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RESUMO 

O conhecimento sobre as diferentes dimensões da biodiversidade é marcado por lacunas e 

vieses que afetam desigualmente a disponibilidade de dados, sendo fortemente influenciado 

por fatores geográficos, históricos e filogenéticos. Entre essas lacunas, destaca-se a lacuna 

Hutchinsoniana, relacionada ao desconhecimento dos limites de tolerância a fatores 

abióticos, apresenta importância no cenário de rápidas mudanças climáticas, visto que a 

ausência de informações sobre tolerância térmica compromete a compreensão da 

vulnerabilidade, persistência e distribuição futura das espécies. Neste estudo, investigamos a 

magnitude da lacuna Hutchinsoniana associada aos atributos de biologia térmica das 

serpentes, avaliando a distribuição e os vieses do conhecimento nos espaços geográfico, 

filogenético e climático. Para isso, integramos dados de biologia térmica provenientes da 

literatura com análises espaciais, filogenéticas e ambientais. Compilamos informações 

morfológicas, fisiológicas e climáticas a partir de bases globais e de uma revisão sistemática, 

incluindo dados sobre tolerância térmica, evapotranspiração e nicho climático sob condições 

atuais e cenários futuros. A representatividade do conhecimento foi avaliada por meio de 

testes de sobreposição de nicho, análises de autocorrelação espacial e do índice de agregação 

filogenética (NRI), além da análise de mudanças nas condições climáticas até 2100 sob o 

cenário SSP585. Nossos resultados demonstram que o conhecimento sobre a biologia térmica 

das serpentes é limitado, fortemente enviesado e estruturado nos espaços filogenético, 

ambiental e geográfico, caracterizando uma lacuna Hutchinsoniana multifacetada. Os dados 

concentram-se em poucos clados e regiões temperadas, representando de forma incompleta 

o nicho climático do grupo, especialmente para atributos associados à tolerância térmica 

mínima e ao balanço hídrico. Esse padrão resulta em extensas porções do espaço climático, 

sobretudo tropicais, sistematicamente sub-representadas. A projeção de cenários climáticos 

futuros indica rearranjos e o surgimento de condições não análogas, ampliando as incertezas 

e limitando inferências ecológicas e previsões realistas sobre as respostas das serpentes às 

mudanças climáticas globais. 

 

 

Palavras-chaves: Atributos funcionais, macrofisiologia, déficits de conhecimento, 

macroecologia, nicho climático. 



 
 

ABSTRACT 

Knowledge of the different dimensions of biodiversity is marked by gaps and biases that 

unevenly affect data availability, being strongly influenced by geographic, historical, and 

phylogenetic factors. Among these gaps, the Hutchinsonian shortfall—related to the lack of 

knowledge about tolerance limits to abiotic factors—stands out as particularly relevant in the 

context of rapid climate change, since the absence of information on thermal tolerance 

compromises our understanding of species vulnerability, persistence, and future 

distributions. In this study, we investigated the magnitude of the Hutchinsonian shortfall 

associated with thermal biology traits of snakes, assessing the distribution and biases of 

available knowledge across geographic, phylogenetic, and climatic spaces. To this end, we 

integrated thermal biology data from the literature with spatial, phylogenetic, and 

environmental analyses. We compiled morphological, physiological, and climatic 

information from global databases and a systematic review, including data on thermal 

tolerance, evapotranspiration, and climatic niche under current conditions and future 

scenarios. Knowledge representativeness was evaluated using niche overlap tests, spatial 

autocorrelation analyses, and the phylogenetic aggregation index (NRI), in addition to 

analyses of changes in climatic conditions projected until 2100 under the SSP585 scenario. 

Our results demonstrate that knowledge of snake thermal biology is limited, strongly biased, 

and structured across phylogenetic, environmental, and geographic spaces, characterizing a 

multifaceted Hutchinsonian shortfall. Data are concentrated in a few clades and temperate 

regions, incompletely representing the group’s climatic niche, particularly for traits 

associated with minimum thermal tolerance and water balance. This pattern results in 

extensive portions of climatic space—especially in tropical regions—being systematically 

underrepresented. Projections of future climate scenarios indicate climatic rearrangements 

and the emergence of non-analog conditions, increasing uncertainty and limiting ecological 

inferences and realistic predictions about snake responses to global climate change. 

 

 

Keywords: Functional traits, macrophysiology, biodiversity shortfalls, macroecology, 

climatic niche. 
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1 INTRODUÇÃO  

O conhecimento sobre as diversas dimensões da biodiversidade é marcado por 

diversas fragilidades. Essas incluem lacunas e vieses de conhecimento significativas, que por 

sua vez resultam de limitações na obtenção de dados e de fatores históricos e socioecológicos 

(Castro-Souza et al., 2024). As lacunas ou déficits de conhecimento são classificados em dez 

grandes categorias, abrangendo distintos aspectos do estudo da biodiversidade, tais como os 

déficits na descrição de novas espécies (déficit Lineano) (Brown & Lomolino, 1998), da 

distribuição das espécies (déficit Wallaceano) (Lomolino, 2004), da dinâmica e abundância 

populacional (déficit Prestoniano) (Cardoso et al., 2011), da evolução e suas relações entre 

espécies e características (déficit Darwiniano), da ecologia funcional, que investiga as 

características das espécies e suas funções ecológicas (déficit Raunkiæran), das tolerâncias 

abióticas das espécies aos fatores ambientais (déficit Hutchinsoniano) (Cardoso et al., 2011), 

das interações ecológicas na qual incluem as relações entre espécies e seus efeitos na 

sobrevivência e aptidão dos indivíduos (déficit Eltoniano) (Hortal et al., 2015), do 

desconhecimento acerca sobre a história natural das espécies (déficit Parkerianas) (Lees et 

al., 2020), do desconhecimento da biodiversidade de áreas não exploradas e regiões não 

mapeadas  (déficit Racovitzano) (Ficetola et al., 2019) e do desconhecimento acerca das 

efetividade das medidas de conservação (déficit Ostromiano) (Lopes-Lima et al., 2021).  

Os déficits de conhecimento da biodiversidade são inter-relacionados e 

frequentemente sobrepostos. O déficit Linneano precede todos os demais tipos de déficits, 

pois a identidade das espécies constitui uma unidade básica de estudo em ecologia e evolução 

e sua compreensão é crucial para o estudo de habitats, monitoramento da biodiversidade 

(Castro-Souza et al., 2024; Costello et al., 2013; Diniz-Filho et al., 2013; Hortal et al., 2015; 

Raxworthy et al., 2003). O conhecimento incompleto da identidade das espécies implica, por 

sua vez, no conhecimento incompleto da distribuição dessas unidades (i.e., lacuna 

Wallaceana) e das relações evolutivas entre elas (i.e., lacuna Darwiniana) (Cardoso et al., 

2011; Hortal et al., 2015). Essas lacunas comprometem a capacidade de associar espécies a 

habitats específicos, limitando análises preditivas baseadas em modelos de distribuição e 

dificultando a compreensão de padrões ecológicos (Castro-Souza et al., 2024; Guisan et al., 
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2013). Essa limitação no conhecimento das distribuições geográficas das espécies afeta 

diretamente ao conhecimento sobre as respostas das espécies às condições abióticas (i.e., 

lacuna Hutchinsoniana) (Hortal et al., 2015). Além disso, a ausência de informações sobre a 

ocorrência das espécies compromete o delineamento das condições ambientais específicas as 

quais elas ocupam, prejudicando a compreensão sobre as interações entre as espécies e o 

ambiente (Guisan et al., 2013; Peterson et al., 2011).  

O déficit Hutchinsoniano é assim chamado em reverência ao trabalho de George E. 

Hutchinson na proposição do conceito moderno de nicho ecológico (Hortal et al., 2015) como 

um hipervolume n-dimensional, onde cada dimensão representa uma condição, recurso ou 

interação que afeta a sobrevivência da espécie (Hutchinson, 1957; Strong & Hutchinson, 

1979). O nicho ‘Hutchinsoniano’ de uma espécie contempla seus limites de tolerância, ou 

seu nicho fundamental, que definem o intervalo ambiental em que a espécie pode persistir. 

Esse conceito coincide com a definição primordial de nicho por Joseph Grinnell, sendo 

amplamente conhecido como nicho Grinnelliano, sobretudo no contexto de modelos de nicho 

ecológico (Soberón, 2007). Nesse contexto, a dualidade de Hutchinson emerge da 

correspondência recíproca entre o espaço do nicho (o hipervolume abstrato de variáveis 

ambientais) e o biótopo (o espaço geográfico físico) (Colwell & Rangel, 2009). Essa 

dualidade permite projetar o nicho fundamental, definido por limites fisiológicos, no espaço 

geográfico, evidenciando que a distribuição observada representa apenas um subconjunto 

desse potencial, restrito por barreiras geográficas, interações bióticas e pela disponibilidade 

condições ambientais em outras regiões do globo (Colwell & Rangel, 2009; Soberón, 2007). 

Entretanto, as lacunas no conhecimento Hutchinsoniano refletem limitações históricas e 

metodológicas na amostragem das condições ambientais sob as quais as espécies foram 

estudadas, indicando a existência de porções do espaço climático para as quais não há 

descrições de atributos de fisiologia térmica associadas a essas condições. Dessa forma, como 

assim como questões macroecológicas investigam relações ambientais em diferentes 

questões sobre a biodiversidade no espaço geográfico (Graham et al., 2025), é igualmente 

necessário analisar as lacunas no espaço ambiental, a fim de avaliar a representatividade das 

inferências sobre o nicho das espécies e identificar regiões do espaço climático 

sistematicamente sub-representadas, onde a ausência de dados pode comprometer previsões 

ecológicas, biogeográficas e evolutivas.  
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Os limites térmicos das espécies restringem a presença das espécies a ambientes 

compatíveis com sua capacidade fisiológica, afetando diretamente suas distribuições 

geográficas e suas respostas a mudanças climáticas (Chen & Lewis, 2024). Contudo, outras 

informações morfológicas, fisiológicas e comportamentais também podem informar sobre a 

capacidade das espécies de manter temperaturas corporais compatíveis com as suas 

capacidades de sobrevivência (Muñoz & Losos, 2018). Entretanto, essas informações variam 

muito quanto à disponibilidade. Enquanto o tamanho corporal é bem conhecido para 

praticamente todas as espécies, outras informações como forma corporal, temperaturas 

operativas, temperaturas críticas e comportamento termorregulador são escassas e dispersas, 

limitando nossa capacidade de conhecer os padrões e fazer previsões (Hortal et al., 2015; 

Slatyer et al., 2013; Sunday et al., 2018). Por exemplo, dados sobre temperaturas críticas, que 

podem definir as tolerâncias térmicas, dependem de experimentos laboratoriais que requerem 

infraestrutura e recursos dedicados (Bozinovic et al., 2011; Terblanche et al., 2007).  Por 

outro lado, informações de estudos de campo relacionadas a temperatura corporal e de 

microhabitat são mais fáceis de se obter e também podem ser úteis para a investigação de 

padrões de performance térmica e distribuição das espécies ( e.g., Rubalcaba et al., 2019). 

