Barreto, Suguio, 2012 Depésitos Continentais Superficiais Nio
4 | Sousa et al, 2023 Depésitos Continentais Superficiais Nio
5 | Fonséca et al, 2020 Depésitos Continentais Superficiais Nio
6 | Lima et al, 2023 Depésitos Continentais Superficiais Nio
7 | Zular et al, 2018 Depésitos Continentais Superficiais Nio
8 | Meloscotti et al, 2021 Depésitos Continentais Superficiais Nao
9 | Meloscotti et al, 2023 Depésitos Continentais Superficiais Nao
10 | Souza et al, 2023 Depésitos Continentais Superficiais Nao
11 | Listo et al, 2023 Depésitos Continentais Superficiais Nao
12 | Barreto, 1996 Depésitos Continentais Superficiais Nao

3. 2 Indicadores paleoclimaticos

Conforme destacado anteriormente, a presente revisdo bibliografica se baseou em trabalhos
publicados a partir de pesquisas realizadas no ambito da regiao Nordeste do Brasil, que geraram
informacdes, a partir de diferentes dados multi-proxie acerca da paleoclimatologia regional.
Nessa perspectiva, foram consultados 43 trabalhos, 31 com proxies climaticos (10 em
ambientes cdrsticos, 10 em depdsitos lacustres e 11 em depdsitos na plataforma continental) e

12 com proxies ndo climdticos em ambientes continentais.

3. 2.1 Indicadores Endocarsticos

Os sistemas de cavernas constituem ambientes Unicos para a deposi¢do e preservacdo de
sedimentos de acdes intempéricas e de bioturbagdes, constituindo importantes arquivos de
evolucdo das paisagens (Laureano et al, 2016). Os depdsitos precipitados de carbonato de célcio
dos espeleotemas se destacam como excelentes indicadores de variagOes paleoclimaticas
(Henderson, 2006), podendo ser datados a partir de métodos como pela razdo isotpica de
Oxigénio e Carbono (McDermott, 2004), pelo método U-Th (Edwards, 1987) e por 87Sr/86Sr
(Banner, 2004).

No Nordeste brasileiro essas pesquisas t€m sido realizadas em ambientes carsticos da provincia
Sao Francisco (Bacias de Irecé e Uma-Utinga de idade Proterozoica), na Bahia, e provincia
Borborema (Bacia Potiguar de idade Mesozoica), no Rio Grande do Norte, que representam as
morfologias endocdérsticas mais desenvolvidas da regido, preservando importantes registros
paleoclimaticos na formacdo de seus espeleotemas. Um aspecto interessante desse universo
amostral € que ele se encontra dentro do atual poligono do semidrido brasileiro, enquanto que

outros proxies analisados estdo no entorno imediato.
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Nessa perspectiva foram consultados dez trabalhos (Wang et al. 2004; Utida et al. 2020; Auler
et al, 2004a; Wendt et al, 2019; Cruz et al, 2009; Novello et al, 2012; Auler; Smart, 2001; Auler
et al, 2004b; Barreto, 2010 e Strikis et al, 2015) que analisaram depdsitos em espeleotemas a
partir de métodos de U/Th, e is6topos de 13C, 180 e 87Sr, cujos resultados principais acerca
da paleoclimatologia abrangem informacdes do Holoceno e Pleistoceno Superior, atingindo até

os ultimos 210ky (Figura 2).

Figura 2 — Dados da revisdo paleoclimadtica referente a proxies de ambientes carsticos
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3. 2. 2 Indicadores Palinolégicos

Estudos palinolégicos constituem ferramenta de fundamental importancia na reconstituicao
paleoambiental, tendo vista a possibilidade de interpretacdo de sequéncias de depdsitos
sedimentares permitindo a comparacdo entre os palinomorfos fosseis e os tdxons atuais,
consentindo uma interpretacio da reconstru¢do da vegetacdo do passado e as possiveis
variagOes climaticas relacionadas (Salgado Labourial, 2001). Essa técnica de analise tem sido
aplicada em diferentes contextos ambientais do semidrido brasileiro, tais como ambientes
lacustres e até mesmo em registros marinhos ao longo da plataforma continental, e constituem

importantes elementos na interpretacdo peleoclimdtica regional uma vez que permitem
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identificar diferentes contextos fitogeograficos, relacionados com ambientes imidos, e suas
respectivas idades a partir de métodos de 14C.

Esses registros palinolégicos foram consultados em 10 artigos (Bouimetarhan et al, 2018; De
Oliveira et al, 1999; Montade et al, 2014; Moraes et al, 2022; Passenda et al, 2005; Sifeddine
et al, 2003; Mulitza et al, 2017; Pessenda et al, 2010; Utida et al., 2019). Is6topos de carbono
analisados em solos carbondticos também geraram dados paleocliméticos regionais (Denver et

al, 1987). Os resultados encontram-se disponiveis na figura 3.

Figura 3 — Dados da revisdo paleoclimdtica referente a dados de palinologia
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3. 2. 3 Indicadores Marinhos

A margem equatorial brasileira, no seu trecho com influéncia semidrida apresenta, desde a
década de 1990, estudos em testemunhos sedimentares coletados no talude continental
associado as Bacias Sedimentares do Ceard, Potiguar e Barreirinhas. Este setor eminentemente
deposicional preservou um rico acervo paleoclimatico diretamente associado a presenca de
sucessOes de camadas terrigenas e marinhas. As primeiras estdo relacionadas a pulsos de
sedimentacdo terrigena (Arz et al., 1998; 1999a; Zhang et al., 2015) durante fases timidas no

ultimo glacial (entre o MISS e 2), as quais estdo associadas a momentos de maiores indices de
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precipitacdo (Zhang et al., 2017), migracdo da ZCIT mais para o sul (Portilho-Ramos et al.,
2017; Venancio et al., 2020) e enfraquecimento da AMOC/Corrente Norte do Brasil (Venancio
et al., 2018; Meier et al., 2021).

