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RESUMO

SILVA, M. A. F. Modelos nulos, efeitos estocasticos e padrdes de distribuicéo e
abundancia de espécies em paisagens fragmentadas, 2021 127 f. Tese (Doutorado em
Ecologia e Evolucéo) — Instituto de Biologia Roberto Alcantara Gomes, Universidade do
Estado do Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, 2021.

A perda e fragmentacdo de habitats naturais reduzem areas extensas e continuas e as
isola em menores manchas de habitat, gerando paisagens fragmentadas. Essa conversdo no
uso do solo afeta a sobrevivéncia das espécies e altera o padrdo da distribuicdo e da
abundancia das especies na paisagem. Algumas hipoteses baseadas em efeitos ecologicos tém
sido sugeridas para compreender 0s processos por tras desses padrdes, tais como imigracao e
extincdo, disponibilidade de recursos, entre outros. Porém, hipoteses baseadas em simples
processos ao acaso sao alternativas ja reconhecidas em alguns estudos. Um grande desafio
para Ecologia de Paisagens € avaliar a contribuicdo relativa entre os processos ecoldgicos e
probabilisticos como determinantes destes padrdes de riqueza e abundéncia de espécies em
paisagens fragmentadas. Como forma de atender essas demandas e avancar no preenchimento
dessas lacunas de conhecimento, o presente estudo tem como objetivo geral quantificar a
importancia de efeitos ao acaso sobre os padrbes de diversidade em paisagens fragmentadas.
Para esse fim, este estudo foi estruturado em trés capitulos onde: (1) investigou-se a
contribuicéo e eficiéncia do modelo de posicionamento aleatorio baseado em area (Coleman),
através de uma investigacdo de sua aplicagdo pratica em estudos publicados sobre a relacéo
espécies-area; (2) realizou-se uma nova abordagem adaptando o modelo nulo abordado
anteriormente e adicionando parametros espaciais de paisagens fragmentadas, para prever
padrbes de riqueza e composicao de espécies usando dados empiricos de pequenos mamiferos
ndo voadores; e, por fim, (3) esta mesma base de dados foi usada para testar uma outra
abordagem j& conhecida em macroecologia, porém relativamente nova na escala da
paisagem, através de um modelo denominado Landscape Model. No primeiro capitulo foi
detectado que o modelo de posicionamento aleatério de Coleman foi pouco considerado na
literatura, apesar de eficiente em prever o padrdo de riqueza em quase metade dos estudos de
caso avaliados. Foi evidenciada uma clara relagdo entre o grau de explicacdo do modelo com
taxon (favorecendo mais as plantas que os animais) e latitude. No segundo capitulo, foi
possivel explicar parcialmente a riqueza e a composicdo de espécies de pequenos mamiferos
atraves de modelos nulos baseados em individuos ou parametros espaciais da paisagem. Esses
modelos também evidenciaram como os padres podem simplesmente refletir a configuracéo
espacial da paisagem. No terceiro capitulo, modelos baseados na area de vida individual gerou
padrdes semelhantes de resposta tanto baseado numa abordagem de paisagem discreta (MPD)
como continua (MPC) que considera a qualidade do ambiente. Ambos os modelos foram
capazes de explicar, parcialmente, a abundancia e a riqueza de pequenos mamiferos,
entretanto apenas 0 MPC ndo teve nenhum viés estatistico. Os modelos desenvolvidos nesta
tese representam novos avancos teodricos e metodologicos sobre 0s processos causais do
padrdo da distribuicdo e da abundancia das espécies na escala da paisagem, pois oferecem
novos modelos que permitem explorar e estimar a relativa contribuigdo desses efeitos
probabilisticos. A compreensdo dos processos tras desses padrdes ajudard em futuras
estratégias para conservacao de espécies em paisagens fragmentadas.



Palavras-chave: Modelos de posicionamento aleatério. Hipotese de amostragem passiva.
Relacdo espécies-area. Biogeografia de Ilhas. Landscape model. Mid-

domain effect.



ABSTRACT

SILVA, M. A. F. Null models, stochastic effects and patterns of species distribution and
abundance in fragmented landscapes, 2021. 127 f. Tese (Doutorado em Ecologia e
Evolucéo) — Instituto de Biologia Roberto Alcantara Gomes, Universidade do Estado do Rio
de Janeiro, Rio de Janeiro, 2021.

The loss and fragmentation of natural habitats reduce large, continuous areas and
isolate them into smaller patches of habitat, creating fragmented landscapes. This land-use
conversion affects species survival and alters the pattern of species distribution and
abundance in the landscape. Some hypotheses based on ecological effects have been
suggested to understand the processes behind these patterns, such as immigration and
extinction, resource availability, among others. However, hypotheses based on simple random
processes are alternatives already recognized in some studies. A major challenge for
Landscape Ecology is to assess the relative contribution of ecological and probabilistic
processes as determinants of these patterns of species richness and abundance in fragmented
landscapes. As a way to meet these demands and advance in filling these knowledge gaps, this
study aims to quantify the importance of random effects on diversity patterns in fragmented
landscapes. To this end, this study was structured in three chapters where: (1) the contribution
and efficiency of the area-based (or Coleman’s) random placement model was investigated,
through an investigation of its practical application in published studies on the species-area
relationship; (2) a new approach was taken by adapting the null model discussed above and
adding spatial parameters from fragmented landscapes to predict patterns of species richness
and composition using empirical data from small non-flying mammals; and, finally,(3) this
same database was used to test another approach already known in macroecology, but
relatively new at the landscape scale, through a model called Landscape Model. In the first
chapter, it was detected that Coleman's random placement model was little considered in the
literature, although efficient in predicting the richness pattern in almost half of the case
studies evaluated. A clear relationship was evidenced between the degree of explanation of
the model with taxon (favoring plants more than animals) and latitude. In the second chapter,
it was possible to partially explain the richness and composition of small mammal species
through null models based on individuals or spatial parameters of the landscape. These
models also showed how patterns may simply reflect the spatial configuration of the
landscape. In the third chapter, models based on the individual home range generated similar
response patterns based on both a discrete landscape (MPD) and continuous (MPC) approach
that considers habitat quality. Both models were able to partially explain small mammal
abundance and richness, however only the MPC had no statistical bias. The models developed
in this thesis represent new theoretical and methodological advances on the causal processes
of the pattern the distribution and abundance of species at the landscape scale, as they offer
new models that allow exploring and estimating the relative contribution of these probabilistic
effects. Understanding the processes behind these patterns will help in future strategies of
species conservation in fragmented landscapes.

Keywords: Random placement model. Passive sampling hypothesis. Species-area
relationship. Biogeography of Islands. Landscape model. Mid-domain effect.
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INTRODUCAO GERAL

Os disturbios antropicos que causam perda e fragmentacdo de habitat transformam
areas extensas e continuas de habitat em um conjunto de pequenos e isolados remanescentes
naturais (HADDAD et al., 2015; PARDINI et al., 2005). Esse processo afeta a distribuicdo e a
abundancia das espécies na paisagem, com efeitos quase sempre deletérios para as espécies
dependentes do habitat original (FAHRIG, 2003; DEBINSKI; HOLT,2000). Através de
estudos sobre estes processos de perda e fragmentacdo de habitats é possivel detectar quatro
padrBes principais de variacdo da riqueza e abundancia nas espécies, dependentes de habitats
nativos, em paisagens fragmentadas (PREVEDELLO et al., 2016). Entre os padrdes de
riqueza e abundancia de espécies, 0 primeiro, e mais estudado, é a relacdo espécies-area, em
que o aumento da riqueza (e abundancia) esta positivamente correlacionado com o aumento
da area das manchas de habitat (ARHENIUS, 1921; CONNOR; MCCOY, 1979;
MATTHEWS et al., 2020). O segundo € a relacdo espécies-isolamento, que é a diminuicéo da
riqgueza e abundancia de espécies com o aumento do isolamento das manchas de habitat
(BANKS-LEITE et al., 2010; FAHRIG, 2013; MACARTHUR; WILSON, 1967). O terceiro é
relacionado aos chamados efeito de borda, caracterizado pela tendéncia de reducdo da
abundancia e riqueza com a proximidade das fronteiras entre habitat-matriz (MURCIA, 1995;
RIES et al., 2004). O quarto é o aumento da riqueza e abundancia com aumento da qualidade
do habitat na matriz, ou seja, quando os habitats de matriz se tornam mais permeaveis para as
espécies e adequados para a movimentacdo entre manchas de habitat e para uso da matriz
como habitat secundario (PREVEDELLO; VIEIRA, 2010; VILLARD; METZGER, 2014). A
qualidade do habitat é também importante dentro dos fragmentos remanescentes, uma vez que
reduzidos indices de diversidade ocorrem em habitats cada vez mais degradados
(DELCIELLOS et al., 2016; MORTELLITI et al., 2010).

Para explicar esses padrdes, alguns modelos baseados em processos ecologicos foram
propostos (BLAKELY; DIDHAM, 2010; DIDHAM, 2011). O mais conhecido desses
modelos é o modelo de equilibrio da biogeografia de ilhas (MACARTHUR; WILSON, 1967),
proposto para explicar os padrdes de espécies-area e espécies-isolamento. Esse modelo
assume que a riqueza em uma determinada ilha resulta de um equilibrio dindmico entre taxas
de extingdo e de imigragdo, que seriam o0s dois processos ecoldgicos subjacentes aos padrdes.
Um segundo modelo foi proposto para explicar e predizer os efeitos de borda (RIES; SISK,

2004). Nesse caso, 0 processo ecolégico assumido como importante para determinar padroes
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de abundancia e riqueza € a distribuicdo de recursos entre a borda e o interior da mancha de
habitat. Em outras palavras, o0 modelo assume que a qualidade de habitat, em termos de
variacdo de recursos ao longo do gradiente interior-borda, € o fator subjacente a variacéo de
abundancia e riqueza. Um outro modelo, baseado na hipotese de quantidade de habitat,
relaciona a riqueza de espécies em manchas de habitat (inseridos numa matriz de ndao habitat)
com o efeito da area de amostra (FAHRIG, 2013). A hipotese prevé que a riqueza de espécies
nos locais de amostragem deve aumentar com a quantidade total de habitat na "paisagem
local". Para essa hipOtese a paisagem local € a area circular com origem no local de
amostragem, se estendendo até uma distancia apropriada, medida previamente (FAHRIG,
2013).

Uma explicacdo radicalmente diferente para os principais padrdes de biodiversidade
observados em paisagens fragmentadas é que eles refletem simples processos ao acaso, e ndo
ecoldégicos como imigracdo, agregacdo, extingdo, disponibilidade de recursos (BIDWELL et
al., 2014; RIBEIRO et al., 2016; PREVEDELLO et al., 2016). Por razbes simplesmente
probabilisticas, relacionadas a geometria das manchas de habitat, algumas areas da paisagem
poderiam ter maior probabilidade de ser ocupadas por individuos, mesmo na auséncia de
processos ecologicos importantes (PREVEDELLO et al., 2016). Tais “efeitos geométricos”
em paisagens sao analogos ao “mid-domain-effect”, observado em estudos de Macroecologia
e Biogeografia em escalas regionais e continentais (COLWELL et al., 2000; PREVEDELLO
et al., 2016). De acordo com essa hipotese, grandes manchas de habitat teriam maior
probabilidade de serem ocupadas por individuos do que pequenos fragmentos (COLEMAN,
1981); areas no interior das manchas de habitat teriam maior probabilidade de conter mais
individuos do que &reas proximas a borda (COLWELL, 2000); e manchas de habitat mais
isoladas teriam menor probabilidade de serem ocupadas (CONNOR; MCCOY, 1979).

Um grande desafio para Ecologia € avaliar a contribui¢do relativa entre os fatores
ecoldgicos e probabilisticos (estocasticos) como determinantes dos padrdes de riqueza e
abundancia de espécies em paisagens fragmentadas (SUTHERLAND et al., 2013; VELLEND
et al., 2014). Avangos nessa direcdo ajudam a compreender quais e como funcionam o0s
processos por tras dos padrbes de diversidade, que sdo a base de debates importantes (ex:
SLOSS, abreviacdo de um importante tema discutido em Biologia da conservagdo: uma unica
area grande ou muitas pequenas) sobre conservacdo de espécies em areas protegidas
(DIAMOND, 1975; FAHRIG, 2020). Existem duas abordagens que permitem nao sé avaliar o
efeito da area dos fragmentos, por si, sobre o padrdo de riqueza e abundancia de espécies
(COLEMAN, 1981; COLEMAN et al., 1982), como também quantificar os fatores
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probabilisticos sobre esses padrées (PREVEDELLO et al., 2016). A primeira dessas duas
abordagens usa um modelo baseado apenas na &rea dos fragmentos para prever a riqueza de
espéecies, o0 modelo do posicionamento aleatorio (random placement model; COLEMAN;
1981). Este modelo assume que a probabilidade de uma ilha (uma mancha de habitat) receber
um individuo equivale a &rea relativa de cada ilha, sendo a &rea total o somatorio da area de
todas as ilhas consideradas. Baseado nessa premissa o modelo sorteia os individuos
observados, que sdo tratados como pontos, posiciona-os aleatoriamente entre as ilhas (ou
manchas de habitat) e estima a riqueza esperada (e desvio padrdo) em cada ilha apenas
baseada em area. A segunda e mais recente abordagem usa 0 Modelo de Paisagens (landscape
model, PREVEDELLO et al., 2016). Nesse modelo, a paisagem estudada é convertida numa
grade de células (resolucdo de 5,0 m X 5,0 m, por exemplo), que tem probabilidades distintas,
baseadas na qualidade de habitat (ex: probabilidade = 1,0 dentro das manchas de habitat, 0,2
para matriz de pasto e 0,0 para matriz urbana), de receber um individuo. Assim como o
modelo anterior, o landscape model também seleciona cada individuo do pool regional e
posiciona-o0 na paisagem aleatoriamente. Entretanto, no landscape model cada individuo é
representado como uma area (area de vida) e ndo como um simples ponto, sendo, por isso,
considerado um modelo geométrico. Além de avaliar o efeito espacial da paisagem sobre a
distribuicdo das espécies, este modelo também permite investigar efeitos ecol6gicos como,
por exemplo, extingdo e territorialismo, possibilitando entender a importancia relativa entre
processos ao acaso e ecoldgicos.

Os modelos nulos formalizam uma hip6tese nula para ser testada em contraste com
uma hipétese particular em ecologia. Por isso, 0 uso de modelos nulos como estes é a primeira
etapa na investigagdo de processos subjacentes aos padrdes investigados (GOTELLI,
GRAVES, 1996). Além disso, 0 uso destes modelos permite avancar na discussao e preencher
as lacunas de conhecimento citadas anteriormente. Apesar desse potencial, ainda sdo
relativamente poucos os estudos que avaliam se os efeitos probabilisticos, por si s6 ou em
combinacdo com fatores ecoldgicos. Assim, 0 presente estudo tem como objetivo geral avaliar
a possibilidade de contribuicdo de alguns modelos nulos sobre o entendimento dos processos
que causam os padrdes de diversidade observados em paisagens fragmentadas. Estes modelos
avaliam o poder de explicacdo causal de simples processos ao acaso sobre os padrdes de
diversidade de espécies em paisagens fragmentadas. Se baseiam em efeitos probabilisticos
gerados por repeticdes estocasticas (iteragdes) dos dados observados (por isso foram, por

vezes, citados nesta tese como fatores ou efeitos estocasticos).
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Para tanto, esta tese esta dividida em trés partes (estudos), onde: (1) investigamos a
contribuicdo e eficiéncia de um modelo nulo classico (COLEMAN, 1981; COLEMAN et al.,
1982), baseado no posicionamento aleatorio de individuos, que testa a hipdtese de
posicionamento aleatorio como explicacdo para a relacdo espécies-area em estudos realizados
em todo o mundo; (2) adaptamos o modelo classico de COLEMAN (1981) e adicionamos
uma nova abordagem baseada em parametros espaciais de paisagens fragmentadas para prever
padrdes de riqueza e composicao de espécies de pequenos mamiferos da Bacia do rio Macacu,
Rio de Janeiro Brasil; e, por fim, (3) usamos, sobre esta mesma comunidade, uma nova
abordagem ja conhecida em Macroecologia porém usada aqui na escala da paisagem através
de um modelo recém criado, denominado landscape model (PREVEDELLO et al., 2016).
Através desses trés estudos foi possivel identificar lacunas de conhecimento relacionadas as
limitacdes e a reduzida aplicacdo de modelos nulos para distribuicdo de espécies na paisagem
entre estudos do mundo inteiro. Além disso, esses estudos trazem novos insights sobre a
importancia relativa dos processos ecoldgicos e probabilisticos sobre os padrbes de riqueza,
abundancia relativa e composicdo de espécies na escala da paisagem. Isso representa um
avangco nos campos conceitual e pratico para a Ecologia, pois ajudam a compreender
processos importantes da biodiversidade. Esse conhecimento é também de grande relevancia
para a Biologia da Conservacdo, que envolve diversos atores (como, por exemplo,
pesquisadores e gestores de 6rgdos ambientais publicos) envolvidos com a tomada de

decisdes para a conservacdo da Biodiversidade.
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1 PRIMEIRO ESTUDO: A RELACAO ESPECIES-AREA RESULTA DE UM
SIMPLES PROCESSO AO ACASO? UMA META-ANALISE GLOBAL

1.1 Introducéo

A relagdo cléssica entre 0 nimero de espécies e a area de uma determinada mancha de
habitat € um dos padrdes mais gerais em Ecologia (ARRHENIUS, 1921; GASTON;
BLACKBURN, 2000). Essa relacdo espécie-area (REA) esta no centro de muitos esforcos
para entender a distribuicdo da diversidade bioldgica no espaco (TJORVE; TURNER, 2009) e
no tempo (ROSENWEIG, 1998). De fato, a REA tem sido usada para descrever a estrutura
das comunidades bioldgicas (CAIN, 1938), para estimar a riqueza e a diversidade das espécies
(PLOTKIN et al., 2000a), para quantificar a perda de espécies causada pela perda de habitat
(BROOKS; PIMM; COLLAR, 1997; HARRISON; BRUNA, 1999; PIMM; ASKINS, 1995),
e para projetar estratégias mais eficazes para a conservacao da biodiversidade (PICTON,
1979; SHAFER, 1990). Embora as REA tenham sido bem documentadas para diversos taxons
e regides, as causas mais provaveis deste padrao ainda estdo em debate (EWERS; DIDHAM,
2006; PREVEDELLO, GOTELLI; METZGER, 2016).

Vaérias hipoteses baseadas em diferentes processos ecoldgicos foram propostas para
explicar a REA (BLAKELY; DIDHAM, 2010; DIDHAM; KAPOS; EWERS, 2011). A
hiptese de diversidade de habitat (WILLIAMS, 1943), por exemplo, afirma que &reas
maiores contém uma maior variedade de habitats disponiveis e, portanto, sdo capazes de
suportar mais espécies do que areas menores. A hipétese de equilibrio da teoria da
biogeografia de ilhas (MACARTHUR; WILSON, 1967) pressupde que ilhas maiores
suportam populagdes maiores, que sdo, consequentemente, menos propensas a extingdo. A
hipétese do distdrbio intermediario € menos comumente usada para explicar a REA
(MCGUINNESS, 1984a). Essa hipotese enfatiza principalmente a relagéo entre a diversidade
e intensidade de distarbios, onde a diversidade € maior em locais com disturbio intermediario
(CONNEL, 1978). Entretanto, essa hipbtese também prevé uma REA quando a intensidade do
disturbio tem relacdo com a extensdo da &rea da mancha de habitat (ex: ilha, fragmento de

floresta) (GOTELLI; GRAVES, 1996). Por exemplo, quando assume que pequenas areas sao
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mais vulneraveis do que grandes areas a fendmenos como tempestades, tornados e
deslizamentos de terra, que causam extin¢cdes locais e reduzem a riqueza de espécies
(MCGUINNESS, 1984a).

Uma explicacdo notavelmente diferente para a REA € fornecida pela hipdtese de
posicionamento aleatério (HPA; também conhecida como "hip6tese de amostragem passiva™;
GOTELLI; GRAVES, 1996). Essa hipdtese explica a REA como uma simples consequéncia
apenas de fatores aleatorios ou probabilisticos, em vez de processos ecologicos (COLEMAN,
1981; COLEMAN et al., 1982). A HPA desconsidera a heterogeneidade ambiental e
interacOes ecoldgicas dentro das manchas de habitat que, desse modo, funcionam apenas
como "alvos" que acumulam passivamente individuos: manchas maiores seriam “alvos”
maiores que acumulam mais individuos e, consequentemente, mais espécies do que manchas
menores. Por ser uma hipotese simples baseada apenas em processos probabilisticos, a HPA
tem sido sugerida como uma hip6tese nula para estudos da REA (BIDWELL; GREEN;
CLARK, 2014; COLEMAN et al.,, 1982; GOTELLI; GRAVES, 1996). Portanto, testes
explicitos da HPA seriam um primeiro passo essencial para testar se 0S processos
probabilisticos, sozinhos, sdo suficientes para produzir REA observado, ou se 0S processos
ecoldgicos também sdo importantes (GOTELLI; GRAVES, 1996).

Apesar de sua potencial importancia, ainda ndo esta claro com que frequéncia a HPA
tem sido realmente considerada e testada na literatura. Estudos individuais anteriores ja
destacaram a escassez de testes dessa hipotese (FATTORINI, 2007; MCGUINNESS, 1984b).
Além disso, ainda ndo ha avaliacdo global do suporte da HPA na explicacdo da REA para
diferentes taxons, em diferentes tipos de manchas de habitat e em diferentes regides em todo o
mundo. Tais lacunas de conhecimento sdo de especial preocupacéo considerando que a REA é
um dos padrdes mais importantes da Ecologia, e que testes apropriados de hipoteses nulas sdo
essenciais para entender os processos ecoldgicos subjacentes a tais padrdes (GOTELLI;
GRAVES, 1996).

Aqui, realizamos a primeira meta-analise da HPA, respondendo trés perguntas centrais
em sequéncia:

(1) Com que frequéncia a HPA foi considerada na extensa literatura sobre REA, e
quantos estudos realmente a testaram? Considerando a simplicidade e a potencial relevancia
da HPA como uma hipétese nula (GOTELLI; GRAVES, 1996), pode-se esperar como
hipbtese que a HPA tenha sido amplamente citada e testada em estudos anteriores sobre a
REA.
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(2) Entre os estudos que testaram a HPA, com que frequéncia essa hipétese foi
suportada? Como a HPA esta focada apenas em processos probabilisticos simples, enquanto
varios fatores ecoldgicos, geograficos e evolutivos também podem afetar a riqueza das
especies (GOTELLI; GRAVES, 1996; MATTHEW et al., 2016), pode-se esperar como
hipotese que a HPA tenha sido refutada na maioria dos testes. Em outras palavras, poderiamos
esperar que o posicionamento aleatorio, sozinho, seria insuficiente para gerar a REA
observada na natureza.

