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Campeiro gque canta triste —Baitaca.

“Olhei um resto de campo e escrevi esta cancao

O que me faz cantar triste é esta destruicao

Tao acabando nossos campos, estdo arando nosso chéo

E quando eu canto me arrepia, € me doi no coracao

Tao destruindo nossos campos, sou campeiro das MissGes e meu peito € forte
e resiste, mas € por estas razées que um campeiro canta triste.

Os mato grande da estancia ja estdo tudo derrubado

Onde eu comia guavirova e ariticum e procurava gado alcado

As nossas casas selvagens ja ndo existe mais nada

Bicho de pelo e de pena tdo morrendo, nas lavoura envenenada.
Estancia grande sao poucas, tdo repartida em piquete

Os domadores tdo mudados, existem poucos ginetes

Ja nao golpeiam mais no queixo, potranca xucra ou bagual

Tao estragando os cavalos, com esta doma racional.

A agricultura td acabando com a parte financeira desse povo

Este meu verso é um apelo pra que voltem para a pecuaria de novo
Pois 0 meu canto é realidade, é cerne de cabritva

Gado nao seca com o sol meu patrdo, nem apodrece com a chuva”.
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RESuUmMO

Ecétonos campo-floresta no sul do Brasil sdo originados pela expansédo de
ecossistemas florestais sobre os campestres, um processo natural gerado por
mudancas climaticas de larga escala espacial e temporal. Este processo
provoca mudancas vegetacionais que consequentemente modificam o0s
padrbes de distribuicdo, composicdo e riqueza faunistica. Assim, ecétonos
campo-floresta sdo sistemas adequados para inferir sobre a influéncia de
processos historicos, biogeograficos e ecologicos na estruturacdo de
comunidades. Para respondermos questdes relacionadas a processos agindo
em diferentes escalas espaciais, distribuimos as amostragens de modo a
obtermos um panorama espacial da estrutura das assembléias. Assim, a
proposta de estudo desenvolvido no Capitulo | foi avaliar o papel do ambiente e
de dindmicas espaciais sobre a composi¢éo, riqueza de espécies e numero de
individuos em metacomunidades de peguenos mamiferos nado-voadores de
ecotonos campo-floresta. Os resultados demonstram gque 0s componentes
ambiental, espacial e a estrutura espacial do ambiente contribuem igualmente
na explicagdo da variancia na composicao de espécies, enquanto o ambiente
foi mais importante em explicar mudancas na riqueza de espécies e numero de
individuos. Assim, concluimos que requerimentos de nicho das espécies e
processos regionais como a limitacdo da dispersdo, o distanciamento de
centros de especiacdo e distribuicdo geografica e o processo de expanséo
florestal conjuntamente explicam variacbes na estrutura de metacomunidades

de pequenos mamiferos ndo-voadores em ecétonos campo-floresta no Sul do
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Brasil. No Capitulo Il, inferimos sobre os processos gerando os padrbes de
coexisténcia de pequenos mamiferos nao-voadores em assembléias
baseando-se em afinidades filogenéticas e funcionais. Considerando estas
similaridades, avaliamos se a diferenciacdo de nicho ou os filtros ambientais
compdem processos importantes para explicar os padrées de coexisténcia em
escalas de habitat, paisagem e regido. Os resultados apontam um padrao de
agrupamento filogenético e funcional em todas as escalas avaliadas, embora
um padrao de repulsao foi registrado no interior florestal, atestando a influéncia
da diferenciagdo de nicho estruturando as assembléias de pequenos
mamiferos nao-voadores nesta por¢cdo do gradiente campo-floresta. A
predominancia do padrdo de agrupamento filogenético e funcional afirma a
acao de filtros ambientais como processos majoritariamente importantes em
explicar os padrdes de coexisténcia de espécies e individuos de pequenos
mamiferos ndo-voadores nas escalas avaliadas. Desta forma, o estudo
compdem uma das primeiras tentativas para definir os processos de
estruturacdo de assembléias de pequenos mamiferos né&o-voadores
neotropicais combinando aspectos taxonémicos, funcionais e filogenéticos,
levantando também questdes de conservacao da biodiversidade nos sistemas
ecoldgicos estudados.

PALAVRAS -CHAVE: Agrupamento filogenético, biodiversidade, composicdo de
espécies, Didelphimorphia, filtros ambientais, particdo da variancia, riqueza de

espécies, Rodentia, limitacao da similaridade, repulséo filogenética.
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ABSTRACT

Grassland-forest ecotones in southern Brazil are originated by forest expansion
on grasslands, a natural process generated by climate shifts in large spatial and
temporal scales, which causes vegetation changes and likely affects
distribution, composition and faunal richness patterns. Thus, grassland-forest
ecotones in southern Brazil are suitable systems to infer about influence of
historical, biogeographical and ecological processes structuring communities. In
order to make these inferences, we spatially sampled non-flying small mammals
to characterize the spatial structure of species assemblages. The study
proposal of Chapter | was to evaluate the role of environment and spatial
dynamics on the composition, species richness and individuals number of non-
flying small mammals metacommunities in grassland-forest ecotones. The
results shows that environment, space and spatial structure of environment
explained equally variations in species composition, while environment
variables was the most important component explaining changes in species
richness and number of individual. Thus, we conclude that niche requirements
and regional processes like dispersal limitation, increase in distance of
speciation cores and geographic distribution centers and the forest expansion
process explain together variation in metacommunities structure of non-flying
small mammals in grassland-forest ecotones at southern Brazil. In Chapter I,
we inferred the coexistence patterns of non-flying small mammals based on
phylogenetic and functional affinities. Considering these ecological similarities,

we evaluate whether niche differentiation or environmental filters processes are
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responsible for patterns of species coexistence in habitat, landscape and
regional scales. Results indicated a phylogenetic and functional cluster across
all evaluated scales, although phylogenetic and functional repulsion was
registered at forest interior, proving the importance of niche differentiation
structuring non-flying small mammals assemblages in this grassland-forest
gradient portion. Prevalence of phylogenetic and functional cluster across all
scales attests environmental filters as important processes explaining species
and individual coexistence patterns in habitat, landscape and regional scales.
Therefore, this study comprises one of first attempts to define processes
underlying the structure of neotropical non-flying small mammals assemblages
combining taxonomic, functional and phylogenetic aspects, concurrently
addressing important questions to biodiversity conservation in the ecological
systems under study.

KEY-woORDS: Didelphimorphia, environmental filters, phylogenetic clustering,
phylogenetic repulsion, Rodentia, similarity limitation, species composition,

species richness, variation partitioning.
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individuos com a altura da vegetacdo herbacea (A e B) e regressdes lineares
entre rigueza de espécies e 0 numero de individuos com a profundidade da
serapilheira (cm — C e D. Na porcao superior de cada grafico mostramos a
equacdo, os valores de R? ajustado (R?aj) da regressdo e a significancia do

modelo (*: p £ 0,05 **: < 0,001). . .+ v v vt 63

Figura 5: Arvore filogenética gerada a partir do método de Neighbor-Joining
mostrando a semelhanca genética entre as espécies de pequenos mamiferos
nao-voadores de ecétonos campo-floresta no sul do Brasil. A arvore consenso
€ mostrada, com soma de comprimento dos ramos igual a 1,92. Os valores na
base dos ramos equivalem a porcentagem de suporte gerada por

reamostragem bootstrap a partir de 500 permutacbes. . ... ............. 100
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Figura 6: Estrutura filogenética e funcional da assembléia de pequenos
mamiferos ndo-voadores de ecétonos campo-floresta no sul do Brasil na escala
de habitat - gradiente campo-floresta representado pelas faixas 1 a 8. A)
Estrutura filogenética; B) Estrutura funcional baseada em espécies; C)
Estrutura funcional baseada em individuos. Os valores médios dos indices sao
mostrados. As barras demonstram os intervalos de confianca de 95 %

associados. SES = Tamanho do efeito padronizado dos indices. .. ....... 101

Figura 7: Estrutura filogenética e funcional da assembléia de pequenos
mamiferos ndo-voadores de ecétonos campo-floresta no sul do Brasil na escala
de paisagem (A = Parque Nacional dos Aparados da Serra; B = Herval; C =
Séao Francisco de Assis; D = Parque Estadual do Tainhas; E = Encruzilhada do
Sul; F = CPCN Pro-Mata; G = Santana da Boa Vista; H = Santo Antdnio das
Missbes); A) estrutura filogenética; B) estrutura funcional baseada em
espécies; C) estrutura funcional baseada em individuos. Os valores médios dos
indices sdo mostrados. As barras demonstram os intervalos de confianca de 95

% associados. SES = Tamanho do efeito padronizado dos indices. . ... ... 103

Figura 8: Estrutura filogenética e funcional da assembléia de pequenos
mamiferos ndo-voadores de ecétonos campo-floresta no sul do Brasil na escala
regional. A) estrutura filogenética; B) estrutura funcional baseada em espécies;
C) estrutura funcional baseada em individuos. Os valores médios dos indices
sdo mostrados. As barras demonstram os intervalos de confianga de 95 %

associados. SES = Tamanho do efeito padronizado dos indices.. . . ... ... 105
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Apéndice S1: Figura esquemética da grade amostral utilizada, onde os circulos
preenchidos representam os pontos de captura. Do lado esquerdo e acima
estdo representados os nomes atribuidos para as faixas (F) e pontos (A),
respectivamente. Do lado direito estdo demonstradas as distancia entre faixas
e 0 comprimento da grade. Abaixo sédo representadas a distancia entre pontos
e a largura da grade de amostragem. A linha no centro representa a borda

florestal. . . ... . e 118

Apéndice S2: Figura esqueméatica mostrando o procedimento de selecdo de
variaveis ambientais e espaciais (PCNMs) para utilizagdo em analises de
particdo da variancia da influéncia da porcdo ambiental (A|E), espacial (E|A) e
ambiental espacialmente estruturada (AnE) sobre a riqueza de espécies,
namero de individuos (abundancia total) e abundéncia de cada espécie de
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INTRODUCAO GERAL

Devido a mudancgas climéticas de larga escala temporal e espacial, ha
uma tendéncia a substituicdo de ecossistemas campestres por formacdes
arbustivas ou florestais em diversas partes do mundo (Williams & Marsh 1998;
de Vivo & Carmignotto 2004). Nos Campos Sulinos, que englobam os Biomas
Pampa e Mata Atlantica, os campos dominavam a matriz paisagistica até o
Holoceno Inferior e Médio (11.500 até 4320 anos cal AP) devido principalmente
ao clima seco e frio do Pleistoceno, periodo em que as formag8es campestres
expandiram em territorio (Behling et al. 2004). Ja no Holoceno Superior (4 mil
anos até o presente), ecossistemas florestais (Floresta Ombrofila Mista e
Estacional) progressivamente iniciaram uma expansao sobre 0s campos,
formando um mosaico vegetacional de campos entremeados com florestas
(Oliveira & Pillar 2004; Behling & Pillar 2007). Portanto, esta dinamica
vegetacional ocorre devido a mudancas climéaticas em larga escala temporal e
espacial, ligadas aos atuais altos indices pluviométricos, ao clima umido e a
auséncia ou brevidade de periodos de seca (Behling et al. 2004; Overbeck et
al. 2005; Duarte et al. 2006a).

O processo de expansao florestal pode ocorrer basicamente de trés
maneiras. O primeiro esta relacionado ao estabelecimento de plantas-bercario
no campo (nurse plants) (Duarte et al. 2006a). Como exemplo de planta-
bercario citamos a espécie Araucaria angustifolia, que inicia o processo de
formacdo de nucleos florestais principalmente no Planalto das Araucérias
(Duarte et al. 2006a). O estabelecimento destas plantas modifica a
disponibilidade de recursos e as condicdes ambientais abaixo de suas copas,

beneficiando a colonizacdo de outras espécies que iniciam a formacdo de
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nacleos florestais denominados capfes (Duarte et al. 2006a; Duarte et al.
2006b). O segundo mecanismo estd ligado ao papel dos afloramentos
rochosos como locais seguros para o estabelecimento de plantas-bergério
(Carlucci et al. 2011). Afloramentos podem servir como poleiros para
vertebrados dispersores de sementes e geralmente suportam uma maior
densidade de plantas florestais do que o entorno campestre (Carlucci et al.
2011). O terceiro modo de invasdo é pelo gradual avanco e reproducdo de
espécies que ocupam a borda florestal (Oliveira & Pillar 2004). Todos estes
processos podem ser claramente visualizados principalmente na auséncia de
distirbios como o pastejo intenso e o fogo (Behling et al. 2009). Tal dinamica
de invasdo dos campos por vegetacdo lenhosa ou florestal € um processo
essencial na sucessao destes ambientes e um importante gerador de
heterogeneidade ambiental (Ostfeld et al. 1994), ao menos em curto a médio
prazo. Deste modo, o processo de expansdo florestal forma ecétonos e coloca
em contato dois ecossistemas estruturalmente distintos, provavelmente
influenciando os padrdes de distribuicdo, composicéo e riqgueza de espécies.
Ecétono € um termo derivado do grego "oikos" (casa) e "tonos"
(tensdo) e foi cunhado pela primeira vez por Clements (1904).
Operacionalmente, ecétono € o limite entre manchas ou habitats em qualquer
escala de observacéo (Cadenasso et al. 2003). Quando gradientes ambientais
como ecotonos compdem o sistema ecolégico sob estudo, perguntamo-nos
gual sua importancia e sua influéncia sobre os padrdes e processos
ecologicos? Primeiramente, ecotonos podem demostrar padrées unicos de
diversidade. Juntamente com diferencas na estrutura da mancha e na

permeabilidade da borda, ecétonos podem modificar os fluxos ecolégicos que
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ocorrem através do limite entre ecossistemas adjacentes (Fonseca & Joner
2007). Por estas caracteristicas, o arcabouco tedrico sobre ecotonos esta
estritamente ligado a Teoria da Dinamica de Manchas (Levins & Culver 1971),
que prediz que habitats em contato geralmente possuem carater espacialmente
e temporalmente dindmicos em sua posi¢ao, qualidade e idade. Desta forma,
esperamos que o contraste estrutural da vegetacdo campestre e florestal em
contato através dos ecoétonos campo-floresta diminua a permeabilidade da
borda entre os ambientes, dificultando o fluxo de matéria e de organismos e
modificando consequentemente na estrutura taxondmica, funcional e
filogenética das comunidades em escalas finas (Cadenasso & Pickett 2001,
Strayer et al. 2003)

Os efeitos relacionados a bordas ou ecotonos estdo entre o0s
fendmenos ecoldgicos mais estudados, ja que as respostas da biodiversidade a
bordas sdo importantes para entender a influéncia da estrutura e dos
componentes da paisagem sobre a qualidade dos habitats (Ries et al. 2004;
Harper et al. 2005; Fonseca & Joner 2007). Os primeiros trabalhos realizados
sobre efeito de borda encontraram principalmente efeito positivo deste
componente da paisagem sobre a biodiversidade. Clements (1904) encontrou
um aumento na densidade de espécies em ecétonos, percebendo que eram
pontos onde as espécies encontravam seus limites de distribuicdo. Outro
trabalho classico sobre efeito de borda remete a Leopold (1933), que percebeu
que bordas possuiam espécies tanto de habitats adjacentes quanto suas
proprias espécies, atribuindo assim um efeito positivo de bordas a riqueza de
espécies. No entanto, a partir da década de 70 houve uma grande difusao e

dominéancia de estudos avaliando a influéncia do aumento da quantidade de
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bordas criadas pela fragmentacdo sobre os padrdes de biodiversidade, que
demonstraram principalmente efeitos negativos (Fonseca & Joner 2007).
Efeitos de borda ou ecétonos geralmente causam mudancas na
distribuicdo (Williams & Marsh 1998), composicao e abundancia (Murcia 1995),
nas interacdes entre espécies e nos fluxos de materiais, energia e organismos
(Ries et al. 2004). Alem destes efeitos, podem haver mudancas na
disponibilidade de luz, velocidade do vento, umidade (Murcia 1995; Harper et
al. 2005) e na distribuicdo espacial de recursos (Ries et al. 2004). Assim, 0
estudo de ecotonos campo-floresta formados naturalmente permite-nos avaliar
como 0s organismos respondem a dinamica espacial e temporal deste sistema
ecolégico, além de possibilitar a exploracdo dos efeitos da nucleacdo de
florestas e consequente perda de habitats campestres sobre a biodiversidade.
A assembléia de pequenos mamiferos nao-voadores neotropicais €
composta pelas ordens Rodentia e Didelphimorphia, cujos membros possuem
afinidades ecolégicas, coocorrem frequentemente e potencialmente interagem
(Cooper et al. 2008). Porém, estudos com pequenos mamiferos nao-voadores
em ecotonos formados naturalmente no Brasil sdo raros (Bezerra et al. 2009;
Godoi et al. 2010). Geralmente estes estudos abordam os efeitos de bordas
geradas pela fragmentacdo, que ganharam ascens&o principalmente nos
altimos 30 anos com o aumento da fragmentagcédo de ecossistemas (Fonseca &
Joner 2007). Por isto, grande parte destes estudos avalia apenas o lado
florestal da borda, negligenciando a influéncia dos habitats adjacentes em
padrdes e processos ocorrendo nas transicées entre ambientes, ndo levando

em conta os fatores que expandem ou retraem 0s componentes da paisagem
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(Fonseca & Joner 2007). Estes aspectos sao levados em conta em abordagens
avaliando ambos os lados da borda.

Estudos em eco6tonos determinam que as assembléias de pequenos
mamiferos néo-voadores possuem grupos distintos de espécies, sendo um
composto de espécies florestais, outro caracteristico de areas abertas e outro
formado por espécies que ocupam a borda (Bezerra et al. 2009; Godoi et al.
2010; Wilson et al. 2010). Porém, respostas altamente variaveis da estrutura
taxondbmica destas comunidades demonstram padrdes idiossincraticos
dependentes de cada tipo de borda e do grupo estudado (Ries et al. 2004; Ries
& Sisk 2004). Adicionalmente aos descritores taxondmicos tradicionalmente
utilizados (riqueza e indices de diversidade de espécies), outras abordagens
recentemente formuladas podem ser utilizadas para a definicdo da estrutura
das comunidades ecolégicas. Tais abordagens incluem a exploragdo dos
padrées de parentesco filogenético (Webb et al. 2002) e da similaridade
funcional em atributos relacionados ao fitness entre espécies coexistindo em
comunidades (Petchey & Gaston 2002; Webb et al. 2002). Estas abordagens
permitem a definicho das forcas evolutivas e ecoldgicas relacionadas a
processos deterministicos ligados ao nicho das espécies (ex. filtros ambientais
e interacbes como competicdo e facilitacdo) ou a processos neutros ou
estocésticos (limitacdo da dispersdo, crescimento e reproducao)
potencialmente estruturadoras das comunidades em escala local e regional
(Fine & Kembel 2011). Portanto, para evitarmos idiossincrasias de respostas da
biodiversidade a determinados gradientes ambientais, distribuimos a
amostragem de pequenos mamiferos nao-voadores espacialmente em

ecotonos campo-floresta no sul do Brasil, permitindo-nos realizar
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generalizacbes das respostas das espécies a ecotonos e também avaliar a
influéncia de processos espaciais e ambientais sobre a diversidade
taxon6mica, funcional e filogenética de metacomunidades de pequenos
mamiferos ndo-voadores.

