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RESUMO   

Um dos principais objetivos da Ecologia é esclarecer os processos responsáveis pelos 

padrões de estruturação das assembleias de espécies. O estudo da biodiversidade 

concentrou-se principalmente na diversidade taxonômica, negligenciando aspectos 

importantes da estrutura das comunidades. O objetivo deste estudo foi verificar a 

estruturação taxonômica, funcional e filogenética de uma comunidade de borboletas 

frugívoras em diferentes compartimentos florestais na Mata Atlântica subtropical. 

Borboletas foram capturadas através de armadilhas com iscas atrativas nos estratos de 

borda, dossel e subosque. Foram registrados 2.850 indivíduos em 47 espécies, com 

maior riqueza e diversidade taxonômica encontradas na borda enquanto a maior 

dominância foi registrada no dossel. A composição de espécies diferiu entre os três 

estratos. O subosque e a borda foram agrupados filogeneticamente enquanto o dossel 

não apresentou um padrão bem definido. Em relação à estrutura funcional, foi 

encontrado um padrão aleatório com os estratos não diferindo funcionalmente entre si. 

O grande número de indivíduos e espécies nas bordas pode ser associado ao uso de 

plantas hospedeiras, abundantes nesses habitats. O padrão de agrupamento filogenético 

encontrado sugere que os filtros ambientais sejam mais relevantes na determinação da 

estrutura da comunidade do que a competição. Com relação a estrutura funcional, 

aparentemente o filtro ambiental e a similaridade limitante parecem não estar exercendo 

uma forte pressão de seleção nessa comunidade, que pode estar sendo estruturada por 

fatores estocásticos. O presente estudo possibilitou um melhor entendimento sobre a 

estruturação das comunidades de borboletas frugívoras nos diferentes estratos florestais.  

  

Palavras-chave: dossel, borda, diversidade funcional,  diversidade filogenética,  

subosque 
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ABSTRACT 

 

One of the main objectives of Ecology is to clarify the processes responsible for 

patterns of structure of species assemblages. The study of biodiversity focused mainly 

on the taxonomic diversity, neglecting important aspects of community structure. The 

objective of this study was to verify the taxonomic, functional and phylogenetic 

structuring of a community of fruit-feeding butterflies in different forestry 

compartments in the subtropical Atlantic Forest. Butterflies were captured with traps 

with attractive baits on the edge, canopy and understory strata. There were 2.850 

individuals in 47 species, where the largest richness and diversity were found at the 

edge while the highest dominance was recorded in the canopy. Species composition 

differed between the three strata. The understory and the edge were phylogenetically 

grouped while the canopy did not show a well-defined pattern. For functional structure, 

a random pattern was found with the strata not differing functionally among each other. 

The large number of individuals and species at the edges may be associated with host 

plant use, abundant in these habitats. The clustering pattern found suggests 

environmental filters might be more relevant in determining community structure than 

competition. Regarding functional structure, it seems that environmental filtering and 

limiting similarity do not seem to be exerting a strong selection pressure in this 

community, which may be structured by stochastic factors. The present study enabled a 

better understanding of the structuring of frugivorous butterfly communities in different 

forest strata. 

 

Key words: canopy, edge, functional diversity, phylogenetic diversity, understory  
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INTRODUÇÃO GERAL 

Diversidade taxonômica, funcional e filogenética 

Há muito tempo ecólogos têm se interessado pelo estudo da estruturação 

taxonômica de comunidades, ou seja, verificar padrões de coocorrência na distribuição 

das espécies (Elton, 1946). A biodiversidade de invertebrados foi descrita durante 

muitos anos através de aspectos quantitativos como composição de táxons, índices de 

riqueza, equabilidade e diversidade de espécies (Ganho e Marinoni 2005; Corrêa et al. 

2006; Podgaiski et al. 2007; Campos et al. 2009; Podgaiski et al. 2011). Os indicadores 

taxonômicos assumem um peso funcional igual para todas as espécies na comunidade, 

independentemente de suas características, requerimentos e/ou funções (Podgaiski et al. 

2011), podendo explicar de forma menos completa os padrões encontrados nas 

comunidades. Os organismos interagem por meio de seus atributos fenotípicos que 

evoluíram através das linhagens, assim a estrutura taxonômica ou filogenética das 

comunidades pode revelar o resultado dos processos de organização das mesmas (Webb 

et al. 2002).  

Atributos funcionais das espécies e seus padrões de ocorrência resultam de uma 

série de processos ecológicos e evolutivos (Ackerly, 2003; Thomas et al. 2016), nos 

quais as características dos organismos que refletem suas respostas ao ambiente fazem 

uma ligação com sua atividade e função (Hutchinson, 1957), podendo estar 

filogeneticamente relacionados (Petchey e Gaston 2006). Além de interações bióticas e 

processos estocásticos, as comunidades são montadas localmente por pressões 

ambientais que selecionam características adequadas às condições do habitat (Ricklefs, 

2004; Cavender-Bares et al. 2009). As diferenças funcionais entre as espécies podem ser 

caracterizadas pela medição de qualquer número de características dos organismos,  
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como tamanho e forma corporal, requisitos alimentares e tolerância fisiológica (Vellend 

et al. 2010).  

Com o passar do tempo informações sobre relações filogenéticas tornaram-se 

disponíveis para diversos taxa diminuindo as limitações de classificação através da 

construção de filogenias recortadas para as espécies presentes nas comunidades. Além 

disso, uma abordagem filogenética fornece o conhecimento das relações evolutivas 

entre espécies coexistentes para muitos grupos de organismos (Webb et al, 2008; 2002). 

Métricas de diversidade filogenética quantificam a diferença entre comunidades 

(Vellend et al. 2010) visando caracterizar a distribuição de espécies em um habitat 

particular dentro de uma filogenia para diversos taxa em uma região, como a 

diversidade de Faith (PD) (Faith, 1992) ou índice de parentesco líquido (NRI) (Webb et 

al, 2008). Essas métricas refletem a extensão da agregação ou uniformidade dos táxons 

na filogenia do pool de espécies, com base no comprimento dos ramos da árvore para os 

taxa amostrados (para PD) ou a distância média do comprimento dos ramos entre os 

táxons da amostra (para NRI) (Webb et al, 2008). Valores positivos de NRI indicam que 

as espécies são mais próximas filogeneticamente do que o esperado ao acaso e valores 

negativos indicam que as espécies são mais distantes filogeneticamente (Webb, 2000).  

Quando a distribuição filogenética das espécies é agrupada (atração filogenética) 

indica-se que o uso do hábitat é uma característica conservada dentro do pool de 

espécies da comunidade e a atração fenotípica domina a repulsão (Webb et al. 2002). Já 

a dispersão filogenética (repulsão filogenética) pode ocorrer quando os táxons 

intimamente relacionados com o uso do nicho mais similar são excluídos localmente. 

Neste caso, existe uma mínima sobreposição de nicho de coexistência, e os taxa 

distantes convergiram para o uso de um nicho semelhante e são fenotipicamente 

atraídos (Webb et al. 2002). Dois processos importantes afetam padrões filogenéticos e 
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distribuições de características funcionais em comunidades locais: limitação de 

similaridade (competição) e filtragem ambiental (Webb et al. 2002). Separar os 

processos abióticos e bióticos dos processos estocásticos é fundamental para o 

desenvolvimento de uma abordagem convincente para a compreensão dos padrões na 

estrutura e organização das comunidades (Pavoine et al. 2014) ao longo de gradientes 

ambientais. 

Padrões gerais de estratificação vertical 

Compreender como a estrutura dos ambientes afeta os padrões e processos da 

diversidade animal é uma das questões fundamentais em ecologia (Macarthur e Wilson 

1967; Turner et al. 2001; Turner, 2005). Gradientes ambientais estão entre os principais 

moldadores da diversidade e estrutura de comunidades biológicas e podem ser formados 

tanto por causas naturais quanto pela ação antrópica (DeVries et al. 1997). A 

distribuição diferenciada dos organismos pode ser estudada ao longo de gradientes de 

estratificação vertical. O clima de uma floresta está sujeito a variações estratificadas, 

tendo cada estrato vertical seu próprio microclima (Allee et al. 1949). Estes estratos ou 

camadas de vegetação modelam os parâmetros bióticos e abióticos (Parker, 1995), 

resultando em comunidades adaptadas às condições específicas de cada estrato (Schulze 

et al. 2001). Em estudos que exploram o efeito do gradiente vertical na distribuição da 

comunidade de diversos grupos animais, encontramos mais comumente uma divisão de 

dois níveis: o dossel, considerado como o agregado de todas as copas de árvore 

incluindo folhas, galhos e epífitas (Parker, 1995) e o subosque que é a vegetação acima 

do solo florestal alcançável pelo observador (Parker e Brown, 2000). 