Como proxies paleoclimdticos e/ou paleoambientais que comprovam essas fases imidas nos
sedimentos estdo, por exemplo, as razdes Ti/Ca; Fe/Ca (Arz et al., 1999b), REEs (Sousa et al.,
2022) e os polens (Behling et al., 2000). Especificamente para a compreensdo da interacao
oceano-atmosfera (e.g., temperatura, intensidade de corrente, posicionamento da ZCIT),
destacam-se os proxies oD, razao Pa/Th (Mulitza et al., 2017), 6180 (Venancio et al., 2018),
Mg/Ca (Venancio et al., 2020). Em relacdo as datacgoes, elas sao predominantemente realizadas
nas carapacas de foraminiferos utilizando o radiocarbono.

A sistematizacdo dos dados paleoclimaticos levantados pela interpretacdo dos depdsitos
marinhos submersos concentra dados a partir dos ultimos 70ky (Figura 4), indicando contextos
timidos associados a ciclos deposicionais de origem continental. A figura 5 apresenta uma

sintetizacdo dos dados apresentados com proxies climaticos.

Figura 4 — Dados da revisdo paleoclimdtica referente a dados de depdsitos submersos na
plataforma continental.
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Figura 5 — Sistematizacdo dos resultados de paleoclimas do semidrido brasileiro a partir de
proxies climdticos.
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3. 2. 4 Dados a partir de proxies nao climaticos

Alguns trabalhos consultados indicam resultados acerca de contextos paleocliméticos
analisados a partir de proxies ndo climéticos, sobretudo relacionados ao uso de Luminescéncia
Opticamente Estimulada (LOE), termoluminescéncia e 14C. Como recortes espaciais desses
estudos destacam-se ambientes dunares do litoral setentrional do NE, planaltos umidos,
ambientes estuarinos, planicies fluviais e depositos edlicos do rio Sao Francisco, além de alguns
estudos de paleosolos dispersos pelo semidrido.

Nesses trabalhos a interpretacao paleoclimética se deve a correlagcdes entre depdsitos aluviais,
eluviais e coluviais (Santos; Barreto, Suguio, 2012; Sousa et al, 2023; Fonséca et al, 2020; Lima
et al, 2023; Zular et al, 2018; Souza et al, 2023; Listo et al, 2023) e edlicos (Barreto, 1996;
Tsoar et al. 2009; Maia et al. 2011; Meloscotti et al, 2021; Meloscotti et al, 2023; De Oliveira
et al, 1999) com contextos paleocliméticos inferidos a partir da datacdo dos depdsitos.

Esses trabalhos correlacionam contextos paleoclimaticos com depdsitos aluviais indicando
mudancas nos sistemas deposicionais e de incisao fluvial, andlises pedoldgicas utilizadas para
interpretar paleossolos ou processos pedogenéticos pretéritos, datacdes de sedimentos coluviais
indicando possiveis relacdes paleocliméticas com eventos de coluvionamento.

No caso das datagdes de geragdes de dunas no litoral setentrional do NE as interpretacdes

correlacionam climas mais secos maior acdo edlica (Maia et al. 2011), justificando as diversas
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geragOes, enquanto climas imidos indicam fases de fixacdo de dunas (Tsoar et al. 2009). No
contexto dos campos de dunas no interior do continente (Dunas do Sao Francisco) as geracdes
de dunas foram interpretadas a partir de sequencias de depdsitos aluviais do rio Sao Francisco
em contextos climdticos imidos, cujo material foi posteriormente sujeito a acdo edlica

(Meloscotti et al, 2021; Meloscotti et al, 2023; Barreto, 1996).

Figura 6 — Sistematizacao dos dados paleoclimaticos a partir de depdsitos continentais com uso
de proxies nao climaticos no Nordeste brasileiro.
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Alguns desses resultados possuem incoeréncia com os dados paleocliméticos de proxies
climaticos, conforme apresentado anteriormente e isso provavelmente estd relacionado a
generalizagdes interpretativas de cardter regional tendo como base eventos locais.

Os depésitos sedimentares superficiais constituem elemento de fundamental importancia na
interpretacdo paleoambiental do Nordeste brasileiro. O principal depdsito sedimentar cenozoico
regional é representado pelo Grupo Barreiras, que através de interpretagdes morfoestratigraficas
estabeleceu-se uma idade preferencial do Nedgeno, porém, estudos de laterizacdo do Grupo
Barreiras (Lima, 2010) indicam que estes podem ser até mais antigos, indicando ambientes mais
umidos anteriores ao Mioceno, que foi o periodo de intensificagcdo da semiaridez regional

(Harris; Mix, 2002). Apesar de muito relevantes para estudos paleoambientais regionais,
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interpretagcdes paleocliméticas do Tercidrio ndo serdo apresentadas nos resultados do presente
trabalho, tendo em vista as limitacdes temporais dos métodos de datagdo. Dessa forma, a
presente revisdo concentra dados levantados referentes ao final do Pleistoceno e Holoceno a
partir dos recortes espaciais anteriormente apresentados.

A figura 7 apresenta uma sintetizacdo das informac¢des de paleoclima no semidrido brasileiro a
partir dos levantamentos de dados com proxies climédticos e ndo climdticos, de maneira que se

possa realizar andlises comparativas.