Desta forma, as principais questdes do estudo sdo: 1) Como a
composicao, riqueza de espécies e a abundancia total de pequenos mamiferos
ndo-voadores respondem as variacdes no ambiente e aos processos espaciais
avaliados? Partindo da premissa que o sistema estudado possui alto contraste
estrutural da vegetagdo, esperamos que a variagdo na estrutura de
metacomunidades de pequenos mamiferos nao-voadores seja explicada
principalmente pelo ambiente. 2) De que modo processos ocorrendo em
ecotonos campo-floresta e em escalas mais amplas influenciam nos padrdes
de coexisténcia e organizacdo de assembléias de pequenos mamiferos nao-
voadores? Esperamos que os filtros ambientais permitam que apenas espécies
relacionadas filogeneticamente e semelhantes funcionalmente coexistam no
campo, enquanto que supomos o padrao contrario na borda e interior florestal.
Em escalas mais amplas esperamos que os filtros ambientais sejam
importantes em explicar os padrées de estruturacao filogenética e funcional das
assembléias de pequenos mamiferos ndo-voadores. Estas questdes seréo
trabalhadas nos dois capitulos desta dissertacéo.

O trabalho contribui para avaliagdo das respostas da biodiversidade de
pequenos mamiferos nao-voadores a gradientes ambientais, demonstrando os
efeitos de processos locais e regionais moldando diversos aspectos estruturais
e a coocorréncia de espécies em assembléias de pequenos mamiferos nao-

voadores.
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RESUMO

A abordagem de metacomunidades compde um dos arcaboucos tedricos mais
utilizados para explicar os padrdes de variacdo na estrutura de comunidades
em diferentes escalas. Dependendo da importancia de processos locais e
regionais, as comunidades refletirdo diferentes padrées de estruturacdo. Desta
forma, o objetivo do nosso estudo foi avaliar o papel do ambiente e do espaco
na estrutura de metacomunidades de pequenos mamiferos ndo-voadores em
ecotonos campo-floresta do sul do Brasil. Para acessarmos os fatores
ambientais e espaciais, distribuimos as amostragens espacialmente em trés
regides do sul do Brasil onde ocorrem ecétonos campo-floresta. Realizamos
amostragens na primavera e verdo dos anos de 2011, 2012 e 2013, e
dispomos armadilhas Tomahawk e Sherman em faixas amostrais paralelas a
borda florestal em uma grade de 140 x 140 m? para a captura dos espécimes.
Com um esforgo total de 19877 armadilhas/noite, obtivemos 306 capturas de
236 individuos pertencentes a 21 espécies. As espécies mais abundantes
foram Oligoryzomys sp. (Bangs 1900), Monodelphis dimidiata (Wagner 1847) e
Oxymycterus nasutus (Waterhouse 1837). O ambiente, 0 espaco e a conjuncéo
entre estes componentes tiveram importancia similar em explicar variagdes na
composicdo de espécies (O 9%). A influéncia ambiental relacionou-se a
profundidade da serapilheira, altura de samambaias e a vassourais/campos
altos, enquanto que o espaco esteve representado por variacdes em escalas
espaciais intermediarias e amplas. A rigueza de espécies e o numero de
individuos foram explicados majoritariamente pelo ambiente (38,7% e 36,1%,

respectivamente), sendo a altura da vegetacdo herbacea e a profundidade da
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serapilheira as variaveis mais importantes. A influéncia espacial sobre estes
parametros (14,8% e 10,7%) compdem variacdbes em escalas amplas e
intermediarias. Assim, observamos a existéncia de um balanco entre os
requerimentos de nicho das espécies e processos regionais explicando
variacbes na estrutura de metacomunidades de pequenos mamiferos néo-

voadores de ecotonos campo-floresta.

PALAVRAS CHAVE: Abundancia, Biodiversidade, Composicdo de espécies,
Didelphimorphia, expansdo florestal, particdo da variancia, processos

deterministicos, processos estocasticos, riqueza de espécies, Rodentia.

ABSTRACT

The metacommunities theory is one of most commonly theoretical frameworks
used to explain patterns of variation in species assemblages structure at
different scales. According to importance of local and regional processes, the
communities reflect different patterns of structuration. Thus, our study goal was
to evaluate the role of environment and space underlying metacommunities of
non-flying small mammals in grassland-forest ecotones at southern Brazil. We
evaluated environmental and spatial factors in three diferent regions that
present grassland-forest ecotones originated by the forest expansion process in
southern Brazil by defining sample units spatially distributed. Data were taken in
spring and summer of 2011, 2012 and 2013, and we arranged Tomahawk and
Sherman traps in parallel lines across the grassland-forest boundary

comprehending a 140 x 140 m? grid for the specimens capture,. Totaling an
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effort of 19877 traps, we obtained 306 captures of 236 individuals belonging to
21 species. The most abundant species were Oligoryzomys sp. (Bangs 1900),
Monodelphis dimidiata (Wagner 1847) and Oxymycterus nasutus (Waterhouse
1837). The environmental, spatial and shared component had similar
importance to explain species composition variance (09%). The environmental
influence was related to litter depth, fern height and tall grasslands or
grasslands dominated by shrubs (Baccharis spp.), while the spatial influence
was represented by intermediate and large scales. Variance in species richness
and number of individuals was mainly explained by environment (38.7% and
36.1%, respectively), being herbaceous vegetation height and litter depth the
most important variables. The spatial influence in both parameters (14.8% and
10.7%) composes variations in intermediate and large scales. Thus, we
observed a balance between processes related to species niche requirements
and regional processes explaining variation in structure of non-flying small

mammals metacommunities from grassland-forest ecotones in southern Brazil.

KEYWORDS: Abundance, Biodiversity, deterministic processes,
Didelphimorphia, forest expansion, Rodentia, species composition, species

richness, stochastic processes, variation partitioning.

INTRODUCAO
Uma das tarefas dos ecologos é definir os fatores que geram variacdes
na estrutura das comunidades. Para isto, ndo basta explorarmos apenas 0s

padrées locais, mas também avaliarmos como estes padrdes ecoldgicos sdo
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estruturados através de diversas escalas espaciais, permitindo-nos determinar
0S processos ecolégicos e biogeograficos que geram variagbes na
biodiversidade (Legendre et al. 2005; Ricklefs 2008). Esta perspectiva
multiescalar foi introduzida a ecologia de comunidades principalmente por
Leibold et al. (2004), que incorporaram aspectos da teoria de metapopulagdes
e da dinamica de manchas para explicar variacdes estruturais entre
comunidades. Sendo assim, 0 surgimento do conceito de metacomunidades
tornou-se o arcabouco tedrico mais utilizado para explicar os padrdoes de
variacdo local e regional da biodiversidade, tanto em gradientes ambientais
guanto espaciais (Beisner et al. 2006; Cottenie 2005).

As variacdes na estrutura das metacomunidades podem surgir por um
balanco entre processos atuando em diferentes escalas, tornando necessaria a
inclusdo de uma perspectiva regional em estudos ecoldgicos (Chase & Myers
2011; Ricklefs 1987; Ricklefs 2008). Esta necessidade surgiu devido a
evidéncias de que a baixa similaridade estrutural entre comunidades ocorrendo
sob condi¢cdes ambientais similares, porém em diferentes regides, indicaria a
acdo de processos regionais e histéricos, enquanto que a alta similaridade
caracterizaria comunidades estruturalmente convergentes (Belmaker & Jetz
2012; Ricklefs 1987; Rodriguez et al. 2006). Assim, processos ecologicos
atuando em amplas escalas incluem a histéria biogeogréfica, a especiacado
alopétrica, os filtros ambientais (ex. clima) e eventos estocasticos de deriva
ecologica, colonizacdo e especiacdo, que modificam o pool regional de
espécies e controlam a ocorréncia destas nas comunidades (Cavender-Bares

et al. 2009; Ricklefs 2008; Williams et al. 2002). J4 em escalas finas, processos
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como a limitacdo da dispersdo aliada & reproducdo e ao crescimento
populacional (Qque causam agregacao espacial na distribuicdo dos organismos),
as interacdes bidticas (ex. competicdo e facilitacdo) e os disturbios ecologicos
tornam-se majoritariamente importantes (Bell 2001; Cavender-Bares et al.
2009). Assim, para a plena definicdo dos mecanismos geradores de variacdes
na distribuicdo, composicdo, riqgueza de espécies e abundancia em
metacomunidades necessita-se a inclusdo, exploracdo e integracdo de
processos agindo em diferentes escalas (Leibold et al. 2004; Ricklefs 2008).

No sul do Brasil, ecétonos campo-floresta sao originados pela expansao
florestal sobre o campo. Este € um processo natural causado por mudancas
climaticas de larga escala temporal e espacial (Behling et al. 2009; Oliveira &
Pillar 2004) e compdem sistemas ideais para a avaliacdo da influéncia de
dindmicas temporais historicas e espacialmente extensas sobre a estrutura de
metacomunidades de pequenos mamiferos ndo-voadores (ordens Rodentia e
Didelphimorphia). Localmente, os ecétonos campo-floresta podem gerar
padrbes ndo-aleatérios de estruturacdo ecoldgica e distribuicdo de espécies
através do gradiente (Kingston & Morris 2000). Isto porque o contraste
estrutural e a permeabilidade da borda causam mudancgas nos fatores abiéticos
(ex. disponibilidade de luz) e na distribuicdo espacial de recursos (Harper et al.
2005; Murcia 1995; Ries et al. 2004; Strayer et al. 2003), fazendo com que as
espécies selecionem micro-habitats especificos (Dalmagro & Vieira 2005; Melo
et al. 2011; Wilson et al. 2010). Estas mudancas em condi¢cfes e recursos
levam-nos a supor uma forte influéncia dos fatores ambientais locais variando

através do ecotono sobre a estrutura das metacomunidades.
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Neste estudo, consideramos como uma assembléia particular de
pequenos mamiferos ndo-voadores 0 conjunto de espécies coexistindo em
determinada porcdo do gradiente ecétono campo-floresta. Desta forma,
pressupomos que ecotonos possuam assembléias de espécies campestres,
florestais e uma assembléia de espécies transientes que conecta as outras
assembléias pelo fluxo de individuos, formando uma metacomunidade de
assembléias conectadas pela dispersdo de algumas espécies (Holyoak et al.
2005; Leibold et al. 2004). Embora um ec6tono ndo constitua uma mancha com
limites claros como ilhas ou lagos, serve como um sistema adequado para
contrapor o efeito do controle ambiental e de dindmicas espaciais e historicas
sobre a estrutura de metacomunidades de pequenos mamiferos nao-voadores,
um grupo pouco estudado em abordagens de metacomunidades (Cottenie
2005).

Assim, o objetivo de nosso estudo foi avaliar o papel de processos
ambientais e espaciais sobre a estrutura de metacomunidades de pequenos
mamiferos nao-voadores de ecétonos campo-floresta do Sul do Brasil.
Especificamente, avaliamos a influéncia do ambiente e do espaco sobre: (i) a
composicao, (ii) riqueza de espécies e (iii) numero de individuos (abundancia
total). Esperamos que os trés componentes estruturais das assembléias sejam
influenciados principalmente pelo ambiente, devido as mudancas ambientais
gue ocorrem através do gradiente. Ainda assim esperamos uma relevante,
porém menor, contribuicdo de processos espaciais em variagcbes nha
composicdo e rigueza de espécies, principalmente pelas caracteristicas

dispersivas e de colonizagdo das espécies de pequenos mamiferos néo-
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voadores. Estudos trazem que fatores regionais influenciam principalmente na
composicdo e riqueza de espécies das comunidades, enquanto que a
abundancia é influenciada principalmente por caracteristicas ambientais locais
(de Bello et al. 2013). Portanto, esperamos que o numero de individuos seja

influenciado unicamente pelo componente ambiental.

METODOS

Area de estudo

O estudo foi realizado em nove ecotonos campo-floresta de trés regides
do sul do Brasil (Fig. 1) onde o processo de expansao florestal € visualizado
pela presenca de plantas-bercario ou manchas florestais estabelecidas no
campo (Duarte et al. 2006a). O estudo contemplou ecétonos entre Campos de
Altitude e Floresta Ombrofila Mista no Planalto das Araucarias e mosaico entre
Campos Graminosos e Arbustivos com Floresta Estacional Semidecidual na
Serra do Sudeste (Boldrini 2009; Cordeiro & Hasenack 2009). Na Campanha,
Florestas Subtropicais de Interior e Florestas Estacionais Deciduais formam
ecotonos com Campos de Areais ou de Barba-de-bode (Aristida jubata), além
de Campos de Solos Rasos com Floresta Estacional Decidual (Boldrini 2009;
Cordeiro & Hasenack 2009). O clima da regiao de estudo é predominantemente
temperado, com o tipo climatico Cfa encontrado na regido do Planalto das
Araucarias e porcdes mais elevadas da Serra do Sudeste, enquanto que o
restante da regido é enquadrado como Cfb na escala de Képpen (Kuinchtner &

Buriol 2001; Nimer 1979).
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Amostragem de pequenos mamiferos nao-voadores

Em cada uma das trés regides definimos trés ecotonos campo-floresta e
demarcamos duas grades de 140 x 140 metros em cada ecoétono, totalizando
18 grades de amostragem no estudo. A distancia média entre as grades foi de
326,48 + 153,28 km, sendo que a distancia maxima entre grades foi de 553 km
e a minima de 1 km, que compunha a distancia entre grades amostrais
replicadas na paisagem.

As amostragens ocorreram nos meses de outubro e novembro de 2011,
janeiro a abril de 2012, setembro e dezembro de 2012 e fevereiro de 2013,
sempre evitando periodos de lua cheia para minimizar o efeito do aumento da
luminosidade e da predacdo durante a noite (Griffin et al. 2005). Cada grade
amostral de 140 x 140 metros possuia oito faixas amostrais distanciadas entre
si 20 m dispostas paralelamente a borda florestal, compondo nossa unidade
amostral basica de estudo (Apéndice S1). As faixas possuiam oito pontos de
captura distanciados 20 m entre si contendo uma armadilha de aluminio
Sherman (25 x 8 x 9 cm) e uma armadilha de aco galvanizado Tomahawk (45 x
17,5 x 15 cm) dispostas sobre o solo, distanciadas entre si cerca de 0,5 m. e
com as aberturas posicionadas em direcées opostas. As armadilhas foram
iscadas com uma mistura de banana, amendoim, sardinha, 6leo de figado de
bacalhau, esséncia de baunilha e farinha de milho.

As assembléias de pequenos mamiferos nao-voadores foram
amostradas durante cinco dias em cada grade. As armadilhas foram revisadas
pela manha e pela tarde, totalizando um esfor¢co de amostragem total de 1280

armadilhas/grade. A revisdo da tarde objetivou capturar espécies ativas durante
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o dia, evitar mortalidade de animais e aumentar o esforgo efetivo, jA que muitas
armadilhas desarmam ou ficam sem isca pela atividade diurna de insetos,
aves, répteis e outros mamiferos.

Os individuos capturados foram identificados previamente com base em
caracteres morfolégicos externos, marcados e entéao liberados no mesmo ponto
onde ocorreu a captura. Para a marcacao e recaptura dos animais utilizamos
um sistema modificado da Mossa australiana (Mangini & Nicola 2003). Os
animais foram marcados com pequenos cortes no pavilhdo auditivo, sendo
estes no lado esquerdo para individuos capturados no campo (pontos nas
faixas um, dois, trés e quatro) e no lado direito em animais capturados na
floresta (pontos nas faixas cinco, seis, sete e oito). Este método de marcacéo e
recaptura propiciou a definicdo de espécies da assembléia campestre, florestal
e transiente, além do registro de deslocamentos dos individuos e a coleta de
tecido para identificacdo molecular. Devido a coexisténcia de espécies cripticas
aliada com a escassez de trabalhos em eco6tonos campo-floresta no sul do
Brasil, foi necesséria a coleta de alguns individuos cuja identificacdo baseada
em caracteres externos néo foi possivel. Estes individuos coletados foram
depositados na colecdo de mamiferos do Museu de Ciéncias Naturais da
Universidade Luterana do Brasil. Todos os estes procedimentos foram
devidamente aprovados pelo Comité de Etica da Universidade do Rio Grande
do Sul, pela Secretaria Estadual do Meio Ambiente do Rio Grande do Sul e
pelo Instituto Brasileiro de Meio Ambiente e Recursos Naturais Renovaveis

(IBAMA).
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O tecido coletado foi utilizado para a identificacdo dos espécimes
utiizando sequéncias de DNA. Optou-se por sequenciar parte do gene
mitocondrial citocromo b ao invés do marcador universal barcode COIl, que ndo
possui resolucdo adequada para a identificacdo de alguns géneros de roedores
(Barbosa 2012). As sequéncias foram analisadas no software Chromas Lite
v2.1 (Technelysium) e posteriormente alinhadas através do algoritmo Clustal W
implementado no programa MEGA v5.1 (Tamura et al. 2011). As sequéncias de
DNA foram comparadas com amostras referéncia de espécies, sejam elas do
banco genético de roedores e marsupiais do Laboratério de Citogenética e
Evolucdo da Universidade Federal do Rio Grande do Sul ou de sequéncias
disponiveis no GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/) utilizando a
ferramenta BLAST (Basic Local Alignment Search Tool). Cinco individuos do
género Akodon ndo sequenciados com éxito foram excluidos das andlises

posteriores (Akodon sp. — Tab. 1).