Allee (1926) realizou um dos primeiros estudos de estratificação vertical em 

animais com o objetivo de verificar a diferença na distribuição destes em uma floresta 

tropical no Panamá. Os poucos estudos realizados antes do final de 1970 usaram 
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sistemas fixos incluindo torres, plataformas, passarelas e escadas (Basset et al. 2003), 

no entanto esses métodos apresentavam algumas desvantagens como um alto custo e 

possível recontagem dos indivíduos durante as observações, podendo superestimar as 

populações (Hill et al. 1992). Conforme métodos mais eficazes e menos custosos de 

acesso ao dossel foram sendo desenvolvidos, pesquisadores passaram a observar e 

coletar organismos in situ (Basset et al. 2003).  A partir de então houve uma expansão 

dos estudos em dosséis de florestas, muitos trabalhos passaram a ter como objetivo 

verificar a ocorrência de estratificação vertical em diversos grupos animais como 

mamíferos (Pardini et al. 2005; Carvalho et al. 2013; Cerboncini et al. 2014), anfíbios 

(Silva et al. 2012; Scheffers et al. 2013), aves (Robertson et al. 2008; Roll et al. 2015), 

sendo bem conhecida em artrópodes (Charles e Basset, 2005; Tregidgo et al. 2010; Krab 

et al. 2010; Coots et al. 2012; Wardhaugh et al. 2006; Vance et al. 2007). Podemos citar 

quatro fatores críticos que influenciam na estratificação espacial de artrópodes: 

condições abióticas, fitofisionomia da vegetação, disponibilidade de recursos e 

comportamento ou funcionalidade (Basset et al. 2003). 

DeVries (1987; 1988) iniciava os estudos de estratificação vertical com 

borboletas frugívoras utilizando métodos mais práticos, eficazes e menos custosos, 

visando verificar quais espécies ocorriam nos estratos superiores e suas distribuições. 

Posteriormente, padrões claros de estratificação vertical em comunidades de borboletas 

foram registrados em diversos estudos (DeVries et al. 1997; DeVries et al. 1999; 

Devries e Walla, 2001; Ribeiro e Freitas 2012), onde muitos observarem um decréscimo 

da diversidade em direção ao dossel (Fermon et al. 2003; Molleman et al. 2006; Schulze 

et al. 2001; Thangah et al. 2004), implicando na hipótese de que as espécies de 

borboletas forrageiam preferencialmente em um dos estratos, seja devido às diferentes 

condições ambientais ou por estarem utilizando recursos específicos de cada estrato 
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(Araújo, 2016). Papageorgis (1975) e DeVries (1988) também buscaram entender quais 

seriam os possíveis fatores responsáveis pelo padrão de distribuição destes organismos. 

Hill et al (2001) e Schulze et al (2001) procuraram responder quais desses fatores 

poderiam estar determinando esse padrão de estratificação vertical. 

No Brasil, foram realizados estudos visando verificar os padrões de 

estratificação vertical na diversidade de borboletas frugívoras no Cerrado, Amazônia e 

Mata Atlântica (Ribeiro e Freitas 2012; Freire Junior, 2015; Araújo, 2016; Santos et al. 

2017, Richter, 2018). Freire Junior (2015) analisou a estruturação da comunidade de 

borboletas frugívoras em matas de galeria e cerrado senso stricto. O subosque foi mais 

abundante para os dois ambientes e houve associação entre subfamílias/tribos a um dos 

estratos, enquanto a composição de espécies diferiu entre os ambientes estando 

relacionada com características e complexidade estrutural da vegetação. Para a 

Amazônia, Ribeiro e Freitas (2012) investigaram os efeitos do corte seletivo de madeira 

nos padrões de estratificação vertical das borboletas frugívoras. Foram observados 

maiores impactos no subosque, apresentando menor riqueza e maior abundância e 

composição distinta com relação ao dossel.  No domínio da Floresta Atlântica, Santos et 

al (2017) verificaram como a sazonalidade afetou a dinâmica da comunidade de 

borboletas frugívoras no dossel e no subosque. Foram observados dois picos marcantes 

de abundância e riqueza em ambos os estratos; uma na transição da estação seca para a 

estação úmida, e a outra na transição da estação úmida para a estação seca. Também foi 

registrado menor substituição de espécies ao longo do ano no dossel. Araújo (2016) 

buscou avaliar diferenças na estruturação da comunidade entre estratos, no qual foi 

observado um padrão de estratificação vertical sazonal, onde nos meses mais frios o 

dossel foi mais rico e abundante, sendo que a composição de espécies diferiu 

significativamente entre os dois estratos. Richter (2018) investigou a influência das 
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condições climáticas na avaliação da estratificação vertical na diversidade de borboletas 

frugívoras em uma região de Floresta Atlântica subtropical no extremo sul do Brasil. 

Não houve efeito significativo da estratificação vertical na riqueza e abundância de 

borboletas, apesar da maior dominância no dossel. A composição de espécies diferiu 

entre os estratos e a substituição de espécies foi maior no subosque.  

Bordas Florestais  

Segundo Foggo et al (2001) bordas podem ser consideradas ecótonos 

caracterizados por mudanças em fatores bióticos (estrutura e composição vegetal) e 

abióticos (microclima), além de serem áreas que oferecem recursos específicos (plantas 

hospedeiras e condições de micro-habitat) para muitas espécies durante diferentes 

estágios de seu ciclo de vida (Ries et al. 2004). Essa estruturação da comunidade pode 

estar relacionada às diferenças na composição da vegetação, disponibilidade de 

alimento e luminosidade (Dover, 1996; Kuussaari et al. 2007; Van Halder et al. 2011), 

quando comparadas com o ecossistema adjacente (Harper et al. 2005). Todos esses 

efeitos causam mudanças na estrutura natural da comunidade, não apenas em termos de 

abundância e diversidade, mas também nas interações ecológicas entre os organismos 

(Didham et al. 1996).  

Atualmente, os estudos ecológicos do efeito de borda objetivam compreender a 

dinâmica das paisagens fragmentadas e as consequências da fragmentação para os 

remanescentes de vegetação natural (Castro, 2008). Os primeiros estudos que avaliaram 

o efeito das bordas nas comunidades animais encontraram maior diversidade de 

espécies nesses ambientes, padrão que foi atribuído a maior heterogeneidade na 

estrutura da vegetação destes locais, levando a uma ideia inicial de que as bordas eram 

benéficas para as comunidades animais (Leopold, 1933; Johnston, 1947; Roth, 1976; 

Strelke e Dickson 1980). No entanto, estudos posteriores demonstraram a existência de 



14 
 

efeitos negativos das bordas sobre a fauna (Castro, 2008). Algumas espécies estavam 

sofrendo com o aumento do acesso para predadores de ninhos e parasitas de habitats 

adjacentes (Gates e Gysel 1978; Chasco e Gates 1982). Esse padrão, somado ao 

aumento do número de aves próximas às bordas florestais, levaram muitos 

pesquisadores a considerar as bordas como “armadilhas ecológicas” (Gates e Gysel 

1978), e a sugerir que o efeito de borda poderia contribuir para o declínio das 

populações de algumas espécies (Brittingham e Temple 1983; Wilcove, 1985).  

As bordas passaram a ser associadas com a diminuição da qualidade de habitat 

para espécies especialistas (Milss, 1995; Burke e Nol 1998) e à invasão por espécies 

exóticas (Morgan, 1998; Honnay et al. 2002) contribuindo para construir a atual 

percepção destas, especialmente àquelas formadas pela ação antrópica, como situações 

ambientais geralmente indesejadas (Harris, 1988; Saunders et al. 1991). Além disso, 

esses habitats fornecem serviços ecossistêmicos reduzidos (Brook et al. 2006; Gardner 

et al. 2007). Desta forma, os efeitos de borda e pequenos fragmentos foram 

frequentemente referenciados na literatura como habitats inadequados para uma miríade 

de animais (Laurance et al. 1998), incluindo mamíferos de grande porte (Benchimol e 

Peres 2013), besouros coprofágicos (Estrada et al. 1999; Filgueiras et al. 2011, 2015) e 

formigas predadoras especializadas (Leal et al. 2012).   