Contudo, nem sempre essas informações são disponibilizadas nos estudos. 

Além das lacunas de conhecimento, aqueles já existentes também podem estar 

enviesados. Vieses de conhecimento podem ser definidos como um conhecimento desigual 

acerca dos dados em comparação ao conjunto completo de informações que estão disponível 

(Castro-Souza et al., 2024). O viés taxonômico ocorre quando certos táxons são mais 

investigados que outros devido a fatores como interesses econômicos, facilidade de 

amostragem ou relevância para políticas públicas de conservação (Troudet et al., 2017; De 

Siracusa et al., 2020; Castro-Souza et al., 2024). O viés espacial refere-se ao fato de algumas 

regiões serem mais investigadas que outras, influenciado por aspectos como acesso, 

infraestrutura, características da paisagem e condições socioeconômicas (Hortal et al., 2008; 

Meyer et al., 2015, 2016). Já o viés temporal indica que determinados períodos são mais 

amostrados, o que pode resultar em diferenças na representatividade dos dados, influenciadas 

por sazonalidade climática e práticas relacionadas ao colonialismo científico (Boakes et al., 

2010; Castro-Souza et al., 2024; Meyer et al., 2016; Ronquillo et al., 2020; Stropp et al., 

2016). Esses vieses são investigados principalmente nos contextos espacial e filogenético. 
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Ou seja, onde estão distribuídas geograficamente e a que linhagens pertencem as espécies  

mais ou menos conhecidas. Entretanto, um outro aspecto crítico sobre o conhecimento dos 

limites de tolerância e outras funções de resposta climática das espécies é o espaço climático 

onde vivem essas espécies (Castro-Souza et al., 2024). Ou seja, espécies de determinadas 

regiões geográficas e linhagens mais bem documentadas também podem estar agrupadas em 

climas específicos. Dessa forma, conhecer esse viés ambiental no conhecimento sobre 

atributos relacionados a tolerância térmica é imprescindível para compreender nossa 

capacidade de prever as respostas das espécies que vivem sob condições climáticas distintas.  

Tanto as lacunas quanto os vieses resultam de diferentes limitações na obtenção de 

dados (Castro-Souza et al., 2024). No caso do conhecimento sobre aspectos fisiológicos, 

essas limitações podem envolver fatores socioecológicos que determinam o conhecimento 

de outros aspectos da biodiversidade, como o próprio tamanho corporal, micro-habitat, 

tamanho da área de distribuição, abundância da espécie, nível regional de investimento em 

pesquisa, entre outros. Por exemplo, espécies maiores tendem a ser mais estudadas e, 

consequentemente, recebem maior atenção científica, social e governamental (Gaston, 1991; 

Guedes et al., 2023, 2024; Meiri, 2011, 2018; Moura & Jetz, 2021). Por outro lado, espécies 

de grande porte são pouco exploradas em estudos experimentais sobre tolerância e 

performance térmica, devido a questões éticas envolvidas (Walker & Eggel, 2020; Camacho 

et al., 2023) . Espécies com ampla distribuição e maior acessibilidade também são mais 

estudadas do que espécies restritas a regiões específicas (Borregaard & Rahbek, 2010; 

Guedes et al., 2024; Moura & Jetz, 2021). Além disso, espécies distribuídas em países mais 

ricos, com maior investimento em pesquisas, têm maior probabilidade de serem estudadas, 

especialmente quando suas distribuições coincidem ou estão próximas a instituições de 

pesquisa (Lim & Song, 1996; Meyer et al., 2015; Guedes et al., 2023).  

Entre os vertebrados, os répteis é um grupo que são  menos estudados em comparação 

a outros grupos de vertebrados em comparação a aves e mamíferos (Bonnet et al., 2002; 

Guedes et al., 2023). Sendo animais ectotérmicos, os répteis dependem diretamente da 

temperatura ambiental para regular sua temperatura corporal (Bícego & Gargaglioni, 2020; 

Sinervo et al., 2010), devido a isso são particularmente vulneráveis aos efeitos das mudanças 

climáticas, como o aumento das temperaturas, que reduz sua faixa de segurança térmica 

(Paaijmans et al., 2013). Essas alterações podem comprometer a sobrevivência das espécies,  
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ocasionado pelo estresse térmico, comprometendo a performance, especialmente as espécies 

que estão em regiões tropicais, visto que as temperaturas estão próximas dos limites de 

tolerância térmica de diferentes organismos (Huey & Berrigan, 2001;Huey et al., 2009; 

Laurance et al., 2011; Burraco et al., 2020; Zhang et al., 2022). Embora algumas espécies de 

répteis apresentem plasticidade térmica, o que permite a capacidade de ajustar na faixa de 

tolerância térmica, essa capacidade insuficiente para acompanhar as rápidas alterações 

climáticas (Angilletta et al., 2006; Gunderson & Stillman, 2015). Dessa forma, podem alterar 

o comportamento e a capacidade de deslocamento em busca de locais com condições 

térmicas favoráveis evitar os efeitos das variações climáticas (Diele-Viegas & Rocha, 2018; 

Huey et al., 2012; Sunday et al., 2014; Bícego et al., 2020 ; Taylor et al., 2021 ). Nesse 

contexto para compreender melhor como as espécies podem reagir é fundamental conhecer 

seus atributos físicos e ecofisiológicos relacionados à suas experiências térmicas.   

Os atributos da biologia térmica apresentam uma natureza multidimensional, a qual 

fatores ambientais, fisiológicos e genéticos estão relacionados com a capacidade de um 

organismo tolerar ambientes de extremidade térmica. Esses atributos podem ser 

representados pelos limites críticos de sobrevivência, como as temperaturas críticas mínima 

(TCmin) e máxima (TCmax), que definem os extremos térmicos nos quais a temperatura 

corporal do organismo ultrapassa sua faixa de tolerância, resultando em perda de 

funcionalidade motora do organismo (Taylor et al., 2021). Além disso, outros limites podem 

ser importantes num contexto ecológico, como a temperatura voluntária mínima (TVmin) e 

máxima (TVmax), que representam as faixas de tolerância nas quais o animal busca ativamente 

refúgio para evitar o resfriamento excessivo ou o superaquecimento, respectivamente (Taylor 

et al., 2021)Outra característica é a temperatura corporal preferida (Tpref), que corresponde 

ao valor ou intervalo de temperaturas que o animal seleciona quando tem a possibilidade de 

escolher livremente (Taylor et al., 2021). Entretanto, outros atributos morfológicos, 

fisiológicos e ecológicos também compõem à biologia térmica, apresentando funções no 

desempenho das espécies e contribuindo para a definição de seus nichos térmicos. Por 

exemplo, o corpo desempenha funções na termorregulação de serpentes pois influencia na 

estabilidade térmica da espécie, influenciando as taxas de esfriamento e aquecimento 

(Christian et al., 2006; Bícego et al., 2020). Além disso, alterações no débito cardíaco 

proporcionam aumento ou redução nas taxas de absorção e perda de calor (Bícego & 
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Gargaglioni, 2020). Por fim, atributos ecológicos como a alterações comportamentais, 

exemplificada como mudanças de posturas e a seleção de determinados micro-habitats estão 

associados com as necessidades térmicas (Bícego & Gargaglioni, 2020; Maag, 2017). Esses 

atributos funcionais estão associados à lacuna Raunkiæriana, uma vez que há um 

desconhecimento sobre suas funções no nicho térmico das espécies. Por esse motivo, eles 

apresentam sobreposição em questões funcionais com os atributos de tolerância térmica, já 

que as lacunas Hutchinsoniana e Raunkiæriana se inter-relacionam (Hortal et al., 2015). 

Assim como outros répteis, as serpentes são altamente sensíveis às mudanças 

climáticas. Esses animais dependem da temperatura ambiental para regular a temperatura 

corporal através de processos físicos de troca de calor, como condução, convecção, radiação 

e evaporação, que afetam diretamente suas funções metabólicas e comportamentais (Bícego 

& Gargaglioni, 2020; Sinervo et al., 2010). Nesse contexto, as mudanças climáticas podem 

afetar suas temperaturas corporais, impactando em seu comportamento, período de atividade 

e fitness em geral (Bícego & Gargaglioni, 2020). Além disso, essas mudanças podem resultar 

em modificações nas distribuições geográficas das espécies (Lourenço-de-Moraes et al., 

2019; Martinez et al., 2024). Entretanto, a escassez de informações sobre a biologia térmica, 

incluindo tolerâncias e preferências, pode ser pensada como uma expressão da lacuna 

Hutchinsoniana nesse grupo.  

Aqui, buscamos abordar esse tema através da investigação das lacunas e vieses de 

dados de biologia térmica de serpentes, quanto a representatividade geográfica, climática e 

filogenética do grupo. Esperamos encontrar lacunas e vieses importantes, com informações 

disponíveis para um subconjunto de espécies não representativo da diversidade do grupo. 

Além disso, esperamos que fatores geográficos, climáticos e taxonômicos associados à 

disponibilidade de informações sobre atributos térmicos expliquem a ocorrência de lacunas 

e vieses no conhecimento. Esses vieses incluem a maior concentração de dados em regiões 

geográficas com maior investimento em pesquisa, o maior volume de dados em áreas com 

menor riqueza de espécies e a maior disponibilidade de informações para táxons de maior 

relevância científica, frequentemente associados a organismos modelo, que tendem a 

apresentar elevada riqueza e abundância em determinadas localidades. Esperamos ainda que 

espécies distribuídas em regiões temperadas apresentem maior disponibilidade de dados em 

comparação àquelas de regiões tropicais, e que táxons com maior importância científica 
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concentrem mais informações do que outros grupos. No espaço ambiental, antecipamos que 

o conhecimento esteja concentrado em regiões específicas do nicho climático, com variações 

nesse padrão dependendo do tipo de atributo térmico considerado. Por fim, esperamos 

detectar alterações nas condições climáticas ao longo da distribuição das serpentes até o final 

do século, refletindo os efeitos das mudanças climáticas globais. 

 

1.1 OBJETIVOS 

1.1.1 Objetivo geral 

Este trabalho tem como objetivo estimar a lacuna Hutchinsoniana e os vieses de 

conhecimento sobre biologia térmica de serpentes nos espaços geográfico, filogenético e 

climático, além de buscar explicar essas lacunas e vieses em função de fatores biológicos, 

geográficos e ecológicos. 