Variaveis ambientais

Como preditores da variacdo na composi¢do, riqueza de espécies e
namero de individuos foram coletadas varidveis ambientais para cada faixa
amostral. Medimos a distancia da borda mais préxima (DBO, em metros, onde
valores positivos foram atribuidos a faixas localizadas na floresta e valores
negativos para aquelas do campo), distancia do recurso hidrico mais proximo
(DRH, em metros) e coeficiente de variagédo da altitude (m) (CVA, um substituto
da declividade de cada faixa). Medimos também aspectos estruturais da

vegetacdo do sub-bosque e a disponibilidade de abrigo aos animais. Com o
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auxilio de um bastdo graduado de 1,5 metros registramos a altura de plantas
herbaceas (HER, em centimetros) e de samambaias (SAM, em centimetros) e
a porcao de vegetacdo do sub-bosque que tocava o bastdo a um raio de 10 cm
(lianas — CIP, arbustos — ARB e arvores — ARV, todas as medidas em escala
de centimetros). Além disto, definimos a profundidade de serapilheira (PRO,
em centimetros), a quantidade de troncos caidos com diametro superior a 10
cm (TRO), distancia do afloramento rochoso mais proximo (DFA, em metros) e
a abertura do dossel (DOS, porcentagem) média em cada faixa amostral.
Foram ainda registradas as fisionomias vegetacionais dominantes em cada
faixa amostral (Fox & Fox 2000). Para isto, consideramos a propor¢cao de
pontos por faixa localizados em vassourais (vegetacdo dominada por Baccharis
spp. Linnaeus (Asteraceae)) e campos altos (ndo-pastejados) (VAS, variando
de zero - nenhum ponto - a um - todos os oito pontos - em VAS), em manchas
florestais grandes (MFG, area > 2000 m?), em manchas florestais pequenas

(MFP, area < 2000 m?, ambas variando de zero a um) e em banhados (BAN).

Variaveis espaciais

Para levarmos em conta aspectos relacionados a autocorrelacdo e as
escalas espaciais em si utilizamos as Coordenadas Principais de uma Matriz
de Vizinhanga (PCNMs) (Borcard & Legendre 2002) a partir das coordenadas
geograficas em graus de latitude e longitude de cada faixa amostral. Este
método gera filtros espaciais ortogonais que representam desde escalas
espaciais finas a amplas (Andersen et al. 2011; Borcard & Legendre 2002),

permitindo aumentar o poder preditivo dos modelos e livrar 0s testes
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estatisticos do efeito da autocorrelacédo espacial (Griffith & Peres-Neto 2006).
Para gerar os PCNMs ou filtros espaciais, definimos uma distancia de
truncamento de 1 km, correspondente a distancia minima entre grades em uma
mesma paisagem, resultando em 14 filtros espaciais (P1-P14). Os filtros
espaciais foram gerados no programa SAM v4.0 (Rangel et al. 2010).
Primeiramente realizamos uma selecdo de filtros espacias
independentes da autocorrelacdo espacial para a riqueza, numero de
individuos e composicdo de espécies (Apéndice S2). Este procedimento €
necessario devido a superestimativa da contribuicdo do habitat quando néo
avaliamos a estruturacao espacial das variaveis ambientais (Griffith & Peres-
Neto 2006). Para tanto, os PCNMs foram utilizados como preditores da
variacao residual da relacdo entre variaveis dependentes (riqueza de espécies,
namero de individuos e abundancia de cada espécie (submetidas a
transformacdo de Hellinger)) com as variaveis ambientais em regressées
multiplas com selecéo ‘stepwise backward’, objetivando filtrar a autocorrelacéo
espacial para as andlises de particdo da variancia e incluir apenas os PCNMs
relacionados a variagdo ndo explicada pelo ambiente (Griffith & Peres-Neto
2006) (Apéndice S2). O critério para a realizacdo da selecdo de PCNMs foi a
significancia do modelo completo entre os residuos das variaveis dependentes
e os filtros espaciais. Além disto, quando o valor do submodelo foi maior que do
modelo completo, retiramos a varidvel com menor significancia, evitando inflar
o erro do tipo I. Ao fim do procedimento selecionamos os PCNMs 1, 4, 7 e 8
tanto para a riqueza de espécies quanto para o numero de individuos. Para a

composicdo, a selecdo de filtros espaciais baseados nos residuos da
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abundancia de cada espécie com o ambiente selecionou os PCNMs 2, 3, 4, 7,

8 e 14.

Analise de dados

Primeiramente, definimos como unidade amostral basica a faixa
amostral a partir da auséncia de autocorrelacdo espacial na composicédo de
espécies (Teste de Mantel: ro = -0,135; p = 0,017), rigueza de espécies e
namero de individuos (indice de Moran esperado para ambos os parametros =
-0,008) mesmo entre faixas amostrais vizinhas.

Para obtermos acesso aos fatores ambientais e espaciais, as
amostragens de pequenos mamiferos nao-voadores foram distribuidas
espacialmente. Entretanto, isto implicou na diminuicdo do esforco amostral
local e em uma possivel influéncia temporal na composicado de espécies, pois
as areas foram amostradas apenas uma vez. Para minimizar tal influéncia,
realizamos trés rodizios amostrais regionais (Fig. 1), avaliando posteriormente
o efeito do tempo através de Andlise de Variancia Multivariada com teste de
permutacdo (perMANOVA, 10000 permutacdes) baseada em matriz de
dissimilaridade de Bray & Curtis. Para tanto, cada rodizio foi considerado como
um bloco de restricdo de permutacdes (bloco 1: n° 1, 2 e 3 da Fig.1; bloco 2: n°
4,5 e 6 da Fig.1 e bloco 3: n° 7, 8 e 9 da Fig.1) e as seis grades amostradas
por rodizio como niveis do fator regido. Os resultados da perMANOVA mostram
gue o fator regido explica significativamente a similaridade composicional entre
as grades de amostragem (Soma de Quadrados fator regido = 14,37; p =

0,0001), ndo havendo portanto influéncia temporal (Soma de Quadrados bloco
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= 1,84) sobre a composicao de espécies. Nao incluimos nas analises as grades
amostrais de Sant’Ana do Livramento e a grade 2 de S&o Francisco de Assis,
onde ndo obtivemos capturas.

Com o objetivo de definirmos os fatores ambientais e espaciais
importantes para a explicacdo de variagcdes na estrutura de metacomunidades
de pequenos mamiferos ndo-voadores, aplicamos inicialmente a transformacéo
de Hellinger (Legendre & Gallagher 2001) na matriz de composicdo de
espécies (que inclui abundancia das espécies de pequenos mamiferos nao-
voadores em cada faixa amostral). Esta transformac&o torna matrizes com
muitas espécies raras ou desproporcionalmente mais abundantes adequadas
para a aplicacdo de modelos lineares, fornecendo estimativas de R? com
melhor acurcia do que outras transformacdes (Peres-Neto et al. 2006). Ja a
riqueza de espécies incluiu o numero de taxons em cada faixa padronizado
pelo esforco amostral liquido de cada grade (numero de taxons / n°® armadilhas
disponiveis — N° armadilhas ingisponiveis) € 0 namero de individuos como a
abundéancia total de individuos capturados durante a amostragem em cada
faixa. Todas as variaveis ambientais e espaciais foram mantidas nas analises,
pois ndo apresentaram correlacdes superiores a 0,7 ou desvios da distribuicdo
normal segundo o teste de Shapiro-Wilk (Shapiro & Wilk 1965). Em seguida,
todas as variaveis ambientais foram padronizadas pela média e desvio padrao.

As andlises posteriores focaram em inferir sobre variagcbes na
composicdo, riqueza de espécies e numero de individuos preditos pelo
ambiente e pelo espaco. Para isto, utilizamos o método de particdo da

variancia desenvolvido por Borcard et al. (1992). Esta € uma abordagem
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amplamente utilizada para investigar os processos relacionados a organizacéo
de metacomunidades (Logue et al. 2011) e possibilita acessar a influéncia de
diferentes fontes de variacdo representando forcas estruturadoras em diversas
escalas (Andersen et al. 2011; Beisner et al. 2006). Inicialmente utilizamos
Andlise de Redundancia Canbnica (RDA) com sele¢do ‘stepwise backward’
para selecionarmos variaveis ambientais significativamente explicativas das
variacfes na composicao de espécies, sendo que para a riqueza de espécies e
namero de individuos utilizamos regressdes multiplas com selegéo ‘stepwise
backward’ para a obtencdo de variaveis ambientais (p<0,05) para inclusdo nas
analises de particdo da variancia. A selecdo de PCNMs para a composicao,
riqueza de espécies e numero de individuos foi realizada previamente (ver
Variaveis espaciais - Apéndice S2). Para evitarmos erro do Tipo | na estimativa
de explicacdo de cada componente (ambiental e espacial), realizamos o
procedimento de selecao de variaveis ‘stepwise backward’ pelo critério de duas
paradas (‘two stopping criteria’ - Blanchet et al. 2008) através dos valores de
R?ajustados (R?aj) e de significancia (p < 0,05) do modelo completo incluindo
todos os preditores ambientais e espaciais. Assim, quando o valor de R?ajdo
submodelo incluindo as variaveis significativas foi maior que o R%aj do modelo
completo, excluimos as variaveis menos significantes até que submodelo
tivesse R?aj menor do que o modelo completo. Ap6s a selecdo de variaveis
ambientais e espaciais, realizamos o procedimento de particdo da variancia da
composicao, riqueza de espécies e numero de individuos utilizando a fungéo
‘varpart’ do pacote Vegan (Oksanen et al. 2008) no ambiente R (R

Development Core Team 2011). Esta andlise permitiu-nos particionar a



398

399

400

401

402

403

404

405

406

407

408

409

410

411

412

413

414

415

416

417

418

419

420

421

41

influéncia do conjunto total de variaveis ambientais e espaciais [A|E+AnE+E|A]
em fracdo exclusivamente ambiental [A|E], exclusivamente espacial [E|A] e
ambiental espacialmente estruturada (AnE) sobre cada componente estrutural
das metacomunidades. Testamos a significancia de [A|E] e [E|A] através da
funcdo ‘anova’ com teste de permutacdo (999 permutacdes) implementada no
pacote Vegan (Oksanen et al. 2008). Das porcdes [A|E] e [E|A] retiramos 0s
valores de R?aj, que sdo estimativas sem vieses da explicacdo de cada
componente de variacdo (Peres-Neto et al. 2006). A por¢cdo compartilhada
[AnE] - ambiente espacialmente estruturado - e a residual [Residuo] foram
obtidas por subtracéo: a fracdo compartilhada [AnE] é definida pela subtracéo
[A[E+ANE+E|A] — [A|IE] — [E|A]; e a porcdo ndo explicada [Residuo] é definida
por [A|E+tAnE+E|A+Residuo] - [A|E+AnE+E|A]. Finalmente, utilizamos
regressoes lineares para avaliarmos relacdes entre a rigueza de espécies ou
namero de individuos com as variaveis ambientais significativas, incluindo além
do termo linear um termo polinomial quadratico da variavel. Comparacdes entre
modelos lineares e quadraticos foram realizadas através de Anova. A
perMANOVA foi realizada no programa Multiv v.2.95 (por V.D. Pillar, disponivel

em: http://ecoqua.ecologia.ufrgs.br/ecoqua/MULTIV.html). Todas as demais

analises foram realizadas no ambiente R 2.12.2 (R Development Core Team

2011).

RESULTADOS
Com um esforco de 19877 armadilhas/noite e um sucesso medio de

1,67% obtivemos 306 capturas de 236 individuos de 17 espécies pertencentes
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a ordem Rodentia e quatro aos Didelphimorphia. Os maiores sucessos de
capturas foram registrados em grades do Planalto das Araucérias (grade (G) 1
(n=73; 10,6%) e G2 (n = 40; 6%) do CPCN Pro-Mata), seguidas de uma grade
na Serra do Sudeste (G2 em Santana da Boa Vista (n = 21, 2,94%)) e outras
duas do Planalto das Araucarias (G1 (n = 26; 2,9%) e G2 (n = 25; 2,3%) do
Parque Estadual do Tainhas (Apéndice S3)). Nao obtivemos nenhuma captura
em trés grades (G1 e G2 de Sant’Ana do Livramento e G2 de Séo Francisco de
Assis). As espécies com maior namero de individuos capturados foram
Oligoryzomys sp. (n = 53), Monodelphis dimidiata (n = 27), Oxymycterus
nasutus (n = 26), Akodon montensis (Thomas 1913, n = 25) e Akodon
paranaensis (Christoff et al. 2000, n = 16) (Apéndice S3). As espécies mais
recapturadas foram M. dimidiata e A. montensis (13 recapturas), seguidas por
Oligoryzomys sp. e O. nasutus (8 recapturas cada) e Didelphis albiventris (Lund
1840, 6 recapturas).

As espécies com maiores movimentos em meédia entre as sucessivas
recapturas foram D. albiventris (136,6 m £ 80,45 m), Oligoryzomys sp. (53,15 m
+ 20,9 m), M. dimidiata (52,63 m £ 46,33 m) e Akodon serrensis (Thomas 1902,
49,69 m £ 15 m). As espécies M. dimidiata, A. serrensis, Akodon azarae
(Fischer 1829) e O. nasutus foram recapturadas apenas no campo, enquanto
que Akodon reigi (Gonzéalez, Langguth & Oliveira 1998), Delomys dorsalis
(Hensel 1872) e Nectomys squamipes (Brantz 1872) tiveram recapturas
somente no interior florestal. Espécies recapturadas entre diferentes
assembléias foram D. albiventris, Oligoryzomys sp., A. paranaensis e A.

montensis.
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Os resultados da avaliacéo da influéncia do ambiente e do espaco sobre
a estrutura de metacomunidades diferem do esperado inicialmente apenas
para o numero de individuos. Fatores ambientais foram mais importantes do
que o espaco em explicar variacbes nos trés componentes estruturais das
metacomunidades de pequenos mamiferos ndo-voadores (Fig. 2). Além disto,
as respostas da rigueza de espécies e do numero de individuos a processos
ambientais e espaciais foram similares.

Os fatores ambientais e espaciais explicaram 26,4% da variacdo na
composicdo de espécies (F = 2,811; p = 0,001), sendo que 73,6%
permaneceram inexplicados. O conjunto de fatores ambientais (porcdo A|E)
explicou ligeiramente uma maior variacdo na composi¢cao de espécies do que a
porcdo ambiental espacialmente estruturada (AnE — 9%) e exclusivamente
espacial (E|A). O componente exclusivamente ambiental compbs 9,4% (F =
4,273; p = 0,001) da variagdo na composicao de espécies (Fig. 2), relacionado
principalmente a profundidade da serapilheira (PRO; F = 7,912; p = 0,001), a
altura de samambaias (SAM; F = 3,905; p = 0,002) e a faixas amostrais
predominantemente em vassourais ou campos altos (VAS; F = 3,87; p = 0,002).
A contribuicdo exclusivamente espacial foi de 8,4% (F = 5,063; p = 0,001),
sendo que os PCNMs mais importantes representam variacdes espaciais em
escalas amplas (PCNM2 (P2; F =9,53; p =0,001) e PCNM3 (P3; F =7,938; p =
0,001)) e intermediarias (PCNM 8 (P8; F = 6,3; p = 0,001)) (Fig. 3A). A relacéo
entre a composicdo de espécies e as variaveis espaciais e ambientais

demonstra um padrao de fraca variacdo na composicao de espécies através do
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gradiente campo-floresta, ja que a maior parte das espécies situa-se no centro
do espaco de ordenacao (Fig. 3A).

As principais distingbes composicionais parecem estar relacionadas a
vassourais ou campos altos (VAS) e a banhados (BAN), com espécies
predominantemente campestres como M. dimidiata, O. nasutus, A. serrensis e
e A. azarae associando-se a estes ambientes (Fig. 3A). Além destas, observa-
se 0 aumento na abundancia de A. montensis com a profundidade da
serapilheira (PRO). Com escores positivos para ambos 0s eixos temos
aumentos nas abundancias de Oligoryzomys sp. e Akodon reigi ligadas ao
PCNMS8 (P8). O aumento da abundéancia de A. paranaensis esteve relacionado
ao PCNM4 (P4) e a manchas florestais grandes (MFG - > 2.000 m2), enquanto
que Didelphis albiventris esteve relacionado a manchas florestais pequenas
(MFP - < 2.000 m2) e ao aumento no numero médio de troncos caidos (TRO).
Finalmente, Sooretamys angouya (Thomas 1913) e Oxymyucterus sp.
possuem abundancia relacionada com a altura de samambaias (SAM) e com a
guantidade de arvores na estrutura do sub-bosque (ARV). Porém, algumas das
espécies posicionadas no centro do espaco de ordenacdo incluem Didelphis
aurita, Dasyprocta azarae, Delomys dorsalis, Scapteromys tumidus e
Gracilinanus microtarsus, que possuem fraca relacdo com os fatores
ambientais e espaciais analisados e foram pouco capturadas durante o estudo.

A relagdo entre as varidveis ambientais e espaciais com as faixas
amostrais demonstra que a maioria das faixas amostrais do campo (simbolos
nao preenchidos (1 a 4 - Fig. 3B)) possuem escores positivos para o eixo Il e

negativos para o eixo |, associando-se, portanto com vassourais ou campos



493

494

495

496

497

498

499

500

501

502

503

504

505

506

507

508

509

510

511

512

513

514

515

516

45

altos e banhados. Porém, vemos uma grande variacdo e heterogeneidade de
fatores ambientais e espaciais dentro de cada grupo de faixas, ja que pontos
equivalentes a faixa 1 ("interior" do campo) situam-se proOXimos aos pontos da
faixa 8 (“interior” florestal) em algumas por¢des do espaco de ordenacao (Fig.
3B). Isto evidencia a caracteristica de mosaico em condi¢cdes ambientais nos
ecotonos campo-floresta estudados, o que consequentemente resulta na baixa
variacdo composicional encontrada.

Variacfes na riqueza de espécies e no numero de individuos registrados
através de ecotonos campo-floresta foram explicadas principalmente por
caracteristicas ambientais (Fig. 2). As variaveis ambientais e espaciais
explicaram 55,8% da riqueza de espécies (F = 26,14; p = 0,001), sendo que
44,2% permaneceram inexplicados pelos fatores ambientais e espaciais
analisados. A influéncia exclusivamente ambiental foi de 38,7% (F = 21,66; p =
0,001), atribuida principalmente a variagfes na altura da vegetacdo herbacea
(R%aj = 0,245; F = 39,71; p = 5,264e-09), que demonstra relacdo n&o linear com
0 aumento na riqueza de espécies (Fig. 4A). A profundidade da serapilheira
(R%@j = 0,115; F = 16,54; p = 8,642e-05 (Fig. 4C)), faixas amostrais
predominantemente em manchas florestais pequenas (R%aj = 0,055; F = 7,92; p
= 0,006) e o nimero médio de troncos caidos (R%aj = 0,04; F = 5,98; p = 0,016)
também foram importantes em explicar variagbes na riqueza de espécies. O
espaco explica exclusivamente 14,8% da variancia (F = 7,124; p = 0,001) e foi
representado por escalas intermediarias nos PCNMs 7 (R?aj = 0,09; F = 12,81;
p = 0,0005) e PCNM 8 (R%aj = 0,088; F = 12,48; p = 0,0006). O PCNM 4 (R?aj =

0,0313; F = 4,84: p = 0,03) e 0 PCNM 1 (R%aj = 0,027; F = 4,22; p = 0,04), que
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representam escalas amplas, também foram importantes em explicar variagdes
na riqueza de espécies. A porcdo ambiental espacialmente estruturada
explicou apenas 2,3% da variancia.