Figura 7 — Sistematizacio dos dados paleoclimadticos a partir de depdsitos continentais com uso
de proxies climaticos e ndo climéticos no Nordeste brasileiro.
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Abstract

The Brazilian semi-arid housing the Caatinga biome, located between two humid
biomes (Amazon and Atlantic Forests) and it is a region characterized by the presence of
isolated humid environments, which represent important habitats for herpetofauna. This
region underwent climate change in the Quaternary, with repercussions on the spatial
distribution of humid forests. This study analyzed the distribution of herpetofauna species
groups adapted to the humid enclaves of the Brazilian semiarid region based on species
distribution modeling, focusing on the Last Interglacial (~120 kyr), Last Glacial
Maximum (~22 kyr) and Middle Holocene (~6 kyr) periods. Paleoclimatic data available
in WorldClim 1.4 were used in the study. The models showed good discriminatory
capacity according to the groups analyzed (maximum temperature of the hottest month
for lizards and snakes and annual precipitation for anurans), in addition to the high rainfall
totals, which were important for all groups. Amphibians were more dependent on humid
ecosystems, with their distribution impacted by drier periods. Lizards and snakes were
more adaptable, with a greater distribution in these drier scenarios. These species had
their range contracted between 35% (lizards) and 61% (snakes) in LIG, while amphibians
had their range contracted by 73% compared to the current context.

Keywords: Species Distribution Modeling; Caatinga Biome; Quaternary Climate

Change.
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1. Introduction

The Brazilian semi-arid region, situated in the northeastern sector of the country,
is a tropical semi-arid zone of low latitudes, of azonal character, where the caatingas
domain is located, representing the largest continuous area of seasonally dry forests [1].
It is also noteworthy for its representation of the region with the greatest diversity of
natural frameworks in the Brazilian intertropical context [2]. This region is considered to
be most vulnerable to climate change in the context of South America, due to its strategic
position in terms of Quaternary records of environmental change [3].

The current landscapes of the Brazilian semi-arid region have been shaped by
natural processes influenced by the semi-arid climate, which has been dominant since the
Neogene [4], interspersed with limited wet periods [5]. It has been demonstrated that this
behavior has been responsible for changes in natural dynamics, with repercussions for
pedogenetic, hydrological, morphogenetic and phytoecological processes [6]. This
environmental history has resulted in a landscape marked by low semi-arid planning
surfaces (“Sertaneja” surface - <300m) with humid and sub-humid elevated reliefs
(residual mountains - 600-1,000m).

The altitude and geographical position of these mountains justify orographic
rainfall and mild temperatures, which condition exceptional environments with annual
rainfall totals of more than 1,000mm, while the lowered surfaces have values of between
400 and 800mm. These humid/sub humid mountains, also known as “brejos de altitude”,
are covered by evergreen ombrophilous forest and are scattered throughout the semi-arid
hinterlands, forming topographically elevated surfaces of varying dimensions that are
subject to the influences of high altitude mesoclimates.

Despite the prevalence of semi-aridity from the Neogene onwards, significant
climatic shifts occurred in the Brazilian Northeast, characterized by shorter periods of
humidity. These shifts were particularly significant in terms of environmental change,
contributing to the expansion of forested ecosystems and the retraction of caatingas [7].
The precise extent of the expansion of these forested areas remains to be determined;
however, their occurrence was of fundamental importance in the dispersal of species
between humid ecosystems [6], as well as for their isolation, such as that of herpetofauna.

Currently, 226 species of amphibians and 403 species of reptiles have been
recorded in the Northeast region of Brazil [8]. Of these, approximately 243 species have

been documented in the Caatinga, of which 61 are amphibians (57 anurans and four
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cecilians) and 182 are reptiles (three crocodilians, seven chelonians, 11 amphisbaenians,
48 lizards and 113 snakes) [9]. The herpetofauna of the semi-arid region, particularly
within the Caatinga biome, exhibits a notable degree of endemism, with estimates ranging
from approximately 12% for amphibians to 37% for lizards [10].

In the Brazilian semi-arid, certain species of herpetofauna demonstrate a marked
preference for occupying the humid environments located in the residual mountains
(>600m). These humid environments provide optimal humidity and temperature
conditions, as well as levels of rainfall that exceed 1,200 mm/year. These species are
distinguished as bioindicators of humid environments, and the analysis of their spatial
distribution can significantly contribute to the evolutionary biogeographical
interpretation of the forested environments of the Brazilian semi-arid region [11].

The humid mountains of this region have a high species richness and a high rate
of endemism [12]. Of the 57 amphibian species and 126 reptile species found in Ceard,
approximately 55% are found in these areas [13]. The humid mountains provide shelter
for a relict fauna, where species typical of the Atlantic Forest (e.g. Leptodactylus
natalensis, Proceratophrys renalis and Strobilurus torquatus; [9]) and the Amazon (e.g.
Amphisbaena anomala, Rhinella dapsilis and Sibon nebulata; [9, 14]) or even species
common to both forest biomes (e.g. Kentropyx calcarata and Xenopholis undulatus; [9]).
Species with a distribution in Cerrado gallery forests can also be found, such as Norops
brasiliensis and Drymoluber brazilii [15]. In addition, several endemic species of
amphibians (e.g. Adelophryne baturitensis and Adelophryne maranguapensis - [16];
Rhinella casconi - [9]; Proceratophrys ararype [17], 2018; Pristimantis relictus - [18])
and reptiles (e.g. Leposoma baturitensis - [19]; Atractus ronnie - [20]; Placosoma
limaverdorum - [21]; Apostolepis thalesdelemai - [22]) have been described and others
await formal description, such as Amphisbaena sp. [9].

Knowing the geographic distribution of species and how it changes over time is
essential to characterize their evolutionary history and assess their vulnerabilities,
especially for amphibians and reptiles, groups that are extremely threatened with
extinction on the planet [23]. Among the available analysis strategies, Species
Distribution Modeling (SDM) is a mathematical tool that relates locations of known
occurrences with the environmental conditions in those locations to infer the potential
distribution of species [24]. The application of SDM in biogeographic studies has enabled

the assessment of the effects of climate change [25, 26]. Furthermore, SDM has been



36

utilized in paleoclimatic reconstructions, thereby facilitating the inference of the
phylogeographic history of species [26].