1.1.1.1 Objetivos específicos 

• Compilar, através de uma revisão sistemática da literatura, as informações sobre 

biologia térmica de serpentes; 

• Estimar as lacunas e vieses, nos espaços geográfico, filogenético e climático, do 

conhecimento sobre atributos térmicos das espécies de serpentes; 

• Determinar a representatividade do conhecimento atual sobre parâmetros de biologia 

térmica de serpentes no espaço ambiental diante das alterações climáticas previstas em 

diferentes cenários futuros. 
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2 MATERIAL E MÉTODOS 

2.1 AQUISIÇÃO DE DADOS 

Coletamos dados em nível de espécie sobre diversos atributos morfológicos e 

fisiológicos que são informativos sobre à tolerância e performance térmica para 3330 de 

espécies da subordem Serpentes. Selecionamos as espécies que tinham pelo menos os 

atributos morfológicos como a massa corporal máxima (g) e comprimento máximo total 

(mm) descritos na base de dados “TetrapodTraits Database” (Moura et al., 2024). Além disso, 

removemos espécies duplicadas que apresentavam nomes diferentes e que não apresentavam 

dados de distribuição estabelecidos. Para os atributos fisiológicos, especificamente, reunimos 

informações sobre os limites de tolerância mínimo (TCmínimo e máximo (TCmáximo), as 

temperaturas voluntárias mínima (TVmínima), e máxima (TVmáxima), e a temperatura preferida 

(TCpreferida), atributos de evapotranspiração (perda de água evaporativa (PAC), a resistência 

à perda de água cutânea (RPAC) e a perda total evaporativa de água (PTEA).) para cada 

espécie. O objetivo foi identificar informações relevantes sobre a tolerância térmica das 

espécies disponíveis na plataforma Google Scholar, o “Web of Science”, “Scopus”. Esses 

dados foram obtidos a partir de artigos publicados, bancos de dados, artigos científicos e 

livros, além de literatura cinzenta, incluindo teses e monografias, utilizando palavras-chave 

específicas, como “Critical temperature maximum”, “Critical temperature minimum”, 

“Thermal ecology”, “Snake” “Lethal temperature”, “Preferred temperature”, “Temperature 

voluntary maximum” e “Temperature voluntary minimum”. Essas palavras-chaves foram 

selecionadas para direcionar a pesquisa a estudos relacionados à ecologia térmica de 

serpentes, abrangendo limites críticos de temperatura, preferências térmicas e temperaturas 

letais.  

Também coletamos informações climáticas referentes à distribuição de cada espécie. 

Utilizamos os dados de distribuição das serpentes disponíveis no Global Assentment Reptiles 

Database e na União Internacional de Conservação da Natureza IUCN (2024) e, com base 

nessas distribuições, extraímos a mediana das 19 variáveis bioclimáticas em uma resolução 
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espacial de 5 arco-minutos (≈ 5km² x 5km²), conforme os dados do CHELSA V2.1 com a 

utilização dos pacotes ‘raster’ (Hijimans, 2023) e ‘terra’ (Hijimas, 2023) na plataforma R (R 

Core Team 2024). Esses dados foram utilizados para caracterizar o nicho climático das 

serpentes, permitindo identificar as condições climáticas predominantes em suas áreas de 

ocorrência. 

2.2 CARACTERIZAÇÃO CLIMÁTICA 

Para caracterizar as condições climáticas ocupadas por cada espécie, foram obtidos 

os polígonos de distribuição a partir da Global Assessment Reptiles Database (Caetano et al., 

2022) e da International Union for Conservation of Nature (IUCN, 2024). Para representar 

as condições climáticas ao longo da distribuição das espécies, foram obtidas as 19 variáveis 

bioclimáticas disponíveis no conjunto de dados CHELSA V2.1 (Karger et al., 2017). Esse 

conjunto de dados inclui informações para ambientes terrestres e marinhos, sendo, portanto, 

representativo tanto para espécies terrestres quanto marinhas. Foram extraídos os valores 

medianos dessas variáveis em uma resolução espacial de 5 minutos de arco (~5 × 5 km), 

utilizando o pacote terra versão 1.8-80 (Hijmans, 2025) no R (R Core Team, 2024). 

Para reduzir a dimensionalidade dos dados, inicialmente foi calculado o Fator de 

Inflação da Variância (Variance Inflation Factor – VIF) utilizando o pacote usdm versão 2.1-

7 (Naimi et al., 2014), considerando as 19 variáveis bioclimáticas, com o objetivo de 

identificar e remover preditores altamente correlacionados, minimizando assim a 

multicolinearidade. Esse procedimento resultou na retenção de sete variáveis: BIO2, BIO3, 

BIO4, BIO8, BIO15, BIO18 e BIO19 (Tabela S1). 

Com essas variáveis bioclimáticas, foi realizada uma Análise de Componentes 

Principais (Principal Component Analysis – PCA) utilizando o pacote stats versão 4.4.2 (R 

Core Team, 2024). Foram retidos apenas os dois primeiros componentes principais, que 

explicaram 43,65% (PC1) e 19,8% (PC2) da variação total, valores superiores aos esperados 

pelo modelo Broken Stick (figura S1). O PC1 foi principalmente influenciado pela 

sazonalidade da temperatura (BIO4 = 19,8%), precipitação no trimestre mais frio (BIO19 = 
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19,0%), amplitude térmica diurna média (BIO2 = 16,3%), precipitação no trimestre mais 

quente (BIO18 = 15,9%) e isotermalidade (BIO3 = 14,2%). O PC2 esteve principalmente 

associado à temperatura média do trimestre mais úmido (BIO8 = 45,6%), sazonalidade da 

precipitação (BIO15 = 25,0%), precipitação no trimestre mais frio (BIO19 = 13,9%) e 

sazonalidade da temperatura (BIO4 = 12,5%), enquanto as demais variáveis apresentaram 

contribuição inferior a 2,1% (tabela S2 e Figura S2). 

Os componentes principais selecionados foram então utilizados como descritores dos 

nichos climáticos das serpentes e para identificar as condições ambientais predominantes ao 

longo de sua distribuição geográfica (tabela s1). 

 

2.3 MODELO CONJUNTO DE VARIÁVEIS DO FUTURO 

 Para avaliar as mudanças no espaço ambiental projetado para cenários futuros, 

elaboramos um modelo conjunto (ensemble) das 19 variáveis bioclimáticas considerando os 

períodos de 2011–2040, 2041–2070 e 2071–2100 sob o cenário SSP585. Inicialmente, 

estimamos a similaridade entre as condições climáticas previstas pelos cinco modelos de 

circulação global (MCG) — GFDL, MPI, MRI, UKESM1 e IPSL — por meio do cálculo de 

matrizes de distância euclidiana, utilizando a função “dist” do pacote “stats” (versão 4.4.2). 

Essas matrizes permitiram quantificar o grau de dissimilaridade multivariada entre as 

amostras dentro de cada MCG. Em seguida, transformamos as matrizes de distância em 

vetores e calculamos as correlações de Pearson entre todos os pares de modelos, a fim de 

mensurar o grau de correspondência entre seus padrões multivariados de dissimilaridade. 

Com base nos elevados coeficientes de correlação observados (Tabela 1), selecionamos os 

modelos IPSL, GFDL e MRI para compor o conjunto, obtido pela média das projeções desses 

três MCGs para cada período analisado. 

 

 



16 
 

Tabela 1: Matriz de correlação de Pearson em que demonstra o grau de correlação entre diferentes Modelos 

de Circulação Global.  

  GFDL MPI MRI UKESM1 IPSL 

GFDL 1 0.9933 0.9862 0.9903 0.9920 

MPI 0.9933 1 0.9871 0.9907 0.9902 

MRI 0.9862 0.9871 1 0.9905 0.9903 

UKESM1 0.9903 0.9907 0.9905 1 0.9903 

IPSL 0.9920 0.9902 0.9903 0.9903 1 

 

2.4 ANÁLISE DE SOBREPOSIÇÃO DE NICHO ECOLÓGICO 

Para investigar se o subconjunto de espécies de serpentes com informações 

disponíveis sobre tolerâncias térmicas é representativo da subordem Serpentes como um todo 

no espaço ambiental, utilizamos testes estatísticos de similaridade e equivalência de nicho, 

baseados em uma abordagem no espaço ambiental e implementados no pacote “humboldt” 

(Brown, 2025; Brown & Carnaval, 2019). Esses testes avaliam se a sobreposição entre os 

nichos climáticos de dois grupos de espécies (espécies com dados térmicos conhecidos e 

espécies sem dados térmicos descritos) difere significativamente do esperado sob um cenário 

nulo de equivalência de nicho.  Para isso, vamos utilizar uma métrica de sobreposição de 

nicho (D) de acordo com a seguinte equação 𝐷 = 1 −
1

2
 (∑ |𝑧1𝑖𝑗 − 𝑧2𝑖𝑗|𝑖𝑗 ) (Schoener, 1970; 

Warren et al., 2008) . Onde 𝑧1𝑖𝑗, 𝑧2𝑖𝑗 representam as densidades de ocupação do espaço 

ambiental para cada grupo. Essa métrica expressa o grau de sobreposição do nicho climático 

ao somar as diferenças absolutas entre as distribuições de ocupação ambiental dos dois 

grupos e normalizar o valor resultante, produzindo um índice que varia de 0 (ausência de 

sobreposição) a 1 (sobreposição completa). A significância da sobreposição observada foi 

avaliada por meio de um teste de equivalência, no qual os registros de ocorrência dos dois 

grupos foram combinados e reamostrados aleatoriamente, sendo redistribuídos em dois 

conjuntos com o mesmo número de ocorrências dos grupos originais. Para cada uma das 999 

iterações de randomização, a métrica de Schoener’s D foi recalculada, gerando uma 

distribuição nula de similaridade de nicho. O valor empírico observado foi então comparado 
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a essa distribuição nula para testar a hipótese de equivalência de nicho entre os grupos, 

adotando um nível de significância de 5%. 

2.5 ÍNDICE DE AGREGAÇÃO FILOGENÉTICA 

Para analisar como esses dados estão descritos filogeneticamente, realizamos um 

recorte da filogenia selecionamos as espécies representantes da subordem Serpentes da 

filogenia dos escamados (Tonini et al., 2016), e selecionamos 100 árvores aleatórias das 1000 

primeiras árvores disponíveis e, a partir dessas, criamos uma árvore filogenética consensus 

com o objetivo de representar a topologia evolutiva mais frequente entre as árvores 

disponíveis. Dessa forma utilizamos a função “consensus” com a probabilidade de 50% um 

clado ser representado na árvore consensus (p = 0.5) para obtenção da topologia majoritária 

presente no pacote “ape” versão 5.8.1 (Paradis & Schliep, 2019) e da função 

“consensus.edges” do pacote “phytools” versão 2.4.4 (Revell, 2024) para incorporação dos 

comprimentos de ramos. A árvore resultante foi convertida foi transformada em ultramétrica 

com ultilizando a função “chronos” do pacote “ape” versão 5.8.1 (Paradis & Schliep, 2019) 

e ajustada com a função “force.ultrametric” do pacote “phytools” versão 2.4.4 (Revell, 2024).  