As variaveis ambientais e espaciais explicaram 51,6% (F = 29,55; p =
0,001) da variancia no numero de individuos, enquanto que 48,4%
permaneceram inexplicados. A maior por¢cao de explicacao foi atribuida aos
fatores ambientais, que compdem 36,1% da variacdo neste parametro (F =
26,82; p = 0,001). A altura de herbaceas foi o principal fator predizendo
variagdes no nimero de individuos através do gradiente ambiental (R%aj =
0,3445; F = 63,55; p = 1,114e-12), que, assim como para a riqgueza de
espécies, mostra uma relacdo nado linear com o aumento no nuamero de
individuos (Fig. 4B). A profundidade da serapilheira (R?aj = 0,0653; F = 9,312; p
= 0,003 - Fig. 4D) e faixas amostrais predominantemente em banhados (R%aj =
0,062; F = 8,847; p = 0,0036) também estdo entre as variaveis mais
importantes em explicar mudangas neste parametro.

Embora diferindo do esperado inicialmente, o espago contribuiu com
10,7% na explicacdo da variancia no numero de individuos (F = 6,46; p =
0,001), enquanto que a por¢cao ambiental estruturada espacialmente foi de
4,8%. A influéncia espacial sobre o nimero de individuos foi semelhante a
riqueza de espécies, onde dindmicas em escala intermediaria demonstradas
pelos PCNMs 7 (R%aj = 0,0616; F = 8,808; p = 0,0036) e 8 (R%aj = 0,0564; F =

8,108; p = 0,0052) foram majoritariamente importantes.
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DISCUSSAO

O estudo demonstra que variagdes na estrutura de metacomunidades de
pequenos mamiferos ndo-voadores em ecotonos sdo causadas pela interacdo
de processos relacionados aos requerimentos ecoldgicos das espécies frente a
heterogeneidade ambiental e a processos espaciais em escalas intermediarias
e amplas. As variaveis ambientais e espaciais avaliadas explicaram mais de 50
% da variacdo na riqgueza de espécies e numero de individuos, sendo que
valores proporcionais permaneceram inexplicados. Explicamos
aproximadamente 30% das variacdes na composicao de espécies, sendo que a
porcdo residual compreendeu 70%, caracterizando valores similares aos
registrados em outros trabalhos utilizando o método de particdo da variancia
(Andersen et al. 2011; Carr et al. 2009). Embora de dificil interpretacdo, a
variacdo ndo explicada pode refletir o efeito de variaveis bidticas, abioticas e
estruturas espaciais ndo mensuradas ou muito complexas para serem descritas
(Borcard et al. 1992).

Os resultados demonstram um padrdo de pouca variagdo na
composicdo de espécies de pequenos mamiferos ndo-voadores através dos
ecotonos campo-floresta avaliados. Observamos que Monodelphis dimidiata,
Oxymycterus nasutus, Akodon serrensis e A. azarae compdem um grupo
distinto de espécies, associando-se primariamente a campos com vegetacao
alta, vassourais e também a areas Umidas (banhados). Porém, a maioria das
espécies florestais (excetuando-se Oligoryzomys sp., Akodon reigi, Didelphis
albiventris e Akodon paranaensis — Fig. 3A) demonstram fraca relacdo com

variaveis ambientais e espaciais analisadas. Este padrdo pode ser causado
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pelo baixo numero de capturas de algumas destas espécies ou por
evidentemente pertencerem a uma assembléia “ecotonal”’, com composicéo
transicional entre espécies de campo e floresta.

A influéncia de processos espaciais e ambientais foi evidente em todos
0S parametros estruturais das metacomunidades de pequenos mamiferos nao-
voadores (Cottenie 2005; Logue et al. 2011). A influéncia espacial em escalas
intermediarias e amplas foi mais representativa em explicar variagcbes na
riqueza de espécies, sendo que 0Ss componentes ambiental, espacial e
ambiental espacialmente estruturado contribuiram de modo similar para
explicacdo da variacdo na composicdo de espécies (Fig. 2). Esta
proporcionalidade entre os componentes mostra que condigcdes ambientais
subjacentes ao nicho ndo séo independentes no espaco e no tempo, causando
dependéncia espaco-temporal e autocorrelacdo espacial na distribuicdo e
composicao das espécies (Bahn et al. 2006).

A influéncia exclusivamente espacial sobre a estrutura das
metacomunidades de pequenos mamiferos ndo-voadores pode ser explicada
principalmente por trés fatores: (i) espécies de pequenos mamiferos nao-
voadores geralmente possuem baixa habilidade dispersiva (Krystufek &
Griffiths 2002; Real et al. 2003), mostrando padrdes espaciais de distribuicdo
devido a processos bidticos como a reproducdo ou limitacdo de disperséo
relacionada a selecdo de micro-habitats; (i) a diminuicdo na riqueza e na
abundancia das espécies com o distanciamento de centros de especiacdo e a
consequente proximidade dos limites de distribuicdo geografica de diversas

espécies (Brown 1984; Ojeda et al. 2008); e (iii) por condicfes climéticas atuais
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que contribuem para a expansao florestal sobre os ecossistemas campestres
(Duarte et al. 2006b), que permitem eventos de colonizacdo e extingdo de
espécies e tém o potencial de modificar o pool regional de espécies disponiveis
(Bell 2001; Ricklefs 2008).

Dinamicas climaticas de larga escala espacial e temporal, que causam
mudancas vegetacionais relacionadas ao processo de expansao florestal,
substituem formacdes campestres por vegetacdo lenhosa ou florestal,
resultando em mudancas faunisticas pela possibilidade de invasdo e
colonizacdo de espécies de outros ecossistemas (de Vivo & Carmignotto 2004;
Krystufek & Griffiths 2002). Desta forma, podemos supor que a expansao
florestal permita que espécies pertencendo a linhagens de distribuicdo
predominantemente tropical, como a tribo Oryzomini (Oligoryzomys sp. e
Sooretamys angouya), Didelphimorphia (Didelphis albiventris) e alguns
Akodontini (Akodon montensis) prosperem e expandam suas distribuicbes
geograficas na direcdo sul (Serra do Sudeste e Campanha), ocupando regiées
anteriormente inadequadas ambientalmente. Isto é evidenciado por estudos
demonstrando uma sub-representacdo da fauna de regibes temperadas no
Pampa (incluindo Uruguai e sul do Brasil), como a auséncia de linhagens da
Provincia da Patagbnia (Queirolo 2009), mostrando que o processo de
expansao florestal pode provocar grandes mudancas faunisticas e compor uma
explicagdo vélida para as variacbes em escala intermediaria e ampla na
estrutura das metacomunidades estudadas.

O efeito ambiental sobre a estrutura de metacomunidades surge como

reflexo de processos relacionados ao nicho das espécies, demonstrando a



613

614

615

616

617

618

619

620

621

622

623

624

625

626

627

628

629

630

631

632

633

634

635

636

50

importancia de variacbes em requerimentos ecoldgicos das espécies frente a
heterogeneidade ambiental (Schmid-Holmes & Drickamer 2001). Variacbes na
riqgueza e no numero de individuos de pequenos mamiferos ndo-voadores em
ecotonos campo-floresta foram majoritariamente explicadas pelo ambiente,
com a altura da vegetacdo do estrato herbaceo e a profundidade da
serapilheira tendo relevante importancia sobre estes padrdes. Vimos que
mudanc¢as composicionais estiveram relacionadas a altura de samambaias, a
profundidade da serapilheira e a vassourais ou campos altos, além do aumento
abrupto na riqueza de espécies e no numero de individuos em ambientes com
altura da vegetacdo herbacea superior a 50 cm. Parametros como a
abundéancia e a riqueza de espécies sdo dependentes da capacidade de
suporte e da heterogeneidade ambiental (Ricklefs 2008; Stevens et al. 2012;
Williams et al. 2002), e nosso estudo demonstra que a integridade da
vegetacdo herbacea e da camada de serapilheira sob o solo permitem uma
maior diversidade de espécies de pequenos mamiferos ndo-voadores do que
ambientes com vegetacdo baixa e com pouco acumulo de serapilheira. De fato,
variacbes na estrutura da vegetacdo e na profundidade da serapilheira sao
causadas pela heterogeneidade espacial na produtividade ambiental e pela
intensidade de disturbios ambientais relacionados ao pastejo por herbivoros ou
a outros disturbios (Clark & Kaufman 1991; Frank & Groffman 1998). Desta
forma, atividades como gqueimadas ou a pecuaria extensiva, que afetam
diretamente na estrutura da vegetacao e na camada de serapilheira depositada
sob o solo (Matlack et al. 2001), sdo importantes geradores de disturbios

influenciando a estrutura das metacomunidades de pequenos mamiferos nao-
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voadores por tornarem 0 ambiente inadequado para algumas espécies
(Monamy & Fox 2010) e por causarem um declinio na abundancia, biomassa e
mudancas composicionais em assembléias de pequenos mamiferos néo-
voadores (Jones et al. 2003; Pedo et al. 2010). Percebemos que espécies
essencialmente campestres (ex. Monodelphis dimidiata, Oxymycterus nasutus,
Akodon serrensis e Akodon azarae), que ocorrem em altas densidades em
ambientes sem pastejo e fogo (Pedd et al. 2010) sdo negativamente
influenciadas pela presenca de disturbios que afetam a estrutura do ambiente,
enquanto que espécies oportunistas (ex. Didelphis albiventris e Oligoryzomys
sp.) suportam ou até mesmo beneficiam-se de ambientes sujeitos a disturbios
(Pardini et al. 2005; Pedo et al. 2010). Na auséncia destes disturbios ha
manutencdo da vegetacdo do estrato herbaceo e também da biomassa
senescente de plantas campestres, que fornecem abrigos, locais para
nidificacdo, conferem segurancga para o deslocamento de espécies com habito
cursorial (ex. Akodon montensis) e fossorial (ex. B. iheringi e T. nigrita) e
influenciam na aquisicdo de recursos (Clark & Kaufman 1991; Kaufman &
Kaufman 1990; Reed et al. 2006). Além destes efeitos na vegetacao
campestre, o gado pode influenciar na estrutura do sub-bosque florestal e na
cobertura do solo. Estudando a assembléia de aranhas em fragmentos
florestais, Baldissera et al. (2012) evidenciaram que o0 acesso do gado a
floresta em busca de reflgio ou forragem causou a simplificacdo da estrutura
vegetacional, afetando negativamente esta assembléia. Seguindo estas
evidéncias, se 0 controle ambiental € importante para a estrutura de

metacomunidades de pequenos mamiferos ndo-voadores, a simplificacdo da
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estrutura vegetacional através de todo o gradiente campo-floresta resulta em
consequéncias negativas para a estrutura das metacomunidades (Pardini et al.
2005).

Ecétonos campo-floresta do Sul do Brasil possuem uma consideravel
riqueza de espécies, um provavel efeito do contato entre os Campos Sulinos
com a Mata Atlantica, um ecossistema extremamente diverso em espécies de
pequenos mamiferos nao-voadores (Caldara Junior & Leite 2007; Paresque et
al. 2004). Mesmo com amostragens apenas durante poucos dias em cada
localidade e com armadilhas dispostas somente no solo, o registro de 21
espécies representa aproximadamente 45 % do pool regional de espécies, ja
que Christoff (2003) aponta a ocorréncia de 36 espécies de roedores e Vieira &
lob (2003) citam a ocorréncia de 13 espécies de marsupiais para a regiao.
Porém, devido a escassez e a pontualidade de estudos em ecétonos campo-
floresta no sul do Brasil, comparagbes composicionais e de riqueza de
espécies tornam-se dificeis. No unico trabalho realizado em ec6tonos campo-
floresta do sul do Brasil at¢é o momento, Pedd et al. (2010) registraram 14
espécies, uma riqueza local consideravelmente elevada. Além disto, os
padrées de dominancia nas assembléias de ecotonos mostram que
Oligoryzomys sp., Oxymycterus nasutus, Monodelphis dimidiata e Akodon
montensis geralmente sdo as espécies mais abundantes, corroborando
estudos realizados em outros ambientes no sul do Brasil (Dalmagro & Vieira
2005; de Lima et al. 2010; Melo et al. 2011; Pedo et al. 2010).

O estudo almejou abordar fatores espaciais e ambientais responsaveis

por variagdes na estrutura da metacomunidade de pequenos mamiferos nao-
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voadores. Demonstramos que dinamicas espaciais, supostamente relacionadas
a limitacdo da dispersdo, ao distanciamento de centros de especiacdo e
distribuicdo e ao processo de expansao florestal foram tdo importantes quanto
0S requerimentos ecologicos das espécies em explicar mudancas
composicionais. Evidenciamos que processos agindo em diferentes escalas
podem estar influenciando conjuntamente na  estruturacdo de
metacomunidades (Carr et al. 2009; Logue et al. 2011; Rominger et al. 2009),
fazendo com que os padrdes de diversidade sejam altamente dependentes
tanto de filtros ambientais locais quanto de fatores que influenciam o pool
regional de espécies (Ricklefs 2008). Finalmente, os resultados demonstram
um balanco entre o controle ambiental local e processos regionais para explicar
os padrbes de variacdo na estrutura destas metacomunidades de pequenos
mamiferos ndo-voadores. A definicdo dos fatores que geram mudancas na
estrutura das metacomunidades é essencial para entendermos como as
atividades humanas influenciam nos padrbes de diversidade, servindo como

uma ferramenta para a formulagcéo de estratégias de conservacao e utilizacdo

sustentavel dos recursos naturais e o adequado uso da terra.
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INFORMAQC)ES DE SUPORTE:

Informacdes adicionais podem ser encontradas na versao online deste artigo:
Apéndice S1: Figura esquemética da grade amostral utilizada, onde os circulos
preenchidos representam os pontos de captura. Do lado esquerdo e acima
estdo representados os nomes atribuidos para as faixas (F) e pontos (A)
respectivamente. Do lado direito estdo demonstradas as distancia entre faixas
e 0 comprimento da grade. Abaixo séo representadas a distancia entre pontos
e a largura da grade de amostragem. A linha no centro representa a borda
florestal.

Apéndice S2: Figura esqueméatica mostrando o procedimento de selecdo de
variaveis ambientais e espaciais (PCNMs) para utilizacdo em analises de
particdo da variancia da influéncia da porgcdo ambiental (A|E), espacial (E|A) e
ambiental espacialmente estruturada (AnE) sobre a riqueza de espécies,

namero de individuos (abundancia total) e abundéncia de cada espécie de
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pequenos mamiferos nao-voadores de ecotonos campo-floresta no sul do
Brasil. F = faixa amostral. PCNMS = Coordenadas Principais de uma Matriz de
Vizinhanca.

Apéndice S3: Aspectos estruturais das assembléias de espécies de pequenos
mamiferos ndo-voadores capturadas em ecotonos campo-floresta do Sul do

Brasil na primavera e verao de 2011, 2012 e 2013. G = grade de amostragem.
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Figura 1: Mapa das fitofisionomias dominantes segundo Instituto Brasileiro de

Geografia e Estatistica (2004) e localizacdo das areas de amostragem de pequenos

mamiferos nao-voadores (UPs). NUmeros equivalem as areas amostradas e ao

rodizio temporal empregado: 1 — Parque Nacional dos Aparados da Serra

(out/nov.2011); 2 — Herval (jJan.2012); 3 — Sao Francisco de Assis (fev.2012); 4 —

Parque Estadual do Tainhas (fev/mar.2012); 5 — Encruzilhada do Sul (mar.2012); 6 —

Sant’/Ana do Livramento (abril.2012); 7 — Centro de Pesquisas e Conservacao da

Natureza Pro-Mata (set.2012); 8 — Santana da Boa Vista (dez.2012); 9 —Santo

Antonio das Missbdes (fev.2013). Nameros 1, 4 e 7 séo areas localizadas no Planalto

das Araucarias. Numeros 2, 5 e 8 na Serra do Sudeste e 3, 6 e 9 na regido da

Campanha.
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de espécies de pequenos mamiferos ndo-voadores de ecotonos campo-floresta do

sul do Brasil.
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Figura 3: Biplots da Analise de Redundancia Canbnica demonstrando as relacdes
das espécies de pequenos mamiferos nao-voadores com variaveis ambientais e
espaciais (A) e destas com as faixas amostrais (B) em ecétonos campo-floresta do
sul do Brasil. Sdo demonstrados os nomes dos eixos e a porcentagem de
explicacdo. Legenda: Numeros atribuidos as espécies: 1: Akodon azarae; 2: Akodon
montensis; 3: Akodon paranaensis; 4: Akodon reigi; 5: Akodon serrensis; 6:
Brucapattersonius iheringi; 7. Dasyprocta azarae; 8: Delomys dorsalis; 9: Deltamys
sp.; 10: Didelphis albiventris; 11: Didelphis aurita; 12: Gracilinanus microtarsus; 13:
Monodelphis dimidiata; 14: Necromys lasiurus ; 15: Nectomys squamipes; 16:
Oligoryzomys sp.; 17: Oxymycterus nasutus; 18: Oxymycterus aff. judex; 19:
Scapteromys tumidus; 20: Sooretamys angouya; 21: Thaptomys nigrita. Siglas das
variaveis ambientais e espaciais: PRO: profundidade de serapilheira (cm); VAS:
faixas amostrais em campo alto/vassourais; BAN: faixas amostrais em banhados; P

equivalem aos PCNMs.
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Figura 4: Regressdes polinomiais entre riqueza de espécies e numero de individuos

com a altura da vegetacao herbacea (A e B) e regressoes lineares entre riqueza de

espécies e o numero de individuos com a profundidade da serapilheira (cm — C e D.

Na porcéo superior de cada grafico mostramos a equagcéo, os valores de R? ajustado

(R?aj) da regressdo e a significancia do modelo (*: p < 0,05; ***: p < 0,001).
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RESUMO

(1) Dependendo da escala de estudo, hd uma mudanca na importancia relativa de
processos ambientais ou das interacdes ecoldgicas como forgas estruturadoras das
comunidades. Espera-se que em escala local, variagbes na heterogeneidade
ambiental e na importancia das interagdes ecologicas influenciem nos padrdes de
estruturacdo filogenética e funcional das assembléias, enquanto que filtros
ambientais geralmente sdo evocados como responsaveis pelos padrdoes observados
em escalas amplas.

(2) As assembléias de pequenos mamiferos nao-voadores neotropicais (ordens
Rodentia e Didelphimorphia) caracterizam-se pela coocorréncia de espécies com
alta semelhanca ecologica quando levamos em conta os atributos e as relacdes
filogenéticas, tornando interessante definirmos 0s mecanismos que permitem a
coexisténcia e distribuicdo dos taxons em diferentes escalas.