Lovejoy et al (1986) mostraram que a borda reduziu significativamente a riqueza de 

espécies de plantas, aves e mamíferos, mas aumentou a riqueza de espécies de 

borboletas nas subfamílias Ithomiinae e Satyrinae. Filgueiras et al (2016) avaliaram a 

diversidade de borboletas em pequenos fragmentos florestais em uma matriz de cana-

de-açúcar, bordas florestais e floresta primária. Foi registrada uma maior abundância de 

espécies especializadas em bordas florestais enquanto espécies dependentes de floresta 

estavam ausentes tanto nas bordas quanto nos pequenos fragmentos florestais. Os 
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resultados sugerem que paisagens antropizadas resultam na extirpação local das 

espécies dependentes de florestas, permitindo apenas a persistência das espécies 

adaptadas a perturbações. Lourenço et al (2019) avaliaram assembleias de borboletas 

frugívoras em ecótonos naturais, interior da floresta e bordas antrópicas, amostrando 

dossel e subosque. A riqueza e diversidade de borboletas foram maiores nas áreas de 

transição (ecótonos e bordas), onde no ecótono foram encontradas uma combinação de 

espécies de borboletas de interior de floresta e de bordas. No entanto, a composição e 

dominância das espécies no ecótono foram semelhantes ao interior da floresta em ambos 

os estratos verticais. Estes resultados sugerem que as bordas feitas pelo homem são 

bastante distintas dos ecótonos naturais que representam habitats únicos ao acomodar 

espécies adaptadas a condições ecológicas distintas, enquanto as bordas antrópicas 

acomodam espécies oportunistas de áreas abertas ou de dossel.  

Bioma Mata Atlântica 

 Considerado um dos biomas mais ricos em biodiversidade do planeta, a Mata 

Atlântica se distribui ao longo da costa atlântica da América do Sul em faixas litorâneas 

desde o Nordeste até a região Sul do Brasil, chegando até o Paraguai e a Argentina 

(Galindo-Leal e Câmara 2003; Ribeiro et al. 2009), com ocorrência no interior das 

regiões Sul e Sudeste e de remanescentes de mata isoladas no interior do nordeste do 

Brasil (SOS Mata Atlântica, 2019). Sua extensão original compreendia mais de 

1.300.000 km², abrangendo 17 estados, cerca de 15% do território nacional, cobrindo 

climas tropicais e subtropicais em condições de relevo altamente heterogêneas. Estes 

fatores levaram a níveis notáveis de endemismo e riqueza de espécies, fazendo da Mata 

Atlântica uma das unidades biogeográficas mais distintas de toda a Região Neotropical 

(SOS Mata Atlântica, 2019; Ribeiro et al. 2011; Müller, 1973; Prance, 1982).  



16 
 

A Mata Atlântica é composta por formações florestais nativas (Floresta 

Ombrófila Densa, Floresta Ombrófila Mista, Floresta Ombrófila Aberta, Floresta 

Estacional Semidecidual e Floresta Estacional Decidual), e ecossistemas associados 

(manguezais, vegetações de restingas, campos de altitude, brejos interioranos e encraves 

florestais do Nordeste) (MMA, 2019). A Floresta Ombrófila Mista (FOM) é também 

conhecida como Floresta com Araucária devido a presença da espécie arbórea 

Araucaria angustifolia (Bert.) Kuntze, 1898 (Marchiori, 2002).  Esta é uma formação 

florestal muito importante ocorrente na região sul do Brasil (Leite, 2002), distribuindo-

se pela microrregião dos Campos de Cima da Serra, a qual apresenta campos nativos de 

altitude entremeados a capões de Floresta com Araucária, formando um mosaico 

campo-floresta (Rambo, 1994). No Rio Grande do Sul as áreas de floresta primária são 

poucas e, em geral, alteradas (Iserhard et al. 2010).  

Borboletas 

Como o monitoramento de toda a biodiversidade de uma floresta tropical é 

uma tarefa impossível, grupos específicos são frequentemente usados como indicadores 

biológicos (Gardner et al. 2008; Lawton et al. 1998). Esses grupos-chave são em geral 

escolhidos devido à sua sensibilidade a perturbações nas condições do habitat, que lhes 

permitem agir como indicadores biológicos de respostas gerais à biodiversidade para 

distúrbios de habitat ou mudanças climáticas (Lawton et al. 1998; DeVries e Walla 

2001; Barlow et al. 2008). As borboletas são provavelmente o grupo de insetos mais 

conhecido em termos de taxonomia e ecologia (Thomas, 2005), e sua contribuição 

histórica para o desenvolvimento de campos científicos como ecologia, evolução e 

conservação são amplamente reconhecidas (Bates, 1862; Wallace, 1865; Fisher et al. 

1943; Gilbert e Singer 1975; Boggs et al. 2003). Estes insetos podem ser divididos em 

duas guildas baseadas nos principais recursos alimentares dos adultos: (i) a guilda de 
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alimentação de néctar que recebe a maior parte de suas necessidades nutricionais do 

néctar das flores, chamadas de nectarívoras; (ii) a guilda que se alimenta de frutas e 

obtém suas necessidades nutricionais de frutos apodrecidos, seiva de plantas 

fermentadas, excrementos, animais em decomposição e que raramente ou nunca é 

observada visitando flores, chamadas de frugívoras (DeVries 1987, Freitas et al. 2014). 

 Borboletas frugívoras vem liderando os estudos para avaliar a diversidade ao 

longo de gradientes ambientais (Freitas et al. 2014). Pertencem à família Nymphalidae, 

mais especificamente às subfamílias Satyrinae, Charaxinae, Biblidinae e Nymphalinae 

(compreendendo um grupo polifilético de gêneros previamente tratados dentro das 

tribos Coeini e Nymphalini) (Wahlberg et al. 2009). Podem compreender entre 50-75% 

da riqueza de Nymphalidae em florestas neotropicais (Brown JR, 2005) e subtropicais 

(Santos et al. 2011). Sua amostragem pode ser simultânea e esforço amostral 

padronizado em diferentes áreas usando armadilhas com iscas atrativas que permitem a 

identificação e liberação de espécimes ilesos (Freitas et al. 2014). Sugere-se que sejam 

eficazes como indicadores de mudanças ecológicas devido à sensibilidade a mudanças 

na estrutura e composição da vegetação (Hamer et al. 2003; Bonebrake et al. 2010) e 

porque têm um tempo de geração curto que permite respostas que podem ser 

rapidamente detectadas e monitoradas (Brown, 1997).  

Os padrões encontrados em uma comunidade animal podem ser avaliados de 

forma mais robusta se analisada com a união do gradiente vertical com a borda florestal 

(que poderia ser entendida como um estrato horizontal), avaliando os estratos como três 

compartimentos florestais distintos, compreendendo borda, dossel e subosque. Aliado a 

isso, avaliar a estruturação destas comunidades sob múltiplas dimensões da diversidade 

nos permite uma melhor compreensão sobre que processos determinam os padrões de 

distribuição e ocorrência de borboletas frugívoras em diferentes estratos florestais. 
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Objetivo geral 

O objetivo deste estudo é verificar a estruturação da comunidade de borboletas 

frugívoras sob múltiplas dimensões da diversidade em três compartimentos florestais 

distintos, em uma área de Mata Atlântica subtropical na região austral da América do 

Sul.  

Objetivos específicos 

 

a) Avaliar e comparar a diversidade taxonômica, funcional e filogenética de 

borboletas frugívoras entre a borda, o dossel e o subosque em uma região de 

Floresta Ombrófila Mista;  

b) Analisar os padrões de riqueza e abundância da comunidade de borboletas 

frugívoras em relação a variáveis ambientais abióticas; 

c) Verificar a distribuição das espécies de borboletas frugívoras nos três 

diferentes compartimentos florestais.  
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Resumo  

Um dos principais objetivos da Ecologia é esclarecer os processos responsáveis pelos 

padrões de composição e estrutura das assembleias de espécies. O estudo da 

biodiversidade concentrou-se principalmente em diversidade taxonômica 

negligenciando aspectos importantes na estrutura e composição das comunidades. O 

objetivo deste estudo foi verificar a estruturação taxonômica, funcional e filogenética de 

uma comunidade de borboletas frugívoras em diferentes compartimentos florestais em 

uma área de Floresta Atlântica subtropical. Borboletas foram capturadas através de 

armadilhas com iscas atrativas nos estratos de borda, dossel e subosque. Foram 

registrados 2.850 indivíduos em 47 espécies, onde a maior riqueza e diversidade foi 

encontrada na borda enquanto a maior dominância foi registrada no dossel. A 

composição diferiu entre os três estratos. Foi encontrado agrupamento filogenético no 

subosque e na borda enquanto o dossel não apresentou um padrão claro. Para a estrutura 

funcional, foi encontrado um padrão aleatório com os estratos não diferindo 

funcionalmente entre si. O grande número de indivíduos e espécies nas bordas pode ser 

associado ao uso de plantas hospedeiras, abundantes nesses habitats. O padrão de 

agrupamento encontrado sugere que os filtros ambientais sejam mais relevantes na 

determinação da estrutura da comunidade do que a competição. Com relação a estrutura 

funcional, aparentemente a comunidade está sendo estruturada por fatores estocásticos. 