A partir do nosso conjunto de dados, avaliamos a relação filogenética entre as 

espécies apresentam dados de atributos de biologia termal, utilizamos o índice de agregação 

filogenética (Net Relatedness Index). Essa análise permite analisar a estrutura filogenética e 

indicar o grau de relação evolutiva entre as espécies presentes em um determinado pool 

(Webb, 2000; Webb et al., 2002). A partir do cálculo da Distância Média em Pares (Mean 

Pairwise Distance), mensura a média das distâncias filogenéticas entre todas as espécies de 

uma comunidade. Nesse caso, utilizamos desta abordagem para verificar a distância 

filogenética entre as espécies que apresentam informações de atributos de biologia termal 

descrito e verificar se essas espécies são representativas para a filogenia completa da 

subordem de serpentes. O NRI é estimado a partir da  fórmula (Webb, 2000; Webb et al., 

2002): 
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𝑁𝑅𝐼 =  −  
(𝑀𝐷𝑃𝑜𝑏𝑠𝑒𝑟𝑣𝑎𝑑𝑜 −  𝑀𝐷𝑃𝑒𝑠𝑝𝑒𝑟𝑎𝑑𝑜 )

 𝐷𝑒𝑠𝑣𝑖𝑜 𝑃𝑎𝑑𝑟ã𝑜 𝑀𝐷𝑃𝑒𝑠𝑝𝑒𝑟𝑎𝑑𝑜

  

 

MDPobservado é a média das distâncias filogenéticas entre todas as espécies do 

subconjunto, enquanto MDPesperado  e o respectivo desvio padrão são estimados através da 

aleatoriedade. Para isso, serão gerados 999 subconjuntos aleatórios a partir do mesmo 

subconjunto de espécies, mantendo constante o número de espécies. O NRI positivo indica 

uma agregação filogenética, indicando que as espécies do subconjunto estão relacionadas 

proximamente do que o esperado ao acaso, enquanto valores negativos sugerem 

superdispersão filogenética, demonstrando as espécies estão mais distantes 

filogeneticamente. As análises serão performadas com auxílio dos pacotes “picante” 

(Kembel et al., 2010) e “ape” (Paradis & Schliep, 2019) com uso do software plataforma R 

(R Core Team 2024). 

2.6 ANÁLISE DE AUTOCORRELAÇÃO ESPACIAL 

A autocorrelação espacial da proporção de conhecimento sobre atributos térmicos foi 

analisada por meio do Índice de Moran global (Moran’s I) (Moran, 1950). Inicialmente, as 

coordenadas geográficas (longitude e latitude) associadas a cada célula espacial foram 

extraídas e organizadas em uma matriz numérica. Em seguida, foi calculada a distância 

geodésica entre pares de células utilizando a função “spDists” do pacote “sp” (Pebesma & 

Bivand, 2005). Com base nessas distâncias, definiu-se um raio de vizinhança equivalente a 

1,5 vezes a resolução espacial do grid (≈ 39 km), assegurando que cada célula tivesse ao 

menos um vizinho espacialmente conectado. A estrutura de vizinhança foi então construída 

por meio da função “dnearneigh”, que define vizinhos a partir de um critério de distância 

mínima = 0 e máxima = 39km, considerando coordenadas geográficas. A partir dessa 

estrutura, foi criada uma matriz de pesos espaciais por meio da função “nb2listw”, de modo 

que a soma dos pesos de cada unidade espacial fosse igual a 1. O argumento assumimos 

“zero.policy = TRUE” para lidar com eventuais células sem vizinhos definidos. 
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 Dessa forma, calculamos o Índice de Moran global com a função “moran.test” do 

pacote “spdep”(Bivand et al., 2013), tendo como variável de interesse a soma da proporção 

de conhecimento térmico por célula espacial. A significância estatística do índice foi avaliada 

por meio de testes de permutação aleatória, comparando o valor observado de Moran’s I com 

uma distribuição nula gerada a partir da aleatorização dos valores da variável no espaço. 

Valores positivos e significativos de Moran’s I indicam autocorrelação espacial positiva, 

caracterizada pelo agrupamento espacial de células com níveis semelhantes de 

conhecimento, enquanto valores próximos de zero sugerem ausência de estrutura espacial 

detectável. Todas as análises foram conduzidas no ambiente R (R Core Team, 2023) 

 

2.7  COMPARAÇÃO ENTRE CENÁRIOS CLIMÁTICOS 

Para caracterizar e categorizar o clima em cada período analisado, utilizamos os 

scores dos dois primeiros componentes principais (PC1 e PC2), obtidos a partir da PCA do 

espaço ambiental, foi projetado novamente para o espaço geográfico. Para isso, foi criado 

um raster-base com a resolução (1ºx1º), garantindo a correspondência de cada célula entre os 

valores ambientais e os scores da PCA. Esses scores de PC1 e PC2 referentes a cada cenário 

climático de interesse foram então atribuídos a cada célula do raster em dois rasters contínuos 

que representam os principais gradientes climáticos espaciais do período analisado para ser 

possível realizar comparações visuais e posteriores classificações conjuntas. Os valores de 

ambos os componentes foram normalizados para o intervalo entre 0 e 1, utilizando uma 

transformação linear baseada nos valores mínimos e máximos globais de cada componente 

para evitar distorções associadas a escalas distintas entre os eixos da PCA.  

Os valores contínuos de PC1 e PC2 foram discretizados em classes (bins) para a 

categorização objetiva do clima. Foi utilizado a regra de Freedman-Diaconis a partir da 

fórmula 𝐵𝑖𝑛 𝑤𝑖𝑑𝑡ℎ = 2 
𝐼𝑄𝑅 (𝑥)

√𝑛
3  , onde IQR (x) representa o intervalo interquartil dos dados, 

e o n representa o número de observações na amostra (Freedman & Diaconis, 1981). A 

abordagem foi empregada para definir, de forma independente, o número de classes de PC1 
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e PC2, considerando a variabilidade dos dados (intervalo interquartil) e o tamanho amostral, 

resultando em uma classificação adaptativa e menos sensível à assimetria e a valores 

extremos (Freedman & Diaconis, 1981).  

As classes discretizadas de PC1 e PC2 foram combinadas por meio de uma 

codificação linear para atribuir uma identificação única a cada combinação de classes a partir 

da fórmula 𝐼𝐷 = (𝑃𝐶1𝑏𝑖𝑛 − 1) × 𝑛𝑏𝑖𝑛 + 𝑃𝐶2𝑏𝑖𝑛, onde PC1bin e PC2bin são as categorias dos 

PC1 e PC2. Isso permitiu a definição de zonas climáticas do espaço climático em que cada 

zona representa, portanto, uma combinação específica de condições ambientais no espaço 

ambiental, permitindo a comparação espacial e temporal de padrões climáticos entre 

diferentes períodos e cenários. 

Com a categorização dos tipos de clima, analisamos as diferenças na ocorrência dos 

tipos climáticos entre os diferentes cenários climáticos (Presente, 2040, 2070 e 2100). O 

objetivo foi quantificar o efeito da mudança dos cenários climáticos sobre a frequência das 

condições climáticas específicas permitindo estimar a direção, magnitude da mudança das 

frequências. Avaliamos através de modelos lineares generalizados (GLMs), considerando a 

frequência absoluta de ocorrência de cada tipo climático como variável resposta. 

Inicialmente, devido à natureza dos dados serem de contagem, os modelos foram ajustados 

assumindo distribuição Poisson. Entretanto, a presença de sobredispersão foi avaliada por 

meio de diagnósticos dos resíduos, então ajustamos o modelo com distribuição binomial 

negativa, sendo mais apropriada para lidar com variância superior à média. O cenário 

climático foi incluído como variável explicativa categórica, permitindo avaliar diferenças 

sistemáticas na frequência de ocorrência dos tipos climáticos entre os cenários.  
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3 RESULTADOS 

Nossa busca resultou na identificação de 211 espécies de serpentes com pelo menos 

um atributo de biologia térmica descrito e 67 espécies com atributos de perda evaporativa de 

água descritos. De modo geral, os dados disponíveis concentram-se em um subconjunto da 

diversidade filogenética do grupo, com aproximadamente 9 famílias representadas por mais 

de uma espécie, indicando maior disponibilidade de informações para esses clados. Em 

contraste, 5 famílias (Typhlopidae, Homalopsidae, Cylindrophiidae, Acrochordidae, 

Anomalepididae) foram representadas por apenas uma única espécie, refletindo uma 

amostragem limitada e evidenciando potenciais lacunas de conhecimento para esses grupos. 

Especificamente, para os limites térmicos críticos, obtivemos dados de temperatura crítica 

máxima (TCmáx) para 79 espécies e de temperatura crítica mínima (TCmín) para 47 espécies. 

As temperaturas voluntárias (TV) foram registradas para 102 espécies, sendo 102 espécies 

com valores de TVmáx e 50 com valores de TVmín. Em relação às temperaturas preferenciais 

(TP), foram obtidos dados para 82 espécies, incluindo 49 espécies com TPmáx, 50 com TPmín 

e 81 com valores de temperatura preferencial média. Informações sobre temperatura corporal 

(Tcorporal) foram obtidos para 106 espécies (tabela 2).  Por fim, das 67 espécies com atributos 

de perda de água, 63 espécies foram encontradas com atributos de Perda de água total 

(PTEA), 26 espécies com atributos de perda de água cutânea (PAC) e 2 espécies com 

atributos de resistência de perda cutânea de água (RCPA). 
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Figura 1: Proporção de conhecimento disponível sobre diferentes atributos de biologia térmica em famílias 

de serpentes. Cada painel representa um conjunto específico de atributos: (A) biologia térmica geral; (B) 

temperaturas críticas; (C) temperatura voluntária; (D) temperatura corporal; (E) perda evaporativa de água; 

(F) temperatura preferível; (G) tolerância térmica máxima (CTmax); (H) tolerância térmica mínima (CTmin ); (I) 

temperatura preferida média (TP médio); (J) temperatura preferida máxima (TP máximo); (K) temperatura 
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preferida mínima (TP mínimo); (L) temperatura voluntária máxima (TV máximo); (M) temperatura voluntária 

mínima (TV mínimo); (N) tolerância mínima; e (O) tolerância máxima. As barras indicam a proporção de 

espécies com dados disponíveis em cada família, destacando fortes assimetrias taxonômicas no conhecimento 

térmico das serpentes. 