(3) Distribuimos as amostragens de pequenos mamiferos nao-voadores em
ecotonos campo-floresta em trés regides no sul do Brasil e utilizamos armadilhas
Sherman e Tomahawk para a captura de individuos. Utilizamos sequéncias de DNA
para montagem da filogenia e tomamos atributos funcionais indicadores das
semelhancas ecoldgicas entre espécies e individuos. Posteriormente, aplicamos os
indices de Diversidade Filogenética e Funcional, Distancia Filogenética e Funcional
Média e Distancia Filogenética e Funcional Média entre Taxons Mais Proximos como
descritores da estrutura funcional e filogenética das assembléias em escala de

habitat, paisagem e regiéo.
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(4) Em escala de habitat os resultados apontam agrupamento filogenético e
funcional no campo e na borda florestal, acusando uma maior coexisténcia de
espécies ecologicamente semelhantes do que o esperado para comunidades
aleatérias. No entanto, observamos um padrdo de repulsdo na distribuicdo dos
atributos dos individuos e nas relacdes filogenéticas entre espécies no interior
florestal, demonstrando que organismos ecologicamente similares coocorrem menos
do que o esperado nesta porcdo do gradiente. Em escala de paisagem e regido, as
assembléias mostraram majoritariamente agrupamento filogenético e funcional.

5) Nossos resultados destacam e reforcam a hipotese de que filtros ambientais séo
0s processos de organizacdo predominantes em escala de paisagem e regido,
provavelmente relacionados a variagbes climaticas. Porém, filtros ambientais
também foram importantes em explicar os padrdes de coexisténcia em escala de
habitat, caracterizando a importancia das tolerancias ecoldgicas das espécies frente
a disturbios ambientais em assembléias do campo e da borda. Nao obstante, a
diferenciacéo de nicho pode ter causado o padrao de repulsdo encontrado no interior
florestal onde ndo ha a acéo de filtros ambientais severos. Desta forma, concluimos
que pequenos mamiferos néo-voadores geralmente coocorrem mais do que o
esperado ao acaso nas escalas avaliadas devido a filtragem regional de taxons com
adaptacdes e tolerancias ecolégicas que permitem sua ocorréncia nas comunidades

locais.

PALAVRAS CHAVE: Coexisténcia, Didelphimorphia, filtros ambientais, gradiente

ambiental, limitacdo da similaridade, mamiferos, regras de montagem, Rodentia.
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ABSTRACT

(1) According to the study’s scale, the relative role of environmental filtering or
similarity limitation in the organization of species assemblages vary. On a local scale,
the importance of both environmental heterogeneity and ecological interactions
influence patterns of phylogenetic and functional structure and coexistence, while at
large scales wusually environmental filtering are responsible for patterns of
coexistence.

(2) The assemblages of neotropical non-flying small mammals (Rodentia and
Didelphimorphia orders) present species with high ecological similarity due to
functional traits and phylogenetic similarities, making this an interesting case to
define mechanisms of coexistence of these taxa at different scales.

(3) The sampling of non-flying small mammals was distributed in three
phytophysiognomical regions in southern Brazil, using Sherman and Tomahawk
traps. We used DNA sequences to infer phylogenetic relationships and functional
traits as indicators of ecological similarity among species and individuals.
Subsequently, we applied indexes of Phylogenetic and Functional Diversity, Mean
Functional and Phylogenetic Distance and Mean Phylogenetic and Functional
Distance between Nearest Neighbors to evaluate functional and phylogenetic
structure patterns in habitat, landscape and regional scales.

(4) The results indicate phylogenetic and functional clustering mainly in the grassland
and in the edge, indicating the coexistence of ecologically similar species. In forest
interior, the repulsion on functional traits and phylogenetic relationship distribution

shows that ecologically similar species coexist less than expected by chance. In the
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landscape and regional scales, assemblies showed mainly phylogenetic and
functional clustering.

5) Our results highlight and reinforce the hypothesis of environmental filters as main
assembly rule on a regional and landscape scales, probably caused by climatic
constraints. However, environmental filters had influence in coexistence patterns at
habitat scale, showing the importance of organism’s ecological tolerances front to
environmental disturbances, Notwithstanding, niche differentiation can explain the
phylogenetic and functional repulsion in forest interior due to absence of severe
environmental filters. Finally, we conclude that non-flying small mammals generally
presents coexistence greater than expected by chance on the evaluated scales due
to regional filtering of taxa well adapted and holding ecological tolerances that enable

their coexistence in local communities.

KEYWORDS: Assembly rules, coexistence, Didelphimorphia, environmental filters,

environmental gradient, mammals, Rodentia, similarity limitation.

INTRODUCAO

A definicdo dos processos que levam a organizacdo das comunidades tem
ganhado énfase recentemente (Kraft et al. 2007; Ulrich et al. 2012). Isto deve-se aos
avancos em téecnicas moleculares e analiticas que permitem—nos reconstruir as
relacbes ecoldgicas e evolutivas entre espécies de modo simplificado e resolvido
(Webb et al. 2002; Brown 2012). A possibilidade de combinar os atributos funcionais

e as relacOes filogenéticas em estudos de biodiversidade servem como ponto de
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partida para a formulacdo de hipoteses sobre a importancia de processos
ecologicos, historicos e biogeograficos influenciando a organizacdo das
comunidades (Cavender-Bares et al. 2009; Pavoine & Bonsall 2011).

Como as espécies e suas adaptacdes ao ambiente ndo sao independentes na
historia evolutiva dos clados, taxons filogeneticamente relacionadas tendem a
compartilhar tanto atributos morfol6gicos quanto requerimentos ecolédgicos (Webb et
al. 2002). Esta conservacao de um estado ancestral pode restringir a ocupacao das
linhagens a determinados habitats (Duarte 2011) ou provocar forte competicao
devido a sobreposicdo de nicho entre espécies relacionadas filogeneticamente
(Cavender-Bares et al. 2009). Assim, os padrdes de coexisténcia em comunidades
baseados na semelhanca funcional e filogenética refletem diferentes forcas
estruturadoras, comumente atribuidas a processos deterministicos como os filtros
ambientais e as interagBes ecoldgicas (Diamond 1975; Keddy 1992; Webb et al.
2002) ou estocasticos e independentes das relacdes filogenéticas e funcionais entre
os organismos (Hubbell 2006). No arcabouco teérico apresentado por Webb et al.
(2002), filtros ambientais agindo sobre atributos conservados na historia evolutiva
dos clados geram comunidades agrupadas filogeneticamente e funcionalmente,
fazendo com que o0s organismos coexistindo em comunidades sejam mais
relacionadas ecologicamente do que o esperado para comunidades aleatorias,
caracterizando um padrdo de conservacao filogenética de nicho (Webb et al. 2002;
Kraft et al. 2007; Hardy 2008; Cianciaruso et al. 2012). Nao obstante, com a
competicdo agindo sobre atributos conservados na filogenia espera-se um padréo

de repulsdo filogenética e funcional, um reflexo de interacdes ecoldgicas que
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causam limitacdo da similaridade (Diamond 1975; Kelt, Taper & Meserve 1995;
Webb et al. 2002). Sob uma perspectiva de atributos convergentes através da
filogenia (auséncia de sinal filogenético) e a acédo de filtros ambientais, esperar-se
um padrdo de agrupamento funcional e repulsédo filogenética onde espécies nao
aparentadas tendem a compartilhar atributos que permitem sua permanéncia em
determinado ambiente (Keddy 1992; Webb et al. 2002; Pavoine & Bonsall 2011). Ja
a competicdo agindo sobre atributos que convergem filogeneticamente dificulta
qualquer predigéo sobre os processos estruturadores das comunidades (Webb et al.
2002). Finalmente, se a organizacdo da comunidade n&o é influenciada pelo
parentesco entre espécies ou pela similaridade funcional — padrédo de estruturacao
nao difere do esperado para comunidades aleatdrias - eventos de dispersédo e a
equivaléncia ecologica sdo evocados como processos importantes na estruturacéo
das comunidades (Helmus et al. 2007) - uma visdo critica sobre estruturacao neutra
e aleatdria pode ser encontrada em Kembel (2009).

Em estudos sobre os padrfes de coexisténcia € interessante a aplicacdo de
uma abordagem multiescalar, pois a importancia dos diferentes processos de
organizacdo varia de maneira dependente da escala (Gomez et al. 2010). Por isso,
mudancas na estrutura funcional e filogenética em escala local permite-nos
identificar os fatores que causam a exclusdo competitiva ou que facilitam a
coexisténcia de espécies ecologicamente similares (Lovette & Hochachka 2006). Ja
em escalas amplas as variagcdes estruturais contribuem para a determinacédo dos
processos biogeograficos e histéricos que restringem o pool regional de espécies

(Lovette & Hochachka 2006; Cavender-Bares et al. 2009). Desta forma, a estrutura
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filogenética e funcional das assembléias em diferentes escalas permite-nos definir a
importancia de fatores ecoldgicos e historicos mediando a coexisténcia das espécies
em comunidades (Graham et al. 2009; Gomez et al. 2010).

Para ampliarmos a escala de avaliacdo e inferirmos sobre 0s processos
estruturando as assembléias de espécies, distribuimos as amostragens de
pequenos mamiferos ndo-voadores em diferentes regides fitofisiondmicas no Sul do
Brasil. Nestas assembléias de pequenos mamiferos nao-voadores Neotropicais
coocorrem frequentemente diversas espécies das ordens Rodentia e
Didelphimorphia, cujos membros potencialmente interagem devido a diversas
afinidades ecologicas (Cooper, Rodriguez & Purvis 2008). Adicionalmente, diversos
congéneros coexistem frequentemente em simpatria (e.g. Akodon spp. em Pedd, de
Freitas & Hartz 2010), tornando fundamental a compreensdo dos mecanismos que
permitem a coocorréncia de pequenos mamiferos nao-voadores em gradientes
ambientais. Trabalhos prévios demonstram que as espécies tendem a coexistir mais
do que o esperado em ambientes mais heterogéneos, enquanto que o padrdo se
inverte em ambientes menos heterogéneos (Stevens et al. 2012). Além disto,
evidéncias apontam para uma tendéncia a repulséo filogenética em assembléias de
mamiferos, causada por interagbes competitivas que previnem que espécies
semelhantes ecologicamente coocorram (Gotelli & McCabe 2002; Cooper,
Rodriguez & Purvis 2008). Porem, nenhum destes trabalhos avaliou os padrdes de
organizacao através de gradientes ambientais como ecotonos campo-floresta. Esta
avaliacdo € importante, ja que a composicdo de espécies e 0 estado dos atributos

tendem a mudar através do gradiente ambiental, um reflexo de diferencas em forcas
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seletivas ou em requerimentos ecoldgicos dos organismos, levando a padrdes
distintos de estruturacao filogenética e funcional (Violle et al. 2007; Vlolle et al. 2012;
Wilson et al. 2010). Ademais, a avaliacdo dos atributos de cada individuo através do
gradiente ambiental pode refletir padrdes distintos de diversidade funcional devido a
variacbes no estado dos atributos dos individuos, fornecendo importantes
informacBes sobre os padrdes de organizacdo das comunidades em um nivel
independente da identidade da espécie (Cianciaruso et al. 2009). Desta forma,
ecotonos campo-floresta tornam-se gradientes ambientais adequados para o teste
de hipdteses relacionadas as variacdes nos padrdes de coexisténcia de organismos
integrando abordagens em niveis intraespecificos e interespecificos.

Deste modo, o principal objetivo do estudo foi avaliar em diferentes escalas os
padrées de coexisténcia de pequenos mamiferos néo-voadores baseados na
estrutura filogenética e funcional das assembléias. Especificamente, perguntamos se
as referidas assembléias séo deterministicamente estruturadas através da avaliacéo
da distribuicdo dos atributos e das relagcbes filogenéticas nas escalas de habitat,
paisagem e regiao.

Na escala de habitat supomos inicialmente uma variacdo nos processos de
estruturacdo das assembléias através do gradiente campo-floresta. No campo
esperamos um padrdo de agrupamento filogenético e funcional, enquanto que na
borda e na floresta esperamos o padrdo contrario (repulsdo). O campo € um
ambiente com alta densidade vegetacional e heterogeneidade horizontal no estrato
herbaceo. Porém é menos heterogéneo verticalmente do que a floresta e possui

maior suscetibilidade a distarbios ambientais (ex. efeitos do gado ou de queimadas),
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fazendo com que os filtros ambientais selecionem organismos com tolerancias
ecologicas similares neste ambiente. Na floresta esperamos um padrédo de baixa
similaridade ecoldgica (repulséo filogenética e funcional) devido a diferenciacao de
nicho gerada pelas interagcbes ecologicas, a alta heterogeneidade vertical da
vegetacdo e a auséncia de filtros ambientais severos. Em escalas intermediéarias e
amplas (paisagem e regido respectivamente) esperamos assembléias agrupadas
quanto a estrutura filogenética e funcional pelo aumento da heterogeneidade

ambiental com o aumento da escala e pela acao de filtros ambientais.

MATERIAL E METODOS
Area de estudo

O estudo foi realizado em ecotonos campo-floresta de diferentes fisionomias
vegetacionais do sul do Brasil onde o processo de expansédo florestal sobre os
ecossistemas campestres é evidente. Este € um processo natural de sucesséo
ecologica destes ambientes e € causado por mudancas climaticas de larga escala
temporal e espacial (Oliveira & Pillar 2004; Behling et al. 2009), sendo visualizado
principalmente pela presenca de plantas-bercario (nurse plants) ou de manchas
florestais estabelecidas no campo (Duarte et al. 2006) (Fig. 1). O estudo contemplou
ecotonos entre Campos de Altitude e Floresta Ombrofila Mista no Planalto das
Araucarias e um mosaico entre Campos Graminosos e Arbustivos com Floresta
Estacional Semidecidual na Serra do Sudeste (Boldrini 2009; Cordeiro & Hasenack
2009). Na Campanha, existem Florestas Subtropicais de Interior ou Florestas

Estacionais Deciduais formando ecotonos com Campos de Areais ou de Barba-de-
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bode (Aristida jubata), além de Campos de Solos Rasos com Floresta Estacional
Decidual (Boldrini 2009; Cordeiro & Hasenack 2009). O clima da regido de estudo é
temperado, sendo que o tipo climatico Cfa é encontrado na regido do Planalto das
Araucarias e porcfes mais elevadas da Serra do Sudeste, enquanto que o restante
da regido € enquadrado como Cfb na escala de Képpen (Nimer 1979; Kuinchtner &

Buriol 2001).

Amostragem de pequenos mamiferos nao-voadores

Em cada regido foram demarcadas trés unidades de paisagem (UP) de
dimensdes 2 x 2 km. A distancia média entre UPs foi de 326,48 + 153,28 km, sendo
que a distancia maxima foi de 552,89 km (entre pontos 1 e 6, Fig. 1) e a minima de
36 km (entre pontos 1 e 4, Fig. 1). Inseridas na UP, delimitamos duas grades
distanciadas entre si 1 km com dimensbdes de 140 x 140 m, onde ocorreram as
amostragens de pequenos mamiferos ndao-voadores.

Cada grade amostral possuia oito faixas amostrais distanciadas entre si 20 m
dispostas paralelamente a borda florestal, que foram utilizadas como nossas
unidades amostrais basicas (Apéndice S1). As faixas possuiam oito pontos de
captura distanciados 20 m entre si contendo uma armadilha de aluminio Sherman
(25 x 8 x 9 cm) e uma armadilha de ac¢o galvanizado Tomahawk (45 x 17,5 x 15 cm)
dispostas no solo, distanciadas entre si ca. 0,5 m e com as aberturas posicionadas
em direcbes opostas. As armadilhas foram iscadas com mistura de banana,
amendoim, sardinha, 6leo de figado de bacalhau, esséncia de baunilha e farinha de

milho.
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As amostragens ocorreram nos meses de outubro e novembro de 2011,
janeiro a abril de 2012, setembro e dezembro de 2012 e fevereiro de 2013, sempre
evitando periodos de lua cheia para minimizar o efeito do aumento da luminosidade
e da predacdo durante a noite (Griffin et al. 2005). Os pequenos mamiferos néo-
voadores foram amostrados durante cinco dias em cada grade. As armadilhas foram
revisadas pela manha e pela tarde, totalizando um esforco de amostragem total de
1280 armadilhas/grade. A revisdo na tarde objetivou capturar espécies ativas
durante o dia, evitar mortalidade de animais e aumentar o esforco efetivo, ja que
muitas armadilhas desarmam ou ficam sem isca pela atividade diurna de insetos,
aves, répteis e outros mamiferos.

Os individuos capturados foram identificados previamente com base em
caracteres morfologicos externos e registrados entdo o numero de individuos, o
periodo de captura (dia ou noite), peso (gramas), condicdo reprodutiva (adulto ou
jovem), sexo, atributos morfolégicos (cm) - comprimento da cauda, comprimento do
corpo, pata posterior com unha e sem unha e orelha - e movimentos entre estacdes
de captura (m). Todos os animais foram marcados e liberados no mesmo ponto
onde ocorreu a captura. Para a marcacao e recaptura dos animais, utilizamos um
sistema modificado da Mossa australiana (Mangini & Nicola 2003). Os animais foram
marcados com pequenos cortes no pavilhdo auditivo, sendo estes no lado esquerdo
para individuos capturados no campo (pontos nas faixas um, dois, trés e quatro) e
no lado direito em animais capturados na floresta (pontos nas faixas cinco, seis, sete
e oito). Este método de marcacao e recaptura propiciou o registro de deslocamentos

dos individuos através do gradiente ambiental e a coleta de tecido para identificacéo
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molecular utilizando o gene mitocondrial Citocromo b. Devido a coexisténcia de
espécies cripticas aliada com a escassez de trabalhos em ecétonos campo-floresta
no sul do Brasil, foi necessaria a coleta de alguns individuos-testemunho cuja
identificacdo baseada em caracteres externos nao foi possivel. Os individuos
coletados foram depositados na colecdo de mamiferos do Museu de Ciéncias
Naturais da Universidade Luterana do Brasil. Todos os estes procedimentos foram
devidamente aprovados pelo Comité de Etica da Universidade do Rio Grande do
Sul, pela Secretaria Estadual do Meio Ambiente do Rio Grande do Sul e pelo

Instituto Brasileiro de Meio Ambiente e Recursos Naturais Renovaveis (IBAMA).