The objective of this study is to analyze the distribution of herpetofauna species
groups adapted to semi-deciduous to humid environments in the northern sector of the
Brazilian semi-arid region (Figure 1). The focus is on the upper Pleistocene (Last
Interglacial ~120 kyr and Last Glacial Maximum ~22 kyr) and Middle Holocene (~6 kyr),
based on paleoclimatic data available in WorldClim 1.4 [27].

2. Methods
2.1 Study Area

The study area is located on a passive tectonic margin that encompasses two
significant structural provinces in Brazil (Borborema and Parnaiba Provinces). The
Borborema Province is distinguished by a complex lithostructural mosaic, comprising
metamorphic rocks of Archean and Paleoproterozoic origin, plutonic rocks of
Neoproterozoic provenance, and sedimentary basins of Mesozoic age. The Parnaiba
Province is a vast Paleozoic sedimentary basin, which in the study area represents the
Ibiapaba plateau and the western lowered sectors.

During and after the opening of the Atlantic Ocean in the upper Cretaceous
period, this entire region experienced widespread uplift related to the rift phase and
subsequent flexural uplifts [28]. From the Cenozoic epoch onwards, denudational actions
began to exert a dominant influence on regional morphogenesis, with differential erosion
being the primary agent responsible for sculpting the reliefs of this region. This process
elucidates the pervasive preservation of residual topography and high environments
above the low planning surfaces.

Regional denudation intensified from the Miocene onwards, with climatic
aridification [4], and was responsible for formation of the final stage of the current
geomorphological configuration, characterized by vast low planning surfaces (Sertaneja
surface), with elevations of less than 300m, interspersed with residual mountains (600-
900m) of varying size and shape (with sedimentary and crystalline rocks).

This area has a preferably semi-arid climate with annual rainfall totals ranging
from 400-800mm on the dry plateau surfaces and exceeding 1,000mm in the humid
sectors of the plateaus and some coastal areas. In paleoclimatic terms, semi-aridity has

predominated regionally since the Neogene [4], interspersed with shorter wet periods [5].
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This climatic and paleoclimatic context was responsible for the regional
morphopedological evolution.

In the context of biogeography, the region is distinguished by the presence of the
caatinga domain (xeric vegetation), interspersed with enclaves of humid ombrophilous
forests situated within the somite sectors of the plateaus (humid forest). These
environments constitute the focal point of the present modelling analysis. These isolated
humid ecosystems underwent cycles of expansion and retraction in response to the
paleoclimatic variations that characterized the Quaternary period.

These high-altitude rainforests in NE Brazil are classified as the Northeastern
Atlantic Forest and are influenced by the Amazon biome as well as the Atlantic

Rainforest, which makes them different from the rest of the Brazilian Atlantic Rainforest.

2.2. Herpetofauna distribution data

The presence records of the species groups were obtained from primary data in the
Herpetological Collection of the Federal University of Ceard, and are expressed in the
form of decimal geographic coordinates. The specimens deposited in the Collection were
collected between 1968 and 2024 using different methodologies (e.g. active search and
pitfall traps) in environments located on Ibiapaba and Araripe plateaus and Baturité,
Maranguape, Aratanha, Meruoca and Uruburetama massifs. The distribution of
specimens of the selected species outside the humid mountains (for example, in the low
planning surface and the coastal region), as well as their distribution in adjacent biomes
(Amazon, Cerrado and Atlantic Forest), was also utilized to enhance the modelling.

Duplicate and spatially correlated records were removed for a separation
compatible with the spatial resolution of the predictor environmental variables (minimum
of one record per grid cell).

Thirty-four representative herpetofauna species were selected and combined into
three functional groups: Anura (Amphibia), lizards (Squamata) and snakes (Squamata),
which had 102, 117 and 104 presence records qualified for model calibration,
respectively. These groups were selected due to their restricted distribution in the humid
mountains of this semi-arid region, although some species are endemic (e.g. Adelophryne

maranguapensis, Pristimantis relictus) and others have a disjunct distribution in this
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humid mountains but also occur in other biomes (e.g. Odontophrynus carvalhoi and
Chironius exoletus).

The species selected include 14 anuran species: Adelophryne baturitensis;
Adelophryne maranguapensis; Adenomera juikitam;, Dendropsophus tapacurensis;
Leptodactylus natalensis; Leptodactylus syphax; Odontophrynus carvalhoi; Pristimantis
relictus; Proceratophrys ararype; Proceratophrys renalis; Pseudopaludicola jaredi;
Rhinella casconi; Rhinella dapsilis; Scinax tropicdlia; 6 species of Lizards: Enyalius
bibronii; Leposoma baturitensis;, Ophiodes striatus; Placosoma limaverdorum;
Stenolepis ridleyi; Strobilurus torquatus and 14 species of snakes: Apostolepis
thalesdelemai; Atractus ronnie; Bothrops spl; Bothrops sp2; Chironius dracomaris;
Chironius exoletus; Drymoluber brazili; Drymoluber dichrous; Imantodes cenchoa;
Lachesis rhombeata; Sibon nebulatus; Spilotes sulphureus;, Taeniophallus affinis;

Xenopholis undulatus.

2. 3 Predictive environmental variables

Initially, 15 bioclimatic variables were obtained from the WorldClim 2.1 database [29],
with the four variables combining temperature and precipitation excluded on account of
the spatial discontinuities identified in South America. The variables have mean values
for the years 1970-2000 (baseline) and a spatial resolution of 30 arc seconds (~1 km at
the equator).

The subsequent step involved the separation of sets of correlated variables that
exhibited a Spearman's correlation coefficient |[rho| > 0.7. This threshold is a reliable
indicator of the onset of collinearity-induced distortions in the model's estimate and its
predictive capacity [30]. In order to maximise the number of eligible independent
variables, a single variable was selected from each set of correlated variables.
Consequently, a total of six variables were selected from the original set for further
analysis: The following bioclimatic variables were analyzed: isothermality (Bio3),
maximum temperature of the warmest month (Bio5), annual thermal amplitude (Bio7),
annual precipitation (Bio12), precipitation of the driest month (Biol4) and precipitation

seasonality (Biol5).