(3) O grau de suporte da HPA varia consistentemente entre os taxons e as regides
geogréficas? Como hipétese, pode-se esperar que: (i) a HPA tenha maior suporte para plantas
do que para animais, assumindo que os animais se dispersam ativamente e selecionam habitat,
e, portanto, sdo mais afetados por processos deterministicos (ecoldgicos) do que aleatdrios
(probabilisticos); (ii) um menor grau de suporte a HPA em latitudes mais baixas, assumindo
que a diversidade biolégica e a forga das interacBes ecoldgicas sao mais elevadas nas regides
tropicais (por exemplo, HILLDEBRAND, 2004; ROSLIN et al., 2017). Sob essa hipotese, o
maior nimero de espécies nas regides tropicais acarreta em mais interacdes entre espécies, 0
gue aumentam a probabilidade da distribuicdo espacial destas ser determinado pela
auséncia/presenca de outras espécies, levando a menor probabilidade de seguir um padrdo
aleatério. O tipo de mancha de habitat também pode afetar o efeito da érea, por isso (iii)
espera-se que HPA seja mais suportada em paisagens insulares, uma vez que o modelo de
posicionamento aleatério (COLEMAN et al., 1981) foi desenhado para sistemas insulares,
considera apenas a area e desconsidera o uso da matriz. Assim, nas paisagens continentais
espera-se que o0 modelo se ajuste pior (que nas paisagens insulares), pois a matriz pode ser
mais permeavel e utilizada pelas espécies para forrageamento e dispersdo entre manchas
(PREVEDELLO; VIEIRA, 2010), reduzindo o efeito da area da mancha sobre as espécies
(DELCIELLOS et al., 2018). E, como ultima hipétese (iv), a variacdo no tamanho (area) entre
manchas de habitat também deve afetar o suporte de HPA, uma vez que uma maior variacdo
entre manchas pode tornar mais evidente o efeito da &rea sobre o nimero de individuos e
espécies, do que em um conjunto de manchas com tamanho similar (menor varia¢do entre
manchas). Para testar essas quatro hipoteses, foi introduzida uma métrica nova, quantitativa e

integrativa, que permite quantificar o grau de suporte da HPA em diferentes estudos de caso.
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1.2 Materiais e métodos

O fluxo de trabalho, resumindo a metodologia deste estudo desde a obtencdo de dados
até sua andlise, esta organizado e demonstrado na Figura 1. Cada etapa esta explicada nas
préximas secdes (se¢des 2.1 a 2.4).

Figura 1 — Resumo do fluxo de trabalho deste estudo desde a obtencdo de dados até sua
analise.
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Legenda: HPA, Hipotese de posicionamento aleatério. Variaveis independentes: Taxon (Flora vs Fauna);
Latitude, regido geografica (latitude absoluta, em graus); TMH, Tipo de mancha de habitat (mancha
vs ilha, respectivamente manchas de habitat continentais e insulares); VAM, variacdo na éarea das
manchas de habitat (razo entre a mancha com maior area e a mancha com a menor area, na paisagem
considerada). GLM, abreviagdo do termo “modelo linear generalizado” em inglés. Veja as proximas
secdes para mais detalhes sobre cada etapa.

Fonte: o autor.
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1.2.1 Compilacdo de dados

Foi realizada uma pesquisa abrangente de literatura usando a I1SI Web of Science, para
buscar todos os estudos de REA publicados apos a primeira proposta formal e teste empirico
da HPA na literatura (COLEMAN, 1981; COLEMAN et al., 1982). Foram utilizados os

seguintes termos de busca: "area effect ", “species-area relation” e 'species-area
relationship™. Esta pesquisa foi realizada considerando os titulos, palavras-chave e resumos
de artigos publicados entre 1983 e 2018. Esta busca foi filtrada apenas por periddicos
relacionados a Biologia, Ecologia, Geografia, Ciéncias Ambientais e Oceanografia.
Posteriormente, realizou-se uma segunda busca separada para obter estudos que consideraram
explicitamente a HPA como uma explicacdo potencial para a REA, o que requer o uso de
algum tipo de modelo de posicionamento aleatorio que produza valores de riqueza de espécies
"esperados". Para essa segunda busca, considerando que o estudo de Coleman et al. (1982) é
amplamente reconhecido como o primeiro teste robusto e explicito da HPA, buscamos todos
os estudos que citaram este estudo. Considerou-se que a frequéncia de estudos citando
Coleman et al. (1982) representaria um bom proxy para a frequéncia de estudos que
consideraram a hipotese de posicionamento aleatorio.

Com base no subconjunto de estudos que consideraram a HPA, identificou-se quantos
de fato testaram explicitamente a hipdtese, e quantos deles que testaram a apoiaram. Para isso,
analisou-se todos os estudos que utilizaram modelos de posicionamento aleatério baseado em
area ou baseado em individuos para testar a HPA (por exemplo, BIDWELL et al., 2014;
COLEMAN et al., 1982; GUADAGNIN et al., 2009). Para avaliar quantos estudos apoiaram
a HPA, utilizou-se primeiramente uma classificacdo binaria (“"confirmada™ versus "rejeitada")
para os resultados obtidos em cada estudo. Para essa classificacdo, baseou-se na interpretacao
dos resultados feitos pelos autores de cada estudo. Para estudos que relataram dados de mais
de um grupo taxonémico (por exemplo, mamiferos, répteis, plantas), assumiu-se que cada
grupo representava um teste empirico separado (doravante referido como um "estudo de
caso") da HPA. A possivel falta de independéncia dos estudos de caso de um mesmo estudo

(artigo) foi considerada na andlise (ver "Analise de dados").



27

1.2.2 Uma nova métrica para avaliar o grau de suporte da HPA

Para determinar quais fatores ecoldgicos e geograficos podem afetar o grau de suporte
da HPA, foi desenvolvida uma nova métrica quantitativa, a partir de agora referida como o
“grau de suporte”, gs (Figura 1). Para calcular gs, primeiro foi extraido de cada estudo de
caso, dados sobre a riqueza observada e esperada das especies, ou seja, a riqueza esperada
pelo modelo de posicionamento aleatorio (que foi estimada pelos autores dos estudos para
testar explicitamente a HPA; COLEMAN et al. 1982, GUADAGNIN et al., 2009). Para cada
estudo de caso, realizou-se uma regresséo linear entre riqueza observada e esperada, e extraiu-
se os trés componentes de cada regressdo: (i) o coeficiente de determinacdo (R?); (ii) a
inclinacdo (b); e (iii) o intercepto (a) (por exemplo, ver Figura 2). Esses trés componentes
fornecem elementos para julgar e construir confianga no desempenho do modelo (PINEIRO et
al., 2008; PREVEDELLDO et al., 2016; SMITH, 1995). O R? indica quanto da variancia nos
valores observados € explicada a partir dos valores esperados, enquanto a inclinacdo e o
intercepto descrevem, respectivamente, a consisténcia e o viés do modelo (PINEIRO et al.,
2008; SMITH, 1995). Assim, um modelo consistente tem inclinacdo préximo ou
estatisticamente igual a 1, onde cada acréscimo nos dados observados (varidvel Y)
corresponde a um acréscimo constante nos dados esperados (variavel X). Oposto a isso, numa
inclinacdo estatisticamente diferente de 1, a variacdo nos dados observados é cada vez mais
imprecisa (ou precisa) a medida que aumente os valores para os dados esperados. Ja para
avaliar o viés do modelo, também é observado o intercepto que, sendo estatisticamente igual a
0 indica auséncia de viés. Por outro lado, se o intercepto for estatisticamente diferente de 0, 0
viés do modelo pode superestimar e ou superestimar os dados esperados (0 que também
depende da consisténcia do modelo). Portanto, essa hova métrica gs foi obtida combinando
esses trés componentes, conforme detalhado abaixo, para quantificar o grau de suporte da
HPA em cada estudo de caso (ver mais detalhes na se¢do Analise de dados).
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Figura 2 — Regressdes lineares entre a riqueza observada e esperada pela hipotese de
posicionamento aleatério (HPA).

(A) (B) (C)
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Legenda: Exemplos com dados reais para estimar coeficiente de determinagdo R?, e extrair o intercepto (a) e
inclinacdo (b) da reta de regressdo y = bx + a (equacdo superior de cada gréfico). Depois da
padronizacéo, estes componentes séo utilizados para quantificar o grau de suporte (gs) da HPA. De A a
C, os trés exemplos (obtidos da compilacdo de dados) mostram como essa relacdo entre a riqueza
observada e esperada pode afetar cada um desses componentes e, consequentemente, gs. O estudo de
caso A (PICARD et al., 2004) é um exemplo de melhor ajuste, considerando uma relacédo perfeita de 1:
1 entre as variaveis; B (GUADAGNIN et al., 2009) tem um ajuste intermediario; e C (FATTORINI,
2007) tem 0 menor ajuste.

Fonte: o autor.

Em uma combinagdo perfeita entre a riqueza observada e a esperada, os dados
observados sdo perfeitamente explicados pela HPA, o que resultariaemumR?=1,a=0eb =
1 (PINEIRO et al., 2008; PREVEDELLO et al., 2016). No entanto, como esses trés
componentes variam em diferentes escalas (ou seja, R? variam de 0 a 1, mas a e b nio) e
direcBes (por exemplo, valores mais proximos de 0 para a e R? indicam bom e mal ajuste,
respectivamente). Por isso, primeiro padronizou-se a e b como, respectivamente, a' e b’
(conforme detalhado abaixo), de modo que todos os componentes (R?, a’, b’) variaram de 0 a
1, com valores mais proximos de 1 indicando um ajuste melhor. Desse modo, uma simples
interacdo entre estes trés componentes padronizados pode refletir o grau de suporte da HPA
em cada estudo de caso e entender como a variagdo em cada componente afeta a performance

de gs (Figura 3).
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Figura 3 — Exemplos hipotéticos de relagdes lineares entre a riqueza de espécies observada
empiricamente e a riqueza esperada pela hipdtese de posicionamento aleatorio
(HPA).
(@) R2=1,0;a’=1,0;b’=1,0,gs=1,0 (b)R2=1,0;a’=1,0; b’=0,3; gs=0,3
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Legenda: Em 3a os valores para a' (intercepto, padronizado para variar de 0 a 1), b' (inclina¢do, também
padronizada para variar de 0 a 1) e R? indicam uma relagdo causal perfeita 1:1, resultando no maior
grau de suporte (gs) possivel da HPA. Em (b), (c) e (d), cada um dos trés componentes da regressao
(em negrito em cada caso) desvia-se da relacdo perfeita, afetando negativamente o gs da HPA. Em
3b, a inclinagdo € menor do que o esperado, o que significa que a HPA superestima a riqueza das
espécies especialmente para manchas de habitat com valores observados mais elevados. Em 3c, 0
intercepto é superior a 0, 0 que significa que o modelo subestima a riqueza das espécies para todas
as manchas de habitat. Em 3d, o R? € inferior a 1, o que significa que o modelo ndo contabiliza toda
a variancia nos valores observados. O gs é calculado utilizando-se um modelo que multiplica os
componentes padronizados dessa regresséo linear (R?, a' e b').

Fonte: o autor.

Para padronizar o intercepto a, usamos a seguinte Equacéo (1):

a =1 lal — lalmin

B lalmax — lalmin 1)

onde a' é o valor padronizado de a, variando de 0 a 1; |a| € o valor absoluto do intercepto (a),
gue indica o quéo longe o valor absoluto difere de 0 (note que 0 é o valor de referéncia para o
intercepto em uma relagéo perfeita 1:1); |amin and |ajmax S30, respectivamente, os valores
minimos e maximos de |a] em todos os estudos analisados. A divisdo entre 0 numerador e 0
denominador expressa o valor relativo de |a| entre todos os estudos de caso. Por fim, o
complemento (1-) foi entdo calculado para fazer com que os valores resultantes de a' variem
de 0 a 1, com valores mais proximos de 1 indicando um ajuste melhor, como foi o caso dos
outros dois componentes de gs (R? e b").
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Da mesma forma, para padronizar a inclinacdo b e torna-la diretamente comparavel a

R? e &', usamos a seguinte Equacéo (2):

b'=1-

onde b' é o valor padronizado da inclinag&o b, variando de 0 a 1; |b - 1| é a diferenca absoluta
entre a inclinacdo original e 1, e calcula a distancia entre a inclinacdo observada e o valor de
referéncia (note que 1 é o valor de referéncia para a inclinacdo em uma relacdo perfeita de
1:1); |b - 1|min € |b - 1|max S80, respectivamente, os valores minimo e maximo observados para
|b - 1] considerando todos os estudos de caso. A divisdo entre 0 numerador e o denominador
expressa o valor relativo de |b - 1| entre todos os estudos de caso. Finalmente, calculou-se o
complemento (1-), de modo que os valores de b' mais préximos de 1 indicavam um melhor
ajuste.

A aplicacdo das padronizacGes (Equacgdo 1, 2) aos estudos de caso validos, obtidos na

compilacdo de dados (secdo anterior) constam na tabela abaixo (Tabela 1):
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Tabela 1 — Padronizacdo de componentes para o célculo do grau de suporte (gs) da hipotese de posicionamento aleatorio (HPA) entre estudos
sobre relacdo espécies-area publicados entre 1983 e 2018. (continua)

- |[A|min v - [d]|min '1| - |b-1|min) v _ (|b'1| - |b'1|min) gs = RZ2* a' *
Estudo de caso R? a E]l _la] - Jamin__ a'=1- _la] - Jajmin_| b b-1  |b-1] (b b'=1- .
Ialmax - |a|min |a|max - |a|min (|b'1|max - |b'1|min) (lb'llmax - |b‘1|min) b
Baldi; Kisbenedek |0,62| -2,77 2,77 0,02 0,98 1,50 0,50 0,50 0,18 0,82 0,50
(1999)
Bidwell et al. 0,71| 1,64 1,64 0,01 0,99 0,65 -0,35 0,35 0,13 0,88 0,61
(2014)*
Bolger et al. 0,63| 6,74 6,74 0,05 0,95 0,20 -0,80 0,80 0,29 0,71 0,42
(1991)*
Calmé; Desrochers | 0,56 | 3,47 3,47 0,03 0,97 0,78 -0,22 0,22 0,08 0,92 0,50
(1999)
Douglas; Lake 0,73| 10,79 10,79 0,08 0,92 0,73 -0,27 0,27 0,10 0,90 0,61
(1994)
Elmberg et al. 0,47 | 1,64 1,64 0,01 0,99 0,43 -057 0,57 0,21 0,79 0,37
(1994)
Fattorini (2007) 0,30| 63,24 63,24 0,47 0,53 2,16 1,16 1,16 0,42 0,58 0,09
Feeley; Terborgh [0,34| 1,68 1,68 0,01 0,99 0,70 -0,30 0,30 0,11 0,89 0,30
(2006)
Gonzélez-Orejaet |0,40| 1,51 1,51 0,01 0,99 0,92 -0,08 0,08 0,03 0,97 0,39
al. (2012)
Guadagnin et al. 0,57 | 13,16 13,16 0,10 0,90 0,87 -0,13 0,13 0,04 0,96 0,49
(2009)
Haila (1983) 0,74| 7,62 7,62 0,06 0,94 0,67 -0,33 0,33 0,12 0,88 0,62
He et al. (1996) 0,93|134,86 134,86 1,00 0,00 0,88 -0,12 0,12 0,04 0,96 0,00
Huang et al. (2015) | 0,52 | 10,41 10,41 0,08 0,92 069 -031 031 0,11 0,89 0,43
Kadoya et al. 0,82| 0,60 0,60 0,00 1,00 0,37 -0,63 0,63 0,23 0,77 0,63
(2004)
Kadoya et al. 0,52| 0,70 0,70 0,01 0,99 0,30 -0,70 0,70 0,25 0,75 0,39
(2004)*
Moller (1987) 0,56 | 0,95 0,95 0,01 0,99 056 -044 044 0,16 0,84 0,47
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Tabela 1 — Padronizacdo de componentes para o calculo do grau de suporte (gs) da hipotese de posicionamento aleatério (HPA) entre estudos
sobre relacdo espécies-area publicados entre 1983 e 2018. (continuacgdo)

Murgui (2007) 061] 0,74 0,74 0,01 0,99 083 -017 0,17 0,06 0,94 0,57
Murgui (2007) 062] 217 2,17 0,02 0,98 083 -017 0,17 0,06 0,94 0,57
Picard et al. 099| 0,67 0,67 0,00 1,00 1,04 004 0,04 0,01 0,99 0,97
(2004)*
Plotkin et al. 1,00 271 271 0,02 0,98 1,06 006 0,06 0,02 0,98 0,96
(2000)
Plotkin et al. 099| 7,60 7,60 0,06 0,94 1,03 003 0,03 0,01 0,99 0,93
(2000)
Plotkin et al. 0,98| 44,81 44,81 0,33 0,67 1,05 005 0,05 0,01 0,99 0,64
(2000)
Prevedelloetal.  [0,05| 2,06 2,06 0,02 0,98 007 -093 0,93 0,34 0,66 0,03
(2016)
Prevedelloetal.  [021| 313 3,13 0,02 0,98 035 -0,65 0,65 0,24 0,76 0,16
(2016)
Ryti (1984)* 0,70| 6,40 6,40 0,05 0,95 059 -041 041 0,15 0,85 0,57
Taki et al. (2018)* |0,43| 51,23 51,23 0,38 0,62 094 -006 0,06 0,02 0,98 0,26
Taylor (1996) 054| 0,60 0,60 0,00 1,00 021 -0,79 0,79 0,29 0,71 0,38
Tjorve et al. 099| 008 0,08 0,00 1,00 095 -0,05 0,05 0,01 0,99 0,97
(2008)%*
Tjorve et al. 099] 003 0,03 0,00 1,00 099 -001 0,01 0,00 1,00 0,99
(2008)2*
Tjorve et al. 098| 011 0,11 0,00 1,00 096 -0,04 0,04 0,01 0,99 0,97
(2008)%*
Tjorve et al. 098| 004 0,04 0,00 1,00 099 -001 0,01 0,00 1,00 0,98
(2008)2*
Tjorve et al. 098] 003 0,03 0,00 1,00 099 -001 0,01 0,00 1,00 0,98
(2008)%*
Tjorve et al. 098] 0,10 0,10 0,00 1,00 095 -005 0,05 0,01 0,99 0,96
(2008)2*
Tjorve et al. 094| 031 0,31 0,00 1,00 089 -011 0,11 0,04 0,96 0,90
(2008)%*
Tjorve et al. 098] 005 0,05 0,00 1,00 093 -007 0,07 0,02 0,98 0,96
(2008)2*
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Tabela 1 — Padronizacdo de componentes para o calculo do grau de suporte (gs) da hipotese de posicionamento aleatério (HPA) entre estudos
sobre relacdo espécies-area publicados entre 1983 e 2018. (concluséo)

Tjorve et al. 0,98 0,02 0,02 0,00 1,00 1,01 001 0,01 0,00 1,00 0,98
(2008)>*

Tjorve et al. 1,00 0,04 0,04 0,00 1,00 0,98 -0,02 0,02 0,00 1,00 1,00
(2008)>*

Tjorve et al. 0,99 0,09 0,09 0,00 1,00 0,95 -0,05 0,05 0,01 0,99 0,97
(2008)>*

Tjorve et al. 0,98 0,07 0,07 0,00 1,00 1,07 0,07 0,07 0,02 0,98 0,96
(2008)>*

Tjorve et al. 0,98 0,09 0,09 0,00 1,00 0,98 -0,02 0,02 0,00 1,00 0,98
(2008)°*

Tjorve et al. 097 021 021 0,00 1,00 0,94 -0,06 0,06 0,02 0,98 0,95
(2008)°*

Tjorve et al. 0,98 0,01 0,01 0,00 1,00 1,01 001 0,01 0,00 1,00 0,98
(2008)°*

Wang et al. (2010) (0,40 | 61,64 61,64 0,46 0,54 0,25 -0,75 0,75 0,27 0,73 0,16
Wang et al. (2010) 0,78 | 2,54 2,54 0,02 0,98 0,39 -061 061 0,22 0,78 0,60
Wang et al. (2010) (0,32 7,29 7,29 0,05 0,95 0,21 -0,79 0,79 0,29 0,71 0,22
Wang etal. (2011) |0,45| 61,48 61,48 0,46 0,54 0,28 -0,72 0,72 0,26 0,74 0,18
Wang et al. (2012) (0,72 | -2,81 2,81 0,02 0,98 373 2,73 273 1,00 0,00 0,00
Wang et al. (2013) [0,71| 30,58 30,58 0,23 0,77 0,12 -0,88 0,88 0,32 0,68 0,37
Wang et al. (2013) (0,62 | 13,46 13,46 0,10 0,90 0,20 -0,80 0,80 0,29 0,71 0,40
Worthen et al. 0,18 3,79 3,79 0,03 0,97 0,28 -0,72 0,72 0,26 0,74 0,13
(1996)

Worthen et al. 0,33 326 3,26 0,02 0,98 0,75 -0,25 0,25 0,09 0,91 0,29
(1998)

Yamaura et al. 0,84| 054 054 0,00 1,00 0,85 -0,15 0,15 0,05 0,95 0,79
(2016)*

Valores minimos [a|min = 0,01 [b-1|min = 0,01

Valores méaximos |ajmax = 134,86 [b-1fmax = 2,73

Legenda: Estudos de caso, contém a citacdo dos autores de cada estudo valido, obtido na compilacdo de dados (ver se¢do 2.1); a citacdo foi repetida quando no mesmo estudo
conduziu-se mais de um estudo de caso independente para diferentes taxons (por exemplo, plantas e animais, ou mamiferos e aves); citagdo com "*" indica que a
HPA foi "confirmada”, conforme inferido a partir de uma interpretacdo binaria ("confirmada” versus "rejeitada"; mais detalhes na secdo 2.1). R?, coeficiente de
determinagéo; a, intercepto; b, inclinacéo (R?, a e b foram extraidos da regresséo linear entre riqueza de espécies observada e esperada pela HPA; mais detalhes nas
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Figuras 1 e 2); a ' e b', respectivamente, intercepto e inclinacdo padronizados; |a| min € |a] max S80, respectivamente, os valores minimos e méaximos de |a| em todos
os estudos de caso; da mesma forma |b-1| min € |b-1| max S@0 0s valores minimo e maximo observados para |b-1| considerando todos os estudos de caso. Da esquerda

para a direita, sdo mostrados 0s sucessivos passos para padronizar o intercepto (a) e a inclinacéo (b) em, respectivamente, a' e b' para que ambos variem de 0 a 1.
Apos essa padronizacao, o grau de suporte (gs) da HPA é calculado para cada estudo de caso. Destaques em cinza apenas para facilitar a visualizagdo dos dados.

Nota: Os estudos de caso analisados em Tjorve et al. (2008) estdo separados como Tjorve et al. (2008)? onde os dados brutos originais foram obtidos de Preston et al. (2002),
e em Tjorve et al. (2008)b onde o0s dados originais foram obtidos de Hopkins (1955).
Fonte:o autor
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Essas padronizacgdes (Equagdo 1 e 2) permitiram uma avaliagdo direta e intuitiva dos
gs, através da interacdo (multiplicacdo) desses trés componentes, todos com a mesma variagao

em escala e direcdo. Portanto, calculou-se os gs como na Equacéo (3) (Tabela 1):

gs=R*a'* b, )

onde R? ¢ simplesmente o coeficiente de determinacdo da regressdo linear entre a riqueza
observada e esperada das espécies, e a' e b' sdo os valores padronizados do intercepto e da
inclinacdo, como explicado anteriormente.