Filogenia de pequenos mamiferos ndo-voadores

Para avaliar as relacdes evolutivas entre espécies das assembléias de
pequenos mamiferos ndo-voadores de ecotonos e inferir processos de organizacao,
primeiramente montamos uma filogenia baseada em sequéncias genéticas. O DNA
gendmico total foi extraido pelo método de CTAB (adaptado de Doyle & Doyle
(1987)) a partir de tecidos armazenados em alcool 96 % e mantidos ao longo do
estudo em freezer a — 60°C. O gene mitocondrial Citocromo-b (cit-b) foi amplificado
através de Reacdo em Cadeia da Polimerase (polymerase chain reaction [PCR]),
utilizando os primers MVZ 05 e MVZ26. Optou-se pelo cit-b ao invés do marcador
barcode universal Citocromo Oxidase Subunidade ¢ (COl), pois o cit-b possui melhor
resolucao para identificacdo de determinados géneros de roedores (Barbosa 2012).
Os produtos de PCR foram purificados utilizando as enzimas Exonuclease | e

Fosfatase Alcalina de Penaeus sp,. e entdo sequenciados através da quimica
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BigDye (Applyed Biosystems) em um sequenciador ABI no laboratdrio Macrogen
(Republica da Coréia). As sequencias foram verificadas no programa Chromas Lite
v2.1 (Technelysium) e alinhadas pelo algoritmo Clustal W no programa MEGA v5.1
(Tamura et al. 2011). Comparamos posteriormente as sequéncias com amostras
referéncia de espécies de pequenos mamiferos ocorrentes do sul do Brasil
depositadas no banco genético do laboratorio de Citogenética e Evolucdo da
Universidade Federal do Rio Grande do Sul. Adicionalmente, foram comparadas
com sequéncias disponiveis no banco de dados GenBank
(http://'www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/) utilizando a ferramenta BLAST (Basic Local
Alignment Search Tool).

A historia evolutiva das espécies de pequenos mamiferos ndo-voadores foi
inferida pelo método de Neighbor-Joining, frequentemente utilizado para filogenias
construidas a partir de sequéncia de DNA (Saitou & Nei 1987) (Fig. 5). O suporte
dos ramos da filogenia foi estimado através de reamostragem de arvores aleatorias
pelo método de bootstrap (500 interagdes), gerando uma porcentagem de suporte
para o0 agrupamento da espécie em determinado ramo (Felsenstein 1985). A arvore
foi escalonada de maneira que o comprimento dos ramos reflita as distancias
evolutivas entre as espécies. As distancias evolutivas compfem o numero de
substituicdes de bases por sitio e foram geradas pelo método Kimura 2-parameter
(Kimura 1980). A analise inclui 164 sequencias nucleotidicas com aproximadamente
700 pares de bases (BP), sendo que todas as posi¢cdes contendo dados faltantes
foram eliminadas. Um total de 208 sitios variaveis foram utilizados no conjunto final

de dados. As andlises foram conduzidas no programa MEGA v5.1 (Tamura et al.
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2011). Cabe destacar que comprimentos dos ramos nao foram transformados nem
ultrametrizados para a manutencao da distancia genética original entre as espécies.
Além disto, um individuo da espécie Thaptomys nigrita e cinco individuos do género
Akodon (Akodon sp. — Tab. 1), que ndo foram sequenciados com éxito, foram
incluidos apenas na abordagem funcional baseada em individuos, enquanto que
foram excluidas das analises funcionais e filogenéticas baseadas na identidade das

espécies.

Atributos funcionais de pequenos mamiferos nédo-voadores

Para representarmos as relacfes funcionais entre os pequenos mamiferos
nao-voadores de ecétonos campo-floresta e inferirmos processos de organizacao
das assembléias utilizamos duas abordagens, que diferiram quanto a unidade
taxondmica empregada. A primeira abordagem baseasse na utilizacdo dos valores
médios dos atributos para cada espécie - species-based approach (Petchey &
Gaston 2002) -, onde o valor de determinado atributo compde o valor médio do
atributo tomado de individuos adultos capturados e medidos a campo. Para espécies
gue ocorreram apenas uma vez, utilizamos o valor do individuo capturado. Ja na
segunda abordagem empregamos os valores dos atributos de cada individuo
capturado nas andlises - individual-based approach (Cianciaruso et al. 2009). O uso
de atributos funcionais almejou demonstrar caracteristicas dos organismos que
podem refletir interagcbes competitivas e a similaridade em tolerancias ecoldgicas
entre espécies e individuos. A abordagem funcional baseada em individuos

justificasse pelo fato de que o estado de um atributo pertencendo a um organismo
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em determinado ponto do gradiente ambiental pode variar comparando-se a outro
individuo que situa-se em outra por¢do do gradiente (Violle et al. 2012). Portanto,
julgamos que a avaliacao dos padrfes funcionais levando em conta os atributos dos
individuos podem gerar informacdes importantes sobre o0s mecanismos de
coexisténcia dentro destas assembléias, podendo diferir dos padrdes encontrados
em abordagens utilizando valores médios de atributos para espécies (Cianciaruso et
al. 2009; Cianciaruso et al. 2012).

Os atributos utilizados para representarmos alguns aspectos da historia de
vida e da similaridade ecologica das espécies e individuos foram o comprimento da
pata sem unha (cm - pata traseira grande caracteriza saltadores e patas pequenas
organismos gque caminham ou rastejam); comprimento da cauda e do corpo (cm -
ambos relacionados a exploracdo do habitat (espécies ou individuos cursoriais -
corpo grande em relacdo a cauda - ou escansoriais e arboricolas — cauda grande em
relacdo ao corpo); tamanho da garra (cm - garras grandes indicam capacidade de
escavacao e/ou fixacdo em galhos de arvores) e da orelha (cm - orelha pequena
geralmente caracteriza fossorialismo) (Apéndice S4). Todos os atributos
morfologicos foram coletados a campo e mensurados pelo mesmo pesquisador (A.L.
Luza).

Antes da elaboracdo do dendrograma funcional para ambas as abordagens,
realizamos a retirada da influéncia das diferencas no tamanho dos organismos sobre
atributos, que geram alometria nos caracteres morfolégicos dos organismos.
Relacbes alométricas surgem pela interacdo de restricbes fisicas e geométricas

durante o desenvolvimento dos organismos, afetando desde razfes entre estruturas
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biologicas (como membros e 6rgéos) até processos populacionais (West, Brown &
Enquist 1997), tornando necessaria a transformacao dos atributos para torna-los
independentes da massa corporal do organismo. Estas restricbes de crescimento
estdo geralmente na ordem do expoente 1/3 (West, Brown & Enquist 1997), entdo a
transformacao dos atributos deu-se pela divisdo do valor do atributo pela respectiva
raiz cubica da massa corpoOrea do individuo ou massa média da espécie. Todos 0s
atributos das espécies e dos individuos foram padronizados pela média e desvio
padrdo priori as analises. O dendrograma funcional de espécies e individuos
baseou-se em distancia euclidiana e o método de agrupamento utilizado foi o de
associacdo média (Unweighted Pair Group Method with Arithmetic Mean - UPGMA)

(Legendre & Legendre 1998).

Analise de dados

Primeiramente, definimos como unidade amostral basica a faixa amostral a
partir da auséncia de autocorrelacdo espacial na composicao de espécies (Teste de
Mantel: ro = -0,135; p = 0,017). Posteriormente, definimos a matriz de composicao
COmo as presencas ou auséncias das espécies ou individuos nas faixas amostrais,
considerando-se 0os movimentos de individuos entre faixas registrados pelas
sucessivas recapturas. Além da definicdo da unidade amostral basica, avaliamos
inicialmente o efeito temporal da época de amostragem sobre a composicdo de
espécies. O foco do estudo foi descrever padrdes no espaco com uma unica
amostragem em cada localidade, implicando na diminui¢cdo do esforco amostral local

e em uma possivel influéncia temporal na composicdo de espécies. Para minimizar
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tal influéncia, realizamos trés rodizios amostrais regionais (Fig. 1), avaliando
posteriormente o efeito do tempo através de Analise de Variancia Multivariada com
teste de permutacdo (perMANOVA, 10000 permutacdes) baseada em matriz de
similaridade de Jaccard. Para tanto, cada rodizio foi considerado como um bloco de
restricdo de permutacdes (bloco 1: n° 1, 2 e 3 da Fig.1; bloco 2: n°4,5 e 6 daFig.1 e
bloco 3: n° 7, 8 e 9 da Fig.1) e as seis grades amostradas por rodizio como niveis do
fator regido. Os resultados da perMANOVA mostram que o fator regido explica
significativamente a similaridade composicional entre as grades de amostragem
(Soma de Quadrados fator regido = 13,84; p = 0,0001), ndo havendo portanto
influéncia temporal (Soma de Quadrados fator bloco = 2,65) sobre a composicéo de
espécies. Nao incluimos nas andlises as grades amostrais de Sant'’/Ana do
Livramento e a grade 2 de S&o Francisco de Assis, onde ndo obtivemos capturas.

A estrutura filogenética e funcional da assembléia de pequenos mamiferos
nao-voadores em diferentes escalas foi acessada através da abordagem descrita em
Pavoine & Bonsall (2011). Como as medidas utilizadas para avaliar a estrutura
filogenética e funcional baseiam-se geralmente em dendrogramas ou em matrizes
de distancia, os métodos para a avaliacdo da estrutura filogenética e funcional
podem ser os mesmos, gerando resultados comparaveis e que capturam diferentes
aspectos estruturais. Os descritores da estrutura filogenética e funcional utilizados
foram os indices de Diversidade Funcional (FD) (Petchey & Gaston 2002) e
Filogenética (PD) (Faith 1992), baseados em dendrogramas; a Distancia Média entre
Pares de Taxons (MPD (filogenético) e MFD (funcional)) e Distancia Média do Taxon

mais Proximo (MNTD funcional e filogenético) (Webb et al. 2002), calculados a partir
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de matrizes de distancia. O primeiro indice esta relacionado a riqueza funcional e
filogenética e equivale a soma dos ramos do dendrograma conectando as espécies
presentes em uma assembléia (Petchey & Gaston 2002). J& MPD (MFD) e MNTD
medem a equabilidade na distribuicdo dos atributos dos organismos em um espaco
funcional e filogenético (Pavoine & Bonsall 2011). MPD ou MFD expressam o
parentesco ou similaridade funcional média entre taxons coexistindo na assembléia,
revelando os padrbes de coexisténcia ocorrendo através de todo o dendrograma
filogenético e funcional (Kraft et al. 2007). Ja o MNTD mede a distancia filogenética
e funcional média entre tAxons mais proximos (congéneros) (Hardy 2008), sendo
mais efetivo em detectar padrées relacionados a limitacdo da similaridade (Kraft et
al. 2007).

Para avaliarmos se os padrdes de coexisténcia de pequenos mamiferos nao-
voadores de ecotonos campo-floresta sdo diferentes do acaso, geramos a partir de
1000 permutacfes valores médios aleatérios dos indices de estrutura filogenética e
funcional. Posteriormente, estas médias observadas e esperadas foram comparadas
através de teste-t, embora estes resultados ndo foram levados em conta pois
geramos intervalos de confianca de 95% a posteriori. Para gerar estas comunidades
aleatorias, utilizamos como modelo nulo o algoritmo independent swap (Gotelli
2000). Este modelo nulo gera assembléias aleatérias mantendo as frequéncias de
ocorréncia e a riqgueza de espécies fixas, além de fornecer baixas taxas de erro do
Tipo | e efetividade na deteccdo de processos de organizacdo envolvendo
caracteristicas de nicho (Gotelli 2000; Kembel 2009). Apdés a geracdo de

assembléias aleatodrias, as distribuicbes das distancias funcionais e filogenéticas
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observadas foram comparadas com as distancias esperadas para assembléias
geradas ao acaso (Kraft & Ackerly 2010). Isto foi realizado através da padronizacao
dos valores observados pela média e pelo desvio padrdo esperados para
assembléias aleatdrias, uma padronizacdo chamada de tamanho do efeito
padronizado (Standardized Effect Size - SES) (Kembel 2009). Esta padronizacao
mede o numero de desvios que o indice observado esta acima ou abaixo do indice
meédio de comunidades simuladas, podendo ser utilizada como evidéncia da acéo de
processos ecoldgicos como filtros ambientais ou limitacdo de similaridade (Gotelli &
McCabe 2002; Kraft & Ackerly 2010). A hipotese nula considera que a média dos
SES é igual a zero, compondo assembléias ndo deterministicamente estruturadas.
Os valores dos indices sdo multiplicados por -1, fazendo com que valores positivos
indiguem agrupamento e os negativos o padréo de repulsao filogenética e funcional
(Webb et al. 2002; Pavoine & Bonsall 2011), fornecendo interpretacdes similares ao
NRI (indice de Parentesco Liquido) e NTI (indice do Taxon mais Proximo) (Webb et
al. 2002). Os indices foram calculados com as funcbes “ses.pd”, “ses.mpd” e
“ses.mntd” implementadas no pacote Picante (Kembel et al. 2010) do ambiente R.
As hipoteses de estruturacao filogenética e funcional em assembléias de
pequenos mamiferos ndo-voadores foram avaliadas em trés escalas: para as faixas
amostrais dispostas a diferentes distancias da borda (escala de habitat), para cada
uma das UPs (escala de paisagem) e para as trés diferentes regides (escala
regional). Estas hipoteses foram acessadas através dos indices de Diversidade
Funcional (FD — abordagem de espécies - FDs - e individuos - FDi) (Petchey &

Gaston 2002) e Filogenética (PD) (Faith 1992), Distancia Média entre Pares de
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Espécies (MPD - filogenético - e MFD (abordagem funcional baseada em espécies —
MFDs - e abordagem funcional baseada em individuos - MFDi) e Distancia Média
entre Taxons ou individuos mais Préximos (MNTD filogenético, MNTD funcional
baseado em espécie — MNTDs - ou individuo - MNTDi) (Webb et al. 2002). Para isto,
calculamos os valores médios dos indices PD (FDi e s), MPD (MFDi e s) e MNTD (i
e s) para as faixas amostrais e apos geramos intervalos de confianca, variando
apenas o numero de faixas amostrais mas mantendo o pool de espécies inalterado
dentro de cada categoria de escala. A estrutura filogenética e funcional na escala de
habitat foi definida através do célculo dos valores médios de cada indice e os
intervalos de confianca associados (95%) nas faixas amostrais com capturas
replicadas nas 15 grades amostrais (trés grades amostrais sem capturas ndo foram
incluidas). Ja a estrutura da assembléia em escala de paisagem (intermediaria) foi
avaliada através do calculo da média e do intervalo de confianga dos resultados dos
indices para as faixas amostrais com capturas das duas grades pertencendo a
mesma paisagem. As regides compdem a escala mais ampla, onde reunimos 0s
resultados dos indices nas faixas amostrais com capturas pertencendo a uma
mesma regido. A partir destes, calculamos os valores médios e intervalos de
confianca para os trés indices em cada uma das trés regides. A perMANOVA foi
realizada no programa Multiv v.2.95 (por V.D. Pillar, disponivel em:

http://ecoqua.ecologia.ufrgs.br/ecoqua/MULTIV.html). Todas as demais analises

foram realizadas no ambiente R (Development Core Team 2011).
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RESULTADOS

Com um esforco de 19877 armadilhas/noite capturamos 236 individuos
pertencentes a 21 espécies de pequenos mamiferos ndo-voadores, sendo 17 da
ordem Rodentia e quatro Didelphimorphia. As espécies com maior namero de
capturas foram Oligoryzomys sp. (Bangs 1900, n=53), Monodelphis dimidiata
(Wagner 1847, n = 27), Oxymycterus nasutus (Waterhouse 1837, n = 26), Akodon
montensis (Thomas, 1913, n = 25) e Akodon paranaensis (Christoff et al. 2000, n =
16) (Apéndice S3). Obtivemos apenas uma captura nas grades (G) 1 de Herval,
Santana da Boa Vista e G2 de Santo Antonio das Missfes, enquanto que nao
obtivemos capturas em trés grades da Campanha (G1 e G2 de Sant'‘Ana do
Livr,amento e G2 em S&o Francisco de Assis) (Apéndice S3). As faixas amostrais
com maior riqueza média de espécies (Smedia) foram as faixas amostrais 2 (Smedia =
1,6 £+ 1,45) e 8 (Smedia = 1,47 £ 1,68) e as menores foram registradas nas faixas 3
(Smedia = 1,13 £ 1,68) € 6 (Smedgia = 1,2 £ 1,01). Na escala de paisagem, 10,5 £ 0,7
espécies ocorreram em meédia no CPCN Pro-Mata (F) e 7,0 + 1,4 no Parque
Estadual do Tainhas (D), enquanto que nenhuma espécie foi registrada em Sant’Ana
do Livramento e apenas 1,5 + 0,7 espécies foram registradas em Santo Antdnio das
Missdes (H). Regionalmente registramos em meédia 7,5 + 2,6 espécies no Planalto
das Araucarias, 2,3 += 1,21 na Serra do Sudeste e 1,16 + 1,6 na regido da
Campanha.

A estruturacdo das assembléias de pequenos mamiferos nédo-voadores de
ecotonos campo-floresta indicam um padrdao predominante de agrupamento

filogenético e funcional em todas as escalas avaliadas. Como esperado, 0s
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resultados da estruturacdo das assembléias em escala de habitat demonstram um
padrao predominante de agrupamento filogenético e funcional no campo e de
repulsdo no interior florestal (Fig. 6). Porém, o padrdo de agrupamento também foi
registrado na borda florestal, diferentemente do que hipotetizamos inicialmente. Os
padrées de estruturacdo filogenética demonstrados pelo indice de Diversidade
Filogenética (PD) indicam agrupamento filogenético em diferentes porgcbes do
gradiente ambiental (exceto faixas amostrais 1, 3 e 8 — Fig. 6A), onde espécies
filogeneticamente relacionadas coexistem mais do que o esperado para
comunidades aleatorias (Fig. 6A). Ja os indices de Distancia Filogenética Média
(MPD) e de Distancia Filogenética Média entre Taxons mais aparentados (MNTD)
demonstram um padréo estruturalmente aleatério em faixas amostrais do campo e
borda, sendo negativos e diferentes do acaso apenas nas faixas amostrais 6 e 8
(Fig. 6A). Os resultados destes ultimos indices acusam uma tendéncia a repulsao
filogenética no interior florestal, acusando que espécies filogeneticamente
relacionadas coexistem menos do que o esperado nas assembléias do interior
florestal.