2. 4 Calibration and Modeling
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The generation of all models was undertaken using the Maximum Entropy
algorithm (Maxent) version 3.4.1 [31], with the R computing environment version 4.3.1
[32] serving as the interface. The scripts employed, which provide comprehensive
descriptions of the operational procedures for the aforementioned steps, are available in
the online repository "GitHub". Available in the Supplementary Material (Appendix 1).

Maxent is a machine learning method that estimates the probability of the
maximum entropy distribution in geographical space, i.e. the most uniform distribution
possible subject to the restrictions imposed by the predictor variables [33]. The models'
predictions return an estimate of the habitat's suitability for the species, ranging from 1
(suitable) to O (unsuitable).

2. 4.1 Candidate Models

In order to optimize the complexity parameterisation for the SDM, candidate
models were created using the "kuenm_cal" function of the "kuenm package" of the R
library [34]. The calibration records were divided into training (75%) and test (25%)
points, from which candidate models were created with various combinations of
Regularization Multipliers (RM), Feature Classes (FC), totaling 527 models with unique
parameterizations. The employment of species-specific tuning has been demonstrated to
enhance the efficacy of models by circumventing the overfitting and enhancing
transferability.

The "kuenm_ceval" function of the R library's "kuenm package" was utilized to
evaluate the candidate models and select the optimal parameters for modelling. The
selection was based on three criteria in order of priority: firstly, statistical significance
using partial ROC (calculated by bootstrap resampling of 50% of the test data and 100
iterations); secondly, lowest omission rate considering a threshold E=5%; and thirdly,
Akaike's information criterion represented by delta values AICc < 2 were used to select

models of appropriate complexity [34].

2. 4. 2 Fitting and evaluating the final models

The final models were adjusted to the occurrence data of the three groups of
species and the climatic conditions of the baseline (1970-2000) with the
parameterizations suggested in the evaluation of the candidate models. The final model
was derived from an average of 10 replications, with 25% of the occurrence records being

separated for internal evaluation (AUC train) and the remaining 75% being utilized for
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training, with replacement at the conclusion of each replication. Cross-validation was
applied to assess the predictive performance of the data retained in each round. The
"maxent" function from the R library "dismo" [35] was utilized to adjust the models.
The performance and statistical significance of the final models were evaluated
using species records obtained from the Global Biodiversity Information Facility
(gbif.org) and SpeciesLink (splink.cria.org.br) online databases. In order to circumvent
the issue of spatial autocorrelation, a minimum distance of 1 arc minute (~2 km) was
implemented as a criterion for the selection of test records, with this distance being
measured from the calibration data. Statistical significance was measured using a partial
ROC test (calculated by bootstrap resampling 50% of the test data and 1000 iterations).
This approach is considered a more appropriate indicator of statistical significance in
SDMs with presence-only data [35]. The performance of the model was calculated using
omission rates (E = 5%) for test data [34]. The functions "pROC" and 'omission_rate',

which are part of the "Ntbox package" of the R library, were utilized in this study.

2. 4. 3 Transfer to paleoclimate scenarios

The models were transferred to paleoclimate scenarios whose bioclimatic
variables were obtained from the WorldClim 1.4 online database [27], available for the
Middle Holocene (MH ~ 6 kyr), Last Glacial Maximum (LGM ~ 22 kyr) and Last
Interglacial (LIG ~ 120-140 kyr).

Paleoclimate distribution estimates for MH and LGM were derived from the
Global Climate Model (GCM), MIROC-ESM [36], which is part of the CMIPS5 database.
The information on LIG climate data was based on Otto-Bliesner et al. (2006) [37]. The
same set of predictor variables with a resolution of 30 arc seconds (~1 km at the equator)
was utilised for transferring the MH and LIG models, and 2.5 arc minutes (~4.5 km at the
equator) for LGM (maximum resolution available).

The models were transferred with the "extrapolation" and "clamping"
configuration. That is to say, the response in areas with environments different from those
of the calibration area is fixed at levels presented on the periphery of the calibration
environmental space. In order to assess the risk of extrapolation, the "kuenm_mmop"
function from the "kuenm package" of the R library was utilized [34]. The function under
discussion is tasked with the calculation of the so-called "mobility-oriented parity"

(MOP). These layers are indicative of areas where there are strict extrapolation risks in
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the projection layers. The MOP layers are available in the supplementary material (see
Appendix S2).
3. Results

3.1 Model performance

All models demonstrated significant partial ROC AUC ratio values (p < 0.05),
ranging from 1.34 (lizards) to 1.49 (anurans), indicating models with adequate
discriminatory capacity (see Table 1 for details). An AUC ratio greater than 1 indicates
superiority over random predictions. The omission rate for the 5% tolerance threshold in
the training data was found to be less than 0.05 in the test data for both the lizard and
snake groups. However, for the frog group, this rate was higher (0.20), indicating a slight
overfitting scenario. It is noteworthy that this rate was only 0.04 at the 0% threshold (see

Table 1 for details).

3.2 Contribution of predictor variables

The mean percentage contributions of the predictor variables to the species group
distribution models are displayed in Table 2. The variables that contributed most
significantly were the maximum temperature of the warmest month (Bio5) for lizards
(48%) and snakes (51%) and annual rainfall (Bio12) for anurans (66.52%), although these
also figure as the second most important in their models, according to Table 2. The
variables that contributed the least, or with a contribution of less than 2%, were rainfall
seasonality (Biol5) and annual thermal amplitude (Bio7). For comparison, the
permutation importance of the variables is available in the supplementary material
(Appendix 3).