Nesta equacdo assumiu-se que 0s trés componentes tém a mesma importancia na
determinacéo do ajuste do modelo (ou seja, mesmo peso). Multiplicando os trés componentes,
a equacao reconhece a complementaridade dos trés componentes ja que um bom ajuste
depende de altos valores de R> E &' E b' (Figura 3). Para analisar a sensibilidade dos
resultados a esses pressupostos, também foi calculado outras 14 versfes alternativas de gs,
dando diferentes pesos aos diferentes componentes, além da soma e da média deles (Tabela
2). Em seguida, os resultados de todos estes modelos foram avaliados quanto ao seu grau de
correlacdo. Uma alta correlacdo entre todos as versdes da medida (Figura 4) indicou baixa
sensibilidade do modelo de gs proposto a alteragdes nos pesos dos componentes e na operagdo
adotada em cada modelo. Por isso, continuamos com a versao mais simples que multiplica os

valores com 0 mesmo peso.

Tabela 2 - Modelos alternativos para estimar o grau de suporte (gs) da hipotese de
posicionamento aleatorio. (continua)

ESTUDO DE CASO gsl gs2 gs3 gs4 gsb @gs6 gs7 gs8 @gs9 gsl0 gsll gsl2 gsl3 gsld gsi5
Baldi; Kisbenedek (1999) 0,50 2,42 0,81 0,76 0,85 0,81 0,80 0,77 0,84 0,84 087 0,78 083 075 0,77
Bidwell et al. (2014) 061 257 0,86 082 0,89 086 0,85 0,83 0,89 088 090 084 088 081 0,83
Bolger et al. (1991) 042 229 0,76 0,73 0,81 0,75 0,77 0,73 0,79 0,78 082 0,72 0,80 0,71 0,75
Calmé; Desrochers (1999) 0,50 2,46 0,82 0,75 0,86 0,84 0,80 0,79 0,87 088 0,89 081 083 0,75 0,76
Douglas; Lake (1994) 0,61 2,55 0,85 0,82 0,87 0,86 0,84 084 0,88 0,88 088 085 085 082 0,82
Elmberg et al. (1994) 0,7 225 0,75 0,68 0,81 0,76 0,74 0,70 0,81 0,80 084 0,72 0,78 066 0,70
Fattorini (2007) 0,09 1,41 0,47 0,43 048 0,50 045 046 050 052 0,51 048 046 043 042
Feeley; Terborgh (2006) ~ 0,30 2,22 0,74 0,64 0,80 0,78 0,71 0,69 0,82 083 085 0,72 0,76 063 0,65
(ngqzzf;'ez'orelwa" 0,39 2,36 0,79 0,69 0,84 0,83 0,75 0,75 0,87 0,88 0,89 0,79 0,79 0,69 0,69
Guadagninetal. (2009) 0,49 2,43 081 0,75 0,83 0,85 0,78 0,79 0,86 087 086 082 080 0,75 0,75
Haila (1983) 0,62 2,57 0,86 0,83 0,88 0,86 0,85 0,84 0,88 0,88 0,89 085 087 082 0,83
He et al. (1996) 0,00 1,89 0,63 0,70 0,47 0,71 0,56 0,76 057 0,63 047 0,79 047 0,78 0,62
Huang et al. (2015) 043 2,33 0,78 0,71 0,81 0,81 0,76 0,75 0,83 0,84 084 0,77 0,78 0,71 0,72
Kadoya et al. (2004) 0,63 2,59 0,86 0,85 0,90 0,84 0,88 0,84 0,87 085 089 0,83 0,90 083 087
Kadoya et al. (2004) 0,39 226 0,75 0,70 0,81 0,75 0,76 0,71 0,80 0,79 0,83 0,71 0,80 067 0,72
Moller (1987) 047 2,39 080 0,74 0,85 081 0,79 0,76 0,85 0,85 087 0,77 082 073 075
Murgui (2007) 0,57 2,55 0,85 0,79 0,89 0,87 0,83 0,82 0,90 090 091 084 086 0,78 0,79
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Tabela 2 - Modelos alternativos para estimar o grau de suporte (gs) da hipotese de posicionamento
aleatdrio. (concluséo)

gsl gs2 gs3 gs4 gs5 @gs6 gs7 gs8 @gs9 gsl0 gsll gsl2 gsl3 gsl4 gsi5

Murgui (2007) 0,57 2,55 0,85 0,79 0,88 0,87 0,83 0,82 0,89 0,90 091 0,84 086 0,79 0,79
Picard et al. (2004) 0,97 2,97 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 099 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 099
Plotkin et al. (2000) 0,96 2,96 0,99 0,99 0,98 0,98 0,99 0,99 098 098 098 099 099 099 0,99
Plotkin et al. (2000) 0,93 2,93 0,98 0,98 0,97 0,98 0,97 0,98 0,97 0,98 097 0,98 0,97 0,98 0,98
Plotkin et al. (2000) 0,64 2,63 0,88 0,90 0,83 0,90 0,86 0,92 086 0,88 083 093 0,82 0,93 0,88

Prevedello et al. (2016) 0,03 1,70 0,57 0,44 0,67 0,59 0,55 0,48 0,67 0,67 0,72 051 0,62 0,41 0,46
Prevedello et al. (2016) 0,16 1,95 0,65 0,54 0,73 0,68 0,63 0,59 0,74 0,74 0,78 0,62 0,69 0,52 0,56

Ryti (1984) 0,57 2,51 0,84 0,80 0,86 0,84 0,83 0,81 0,86 0,86 0,88 0,82 0,85 0,79 0,81
Taki et al. (2018) 0,26 2,03 0,68 0,62 066 0,75 0,62 0,69 0,73 0,77 0,71 0,74 062 0,65 0,59
Taylor (1996) 0,38 2,25 0,75 0,70 0,81 0,74 0,76 0,70 0,79 0,78 0,83 0,70 0,80 0,67 0,72
Tjorve et al. (2008)a 0,96 2,95 0,98 0,98 0,99 0,99 0,98 0,98 0,99 0,99 0,99 0,98 099 0,98 0,98
Tjorve et al. (2008)a 0,99 2,99 1,00 0,99 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 0,99 0,99
Tjorve et al. (2008)a 0,97 2,97 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 099 0,99 0,99
Tjorve et al. (2008)a 0,98 2,98 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 1,00 1,00 1,00 0,99 0,99 0,99 0,99
Tjorve et al. (2008)a 0,98 2,98 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 1,00 1,00 1,00 0,99 0,99 0,99 0,99
Tjorve et al. (2008)a 0,96 2,96 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,98 0,99
Tjorve et al. (2008)a 0,90 2,90 0,97 0,96 0,97 097 0,97 096 0,97 0,97 098 0,96 097 0,96 0,96
Tjorve et al. (2008)a 0,96 2,96 0,99 0,98 0,99 0,98 0,99 0,98 0,99 0,99 099 0,98 0,99 0,98 0,99
Tjorve et al. (2008)a 0,98 2,98 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 1,00 1,00 1,00 0,99 099 0,99 0,99
Tjorve et al. (2008)a 1,00 3,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00
Tjorve et al. (2008)a 0,97 2,97 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 099 0,99 0,99
Tjorve et al. (2008)a 0,96 2,96 0,99 0,98 0,99 0,98 0,99 0,98 0,99 0,99 0,99 0,98 0,99 0,98 0,99
Tjorve et al. (2008)b 0,98 2,98 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 0,99 099 0,99 1,00 0,99 0,99 0,99 0,99
Tjorve et al. (2008)b 0,95 2,95 0,98 0,98 0,99 0,98 0,98 0,98 0,99 0,99 0,99 0,98 0,99 0,98 0,98
Tjorve et al. (2008)b 0,98 2,98 0,99 0,99 1,00 1,00 0,99 0,99 1,00 1,00 1,00 0,99 0,99 0,99 0,99
Wang et al. (2010) 0,16 1,67 0,56 0,52 0,55 0,60 0,52 0,56 0,59 0,61 058 0,59 0,53 0,53 0,50
Wang et al. (2010) 0,60 2,54 0,85 0,83 0,88 0,83 0,86 0,82 0,86 0,85 0,88 0,81 0,88 0,81 0,85
Wang et al. (2010) 0,22 1,98 0,66 0,57 0,73 0,67 0,65 0,60 0,73 0,73 0,76 0,62 0,70 0,56 0,59
Wang et al. (2011) 0,18 1,73 0,58 0,55 0,57 0,62 0,55 0,58 0,60 0,63 059 0,61 055 0,56 0,53
Wang et al. (2012) 0,00 1,70 0,57 0,60 0,67 0,42 0,68 0,48 054 045 061 0,40 0,73 052 0,69
Wang et al. (2013) 0,37 2,16 0,72 0,72 0,73 0,71 0,73 0,71 0,72 0,72 0,73 0,71 0,74 0,71 0,73
Wang et al. (2013) 0,40 2,23 0,74 0,71 0,78 0,73 0,75 0,71 0,77 0,76 0,79 0,71 0,78 0,70 0,73
Worthen et al. (1996) 0,13 1,89 0,63 0,52 0,72 0,66 0,61 0556 0,72 0,72 0,76 0,59 0,67 0,50 0,54
Worthen et al. (1998) 0,29 2,22 0,74 0,64 0,80 0,78 0,70 0,69 0,82 0,84 085 0,73 0,75 0,63 0,64
Yamaura et al. (2016) 0,79 2,78 0,93 0,91 0,95 0,93 0,92 091 095 0,95 095 0,92 094 0,90 091

Legenda: Descricdo para Estudos de caso é a mesma da apresentada na Tabela 1. Da esquerda para a direita 15
modelos alternativos estimam a métrica grau de suporte (gs) da hip6tese de posicionamento aleatério
(HPA; COLEMAN et al., 1982) para cada estudo de caso. Essa métrica varia de 0 a 1, e pode indicar
desde uma auséncia de suporte para a HPA (gs = 0) até um total de suporte (gs = 1,00). Os modelos
alternativos alteram os pressupostos do modelo principal gsl, que estima a métrica pela simples
multiplicacdo dos seus componentes (R?, a’, b”; conforme descritos na Tabela 1), cada um com igual
importancia (mesmo peso; = 1). Modelos:
multiplicacdo simples (modelo principal): gs1 =R? *a’ * b,
soma: gs2=R?+a’+b’;
média simples: gs3=(R> +a’+b’)/3;
média com peso diferente para um componente: gs4 = (2*R2 + a’ + b’)/4; gs5 = (R?> + 2*a’ + b’)/4;
gs6 =(R2+a’+2*b’)/4;
média com peso diferente para dois componentes: gs7 = (2*R? + 2*a’ + b’)/5; gs8 = (2*R* + a’ +
2*%b°)/5; gs9 = (R? + 2%a’ + 2*b’)/5;
média com peso diferente para trés componentes: gs10 = (R? + 2*a’ + 3*b’)/6; gs11 = (R®> + 3*a’ +
2%b°)/6; gs12 = (2*R2 + a’ +3* b’)/6; gsI3 = (2*R% + 3*%a’ + b’)/6; gsl4 = (3*R2 + a’ + 2%b’)/6;
gsl5 = (3*R2 + 2*a’ + b’)/6.
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Fonte: o autor.

Figura 4 - Andlise de correlacdo de Pearson entre distintos modelos que estimam de grau de
suporte da hipdtese de posicionamento aleatdrio.
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Legenda: De gsl a gsl5, 15 diferentes modelos para estimar a métrica grau de suporte para a hipdtese de
posicionamento aleatério (HPA; COLEMAN et al., 1982). HPA. A figura mostra o valor absoluto dos
coeficientes de correlacdo correspondentes a cada avaliagdo. Cores escuras indicam uma correla¢éo
maior, com as positivas em azul e negativas em vermelho. Para mais detalhes sobre os modelos ver
tabela 2.

Fonte: o autor.

Utilizando esses procedimentos, a métrica gs (Equacdo 3) pode ser interpretada como
0 grau relativo de suporte da HPA na explicacdo de uma determinado REA observada,
variando de uma completa falta de suporte (gs = 0) a um suporte completo (gs = 1; ver Figura
3 como exemplo). Ao testar a hipdtese de que a média gs de estudos que rejeitam (n = 30, gs
= 0,39, dp = 0,24) o HPA deve ser significativamente menor do que a média gs com dos
estudos que corroboram (n = 22, gs = 0,85, dp = 0,21) o HPA, a métrica separou com sucesso
0s estudos e comprovou sua validade (teste-t, F = 13,04, gl =51, p < 0,001; ver mais detalhes
na secdo "Anélise de dados™). Além disso, 0 gs abrange todas as informacdes sobre a relacdo
entre riqueza observada e prevista pela HPA (Equagdo 3): causalidade (através de R?), viés (a)
e consisténcia (b) (PINEIRO et al., 2008; SMITH, 1995). Assim, calculou-se gs (gsl) para
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todos os estudos de caso da HPA, e utilizou-se essa métrica como variavel dependente em
analises estatisticas subsequentes.

1.2.3 Varidveis independentes

Para avaliar quais variaveis determinam a variacdo dos gs entre os estudos de caso,
foram extraidas quatro variaveis explicativas de cada uma delas: taxon principal, regido
geogréfica, tipo de mancha de habitat (TMH) e variacdo na area das manchas de habitat
(VAM) estudadas (Tabela 3). Essas quatro variaveis estdo diretamente relacionadas a pelo
menos um dos dois eixos do REA (riqueza e area de espécies) e, portanto, podem impactar em
gs. O taxon principal (doravante taxon) era simplesmente “flora" ou "fauna", j& que
classificagdes taxondmicas mais refinadas resultariam em tamanhos amostrais relativamente
pequenos para alguns grupos. Essa classificacdo menos refinada permite diferenciar,
prioritariamente, organismos que se dispersam passivamente daqueles que possuem uma
contribuicg&o ativa para dispersédo e selecdo de habitat (ADUSE-POKU et al., 2018; BROWN,;
LOMOLINO, 1998). A regido geogréfica foi avaliada utilizando-se a latitude absoluta (em
graus) onde cada estudo de caso foi realizado.

Tabela 3 — Variaveis independentes obtidas em estudos que testaram a hipdtese de
posicionamento aleatdrio. (continua)

Estudos Taxon (N) TMH VAM Latitude

Baldi; Kisbenedek (1999) Fauna Mancha 222222 47
Bidwell et al. (2014) Fauna Mancha 82,00 52
Bolger et al. (1991) Fauna Mancha 272,00 33
Calmé; Desrochers (1999) Fauna Mancha 113,92 53
Douglas; Lake (1994) Fauna Ilha 25,00 -37
Elmberg et al. (1994) Fauna Mancha 24,00 64
Fattorini (2007) Fauna Ilha 2173,68 38
Feeley; Terborgh (2006) Fauna Ilha 107,00 8

Gonzalez-Oreja et al. (2012) Fauna Mancha 203,69 19
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Tabela 3 — Varidveis independentes obtidas em estudos que testaram a hipétese de
posicionamento aleatorio. (continua)
Guadagnin et al. (2009) Fauna Mancha 725,00 -30
Haila (1983) Fauna Ilha 1164,00 60
He et al. (1996) Flora Mancha 2500,00 2
Huang et al. (2015) Fauna Mancha 15,16 39
Kadoya et al. (2004) Fauna (2) Mancha 4,97 36
Moller (1987) Fauna Mancha 51,57 57
Murgui (2007) Fauna (2) Mancha 620,00 39
Picard et al. (2004) Flora Mancha 2049,18 12
Plotkin et al. (2000) Flora (3) Mancha 500000,00 3
Prevedello et al. (2016) Fauna (2) Mancha 187,00 -23
Ryti (1984) Flora Mancha 10000,00 29
Taki et al. (2018) Fauna Mancha 7,69 42
Taylor (1996) Fauna Mancha 8,69 35
Tjorve et al. (2008)? Flora Mancha 400,00 50
Tjorve et al. (2008)? Flora Mancha 400,00 54
Tjorve et al. (2008)? Flora Mancha 400,00 51
Tjorve et al. (2008)? Flora Mancha 400,00 53
Tjorve et al. (2008)? Flora Mancha 400,00 56
Tjorve et al. (2008)? Flora Mancha 400,00 56
Tjorve et al. (2008)? Flora Mancha 400,00 52
Tjorve et al. (2008)? Flora Mancha 400,00 52
Tjorve et al. (2008)? Flora Mancha 400,00 52
Tjorve et al. (2008)? Flora Mancha 400,00 52
Tjorve et al. (2008)? Flora Mancha 400,00 54
Tjorve et al. (2008)? Flora Mancha 400,00 52
Tjorve et al. (2008)° Flora Mancha 400,00 50
Tjorve et al. (2008)° Flora Mancha 400,00 53
Tjorve et al. (2008)° Flora Mancha 400,00 55
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Tabela 3 — Varidveis independentes obtidas em estudos que testaram a hipGtese de
posicionamento aleatério. (conclusao)

Wang et al. (2010) Fauna llha 4297,43 29
Wang et al. (2011) Fauna llha 4297,43 29
Wang et al. (2012) Fauna llha 1611,54 29
Wang et al. (2013) Fauna (2) Mancha 177,23 30
Worthen et al. (1996) Fauna Mancha 6,88 34
Worthen et al. (1998) Fauna Mancha 4,00 34
Yamaura et al. (2016) Fauna Mancha 7,69 42

Legenda: Taxon (Flora vs Fauna) e o nimero (N) de estudos de caso quando um mesmo estudo demonstrava
avaliacOes independentes para mais de um taxon; Latitude, mostrada em graus (positivo = hemisfério
norte; negativo = hemisfério sul); TMH, tipo de mancha de habitat (ilha vs mancha), VAM (variagéo
na area da mancha; razdo entre o tamanho da maior e da menor mancha de habitat). Os dados originais
analisados por Tjorve et al. (2008) foram obtidos em duas bases de dados: os obtidos de Preston et al.
(2002) estdo indicados por #; ja os obtidos de Hopkins (1955) estéo indicados por °. Para mais
informagdes dos estudos veja secdo 2.1 e Tabela 1. Hip6tese do posicionamento aleatério de Coleman

etal. (1982)
Fonte: o autor.

O tipo de mancha de habitat (TMH) estudada foi classificado como "ilha", quando as
manchas de habitat eram cercadas por &gua, como oceanos, rios ou lagos, ou como "mancha”,
quando estavam embutidas dentro de habitats terrestres continentais (por exemplo, fragmentos
florestais). A ultima variavel, variacdo na area das manchas de habitat (VAM), é uma medida
de variagdo no tamanho das manchas de habitat (ou "ilhas" ou "manchas") das paisagens em
cada estudo de caso. Foi calculada como a raz&o entre o tamanho da maior e a menor mancha

de habitat de cada estudo de caso.

1.2.4 Analise de dados

Para responder o quanto a HPA foi considerada entre os estudos sobre REA foi
calculado o percentual de estudos de REA publicados a partir de 1982 e que consideraram
explicitamente a HPA (ou seja, que citou Coleman et al., 1982). Dentre estes, foi avaliado o
percentual de estudos que aplicaram um teste de posicionamento aleatério para testar a HPA.
Ao final desse célculo foi estimado o percentual em que a HPA foi suportada e rejeitada.
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Para validar a nova métrica (gs), primeiro foi comparado seus valores entre estudos de
caso que "confirmaram™ versus "rejeitaram™ a HPA, com base na classificagdo binaria. Para
isso, foi elaborado um modelo linear generalizado, utilizando gs como variavel dependente, e
0 desfecho binario do estudo de caso (confirmado versus rejeitado) como variavel
independente. Utilizou-se uma distribuicdo de erro quasi-binomial e uma funcdo de ligacéo
(logit), pois os valores gs variaram continuamente de 0 a 1 e tinham subdisperséo
(underdispersion; CRAWLEY, 2013). Um modelo de efeito misto, incluindo interceptos
aleatdrios para cada estudo de caso, para controlar a potencial ndo independéncia dos testes de
um mesmo estudo, retornou resultados semelhantes aos obtidos com o modelo linear

generalizado (ver Tabela 4a).

Tabela 4 — Modelos de efeito misto para controle de potencial ndo independéncia dos estudos
de caso oriundos do mesmo estudo.

' gl P

a)

Resultado binério 33,79 1 < 0,001
b)

Taxon 31,15 1 <0,001
Latitude 17,67 1 <0,001
TMH 0,65 1 0,42
VAM 0,15 1 0,70

Legenda: Estudos que testaram a hipdtese de posicionamento aleatério (HPA; COLEMAN et al., 1982) para
distintos tdxons (ex: plantas e aves) foram separados em estudos de caso independentes por taxon
(mais detalhes na secéo 2.1). Em (a), o fator fixo independente foi o desfecho binario de cada estudo
de caso: confirmou versus rejeitou a HPA. Em (b), os fatores fixos independentes foram Taxon (fauna
ou flora), Latitude (graus absolutos), TMH, tipo de mancha de habitat (ilha ou mancha) e VAM
(variacdo na area da mancha de habitat; log-transformado). Varidveis estatisticamente significativas (P
< 0,05), com base em um teste Wald y? estdo em negrito. A variavel dependente em ambos os
modelos foi o grau de suporte (gs) da HPA. O ID do estudo de caso foi incluido como fator aleatério.
Uma distribuicdo de erro quasi-binomial e uma fun¢do de ligacdo (logit) foram usadas em todos os
modelos. gl, grau de liberdade.

Fonte: o autor.

Para determinar quais fatores impulsionam a variacdo em gs entre os estudos de caso,
foi elaborado um segundo modelo linear generalizado, utilizando gs como variavel
dependente, e taxon, regido geogréafica, tipo de mancha de habitat e variacdo na area da
mancha de habitat (transformado em log) como variaveis independentes, novamente com uma

distribuicdo de erro quasi-binomial e uma funcdo de ligacdo (logit). Um modelo analogo de
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efeito misto, incluindo interceptos aleatdrios para cada estudo de caso para controlar a nao
independéncia, retornou resultados semelhantes (Tabela 4b). Todas as andlises foram
realizadas no ambiente R de programacédo, versdo R 4.0.0 (R Core Team, 2020), utilizando

funcbes base e o pacote visreg para plotagem de resultados (BREHENY; BURCHETT, 2017).
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1.3 Resultados

1.3.1 Prevaléncia do HPA na literatura sobre REA

Encontramos 798 artigos publicados sobre 0 REA. Destes, 252 citaram o0 estudo
seminal da HPA de COLEMAN et al. (1982). Dois desses artigos ndao foram acessiveis
(JOHNSON, 1986; PASZKOWSKI; TONN, 2000) e foram excluidos das analises. Assim,
segundo os critérios previamente estabelecidos, a HPA foi considerada em 31% dos estudos
gue avaliaram o0 REA.

Apenas 14% (35 dos 250 estudos) que citaram COLEMAN et al. (1982) aplicaram
algum modelo para realmente testar a HPA explicitamente. Desses 35 estudos, 30 relataram
0s dados necessarios para comparar a riqueza observada versus a riqueza esperada de
espécies, resultando em um total de 53 estudos de caso. Um estudo de caso outlier
(YAMAURA et al., 2016; com plantas) foi excluido da analise porque seu modelo incluiu
uma deteccdo imperfeita para a riqueza esperada de espécies vegetais, resultando em uma
superestimacao de 400 vezes quando comparada com a riqueza observada. O estudo de caso
desses autores com animais, por sua vez, nao teve essa correcao ou superestimativa, por isso
foi mantido na analise. Com isso, considerou-se apenas 52 estudos de caso (Tabela 1). Cerca
de 42% desses estudos de caso confirmaram a HPA considerando a classificacdo binéria,

enquanto 58% a refutaram.