 

 

Figura 2: A, Mapa global da proporção de conhecimento sobre atributos térmicos das serpentes no espaço 

geográfico. As cores representam a proporção de espécies com atributos térmicos descritos em cada região, 

variando de tons frios, que indicam baixa proporção de conhecimento, a tons quentes, que indicam alta 

proporção de conhecimento. Esse padrão evidencia a heterogeneidade espacial na disponibilidade de 
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informações térmicas, com regiões amplamente estudadas contrastando com áreas marcadas por fortes 

lacunas de conhecimento. B, Representação do espaço climático das serpentes através de uma PCA 

demonstrando a distribuição das serpentes que apresentam dados descritos (verde) e não descrito (cinza) 

apresentando também a riqueza de espécie associado ao longo dos eixos do PC1 e PC2 . C, Representação 

filogenética reduzida das Serpentes, mostrando as espécies que possuem pelo menos um atributo fisiológico 

térmico descrito. A filogenia destaca a distribuição taxonômica das espécies com dados disponíveis. 

A Análise de Componentes Principais revelou uma estruturação clara do espaço 

climático ocupado pelas serpentes, com o PC1 explicando 43,6% da variância total e o PC2 

19,8%, refletindo os principais gradientes ambientais associados às variáveis bioclimáticas. 

As espécies com dados de biologia térmica descritos ocuparam uma porção ampla do espaço 

climático, porém concentrada em regiões específicas ao longo dos eixos principais, enquanto 

as espécies sem dados descritos apresentaram uma distribuição mais difusa e extensa. As 

curvas de densidade ao longo dos eixos indicaram diferenças na riqueza de espécies entre os 

grupos, evidenciando maior concentração de espécies descritas em determinados intervalos 

climáticos. Dessa forma, esses resultados indicam que a disponibilidade de dados de biologia 

térmica não está distribuída aleatoriamente no espaço climático, sugerindo a presença de um 

viés ambiental e de uma lacuna Hutchinsoniana estruturada para as serpentes (Figura 1A). 

 

Análise de sobreposição e equivalência de nicho climático 

Os testes de sobreposição e equivalência de nicho indicaram diferenças significativas 

entre o nicho climático ocupado pelas espécies de serpentes com atributos de biologia térmica 

descritos e aquele ocupado pelo conjunto total de espécies (p < 0.001). A sobreposição entre 

os nichos foi moderada a elevada (D = 0.576; I = 0.799), o que indica a existência de uma 

lacuna de conhecimento sobre esses atributos no espaço climático das serpentes. No entanto, 

apesar dessa sobreposição, o teste de equivalência revelou que os nichos não são 

equivalentes. Para todos os atributos analisados, o espaço climático ocupado pelas espécies 

com dados se encontra totalmente aninhado dentro do nicho climático total (100% do espaço 

ocupado), evidenciando que, mesmo considerando todas as espécies com pelo menos um 

atributo térmico descrito, esse subconjunto não representa de forma aleatória nem integral o 

nicho climático das serpentes. 
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Ao considerar os diferentes tipos de atributos, observamos padrões distintos de 

representatividade. Os limites térmicos críticos (TC) apresentaram sobreposição moderada 

com o nicho total (D = 0.603; I = 0.808), enquanto que TCmáx exibiu valores intermediários 

(D = 0.462; I = 0.661). Em contraste, TCmín apresentou os menores valores de sobreposição 

(D = 0.261; I = 0.467), indicando uma maior lacuna de conhecimento desse de atributo. Esses 

resultados demonstram que conhecimento sobre TCs é desigual e que existe uma grande 

lacuna no conhecimento desses atributos, uma vez que para um TCmáx existe um 

desconhecimento intermediário e para TCmín um alto desconhecimento, esses por sua vez são 

subamostrados, indicando um viés do conhecimento contra espécies associadas a 

determinadas condições climáticas. 

Os atributos relacionados a temperatura preferencial apresentaram uma sobreposição 

moderada para todos os atributos desse tipo (D = 0.3744; I = 0.5914). Para a TPmín 

apresentou uma sobreposição moderada (D = 0.3362; I = 0.5301). Enquanto TPmáx e TPmédio 

também apresentaram sobreposição moderada (D = 0.3367; I = 0.5306) e (D = 0.3762; I = 

0.5930).  

Enquanto a temperatura corporal (Tcorporal), apresentou baixa sobreposição entre o 

nicho climático ocupado pelas espécies com dados e aquele ocupado pelo conjunto total de 

serpentes (D = 0.2801; I = 0.5310). Assim como a Perda evaporativa de água (PEA) que 

também exibiu baixa sobreposição (D = 0.3053; I = 0.5052). Esse resultado demonstra a 

existência de lacunas de conhecimento associadas a esses dois atributos sendo um indicativo 

de que o conhecimento desse atributo está enviesado a um espaço ambiental. 

Em contraste, os atributos relacionados às temperaturas voluntárias (TV) 

apresentaram maior sobreposição de nicho. Considerando todas as espécies com dados de 

temperatura voluntária, observou-se uma sobreposição elevada (D = 0.6332; I = 0.8082). No 

entanto, quando analisados separadamente, a TVmáx apresentou sobreposição moderada (D = 

0.5152; I = 0.7150), enquanto a TVmín exibiu os menores valores de sobreposição dentre os 

atributos avaliados (D = 0.1734; I = 0.3502), evidenciando uma lacuna ambiental 

particularmente acentuada para esse atributo. 
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Para os atributos de tolerância térmica, que engloba os respectivos atributos máximos 

e mínimo de cada tipo, observou-se um padrão contrastante entre os limites mínimos e 

máximos. A tolerância térmica mínima apresentou sobreposição baixa (D = 0.3811; I = 

0.6333), enquanto a tolerância térmica máxima exibiu valores elevados de sobreposição (D 

= 0.6032; I = 0.8082).  

Os resultados no geral indicam a existência da lacuna Hutchinsoniana estruturada 

sobre o conhecimento disponível sobre atributos de biologia térmica em serpentes, sendo é 

espacialmente estruturado e ambientalmente enviesado, não representando de forma aleatória 

nem abrangente o nicho climático das serpentes. Embora os índices de sobreposição revelem 

valores moderados a elevados para alguns atributos, não há equivalência de nicho e o padrão 

aninhamento do espaço ocupado demonstram que a disponibilidade de dados está associada 

a condições ambientais específicas, destacando a existência um viés climático sobre o 

conhecimento dos atributos de biologia térmica. Esse viés varia entre tipos de atributos, sendo 

particularmente acentuado para aqueles associados a limites mínimos, como TCmín, TVmín e 

TC e PEA, que apresentaram as menores sobreposições e, portanto, as maiores lacunas de 

conhecimento. Em contraste, atributos mais amplamente mensurados, como temperaturas 

voluntárias e tolerâncias térmicas máximas (TCmáx, TVmáx), exibiram maior sobreposição, 

porém não representativo para o nicho climático das serpentes. Esses padrões revelam a 

existência de uma lacuna Hutchinsoniana, refletindo vieses históricos, geográficos e 

metodológicos na disponibilidade de dados de biologia térmica para o grupo. 
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Tabela 2: Resultados da análise de sobreposição do nicho ambiental do índice D e I para diferentes atributos 

descritos de biologia térmica das serpentes. Descrição dos atributos de biologia térmica explorados, incluindo 

medidas de temperaturas críticas mínimas e máximas (TCmín, TCmáx) temperatura corporal (Tcorporal), 

preferencial (TPmín, TPmáx, TPmédia), voluntária (TVmáx, TVmín), limites de tolerância térmica mínima (TCmín, TVmín, 

TPmín) e máxima (TCmáx, TVmáx, TPmáx), e perda evaporativa de água (PEA) das serpentes. O Espaço análogo 

representa o número de células ocupadas pelo grupo com dados descrito em relação ao espaço total. O Espaço 

análogo (%) representa quanto em percentual do espaço ocupado em relação ao total. E o percentual ocupado 

representa o aninhamento do espaço ambiental. 

Teste de Equivalência de Nicho 

Grupo D I Espaço análogo Espaço total Espaço análogo (%) % ocupado p 

Atributos térmicos 0.5764 0.7992 4532 6219 72.87 100 >0.001 

TC 0.6032 0.8082 2406 5608 42.90 100 >0.001 

TC-mín 0.2605 0.4667 3160 6275 50.36 100 >0.001 

TC-máx 0.4619 0.6605 4107 6397 64.20 100 >0.001 

TP 0.3744 0.5914 1842 5568 33.08 100 >0.001 

TP-mín 0.3362 0.5301 5012 6488 77.25 100 >0.001 

TP-máx 0.3367 0.5306 4257 6379 66.73 100 >0.001 

TP-média 0.3762 0.593 1809 5577 32.44 100 >0.001 

T-corporal 0.2801 0.531 1955 5536 35.31 100 >0.001 

TV 0.6332 0.8082 2406 5608 42.90 100 >0.001 

TV-máx 0.5152 0.715 1730 5590 30.95 100 >0.001 

TV-mín 0.1734 0.3502 1037 5594 18.54 100 >0.001 

Tolerância-mín 0.3811 0.6333 1977 5611 35.23 100 >0.001 

Tolerância-máx 0.6032 0.8082 2406 5608 42.90 100 >0.001 

PEA 0.3053 0.5052 1398 5561 25.14 100 >0.001 
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Figura 3: Representação da lacuna Hutchinsoniana no espaço ambiental para diferentes atributos de biologia 

térmica de serpentes. Cada gráfico mostra a distribuição de densidade das espécies com dados disponíveis ao 

longo dos dois primeiros eixos do espaço climático (PC1 = 43,6% e PC2 = 19,8% da variância explicada). As 

áreas em tons mais escuros indicam maior concentração de ocorrência de espécies no espaço ambiental com 

atributos descritos, enquanto as regiões claras ou não ocupadas representam porções do espaço ambiental 

com baixa disponibilidade ou com ausência de informações para os respectivos atributos. Os painéis 

contemplam atributos integrativos (biologia térmica, temperatura corporal e perda evaporativa de água), 

limites críticos (temperatura crítica, TCmínima e TCmáxima), temperaturas voluntárias (mínima e máxima), 

temperaturas preferenciais (mínima, média e máxima) e limites de tolerância térmica (tolerância mínima e 
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máxima), evidenciando padrões consistentes de viés ambiental na disponibilidade de dados e uma lacuna 

Hutchinsoniana estruturalmente organizada no espaço climático global. 

 

Análise de agregação filogenética (NRI) 

A análise do NRI revelou um padrão de agrupamento filogenético para espécies com 

dados conhecidos de temperatura corporal (Tcorporal), temperatura voluntária mínima (TVmín) 

e tolerância térmica mínima (Tolerânciamín), indicando que a disponibilidade desses atributos 

é filogeneticamente estruturada (p < 0,05). 