The species groups demonstrated a high sensitivity to the elevated temperature
extremes depicted in bio5, where the majority of the high suitability distribution (>0.5;
green boxplots) is situated below maximum temperatures of 30°C. Conversely, regions
exhibiting lower suitability (i.e. those falling below the 0.5 threshold, as indicated by the
orange boxplots in Figure 2 a, c, e) are predominantly situated above this limit. Annual
rainfall totals (biol2) were also important for the distribution of groups, with the most
suitable areas (green boxplots) associated with rates greater than 1000 mm per year.

Amphibian species demonstrated greater dependence on annual rainfall (distribution
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around 1500 mm) while snakes and lizards occupied a wider rainfall distribution range,

mainly in the LGM (Figure 2 b, d, f).

3.3 Spatial distribution of species

The species analyzed have behavior that is directly associated with humid
environments, which, in the context of the Brazilian semi-arid region, are found in humid
mountains and coastal areas. Among the groups analyzed, it is evident that amphibians
exhibit the greatest dependency on humid ecosystems, a phenomenon that is particularly
pronounced during the Middle Holocene and the Last Interglacial periods. During these
epochs, the distribution of amphibians was significantly impacted by drier periods, as
evidenced by numerous isolated records. Lizards and snakes demonstrated slightly
greater adaptability, exhibiting a more extensive spatial distribution in these drier
scenarios (Figure 3). The present study found that the range of these species had
undergone contraction by between 35% (lizards) and 61% (snakes) in LIG, while the
range of amphibians had undergone contraction by 73% in the same period in relation to
their current range, which is already lower than that of the other groups (Table 3).

According to the extant documentation, the species is present in the elevated
regions of crystalline massifs (Borborema, Baturité, Uruburetama, Meruoca, Machado,
Serra das Matas and Martins/Portalegre), sedimentary plateaus (Ibiapaba and Araripe)
and northern coastal sectors in state of Ceard and eastern coastal sectors in the states of
Pernambuco and Paraiba. In these areas, the elevated levels of precipitation result in
environments characterized by increased biodiversity, a phenomenon attributed to the
latitudinal biodiversity gradient.

When analyzing the species distribution models for the Middle Holocene, a drier
context and greater isolation of humid spaces can be seen, with occurrence restricted to
limited elevated sectors of the Baturité, Uruburetama and Meruoca massifs, in Ceara, in
the more humid sectors of the Borborema Plateau in Pernambuco and Paraiba and in the
eastern coastal sectors (Figure 3). A contraction in relation to the current scenario was
observed in MH, indicating a modest recovery of suitable areas for the species, with the
exception of lizards, whose range expanded by 18% in MH, displaying an uninterrupted

contraction for this group (Table 3).



43

In the wettest scenario of the Last Glacial Maximum, the higher humidity
conditions justify a greater spatial representation of the groups analyzed, with possible
connections along the Ibiapaba and Araripe plateaus, the Borborema massif and the
eastern coastal zone, as well as possible connections between the crystalline massifs of
Ceard (Figure 3). It is important to acknowledge that the connections are significantly
more probable for the lizard and snake groups. This is attributable to the constraints on
their dispersal and their reliance on bodies of water for reproductive purposes in anurans.

In this scenario, despite the models suggesting an expansion of approximately
600% for amphibians in relation to their current range (see Table 3), they remained
isolated along the inland enclaves, showing continuity only on the eastern coast (see
Figure 3). In contrast, the range of lizards and snakes expanded by 505% and 420%,
respectively, during the Last Glacial Maximum (Table 3). Despite remaining isolated
within the north-central Ceard enclaves, these species maintained a certain degree of
connectivity between the Araripe Plateau, the mountains in Paraiba and Pernambuco, and
the eastern coast (Figure 3).

4. Discussion

The distribution of herpetofauna species in the analyzed sector of the Brazilian
semi-arid region is directly related to the maintenance of humid ecosystems in the forested
enclaves at the top of the mountains scattered along the caatingas biome. It is evident that
these environments have become isolated over the course of the region's
geomorphological evolution. They have been configured as mountain refuges, which has
resulted in them acquiring a high value for biodiversity conservation. This has led to them
being characterized as global priority points for biodiversity conservation.

Morphostratigraphic interpretations for the passive margin context of northeastern
Brazil indicate a long-term evolution of the mountains, commencing with Cretaceous
uplifts, followed by planning phases throughout the Cenozoic [28]. These processes have
been identified as the primary agents responsible for shaping the contemporary
morphological configuration of the plateaus, a consequence of differential erosion. The
aridification of the climate from the Neogene onwards [4] was fundamental in the final
phase of sculpting the plateaus and isolating the highland marshes, which were

responsible for isolating the fauna and consequent speciation processes. The consequence
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of this phenomenon in the present context is the emergence of endemic and endangered
species.

During the Paleogene to the Lower Miocene a diverse tropical forest dominated
the landscape where today we find open vegetation biomes, such as in northeastern Brazil
[38]. Arid climatic conditions from the Miocene onwards were responsible for the
removal of this humid environment.

The data from the herpetofauna distribution modelling indicates a concentration
of the groups analyzed in the somite sectors of these plateaus, without a significant
regional expansion of occurrence in the periods under study. This phenomenon can be
attributed to the time frame encompassed by the modelling, which encompasses
paleoclimatic contexts of 6 kyr, 22 kyr and 120 kyr. During the Upper Pleistocene, the
current regional geomorphological configuration had already been established, perhaps
since the Neogene period. In this sense, the modelling analyses significant paleoclimatic
variations in an environmental context in which humid mountains were already isolated.

The isolation of ecosystems during the Miocene period is supported by the
findings of several studies, including those utilizing molecular clocks of anuran and
squamate species commonly found in forest environments. These studies have indicated
that a significant proportion of extant species originated within the last 10 million years
[11, 39, 40, 41]. The uplift of the Andes during the Miocene and Pliocene (~10-4 Ma)
resulted in the obstruction of atmospheric flow from the Pacific Ocean to the continent,
thereby leading to an increase in aridity and, consequently, the formation of South
America's Diagonal Open Formations [42]. This increased dispersal among species from
open areas, such as Tropiduridae [38], was accompanied by greater isolation of species
in humid environments [11, 41].