Os padrdes estruturais baseados em atributos funcionais de individuos e de
espécies diferem sutiimente entre si e entre os resultados encontrados para a
estrutura filogenética. Observamos agrupamento funcional de espécies de pequenos
mamiferos n&o-voadores na escala de habitat demonstrado pelo indice de
Diversidade Funcional (FDs). Enquanto isto, a Distancia Funcional Média (MFDs) e a
Distancia Média entre espécies mais semelhantes funcionalmente (MNTDs) nao

diferem do acaso em todo o gradiente ambiental (Fig. 6B). Porém, utilizando a
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abordagem de individuos em escala de habitat permitiu-nos afirmar o agrupamento
funcional como padrdo dominante de coexisténcia no campo e na borda e de
repulsédo no interior florestal (Fig. 6C). Obtivemos um padrdo de agrupamento
funcional de individuos através de todo o ecotono campo-floresta atestado pelo
indice de Diversidade Funcional (FDi) - exceto na faixa amostral 1) e indice de
Distancia Funcional Média entre individuos mais semelhantes funcionalmente
(MNTD:I), indicando que individuos funcionalmente semelhantes coocorrem mais do
qgue o esperado ao acaso (Fig. 6C). Porém, os valores de Distancia Funcional Média
entre Individuos (MFDi) sdo menores do que o esperado para comunidades geradas
aleatoriamente para as linhas 7 e 8, reforcando o padrdo de repulsdo encontrado no
interior florestal.

Assim como os resultados de estrutura filogenética e funcional em escala de
habitat, as assembléias demonstraram um padréo predominante de agrupamento na
escala de paisagem (Fig. 7). Os padr6es demonstrados pelo indice de Diversidade
Filogenética (PD) indicam agrupamento filogenético significativo para todas as
localidades, exceto para F (CPCN Pré-Mata - Fig. 7A). Porém, os valores de MPDs e
MNTDs sdo menores do que o esperado ao acaso para E (Encruzilhada do Sul) e G
(Santana da Boa Vista). Ressaltamos que nédo foi possivel gerar intervalos de
confianca para as localidades B (Herval), C (S&o Francisco de Assis) e H (Santo
Antonio das Missfes) devido ao baixo sucesso de capturas causando uma baixa
coexisténcia de espécies de pequenos mamiferos nao-voadores dentro de cada
paisagem. A estruturacdo funcional demonstra um padrdo de agrupamento mais

evidente do que a estrutura filogenética. Os valores de FDs sdo maiores do que o
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esperado ao acaso para todas as localidades avaliadas, indicando agrupamento
funcional (Fig. 7B). Porém, os indices MFDs e MNTDs sdo menores do que 0O
esperado ao acaso para D (Parque Estadual do Tainhas), E (Encruzilhada do Sul) e
G (Santana da Boa Vista), atestando que espécies funcionalmente semelhantes
coexistem menos do que o esperado ao acaso nestas localidades. Assim como em
PD, néo foi possivel gerar intervalos de confianca para as localidades B (Herval), C
(Séo Francisco de Assis) e H (Santo Antbnio das Missdes). Nesta escala, os
padrées de estruturacdo funcional demonstrados pela abordagem de individuos sao
semelhantes a abordagem utilizando as como unidades taxonémicas as espécies
(Fig. 7). Os valores de FDi sdo maiores do que o esperado para todas as
localidades, enquanto que os valores de MFDi sdo maiores do que o esperado para
B (Herval) e C (Sao Francisco de Assis) e menores para F (CPCN Pro-Mata - Fig.
7C). Os valores de MNTDi sdo maiores do que o esperado para as localidades A
(PARNA Aparados da Serra), D (Parque Estadual do Tainhas) e F (CPCN Pr6-Mata)
no Planalto e para a localidade E (Encruzilhada do Sul) na Serra do Sudeste,
indicando agrupamento funcional dos individuos coexistindo nestas assembléias.
N&o pudemos gerar intervalos de confianca para as localidades B (Herval) e C (Séo
Francisco de Assis), onde individuos raramente coexistiram nas mesmas faixas
amostrais.

Finalmente, em escala regional os valores de PD indicam agrupamento
filogenético nas trés regides, sendo que MNTD indicou agrupamento filogenético na
Campanha (Fig. 8A). Enquanto isto, MPD e MNTD apontam uma tendéncia a

repulséo filogenética na Serra do Sudeste (Fig. 8A). A estrutura funcional caracteriza
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agrupamento em todas as regifes atraves de FDs, e MNTDs indicou este mesmo
padrdao para a Campanha. Enquanto isto, MFDs e MNTDs mostram um padrao de
repulsdo funcional na Serra do Sudeste (Fig. 8B). Os padrbes demonstrados pela
abordagem utilizando os atributos dos individuos evidenciam um padrdo de
agrupamento funcional em todas as regides - FDi e MNTDi - enquanto que MFDi

demonstra repulsdo funcional no Planalto (Fig. 8C).

DISCUSSAO

As assembléias de pequenos mamiferos ndo-voadores de ecotonos campo-
floresta do sul do Brasil foram filogeneticamente e funcionalmente estruturadas em
todas as escalas. Registramos estruturacdo filogenética e funcional através do
gradiente ambiental avaliado (escala de habitat), principalmente através dos Indices
de Diversidade Funcional (FD) e Filogenética (PD). Os resultados destes indices
apontam um padrédo predominante de agrupamento na estrutura das assembléias
através do gradiente campo-floresta. Porém a Distancia Filogenética Média entre
Pares de Taxons — MPD — e Distancia Funcional Média entre individuos — MFDi -
mostraram um padrao evidente de repulsdo no interior florestal, enquanto que FDi e
MNTDi mostraram agrupamento funcional por todo o gradiente ambiental. Estes
resultados estdo de acordo com a hipétese inicial de agrupamento filogenético e
funcional no campo, muito embora o agrupamento também foi evidente em faixas
amostrais da borda florestal. Como supomos inicialmente, obtivemos um padréo de
repulsédo no interior florestal evidenciado pela estrutura filogenética e pela estrutura

funcional baseada nos atributos dos individuos. Stevens et al. (2012) apontam que 0
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grau de estruturacdo da assembléia de roedores € dependente do tipo de habitat, e
assim atribuiu ao padrdao de agrupamento filogenético encontrado nestas
assembléias ao aumento da heterogeneidade ambiental. O campo possui grade
heterogeneidade horizontal porém uma baixa heterogeneidade vertical na estrutura
da vegetacdo, sendo também mais sensivel a disturbios ambientais, fatores que
causam os padrbes de agrupamento filogenético e funcional registrados. Isto
demonstra um padrdo de conservacao filogenética de nicho (Losos 2008) nos
ambientes de campo e borda, remetendo a acédo de filtros ambientais que
selecionam espécies relacionadas filogeneticamente e que compartilham atributos
que conferem tolerancia a filtros ambientais severos. Gianuca et al. (2013) apontam
que a severidade de condicbes ambientais e a variagdo na altura da vegetacéo
geraram agrupamento filogenético na assembléia de aves costeiras em um
gradiente de praias, dunas e campos litoraneos. Do mesmo modo, Graham et al.
(2009) perceberam mudancas na estrutura filogenética da assembléia de beija-flores
andinos em um gradiente altitudinal. Em altitudes elevadas e com clima frio, estes
autores constataram o predominio do padrdo de agrupamento filogenético, que
resultou em assembléias com espécies mais aparentadas filogeneticamente em
resposta a estrutura da vegetacdo e as adversidades climéticas (Graham et al.
2009). Luza et al. (dados néo publicados) encontraram que variagées na altura da
vegetacado herbacea e na profundidade da serapilheira influenciam na estrutura das
metacomunidades de pequenos mamiferos néo-voadores de ecétonos campo-
floresta. A partir destes resultados, estes autores ressaltam a influéncia negativa de

disturbios como o fogo e o pastejo do gado sob estas caracteristicas de habitat, que
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causaram mudanc¢as na composicao, rigueza de espeécies e na abundancia total de
individuos. O fogo € uma pratica frequentemente utilizada apds o inverno para
eliminar a biomassa morta de plantas anuais senescentes, propiciando o rebrote de
novas estruturas foliares mais palataveis ao gado (Pillar & Quadros 1997; Overbeck
et al. 2005). Sob esta perspectiva, o efeito continuo do pastejo pelo gado sobre a
estrutura da vegetacao e o efeito ocasional, porém severo das queimadas compdem
filtros ambientais que selecionam espécies tolerantes ao ambiente pods-disturbio,
resultando em assembléias de espécies mais semelhantes do que o esperado em
escala de habitat.

Contrariamente ao encontrado no campo e na borda, registramos um padrao
de repulséo filogenética e funcional no interior florestal. A floresta é verticalmente
mais heterogénea do que o campo e por isso hipotetizamos uma baixa coocorréncia
de espécies e individuos ecologicamente similares. De fato, esta hipotese foi
corroborada pelo padrao de distribuicdo dos indices de Distancia Filogenética Média
entre Pares de Taxons - MPD - e Distancia Funcional Média entre Pares de
Individuos (MFDi), mostrando que espécies filogeneticamente relacionadas e
individuos funcionalmente similares tendem a coexistir menos do que o esperado
para comunidades aleatorias. Espera-se que, na auséncia de disturbios severos,
haja oportunidades para a diferenciacdo de nicho ecolégico e a concomitante
diminuicdo na sobreposicdo de habitats (Gotelli & McCabe 2002), o aumento da
importancia das interagdes ecoldgicas (Graham et al. 2009) e da denso-dependéncia
(Chase 2007) causando o padrdo de repulsdo registrado no interior florestal.

Graham et al. (2009) perceberam que na auséncia de fatores ambientais
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estressantes ligados ao aumento da altitude, as assembléias de beija-flores andinos
foram estruturadas pela influéncia das interagcbes competitivas, que resultaram em
um padréo de repulséo filogenética. Adicionalmente, nossos resultados dos padrées
de coexisténcia evidenciados no interior florestal concordam com outros estudos
com mamiferos, que geralmente demonstram que as interacdes competitivas
previnem que taxons relacionados filogeneticamente coexistam localmente (Gotelli &
McCabe 2002; Cooper, Rodriguez & Purvis 2008).

Em escalas intermediarias e amplas os resultados predominantemente
corroboram com as hipéteses iniciais de agrupamento filogenético e funcional. No
entanto, algumas assembléias demonstram um padréo de repulsdo nestas escalas.
Este é um resultado interessante, ja que mesmo em escalas intermediarias e amplas
os padrdes de estruturacdo em algumas assembléias demonstram coexisténcia de
espécies e de individuos menor do que o esperado ao acaso. No entanto, processos
que geram limitacdo da similaridade geralmente sdo importantes em escala local
(Cavender-Bares et al. 2009), e o padrao de repulsdo nestas escalas pode ser
gerado pela dispersao eficiente de alguns clados entre localidades ou entre regides,
fazendo com que os taxons coexistindo sejam mais diferentes filogeneticamente e
funcionalmente do que o esperado para assembléias aleatérias (Gomez et al.
2010).

A predominancia de filtros ambientais como processos estruturadores
dominantes em escalas intermediarias e amplas tem sido relatada em diversos
estudos (Cavender-Bares et al. 2009; Chase & Myers 2011; de Bello et al. 2013). Em

escala de paisagem, variacbes na estrutura das assembléias podem estar
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relacionadas ao historico de uso da terra e mudancas na heterogeneidade ambiental
(Kent, Bar-Massada & Carmel 2011). Desta forma, podemos esperar que os efeitos
do manejo com fogo e a presenca de gado, evidentes também em escala de habitat,
influenciem nos padrdes de coexisténcia de espécies nas diferentes paisagens
estudadas. Nao obstante, processos ocorrendo em escala ampla influenciam
fortemente na estrutura taxondémica, funcional e filogenética das comunidades, ja
que filtros ambientais agindo em escala regional (ex. variacdes climaticas e
topograficas) hierarquicamente selecionam espécies capazes de ocupar as
comunidades locais a partir de um pool filogenético e funcional disponivel (Chase &
Myers 2011; de Bello et al. 2013). Uma consequéncia desta filtragem € a variacdo na
magnitude da influéncia de fatores ligados ao nicho sobre os padrdoes de
distribuicdo, composicéo e coexisténcia de taxons em escala local (Chase & Myers
2011). Deste modo, nossos resultados demonstram que em escalas amplas ha uma
predominéancia de agrupamento filogenético e funcional das assembléias, que
também geram o padrdo de conservacao filogenética de nicho (Losos 2008). Esta
conservacao de um nicho ancestral pode representar restricbes de ocupacdo das
linhagens a determinados habitats, tornando-as aptas a ocorrerem somente de
ambientes aos quais estdo mais bem adaptadas (Duarte 2011), permitindo a
coexisténcia local de um grande numero de espécies relacionadas ecologicamente
(Hardy 2008).

A despeito da conservacdo filogenética de nicho encontrada, processos
adaptativos provavelmente explicam os padrbes de semelhanca ecolégica entre

taxons em escalas amplas. Isto porque processos de especiacdo dentro de regides
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aliados com baixas taxas de dispersdo (Gomez et al. 2010) podem ser descartados
como respostas aos padrdoes de agrupamento. Nossos dados demonstram que as
espécies registradas na regido da Campanha e Serra do Sudeste (uma espécie
exclusiva cada) parecem ser um subconjunto de espécies do Planalto das
Araucarias (13 espécies exclusivas). Uma explicacdo alternativa para o
agrupamento pode estar relacionados aos recorrentes déficits pluviométricos
registrados na Campanha e na Serra do Sudeste (Pillar & Quadros 1997) e o
gradiente de sazonalidade nas condi¢cfes climaticas e na estrutura da vegetacédo do
sul do Brasil. Porém, déficits pluviométricos ndo compdem filtros importantes no
Planalto das Araucérias, uma regido com a pluviosidade bem distribuida através das
estacdes do ano (Kuinchtner & Buriol 2001). Ao invés disto, temperaturas muito
baixas associadas com geadas ou neve podem influenciar nos padrbes de
coexisténcia das comunidades desta regido (Kuinchtner & Buriol 2001). Desta forma,
concluimos que pequenos mamiferos ndo-voadores geralmente coocorrem mais do
que o esperado ao acaso nas escalas avaliadas devido a filtragem regional de
taxons com adaptacOes e tolerancias ecologicas que permitem sua ocorréncia nas
comunidades locais.

Finalmente, o estudo destaca os padroes de estruturacdo filogenética e
funcional de assembléias de pequenos mamiferos nédo-voadores em diferentes
escalas, inferindo sobre os processos de organizacdo dominantes a partir dos
padrdes de coexisténcia encontrados. Além disto, o estudo contribui para a definicdo
dos fatores geradores da grande diversidade de pequenos mamiferos ndo-voadores

em ambientes neotropicais.
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INFORMACOES DE SUPORTE:

Os seguintes materiais suplementares podem ser encontrados na versao on-line do
manuscrito:

Apéndice S1. Figura esquematica da grade amostral utilizada, representando o0s
pontos de captura e as faixas amostrais dispostas paralelamente a borda florestal.
Apéndice S3: Aspectos estruturais das assembléias de espécies de pequenos
mamiferos nao-voadores capturadas em ecotonos campo-floresta do Sul do Brasil
na primavera e verao de 2011, 2012 e 2013. G = grade de amostragem.

Apéndice S4: Tabela de valores médios dos atributos funcionais de espécies de

pequenos mamiferos ndo-voadores de ecotonos campo-floresta do Sul do Brasil.
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Figura 1: Mapa de localizagdo das Unidades de Paisagem (UPs), demonstrando as
principais fisionomias vegetacionais da area de estudo. Numeros equivalem as UPs
amostradas e também o rodizio temporal empregado: 1 — Parque Nacional dos
Aparados da Serra (out/nov.2011); 2 — Herval (jan.2012); 3 — Sao Francisco de Assis
(fev.2012); 4 — Parque Estadual do Tainhas (fev/mar.2012); 5 — Encruzilhada do Sul
(mar.2012); 6 — Sant'/Ana do Livramento (abril.2012); 7 — Centro de Pesquisas e
Conservacdo da Natureza Pré-Mata (set.2012); 8 — Santana da Boa Vista

(dez.2012); — Santo Antonio das Missdes (fev.2013).
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Figura 5: Arvore filogenética gerada a partir do método de Neighbor-Joining

mostrando a semelhanca genética entre as espécies de pequenos mamiferos nao-

voadores de ecoétonos campo-floresta no sul do Brasil. A arvore consenso é

mostrada, com soma de comprimento dos ramos igual a 1,92. Os valores na base

dos ramos equivalem a porcentagem de suporte gerada por reamostragem bootstrap

a partir de 500 permutacdes.
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Figura 6: Estrutura filogenética e funcional da assembléia de pequenos mamiferos
nao-voadores de ecotonos campo-floresta no sul do Brasil na escala de habitat -
gradiente campo-floresta representado pelas faixas 1 a 8. A) Estrutura filogenética;
B) Estrutura funcional baseada em espécies; C) Estrutura funcional baseada em
individuos. Os valores médios dos indices sdo mostrados. As barras demonstram os
intervalos de confianca de 95 % associados. SES = Tamanho do efeito padronizado

dos indices.
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Figura 7. Estrutura filogenética e funcional da assembléia de pequenos mamiferos
nao-voadores de ecotonos campo-floresta no sul do Brasil na escala de paisagem

(A = Parque Nacional dos Aparados da Serra; B = Herval; C = Sao Francisco de

Assis; D = Parque Estadual do Tainhas; E = Encruzilhada do Sul; F = CPCN Pro-

Mata; G

Santana da Boa Vista; H = Santo Antonio das Missodes); A) estrutura
filogenética; B) estrutura funcional baseada em espécies; C) estrutura funcional
baseada em individuos. Os valores medios dos indices sdo mostrados. As barras
demonstram os intervalos de confianca de 95 % associados. SES = Tamanho do

efeito padronizado dos indices.
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Figura 8: Estrutura filogenética e funcional da assembléia de pequenos mamiferos
nao-voadores de ecotonos campo-floresta no sul do Brasil na escala regional. A)
estrutura filogenética; B) estrutura funcional baseada em espécies; C) estrutura
funcional baseada em individuos. Os valores médios dos indices sdo mostrados. As
barras demonstram os intervalos de confianca de 95 % associados. SES = Tamanho

do efeito padronizado dos indices.
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CONSIDERAGOES FINAIS

Na introducdo geral, abordamos historicamente e conceitualmente as
teorias ecoldgicas subjacentes aos processos ocorrendo em ecotonos. Baseando-se
nestas teorias, propomos avaliar a influéncia de processos locais inerentes aos
ecotonos campo-floresta e a importancia de processos regionais sobre a estrutura
taxondémica, funcional e filogenética de pequenos mamiferos ndo-voadores em
gradientes campo-floresta.