O presente estudo possibilitou um melhor entendimento sobre a estruturação das 

comunidades de borboletas frugívoras nos diferentes estratos florestais.  

 

 

Palavras-chave: Bordas florestais, diversidade funcional, diversidade filogenética, 

estratificação vertical, floresta com araucária.  
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1. Introdução 

Entender os padrões de distribuição das espécies ao longo de gradientes 

ambientais é um tema recorrente em Ecologia de Comunidades (Cianciaruso et al. 

2009). Trabalhos que exploram o efeito do gradiente de estratificação vertical na 

distribuição de comunidades animais utilizam, em geral, dois níveis: o dossel, 

considerado como o agregado de todas as copas de árvore (Parker, 1995), e o subosque 

sendo o conjunto de vegetação de baixa estatura, que durante seu ciclo de vida não 

alcançam o dossel (Tabarelli et al. 1993), incluindo os indivíduos jovens das espécies 

arbóreas do dossel, arbustos, além de plântulas e ervas (Oliveira et al. 2001; Oliveira e 

Amaral 2005). 

A variação na composição de espécies de plantas e na complexidade de 

estruturas vegetativas entre estratos gera distintos microclimas e estratificação de 

recursos alimentares (Smith, 1973). Bordas florestais feitas pelo homem divergem da 

cobertura florestal original possuindo diferentes condições microclimáticas, incluindo 

temperatura, umidade, velocidade do vento e quantidade de radiação solar que penetra 

no habitat, assemelhando-se com as condições encontradas no dossel (Murcia, 1995; 

Samways, 1994). Tais condições causam mudanças na estrutura da comunidade, não 

apenas em termos de abundância e diversidade, mas também nas interações ecológicas 

entre os organismos (Didham et al. 1996). 

As comunidades ecológicas são conjuntos de espécies que coocorrem e 

interagem entre si, resultando não só de processos ecológicos presentes, como a 

competição entre as espécies (Hutchinson 1959; Leibold 1998) e os filtros ambientais 

(Weiher e Keddy 1995; Chase, 2003), mas também de processos evolutivos passados e 

suas respostas ecológicas ao ambiente (Tofts e Silvertown 2000; Ackerly, 2003; Pillar e 

Duarte 2010). Durante muitos anos os autores concentraram-se na avaliação da 
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biodiversidade, principalmente utilizando métricas tradicionais de diversidade, 

negligenciando outros aspectos importantes na estrutura e composição das comunidades 

(Iserhard et al. 2018). Tais padrões resultantes de gradientes em comunidades podem ser 

descritos através de medidas de diversidade taxonômica, funcional e filogenética. A 

diversidade filogenética é uma dimensão da diversidade que incorpora as relações 

filogenéticas das espécies de uma comunidade (Magurran, 2004), já na diversidade 

funcional são medidos atributos que influenciam os processos da comunidade, 

independentemente de aspectos relacionados a filogenia dos organismos (Cianciaruso et 

al. 2009). 

Um dos táxons mais utilizados como indicadores de mudanças ecológicas, 

devido à sensibilidade a mudanças na estrutura e composição da vegetação (Hamer et al. 

2003; Bonebrake et al. 2010), são as borboletas frugívoras pertencentes à Nymphalidae, 

subfamílias Satyrinae, Charaxinae, Biblidinae e Nymphalinae (Wahlberg et al. 2009). A 

distribuição vertical de borboletas frugívoras é relativamente bem conhecida nas regiões 

tropicais e subtropicais (DeVries 1988; DeVries & Walla 2001; Fermon et al. 2005, 

Molleman et al. 2006; Ribeiro & Freitas 2012). Alguns estudos identificaram um padrão 

claro de estratificação e preferência de algumas tribos de borboletas por alguns dos 

estratos, além de observarem um decréscimo da diversidade em direção ao dossel 

(Fermon et al. 2003; Molleman et al. 2006; Schulze et al. 2001; Thangah et al. 2004). 

Para a região Neotropical, trabalhos demonstraram a separação da composição de 

espécies destes insetos entre o subosque e o dossel, havendo um aumento na diversidade 

em direção ao dossel (Ribeiro e Freitas 2012; Santos et al. 2017; DeVries et al. 1988; 

1997). Porém, Richter (2018) observou, em uma floresta de altitude no domínio da 

Mata Atlântica no extremo sul do Brasil (Floresta Ombrófila Mista), que não há um 
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efeito significativo da estratificação vertical na riqueza e abundância de borboletas 

frugívoras, apesar da maior dominância no dossel. 

A criação de habitats afetados pela borda pode afetar as populações de 

borboletas devido a mudanças no microclima e/ou quantidade de recursos, 

particularmente a abundância de plantas hospedeiras ou microambientes particulares 

associados à estratificação florestal (Uehara-Prado et al. 2007). Bossart e Opuni-

Frimpog (2009) encontraram efeito de borda sobre a diversidade de borboletas se 

estendendo até 100m no interior da mata. Filgueiras et al (2016) sugerem que habitats 

afetados por bordas dominadas por espécies de árvores pioneiras sustentam assembleias 

taxonomicamente distintas daquelas encontradas no interior das matas, incluindo 

espécies adaptadas a perturbações. Lourenço et al (2019) compararam as assembleias de 

borboletas em ecótonos naturais, interior da floresta e bordas antrópicas utilizando 

armadilhas no dossel e no subosque. A riqueza e diversidade de borboletas foram 

maiores nas áreas de transição (ecótonos e bordas). Os resultados sugeriram que as 

bordas florestais antrópicas são bastante distintas dos ecótonos naturais uma vez que a 

composição e dominância das espécies nos ecótonos foram semelhantes ao interior da 

floresta em ambos os estratos verticais.  

A maioria das Unidades de Conservação estão sujeitas a distúrbios de origem 

antrópica que podem estar relacionados ao estabelecimento de áreas de cultivo, 

construção de estradas e trilhas de visitação (Castro, 2008). Tais práticas acabam por 

criar bordas florestais antrópicas, uma vez que a remoção das espécies arbóreas leva a 

uma transição abrupta entre a floresta e o habitat circundante causando uma série de 

mudanças na estrutura da floresta, microclima e composição de espécies (Laurance e 

Yensen 1991).  
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Os padrões encontrados em uma comunidade animal podem ser avaliados de 

forma mais robusta se analisada com a união do gradiente vertical com a borda florestal 

(que poderia ser entendida como um estrato horizontal), avaliando os estratos como três 

compartimentos florestais distintos, compreendendo borda, dossel e subosque, 

aumentando sobremaneira a robustez e eficiência na avaliação da estrutura de 

comunidades biológicas. Dessa forma, analisar os padrões de estrutura da comunidade, 

unindo a diversidade taxonômica, as relações de parentesco entre as espécies e suas 

características funcionais ao longo de gradientes ambientais pode revelar importantes 

informações sobre a estruturação da assembleia de borboletas frugívoras em diferentes 

estratos florestais.  

A maioria dos estudos envolvendo estratificação vertical e efeito de borda foram 

realizados em florestas tropicais de baixas latitudes e altitudes. Desta forma, o objetivo 

deste estudo é verificar a diversidade taxonômica, funcional e filogenética da 

comunidade de borboletas frugívoras em diferentes compartimentos florestais em uma 

área de Mata Atlântica subtropical na região austral da América do Sul. As hipóteses 

deste trabalho são de que (i) haverá maior diversidade taxonômica, funcional e 

filogenética na borda da floresta; (ii) haverá maior riqueza e abundância de borboletas 

na borda e no dossel quando comparados ao subosque, devido às condições ambientais 

semelhantes entre borda e dossel; (iii) a composição será diferente entre borda, dossel e 

subosque com a presença grupos de espécies exclusivos a cada um destes ambientes. 