1.3.2 Fatores que explicam a variacdo no grau de suporte para HPA

O gs da HPA foi significativamente afetado pelo taxon estudado e pela latitude onde o
estudo de caso foi realizado (Tabela 5). O tipo de mancha de habitat e a variagdo na area das
manchas de habitat ndo tiveram efeitos significativos em gs (Tabela 5). Juntas, essas quatro
variaveis explicaram 66,53% da variacdo em gs entre estudos de caso. O gs foi cerca de 2
vezes maior para as plantas do que os animais e aumentou consistentemente com a latitude
(Figura 5).
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Tabela 5 — Fatores que afetam o grau de suporte da hipotese de posicionamento aleatdrio
(HPA) em estudos de caso, medidos por uma nova métrica, o grau de suporte (gs).

gl Desvio gl residual Desvio F P
residual
Téxon 1 14,23 50 12,82 79,72 <0,001*
Latitude 1 3,66 49 9,16 20,51 <0,001*
Tipo de mancha de habitat 1 0,08 48 9,08 0,46 0,50
VAM 1 0,02 47 9,05 0,14 0,71

Legenda: O gs foi a varidvel dependente. Foram consideradas quatro variaveis independentes: Taxon (Flora vs
Fauna), regido geografica (latitude absoluta, em graus), Tipo de mancha de habitat (mancha vs ilha) e
VAM, variacdo na &rea das manchas de habitat (razdo entre o tamanho da maior e da menor mancha
de habitat), utilizando um modelo linear generalizado. O modelo utilizou uma distribuigdo de erro
quasi-binomial e uma funcdo de ligacdo (logit). Dados de 52 estudos de caso obtidos em 30 estudos

publicados entre 1983-2018 e que testaram a HPA (mais detalhes na secdo 2.1).
estatisticamente significativas (P < 0,05) estdo sinalizadas com*. gl = grau de liberdade.

Fonte: o autor.

Variaveis

Figura 5 — Relacdo entre o grau de suporte (gs) da hipdtese de posicionamento aleatorio
(HPA) e o tdxon e a latitude.

1.0+
0.8
Q
=
. :
S 0.6 )
w . [ .
% L O .
= o
S 04 ¢ oot
5 0.4 '/’-,;9’ .
. ,/’:
- . . .
. .
0.2 - o
I I I I I | I
0 10 20 30 40 50 60

Latitude absoluta

Legenda: Animais em vermelho, plantas em azul. Os valores gs representam valores esperados, estimados para
cada taxon e latitude, mantendo constantes as outras varidveis explicativas (tipo de mancha de habitat e
variacdo na area das manchas). Dados de 52 estudos de caso da HPA obtidos em 30 estudos sobre a
relacdo espécies-area publicados entre 1983 e 2018.

Fonte: O autor.
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1.4 Discussao

Os resultados do presente estudo mostram que, apesar de sua carateristica de funcionar
como modelo nulo e assim seu potencial de fornecer informagfes sobre as contribui¢des
relativas de diferentes processos, a HPA ainda é pouco considerada na literatura sobre o REA,
refutando a primeira hipdtese. A maioria dos estudos sobre o REA ndo tentou determinar a
contribuicdo relativa de processo subjacentes do padrdo observado, assim ndo considerou
explicitamente a possibilidade (através de um modelo de posicionamento aleatério) que a
relacdo pode refletir processos probabilisticos (COLEMAN et al, 1982; PREVEDELLO et al.,
2016). A baixa consideracdo explicita da HPA pode parcialmente ser resultado da dificuldade
em obter um censo completo de individuos em uma comunidade estudada (CONNOR,;
MCCOY, 1979; GOTELLI; GRAVES, 1996), um requisito importante para testar a HPA de
acordo com o modelo classico de Coleman (1981). No entanto, as versdes modificadas deste
modelo também permitem testar a HPA mesmo com censos incompletos (por exemplo,
BIDWELL et al., 2014; GUADAGNIN et al., 2009), oferecendo um grande potencial para a
aplicacdo da HPA em estudos. Porém, uma explicacdo mais provavel para o numero
relativamente pequeno de estudos que consideram a HPA é uma tendéncia geral na literatura
REA para enfatizar mais a deteccdo e descricdo desse padrdo do que Seus Processos
subjacentes (EWERS; DIDHAM, 2006; PREVEDELLO et al., 2016).

Entre os estudos que consideraram a HPA, a maioria ndo a testou explicitamente. Isso
provavelmente porque o objetivo de muitos desses artigos ndo era testar a REA ou entender
seus processos subjacentes. De fato, muitos estudos usaram o modelo de Coleman (1981)
apenas para estimar a riqueza das espécies locais (por exemplo, GOTELLI; COLWELL,
2001; SORENSEN, 2004), ou para avaliar padrdes aninhados na distribuicdo de espécies (por
exemplo, PRESLEY, 2007; XU et al., 2017), em vez de identificar os mecanismos que
explicam a REA. De fato, a curva de rarefacdo de Coleman ¢é (til para estimar a riqueza de
espécies locais, bem como para comparar a riqueza de espécies entre comunidades amostradas
com diferentes esforcos (BREWER; WILLIAMSON, 1994; MAGURRAN, 2004). Em outras
palavras, os resultados indicam que o modelo de Coleman (1981) tem recebido maior atengéo
como uma literatura basica para discussdo e para o calculo da riqueza das espécies, do que
como um modelo nulo particularmente Util para entender as causas subjacentes da REA.

Apesar da baixa proporgéo de estudos que realmente e explicitamente testaram a HPA

como uma hipotese nula para a REA, quase metade dos estudos de caso analisados
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confirmaram-na refutando a segunda hipétese, que a HPA em geral ndo serve para explicar
REA. Essa taxa relativamente alta de confirmacdo da HPA é surpreendente, considerando a
simplicidade da hipotese e o grande nimero de fatores ecologicos que potencialmente afetam
a riqueza de espécies nas comunidades (EWERS; DIDHAM, 2006). Os ectlogos devem
reconhecer que em muitas situacdes a influéncia de processo estocasticos em representa uma
explicacdo vidvel para o padrdo observado, e as REA detectados ndo necessariamente
resultam em sua totalidade dos processos ecoldgicos/deterministicos (BIDWELL et al., 2014;
GOTELLI; GRAVES, 1996; PREVEDELLO et al., 2016; VELLEND et al., 2014). Por outro
lado, a grande quantidade dos estudos de caso que refutaram a HPA indicam que a influéncia
de processos estocasticos na determinacdo da riqueza varia dependendo da influéncia relativa
de fatores ecologicos, como interacBes intra e interespecificas (BALDI; KISBENEDEK,
1999; ELMBERG et al., 1994), diversidade de habitat (DOUGLAS; LAKE, 1994;
GUADAGNIN et al., 2009), diferenciacdo de nicho (WANG et al., 2008), dispersédo e
imigracdo (KADOYA et al., 2004; MURGUI, 2007; PLOTKIN et al., 2000b), distarbios
(MCGUINNESS, 1984b), reproducado e recrutamento (PEAKE; QUINN, 1993), e condicbes
histéricas (FATTORINI, 2007). Portanto, estudos futuros devem tentar compreender a
importancia relativa dos processos estocasticos e deterministicos sobre a estrutura e a
composicdo das comunidades, para uma melhor compreensdo das causas da REA em cada
situacdo (ADUSE-POKU et al., 2018; SUTHERLAND et al., 2013).

Em relacdo a terceira pergunta, estudos com plantas apresentaram maior grau de
suporte da HPA do que estudos com animais, confirmando a hip6tese proposta para esta
relacdo. Este resultado sugere que 0s processos estocasticos sdo mais importantes para a
distribuicdo de espécies de plantas do que de animais. Os animais em geral selecionam
habitats e se dispersam ativamente, enquanto as plantas dependem de uma sindrome de
dispersdo (ex: anemocoria, zoocoria) e, assim, nao escolhem ativamente onde recrutar e se
estabelecer (ADUSE-POKU et al, 2018; BROWN; LOMOLINO, 1998). Varios
pesquisadores compararam a importancia relativa dos processos ecologicos (ex: nicho) e ao
acaso (ex: neutros) na estruturacdo de comunidades animais e vegetais (ELLWOOQD et al.,
2009; STEGEN et al., 2013; TILMAN, 2004). De fato, muitas evidéncias sustentam que
processos ao acaso sao especialmente importantes para organismos sesseis (CONDIT et al.,
2002; HUBBELL, 2001; LATIMER et al., 2005). Em estudos com comunidades animais néo-
sessels, processos ao acaso pareciam ser especialmente importantes apenas quando 0s
pesquisadores analisaram separadamente 0s microhabitats pertencentes a extremos de um
gradiente ambiental (ADUSE-POKU et al., 2018; ELLWOOD et al., 2009). Isso reduziu a
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variagdo ambiental e os efeitos da dispersdo ativa entre 0s microhabitats e assim como a
selecdo de habitats. Os resultados do presente estudo reforgam, assim, a importancia do modo
de dispersdo (ativo ou passivo) na estruturacdo de comunidades bioldgicas em todas as
manchas de habitat.

Independentemente do téxon investigado, o grau de suporte da HPA aumentou
consistentemente com a latitude, sugerindo que os efeitos probabilisticos sdo especialmente
importantes na explicacdo das REA em latitudes mais altas. Esse padrdo pode refletir a
influéncia dos gradientes latitudinais de energia e diversidade nos processos ecoldgicos e
aleatorios que estruturam as comunidades (CHASE, 2010; STEGEN et al., 2013). A reducéo
da riqueza de espécies em relacdo aos polos esta bem documentada, levando a um ndmero
menor de espécies e niveis troficos em latitudes mais altas (GASTON; BLACKBURN, 2000;
WALLACE, 1878), potencialmente reduzindo a magnitude das interacfes ecoldgicas e
processos deterministicos em comparacdo com os ambientes tropicais (ROSLIN et al., 2017;
SCHEMSKE et al., 2009). Além disso, devido a uma baixa exposic¢ao historica a distarbios
em comparacdo com espécies de alta latitude, as espécies de baixas latitudes podem ser mais
sensiveis a extingdo por processos deterministicos como perda de habitat e fragmentacéo,
(BETTS et al., 2019), reduzindo a importancia relativa de processos ao acaso nas regioes
tropicais. Complementarmente, a diversidade de habitats como fator deterministico pode ser
menos importante que fatores ao acaso na formacgdo da REA em latitudes mais altas se, nestas
regibes, a menor diversidade acarretar em habitats mais homogéneos em compara¢do com

regibes tropicais, por exemplo.
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1.5 Concluséao do primeiro estudo

Apesar de desconsiderar a miriade de fatores ecologicos que podem afetar a riqueza
das espécies em comunidades locais, a HPA explica as REAs em uma grande fracdo dos
estudos que a testaram. A HPA provou de ter poder de explicar a distribuicdo espacial
especialmente para plantas, e em latitudes mais altas. Apesar de sua simplicidade e potencial
utilidade, no entanto, essa hipotese ainda raramente é considerada explicitamente na literatura
sobre a REA. Isso € preocupante, pois grande parte da literatura ndo reconhece explicitamente
que processos estocasticos podem explicar, pelo menos em parte, um dos padrées mais gerais
da Ecologia, a REA. A consideracdo explicita e o teste da HPA em estudos futuros podem
avancar substancialmente na compreensdo dos processos que afetam a estrutura das

comunidades em diferentes areas.
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2 SEGUNDO ESTUDO: PADROES DE RIQUEZA E COMPOSICAO DE ESPECIES
SAO PARCIALMENTE EXPLICADOS PELA ESTRUTURA ESPACIAL DA
PAISAGEM: UM TESTE EMPIRICO COM MODELOS NULOS

2.1 Introducéo

A variacdo espacial da diversidade de espécies tem recebido atencdo de pesquisadores
por mais de um século e é um assunto central de pesquisa na biogeografia, macroecologia,
ecologia de comunidades e ecologia de paisagens (DARWIN, 1859; ARRHENIUS, 1921;
GASTON; BLACKBURN, 2000; LOMOLINO et al. 2006; STORCH et al. 2008;
SOUTHERLAND et al., 2013). Alguns padrfes desta variacao, repetitivamente observados,
foram reconhecidos como resultado de influéncias especificas, como a relacdo entre espécies
e a area, o isolamento, a quantidade de habitat, e o efeito de borda e a qualidade da matriz
(regides de ndo habitat ao redor das manchas de habitat). Entretanto, esses e outros processos
subjacentes dos padrdes observados ainda séo investigados e debatidos (BANKS-LEITE et
al., 2010; FAHRIG, 2013; MACARTHUR; WILSON, 1967; MATTHEWS et al., 2020;
PREVEDELLO; VIEIRA, 2010). Um passo inicial para explicar o padrdo é compreender se
ele pode decorrer de simples processos ao acaso (HARVEY et al., 1983). Com isso, 0 uso de
modelos nulos tornou-se fundamental para avaliar se os padrGes observados podem ser
reproduzidos por simples modelos probabilisticos (nulos) (GOTELLI; GRAVES, 1996).
Nesse sentido, os modelos nulos representam uma ferramenta eficiente para testar hipoteses
nulas pois fornecem especificidade e flexibilidade na anélise de dados, o que muitas vezes ndo
é possivel com testes estatisticos convencionais (GOTELLI, 2001).

Um modelo nulo cléssico para explicar a distribuicdo espacial de diversidade, o
modelo de posicionamento aleatorio (MPA; COLEMAN, 1981), surgiu em funcdo da
discussdo sobre os processos subjacentes ao tdo debatido padrdo da relacdo espécie-area
(REA; DE CANDOLLE, 1855; ARRHENIUS, 1921; GLEASON, 1922; JACCARD, 1908;
MACARTHUR; WILSON, 1967; CONNOR; MCCOQY, 1979; TIORVE, 2003; MATTHEWS
et al. 2016). Ao reexaminar o0 modelo probabilistico de Arrhenius (1921), Coleman (1981)
mostrou que este ja era uma formulacdo matematica para uma hipétese nula (MCGUINNESS,

1984). Com isso, Coleman formalizou o primeiro modelo nulo para esse padrdo, o0 MPA, que
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testa a hipotese de que os individuos séo posicionados aleatoriamente nas manchas de habitat
(ex: ilha, fragmento florestal, poca), em que a posi¢do dos individuos em cada uma destas
independe de fatores ecologicos como a presenca de outros individuos e espécies. A hipotese
implica  homogeneidade estatistica para a distribuicdo dos individuos e pressupde
homogeneidade estatistica para a distribuicdo das influéncias ambientais requeridas pelas
espécies (COLEMAN, 1981). O MPA ¢ capaz de gerar estimativas ndo s6 da riqueza de
espécies esperada por mancha de habitat como também do desvio padrdo ao redor dessa
estimativa. Através desse modelo, Coleman et al. (1982) identificaram que a comunidade de
aves em ilhas de reservatorios era estruturada principalmente pela area das ilhas, assim
mostrando a congruéncia da observagdo com o resultado, assumindo distribuicdo randémica
das espécies. Desde entdo esse classico modelo proposto por Coleman tornou-se um
importante método para testar uma hipotese nula para a REA (GOTELLI; MCGILL, 2006),
representado pela hip6tese do posicionamento aleatorio.

Entretanto, uma limitacdo do MPA é a dificuldade de se obter censo completo do
grupo taxonémico estudado, principalmente em manchas de habitat de grandes areas
(BIDWELL et al., 2014). Este pré-requisito desse modelo (COLEMAN, 1981) é a provavel
razdo por ter sido relativamente pouco aplicado, em sua forma original (Capitulo 1). Além
disso, 0 modelo baseado apenas em area pode superestimar a riqueza de espécies em grandes
manchas de habitat e subestimar nas menores, como observados para aves aquaticas em areas
alagadas (GUADAGNIN et al., 2009), acarretando em ajustes fracos de suas previsdes aos
dados observados. As adaptacGes ao modelo baseado exclusivamente em area, desenvolvidas
e aplicadas por Guadagnin et al. (2009) e Bidwell et al. (2014), sdo uma alternativa para
estudos em que o censo completo ndo seja possivel, ou quando um baixo ajuste do modelo
aos dados € suspeito de ser consequéncia de suas limitaces em extrapolar para grandes areas
(e assim possui ajuste fraco com a realidade). Partindo do pressuposto que algumas manchas
de habitat tém mais espécies do que outras simplesmente porque tém mais individuos, estes
autores desenvolveram um modelo que assume que 0 nimero de individuos a ser posicionado
em cada mancha é o mesmo nimero que foi observado empiricamente e, portanto, a
abundéncia total em cada mancha € restrita ao seu valor observado. Embora este modelo nulo,
chamado de modelo baseado em individuos, tenha falhado em prever a riqueza de espécies de
aves aquaticas em areas alagadas (GUADAGNIN et al. 2009), foi adequado para prever a
riqgueza de espécies de patos em lagoas (BIDWELL et al. 2014), ou de abelhas e aves em
plantagdes (TAKI et al., 2018; YAMAURA et al., 2016), plantas em ilhas (TJORVE et al.,
2008), entre outros (BOLGER et al., 1991; HANEY, 1999; KADOYA et al., 2004,
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MCGUINNESS, 1984; PICARD et al. 2014) corroborando que a REA pode ser causada por
uma combinacdo de processos baseados em nicho e aleatérios.

Os modelos de posicionamento aleatorio sdo uma maneira poderosa de distinguir entre
mecanismos que geram REA (GOTELLI; MCGILL, 2006), entretanto, apesar das adaptacdes,
0s modelos descritos permitem avaliar apenas a influéncia de um unico pardmetro espacial, a
area (tamanho) da mancha de habitat. Outros aspectos associados a configuracdo espacial da
paisagem também afetam a abundancia e distribuicdo das espécies, como o isolamento da
mancha, a quantidade de borda e a quantidade de habitat (FAHRIG, 2013; PREVEDELLO et
al. 2016). Tais parametros podem afetar a probabilidade dos individuos ocorrerem em uma
dada mancha de habitat, causando assim gradientes previsiveis de riqueza. Porém, com
excecdo do efeito de borda (PREVEDELLO et al. 2013, RIBEIRO et al., 2016), esses
parametros espaciais ndo possuem modelos nulos apropriados para testar a contribuicao
relativa de cada um destes parametros sobre padrdes de diversidade. Diante do crescente
impacto antropico sobre os ecossistemas, que causam a perda e a fragmentacdo dos habitats
devido mudancas no uso do solo (MAY et al., 2019), a possibilidade de avaliar o efeito
relativo dos fatores deterministicos via a comparacdo do padrdo observado com modelos
nulos, representa uma ferramenta Gtil para a previsao das respostas das espécies.

Outra limitacdo importante no uso dos modelos nulos supracitados é o foco apenas na
riqueza das espécies (COLEMAN, 1981; MACARTHUR; WILSON, 1967), ignorando a
composicdo das comunidades. Entretanto, a riqueza de espécies por si, ndo € uma métrica
suficiente para avaliar comunidades em paisagens fragmentadas, pois ndo detecta a distincédo
entre espécies especialistas em ambientes perturbados e espécies dependentes de floresta, que
respondem diferentemente aos processos de perda de habitat e extingdo (BANKS-LEITE et
al., 2012; EWERS; DIDIHAN, 2006). Por exemplo, apesar de Hatfield et al. (2019) néo
detectarem diferencas nas riquezas de espécies entre borda de manchas de habitat e matriz ao
redor destas manchas, a composicdo das comunidades presentes nestes ambientes era
significativamente diferente. Uma alternativa para analises de composic¢éo foi apresentada por
Chase et al. (2011) que avaliaram a dissimilaridade em comunidades através de um modelo
nulo que torna as diversidades alfa e beta independentes entre si. Entretanto, este modelo s
incorpora dados de riqueza perdendo informacgdes importantes da comunidade associadas a
distribuicdo da abundancia relativa das espécies, como efeitos estocasticos associados ao pool
de espécies (CHASE, 2010) ou deterministicos associados a agregacdo espacial intra ou
interespecifica, ou dominancia e equitabilidade entre as espécies (CRAMER; WILLIG, 2005;
HE; LEGENDRE, 2002). Por isso, um modelo nulo que apenas explique a riqueza, mas nao a
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composicdo, terd aplicacdo limitada para compreender oS processos que estruturam as
comunidades.

A fim de avancar no uso de modelos nulos aplicados a Ecologia de Paisagens, 0 MPA
classico foi adaptado para incorporar diferentes parametros da paisagem. Através desta nova
abordagem foi possivel investigar como a riqueza e a composi¢do das comunidades, sdo
afetadas por efeitos da configuragdo espacial da paisagem pressupondo que ndo havia
interacdes entre espéecies, denominados aqui como efeitos probabilisticos da paisagem por si.
As caracteristicas da paisagem incorporadas nesses modelos séo: area, isolamento, area e
isolamento combinados, e quantidade de habitat. O modelo baseado em individuos
(GUADAGNIN et al., 2009) também foi usado para comparar ambos os MPAs sobre duas
importantes métricas de diversidade para conservagdo, a riqueza e composicdo de espécies
(BANKS-LEITE et al., 2014; CHASE et al., 2019). Para a construcdo dos modelos baseados
em métricas da paisagem foi adotada a mesma légica de Coleman (1981; ARRHENIUS,
1921) para estimar a probabilidade de um fragmento receber individuos, porém ndo so
baseado em sua area ou numero de individuos amostrados (GUADAGNIN et al., 2009), mas
também em seu isolamento, quantidade de habitat, e sua area e isolamento combinados.

Assim, o objetivo deste estudo é avaliar o potencial desses diferentes modelos nulos,
que sao baseados apenas em processos probabilisticos, em explicar os padrdes observados de
riqgueza e composicdo de espécies em paisagens fragmentadas. Isso permite avancar na
compreensdo de como a configuracdo espacial das manchas de habitat na paisagem afeta a
rigueza e composicdo de espécies. Se validado a eficiéncia destes modelos na explicacdo
destes padrdes de diversidade (riqueza e composicdo de espécies), 0 uso destes modelos serdo
ponto de partida na investigacdo desses processos, a serem usados antes de abordagens mais

complexas, se necessarias.
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2.2 Materiais e métodos

2.2.1 Dados empiricos

Os dados de campo deste estudo vieram de um estudo previo, que avaliou os efeitos da
fragmentacdo de habitat sobre a comunidade de pequenos mamiferos ndo voadores numa
paisagem florestal fragmentada na Bacia do Rio Macacu, RJ (DELCIELLQOS, 2011). As
coletas em campo foram realizadas entre 1999 e 2009. Uma breve descri¢cdo da paisagem
estudada, do desenho e esfor¢co amostral para captura dos individuos e das espécies de

mamiferos é feita a sequir. Para informacdes mais detalhadas consultar Delciellos (2011).

2.2.2 Area de estudo

A paisagem florestal fragmentada da Bacia do Rio Macacu, Rio de Janeiro (Figura 6)
esta contida na Serra dos Orgaos, que ¢ parte da Serra do Mar, um dos maiores remanescentes
de Mata Atlantica (RIBEIRO et al., 2009). Apesar de ser considerada uma regido que ainda
mantém grande parte da sua cobertura florestal, a Bacia do Rio Macacu apresenta uma
paisagem heterogénea, com fragmentos de Mata Atlantica de diversos tamanhos, geralmente
restritos aos cumes dos morros, circundados por matriz agricola e de pasto, para criacdes
intensivas e extensivas de gado, além de estradas e matriz urbana (DELCIELLOS et al., 2016;
VIEIRA et al., 2018).

Figura 6 — Area de estudo e localidades amostradas.