The existence of isolated refuges during dry climatic periods in the
Tertiary/Quaternary helps to explain the current biogeographic patterns of anurans in
South America [43]. Even with the isolated configuration of the highland marshes in the
modeling time interval, the period between the upper Pleistocene and the Holocene is
marked by important climatic changes recorded through various proxies, such as
continental shelf deposits [5]; endocarst environments [6] and palynological indicators
[44]. These studies correlate paleoclimatic variations between dry and humid climates
with global events such as the vertical oscillations of the Intertropical Convergence Zone

(ITCZ), global variations in ocean levels, the Heinrich and Younger Dryas Events.
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The existence of forest corridors across the Caatinga region during the climatic
fluctuations of the Pleistocene is indicated by several lines of evidence [38]. The
interpretation of the connections between the Amazon and the Atlantic Forest indicate
possible routes through the coastal zone or the humid plateaus of the Caatinga [45].
Paleoclimatic events characterized by elevated humidity levels fostered the proliferation
of gallery forests and deciduous and semi-deciduous forests across the humid plateaus
[44]. The expansion of humid environments is documented to have occurred during the
HS1, Younger Dryas (YD) and MIS 4 events [5].

The context of climatic variations was conducive to the proliferation of humid
forests, which replaced or coexisted with the caatingas, thereby facilitating the increased
spatial dispersion of species characteristic of wetter biomes, such as the Atlantic Forest
and the Amazon [6]. In the specific case of the groups analyzed, a limitation in terms of
connectivity between humid environments is evident, especially in the enclaves of north-
central Ceard. Among these, the amphibians demonstrated the most pronounced degree
of spatial isolation, even during the LGM, while snakes and, to a lesser extent, lizards
exhibited relative connectivity between the Araripe Plateau, the mountains of Paraiba and
Pernambuco, and the eastern coast of Borborema during the LGM. It is hypothesized that
this pattern may have been responsible for the diversification of some lineages, thereby
promoting speciation, as evidenced by the case of the snake Chironius dracomaris [46].

This expansion of humid forest enclaves during the LGM suggests a distinct
biogeographic history among the Atlantic Forest enclaves during the climatic fluctuations
of the late Pleistocene, where the enclaves of the north-central portion expanded their
range while the southern portion showed instabilities during periods of glacial
maximums, characterized globally as colder and drier [25, 26].

According to the modeling results, the variable that contributed most to lizards
(48%) and snakes (51%) was the maximum temperature of the warmest month (Bio5)
(Table 2). This can be explained by the fact that the evolution and diversification of
Squamata is extremely linked to warmer environments [48], i.e. as ectotherms their body
temperature is highly dependent on the environment and warmer environments and
periods favor thermoregulation [46, 47].

The annual rainfall variable (Biol2) was found to be the most significant predictor of
anurans (66.52%) (Table 2), thereby indicating a clear correlation between this group and

humid environments [48]. This correlation is attributed to physiological and reproductive
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factors. The relationship between rainfall and anuran diversity has been demonstrated in
various locations around the world, with the rainfall regime having an impact on various
aspects of life, especially in relation to survival and reproduction [49].

Studies of the impact of climate change on herpetofauna indicate a strong
relationship between variations in temperature and rainfall parameters and aspects such
as water regulation, oxygen intake, mating, development, metamorphosis, growth and
sexual reversal in amphibians, as well as changes in key aquatic habitats for some species.

As demonstrated in Table 2, precipitation seasonality (Biol5) and annual thermal
amplitude (Bio7) were found to be amongst the least significant variables in terms of their
contribution to the modelling process, with their impact being less than 2%. This is
attributable to the minimal influence exerted by these variables on the configuration of
high-altitude wetlands. The Brazilian semi-arid region is distinguished by spatial and
temporal rainfall irregularity, with increased variability in dry areas of plateau surfaces
and decreased variability in humid plateaus. These plateaus exhibit a prolonged rainy
season relative to their surroundings. Conversely, in tropical regions, the annual
temperature range is negligible due to the presence of small variations and greater annual
regularity throughout the seasons. The regional averages in these areas range from 26 to
29°C in inland regions and from 21 to 23°C in mountainous environments, where the

annual temperature range does not exceed 5°C.

5. Conclusion

The present study sought to analyze the effects of climate change in the Upper
Pleistocene/Holocene on the spatial distribution of herpetofauna in the Brazilian semi-
arid region using geostatistical modelling. The data are highly relevant for analyzing the
resilience and dispersal capacity of these groups in a context of natural ecological
isolation of humid environments in dry tropical natural domains.

Herpetofauna, occupying an intermediate position in the food chain, play an
important role in biodiversity conservation. They act as predators and prey, in seed
dispersal, as indicators of environmental quality, and as pest controllers. Consequently,
research focusing on the ramifications of climate change on their distribution is

imperative, particularly within the context of Neotropical environments.
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Predictive modeling of representative species of herpetofauna in the semi-arid
of northeastern Brazil revealed alternating biogeographic patterns of expansion (LGM)
and retraction (MH and LIG) of the range of these species in relation to their current
distribution. It is possible to infer from the modeling that (I) there was range expansion
for all groups during the LGM, (II) the herpetofauna species had already been spatially
isolated since the Upper Pleistocene, which corroborates the hypothesis of older genetic
isolation, which is in line with the divergence of lineages prior to the Pleistocene [50].
This is true for all the groups analyzed in the enclaves of north-central Ceard and
especially for anurans from all the regional enclaves. On the other hand, the Araripe,
Paraiba and Pernambuco mountains showed a relative connection with the Atlantic forest
strip of the eastern coast during the LGM for species of Squamata (lizards and snakes).
This is in line with what was found by [26] for plant species representative of the Atlantic
forest. (III) All groups of herpetofauna species were sensitive to high maximum
temperatures, above 30°C, while preferentially occupying areas of higher humidity with
an annual precipitation rate of over 1000mm.