2. Materiais e Métodos 

Área de estudo 

A área de estudo está localizada em uma Unidade de Conservação denominada 

Floresta Nacional de São Francisco de Paula (FLONA-SFP) (29° 25’22,4’’S; 50° 

23’11,2’’O), situada no nordeste do Rio Grande do Sul, possuindo 1.615,59 ha de área 
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com altitudes superiores a 900 metros. O clima é classificado como mesotérmico sem 

período de seca (Cfb), com médias anuais de pluviosidade superiores a 2000 mm e 

temperatura anual média de 14,5ºC (Backes, 2009). A FLONA-SFP possui áreas de 

mata nativa de Floresta Ombrófila Mista, e plantios de Araucaria angustifolia, Pinus 

spp. e Eucalyptus spp.  

Amostragem 

A amostragem foi realizada em duas grandes campanhas, mensalmente entre 

dezembro de 2016 a março de 2017 e novembro de 2017 a março de 2018, nas quais 

cada ocasião amostral possuiu duração entre oito e dez dias. Este período é considerado 

a melhor época para ocorrência de borboletas frugívoras na Mata Atlântica subtropical 

(Iserhard et al. 2017). Foram selecionadas seis áreas de Floresta Ombrófila Mista, sendo 

estabelecidas transecções no interior de matas nativas e em bordas adjacentes à estas 

transecções. Foram colocados conjuntos de cinco armadilhas atrativas na borda, sendo 

no interior florestal, cinco no dossel e cinco no subosque, totalizando 90 armadilhas. 

Este conjunto de cinco armadilhas foi considerado uma Unidade Amostral (UA), sendo 

que dentro de cada UA, as armadilhas eram distanciadas 40 metros entre si. Cada área 

de mata nativa estava distanciada pelo menos 500 metros das demais para garantir 

independência das amostras (Freitas et al. 2014). 

As armadilhas utilizadas foram adaptadas do modelo Van Someren-Rydon 

(Freitas et al. 2014) e dispostas em linha no interior da mata alternadamente entre dossel 

(média de 15 metros de altura) e subosque, sendo que as UAs de borda foram colocadas 

adjacentemente às área de mata nativa em estradas com acesso para veículos 

(aproximadamente 3m de largura) (borda e subosque com armadilhas a 1,5 m de altura 

do solo). As iscas foram preparadas com uma mistura de caldo de cana e bananas 

maduras, fermentadas 48h antes do início de cada ocasião amostral (DeVries et al. 
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1997). A revisão das armadilhas e troca de iscas ocorreram a cada 48h. Indivíduos 

capturados foram identificados em nível de espécie seguindo Santos et al (2011), 

experiência dos amostradores e consulta a especialistas. Foi realizada a sexagem e o 

registro da presença dos espécimes capturados, posteriormente os indivíduos foram 

marcados com caneta permanente na asa anterior com numeração alfanumérica e 

liberados. Pelo menos três exemplares de cada espécie foram coletados, além de 

indivíduos de difícil identificação em campo, para posterior montagem e identificação 

em laboratório. Variáveis abióticas de temperatura e umidade foram medidas com o 

auxílio de data loggers em pelo menos uma transecção, incluindo os três ambientes, 

mensalmente. 

Foram mensurados 13 atributos funcionais de aspectos morfológicos no corpo e 

asas das espécies de borboletas frugívoras: área funcional do olho, comprimento e área 

da asa anterior, área da asa posterior, proporção de investimento do tórax e do abdômen, 

carga alar, relação de aspecto, presença de coloração críptica ou disruptiva, iridescência, 

ocelos e presença da espécie em algum anel mimético. Os atributos foram escolhidos 

com base em revisão de literatura prévia sobre ecologia de lepidópteros. As medidas 

morfológicas foram realizadas com o auxílio de um paquímetro digital com resolução 

de 0,01mm e estéreo microscópio eletrônico. 

Considerando as espécies encontradas na área de estudo, foi obtida uma árvore 

filogenética da família Nymphalidae a partir do recorte de uma árvore já existente, 

construída com base no tempo de divergência das espécies (Chazot et al. 2019). As 

espécies amostradas que não constavam originalmente na árvore foram incluídas 

manualmente na árvore filogenética com base em consultas à outras filogenias 

existentes contendo cada uma das espécies a serem incluídas no cladograma. Foram 
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utilizados o ambiente estatístico R (version 3.5.1, R Core Team, 2018) e o software 

Phylocom 4.2 (Webb et al. 2008).  

Análise dos dados 

A variação da diversidade taxonômica foi analisada através da construção de 

perfis de entropia, com base na estatística q (Jost, 2006). Através dos números de Hill, 

podemos verificar como se dá a variação da diversidade quando se leva em 

consideração apenas a riqueza (q= 0), quando se considera apenas a equabilidade (q= 1, 

equivalente ao índice de Shannon) e considerando apenas a dominância (q= 2, 

equivalente ao índice de Simpson). Os perfis de diversidade foram calculados e plotados 

no software online iNEXT (Chao et al. 2016). 

Modelos Lineares Mistos Generalizados (GLMM) foram usados para testar os 

efeitos de variáveis preditoras de temperatura e ambiente (borda, dossel e subosque) nas 

variáveis resposta de abundância e riqueza (distribuição de erros Poisson). Os meses de 

amostragem e as transecções foram utilizados como fator aleatório em cada modelo. 

Todos os modelos possíveis foram testados. Realizamos a seleção de modelos com base 

no AICc para selecionar o modelo que melhor se ajusta aos dados (Burnham e 

Anderson 2002). Também foi usado um modelo linear simples (LM) para avaliar em 

qual estrato a riqueza e a abundância foram maiores. Para a construção dos modelos 

lineares mistos e do modelo linear utilizamos o pacote lme4 (Bates et al. 2015), no 

ambiente analítico R (version 3.5.1, R Core Team, 2018). 

Para evitar uma alta correlação entre os atributos foi realizada uma Análise de 

Componentes Principais (PCA) e posteriormente os eixos da PCA foram utilizados para 

construção de um dendrograma funcional da comunidade, utilizando os pacote vegan 

(Oksanen et al. 2015), ape (Paradis et al. 2004) e ade4 (Dray e Dufour, 2007).  
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Foram estimadas as distâncias filogenéticas e funcionais médias (MPD/MFD) 

entre as espécies. Para ambos os valores MPD/MFD, foram calculados os tamanhos de 

efeito padronizados (SESs) com base em 999 valores nulos, que simulam comunidades 

nulas com base no conjunto de espécies regionais. A dispersão filogenética e funcional 

para cada estrato foi calculada usando o índice de parentesco líquido (NRI) (Webb 

2000). Essa métrica permite determinar se as comunidades incluem um conjunto 

aleatório de espécies do conjunto regional ou, em contraste, um processo determinístico 

impulsiona a composição da comunidade (por exemplo, agrupamento ou dispersão 

filogenética) (Checa et al. 2019). O NRI foi posteriormente submetido a análises de 

modelos lineares para verificar se a variável preditora (estrato) afeta a estrutura da 

comunidade, sendo submetido a um teste post-hoc de Tukey para comparação entre os 

estratos, utilizando os pacotes picante (Kembel et al. 2010) e lme4 (Bates et al. 2015)  

Para ilustrar diferenças nos padrões de composição entre a borda, o dossel e o 

subosque foi realizada uma análise de Escalonamento Multidimensional Não-Métrico 

(NMDS) utilizando trilhas como réplica e medida de semelhança de Jaccard. Para testar 

a significância dos agrupamentos formados foram realizados testes de permutação com 

medida de similaridade de Jaccard com o pacote vegan e a função adonis (Oksanen et 

al. 2015) para R, com 999 aleatorizações.  Foi realizada a análise de Indicator Value 

(IndVal) para verificar a associação das espécies a determinado estrato (Dufrene e 

Legendre 1997), usando o pacote indspecies (De Cáceres e Legendre 2009) para R. 

Apenas espécies com valores de indicação ≥ 0,25 e p < 0,01 foram consideradas com o 

intuito de remover espécies com fraca capacidade de indicação (González et al. 2013). 

A especificidade igual a um indica a presença da espécie em todos os locais e ocasiões 

amostrais, enquanto valores de fidelidade iguais a um indicam a probabilidade de 
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registrar determinada espécie no mesmo local em todas as ocasiões amostrais (De 

Cáceres, 2013). 