Para a Tcorporal, a distância filogenética média observada foi inferior à esperada sob o 

modelo nulo (MPDobs = 82,57; MPDmédio = 86,49 ± 1,76), resultando em um desvio negativo 

significativo (Z = −2,23; p = 0,023). De forma semelhante, para a Tolerânciamín, o MPD 

observado foi menor que o esperado (MPDobs = 83,57; MPDmédio = 87,04 ± 0,76), 

apresentando o maior grau de agrupamento filogenético entre os atributos avaliados (Z = 

−4,55; p = 0,001). Para a TVmín, o MPD observado também foi inferior ao esperado (MPDobs 

= 80,67; MPDmédio = 86,61 ± 2,73), com desvio negativo significativo (Z = −2,17; p = 0,034). 

Em conjunto, esses resultados demonstram que as espécies com informações 

disponíveis para esses atributos não estão distribuídas aleatoriamente na filogenia, mas 

concentram-se em determinados clados, evidenciando um viés filogenético na 

disponibilidade de dados de biologia térmica. Os demais atributos analisados não 

apresentaram estrutura filogenética significativa, indicando ausência de evidências de 

agrupamento filogenético para a distribuição das espécies com dados conhecidos (tabela 3). 

 

Tabela 3: Resultados do índice de estrutura filogenética (NRI), baseado na distância filogenética média (MPD), 

para atributos de biologia térmica de serpentes, comparando espécies com valores conhecidos e 

desconhecidos. São apresentados o número de táxons (n), a MPD observada (MPDobs), a média e o desvio-

padrão da MPD dos modelos nulos (MPDmédio, MPDdp), o valor padronizado (Z) e a significância estatística (p), 

obtidos a partir de 999 permutações. 

Atributo n MPDobs MPDmédio MPDdp MPDobsrank Z p 

Atributos térmicos 199 87.0164 86.5017 1.2363 641 0.4164 0.641 

TP 76 87.7238 86.5156 2.1181 700 0.5704 0.7 

TV 97 86.0728 86.4848 1.855 382 -0.2221 0.382 

T-corporal 101 82.5715 86.4905 1.7552 23 -2.2327 0.023 

TC 84 85.0271 84.9029 1.4173 512 0.0876 0.512 

PEA 65 85.0509 86.5019 2.2562 242 -0.6431 0.242 
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TC-máx 78 84.8733 86.534 2.0135 202 -0.8248 0.202 

TC-mín 46 82.667 86.5156 2.756 99 -1.3964 0.099 

Tolerância-máx 139 86.3937 87.2736 0.6372 85 -1.3808 0.085 

Tolerância-mín 71 83.5715 87.0354 0.7608 1 -4.553 0.001 

TV-máx 97 86.0728 86.4893 1.8171 396 -0.2292 0.396 

TV-mín 45 80.6676 86.6103 2.7324 34 -2.1748 0.034 

TP-máx 45 88.1904 86.5533 2.6944 719 0.6076 0.719 

TP-mín 46 88.2368 86.4058 2.7376 723 0.6688 0.723 

TP-média 75 87.7342 86.4232 2.0736 714 0.6323 0.714 

 

 

Análise de estruturação geográfica 

 A análise de autocorrelação espacial por meio do índice de Moran indicou 

autocorrelação espacial positiva e estatisticamente significativa para a maioria dos atributos 

de biologia térmica avaliados (tabela 4), com valores de Moran’s I variando entre 0.17 e 0.35. 

A exceção foi o atributo temperatura voluntária mínima (TVmín), que não apresentou 

autocorrelação espacial significativa (I = 0.03, p = 0.19), indicando um padrão espacial 

indistinguível do aleatório. Os padrões mais fortes de agrupamento espacial foram 

observados para a temperatura preferencial mínima (TPmín; I = 0.345, p < 0.001) e 

temperatura preferencial máxima (TPmáx; I = 0.346, p < 0.001), seguidas pela temperatura 

preferencial média (TPmédia; I = 0.286, p < 0.001), temperatura preferencial geral (TP; I = 

0.284, p < 0.001) e temperatura crítica mínima (TCmín; I = 0.272, p < 0.001). Autocorrelação 

significativa também foi detectada para a temperatura voluntária (TV; I = 0.269, p < 0.001), 

temperatura voluntária máxima (TVmáx; I = 0.269, p < 0.001), temperatura corporal (TCorporal; 

I = 0.217, p < 0.001), perda evaporativa de água (PEA; I = 0.219, p < 0.001), tolerância 

térmica mínima (Tolerânciamín; I = 0.201, p < 0.001), tolerância térmica máxima 

(Tolerânciamáx; I = 0.186, p < 0.001) e biologia térmica geral (I = 0.173, p < 0.001). Para 

todos os atributos com autocorrelação significativa, os valores observados de Moran’s I 

foram substancialmente superiores ao valor esperado sob aleatoriedade espacial (Expectativa 

≈ −0.0013), demonstrando que há uma estruturação espacial no conhecimento térmico das 

serpentes (tabela 4, figura 4). 

 Em conjunto, os resultados do índice de Moran indicam que o conhecimento sobre 

atributos de biologia térmica das serpentes apresenta estruturação espacial não aleatória, com 

autocorrelação positiva para a maioria dos atributos avaliados. Esse padrão revela a 
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existência de regiões com concentração de informações contrastando com amplas áreas 

marcadas por lacunas de conhecimento, enquanto a ausência de autocorrelação significativa 

para a temperatura voluntária mínima sugere um atributo particularmente subamostrado. 

Esses resultados fornecem a base para discutir os fatores históricos, geográficos e 

taxonômicos que moldam a distribuição espacial do conhecimento térmico em serpentes. 

 

Tabela 4: Resultados do teste de autocorrelação espacial (Índice de Moran) aplicado aos atributos de biologia 

térmica das serpentes. São apresentados, para cada atributo, o valor do Moran’s I, o valor esperado sob 

aleatoriedade espacial (Expectativa), a variância, o desvio-padrão do índice e o valor de p, indicando a 

intensidade e a significância da estruturação espacial do conhecimento disponível. 

       Teste de Moran I  

Atributo Moran I Expectativa Variância Desvio padrão I p 

Biologia térmica 0.172642 -0.001290323 0.001373 4.6949 0.000 

TC 0.217172 -0.001290323 0.00137 5.9025 0.000 

TC-mín 0.272249 -0.001290323 0.001368 7.3951 0.000 

TC-máx 0.226315 -0.001290323 0.00137 6.1502 0.000 

TP 0.284214 -0.001290323 0.001367 7.7215 0.000 

TP-mín 0.345135 -0.001290323 0.001365 9.3763 0.000 

TP-máx 0.345671 -0.001290323 0.001365 9.3909 0.000 

TP-média 0.285721 0.001367115 -0.00129 7.7624 0.000 

TV 0.269293 -0.001290323 0.001368 7.3168 0.000 

TV-mín 0.030415 -0.001290323 0.001355 0.8612 0.195 

TV-máx 0.269293 -0.001290323 0.001368 7.3168 0.000 

Tolerância-mín 0.200832 -0.001290323 0.00137 5.4603 0.000 

Tolerância-máx 0.185726 -0.001290323 0.001371 5.0513 0.000 

PEA 0.219238 -0.001290323 0.00137 5.9591 0.000 
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Figura 4: Distribuição global da riqueza de serpentes e da proporção de conhecimento sobre atributos de 

biologia térmica. O painel superior mostra a riqueza global de espécies, enquanto os painéis inferiores 

apresentam a proporção de espécies com dados disponíveis para diferentes atributos térmico-fisiológicos: (A) 

biologia térmica; (B) temperatura corporal; (C) perda evaporativa de água; (D) temperatura crítica; (E) 

tolerância térmica mínima; (F) tolerância térmica máxima; (G) temperatura preferencial; (H) temperatu ra 

preferencial mínima; (I) temperatura preferencial máxima; (J) temperatura preferencial média; (K) 

temperatura voluntária mínima; (L) temperatura voluntária máxima; (M) temperatura voluntária; (N) 

tolerância mínima; e (O) tolerância máxima. As cores indicam gradientes de riqueza e de proporção de 

conhecimento, evidenciando a concentração de dados em regiões temperadas e lacunas extensas em áreas 

tropicais. 

 

Análise da comparação climática entre períodos 

 

Os resultados apontam que até o final do século (2100) haverá um declínio 

progressivo e estatisticamente significativo na frequência de ocorrência dos tipos climáticos 

ao longo dos cenários futuros, onde ocorrerá um deslocamento progressivo da frequência de 

climas com intensificação da redução em cenários mais distantes no tempo dentro da 

distribuição espacial das serpentes (p > 0.05) (Figura 4). A análise também indicou diferenças 

significativas na frequência de ocorrência dos tipos climáticos entre os cenários. Em relação 

ao cenário Presente, observou-se uma redução na frequência média esperada nos cenários 

futuros em 2040 (β = –0.0422; z = –2.03; p = 0.042), em 2070 (β = –0.07129; z = –3.445; p 

= 0.0005), e em 2100 (β = –0.12524; z = –6.099; p = 0.0005). Isso sugere um declínio gradual 

na ocorrência dos tipos climáticos ao longo do tempo, intensificando-se em cenários mais 

distantes no futuro (tabela 5). Além disso, observa-se que até o final dos três períodos 

analisados, as serpentes poderão estar sujeitas a climas novos os quais não existem dentro de 

sua distribuição geográfica atualmente (figura 5). 
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Tabela 5: Resultados da análise por modelos lineares generalizados (GLM) que avaliam as diferenças na 

frequência de ocorrência dos diferentes tipos climáticos dentro da distribuição das serpentes, comparando o 

clima do período atual com as projeções para 2040, 2070 e 2100 sob o cenário SSP5-8.5. Os símbolos indicam 

os níveis de significância estatística de p *** (≤ 0,001) e * (≤ 0,01).   