The observed sensitivity of the species groups to extreme temperatures, as
represented by the bio5 variable, coupled with the spatial isolation of the high-altitude
enclaves, gives rise to concerns regarding the maintenance of their suitable habitats in
future climate change scenarios, where significant increases in temperature are
anticipated. This issue necessitates further research.

Finally, it is imperative to emphasize that species with restricted distribution, whose areas
of occurrence are subject to intense anthropogenic impacts, such as the high-altitude
wetlands of the Brazilian semi-arid region, necessitate urgent action for their conservation

[11].
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Figure 2
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Figure Legend

Figure 1: Figure 1 - Location of the study area (semi-arid region of northeastern Brazil)
with a representation of the average annual rainfall over the regional topography,

identifying the main humid environments.

Figure 2: Distribution intervals of units in the study area (cell grid) in relation to the most
important predictors in areas with a habitat suitability index > 0.5 (green) and < 0.5
(orange) for anurans (a, b), lizards (c, d) and snakes (e, f) in the current and paleoclimate
scenarios. In the boxplots, the polygons represent 50% of the samples, the central line of
each polygon represents the median and the lower and upper lines represent the first and
third quartiles (25 and 75 percentiles) of the variation in the maximum temperature of the

warmest month (Bio5) in °C (a, c, ) and the variation in annual rainfall (Biol12) in mm

(b, d, D).

Figure 3: Geographical range of herpetofauna species groups modeled for current
conditions, climate scenarios of 6 kyr (Middle Holocene), 22 kyr (Last Glacial Maximum)
and 120 kyr (Last Interglacial) in the semi-arid sector of northeastern Brazil. The color
maps represent suitability, where dark green represents the highest probability of

occurrence >0.75.
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Table 1. Results of the performance evaluation of the EAW for the herpetofauna species

groups using the partial ROC AUC ratio (pAUC ratio) and statistical significance calculated

by bootstrap resampling of 50% of the test data and 1000 iterations. The omission rates

(OMRs) for the 0 and 5% thresholds are shown in addition, as well as the traditional AUC

with training and test occurrence data.

Evaluate Values

pAUC p- OMRS OMRS AUC AUC

ratio value 0% 5% Test Training
Anurans 1.49 0.00 0.04 0.20 0.90 0.95
Lizards 1.34 0.00 0.00 0.00 0.88 0.86
Snakes 1.45 0.00 0.00 0.04 0.91 0.92

Table 2. Average contribution of environmental predictor variables to the EAW
Variables Contributions %

Biol2 Biol4 Biol5 Bio3 Bio5  Bio7
Anurans 66.52 6.04 0.74  5.02 20.29  1.39
Lizards 31.09 1252 0.66  5.95 4843 1.35
Snakes 39.97 0.83 0.01 7.85 51.34  0.00
Average 45.86 6.46 0.47 6.27 40.02 091

Bio1l2 — Annual precipitation; Biol4 — Precipitation of the driest month; Biol5 — Seasonality of
precipitation; Bio3 — Isothermal activity; Bio5 — Maximum temperature of the warmest month; Bio7 —

Annual temperature range.



Table 3. Absolute and relative values of areas with high habitat suitability (>0.75) for the

species in the group in relation to the current climate scenario in the study area.

Climate Scenarios

Mid- LIG
Interval Current LGM
Holocene
(120-140
(year) (1970-2000) (22 kyr)
(6 kyr) kyr)
Area (km?) 6227 3350 43578 1700
Anurans Range shift
-46.21 +599.80 -72.69
(%)
Area (km?) 9780 11585 59177 6347
Lizards Range shift
+18.46 +505.11 -35.10
(%)
Area (km?2) 17495 12001 90982 6883
Snakes Range shift
-31.40 +420.06 -60.66

(%)
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APENDICE A - MATERIAL SUPLEMENTAR
Anexo 1 — R scripts

Os scripts R usados para implementar os passos operacionais descritos na metodologia estio disponiveis
no repositério online GitHub:

https://github.com/AugustoPraciano/SemiaridHerpetofauna

Anexo 2 — Resultados Mobility-Oriented Parity (MOP):

O gradiente nos mapas abaixo representa o grau de similaridade entre as condi¢des nas camadas atuais
e nas camadas projetadas (futuras) para o cendrio do Holoceno Médio (a), cenario do Ultimo Méximo
Glacial (b) e cenario do Ultimo Interglacial (c), onde valores de zero (dreas em cinza) correspondem a
dreas de extrapolacdo estrita. Portanto, as previsdes nessas dreas devem ser tratadas com extrema
cautela.

Mid-Holocene Last Glacial Maximum Last Interglacial

0 210 420Km Similarity: 3 I Strict extrapolation
S B ow

Anexo 3: Valores percentuais de importincia por permutacio das varidveis nos modelos de distribuicio
das espécies. Estes dados complementam a contribui¢do média das varidveis para os modelos de
distribuicdo e estdo disponiveis no Material Suplementar.

Permutation Importance %

Bio12 Biol4 Biol5 Bio3 Bio5 Bio7
Anurans 69.94 1.51 1.79 4.26 21.86 0.64
Lizards 32.31 3.11 1.2 2.49 59.33 1.56
Snakes 24.33 0.53 0.09 2.05 73.00 0.00
Average 42.19 1.72 1.03 2.93 51.40 0.73

*annual precipitation (Biol2); precipitation of driest month (Biol4); precipitation seasonality
(Bio15); isothermality (Bio3); max temperature of warmest month (Bio5); temperature annual

range (Bio7).
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