3. Resultados 

Em um total de 3.225 dias de esforço amostral, foram registrados 2.850 

indivíduos em 47 espécies de borboletas frugívoras (Tabela 1) pertencentes às quatro 

subfamílias de Nymphalidae. Destes, 1.604 indivíduos pertencentes a 40 espécies foram 

amostrados na borda, 520 indivíduos de 29 espécies no dossel e 726 indivíduos em 24 

espécies no subosque. Foram encontradas onze espécies exclusivas à borda, duas 

exclusivas ao dossel e quatro ao subosque. Dezesseis espécies foram compartilhadas 

entre os três estratos. A subfamília mais rica e mais abundante foi Satyrinae, 

correspondendo a 61,7% das espécies amostradas e 81,3% dos indivíduos capturados, 

seguida por Charaxinae (17,0% da riqueza e 14,6% da abundância), Biblidinae (17,0% 

da riqueza e 3,8% de abundância) e Nymphalinae (4,2% e 0,4%, respectivamente) 

(Tabela 1). As espécies Carminda paeon, Morpho epistrophus e Forsterinaria necys 

representaram mais de 45% dos indivíduos amostrados em toda comunidade. 

Analisando separadamente os estratos, vemos que Satyrinae e, principalmente, a tribo 

Satyrini foram os grupos cujas espécies foram dominantes nos três estratos (Borda: M. 

epistrophus e F. necys com 38% dos indivíduos amostrados; Dossel: C. paeon com 55% 

da abundância; Subosque: Taygetis ypthima, Forsterinaria quantius, F. necys e 

Eryphanis reevesii com 64,29%). 

De acordo com os padrões encontrados nos perfis de entropia observamos que a 

borda apresentou a maior riqueza (q= 0). Conforme o peso da abundância aumenta, a 

borda é indicada como o estrato mais equitável (q= 1) e com maior diversidade de 

espécies (q= 2), enquanto o dossel possui maior dominância (Figura 1). Foram 

encontradas diferenças nos parâmetros de riqueza e abundância para a comunidade de 
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borboletas frugívoras entre os três estratos analisados. O modelo que apresentou melhor 

desempenho para a riqueza foi “temperatura + estrato” (F= 43,460, p= 0,018) indicando 

que a temperatura e o estrato afetam o número de espécies, onde a borda foi o estrato 

com maior número de espécies. Já para a abundância, o modelo selecionado foi 

“temperatura*estrato” (F= 45,694, p< 0,0001) indicando que a interação entre as duas 

variáveis preditoras são responsáveis pelo padrão de abundância entre os estratos e o 

número de indivíduos também foi maior na borda (Tabela 2; Figuras 2 e 3).  

De acordo com o NRI, os resultados indicaram que as espécies do subosque e da 

borda são filogeneticamente agrupadas, não havendo diferenças entre os estratos. Já o 

dossel não resultou em um claro padrão de agrupamento ou dispersão filogenética, 

diferindo estatisticamente apenas do subosque (p=0,01) (Figura 4 e 5).  Em relação a 

estrutura funcional, os estratos não diferiram estatisticamente no que diz respeito ao 

dendrograma funcional (não significância detectada no NRI) (Figura 6 e 7).  

A composição de espécies da assembleia de borboletas frugívoras diferiu 

significativamente entre os estratos (F=6,6682, p=0,001) formando três agrupamentos 

distintos e na comparação entre estratos, todos diferiram entre si (Tabela 3), ainda 

assim, algumas espécies foram registradas em estratos distintos. A análise de NMDS 

mostrou um bom nível de ajuste a matriz de distância original em duas dimensões (r² = 

0,99) e com nível baixo de stress (0,09) (Figura 8). 

A análise de IndVal indicou que vinte das 47 espécies presentes na comunidade 

foram associadas a um estrato ou a grupos com 2 estratos, dos quais sete espécies, todas 

Satyrinae, podem ser consideradas indicadoras de borda e três espécies de Satyrini e 

Brassolini sendo indicadoras de subosque (Tabela 4). Além disso foram formados dois 

grupos: “borda + dossel” com indicação de seis espécies de Satyrini, Charaxinae e 

Biblidinae e três espécies entre Satyrini, Brassolini e Preponini foram associadas ao 
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grupo “borda + subosque”. O dossel não obteve forte associação de nenhuma espécie 

(Tabela 4).  

4. Discussão 

Os resultados indicam que comunidades de borboletas que vivem na borda são 

mais ricas, mais abundantes e diversas (menor dominância) quando comparadas ao 

dossel e subosque, que são iguais. Além disso, todos os estratos possuem composições 

de espécies distintas entre si e a borda juntamente com o subosque possuem 

agrupamento filogenético de borboletas frugívoras. 

A maior diversidade taxonômica foi registrada na borda, o que pode indicar que 

características favoráveis às borboletas frugívoras estejam ocorrendo neste estrato. 

Bordas em geral sustentam espécies vegetais adaptadas a perturbações e a estrutura da 

comunidade de borboletas é altamente sensível à relação com plantas (Filgueiras et al. 

2016) seja na fase larval ou adulta. Segundo Ribeiro et al (2010), existe uma relação 

positiva entre temperatura, riqueza e abundância de borboletas. As altas temperaturas 

influenciam as borboletas sendo um fator determinante na resposta à capacidade de voo 

e atuam também como um proxy para a disponibilidade de recursos alimentares. Assim, 

em dias quentes espera-se que as borboletas sejam mais ativas em ambientes com maior 

temperatura (Ribeiro e Freitas 2010; Ribeiro et al. 2010). O grande número de 

indivíduos e espécies de borboletas frugívoras nas bordas pode ser associado, além da 

temperatura, ao uso de plantas hospedeiras que são abundantes nesses habitats (por 

exemplo, gramíneas e arbustos pioneiros). A criação de trilhas de visitação acaba por 

criar hábitats de borda que podem causar mudanças no microclima e na radiação solar 

que podem se estender para o subosque da floresta, principalmente em pequenos 

fragmentos (Armstrong, 2010; Lourenço et al. 2019). Assim, todos esses fatores podem 

ter contribuído para que espécies generalistas e com maior espectro de tolerância às 
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adversidades fossem registradas na borda, levando a maior riqueza e abundância 

encontrados nesse estrato. 

Em trabalhos cujo objetivo foi analisar os padrões registrados no dossel e no 

subosque (estratificação vertical), Ribeiro & Freitas (2012) na Amazônia e Araújo 

(2016) na Mata Atlântica encontraram uma maior diversidade no dossel, enquanto 

Santos et al. (2017), também na Mata Atlântica, registraram a maior diversidade no 

subosque. No presente estudo o dossel apresentou um alto padrão de dominância que 

pode ser explicado principalmente pela alta abundância de C. paeon, a qual obteve 

registros constantes ao longo das amostragens, padrão que pode ser associado à maior 

disponibilidade de recursos alimentares (bambus) na área de estudo. Segundo Brown 

(1992) esta borboleta pode voar mais alto em áreas com a presença dessa gramínea. O 

dossel pode ser percebido como um tapete verde (Birnbaum, 2001), com algumas 

borboletas adaptadas para persistirem nesse micro-habitat (Richter, 2018). Na 

Amazônia brasileira, a alta dominância em ambientes abertos estava associada a maior 

incidência de luz e menor sobreposição de nicho entre as espécies dominantes (Graça et 

al. 2017) assim, o nicho desocupado poderia levar a um acréscimo na abundância de C. 

paeon (Richter, 2018).  

O agrupamento filogenético encontrado no subosque e na borda indica que 

clados mais próximos estão ocupando esses estratos e aparentemente uma forte pressão 

de filtros ambientais nesses hábitats pode estar limitando a permanência de algumas 

linhagens. A análise de Indval ajuda a corroborar esse resultado, pois indicou que 

principalmente espécies de Satyrinae utilizam esses estratos. A estreita relação de 

Satyrinae com suas plantas hospedeiras (gramíneas, geralmente presentes no subosque e 

abundantes nas bordas) pode estar influenciando a maneira como estas estão ocupando 

os diferentes estratos, fator que pode estar exercendo uma pressão seletiva para que as 
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linhagens estejam associadas nestes ambientes. Quando a distribuição filogenética das 

espécies é agrupada o uso do hábitat é uma característica conservada dentro do pool de 

espécies da comunidade e a atração fenotípica domina a repulsão (Webb et al. 2002), 

levando assim a uma menor diversidade filogenética na comunidade em direção a borda 

e ao subosque. As diferenças das características e condições abióticas entre os 

compartimentos florestais podem estar atuando como um filtro ambiental, podendo ser 

um importante fator na moldagem da comunidade, em detrimento as interações 

interespecíficas como a competição, que pode gerar uma estrutura filogenética dispersa 

(Webb et al. 2002). Richter (2018) registrou, na mesma área amostral do presente 

estudo, uma homogeneização da temperatura durante a noite entre os estratos de dossel 

e subosque, podendo ser uns dos fatores que estão atuando na estruturação dessas 

assembleias.  