GLM: Frequência ~ Períodos 

Período β σ valor z p 

Intercepto 1.61729 0.01479 109.314 *** 

Presente - 2040 -0.0422 0.02079 -2.03 * 

Presente - 2070 -0.07129 0.0207 -3.445 *** 

Presente - 2100 -0.12524 0.02053 -6.099 *** 

 

 

 

Figura 5: Distribuição da densidade de frequência dos tipos climáticos dentro do espaço de distribuição 

geográfico das serpentes ao longo de diferentes períodos temporais até o final do século (Presente, 2040, 

2070 e 2100). As curvas representam estimativas de densidade que permitem comparar mudanças na 

frequência relativa dos climas entre cenários atuais e futuros. Observa-se um deslocamento progressivo das 

distribuições ao longo do gradiente climático, com alterações na forma e na posição das curvas nos cenários 

futuros, especialmente em 2070 e 2100, indicando mudanças na disponibilidade e na representatividade 

relativa dos tipos climáticos ao longo do tempo. 
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4 DISCUSSÃO 

O conhecimento disponível sobre atributos de biologia térmica de serpentes é 

limitado, desigual e fortemente enviesado, evidenciando a existência de uma lacuna 

Hutchinsoniana estruturada na filogenia, espaço climático e geográfico. Embora tenham sido 

identificadas 203 espécies com pelo menos um atributo térmico descrito, esses dados estão 

concentrados em um subconjunto restrito da filogeneticamente e do espaço climático e 

geográfico ocupado pelo grupo, refletindo vieses históricos, geográficos e metodológicos na 

produção do conhecimento. As espécies com dados disponíveis ocupam predominantemente 

ambientes mais frios e secos, não representando total variabilidade climática de forma 

aleatória nem abrangente o nicho climático total das serpentes. O viés varia entre diferentes 

tipos de atributos, sendo particularmente acentuado para aqueles associados a limites 

térmicos mínimos (e.g., TCmín, TVmín, tolerância térmica mínima e PEA), que apresentaram 

as menores sobreposições de nicho e os padrões mais fortes de agregação filogenética. Em 

contraste, atributos mais amplamente mensurados, como temperaturas voluntárias e 

tolerâncias térmicas máximas, exibiram maior sobreposição climática, embora ainda 

insuficiente para representar adequadamente o nicho das serpentes. Adicionalmente, a 

projeção de cenários climáticos futuros indica uma redução progressiva na frequência dos 

tipos climáticos atualmente ocupados, sugerindo que as lacunas de conhecimento 

identificadas podem comprometer ainda mais nossa capacidade de compreender e prever as 

respostas das serpentes às mudanças climáticas globais. 

Existe uma estrutura filogenética evidente na disponibilidade de dados para atributos 

relacionados à tolerância térmica mínima e à temperatura corporal. O viés taxonômico é 

amplamente documentado na pesquisa em biodiversidade e reflete o fato de que certos grupos 

taxonômicos tendem a ser desproporcionalmente mais estudados do que outros, em função 

de diferenças em financiamento, facilidade de amostragem, d isponibilidade de especialistas 

e diversidade de espécies (Bonnet et al., 2002; De Siracusa et al., 2020; Hortal et al., 2015; 

Troudet et al., 2017). De modo geral, a pesquisa científica sobre serpentes concentra-se 

predominantemente em representantes das famílias Pythonidae, Colubridae e Viperidae, 

enquanto grupos de menor diversidade e menor visibilidade, como as cobras cegas 
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(Scolecophidia), permanecem amplamente sub-representados na literatura. Além disso, esses 

estudos apresentam um forte viés geográfico, com maior esforço de investigação concentrado 

na Europa e, sobretudo, nas Américas, onde a produção científica sobre serpentes é 

significativamente mais intensa do que em outras regiões do mundo (Guedes et al., 2023; 

Shine & Elphick, 2023).  

De maneira análoga, os nossos resultados demonstram que os atributos relacionados 

à tolerância térmica mínima e a temperatura corporal também estão filogeneticamente 

estruturados na disponibilidade de dados, indicando um viés filogenético no conhecimento 

da biologia térmica das serpentes. Das 29 famílias de serpentes incluídas neste estudo, apenas 

8 apresentam ao menos um atributo relacionado à tolerância térmica mínima descrito. Entre 

os diferentes atributos associados à tolerância mínima (TCmín, TPmín, TVmín), os registros 

concentram-se exclusivamente nas famílias Colubridae, Viperidae e Elapidae, que são as 

únicas a apresentar descrições para esses atributos. Em particular, a informação sobre TCmin 

encontra-se restrita a essas três famílias. Esse padrão evidencia um forte viés taxonômico no 

conhecimento da tolerância térmica mínima em serpentes, com a disponibilidade de dados 

limitada a poucos clados que são tradicionalmente mais representados em diferentes 

investigações em serpentes, como Colubridae, Viperidae e Elapidae (Shine & Elphick, 2023). 

Esses resultados indicam que o conhecimento sobre a tolerância térmica mínima das 

serpentes reflete o mesmo padrão de concentração observado nos grupos mais investigados 

da literatura herpetológica. Tal viés está associado a fatores históricos e geográficos que 

moldaram a pesquisa em termorregulação, sobretudo à maior disponibilidade de recursos, 

infraestrutura e tradição científica concentradas na Europa e nas Américas (Shine & Elphick, 

2023).  

Além disso, historicamente, espécies das famílias Colubridae e Viperidae são 

modelos em pesquisas relacionadas a termorregulação (Taylor et al., 2021b) visto que essas 

famílias apresentam uma grande riqueza e abundância de espécies nessas localidades (Shine 

& Elphick, 2023; Figueroa et al., 2016; Alfaro & Arnold, 2001; Perry et al., 2018). Por 

exemplo, Thamnophis sirtalis e T. elegans (Natricidae) figuram entre as serpentes mais 

estudadas, com décadas de dados sobre temperaturas preferenciais, temperaturas corporais e 

limites térmicos (Cox et al., 2023; Gangloff et al., 2016; Giacometti et al., 2021; Hughes et 

al., 2019), enquanto viperídeos como Crotalus e Vipera têm sido amplamente utilizados 
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como modelos de ectotermos de grande porte ou adaptados a ambientes frios para investigar 

limites térmicos e respostas às mudanças climáticas (Crowell et al., 2021; Figueroa-Huitrón 

et al., 2019, 2024; Mizsei et al., 2024). Além disso, em regiões temperadas, répteis como as 

serpentes estão sujeitos a intensas restrições térmicas sazonais e diárias, de modo que a 

sobrevivência, a fenologia e os limites de distribuição estão fortemente associados às 

tolerâncias térmicas mínimas, como o TCmín (Elmberg et al., 2024; Gabriel Blouin‐Demers, 

2001; Rowe et al., 2022). Consequentemente, a maior disponibilidade desses dados nessas 

regiões, impulsionada pela necessidade de compreender como o clima influencia a 

vulnerabilidade e a distribuição dos ectotérmicos (Andersen et al., 2015; Bujan et al., 2020; 

Troia, 2023), contribui para a concentração do conhecimento e para a surgimento de vieses 

tanto geográficos quanto filogenéticos. 

 O conhecimento sobre os atributos de biologia térmica no espaço ambiental é 

enviesado e não representa o nicho climático das espécies. De modo geral, investigações 

macroecológicas têm se concentrado predominantemente no espaço geográfico, apesar de 

muitas hipóteses serem formuladas a partir de relações ambientais (Graham et al., 2025). 

Essa ênfase limita a identificação de fatores ambientais subjacentes e de condições climáticas 

raras, reforçando a necessidade de análises explícitas no espaço ambiental (Graham et al., 

2025). Nesse contexto, apenas cerca de 1% da variabilidade climática global é representada 

em regiões intensamente estudadas, deixando porções do espaço ambiental, e as biotas a elas 

associadas, desconhecidas (García-Roselló et al., 2023).  

 Os nossos resultados trazem informações similares sobre o conhecimento dos 

atributos de biologia térmica das serpentes no espaço ambiental. Pois evidenciam que 

também há extensas porções do espaço climático ocupado pelas serpentes permanecem 

completamente desprovidas de conhecimento sobre atributos de biologia térmica (figura 3, 

tabela 2). Esse padrão é particularmente acentuado nos limites térmicos mínimos (TCmín e 

TVmín) como também em temperaturas preferenciais e temperaturas corporais, que exibem 

os menores valores de sobreposição, indicando um forte viés do conhecimento desses 

atributos no espaço ambiental, evidenciando uma lacuna substancial em condições climáticas 

associadas a regiões tropicais. Isso ocorre porque a maior parte dos dados disponíveis provém 

de espécies de regiões temperadas.  
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 A existência desse viés geográfico, proporciona o surgimento de um viés do 

conhecimento desses atributos no espaço ambiental. Visto que os climas nessas regiões se 

tendem a serem semelhantes e se repetir em diferentes áreas geográficas, especialmente entre 

zonas temperadas da América do Norte e do Sul (Paruelo et al., 1995). Há uma sobreposição 

substancial em temperatura média anual, regimes de precipitação e sazonalidade, de modo 

que climas de determinados biomas de um continente são representados no outro (Paruelo et 

al., 1995). Além disso, a distância geográfica entre fragmentos de climas semelhantes 

diminui com o aumento da latitude, apresentando um grau de conectividade climática em 

regiões temperadas (Coelho et al., 2023). Dessa maneira, embora os dados de biologia 

térmica, em destaque aos atributos de tolerância mínima, provenham de diferentes regiões 

geográficas, eles podem a representar repetidamente condições climáticas semelhantes no 

espaço ambiental. Isso implica que a expansão da amostragem no espaço geográfico não 

necessariamente se traduz em uma ampliação equivalente da cobertura no espaço ambiental, 

uma vez que climas análogos podem estar distribuídos em áreas geograficamente distintas 

porém se enquadrarem na mesma célula climática, o que expressa a dualidade de Hutchinson 

(Colwell & Rangel, 2009). Consequentemente, porções específicas do espaço climático 

ocupado pelas serpentes permanecem sistematicamente sub-representadas, especialmente 

aquelas associadas a regiões tropicais que, apesar de apresentarem elevada riqueza de 

espécies (Roll et al., 2017), ainda dispõem de pouca informação sobre atributos térmico-

fisiológicos para o grupo (Diaz Ricaurte, 2022). Isso contribui para a existência de um viés 

ambiental do conhecimento disponível e para a estruturação da lacuna Hutchinsoniana. 

 Além de ambientalmente enviesado, o conhecimento sobre atributos térmico-

fisiológicos das serpentes é fortemente enviesado e estruturado no espaço geográfico. Nossos 

resultados demonstram que maioria dos atributos de biologia térmica apresentam alta 

autocorrelação espacial, demonstrando que existe uma agregação das distribuições das 

espécies de serpentes com conhecimento disponível sobre a biologia térmica (figura 4). 

Nossos resultados refletem o mesmo padrão reconhecido que que existe desigualdade global 

na produção científica, na qual infraestrutura de pesquisa, financiamento e tradição 

acadêmica estão fortemente concentrados em regiões de clima temperado, apresentando 

maior proporção de conhecimento especialmente na Europa, América do Norte e Austrália 

para todos os atributos (Amano & Sutherland, 2013; Shine & Elphick, 2023; Tydecks et al., 
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2018). Como consequência, as espécies em que suas distribuições estão dentro dessas áreas 

geograficamente tendem a concentrar maior disponibilidade de dados, enquanto extensas 

regiões tropicais, as quais apresentam uma maior riqueza de espécies de serpentes 

permanecem sistematicamente sub-representadas.  