54

70°Ol'0"W 60°0|'O"W 50°OI'O"W 40°0l'0"W

10°0'0"S  0°0'0"
1 1

30°0'0"S 20°0'0"S

%
0 425850  1.700~._ /
T K

45°0'0"W  44°0'0"W
1 1

43°0'0"W  42°0'0"W  41°0'0"W
1 1 1

0 30 60 120
T KM

I
21°0'0"S

22°0'0"S

I
23°0'0"S

T T T T
70°0'0"W 60°0'0"W 50°0'0"W 40°0'0"W

1 L
45°0'0"W  44°0'0"W

1 I 1
43°0'0"W  42°0'0"W  41°0'0"W

710000 715000
R ANy S

3 |7 SN o=
o o - *
I
© O Rural

B Rochoso
= B Urbano
S O Agricultura
E B Agua
N B Floresta

O Pasto
= -
(=2
o
o
Ny
N~
o
o
o
n
o
w0
N~
o
o
o
o
o
n
N~
o
o
o
"2}
D
<
N~

720000

725000

730000

7500000 7505000 7510000 7515000 7520000

7495000

710000

Legenda: O mapa superior a esquerda mostra o Brasil com destaque (retangulo preto) para o Estado do Rio de
Janeiro. O mapa superior a direita mostra o Estado do Rio de Janeiro com destaque (retdngulo
vermelho) para a Bacia do Rio Macacu. O mapa inferior mostra a regido da Bacia do Rio Macacu,
com destaque para diferentes tipos de cobertura do solo (legenda no mapa) e para as 28 localidades
amostradas (circulos brancos). Os mapas superiores apresentam-se sob o Sistema de Coordenadas
Geograficas, Datum Sirgas 2000. O mapa inferior apresenta-se sob Projecdo Universal Transversa de
Mercator — UTM, Datum Sirgas 2000 zona 23S. Fonte de dados: IBGE (2020).

Fonte: o autor.
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As localidades amostradas (doravante chamada apenas localidades) séo 25 fragmentos
florestais variando de 12,02 a 194,28 ha (F3 a F27; Tabela 6), além de trés locais de floresta
continua: Sitio Rosimery (areas C1l e C2) e Reserva Biologica de Guapiacu (C3). As
localidades estdo distribuidas entre os municipios de Guapimirim (22° 20" S, 42° 59’ O),
Cachoeiras de Macacu (22° 28" S, 42° 39" O) e Itaborai (22° 44’ S, 42° 51’ O), no Estado do
Rio de Janeiro, Brasil. A altitude dos fragmentos variou entre 100 e 250 m, ja para os locais
de floresta continua 250 e 900 m. A classificacdo climatica para essa regido é definida como
clima Mesotérmico Brando Umido (NIMER, 1989). Apresenta temperatura média anual de
21,9° C, com a média mensal mais quente em janeiro (25,3°C) e mais fria em julho (17,9°C).
A precipitagdo anual total é de 2050 mm, com médias mensais variando entre 59,3mm (julho)
e 337,8mm (fevereiro) (Kurtz & Aradjo 2000). Os meses mais frios (maio a outubro) também
sdo os de menor pluviosidade. Conforme as descricdes para a vegetacao feitas em Delciellos
(2011), Finotti et al. (2012) e Kurtz e Aradjo (2000) a formagdo vegetal caracteristica é do
tipo Floresta Ombrofila Densa com formagdes Submontana e Montana (IBGE, 2012). No
interior dos fragmentos a floresta é secundaria em diferentes estdgios de regeneracao,
apresentando dossel ndo continuo de altura entre 20 m e 30 m, mas com alguns individuos
mais altos que 40 m. No sub-bosque tem graus variados de desenvolvimento com trechos
abertos e outros muito fechados onde é dificil a locomogdo (KURTZ; ARAUJO, 2000). Nos
fragmentos ha presenca mais abundante de palmeiras (e.g. Astrocaryum aculeatissimum),
embaubas (Cecropia sp.), cipés e lianas do que nos locais de florestas continuas
(DELCIELLOS et al., 2016). A vegetacdo dos locais de floresta continua € menos perturbada
do que a vegetacdo dos fragmentos de floresta (FREITAS et al., 2004).

Tabela 6 — Parametros espaciais, abundancia de individuos e riqueza observada de espécies de
pequenos mamiferos ndo voadores capturados em fragmentos florestais na Bacia
do Rio Macacu, Rio de Janeiro. (continua)

ID Area (ha) Quantidade de Isolamento (m)  Abundancia de Riqueza de
habitat (%0) individuos espécies

F17 12,02 14,72 873 10 1
F10 12,78 19,41 995 32 4
F11 13,09 11,78 1146 46 5
F14 14,88 10,82 1080 24 7
F18 15,73 15,17 1222 24 4
F9 17,59 12,02 720 48 8
F25 18,28 17,86 1198 69 5
F27 20,68 15,23 1074 38 5
F15 21,45 9,71 1156 20 5
F20 22,06 7,38 757 31 5
F3 23,18 21,10 1125 27 6
F6 24,69 18,55 1161 20 3
F5 29,12 32,92 896 19 6
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Tabela 6 — Pardmetros espaciais, abundancia de individuos e riqueza observada de espécies
de pequenos mamiferos ndo voadores capturados em fragmentos florestais na
Bacia do Rio Macacu, Rio de Janeiro. (conclusdo)

F7 35,09 33,58 940 42 9
F23 43,98 9,91 1376 11 2
F8 54,50 26,81 1286 38 7
F26 54,58 6,99 949 20 3
F22 68,20 14,16 1273 28 5
F13 71,81 23,85 1261 31 5
F4 77,90 12,16 1428 39 8
F21 84,78 28,90 1178 25 5
F19 99,51 19,35 1280 18 3
F16 119,51 18,94 1407 41 5
F12 157,26 18,77 1228 38 5
F24 194,28 24,17 1569 9 5
C1 400,00 76,37 0 50 8
C2 400,00 76,85 0 28 7
C3 400,00 76,70 0 13 5

Legenda: ID, identificagéo da localidade amostral (o0 mesmo usado no estudo original) sendo F3 a F27 os
fragmentos florestais, C1 a C3 locais de floresta continua. Quantidade de habitat mede a quantidade
percentual da area de habitat (floresta) dentro da paisagem local. Isolamento representa isolamento
ajustado, onde a distancia média de cada fragmento a todos dentro paisagem local é corrigida pela
escala de efeito, para manter uma relagdo positiva com a riqueza. A area da paisagem local e a
escala de feito foi estimada previamente em Vieira et al. (2018). A tabela est organizada
considerando a ordem crescente da &rea das localidades amostradas.

Fonte: DELCIELLOS, 2011; VIEIRA et al. 2018.

2.2.3 Esforco amostral

Os dados desta comunidade foram amostrados entre 1999 e 2009. O meétodo de
deteccdo para as espécies de pequenos mamiferos ndo-voadores nesta paisagem foi de captura
com armadilhas de captura viva. O esfor¢o foi de 800 armadilhas-noite, por cinco noites em
cada campanha, em cada localidade amostrada. Cerca de 75% das armadilhas foram dispostas
em linha do interior para a borda dos fragmentos e as demais armadilhas continuando da
borda para a matriz. Para os locais de floresta continua toda a amostragem foi realizada de
modo similar, mas apenas da borda para o interior (sem amostragem na matriz). Detalhes

mais especificos sobre o desenho amostral e o esforco em campo estdo em Delciellos (2011).
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2.2.4 Comunidade estudada

As comunidades de pequenos mamiferos nao-voadores capturadas na Bacia do Rio
Macacu (Tabela 7) possuem abundancias totais e riquezas de espécies altamente varidveis
entre as localidades (Tabela 7). A riqueza total (18 espécies) foi similar a encontrada em
outras regides de Mata Atlantica (e.g., FONSECA & ROBINSON, 1990; PARDINI, 2004;
PARDINI et al., 2005). A Ordem Rodentia foi representada por uma maior riqueza de
espécies e por uma menor abundéncia total de individuos que a Ordem Didelphimorphia
(DELCIELLOS et al., 2016). Todas as espécies detectadas sdo onivoras em algum grau, com
algumas variacdes de preferéncia alimentar sobre frutos, gréos, invertebrados ou vertebrados.
E também variado o habito locomotor destas espécies, sendo, 40% sdo arboricolas, 35%
terrestres (se deslocam principalmente sobre o solo da floresta), 15% semiterrestres, 5%
semifossoriais e 5% semiaquaticos (DELCIELLQOS, 2011).

Tabela 7 — Pequenos mamiferos capturados na Bacia do Rio Macacu, Rio de Janeiro, entre
1999 e 2009. (continua)

ORDEM NI NLA Uso do Referéncia para uso do
Espécie habitat habitat

DIDELPHIMORPHIA

Caluromys philander (Linnaeus, 1758) 3 3 Especialista JULIEN-LAFERRIERE,
2007; PIRES et al., 2002

Didelphis aurita (Wied-Neuwied, 1826) 245 27 Generalista

Gracilinanus microtarsus (Wagner, 1 1 Especialista PIRES et al., 2002

1842)

Marmosops incanus (Lund, 1840) 23 7 Especialista PUTTKER et al., 2008;

) PARDINI 2004

Metachirus nudicaudatus (E. Geoffroy, 31 13 Especialista PIRES et al., 2002

1803)

Marmosa paraguayana (Tate, 1931) 59 22 Especialista

Monodelphis americana (Muller, 1776) 1 1 Especialista GENTILLE et al., 2018;
ROSSI, 2011; PARDINI,
2004

Philander frenatus (Olfers, 1818) 266 23 Generalista

RODENTIA

Akodon cursor (Winge, 1887) 146 21 Generalista

Euryoryzomys russatus (Wagner, 1848) 22 6 Especialista PUTTKER etal., 2019

Nectomys squamipes (Brants, 1827) 19 8 Generalista BONVICINO et al., 2002;

PIRES et al., 2002
Oecomys catherinae (Thomas, 1909) 2 2 Especialista ROSSI, 2011
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Tabela 7 — Pequenos mamiferos capturados na Bacia do Rio Macacu, Rio de
Janeiro, entre 1999 e 2009. (concluséo)
Oligoryzomys nigripes (Olfers, 1818) 6 4 Generalista D'ANDREA et al., 1999;
PUTTKER et al., 2019;
UMETSU; PARDINI,
2007; PIRES et al., 2002
Oxymycterus dasytrichus (Schinz, 1821) 6 3 Especialista ROSSI, 2011

Phyllomys nigrispinus (Wagner, 1842) 3 2 Especialista EMMONS et al., 2002;

ROSSI, 2011
Phyllomys pattoni (Emmons, Leite, 1 1 Especialista CALDARA JR; LEITE,
Kock e Costa 2002) 2007; ROSSI, 2001
Rhipidomys itoan (Costa, Geise, Pereira, 1 1 Especialista COSTA etal., 2011;
Costa, 2011) FIALHO et al., 2019
Trinomys dimidiatus (Gunther, 1876) 4 2 Especialista PATTON etal., 2015
Total de individuos 839

Legenda: NI, nimero total de individuos coletados por espécie; NLA, nimero de localidades amostradas onde as
espécies foram detectadas; Uso do habitat “Especialista” indica que a espécie foi capturada apenas
dentro das localidades; “Generalista”, indica que a espécie foi capturada também ou
predominantemente fora das localidades (matriz). Para espécies com menos abundantes uma literatura
adicional, especializada na captura e uso do habitat por estas espécies, foi consultada para validar a
classificacéo.

Fonte: modificado de DELCIELLOS (2011).

2.2.5 Classificacio das espécies

Em manchas de habitat, a capacidade ou incapacidade de uma espécie de utilizar a
matriz (areas de ndo habitat ao redor das manchas de habitat) pode, respectivamente,
beneficiar ou prejudicar suas populacdes diante de efeitos de degradacdo ou fragmentacdo do
habitat (EWERS; DIDHAN, 2006). Esses distintos modos de uso do habitat permitem
distinguir as espécies em generalistas e especialistas de habitat florestal. Espécies generalistas,
que usam também a matriz ao redor das manchas, geralmente mantém popula¢fes maiores em
paisagens fragmentadas do que espécies especialistas de habitat florestal, que dependem das
condicdes, de recursos e estruturas de vegetacdo disponiveis apenas no interior das manchas
de habitat florestal (ANDREN, 1997; BANKS-LEITE et al., 2012). Diante disso, o poder de
explicacédo da riqueza e composi¢do das comunidades através dos modelos de posicionamento
aleatorio, considerando inclusive o uso das manchas e matriz pelas espécies, foi avaliado entre
trés grupos de espécies: (i) todas as espécies combinadas, (ii) apenas espécies especialistas de
habitat florestal (doravante denominada apenas “especialistas™) e (iii) apenas espécies
generalistas de habitat (doravante denominada apenas “generalistas”). Para classificar as
espécies foram utilizados dados empiricos de Delciellos (2011) da captura das espécies de

pequenos mamiferos dentro dos fragmentos e na matriz adjacente (por exemplo em ambientes
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mais abertos como pasto). Assim, apenas as espécies que ndo foram capturadas (ou raramente
capturadas) na matriz foram classificadas como “Especialistas”, j& as espécies comumente
capturadas nas manchas e matriz (ou predominantemente na matriz) foram classificadas como
“Generalistas”. Para espécies menos abundantes (N < 30 individuos), uma literatura com
dados de captura de pequenos mamiferos em mata Atlantica foi adicionalmente consultada

para auxiliar e ou validar classificacdo (Tabela 7).

2.2.6 Parametros espaciais

Todos os valores dos parametros espaciais, utilizados nos modelos de posicionamento
aleatorio (descritos na proxima secédo), foram retirados de estudos anteriores realizados com a
mesma comunidade e area de estudo. O tamanho das localidades amostradas foi obtido em
Delciellos (2011), variando de 12,02 ha a 194,28 ha para os fragmentos florestais, ou
considerado como 400 ha para os locais de floresta continua (Tabela 7). Esses locais de
floresta continua sdo maiores que 1000 ha, mas receberam o mesmo esforco amostral em
comparagdo com os fragmentos. Por isso, assim como em Delciellos (2011), Delciellos et al.
(2016) e Vieira et al. (2018) foi considerado apenas um valor cerca de duas vezes o tamanho
do maior fragmento (194 ha).

A gquantidade de habitat florestal (Tabela 7) foi obtida em Vieira et al. (2018). Essa
métrica foi medida na paisagem local para cada localidade (Figura 7). A paisagem local é uma
area circular ao redor de cada localidade. A extensdo dessa paisagem local foi definida pela
escala de efeito para quantidade de habitat, que é a mesma para todos as localidades (2000 m;
Vieira et al. 2018). Assim, a quantidade de habitat foi medida pela divisdo da area de
cobertura florestal dentro da paisagem local pela éarea total da paisagem local. A quantidade
de habitat variou entre 6,99% a 76,85% entre os fragmentos estudados (Figura 7A) e 100%

para os locais de florestas continuas (Figura 7B).
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Figura 7 — Parametros espaciais baseados na escala de efeito da paisagem local.

- — (,,,»\\_ _ - A N X
N { N N
I o S \ \ 7
\__ ‘ 3 7 p |
\ L/ |
\ - T~ ~ \‘\ 4
‘ -7 \ S | | -~ _]\
s — N~ Y. o ~. S
L A : A ” P - ~ |
~— 7 ifﬂ [ ; // ~ L
e N N
!/ [ A e ’ \ \
N ) = Kd2 ’ A \
P \ \ I |
1 R / 1 1 \\ |
| L ) ! ! R 1 /
i —— /
\ ~ “I I ) | ! ’
N a4 T I \ ,'
~ . \ -
N d3 S | 4 \ /
A | ey N 7
{ o [ - - ’ \
v S = | | h 4 |
T~ - ke | . . ‘|
- \ -
J (/' l S~ __- = _
\; f . /
r S /
| B i
E— \\, ~—

Legenda: As imagens A e B ilustram dois casos hipotéticos diferentes de arranjo espacial obtidos em paisagens
locais, sob uma mesma escala. Devido o fragmento amostrado (central) em A ser menor que a
paisagem local, sua quantidade de habitat serd& menor que em B, onde a area do fragmento é superior a
paisagem local. Pelo mesmo motivo o isolamento em A é maior que em B, onde o isolamento
equivale a 0. Em verde as manchas de habitat (aqui, fragmentos florestais), em branco a matriz
(regibes de ndo habitat). O raio R do circulo equivale a escala de efeito e determina a extenséo da
paisagem local (circulo), que tem origem no centro do fragmento amostrado. As escalas de efeito da
guantidade de habitat e do isolamento, respectivamente 2000 m e 1800 m, foram previamente
estimadas em Vieira et al. (2018). A quantidade de habitat é medida pela razdo entre a area total de
habitat (soma das areas verdes) dentro da paisagem local pela area total da paisagem local. O
isolamento é medido pela média das distancias do fragmento amostrado (central na paisagem local)
para todos os fragmentos incluidos na escala local (d1 a d4).

Fonte: o autor.

Os valores de isolamento foram obtidos em Vieira et al. (2018). Assim como a
quantidade de habitat o isolamento foi medido na paisagem local, entretanto sob uma escala
de efeito para o isolamento geral (1700 m). A métrica de isolamento geral (I) representa a
distancia média a partir de uma dada localidade & todas as demais dentro da paisagem local
considerada (Figura 7). E esperada uma relacio negativa entre o isolamento geral e riqueza de
espécies pois quanto maior o isolamento menor a probabilidade de um individuo ocorrer
(MACARTHUR; WILSON, 1967). Por isso, para fins metodolégicos, antes da inclusdo da
medida de isolamento nos modelos de posicionamento aleatorio, foi preciso inverter essa
medida, no sentido que um aumento no seu valor significa reducdo do isolamento entre os
fragmentos (e ndo o contrario). Assim, para inverter a medida de isolamento, o valor do
isolamento geral foi corrigido pelo tamanho da escala de efeito. Com isso, foi estimado o

valor de isolamento ajustado (la), medido atraves da subtracdo entre o maior valor de
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isolamento possivel (1700 m, escala de efeito) e o valor do isolamento geral para cada
localidade:

la=1700 — | (1)

Os valores do isolamento ajustado variaram de 0,00 m a 1569,00 m (Tabela 7) e

correlacionam-se positivamente com a riqueza de espécies.

2.2.7 Pardmetros da comunidade

Devido ao esforco homogéneo na captura dos individuos em todas as localidades
amostradas, a riqueza de espécies observadas em campo foi definida simplesmente como o
numero total de espécies detectadas por localidade, conforme Delciellos (2011). Ja para a
composicao observada de espécies, foi calculado o indice de dissimilaridade de Bray-Curtis
para cada par de areas amostradas, que varia de uma total similaridade (0,00) para uma total
dissimilaridade (1,00). Posteriormente, a dissimilaridade média de cada localidade foi usada
como medida da composic¢do das comunidades. Posteriormente, a riqueza e a dissimilaridade
de espécies observadas em cada localidade foram comparadas com a riqueza e dissimilaridade
média de espécies esperadas através dos modelos de posicionamento aleatério (descritos na

secdo “Analise de dados™).

2.2.8 Modelos de posicionamento aleatorio

Para investigar o poder de previsdo da riqueza e composicao de espécies baseado em
parametros espaciais da paisagem e da abundéncia de individuos, utilizamos cinco modelos de
posicionamento aleatorio baseados nas suposi¢Ges e nos principios do classico modelo de
posicionamento aleatorio de Coleman (1981). A hipdtese de Coleman assume: (i) auséncia de
relacdo entre as espécies e as manchas de habitat (ex: ilhas, fragmentos florestais) na
paisagem, (ii) distribuicdo aleatdria para os individuos entre as manchas de habitat, e (iii)

manchas de habitat pouco heterogéneas, i.e 0s recursos requeridos pelas espécies sao
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distribuidos uniformemente. A partir dessas suposi¢Oes, construiu-se um modelo capaz de
deduzir a probabilidade de que uma espécie particular seja representada em uma dada mancha
de habitat (neste estudo, uma localidade amostrada ou apenas localidade), 0 modelo baseado
em area (COLEMAN et al., 1982). Para isso, 0 modelo sorteia aleatoriamente cada individuo
do pool regional de individuos e espécies (ou seja, o conjunto de todos os individuos de todas
as espécies capturadas), e posiciona-o em uma das localidades, independente da presenca de
outros individuos. A probabilidade de cada localidade receber um individuo € equivalente a
sua area relativa, estimada pela razdo entre a area da localidade observada e a soma da area de
todos as localidades amostrados na paisagem. Com isso 0 modelo gera uma riqueza esperada
de espécies em cada localidade, mantendo a densidade constante de individuos e baseado
apenas na area da localidade como a Unica explicacdo da riqueza de espécies na paisagem.
Assim como o primeiro modelo descrito acima (baseado em area), os demais modelos,
baseados isolamento, area*isolamento e quantidade de habitat, também estimam a quantidade
de individuos a ser posicionada aleatoriamente em cada mancha de habitat (neste estudo,
fragmentos florestais), através do pool regional de individuos e do valor relativo de cada

métrica para cada fragmento, ou seja:

Ni=N*Ri. 2)

Onde N; é o numero de individuos a ser posicionado em um dado fragmento i, N é o
nimero total de individuos da paisagem (pool regional = 839 individuos, no caso das
simulagfes com todas as espécies juntas; 150, no caso das espécies especialistas; e 689, no
caso das espécies generalistas), Ri é o valor relativo para cada métrica usada em cada modelo
no mesmo fragmento considerado (i). O valor relativo para cada fragmento (R;) equivale a
probabilidade do fragmento receber um dado individuo ao acaso, variando, portanto, de 0 a 1,
e é calculado de forma diferente em cada modelo, como segue:

a) Modelo baseado em area (equivalente ao modelo classico de Coleman):

Ri=Ai/A, 3)

sendo A a area de uma dada localidade i (ex: fragmento florestal ou local de
floresta continua), e A a soma da area de todas as Ai (localidades) consideradas
na paisagem. Por exemplo, se apenas duas localidades tivessem sido
amostradas (fragmentos 1 e 2), com areas de 80 e 20 ha, teriamos A = 80 + 20
=100 ha; Ry = 80 / 100 = 0,8; e R» = 20 / 100 = 0,2. Portanto, o maior
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fragmento teria 80% de probabilidade de receber um dado individuo do pool
regional, enquanto o menor fragmento teria apenas 20% de probabilidade. Se o
pool regional (N) fosse de 500 individuos, teriamos N1 = 500 * 0,8 = 400 e N>
= 500 * 0,2 = 100. Portanto, a cada iteracdo desse modelo baseado em area,
seriam alocados 400 individuos no maior fragmento, e 100 individuos no
menor fragmento, sorteados aleatoriamente do pool regional. A mesma légica
se aplica aos quatro outros modelos, abaixo.

b) Modelo baseado em isolamento:
Ri = lai/ Ia, @

sendo lai 0 isolamento ajustado de uma dada localidade i, e la a soma de todos
os (laj) isolamentos ajustados, medidos para todos as localidades consideradas
na paisagem total.

c) Modelo baseado em quantidade de habitat:

Ri=Qi/Q, ©)

sendo Qi a quantidade de habitat de uma dada localidade i, e Q a soma de todas
(Qi) as quantidades de habitat medidas para todas as localidades consideradas
na paisagem total.

d) Modelo baseado em area*isolamento:
Ri = Alai / Ala, (6)

sendo Ala; o produto entre area e o isolamento ajustado de uma dada localidade
i, e Ala a soma de todos (Aai) os produtos obtidos para cada localidade
considerada na paisagem.

e) O quinto modelo, baseado em individuos, sorteia e posiciona aleatoriamente o
mesmo numero de individuos observado em cada localidade (seguindo
GUADAGNIN et al., 2009).