No primeiro capitulo, avaliamos a influéncia de fatores relacionados ao
ambiente e ao espaco sobre a composicdo, riqueza de espécies e numero de
individuos de pequenos mamiferos nao-voadores em ecotonos campo-floresta. Os
principais resultados indicam que a composi¢cao de espécies € igualmente explicada
por processos espaciais, ambientais e pela estrutura espacial do ambiente.
Mudancas composicionais estiveram relacionadas a profundidade da serapilheira, a
altura de samambaias e a vassourais ou campos altos, enquanto que escalas
intermediarias e amplas explicaram as variacbes espaciais neste parametro.
Enquanto isto, a influéncia ambiental foi majoritariamente importante em explicar
variacfes na riqgueza de espécies e no numero de individuos através do gradiente
ambiental, sendo que a altura da vegetacdo herbacea e a profundidade da
serapilheira foram as variaveis mais importantes. Nao obstante, tanto a riqueza de
espécies quanto o numero de individuos foram influenciados pelo componente
espacial, representando por escalas intermediarias e amplas. Desta forma,
concluimos que os requerimentos ecologicos das espécies frente a heterogeneidade

ambiental e processos regionais como a limitacdo da disperséo, o distanciamento de
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centros de especiacao ou distribuicdo geografica e o processo de expansao florestal
- que influenciam no pool disponivel de espécies - conjuntamente causam mudancgas
na estrutura das metacomunidades de pequenos mamiferos ndo-voadores em
diferentes escalas.

No Capitulo 1l observamos que héa estruturacdo filogenética e funcional em
todas as escalas avaliadas. As assembléias deterministicamente estruturadas
quanto a filogenia e atributos funcionais demonstram um padrdo dominante de
agrupamento em todas as escalas, embora o padrao de repulsao foi evidenciado no
interior florestal, atestando a importancia da diferenciacdo de nicho ecolégico na
organizacdo destas assembléias. A despeito desta repulsdo, houve predominancia
de filtros ambientais como processos estruturados, fazendo com que espécies que
compartilham tolerancias ecolégicas e sejam filogeneticamente relacionadas -
conservacao filogenética de nicho — coexistam mais do que 0 esperado ao acaso.
Desta forma, concluimos que os filtros ambientais em larga escala podem estar
relacionados a restricdes climaticas que ocorrem nas regides de estudo, enquanto
que em escalas finas os efeitos de queimadas e de animais pastejadores foram
importantes. Esta filtragem a partir de um pool de colonizadores parece ter a
capacidade de conter a invasdo faunistica propiciada pela expansao florestal,
indicando que um conjunto restrito de espécies estdo aptas a colonizarem regides
de ecotonos campo-floresta. Assim, evidenciamos que processos agindo em
diversas escalas influenciam na estruturacdo taxonémica, filogenética e funcional de
metacomunidades de pequenos mamiferos nao-voadores em ecotonos campo-

floresta.
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Com todos os referenciais teoricos e empiricos levantados através da
introducéo geral e dos estudos de caso desenvolvidos, as evidéncias remetem-nos a
dois paradigmas conservacionistas: 1) A manutencdo da fisionomia campestre
através da inclusdo de niveis de disturbio que compatibilizem a producdo animal
com a conservacdo dos campos; 2) ou a exclusdo de disturbios e a continuidade de
processos ecossistémicos de sucessao ecologica que ocorrem através de ecétonos
campo-floresta. Frente a isto, os resultados permitem-nos inferir que a estrutura da
vegetacao tem crucial influéncia em mudancas no numero de individuos, na riqueza
e na composicao de espécies. Aléem de modificarem a estrutura taxondmica, estes
fatores podem compor filtros ambientais agindo sobre os padrbes de coexisténcia de
pequenos mamiferos ndo-voadores. Portanto, os diversos componentes estruturais
de metacomunidades levantados em nossos estudos variam fortemente na presenca
de disturbios ambientais como pastejo e o fogo, que afetam diretamente na estrutura
vegetacional. Assim, estes aspectos locais e regionais de uso da terra, que serao
discutidos posteriormente, tém implicacdes conservacionistas e econ6micas para
acOes de manejo e preservacdo dos Campos Sulinos e Ecotonos Campo-Floresta
associados.

A manutencdo de ecossistemas campestres requer a presenca de disturbios
ambientais como queimadas ou herbivoros pastejadores (Overbeck et al. 2007; Pillar
& Velez 2010), que impedem que a vegetacao arbustiva ou florestal expanda sobre
o campo (Pillar & Quadros 1997; Behling et al. 2004). A presenca destes disturbios
possibilita a manutencdo temporal e a regeneracdo natural destes ambientes,

impedindo que espécies competitivamente superiores dominem as comunidades
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campestres, supostamente maximizando a diversidade de espécies (Overbeck et al.
2007; Pillar & Velez 2010). Pillar & Velez (2010) recentemente propuseram que
acOes de conservacao e manejo dos campos do Sul do Brasil devem introduzir um
nivel minimo de distirbios ambientais, baseando-se principalmente na Teoria do
Disturbio Intermediario — TDI (Grime 1973; Connell 1978). Os primeiros estudos
aplicando a TDI mostraram uma relacdo unimodal entre os padrées de riqueza de
espécies e os disturbios ambientais: em niveis intermediarios de disturbios havia
uma grande riqueza de espécies devido ao relaxamento da exclusdo competitiva e a
possibilidade de coexisténcia entre competidores superiores e colonizadores
competitivamente inferiores (Grime 1973). Nao obstante, distdrbios pouco ou muito
frequentes sdo inabeis em prevenir a exclusdo competitiva ou propiciar o
estabelecimento dos organismos, resultando em uma menor riqueza de espécies
(Grime 1973; Connell 1978; Sousa 1984). Porém, resultados dos padrbes de
diversidade de mamiferos sugerem que estes organismos ndo seguem a relacéo
unimodal prevista pela TDI com os disturbios ambientais (Dunstan & Fox 1996; Fox
& Fox 2000; Monamy & Fox 2000; Fox et al. 2003; Monamy & Fox 2010). .

Estudos com assembléias de pequenos mamiferos ndo-voadores mostram
que os padrdes de diversidade ndo sdao maximizados em niveis intermediarios de
distarbios (Dunstan & Fox 1996), constatando que o aumento na intensidade e na
area de disturbios geram efeitos negativos na diversidade de espécies (Dunstan &
Fox 1996; Fox & Fox 2000; Fox et al. 2003). Além disto, comprovaram que sitios
com altos niveis de distarbios foram mais pobres em espécies, sendo estas tambéem

menos abundantes do que em ambientes livres de perturbacbes (Dunstan & Fox
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1996). Os disturbios causados por ungulados influenciam principalmente na
estrutura fisica da vegetacdo (Matlack et al. 2001), e manipula¢gBes experimentais
drasticas reproduzindo tais efeitos mostraram uma reducdo na disponibilidade de
habitats necessarios para a colonizacdo e estabelecimento das espécies (Monamy &
Fox 2000; Fox et al. 2003). Aplicando estas informacdes aos nossos resultados,
mostramos um aumento linear na rigueza de espécies e na abundancia total com o
aumento da profundidade da serapilheira e um substancial acréscimo em ambos o0s
parametros em vegetacao com altura superior a 50 cm. Frente a estas colocacgdes,
atividades antropicas que influenciam na estrutura da vegetacdo podem diminuir a
probabilidade de manutencdo de populacbes de espécies nativas e reduzir
condicBes para os individuos presentes (Dunstan & Fox 1996).

Sousa (1984) comenta que para o0 pleno entendimento das dinamicas
populacionais em ambientes sujeitos a disturbios, necessitamos conhecer o regime
de disturbios e os processos de colonizagcédo e sucessao de espécies em ambientes
sujeitos a perturbacdes. Sob o ponto de vista dos padrbes de colonizacdo e
sucessdo de pequenos mamiferos ndo-voadores, cautela deve ser utilizada na
formulacdo de estratégias de conservacdo da fauna baseadas em processos e
disturbios ocorrendo em escala local. Populacbes de pequenos mamiferos nao-
voadores possuem dinamicas espaciais e temporais de colonizacdo e extincao,
comportando-se como metapopulacdes conectadas pelo fluxo de individuos entre
manchas de habitat (Hershkovitz 1962; Brito & Fernandez 2000; Pires et al. 2002).
Julgando estas caracteristicas, acfes de manejo devem almejar o aumento da

heterogeneidade ambiental regional e a manutencdo ou recomposicao de aspectos



112

estruturais da vegetacdo localmente (ex. altura), permitindo a ocorréncia de
processos de colonizacdo a partir de um pool regional de espécies e o fornecimento
de habitats e recursos adequados para a persisténcia local das populacdes. Uma
alternativa de manejo seria 0 emprego de sistemas de pastejo rotativo substituindo
sistemas continuos.

A substituicdo do pastejo continuo por sistemas baseados na rotacéo espacial
e temporal de rebanhos e o pousio dos piquetes excessivamente pastejados causa o
aumento da heterogeneidade espacial nos estadios de regeneracdo da vegetacéo
campestre (Bencke 2009; Nabinger et al. 2009). Nabinger et al. (2009) apontam que
em sistemas de producdo com pastejo rotativo em consonancia com o ajuste da
carga animal é possivel manter um equilibrio estavel entre o consumo de forragem e
0 crescimento de pastagens. Além destas caracteristicas, este sistema evita o
depdsito de material vegetativo senescente durante a estacdo de crescimento das
plantas, que sdo materiais propensos a incéndios e rejeitados pelos animais
pastejadores (Sousa 1984; Pillar & Quadros 1997; Brum et al. 2007). Outro aspecto
importante em sistemas de pastejo continuo € o favorecimento de espécies de
habito prostrado (Brum et al. 2007), que nao fornecem habitats adequados para
pequenos mamiferos ndo-voadores. N&o obstante, sistemas com periodos de
descanso da pastagem nativa e o0 ajuste da carga animal permitem uma vegetacéo
estruturada em duplo-estrato: um estrato inferior composto por espécies
estoloniferas ou rizomatosas e outro formado por espécies com habito de
crescimento ereto ou cespitoso (Quadros & Pillar 2001; Overbeck et al. 2006; Brum

et al. 2007). Desta forma, um sistema baseado em pousio de pastagens pode
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compor uma pratica de manejo adequada para a manutencdo da fisionomia dos
Campos Sulinos e das populacbes da fauna nativa em sistemas de producéo
pecuaria. A despeito destes resultados e expectativas, os Campos Sulinos sao
sistemas ecoldgicos ideais para a realizacdo de pesquisas observacionais e
experimentais visando o estabelecimento de estratégias de manejo que integrem a
conservacao da biodiversidade com a producdo pecuaria sustentavel, que € uma
atividade historicamente realizada no Sul do Brasil. Além disto, estratégias de
conservacdo dos Campos Sulinos devem ocorrer tanto dentro de Unidades de
Conservacdo de protecdo integral ou sustentavel quanto em propriedades
particulares, onde estdo representados 0s maiores remanescentes de vegetacao
campestre do Sul do Brasil (Bencke 2009).

Finalmente, o estudo foi uma das primeiras tentativas para definir os
processos de estruturacdo de assembléias de pequenos mamiferos ndo-voadores
neotropicais combinando aspectos taxondmicos, funcionais e filogenéticos,
levantando também questdes de conservacdo da biodiversidade nos sistemas
ecologicos estudados. Em trabalhos posteriores, pretendemos avaliar a influéncia
direta de diferentes niveis de disturbios ambientais sobre os padrdes de diversidade
de pequenos mamiferos ndo-voadores em ecossistemas campestres.
Adicionalmente aos padrdes de coexisténcia abordados nesta dissertacao,
pretendemos analisar os padrdoes de composicao funcional e filogenética através do
gradiente ecé6tono campo-floresta e sua relacdo com o processo de expanséo

florestal. Esta abordagem permitira a definicdo de quais linhagens e que atributos
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funcionais estéo relacionados as tolerancias ecoldgicas necessarias a colonizacao e

ocorréncia de pequenos mamiferos ndo-voadores em ecotonos.
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Apéndice S1: Figura esquematica da grade amostral utilizada, onde os circulos

preenchidos representam os pontos de captura. Do lado esquerdo e acima estéao

representados os nomes atribuidos para as faixas (F) e pontos (A), respectivamente.

Do lado direito estdo demonstradas as distancia entre faixas e o comprimento da

grade. Abaixo sao representadas a distancia entre pontos e a largura da grade de

amostragem. A linha no centro representa a borda florestal.



119

o . x x . ) .
= Retirar porgéo nao Selecionar filtros espaciais
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= F1 F1 F1 F1 F1
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Fn Fn Fn @, Fn Fn
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Inclusédo Incluséo
Varpart Varpart
P <0,05 P <0,05

e espaciais

Ambiente ANE Espaco
(AlE) (EIA)

Inclusdo de variaveis ambientais

Apéndice S2: Figura esquematica mostrando o procedimento de selecdo de
varidveis ambientais e espaciais (PCNMs) para utilizacdo em analises de particdo da
variancia da influéncia da porcdo ambiental (A|E), espacial (E|JA) e ambiental
espacialmente estruturada (AnE) sobre a riqueza de espécies, numero de individuos
(abundancia total) e abundéncia de cada espécie de pequenos mamiferos nao-
voadores de ecotonos campo-floresta no sul do Brasil. F = faixa amostral. PCNMS =

Coordenadas Principais de uma Matriz de Vizinhanca.
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Apéndice S3: Aspectos estruturais das assembléias de espécies de pequenos mamiferos ndo-voadores capturadas em

ecotonos campo-floresta do Sul do Brasil na primavera e verdo de 2011, 2012 e 2013. G = grade de amostragem.

Regido Serra do Sudeste Planalto das Araucérias Campanha
Parque
. Nacional Parque . Santo Séo , Individuos
Localidade Encruzilhada Herval Santan_a da dos Estadual do CPCN Pro- Antdnio das  Francisco Sz_antAna do por
do Sul Boa Vista . Mata s ; Livramento .
Aparados Tainhas Missbes de Assis espécie
da Serra
G*1 G2 Gl G2 @G1 G2 Gl G2 Gl G2 Gl G2 Gl G2 Gl G2 G1 G2
Familia
Didelphidae
Didelphis albiventris 1 1 1 1 3 5 12
(Lund 1840)
Didelphis aurita 2 2
(Wied-Neuwied 1826)
Gracilinanus
microtarsus (Wagner 1 1
1872)
Monodelphis dimidiata 5 12 10 27

(Wagner 1847)



Cricetidae

Akodon azarae
(Fischer, 1829)

Akodon montensis
(Thomas, 1913)

Akodon paranaensis

(Christoff et al. 2000)

Akodon reigi

(Gonzélez, Langguth 1 1 11
and Oliveira 1998)

Akodon serrensis
(Thomas 1902)

Akodon sp. (Meyen

1833)

Brucepattersonius iheringi
(Thomas 1897)

Delomys dorsalis

(Hensel 1872)

Deltamys sp.

(Thomas 1917)
Necromys lasiurus

(Lund 1841)

Nectomys squamipes
(Brantz 1872)
Oligoryzomys sp. 6 5 1 9
(Bangs 1900)
Oxymycterus aff. judex 1
(Waterhouse 1837)
Oxymycterus nasutus
(Waterhouse 1837)
Scapteromys tumidus
(Waterhouse 1837)

Sooretamys angouya 3 1
(Thomas 1913)

10

10

10

13

21

10

25

16

13

11

53

26



Thaptomys nigrita 1 1
(Lichtenstein 1829)

Dasyproctidade
Dasyprocta azarae 1 1 2
(Lichtenstein 1823)
NUmero de espécies 4 2 1 3 1 3 5 5 6 8 11 10 1 2 4 0 0 0 -
Numero de individuos por 11 2 17 1 20 8 9 26 25 73 40 1 6 5 0 0 0 236
grade
gr‘;ggro de capturas por 12 5 2 7 1 27 8 12 35 28 93 60 1 9 6 0 0 0 306
Sucesso de captura (%) 11 04 018 06 01 294 07 10 29 23 106 6 01 08 05 0 0 0 1678

* G = grade de amostragem. § = sucesso médio de captura.
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Apéndice S4: Valores médios dos atributos funcionais de espécies de pequenos mamiferos néo-voadores de
ecotonos campo-floresta do Sul do Brasil.

Familia/Espécie Atributos
Comprimento Comprimento Comprimento  Tamanho
Didelphidae da cauda do corpo da pata traseira dagarra Tamanho da Massa
(mm) (mm) (mm) (mm) orelha (mm) corporal (g.)
Didelphis albiventris (Lund 1840) 278,00 250,00 42,20 3,91 34,40 550,00

Didelphis aurita (Wied-Neuwied

1826) 320,00 280,00 46,00 4,50 40,00 700,00

Gracilinanus microtarsus

(Wagner 1872) 13,50 11,00 1,30 1,00 1,80 22,50

M8°”‘;de'phi5 dimidiata (Wagner 63,19 103,52 15,79 1,24 12,50 30,65

1847 ’ ’ ’ ’ ' ’
Cricetidae

Akodon azarae

(Fischer 1829) 71,67 94,89 57,89 1,50 14,22 24,06

Akodon montensis (Thomas 1913) 49,30 53,70 32,93 1,96 9,59 27,05

Akodon paranaensis (Christoff et

al. 2000) 85,87 108,07 23,13 2,31 17,73 44,27

Akodon reigi

(Gonzalez, Langguth and Oliveira 74,94 86,00 19,84 2,07 22,79 31,73

1998)

Akodon serrensis (Thomas 1902) 86,00 68,00 89,10 1,68 16,70 27,55

Brucepattersonius iheringi

(Thomas 1897) 110,50 97,00 21,50 2,00 17,00 27,50

Delomys dorsalis

(Hensel 1872) 119,50 111,67 27,67 1,50 22,17 41,25

Deltamys sp.

(Thomas 1917) 68,40 64,60 19,60 1,33 13,10 17,70

Necromys lasiurus 59,00 95,50 18,50 2,00 11,50 32,50

(Lund 1841)



Nectomys squamipes (Brantz

1872) 210,00 170,00 50,00 3,00 30,00 240,00
Oligoryzomys sp.
(Bangs 1900) 119,60 85,78 42,13 1,31 16,07 22,22
Oxymycterus aff. judex
(Waterhouse 1837) 123,67 143,75 29,50 4,25 24,25 90,50
Oxgln;ycterus nasutus (Waterhouse 75 62 108.67 2177 3.00 14.62 64.80
1837 ' ' ) , , ,
Scap)teromys tumidus (Waterhouse 100.40 12700 31.00 3.00 18.80 68.40
1837 ' J , ; ' )
fgf;jtamys angouya (Thomas 175,80 136,40 34,60 2,00 23,00 82,80
Thap)tomys nigrita (Lichtenstein 47 00 21.00 1700 2 00 12.00 2000
1829)* ' ' ) ) , ,
Dasyproctidade
Dazs%/)procta azarae (Lichtenstein 1700 30000 90.00 10.00 30.00 950.00
18 ! 1 1 ’ ] y

* Atributos utilizados somente na abordagem funcional baseada em individuos.