 Entretanto, a estruturação espacial do conhecimento não é uniforme entre os 

diferentes atributos térmico-fisiológicos, sugerindo que a localização geográfica também 

influencia quais atributos da biologia térmica são de maior interesse. Atributos relacionados 

às tolerâncias térmicas máximas (TCmáx, TVmáx e TPmáx) apresentam maior disponibilidade 

de dados em regiões tropicais específicas, com destaque para a América do Sul, 

especialmente o Brasil (Figura 4). Isso pode estar associado com à presença de centros de 

pesquisa especializados em herpetologia e fisiologia térmica, como o Instituto Butantan e a 

universidades com especialistas no táxon, e ao crescente interesse em avaliar os efeitos do 

aquecimento global sobre ectotérmicos tropicais, A riqueza de espécies de répteis deverá 

diminuir significativamente ao longo do tempo, tanto em escala global quanto na maioria das 

regiões zoogeográficas, com as maiores reduções previstas para o Brasil, Austrália e África 

do Sul, uma vez que pequenas elevações de temperatura nos trópicos podem reduzir de forma 

desproporcional a aptidão de ectotérmicos, que vivem próximos de seus limites térmicos, 

aumentando o risco de declínios populacionais e extinções em regiões de elevada diversidade 

(Biber et al., 2023; Deutsch et al., 2008).  

 Em contraste, os dados sobre perda de água evaporativa concentram-se 

predominantemente no Hemisfério Norte, especialmente em regiões áridas e semiáridas do 

norte da África e do Oriente Médio, onde a aridez exerce forte influência sobre a distribuição 

das espécies, moldando padrões de diversidade ecológica e trajetórias evolutivas (Cox & 

Cox, 2015). Nesses ambientes, o estresse hídrico atua como um filtro ecológico dominante, 

historicamente orientando pesquisas fisiológicas voltadas à desidratação e às estratégias de 

economia de água em répteis (Bentley & Schmidt-Nielsen, 1966; Bradshaw, 1986). Além 

disso, esse atributo adquire relevância no contexto das mudanças climáticas, uma vez que o 

aumento das temperaturas e a intensificação da aridez elevam o estresse hídrico enfrentado 

por animais terrestres (Lucchini et al., 2025; Wu et al., 2025).  Por fim, atributos associados 

às tolerâncias térmicas mínimas são mais amplamente documentados em regiões temperadas 

da Europa e América do Norte, onde o frio impõe restrições severas à atividade, 
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sobrevivência e distribuição das serpentes, tornando o estresse térmico por baixas 

temperaturas um foco clássico de investigação fisiológica (Sinervo et al., 2010; Sunday et 

al., 2011) (ver figura 4). Em conjunto, esses padrões sugerem que a distribuição espacial do 

conhecimento térmico em serpentes não reflete apenas processos ecológicos subjacentes, 

mas emerge da interação entre filtros ambientais regionais e vieses históricos e institucionais 

da produção científica, evidenciando o caráter profundamente multifacetado e espacialmente 

estruturado da lacuna Hutchinsoniana. 

 As mudanças climáticas projetam a exposição das serpentes a condições climáticas 

não análogas, mesmo sem deslocamento de sua distribuição geográfica atual. Modelagens 

futuras apontam que serpentes associadas a ambientes abertos devem experimentar ganhos 

de adequabilidade climática até o final do século, enquanto espécies de florestas fechadas 

apresentam maior vulnerabilidade, com perdas consistentes de condições climaticamente 

favoráveis (Figueroa-Huitrón et al., 2024; Lourenço-de-Moraes et al., 2019; Martinez et al., 

2024). Nesse contexto, observa-se ao longo do século um rearranjo nas frequências das 

condições climáticas, no qual a expansão de determinados tipos climáticos ocorre com 

redução de outros, expondo as serpentes a condições ambientais inéditas (tabela 5, figura 5). 

Nesse contexto, o surgimento de climas não análogos e o rearranjo das frequências climáticas 

ao longo da distribuição das serpentes tornam-se importantes sobe uma perspectiva de 

lacunas e vieses no conhecimento sobre atributos térmicos, os quais comprometem 

avaliações realistas da vulnerabilidade das espécies às mudanças climáticas.  

 Embora atributos térmicos em ectotérmicos tenham sido tradicionalmente 

compreendidos atributos conservados evolutivamente, atuais evidências apresentam que 

esses atributos podem ter padrões mais complexos de variação e divergência ao longo da 

história evolutiva (Bodensteiner et al., 2021; Diaz‐Ricaurte et al., 2025). Víboras-de-fosseta 

sul-americanas (e.g. Bothrops sp., conhecidas como jararacas) exibem valores máximos 

voluntários semelhantes entre habitats, independentemente da filogenia, indicando fraco 

conservadorismo de nicho climático e baixa pressão seletiva sobre TVmáx (Diaz‐Ricaurte et 

al., 2025). De forma consistente, atributos fisiológicos térmicos podem divergir em múltiplas 

escalas filogenéticas, indicando maior flexibilidade evolutiva, embora a evolução seja mais 

lenta na extremidade quente da curva de desempenho térmico (Bodensteiner et al., 2021). 

Nesse contexto, torna-se fundamental caracterizar atributos de biologia térmica em regiões e 
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táxons sub-amostrados, pois isso permite compreender esses traços em um contexto 

filogenético, identificar restrições evolutivas, pequenas variações locais, padrões de 

conservação e potenciais respostas adaptativas a cenários climáticos futuros (Buckley et al., 

2018; Herrando-Pérez et al., 2023; Huey et al., 2012). Sendo assim, é possível realizar 

integração desses atributos em modelos biofísicos, possibilitará inferir como as condições 

ambientais futuras afetarão as em temperaturas corporais, considerando características 

fisiológicas e interações com microclimas, podendo fornecer previsões mecanísticas mais 

realistas sobre a persistência das serpentes frente às mudanças climáticas globais (Kearney 

et al., 2009, 2021). 
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5 CONCLUSÃO 

 Em síntese, o conhecimento disponível sobre atributos de biologia térmica das 

serpentes é limitado, desigual e fortemente enviesado, apresentando uma lacuna 

Hutchinsoniana estruturada filogeneticamente, ambientalmente e geograficamente. Os dados 

existentes concentram-se em um subconjunto restrito de espécies, famílias e regiões, 

refletindo vieses históricos, geográficos e metodológicos, com maior cobertura para atributos 

relacionados a tolerâncias térmicas máximas e mínima em famílias amplamente estudadas, 

como Colubridae, Viperidae e Elapidae, e regiões temperadas da Europa e América do Norte. 

Em contraste, porções significativas do espaço climático, especialmente em regiões tropicais 

de elevada diversidade, permanecem sub-representadas, o que limita a compreensão do nicho 

térmico completo das serpentes. Esse viés multidimensional também impacta a previsão de 

respostas às mudanças climáticas, já que a exposição futura a condições não análogas pode 

afetar a adequabilidade climática das espécies de maneira desigual. Assim, a ampliação do 

conhecimento sobre atributos térmicos em táxons e regiões sub-amostradas é essencial para 

avaliar restrições evolutivas, padrões de conservação e respostas adaptativas, permitindo 

previsões mecanísticas mais robustas sobre a vulnerabilidade e persistência das serpentes 

frente às mudanças climáticas globais. 
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6 MATERIAL SUPLEMENTAR 

Table S1. Agrupamento de variáveis bioclimáticas com base na colinearidade (VIF). Os sete grupos reúnem 

variáveis correlacionadas, sendo que valores elevados de VIF indicam maior multicolinearidade. Esse 

procedimento foi utilizado para identificar redundâncias e orientar a seleção de preditores menos 

correlacionados nas análises. 

Grupo Variável bioclimática VIF 

1 

BIO1: Temperatura média anual do ar próxima à superfície  416,576 

BIO5: Temperatura máxima média diária do ar próxima à superfície no mês mais quente  17,534 

BIO6: Temperatura mínima média diária do ar próxima à superfície no mês mais frio  77,983 

BIO8: Temperatura média diária do ar próxima à superfície no trimestre mais úmido 11,675 

BIO9: Temperatura média diária do ar próxima à superfície no trimestre mais seco  15,587 

BIO10: Temperatura média diária do ar próxima à superfície no trimestre mais quente  103,820 

BIO11: Temperatura média diária do ar próxima à superfície no trimestre mais frio  358,894 

2 BIO2: Amplitude térmica média diária do ar próxima à superfície  1,000 

3 BIO3: Isotermalidade 1,000 

4 

BIO4: Sazonalidade da temperatura 7,244 

BIO7: Amplitude anual da temperatura média diária do ar próxima à superfície  7,244 

5 

BIO12: Precipitação anual 6,361 

BIO13: Precipitação do mês mais úmido 77,066 

BIO16: Precipitação média mensal do trimestre mais úmido 98,741 

BIO18: Precipitação média mensal do trimestre mais quente  2,475 

6 

BIO14: Precipitação do mês mais seco 136,519 

BIO17: Precipitação média mensal do trimestre mais seco 145,668 

BIO19: Precipitação média mensal do trimestre mais frio 2,393 

7 BIO15: Sazonalidade da precipitação 1,000 

 

Tabela S3. Contribuição percentual de cada variável bioclimática para os sete componentes principais (PCs) 

obtidos na Análise de Componentes Principais (PCA). Valores mais elevados indicam maior influência da 

variável no respectivo componente. As variáveis incluem amplitude térmica média diária (BIO2), 

isotermalidade (BIO3), sazonalidade da temperatura (BIO4), temperatura média do trimestre mais úmido 
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(BIO8), sazonalidade da precipitação (BIO15), precipitação do trimestre mais quente (BIO18) e precipitação do 

trimestre mais frio (BIO19). 

Variável COMP1 COMP2 COMP3 COMP4 COMP5 COMP6 COMP7 

BIO2 16.26456 0.153639 25.92986 1.720609 33.31851 6.102217 16.5106 

BIO3 14.15937 0.869734 46.01491 0.031111 1.778671 1.034995 36.11121 

BIO4 19.80284 12.45328 11.03706 0.139472 12.39185 1.731149 42.44435 

BIO8 1.457643 45.57184 7.88129 20.46617 23.86871 0.473103 0.281239 

BIO15 13.49724 25.03675 1.443263 3.386156 21.35276 30.95223 4.331598 

BIO18 15.86042 2.024279 7.645164 64.63344 7.284694 2.526629 0.025365 

BIO19 18.95793 13.89048 0.048448 9.623037 0.0048 57.17967 0.295635 

 

 

 

Figura S1: Gráfico do critério Broken Stick aplicado aos componentes principais. Os dois primeiros eixos (PC1 

= 43,6% e PC2 = 19,8%) superam o valor esperado pelo modelo Broken Stick (linha vermelha), indicando que 

apenas estes componentes retêm variância explicativa acima do que seria obtido ao acaso e, portanto, são os 

mais informativos da PCA. 
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Figura S2. Círculo de correlação da ACP mostrando a contribuição das variáveis bioclimáticas. BIO4, BIO15 e 

BIO19 apresentam a maior influência, com a BIO19 orientada em sentido oposto às variáveis positivamente  

associadas ao CP1. BIO3 e BIO18 estão correlacionadas no lado negativo do CP1, enquanto a BIO8 contribui 

principalmente para o CP2, indicando um gradiente ambiental distinto. 
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