Uma versdo alternativa dos modelos baseado em area e area*isolamento foram
testadas para avaliar se 0 modelo pode ser melhorado com ajustes simples. Em ambos 0s
modelos foi aplicado uma transformacdo de log (na base 10) as areas das manchas, para
melhor corresponder a suposic¢éo de que o nimero de individuos aumenta linearmente com a

area (COLEMAN, 1981). Neste modelo baseado em log (area) e log (area)*isolamento, o
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namero total de individuos em cada fragmento (Ni) foi proporcional & sua area transformada
em log. Com isso, nesses modelos alternativos, Ai foi substituido por Log (Ai) da seguinte

forma:
Ri = Log (Ai) / Log(A) (7)
Ri = Log (Ai)*lai / Log(A)*la (8)

Onde Log (Ai) é a area relativa do local i calculada ap6s aplicada uma transformacéo
logaritmica, Log (A) € a soma de todas as Log (Ai). Isso corresponde & probabilidade de
receber um determinado individuo do pool regional baseado nessa métrica.

Posteriormente, para cada modelo, os individuos sdo sorteados aleatoriamente, sem
reposicao, e incluidos em cada fragmento, respeitando a quantidade maxima de individuos
estimada como descrita acima. Ao final desse procedimento, a riqueza e a composicdo de
espécies esperada pelos modelos sdo registradas. Para cada modelo repetimos esses
posicionamentos aleatorios 1000 vezes, e para cada uma destas iteracfes, calculamos a
riqueza e a composicdo esperada para cada localidade. Depois fizemos a média das 1000
iteracdes para cada localidade, obtendo assim a riqueza e a composi¢cdo média esperada para

cada localidade, para cada modelo.

2.2.9 Andlise de dados

A andlise neste estudo foi diferente da proposta por Coleman, que usou um método
parcialmente subjetivo (2/3 dos pontos observados devem estar dentro do desvio padréo
estimado pelo modelo) para confirmar um efeito nulo na riqueza de espécies. Neste estudo a
analise dos resultados foi realizada através de uma regressdo linear simples entre dados
observados e esperados. Os dados observados no eixo das ordenadas (Y) e a média dos dados
esperados para cada fragmento no eixo das abscissas (X) (PINEIRO et al., 2008). Foi
esperado que, quando significativo (p < 0,05), o resultado de R? dessas regressdes determina
qual poder de explicacdo de cada modelo probabilistico (ver itens a a e na se¢do anterior).
Assim, o primeiro passo para avaliar o poder de explicacdo (representado pelo coeficiente de
determinacdo R?) dos modelos probabilisticos sobre os padrdes observados de riqueza e

composicao de espécies foi através de regressoes lineares.
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O segundo passo foi avaliar os parametros intercepto (a) e inclinagdo (b) de cada
modelo avaliado na regressdo linear da etapa anterior. Espera-se que caso ndo haja nenhum
efeito ecologico, além dos incluidos no modelo, estruturando as comunidades, uma perfeita
relacdo entre dados observados e esperados serd formada e resultarda num intercepto
estatisticamente igual a 0, uma inclinacdo estatisticamente igual a 1, que levaria a um alto
poder de explicacdo (R?; PINEIRO et al., 2008; PREVEDELLO et al. 2016). Para testar esses
parametros foi realizado um teste-t, que avaliou se a e b diferem estatisticamente da hipotese
nula em que a = 0 e b = 1. Se este teste apresentar diferencas significativas (p < 0,05), o
intercepto e/ou a inclinagdo sdo considerados diferentes de O e 1, respectivamente. O
intercepto e a inclinacdo da reta de regressdo descrevem, respectivamente, o Vviés e a
consisténcia dos modelos (SMITH, 1995; PINEIRO et al., 2008). Assim, se a inclinagio n&o
difere estatisticamente de 1, mas o intercepto difere de 0, significa que ha um viés constante,
ou seja, o0 modelo superestima ou subestima a previsdo da riqueza e ou composicdo de
espécies por um valor relativamente constante (consistente). Se a inclinacdo for diferente de 1
e o intercepto diferente de 0, entdo as previsdes do modelo ndo tém consisténcia com o0s
valores observados, ou seja, o0 modelo subestima os valores do padrdo (riqueza ou
composicado) em algumas localidades, mas superestima em outras. Se a inclinacéo difere de 1
e o intercepto é (estatisticamente) 0, 0 modelo deve estimar correto o padrdo em localidades
com menores valores para o padrdo e subestimar ou superestimar do modo crescente em
maiores valores. Por fim, se a inclinacdo ndo difere de 1 e o intercepto ndo difere de 0, as
previsdes do modelo sdo imparciais (sem viés estatistico), significando que os valores
observados coincidem com os valores esperados.

O ultimo passo foi analisar visualmente o grafico das regressdes. Essa etapa
complementar foi realizada apenas nos modelos com resultados indicando que os valores
observados variaram significativamente dos valores esperados. Isso incluiu observar a relacdo
entre a dispersdo dos dados observados e esperados a fim de detectar subestimacdo ou
superestimacao nessas relagdes em comparagdo com cada MPA analisado. Essas tendéncias
podem ser interpretadas de ser resultados de efeitos ndo estocasticos (como os ecoldgicos) nao
incluidos no modelo, que desviam as previsdes dos modelos nulos (PREVEDELLO et al.
2016).

Com a analise completa destas trés etapas (avaliagdo dos ajustes dos modelos, dos
parametros da regressdo, e dos graficos) foi possivel detectar se efeitos estocasticos
subjacentes podem criar os padrfes de riqueza e composicao de espécies, e qual seriam seus

poderes de explicacdo. Assim, quando um modelo apresentou (i) resultado significativo para
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seu ajuste, (ii) intercepto e inclina¢do corroborando suas hipéteses nulas, e (iii) auséncia de
significativa sub ou superestimagdo nos dados esperados, o (iv) poder de explicacdo dos
processos estocasticos presentes nestes modelos probabilisticos foi medido pelo coeficiente de
determinacéo (R?). Devido a provavel influéncia de efeitos ecoldgicos sobre as comunidades
os resultados dessa anélise, ainda que significativos, podem apresentar diferentes graus de
Vviés no intercepto e ou na inclinacdo, consequentemente afetando o poder de explicacao.

Todas as estimativas de diversidade, dos modelos e a analise de dados foram
conduzidas no ambiente R, versdo 4.0.0 (R CORE TEAM, 2020). O pacote “vegan” foi
utilizado para executar a fungdo vegdist no calculo de composicéo de espécies (OKSANEN et
al., 2018).
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2.3 Resultados

A riqueza e a composicdo esperada pelos MPA para as espécies dos diferentes grupos
(todas as espécies, especialistas, generalistas) variaram de acordo com as distintas estimativas
de abundancia para cada fragmento gerada por cada modelo (Tabela 8). O pool regional de
839 individuos (18 espécies) foi separado em 150 individuos (11 espécies) para 0 grupo
classificado como especialista e em 689 individuos (sete espécies) para o grupo classificado
como generalista, sendo o primeiro grupo o mais rico em espécies e 0 segundo mais
abundante em individuos. O numero de localidades amostradas diminuiu para 25 no grupo

especialista pois nenhuma destas espécies ocupou os fragmentos F17, F19 e F23.

Tabela 8 — Dados observados e esperados de abundancia de individuos e riqueza e
composicdo de espécies de pequenos mamiferos ndo voadores em fragmentos
florestais da Bacia do Rio Macacu, Estado do Rio de Janeiro, entre 1999 e 2009.
(continua)
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A) TODAS AS ESPECIES

Log (Area)*

Quantidade de

ID Observado Area Log (Area) Isolamento | Area*isolamento olamento habitat Individuos
N S C N S C N S C N S C N S C N S C N S C N S C

F3 | 27 6 062| 8 5 057| 24 7 030| 25 7 035 4 3 062] 19 6 038 26 7 037 27 7 033
F4 | 39 8 051| 26 7 053] 34 8 0,29]| 12 6 048] 7 5 056]| 13 6 044 15 6 042 39 8 0,34
F5 | 19 6 055| 10 5 055| 26 7 029| 35 8 03| 8 5 056]| 29 7 038 41 8 042 19 6 0,38
F6 | 20 3 056| 8 5 057| 25 7 030| 24 7 035 4 4 062 19 6 038 23 7 037 20 6 0,37
F7 | 42 9 052]| 12 6 053] 28 7 028| 34 8 03] 9 5 055] 29 7 0,38 42 8 042 42 8 0,35
F8 | 38 7 052] 18 6 052| 31 8 0,28]| 18 6 039 7 5 056| 18 6 038 33 8 0,39 38 8 034
F9 | 48 8 061| 6 4 061 22 7 032] 43 9 038| 6 4 0,57 30 8 038| 15 6 042 48 9 0,38
F10| 32 4 0,73| 4 4 0,68 20 7 034] 31 8 03] 3 3 066] 19 6 0,38 24 7 037 32 8 0,33
F11| 46 5 0,70 4 0,68 20 7 034| 24 7 035 2 2 073| 15 6 041 15 6 042 46 9 0,37
F12| 38 5 0,61] 53 9 061] 39 8 03] 21 7 036 24 7 0,66]| 26 7 037 23 7 037 38 8 0,34
F13| 31 5 049]| 24 7 053] 33 8 0,28| 19 6 0,38]| 10 5 055| 20 6 0,37 30 8 0,38 31 8 0,33
Fl14 | 24 7 0,70 4 064 21 7 033| 27 7 035 3 3 066| 18 6 038 13 6 045 24 7 034
F15| 20 5 0,60 4 059 24 7 030]| 24 7 0,35 3 061] 18 6 0,38 12 5 047] 20 7 0,37
F16 | 41 5 055]| 40 9 057]| 37 8 029]| 13 6 046| 11 5 056| 15 6 041 24 7 037] 41 8 0,35
F17| 10 1 0,64 4 068 19 6 035| 36 8 0,36 3 066]| 22 7 037 18 6 039 10 5 054
F18 | 24 4 0,75 4 064 21 7 033] 21 7 0,36 2 0,72| 14 6 042 19 6 039 24 7 0,35
F19| 18 3 054] 33 8 055| 36 8 029]| 19 6 038]| 13 6 057| 21 7 037 24 7 037 18 6 0,39
F20| 31 5 055| 7 5 059| 24 7 0,30 42 8 03| 7 4 056 31 8 03| 9 5 054 31 8 0,33
F21| 25 5 052]| 28 8 054| 34 8 0,28| 23 7 035| 14 6 058| 25 7 037 36 8 040]| 25 7 034
F22 | 28 5 052| 23 7 053] 33 8 0,28]| 19 6 0,38 5 056| 19 6 038 18 6 039 28 7 0,33
F23| 11 2 049]| 15 6 052| 29 7 028]| 14 6 0,45 4 059 13 6 044 12 6 047 11 5 0,52
F24| 9 5 065| 65 10 0,64| 41 8 031| 6 4 0,67 5 056| 7 5 0,60 30 8 038| 9 5 0,57
F25| 69 5 055| 6 4 061 23 7 031| 22 7 0,36 3 066]| 16 6 040 22 7 037169 10 047
F26 | 20 3 052]| 18 6 052| 31 8 0,28| 33 8 035] 13 6 057]| 32 8 039 9 5 054 20 7 0,37




Tabela 8 — Dados observados e esperados de abundancia de individuos e riqueza e composicdo de espécies de pequenos mamiferos
ndo voadores em fragmentos florestais da Bacia do Rio Macacu, Estado do Rio de Janeiro, entre 1999 e 2009.
(continuacao)

F27| 38 5 058| 7 5 059(24 7 030|288 7 034 4 4 06220 7 03719 6 039|338 8 034
Cl|5 8 074|134 12 0,74 47 9 1033| 75 10 052|218 14 088|110 11 066| 95 11 061| 50 9 0,38
c2|28 7 074|134 12 0,74 47 9 033| 75 10 052|218 14 088|110 12 066| 9% 11 061| 28 7 0,33
c3| 13 5 075|134 12 0,74, 47 9 1033| 75 10 052|218 14 088|110 12 066| 95 11 061| 13 6 047
B) ESPECIALISTAS _ _ _ _

ID Observado Area Log (Area) Isolamento Area*isolamento | Log (Area)* Quantidade de Individuos

isolamento habitat
N S C N S C N S C N S C N S C N S C N S C N S C

F3| 9 3 057 1 2 0,79| 5 4 049| 5 4 052] 1 2 0,78 4 3 056| 5 4 053] 9 5 053
F4 | 12 3 069] 5 4 066| 7 4 046]| 2 2 067 1 2 077 2 2 066] 3 3 060| 12 5 055
F5 | 4 3 063 2 2 071| 5 4 048] 7 4 050] 1 2 077| 6 4 054| 8 5 053] 4 3 058
F6 1 062 2 3 071 5 4 048] 5 4 051] 1 2 0,78 4 3 056 4 3 056| 4 3 058
F7 | 10 4 067] 2 2 072| 5 4 048] 7 4 050| 2 2 0,73| 6 4 054| 8 5 053]/ 10 5 053
F8 | 4 3 082 3 3 068| 6 4 047| 4 3 055 1 2 0,78 3 3 060] 6 4 052 4 3 058
FO | 11 4 0,77] 1 2 078| 4 3 052 8 5 050 1 2 0,78| 6 4 054| 3 3 059|111 5 054
F10| 10 2 061 1 2 078| 4 3 052 6 4 050] 1 2 0,78 4 3 056] 5 4 05310 5 054
F11| 7 2 058 1 2 079 4 3 051| 5 4 051] 1 2 0,78 3 3 060] 3 3 059| 7 4 053
F12| 1 1 065/ 10 5 068| 8 5 046 4 3 055 4 4 073] 5 4 054| 4 3 055| 1 2 080
F13| 5 2 055| 5 4 066] 7 4 046| 4 3 054 2 2 0,74\ 4 3 057| 6 4 053] 5 4 055
Fi4| 11 3 068 1 2 0,79 4 3 052| 5 4 052] 1 2 0,79 3 3 060] 3 3 059|111 5 054
Fi5| 8 2 072 1 2 079| 5 4 048] 5 4 052] 1 2 0,78 3 3 059 2 2 066| 8 5 053
F16| 3 2 056| 8 5 067 7 4 046] 3 3 059 2 3 073 3 3 060| 5 4 053] 3 3 062
Fi8| 1 1 065 1 2 079 4 3 052 4 3 055 1 2 0,78 3 3 060| 4 3 056| 1 2 080
F20| 6 2 066 1 2 079| 5 4 048] 8 5 050 1 2 0,78| 6 4 054| 2 2 066| 6 4 054
F21| 3 2 059 5 4 066] 7 4 046| 4 3 054 3 3 072| 5 4 055| 7 4 053] 3 3 062
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Tabela 8 — Dados observados e esperados de abundancia de individuos e riqueza e composicdo de espécies de pequenos mamiferos
ndo voadores em fragmentos florestais da Bacia do Rio Macacu, Estado do Rio de Janeiro, entre 1999 e 2009.

(continuacao)

F22| 1 1 065| 4 4 067 7 4 046 4 3 054 2 2 074\ 4 3 056 3 3 060| 1 2 080
F24| 2 2 06812 5 069 8 5 046 1 2 079 1 2 079 1 2 0,78] 6 4 052| 2 2 0,69
F25| 4 3 065 2 078| 4 3 051 4 3 055 1 2 077 3 3 060 4 3 056| 4 3 0,58
F26| 6 1 065 3 068| 6 4 047| 6 4 050| 2 2 073| 6 4 054| 2 2 066| 6 4 054
F27| 1 1 065 2 079| 5 4 048] 5 4 052] 1 2 077 4 3 056 4 3 056 1 2 080
ciy11 5 07826 7 0,77] 9 5 047|155 6 05840 8 08721 7 068|118 6 063| 11 5 0,54
c2| 9 3 08426 7 077 9 5 046|155 6 05840 8 087(21 6 068| 18 6 063| 9 5 053
C3| 7 3 08126 7 077100 5 04715 6 05640 8 08721 6 067|118 6 062| 7 4 0,53
C) GENERALISTAS _ _ _ _

ID Observado Area Log (Area) Isolamento Area*isolamento Log (Area)* Quantidade de Individuos

isolamento habitat
N S C N S C N S C N S C N S C N S C N S C N S C

F3 |18 3 047| 6 3 053|200 4 024(21 4 029 4 3 05316 4 031|222 4 032|188 4 032
F4 | 27 5 05621 4 049| 28 4 023|110 4 044| 6 3 04910 4 040|112 4 038| 27 4 030
F5 | 15 3 047 4 04921 4 02329 4 031] 6 3 04924 4 03334 5 03915 4 035
F6 | 16 2 0,70 4 05120 4 024,20 4 029]| 4 3 05315 4 03219 4 032|16 4 034
F7 |32 5 057|110 4 048|233 4 023|228 4 030| 7 4 04924 4 033|134 5 03832 4 031
F8 | 34 4 07915 4 04725 4 02215 4 033| 6 3 05015 4 03227 4 034|334 4 032
FO | 37 4 050| 5 3 05518 4 0263 5 034] 5 3 05125 4 033|122 4 038|37 5 034
F10| 22 2 0,558 3 05916 4 02926 4 030] 2 2 06516 4 03120 4 032|222 4 030
F11| 39 3 0,60 3 05916 4 02920 4 029] 2 2 06413 4 03412 4 037|139 5 035
F12| 37 4 056| 43 5 05932 4 02517 4 03120 4 063| 21 4 03119 4 032|337 5 034
F13| 26 3 044 20 4 049| 27 4 022| 16 4 032] 8 4 05017 4 031|224 4 033|266 4 030
Fi14| 13 4 0,56 3 060|117 4 028|222 4 029| 2 2 06515 4 03211 4 039|113 4 10,38
F15| 12 3 056| 6 3 05320 4 02420 4 0,29 3 05715 4 032|100 4 042|112 4 040
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Legenda: Dados esperados para o conjunto de todas as espécies (A), especialistas de habitat (B) e generalistas de habitat (C) através de modelos de posicionamento aleatdrio
baseados em: Area (4rea relativa dos fragmentos), Log (Area), Isolamento ajustado (distancia média de cada fragmento & todos dentro paisagem local, corrigida
pela escala de efeito, para manter uma relagio positiva com a riqueza), Area*Isolamento (interacdo entre efeitos de area e isolamento), Log (Area)*Isolamento,
Quantidade de habitat (percentual da area de cobertura florestal dentro da paisagem local), e Individuos. ID, identificacdo de cada area amostral, sendo 25
fragmentos (F3 a F27) e trés locais de florestas continuas (C1 a C3), conforme Delciellos (2011); N, abundéancia de individuos; S, riqueza de espécies; C,
composicdo de espécies, medido pelo indice de dissimilaridade de Bray-Curtis. N, S, e C s8o valores médios, estimados a partir das 1000 iteragdes em cada modelo
(Unica excecdo para N do modelo de individuos onde N esperado é igual ao N observado em campo). A area da paisagem local e a escala de feito foi estimada
previamente em Vieira et al. (2018).
Fonte: o autor.
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2.3.1 Rigueza de espécies

Considerando os trés grupos de espécies analisados (todas as espécies, apenas as
especialistas, ou apenas as generalistas) o poder de explicacdo (R?) para a riqueza, entre 0s
modelos, variou de 0 a 50% (Tabela 9), com uma média de 11%. Esta média subiu para 33%
(min-max, 21% — 50%) entre os modelos com resultados significativos (p < 0.05). O modelo
baseado em individuos foi o que gerou previsdes significativas da riqueza para dois dos
grupos de espécies, sendo o valor de R? mais alto para a previsdo de riqueza para o grupo de
todas as espécies e das especialistas. Outros dois modelos, baseados em quantidade de habitat
ou em isolamento, também geraram previsdes significativas para a riqueza de especialistas.
Nenhum modelo foi capaz de explicar adequadamente a riqueza de generalistas. Dentre estes
quatro modelos com R? significativos (Figura 8) apenas no modelo baseado em individuos
confirmou-se a hipotese nula para a = 0 e b = 1. Os demais (trés) modelos refutaram a

hipbtese nula para b apenas.

Tabela 9 — Modelos de posicionamento aleatdrio para explicacdo da riqueza de espécies de
pequenos mamiferos ndo voadores de fragmentos florestais da Bacia do Rio
Macacu, Estado do Rio de Janeiro.
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t-value P: t-value P:

2
GRUPOS a b F Pr R (@a=0) (Hpa=0) (b=1) (Heob=1)

A) TODAS AS ESPECIES

Area ) 4,15 0,16 1,53 0,23 0,06 -4,49 <0,01 6,31 <0,01
n Log (Area) 0,51 0,64 1,63 0,21 0,06 -0,20 0,85 0,79 0,44
3 Individuos -1,47 0,91 14,19 0,00 0,35 0,81 0,42 0,35 0,73
g Quantidade de habitat 2,27 0,41 4,12 0,05 0,14 -1,54 0,13 2,91 0,01
©) Isolamento 2,91 0,32 1,58 0,22 0,06 -1,53 0,14 2,67 0,01
= Area*Isolamento 4,32 0,17 2,36 0,14 0,08 -6,39 <0,01 7,64 <0,01
Log (Area)*Isolamento 3,00 0,32 2,44 0,13 0,09 -2,03 0,05 3,37 <0,01
B) ESPECIALISTAS
Area 1,90 0,14 1,29 0,27 0,05 -4,19 <0,01 7,15 <0,01
" Log (Area) 1,67 0,17 0,15 0,70 0,01 -0,91 0,37 1,84 0,08
9 Individuos -0,04 0,63 23,10 <0,01 0,50 0,10 0,93 2,75 0,01
"'DJ Quantidade de habitat 0,42 0,51 8,46 <0,01 0,27 -0,54 0,59 2,68 0,01
% Isolamento 0,33 0,53 6,34 0,02 0,21 -0,42 0,68 2,25 0,03
Area*Isolamento 1,78 0,21 4,17 0,05 0,15 -5,11 <0,01 7,80 <0,01
Log (Area)*Isolamento 0,92 0,39 5,14 0,03 0,18 -1,36 0,19 3,55 <0,01
C) GENERALISTAS
Area 2,51 0,15 0,60 0,45 0,02 -3,10 <0,01 4,41 <0,01
. Log (Area) 0,49 0,62 0,52 0,48 0,02 -0,15 0,88 0,45 0,66
9 Individuos 0,09 0,72 2,76 0,11 0,10 -0,09 0,93 0,68 0,50
ugJ Quantidade de habitat 2,80 0,07 0,05 0,82 0,00 -2,05 0,05 2,88 0,01
= Isolamento 3,94 -0,20 0,23 0,64 0,01 -2,26 0,03 2,91 0,01
Area*!solamento 2,87 0,07 0,21 0,65 0,01 -5,16 <0,01 6,36 <0,01
Log (Area)*Isolamento 3,18 -0,01 0,00 0,96 0,00 -2,57 0,02 3,45 <0,01

Legenda: Resumo dos resultados obtidos com a regressdo linear entre dados observados (varidvel dependente) e esperados pelos modelos (variavel independente). (A) Todas
as espécies combinadas, (B) espécies especialistas de habitat florestal e (C) espécies generalistas de habitat. Dados esperados através de modelos de posicionamento
aleatorio baseados em: Area, Log (Area), Isolamento ajustado (distancia média de cada fragmento a todos dentro da mesma paisagem local), Area*Isolamento
(interagéo entre efeitos de area e isolamento), Log (Area)*Isolamento, Quantidade de habitat (percentual da area de cobertura florestal dentro da paisagem local), e
Individuos. Modelos com resultados significativos (Pe < 0,05) estdo em negrito. Para o intercepto (a) e inclinacdo (b) um teste T avaliou se as seguintes hipéteses
nulas: a=0e b =1, sdo verdadeiras (P: > 0,05). Quando verdadeiros os resultados deste teste foram realgados de cinza.