A análise da estrutura funcional revelou que nenhum dos estratos analisados 

apresentou um claro padrão de dispersão ou agrupamento, apenas o dossel mostrou uma 

tendência ao agrupamento. Neste caso, não há diferenciação no uso dos habitats de 

acordo com os atributos funcionais medidos, sendo as funções das assembleias de 

borboletas semelhantes nos três compartimentos florestais testados. Como os estratos 

não diferiram entre si, mesmo que cada ambiente tenha um conjunto diferente de 

espécies, os atributos funcionais parecem ser redundantes, onde os diferentes estratos 

não exigem adaptações específicas das espécies, além disso, diferentes atributos podem 

estar desempenhando funções similares dentro desse estrato. Neste caso, características 

ambientais aparentemente tornam homogêneo o uso do habitat a partir da 

funcionalidade das assembleias de borboletas.   

Como esperado, a composição diferiu entre os estratos e algumas espécies foram 

exclusivas de cada um deles. A borda apresentou o maior número de espécies 
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exclusivas. Segundo Lourenço et al (2019) bordas florestais antrópicas são diferentes 

dos ecótonos naturais, onde o último apresenta habitats únicos que acomodam espécies 

adaptadas a condições ecológicas distintas, enquanto as bordas antrópicas acomodam 

espécies oportunistas de áreas abertas ou espécies de dossel. A heterogeneidade dos 

fatores abióticos e outros processos como predação e partição de recurso são os 

principais fatores determinantes das diferenças de distribuição das espécies (Santos et 

al. 2017). De acordo com Armstrong (2010) as espécies encontradas na borda tendem a 

serem menos tolerantes à sombra e suas larvas são generalistas ou especializadas em 

gramíneas, tornando-as mais adaptadas a habitats de borda perturbados do que o interior 

da floresta. A maioria das espécies de Satyrini utiliza principalmente gramíneas 

(Poaceae) como plantas hospedeiras, podendo ser a causa de estes registros ocorrerem 

com maior frequência nos estratos mais baixos da floresta. Bordas são frequentemente 

distintas ecologicamente do interior do fragmento e a compreensão de como os padrões 

ecológicos mudam próximos às bordas são fundamentais para o entendimento das 

dinâmicas no nível da paisagem e para definir medidas de conservação adequadas 

(Collinge, 1996; Fahrig, 2003; Van Halder et al. 2011). 

Sugerimos que hábitats de borda criados a partir de trilhas de visitação possam 

atuar como corredores de dispersão para diferentes espécies, uma vez que indivíduos de 

algumas espécies foram registrados em mais de um estrato. O sistema de estudo 

localiza-se em uma floresta úmida e de altitude elevada. Aparentemente, a localização 

espacial do estrato de borda e suas consequentes mudanças microclimáticas e bióticas 

podem ser muito relevantes no que diz respeito a diversidade e composição das 

comunidades de borboletas frugívoras. Davis & Sutton (1998) sugerem que a 

fragmentação dos habitats pode criar condições microclimáticas e bióticas perto do 

nível do solo que são, geralmente, associadas ao dossel, transformando a borda em um 
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“dossel vertical”, no qual espécies habitantes de dossel podem se aproximar do solo. 

Além disso, segundo DeVries (1988), espécies adaptadas a utilizarem ambientes muito 

ensolarados podem tratar bordas de florestas e clareiras como uma extensão do dossel 

que chega ao chão. Algumas espécies de subosque também foram registradas na borda, 

o que nos leva a enfatizar que as trilhas podem estar sendo usadas por diversas espécies 

como corredores de dispersão entre os fragmentos florestais.  

Os resultados do presente trabalho nos possibilitaram um melhor entendimento 

sobre a estruturação das comunidades de borboletas frugívoras nos diferentes estratos 

florestais. Nosso estudo sugere que a formação de corredores de dispersão pela abertura 

de trilhas de visitação dentro da FLONA-SFP pode estar influenciando os a estruturação 

das comunidades no dossel, subosque e borda. Os hábitats de borda, por serem 

dominados por espécies vegetais pioneiras, suportam assembleias de borboletas 

distintas taxonomicamente daquelas encontradas tanto no dossel quanto no subosque da 

floresta, apesar do compartilhamento de algumas espécies.  Além disso, a utilização de 

múltiplas dimensões da diversidade traz uma melhor compreensão dos padrões de 

estruturação das comunidades de borboletas frugívoras, sendo de grande importância 

para a tomada de decisões relacionadas a conservação ambiental e manejo de Unidades 

de Conservação visando a manutenção da biodiversidade local e regional.  
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Legendas 

Figura 1 Perfis de entropia calculados para a comunidade de borboletas frugívoras nos 

estratos de borda, dossel e subosque na Floresta Nacional de São Francisco de Paula, 

RS, Brasil, registradas entre dezembro de 2016 a março de 2017 e outubro de 2017 a 

março de 2018  

Figura 2 Box-plot de riqueza de espécies de borboletas frugívoras em cada estrato 

analisado na Floresta Nacional de São Francisco de Paula, RS, Brasil, registradas entre 

dezembro de 2016 a março de 2017 e outubro de 2017 a março de 2018 

Figura 3 Box-plot de abundância de borboletas frugívoras em cada estrato analisado na 

Floresta Nacional de São Francisco de Paula, RS, Brasil, registradas entre dezembro de 

2016 a março de 2017 e outubro de 2017 a março de 2018 

Figura 4 Diversidade filogenética com base no NRI calculado para os estratos de borda, 

dossel e subosque para a comunidade de para borboletas frugívoras da Floresta Nacional 

de São Francisco de Paula, RS, Brasil, registradas entre dezembro de 2016 a março de 

2017 e outubro de 2017 a março de 2018 

Figura 5 Teste de TukeyHSD comparando a diversidade filogenética de borboletas 

frugívoras entre os estratos avaliados 

Figura 6 Diversidade funcional com base no NRI calculado para os estratos de borda, 

dossel e subosque para a comunidade de borboletas frugívoras da Floresta Nacional de 

São Francisco de Paula, RS, Brasil, registradas entre dezembro de 2016 a março de 

2017 e outubro de 2017 a março de 2018 

Figura 7 Teste de TukeyHSD comparando a diversidade funcional de borboletas 

frugívoras entre os estratos avaliados 



61 
 

Figura 8 Escalonamento multidimensional não métrico (NMDS) com medida de 

similaridade de Jaccard para a composição de espécies da comunidade de borboletas 

frugívoras da Floresta Nacional de São Francisco de Paula, RS, Brasil, registradas entre 

dezembro de 2016 a março de 2017 e outubro de 2017 a março de 2018 
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Tabelas 

Tabela 1: Espécies de borboletas frugívoras registradas na Floresta Nacional de São 

Francisco de Paula, RS, Brasil, entre dezembro de 2016 a março de 2017 e outubro de 

2017 a março de 2018. “S” = riqueza. “BO” = Borda, “DO” = Dossel e “SB” = 

Subosque.  

Família/Subfamília/Tribo/Espécie BO DO SB 

NYMPHALIDAE    

Biblidinae (S=8) 62 40 5 

Hamadryas epinome (Felder & Felder, 1867)  1   

Diaethria candrena (Godart,1824)  

 

5 1 

Diaethria clymena (Cramer, 1775)  

 

2  

Catonephele sabrina (Hewitson, 1852)  2 

 

 

Eunica eburnea Fruhstorfer, 1907  1 1  

Epiphile hubneri Hewitson, 1861 22 13 2 

Epiphile orea Hübner, 1816 36 19 1 

Temenis laothoe Cramer, 1779    1 

Charaxinae (S=8) 284 99 33 

Memphis hirta (Weymer, 1907) 51 6  

Memphis moruus (Fabricius, 1775) 26 24 1 

Zaretis strigosus (Gmelin, [1790])  41 29  
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Archaeoprepona amphimachus (Fabricius, 1775) 59 23 9 