Fonte: o autor.
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Figura 8 — Regressdes lineares entre a riqueza observada e esperada de espécies de pequenos
mamiferos ndo voadores da Bacia do Rio Macacu, Rio de Janeiro, Brasil.
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Legenda: O coeficiente de determinacéo (R?) indica o poder de explicacdo de modelos nulos de posicionamento
aleatdrio para o padrdo observado de riqueza de espécies. (A) Todas as espécies, modelo baseado em
individuos; (B), (C) e (D) ambos para o grupo de espécies especialistas de habitat florestal, modelos
baseados em, respectivamente, individuos, quantidade de habitat e isolamento. Linha tracejada indica
uma perfeita relagdo entre dados esperados e observados, linha continua € a linha de tendéncia da
relacdo analisada. S6 apresentado as regressdes com R? significativos (p < 0,05; para mais detalhes ver
Tabela 9).

Fonte: o autor.
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2.3.2 Composicao de espécies

Considerando os trés grupos de espécies (todas as espécies, apenas as especialistas, ou
apenas as generalistas) o poder de explicacdo (R?) para composicdo variou entre 0,01 e 0,49
(Tabela 10), com uma média de 0,14. Esta média subiu para 0,24 (min-max., 0,18 — 0,49)
entre os modelos com resultados significativos. Para o grupo de todas as espécies 0os melhores
modelos foram os baseados em &rea, em individuos e em area*isolamento (respectivamente,
Figuras 9A-9C), entretanto o modelo similar com transformagdo logaritmica da area teve um
ajuste pouco maior (Tabela 10). Todos estes modelos refutaram as hipéteses nulas paraa =0
e b = 1. Para espécies especialistas os modelos com poder de explicacdo significativos foram
0 baseados em quantidade de habitat e em area*isolamento (respectivamente, Figuras 9D e
9E). Ambos os modelos confirmaram a hipdtese nula para a = 0 e b = 1. Para as espécies
generalistas apenas o modelo baseado em individuos gerou uma previsdo razoavelmente
robusta e significativa da composicdo de espécies (Figura 9F). Entretanto, os parametros

estimados refutaram a hipétese nulaparaa=0eb =1.

Tabela 10 — Modelos de posicionamento aleatério para explicacdo da composicdo de espécies
de pequenos mamiferos ndo voadores de fragmentos florestais da Bacia do Rio
Macacu, Estado do Rio de Janeiro.
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T-value Pt T-value Pt
Grupos a b F Pr R? (a=0) (Ho:a = 0) (b=1) (Ho:b=1)
A) TODAS AS ESPECIES

Area 0,29 0,50 5,92 0,02 0,19 -2,39 0,02 2,47 0,02
n Log (Area) 0,19 1,33 3,92 0,06 0,13 -0,87 0,39 -0,52 0,61
- Individuos 0,40 0,50 5,71 0,02 0,18 -4,89 <0,01 2,35 0,03
a Quantidade de habitat 0,48 0,25 1,58 0,22 0,06 -5,53 <0,01 3,77 <0,01
o Isolamento 0,45 0,36 3,60 0,07 0,12 -5,68 <0,01 3,28 <0,01
= Area*1solamento 0,36 0,36 6,28 0,02 0,19 -3,83 <0,01 4,34 <0,01
Log (Area)*Isolamento 0,43 0,39 6,80 0,01 0,21 -6,55 <0,01 4,05 <0,01

B) ESPECIALISTAS
Area 0,44 0,31 1,02 0,32 0,04 -1,83 0,08 2,12 0,04
» Log (Area) 0,80 -0,27 0,14 0,72 0,01 -2,45 0,02 1,92 0,07
- Individuos 0,76 -0,16 0,83 0,37 0,03 -7,27 <0,01 6,69 <0,01
a Quantidade de habitat 0,21 0,79 6,30 0,02 0,22 -1,15 0,26 0,64 0,53
o Isolamento 0,56 0,20 0,57 0,46 0,02 -3,69 <0,01 2,90 <0,01
= Area*Isolamento -0,38 1,36 22,54 <0,01 0,49 1,54 0,14 -1,05 0,31
Log (Area)*Isolamento 0,29 0,64 6,37 0,02 0,21 -1,98 0,06 1,48 0,15

C) GENERALISTAS
Area 0,35 0,38 3,60 0,07 0,12 -3,08 <0,01 3,08 <0,01
» Log (Area) 0,25 1,25 4,09 0,05 0,14 -1,60 0,12 -0,39 0,70
-~ Individuos 0,38 0,49 6,10 0,02 0,19 -5,27 <0,01 2,57 0,02
A Quantidade de habitat 0,52 0,10 0,30 0,59 0,01 -6,89 <0,01 4,71 <0,01
o Isolamento 0,46 0,29 2,37 0,14 0,08 -6,69 <0,01 3,73 <0,01
= Area*Isolamento 0,41 0,25 3,25 0,08 0,11 -5,03 <0,01 5,40 <0,01
Log (Area)*Isolamento 0,46 0,27 3,40 0,08 0,12 -8,01 <0,01 4,89 <0,01

Legenda: Resumo dos resultados obtidos com a regressdo linear entre dados observados (varidvel dependente) e esperados pelos modelos (varidvel independente).
Composicdo avaliada através do indice de dissimilaridade de Bray-Curtis. (A) Todas as espécies combinadas, (B) espécies especialistas de habitat florestal e (C)
espécies generalistas de habitat. Dados esperados através de modelos de posicionamento aleatério baseados em: Area, Log (Area), Isolamento ajustado (distancia
média de cada fragmento a todos dentro da mesma paisagem local), Area*Isolamento (interagio entre efeitos de &rea e isolamento), Log (Area)*Isolamento,
Quantidade de habitat (percentual da area de cobertura florestal dentro da paisagem local), e Individuos. Modelos com resultados significativos (Pr < 0,05) estdo em
negrito. Para o intercepto (a) e inclinagdo (b) um teste T avaliou se as seguintes hipoteses nulas: a = 0 e b = 1, séo verdadeiras (Pt > 0,05). Quando verdadeiros os
resultados deste teste foram realgados de cinza.

Fonte: o autor.
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Figura 9 — Regressdes lineares entre a composicdo observada e esperada de espécies de
pequenos mamiferos ndo voadores da Bacia do Rio Macacu, Rio de Janeiro, Brasil.
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Legenda: O coeficiente de determinagdo (R?) indica o poder de previsdo da composicdo de espécies através de
modelos nulos de posicionamento aleatério baseados em abundancia de individuos e em parametros
espaciais da paisagem. Composicdo medida pelo indice de dissimilaridade de Bray-Curtis. De (A) a
(C) modelos baseados, respectivamente, em (A) area, (B) individuos e (C) Log(area)*isolamento, para
todas as espécies; em (D) e (E) modelos baseados, respectivamente, em (D) quantidade de habitat e
(E) area*isolamento, para espécies especialistas de habitat florestal; e em (F) modelo baseado em
individuos para espécies generalistas de habitat. Linha tracejada indica uma perfeita relagdo entre
dados esperados e observados, linha continua é a linha de tendéncia desta relacdo. SO apresentado as
regressdes com R? significativos (p < 0,05; para mais detalhes ver Tabela 9).

Fonte: o autor.

2.3.3 Modelos Log-transformados

A transformacdo logaritmica para area das localidades amostradas afetou as
estimativas de abundéncia, riqueza e composicao de espécies nos dois modelos baseados em
area (Tabela 8). Nos modelos log transformados, para todas as espécies (Tabela 8A): (i)
houve superestimativas de abundancia para os fragmentos e subestimativas para os locais de
florestas continuas (maiores areas), (ii) esses mesmos efeitos se refletiram sobre a riqueza,
porém de forma menos acentuada, (iii) ja para a composi¢do, todas foram subestimadas em
comparagdo aos modelos ndo logaritmizados. Todos esses efeitos se repetem para espécies
especialistas (Tabela 8B), porem com diferencas sutis. Ja para as espécies generalistas (Tabela
8C), apesar dos efeitos sobre abundancia e composicdo serem semelhantes ao obtido em todas
as espécies, a riqueza permaneceu constante entre todos os fragmentos, com um leve aumento

para os locais de floresta continua.
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Durante as analises os modelos com os dados de area log-transformados, em geral,
apresentaram resultados semelhantes aos modelos com o valor original para area dos
fragmentos. Uma Unica diferenca significativa para o modelo Log(area) foi detectada para a
previsdo da composicdo de todas as espécies, com significativa reducdo do poder de
explicacdo (R?), e mudanca para a confirmagdo das hipdteses nulas dos pardmetros a e b
(Tabela 10). Em todos os outros modelos baseados em Log(area) ndo ocorreram alteracdes
significativas para R2, nem para os testes estatisticos de a e b (Tabelas 9 e 10).

Algumas alteracdes, nem sempre relevantes, ocorreram para 0 modelo baseado em
Log(area)*isolamento. Para previsdo de riqueza do grupo de espécies especialistas a
transformacdo gerou aumento (irrelevante) de R? (Tabela 9). Ja para a composicdo, as
alteracBes ocorreram para o grupo de todas as espécies (aumento significativo de R?) e para as
especialistas (reducdo de 50% no poder de explicacdo, o maior efeito sobre R?; Tabela 10). A
transformacdo para o modelo Log(area)*isolamento ndo gerou nenhuma alteragdo
significativa para o padrdo dos resultados nos testes estatisticos de a e b tanto na analise de

riqueza quanto de composicao de espécies.
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2.4 Discussao

2.4.1 Riqueza de espécies

Ao todo quatro modelos geraram previsdes significativas para riqueza de espécies
entre os trés grupos analisados de pequenos mamiferos ndo voadores (Tabela 9). Os valores
dos coeficientes de determinacdo nestes modelos, apesar de baixos na maioria dos casos,
foram considerados relevantes (quando significativos) devido a se basearem em simples
processos ao acaso, que devem estar atuando em conjunto com demais efeitos ecoldgicos
(VELLEND et al., 2014). Entretanto, apenas um destes modelos, o0 modelo baseado em
individuos, ndo apresentou viés significativo (hipétese nula do teste para o intercepto
confirmada, a = 0) e foi consistente (hipdtese nula do teste para a inclinacdo confirmada, b =
1) para a previsao da riqueza de espécies. Assim, 0 padrdo de riqueza de espécies é afetado,
ao menos em parte, por processos estocasticos (ALMEIDA-GOMES et al., 2022;
PREVEDELLO et al., 2016; GOTELLI; GRAVES, 1996; VELLEND et al., 2014). Em
estudos prévios para as comunidades de pequenos mamiferos desta paisagem, usando outras
abordagens, a riqueza de espécies foi explicada principalmente pelo isolamento dos
fragmentos, pelo tipo de uso da matriz (VIEIRA et al., 2009), pela qualidade estrutural dos
habitats (DELCIELLOS et al., 2016) e pela quantidade de habitat (VIEIRA et al., 2018).
Alguns destes resultados coincidem com os identificados no presente estudo através de um
simples posicionamento aleatdrio dos individuos (consequentemente, espécies). Além disso,
as analises do presente estudo permitiram estimar seu poder de explicacio (R?) baseado em
individuos e em diferentes parametros espaciais como de quantidade de habitat e isolamento.

Os modelos com resultados significativos sdo discutidos a seguir para cada grupo de espécies.

2.4.1.1 Todas as espécies

Os modelos de posicionamento aleatério foram eficientes para explicar, a0 menos
parcialmente, a riqueza para o grupo de todas as espécies combinadas. O melhor modelo foi

baseado em individuos (Figura 8A), que fez previsdes consistentes e sem viés significativo
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(respectivamente, b = 1 e a = 0). Indica que, de uma forma geral, considerando todas as
espécies, 35% do aumento da riqueza em fragmentos seria esperado de acontecer apenas por
aumento de individuos nos fragmentos, i.e. sem influéncia de outros fatores. Em estudos
prévios 0s modelos de posicionamento aleatorio explicaram a riqueza de diferentes taxons,
incluindo por exemplo artrpodes (TAKI et al., 2018), passaros (COLEMAN et al. 1982;
BIDWELL et al., 2014), anuros (ALMEIDA-GOMES et al., 2022) e plantas (YAMAURA et
al., 2016). Entretanto, devido a auséncia de efeitos ecologicos nesses modelos, existe uma
limitada aplicabilidade para prever os padrdes de diversidade em paisagens fragmentadas
(ALMEIDA-GOMES et al., 2022).

2.4.1.2 Especialistas

Para as espécies especialistas apenas os modelos baseados em aumento de individuos,
guantidade de habitat, isolamento (respectivamente, Figuras 8B, 8C e 8D) apresentaram
resultados significativos. Entretanto, devido ao viés identificado na inclinacdo das relagdes
entre dados observados em funcdo dos esperados, uma crescente superestimacao da riqueza
esperada foi detectada em todas estas relacbes. Com isso, 0s padrdes de riqueza observados
aumentaram menos do que o esperado ao acaso. Em outros estudos os modelos de
posicionamento aleatdrio subestimaram a riqueza em pequenos fragmentos e superestimaram
em grandes fragmentos, ou apenas subestimaram ou superestimaram (BIDWELL et al., 2014;
TAKI et al., 2018; ALMEIDA-GOMES et al., 2022). Essas variagdes nos resultados séo
esperadas, principalmente devido a possivel existéncia de efeitos deterministicos, ndo
incluidos nestes modelos, que podem afetar os padrdes da distribuicdo de individuos,
distinguindo-os de um padréo de distribuicdo esperado ao acaso (GOTELLI; GRAVES, 1996;
COWELL et al., 2012).

Para o modelo baseado em individuos (Figura 8B) essa inconsisténcia crescente na
inclinacdo da reta, deve-se ao fato que o modelo ndo considera fatores ecoldgicos que também
afetam (negativamente, neste caso) a riqueza esperada, como a distribuicdo irregular dos
individuos entre as espécies e no espaco (comunidades) (BIDWELL et al.,, 2014). A
distribuicdo irregular das abundéancias entre as espécies pode resultar de diversas causas
deterministicas que acarretem em agregacdo intraespecifica, como por exemplo, existéncia de

filtros ambientais que favorecam poucas espécies mais adaptadas a estes (competidoras
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superiores), que aumentam em abundéncia, enquanto outras tornam-se menos abundantes
devido a inferioridade competitiva, ou devido a outras causas como presenca de predadores
ou patdgenos em determinados fragmentos, entre outras causas. Isso leva a formacdo de
poucas espécies dominantes e acarreta na reducdo da riqueza nas comunidades (COWELL et
al.,, 2012; HE; LEGENDRE, 2002; SCHEINER et al., 2011; MCGLINN et al., 2021).
Entretanto, estdo entre os pressupostos dos modelos de posicionamento aleatério a auséncia
de correlacdo dos individuos com sua localizacdo (auséncia de filtros ambientais) e com a
presenca de quaisquer outros individuos independente da espécie (interacdes ecoldgicas)
(COLEMAN et al., 1982). A ponderacao entre esses fatores deterministicos e estocasticos
pode explicar os resultados encontrados entre os MPA deste estudo.

O modelo baseado em quantidade de habitat (Figura 8C) so explicou bem a riqueza
apos a exclusdo de espécies generalistas, provavelmente porque estas usam ambos 0S
ambientes (habitat e matriz), e, portanto, ndo respondem bem apenas a area de habitat como
as especialistas (PREVEDELLO; VIEIRA, 2010). Apesar deste modelo assemelhar-se ao
baseado em éarea, a inclusdo de toda a quantidade de habitat presente na paisagem local, e ndo
apenas o fragmento focal, aumentou o poder de explicacdo do modelo para o padrdo de
riqueza observado. Isso mostra a influéncia ndo apenas pelo tamanho do fragmento focal
(amostrado), mas também pelas areas de outros fragmentos adjacentes que caem dentro da
paisagem local, determinada de acordo com o tamanho do efeito da area de habitat sobre a
riqueza de espécies (FAHRIG 2013; VIEIRA et al., 2018). O efeito da quantidade de habitat
ja fora identificado para a comunidade de pequenos mamiferos desta paisagem numa outra
abordagem (VIEIRA et al., 2018). Entretanto, a superestimativa da riqueza esperada,
identificada neste modelo baseado simplesmente no aumento na quantidade de habitat, deve-
se a0 MPA ndo considerar efeitos ecolégicos que podem reduzir a riqueza. Para este estudo
deve-se considerar efeitos de interacGes ecoldgicas interespecificas desarmonicas (ex:
predacdo, competicdo), ou de filtros ambientais associados com heterogeneidade ambiental
(COLEMAN et al., 1982; COWELL et al., 2012) ou uma possivel limitagdo de dispersao
destas espécies (especialistas). De fato, a estrutura da vegetacdo dentro dos fragmentos afeta a
riqueza destas espécies e um efeito de limitacdo de dispersdo pode ocorrer sazonalmente
(DELCIELLOS et al., 2016).

O modelo baseado em isolamento apresentou resultado semelhante aos demais para a
previsdo de riqueza de espécies especialistas (Figura 8D). Apesar da relacdo positiva o
modelo usa a métrica isolamento ajustado, que inverte a correlacdo negativa entre isolamento

e riqueza, mas mantém a reducdo de especies com o aumento do isolamento. Esse padréo €
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previsto na teoria do equilibrio da biogeografia de ilhas (MACARTHUR; WILSON, 1967). O
isolamento é um importante fator estruturador desta comunidade (VIEIRA et al., 2009; 2018),
entretanto, o0 modelo nulo baseado em isolamento superestimou as espécies considerando
apenas 0 aumento da distancia geral de isolamento. Logo, existe um outro efeito aditivo
reduzindo ainda mais a riqueza de especialistas do que esperado ao acaso baseado neste
parametro. Considerando que especialistas pouco toleram a matriz (limitacdo de disperséo),
outras explicacdes possiveis que podem ser sugeridas sdo baseadas em processos que reduzam
a riqueza de espécies como competicdo e predacdo (ROSENZWEIG, 1991; ROSLIN et al.,
2017); ou esse efeito é devido ao retardo nas respostas a fragmentacdo ou degradacdo dos
ambientes como debito de extingdo (MATRICARDI et al., 2020; SEMPER-PASCUAL et al.,
2021). Vieira et al. (2018) detecta o efeito da quantidade de habitat e do isolamento
parcialmente estruturando as comunidades nesta paisagem. Entretanto Delciellos et al. (2018)
identificou um sazonal uso da matriz por estas espécies (sem distingdo entre especialistas e
generalistas) em estagdes super-hiimidas, coincidindo com momentos em que a matriz de uso
agricola diminui contraste estrutural com os fragmentos pois sdo épocas de cultivo, reduzindo
a exposi¢cdo no ambiente e aumentando os recursos alimentares. Porém, as comunidades na
paisagem se estruturaram de forma randdémica quando a matriz era sazonalmente mais
indspita (estacdo de humida e colheita na matriz). Isso mostra que a alteragcdo nos processos
deterministicos e estocasticos na escala temporal, e afetou o padrdo observado de espécies.

2.4.1.3 Generalistas

Nenhum modelo foi capaz de explicar adequadamente a riqueza de espécies
generalistas. Com exce¢do do modelo baseado em individuos, os MPAs sdo baseados na
estrutura espacial dos fragmentos florestais (&rea, isolamento e quantidade de cobertura
florestal dos fragmentos) na paisagem. Entretanto, as espécies generalistas também ocupam
um outro elemento da paisagem — a matriz — que ndo € incluido nestes modelos. Essas
especies tém maior amplitude de nicho, o que significa que sdo menos especificas no uso de
recursos florestais ou na intolerancia de distintas condi¢cdes ambientais, que as especialistas
(PANDIT et al., 2009). O uso da matriz deve contribuir para reduzir o poder de explicacéo

destes modelos, ja que a ocupacao da matriz ndo foi incluida nos mesmos.
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Por outro lado, esse ajuste ruim dos modelos as espécies generalistas também pode ser
uma consequéncia do tamanho da amostra (sete espécies) e da alta probabilidade de sortear
espécies altamente dispersas nesta paisagem. Apesar do grande ndmero de individuos
generalistas (N = 689), estes representam apenas sete espécies (Tabela 7). Além disso, a
maior parte destes individuos (N = 657) pertence a apenas trés espécies altamente dispersas na
paisagem: Didelphis aurita (presente em 96% dos fragmentos da paisagem), Philander
frenatus (82%) e Akodon cursor (75%). As demais quatro espécies somaram somente 32
individuos e ocuparam apenas 1, 3, 4 e 8 fragmentos. Com isso a chance de cada modelo
sortear ao acaso um desses individuos altamente dispersos era de 95%, diminuindo ainda mais
0 poder de explicacdo do aumento da riqueza com o acumulo de individuos. Além disso, 0
aumento sazonal da permeabilidade da matriz (DELCIELLOS et al., 2018) pode reduzir o
efeito de area e isolamento sobre as espécies devido ao aumento da capacidade de disperséo,

principalmente pelas espécies generalistas, como discutido anteriormente.

2.4.2 Composicado de espécies

Ao todo quatro modelos geraram previsdes significativas para composicao de espécies
entre os trés grupos analisados de pequenos mamiferos ndo voadores (Tabela 10). Os valores
dos coeficientes de determinacdo nestes modelos, apesar de baixos na maioria dos casos,
foram considerados relevantes (quando significativos) devido a se basearem apenas em
simples processos ao acaso. Entretanto, apenas dois destes modelos ndo apresentaram Vviés e
foram consistentes para a previsdo da composicdo de espécies. Efeitos estocasticos afetam, ao
menos em parte, a estrutura de comunidades (composicao de espécies), como ja observado em
estudos prévios (CHASE et al., 2011; CHASE, 2003; GOORIAH et al. 2021; SHOEMAKER
et al., 2020; STEGEN et al., 2013; VELLEND et al., 2014), entretanto apenas um Unico
estudo utilizou modelo de posicionamento aleatério (baseado em individuos) para prever a
composicdo de espécies (ALMEIDA-GOMES et al., 2022), também nesta paisagem.
Delciellos et al. (2018), através do método analitico de estrutura de metacomunidades
(LEIBOLD; MIKKELSON, 2002; PRESLEY et al., 2010), identificaram alteracdo sazonal
em efeitos que afetam a composi¢do de pequenos mamiferos da Bacia do Rio Macacu. Na
estacdo humida gradientes ambientais de area e de estrutura da vegetacdo dos fragmentos

afetam a composicdo das espécies formando metacomunidades de estrutura clementsiana
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(maior dissimilaridade). J& na estacdo super humida o efeito desses gradientes desaparece
devido ao aumento da qualidade e da permeabilidade da matriz agricola, gerando uma
estrutura aleatéria (menor dissimilaridade) no agrupamento das espécies na paisagem
(Delciellos et al. 2018). Este efeito ao acaso na estrutura da comunidade também foi detectado
no presente estudo com os modelos de posicionamento aleatorio, que também permitiram
estimar seu poder de explicacdo (R?) baseado em diferentes parametros espaciais como de

quantidade de habitat e area*isolamento aos quais as espécies estdo submetidas.