Archaeoprepona chalciope (Hübner, [1823]) 86 9 21 

Archaeoprepona demophon (Linnaeus, 1758) 15 2 2 

Archaeoprepona demophoon (Hübner, [1814])  1   

Prepona pylene Hewitson, 1853  5 6  

Nymphalinae (S=2) 6 5  

Historis acheronta (Fabricius, 1775) 1   

Smyrna blomfildia (Fabricius, 1781)  5 5  

Satyrinae (S=29) 1252 376 688 

Blepolenis bassus (C. Felder & R. Felder, 1867)  52 5  

Blepolenis batea (Hübner 1821)  16 2  

Caligo martia (Godart, [1824])  25 6  

Catoblepia amphirhoe (Hübner, [1825])   1  

Eryphanis reevesii (Doubleday, 1849) 55 1 90 

Narope cyllastros E. Doubleday, [1849]    2 

Opoptera fruhstorferi (Röber, 1896)    69 

Opsiphanes quiteria Staudinger, 1887  3 2  

Morpho aega (Hübner, [1822])    1 

Morpho epistrophus (Fabricius, 1796) 398 2 60 
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Morpho portis (Hübner, [1821])  8  5 

Capronnieria galesus (Godart, [1824])  21   

Carminda griseldis (Weymer, 1911 12 2 1 

Carminda paeon (Godart, [1824]) 179 286 41 

Eteona tisiphone (Boisduval, 1836)  14 4  

Forsterinaria necys (Godart, [1824]) 212 32 93 

Forsterinaria quantius (Godart, [1824]) 11 1 101 

Forsterinaria pronophila (Butler, 1867) 51 19 12 

Godartiana muscosa (A. Butler, 1870)  1   

Hermeuptychia sp. 6 2 1 

Moneuptychia castrensis (Schaus, 1902)  48 5  

Moneuptychia pervagata A.V.L. Freitas, R. Siewert & 

O.H.H. Mielke, 2015  4  

 

Moneuptychia soter (A. Butler, 1877)  2   

Paryphthimoides grimon (Godart, [1824]) 1 5 1 

Paryphthimoides phronius (Godart, [1824])  60   

Praepedaliodes phanias (Hewitson, 1862) 2 7 3 

Taygetis ypthima Hübner, [1821] 42  202 

Yphthimoides ochracea (A. Butler, 1867)  28   
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Yphthimoides ordinaria Freitas , Kaminski & Mielke, 2012  1   

RIQUEZA TOTAL 40 29 24 

ABUNDÂNCIA TOTAL 1604 520 726 
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Tabela 2. Seleção de modelo baseada em AICc para modelos lineares mistos de riqueza 

e abundância de borboletas frugívoras em relação ao estrato (borda, dossel ou subosque) 

e temperatura. k, número total de parâmetros no modelo; logLik, logaritmo da 

probabilidade maximizada; AICc, estimador de segunda ordem do critério de 

informação de Akaike; ΔAICc, diferença nos valores de AICc entre um modelo e o 

melhor modelo; wi, peso de Akaike. 

Seleção de modelos baseados em informações  

Modelos      

 

k logLik AICc deltaAICc Wi 

Riqueza      

Temperatura + Estrato 6 -364.6 741.17 0.00 0.719 

Temperatura * Estrato 5 -364.1 744.15 2.98 0.147 

Estrato 8 -367.2 744.49 0.34 0.134 

Temperatura 4 -408.7 825.32 80.83 0.000 

Nulo 3 -430.9 867.87 42.55 0.000 

     

 

Abundância 

    

 

Estrato*Temperatura 8 -794.3 1604.5 0.00 1 

Estrato 6 -808.7 1627.3 22.8 0 

Estrato + Temperatura 4 -808.4 1628.7 1.4 0 

Temperatura 4 -1011 2030 401.3 0 

Nulo 3 -1087.5 2181 151 0 
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Tabela 3. Comparações estatísticas par a par da composição de borboletas frugívoras 

presentes na Floresta Nacional de São Francisco de Paula, RS, Brasil registrados entre 

dezembro de 2016 a março de 2018, nos estratos de borda, dossel e subosque. 

Comparações pareadas significativas após as correções de Bonferroni são indicadas com 

um asterisco (*). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Pares F.Model R² p.value p.adjusted sig. 

Borda vs dossel        5.67435 0.3620150 0.005 0.015* 

Borda vs sub        10.05960 0.5014856 0.005 0.009* 

Dossel vs sub 14.56813 0.5929686 0.003 0.009* 
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Tabela 4. IndVal indicando a associação de espécies da comunidade de borboletas 

frugívoras aos estratos florestais na Floresta Nacional de São Francisco de Paula, São 

Francisco de Paula, RS, Brasil, registrados entre dezembro de 2016 a março de 2017 e 

de outubro de 2017 a março de 2018. Sat – Satyrinae, Cha – Charaxinae, Bib – 

Biblidinae. A=valores de fidelidade, B=valores de especificidade, Stat= associação 

estatística. 

 Subfamílias/Tribos A B Stat p 

Borda 

Morpho epistrophus Sat, Morphini 0.859 0.297 0.506 0.0001 

Paryphthimoides phronius Sat, Satyrini 1.000 0.166 0.408 0.0001 

Moneuptychia castrensis Sat, Satyrini 0.893 0.106 0.308 0.0001 

Capronnieria galesus Sat, Satyrini 1.000 0.090 0.302 0.0001 

Caligo martia Sat, Brassolini 0.792 0.111 0.297 0.0001 

Yphthimoides ochracea Sat, Satyrini 1.000 0.085 0.293 0.0001 

Blepolenis bassus Sat, Brassolini 0.900 0.075 0.261 0.0001 

Subosque 

Taygetis ypthima Sat, Satyrini 0.860 0.503 0.658 0.0001 

Forsterinaria quantius Sat, Satyrini 0.918 0.258 0.487 0.0001 

Opoptera fruhstorferi Sat, Brassolini 1.000 0.165 0.407 0.0001 

Borda + Dossel 

Carminda paeon Sat, Satyrini 0.902 0.458 0.643 0.0001 

Zaretis strigosus Cha, Anaeini 1.000 0.153 0.392 0.0002 

Archaeoprepona 

amphimachus 
Cha, Preponini 0.879 0.169 0.387 0.0002 
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Epiphile orea Bib, Epiphilini 0.977 0.121 0.344 0.0001 

Memphis moruus Cha, Anaeini 0.977 0.110 0.329 0.0001 

Memphis hirta Cha, Anaeini 1.000 0.088 0.298 0.0004 

Epiphile hubneri Bib, Epiphilini 0.933 0.086 0.284 0.002 

Borda + Subosque 

Forsterinaria necys Sat, Satyrini 0.905 0.335 0.551 0.0001 

Eryphanis reevesii Sat, Brassolini 0.993 0.232 0.480 0.0001 

Archaeoprepona chalciope Cha, Preponini 0.881 0.186 0.405 0.0006 
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Considerações finais 

O presente estudo buscou trazer uma nova abordagem para avaliar as 

comunidades de borboletas frugívoras, bem como possibilitou um melhor entendimento 

sobre a estruturação das comunidades de borboletas frugívoras nos diferentes estratos 

florestais. Desta forma, avaliar os estratos como compartimentos florestais pode 

aumentar o conhecimento sobre a montagem e estruturação de comunidades biológicas 

na região Neotropical. Além disso, a maioria dos estudos envolvendo os estratos de 

dossel, subosque (estratificação vertical) e borda foram realizados em florestas tropicais 

de baixas latitudes e altitudes, sendo este um dos primeiros estudos com essas temáticas 

a serem realizados na Mata Atlântica subtropical na região mais austral da América do 

Sul.  

Aliar este tipo de abordagem com a avaliação de múltiplas dimensões da 

diversidade a fim de verificar padrões de distribuição de comunidades de borboletas 

frugívoras pode revelar importantes informações sobre ecologia de insetos. A avaliação 

em conjunto de diferentes tipos de habitats, incluindo aqueles formados pela ação 

antrópica (borda) e por causas naturais (dossel e subosque), utilizando borboletas 

frugívoras como modelo de estudo em áreas preservadas, pode ser de grande 

importância para a tomada de decisões relacionadas a conservação ambiental, manejo e 

monitoramento destas áreas. A maioria das Unidades de Conservação estão sujeitas a 

distúrbios de origem antrópica, assim sugerimos que UC’s com predominância de 

florestas busquem manter uma rede de trilhas, podendo ser planejada de forma a 

permitir o uso destas unidades da paisagem por determinadas espécies de borboletas que 

utilizam esses habitats. Recomenda-se ainda que sejam mantidas quantidades 

significativas de florestas não dominadas por bordas, uma vez que habitats de borda 

limitam grandemente a persistência a longo prazo de espécies dependentes da floresta, 
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preservando assim comunidades de borboletas presentes no dossel, no subosque e nas 

bordas florestais.  

 

. 

 

  

 