2.4.2.1 Todas as espécies

Para 0 grupo de todas as espécies os modelos baseados em area, em individuos e em
area*isolamento (assim como seu correspondente ajustado log(area)*isolamento)
apresentaram positivo e significativo poder de explicacdo para a previsdo de composicédo de
espécies, porém todos estes apresentaram viés e variada inconsisténcia. Isso indica que ha
relacdo entre dados esperados e observados, logo, ha um efeito desses pardmetros espaciais da
paisagem sobre a composicdo. Entretanto, esses resultados apresentam viés devido ao efeito
de processos deterministicos (ex: ecoldgicos) sobre essa varidvel, que serdo discutidos a
sequir.

O modelo baseado em &rea em média pouco subestimou a dissimilaridade em
pequenos fragmentos e superestimou a dissimilaridade em grandes fragmentos (Figura 9A).
Isso pode ser influéncia de um pequeno fragmento com a mais alta dissimilaridade observada
(0,8) e uma das mais baixas esperadas. Delciellos et al. (2018) encontra efeito da area
estruturando as comunidades de pequenos mamiferos nas estacdes menos hdmidas, periodo
que possivelmente reduz a disperséo entre fragmentos devido a maior exposi¢cdo na matriz
(agricola). Apesar de uma influéncia sazonal sobre a composicdo de pequenos mamiferos
nessa paisagem, o arranjo das espécies a cada estacdo entre os fragmentos pode ser ainda
influenciado por filtros ambientais associados a area como distdrbios antropicos (PUTTKER
et al., 2015; VIEIRA et al., 2009). Tanto a perda de habitat quanto o efeito de borda e da
matriz podem afetar as espécies quanto a area, pois reduzem a qualidade dos ambientes
florestais e a quantidade de nicho requerido pelas espécies, levando a extingdo seletiva de
espécies dependentes de habitats florestais e prevaléncia de generalistas de habitat
(PUTTKER et al., 2015, HATFIELD et al., 2019; KARP et al., 2012). Além dessas hipGteses
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sugeridas, nosso estudo confirma um efeito de 19% da composicdo ser explicada
simplesmente pelo tamanho da area dos fragmentos.

O modelo baseado em individuos subestimou a dissimilaridade acumulando toda a
variacdo entre baixos valores esperados (Figura 9B). Os modelos baseados em individuos
geram comunidades com a mesma quantidade de individuos que a observada em cada
fragmento. Assim, a diferenca entre a dissimilaridade observada e esperada pode estar
atrelada a distribuicdo dos individuos entre as espécies e ou 0 espa¢o. Como o modelo é nulo,
desconsidera efeitos deterministicos que causem dissimilaridade entre as comunidades, tanto
associados as espécies como a exclusdo competitiva (CRAMER; WILLIG, 2005), quanto
associados ao espaco como filtros ambientais (STEGEN et al., 2013). Ao nivel do individuo,
distdrbios antrépicos atuam como filtros ambientais que afetam a composicdo devido a
reducdo da abundéancia total de individuos e espécies. Isso pode acarretar em homogeneizacao
das comunidades através da distribuicdo regular e abundante de espécies generalistas
(PUTTKER et al., 2015). Assim, um simples efeito ao acaso no sorteio de individuos de um
grande pool regional de espécies pode estruturar as comunidades (MCGLINN et al., 2021).

O modelo baseado na interacdo entre area e isolamento (Figura 9C) e o ajustado
(log.area) apresentaram resultados muito semelhantes. Observou-se efeito muito mais
evidente de acumulo de toda a variacdo observada em baixos valores esperados, baseados na
interacdo destas duas métricas da paisagem. Esse modelo foi 0 que mais afetou a distribuicdo
dos individuos, alocando 654 individuos nos locais de floresta continua e distribuindo baixo
namero de individuos entre os fragmentos (Tabela 8A). Isso era previsto devido ao efeito da
area nos ambientes continuos, porém foi intensificado devido a estes ambientes apresentarem
0s maiores valores de isolamento ajustado (1700 m; que, na realidade, significa auséncia de
isolamento na escala local utilizada). Assim o produto destas duas métricas gerou grande
acumulo de individuos. De qualquer modo, o isolamento foi o segundo maior fator (depois da
area; ja discutida anteriormente) estruturador dessa comunidade de mamiferos (VIEIRA et al.,
2009). De fato, a composicdo das espécies pode mudar com o isolamento do fragmento
porque as espécies diferem em suas habilidades de cruzar a matriz entre os fragmentos (por
exemplo, PIRES et al., 2002; FORERO-MEDINA; VIEIRA, 2009), sendo essa uma possivel
explicagdo sobre o viés encontrado em modelos de posicionamento aleatorio baseados em
isolamento (e area*isolamento). Entretanto, para esta paisagem o efeito acumulado da meétrica
relativa (Ri) usada para prever o numero de individuos por fragmento ndo pode ser
desconsiderado. Além disso, esse efeito pode ter sido mediado pelo efeito desta métrica

(area*isolamento) sobre as especialistas (discutido mais abaixo).
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2.4.2.2 Especialistas

Para as espécies especialistas, dois modelos (baseado em quantidade de habitat e
baseado em &rea*isolamento) tiveram os mais altos poderes de explicacdo (respectivamente,
0,22 e 0,49) para previsdo da dissimilaridade das comunidades. Além disso, ndo apresentaram
viés (intercepto néo difere de 0) e foram consistentes (inclinacdo ndo difere de 1), tornando-os
os melhores modelos para prever dissimilaridade de espécies especialistas desta paisagem. O
modelo baseado em quantidade de habitat (Figura 9D) subestimou a dissimilaridade para a
maioria das localidades, mostrando que a dissimilaridade observada é maior do que a
esperada ao acaso. Isso é intuitivo porgue explica a estrutura de comunidades de espécies
especialistas de habitat florestal com o aumento da quantidade de cobertura florestal, como
explicado pela hipdtese de quantidade de habitat (FAHRIG, 2013). Esse efeito sé foi
identificado com a exclusdo das espécies generalistas de habitat, que também era esperado
devido ao habito de uso da matriz por estas espécies. Entretanto, um simples arranjo aleatério
dos individuos e espécies entre os fragmentos gerou um padrdo relativamente similar ao
observado. Isso pode estar associado as caracteristicas do pool regional de especialistas
(Tabela 8B; CHASE 2003; STEGEN et al., 2013), com poucas espécies por fragmento e uma
distribuicdo das abundéncias entre as espécies menos heterogéneas apds a retirada das
generalistas. 1sso aumentou possivelmente a chance de ao acaso as composi¢fes observadas e
esperadas serem semelhantes.

O modelo baseado em area*isolamento para especialistas (Figura 9E) gerou o0s
melhores resultados para composicdo (Tabela 10), entretanto apresentou resultados
controversos para 0s dados esperados medios de abundancia e riqueza (Tabela 8B), a partir
dos quais a composicdo esperada foi estimada. Este modelo também superestimou a
dissimilaridade em todos os fragmentos, mas ainda assim a variagdo nos dados esperados foi
capaz de explicar significativamente 49% da variacdo observada, estatisticamente sem viés e
com consisténcia. Efeitos conjuntos da area e isolamento sdo a base da Teoria da biogeografia
de ilhas (MACARTHUR; WILSON, 1967), e ambos os parametros foram identificados por
Vieira et al. (2009) como estruturadores desta comunidade de pequenos mamiferos. Seus

efeitos ja foram discutidos no paragrafo anterior para todas as espeécies.
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2.4.2.3 Generalistas

Para as espécies generalistas apenas o modelo baseado em individuos (Figura 9F)
obteve previsdo significativa, porém com viés e inconsistente, e deve ser o motivo do
resultado semelhante para todas as espécies. A dissimilaridade esperada foi subestimada pelo
modelo mostrando que o resultado observado foi superior que o obtido ao acaso. No entanto,
a dissimilaridade foi baixa para a maioria dos fragmentos. Possivelmente o efeito da
distribuicéo dos individuos generalistas no pool regional deva exercer influéncia semelhante a
ja destacada nos resultados do modelo baseado em individuos sobre a riqueza (discutido na
secdo anterior). Devido a espécies generalistas tolerarem uma gama mais ampla de condicdes
ambientais tendem a ocupar mais localidades, serem mais abundantes (BROWN, 1984), e
menos propensas a responder a varidveis ambientais que as especialistas (PANDIT et al.,
2009), como observado neste estudo.
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2.5 Concluséo do segundo estudo

Os padrdes de riqueza e composicdo de espécies foram parcialmente explicados por
simples fatores probabilisticos, baseados no numero de individuos amostrados e em
parametros espaciais da paisagem. Dois modelos merecem destaque: o modelo baseado em
individuos, por apresentar significancia para um maior nimero de grupos de espécies em
ambos os padrdes; e 0 modelo baseado na quantidade de habitat, por explicar de forma
consistente a riqueza e a composicdo de espécies especialistas. Com isso, para essa paisagem
e comunidade, o0 modelo baseado em individuos se mostrou o melhor modelo para todas as
espécies, corroborando estudos anteriores (BIDWEEL et al., 2014; GUADAGNIN et al.,
2009), enquanto que o baseado em quantidade de habitat 0 melhor para as especialistas. Estes
modelos detectaram em quais pardmetros a estocasticidade é mais importante na estruturacéo
destas comunidades.

Os resultados destes modelos refletem as caracteristicas das paisagens e comunidades
e, portanto, podem ser diferentes em outras localidades. Essa variacdo corrobora sua forma
robusta de avaliar o poder de explicacdo, consisténcia e viés desses parametros sobre
caracteristicas intrinsecas de cada estudo de caso. Essas caracteristicas reforcam a importancia
desses modelos em novos estudos que queiram (pois precisam) compreender inicialmente o
guanto simples efeitos ao acaso afetam os padrdes de riqueza e composic¢ao de espécies em
paisagens. Além disso, o uso desses modelos com dados simulados ajudara a compreender o
padrdo dos resultados entre distintos gradientes de agregacdo de individuos, de espécies e de
distribuicdo das abundancias entre as espécies. Por isso, esses modelos avancam em entender
como padrdes de diversidade podem variar na escala da paisagem através da influéncia ao

acaso no nivel dos individuos.
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3 TERCEIRO ESTUDO: MODELOS PROBABILISTICOS BASEADOS EM AREA
DE VIDA E QUALIDADE DO AMBIENTE SOBRE A DISTRIBUICAOE
ABUNDANCIA DE ESPECIES EM PAISAGENS FRAGMENTADAS

3.1 Introducgéo

Os padrdes de variacdo na abundancia e distribuicdo de espécies entre 0os ambientes
naturais ao redor do planeta podem ser explicados por diferentes hipdteses baseadas em
processos deterministicos (como processos populacionais, ecoldgicos ou evolutivos)
(BROWN; LOMOLINO, 1998). Entretanto, dada a vasta gama de hipoteses e sua relativa
complexidade, é necessario compreender primeiro se 0s padrdes observados ndo representam
simples eventos ao acaso (GOTELLI; GRAVES, 1996). Com isso, a partir do século passado,
tornou-se crescente o uso de modelos simples que desconsideram esses processos complexos
(ARRHENIUS, 1921) e investigam se a variabilidade nos padrdes de diversidade (ex.: riqueza
de espécies) pode ser explicada por simples processos probabilisticos (ao acaso) (GOTELLLI;
GRAVES, 1996). A implementacdo dos modelos nulos foi um avango nas investigacfes de
processos ecoldgicos, que inicialmente consideravam hipéteses nulas apenas como ideias
conceituais (CONNOR; MCCOQY, 1979) ou em testes estatisticos dependentes de premissas
complexas (GOTELLI; MCGILL, 2006). Os modelos nulos sdo equacOes matematicas
simples ndo paramétricos para simular padrbes, através de dados empiricos, esperados na
auséncia um fator ecoldgico de interesse.

O modelo de Coleman (1981) é um modelo nulo pioneiro, que permitiu testar se a
riqueza esperada de espécies é explicada pela apenas pela variacdo da area das manchas de
habitat (ex.: ilhas). Esse modelo desconsidera fatores deterministicos (ex.: sele¢do de habitat)
e simula riqueza na paisagem através de um simples processo de posicionamento aleatorio dos
individuos entre manchas de habitat na paisagem. Assim, por permitir avaliar a relagdo entre
espécies e area independente de fatores ecoldgicos, 0 modelo de Coleman é considerado um
modelo nulo para a relacdo espécie-drea (PREVEDELLO et al., 2016), um dos mais
importantes padrdes da ecologia. Entretanto, investigacfes com o uso deste modelo obtiveram
resultados controversos, por exemplo, apesar do modelo explicar a riqueza de artropodes
(TAKI et al.,, 2018), aves (COLEMAN et al. 1982; BIDWELL et al., 2014), anuros



91

(ALMEIDA-GOMES et al., 2022) e plantas (YAMAURA et al., 2016), ndo foi capaz de
explicar para aves aquaticas (GUADAGNIN et al., 2009) ou mamiferos (PREVEDELLO et
al., 2016). O modelo de Coleman tem aplicacdo limitada em paisagens terrestres, por dois
motivos. Primeiro, ele desconsidera que os individuos possam ocupar a matriz (um local de
ndo-habitat) ao redor das manchas de habitat. Além disso, ele assume que cada individuo
ocupa apenas um ponto da paisagem, e ndo uma area (PREVEDELLO et al., 2016). Com
isso, novos modelos nulos foram desenvolvidos, superando limitagfes anteriores e avancando
na simulacdo de comunidades esperadas, para tentar explicar, por exemplo, a distribuicdo dos
individuos (GUADAGNIN et al., 2009), a composicao de espécies (CHASE et al., 2019) ou
efeitos das restricdes geométricas (PREVEDELLO et al., 2016; RIBEIRO et al., 2016).

O landscape model é um modelo geométrico baseado na area de vida individual ao
nivel da paisagem (PREVEDELLO et al., 2016), ndo considera os individuos como pontos, e
sim como areas. O tamanho da area de vida individual indica o requerimento espacial
necesssario para o individuo sobreviver e se reproduzir (BURT, 1943), implicando em
consequéncias fundamentais para o0s processos ecoldgicos (ex: interacGes ecoldgicas)
(BORGER et al. 2008). Ao nivel da paisagem, a distribuicdo das areas de vida individuais
refletem espacialmente 0s mecanismos que estruturam as comunidades animais
(BUCHMANN et al. 2011). Assim, os modelos baseados na area de vida —como o landscape
model — possibilitam distribuir os individuos na paisagem e avaliar o efeito do espago sobre o
padrdo de distribuicdo das abundéncias e das espécies (PREVEDELLO et al., 2016). Esse
modelo é andlogo a um modelo ja amplamente conhecido em Biogeografia e Macroecologia —
0 mid-domain effect model (MDE) — usado para explicar gradientes latitudinais de riqueza de
espécies a partir da sobreposicdo de suas areas de distribuicdo em dominios geogréficos
(COWELL; LEES, 2000). Entretanto, o landscape model é utilizado na escala da paisagem,
para tentar explicar a distribui¢do dos individuos com base na area de vida dos individuos (ao
invés da area de distribuicdo das espécies no MDE) e na area e formato das manchas de
habitat. Além disso, o landscape model permite que espécies ocupem a matriz entre oS
fragmentos baseado na sua adequabilidade (uma medida de qualidade ambiental), o que
permite extrapolar a distribuicdo das espécies para toda a paisagem (PREVEDELLO et al.,
2016).

Apesar da capacidade de extrapolacdo para a paisagem e da confiabilidade do modelo,
apenas um teste empirico foi realizado até o momento (PREVEDELLO et al., 2016). Além
disso, esse teste teve duas limitagfes. Primeiro, apenas a riqueza e a abundancia total das

comunidades foram avaliadas, mas ndo a composicdo das espécies. A composicdo de
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espécies € uma importante medida de diversidade para conservacdo de espécies e pode
avancar na compreensdo da perda de diversidade ainda que a riqueza permaneca semelhante
(BANKS-LEITE et al., 2012). Em segundo lugar, o landscape model foi aplicado assumindo
uma paisagem discreta (mancha-matriz), entretanto, a visdo binaria da paisagem como
"habitat" e "matriz" pode ndo descrever perfeitamente a complexa variagdo da natureza nas
paisagens (MCINTYRE; HOBBS, 1999), jA que alguns organismos podem responder a
paisagem como um habitat continuo (ENOKSSON et al. 1995). Assim, incorporar uma
variavel que possa refletir esse continuo ambiental no espaco pode melhor refletir a variacéo
no ambiente percebida pelas espécies (MANNING et al., 2004). Por isso, incorporar uma
medida continua de estrutura de habitat (ex.: qualidade de habitat) ao landscape model
permitira quantificar a importancia desse componente determinando a distribuicdo das
espécies numa paisagem continua.

Assim, para avangar na utilizacdo e no desenvolvimento do landscape model torna-se
necessario aplicar esse modelo em dados empiricos adicionais e avaliar seu desempenho em
simular a distribuicdo das areas de vida, ndo sé a partir de medidas discretas (landscape model
original; PREVEDELLO et al., 2016), como também continuas da paisagem. 1sso permitira
avaliar o desempenho deste modelo na distribuicdo das areas de vida sob estas duas condi¢Ges
(paisagem discreta e continua) e medir o poder de explicacdo de simples processos
probabilisticos sobre padrdes de abundéncia, riqueza e composicdo em comunidades. Assim,
0 objetivo desse estudo foi: (i) avaliar o desempenho do landscape model sob duas condicdes,
uma considerando paisagem discreta (landscape model original; doravante denominado
“modelo de paisagem discreta”) e outra baseada numa medida continua para qualidade do
habitat na paisagem (doravante denominado “modelo de paisagem continua”), e (ii) comparar
0 poder de explicacdo para ambos 0s modelos entre os padrdes observados e simulados de
distribuicdo dos individuos, da riqueza de espécies e a composicdo das comunidades,
esperados através de um simples processo probabilistico. Esses resultados avangam no
conhecimento sobre landscape model, explicando como o simples posicionamento das areas
de vida pode afetar distribuicdo das abundéncias das espécies em diferentes contextos de

qualidade do ambiente em paisagens fragmentadas.
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3.2 Materiais e métodos

Para testar os landscape models foi usada a mesma base de dados empiricos do
capitulo anterior, a comunidade de pequenos mamiferos ndo voadores da Bacia do Rio
Macacu, Rio de Janeiro, Brasil (DELCIELLOS, 2011). Portanto, deve-se consultar se¢do 2 do
capitulo 2 para informacgdes sobre a area de estudo, as espécies estudadas, a distribuicdo de
suas abundancias entre os 25 fragmentos florestais (as areas continuas ndo foram utilizadas
neste terceiro capitulo), a classificacdo dos grupos de espécies (todas as espécies,
especialistas, generalistas) e as estimativas de diversidade (abundéncia de individuos, riqueza
e composicao de espécies) para os dados observados.

O mapa da area de estudo (Figura 6 do Capitulo 2) foi convertido inicialmente num
arquivo raster de 5,0 m de resolucgéo, representada como uma grade a partir de imagens com
1,0 m de resolugdo do ano de 2005. Cada quadricula (célula) corresponde a uma regido da
paisagem, classificada manualmente para definir o tipo de cobertura do solo. A partir desse
raster original, foi feito um procedimento de downscale, que gerou um raster final com 30m
de resolucdo (como em Prevedello et al. 2016). O downscale foi necessario para viabilizar a
modelagem computacional (descrita a seguir), dada a alta demanda de memdria e poder de
processamento computacional do raster original (com 5m). Também por isso, foi realizado

um buffer de 5,0 km do centro de cada fragmento amostrado.

3.2.1 Compilacdo de dados para parametrizar os modelos

O modelo de paisagem discreta (MPD) e o modelo de paisagem continua (MPC) sdo
ambos baseados no “landscape model” (PREVEDELLO et al., 2016), que simula a origem
estocéstica e a disseminacdo de &reas de vida individuais em uma paisagem representada
numa grade quadriculada. Portanto, para ajustar os modelos aos dados empiricos, primeiro,
foi compilado da literatura estimativas do tamanho da &rea de vida individual para cada
espeécie estudada, assumindo que todos os individuos de uma dada espécie possuem 0 mesmo
tamanho de area de vida. A area de vida foi obtida a partir de estudos empiricos ou estimada a
partir da massa corporal (KELT; VAN VUREN, 2001) (Tabela 11).
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Tabela 11 — Pardmetros de espécies de pequenos mamiferos ndo voadores.

Espécies Area(r(ilae)wda Probabilidade de ocupacéo da matriz
Caluromys philander 3,00 0,00
Didelphis aurita 3,80 0,10
Gracilinanus microtarsus 0,20 0,00
Marmosops incanus 0,40 0,00
Metachirus nudicaudatus 4,50 0,00
Marmosa paraguayana 0,90 0,00
Monodelphis americana 0,04 0,00
Philander frenatus 1,70 0,15
Akodon cursor 0,20 0,82
Euryoryzomys russatus 0,80 0,00
Nectomys squamipes 0,60 4,84
Oecomys catherinae 0,80 0,00
Oligoryzomys nigripes 0,20 2,00
Oxymicterus dasytrichus 0,80 4,00
Phyllomys nigrispinus 1,60 0,00
Phyllomys pattoni 0,80 0,00
Rhipidomys itoan 0,80 0,00
Trinomys dimidiatus 1,91 0,00

Legenda: Para o célculo da probabilidade de ocupagio na matriz ver equaciol. Area de vida obtida em Prevedello
et al. (2016), Reis et al. (2011) e Ribeiro et al. (2016), com exce¢do de P. nigrispinus (massa corporea
= 174,50 g) e T. dimidiatus (204,54 g) que tiveram sua éarea de vida estimada através da equagdo:
log(area de vida) = -2,33 + 1,13 * log(massa corpérea) (KELT; VAN VUREN, 2001).

Fonte: o autor.

Ambos os modelos atribuem uma probabilidade de ocupagdo para cada célula
(quadricula dentro da paisagem quadriculada). Essa probabilidade representa a chance de cada
individuo de uma dada espécie ocorrer em cada célula (mais detalhes na secdo seguinte),
variando desde uma probabilidade de ocupacdo zero (nesse caso, ndo ocorréncia) até uma
méaxima probabilidade de ocupacao.

No MPD a probabilidade de ocupacdo foi avaliada em separado para as células dos
fragmentos florestais e para as células da matriz. Em ambos os ambientes essa probabilidade
foi obtida dos dados empiricos de captura das espécies, e por isso sdo espécie-especificos.
Como todas as especies foram capturadas dentro dos fragmentos florestais foi atribuido uma
probabilidade de ocupacao =1. Ja para a matriz ao redor destes fragmentos essa probabilidade
variou entre: 0, quando a espécie ndo foi capturada na matriz; 1, quando a espécie tinha o
mesmo numero de capturas dentro e fora dos fragmentos (matriz); e > 1, quando a espécie foi
capturada mais na matriz do que nos fragmentos (Tabela 11). O célculo para a probabilidade
de ocorréncia na matriz (POM), baseado em dados empiricos do sucesso de captura para cada

espécie nesta paisagem, foi estimado como:
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_ (CM/ AM)

BENCIID)

Equacéo (1)
onde CM ¢ o nimero de individuos de cada espécie capturados na matriz, AM é o nimero de
armadilhas na matriz ao redor de cada fragmento (=4 armadilhas para cada fragmento
amostrado), CF é o numero de individuos de cada espécie capturados em cada fragmento, AF
€ 0 numero de armadilhas utilizadas dentro de cada fragmento (=16 armadilhas para cada
fragmento amostrado). Quatro espécies apresentaram um Unico registro de captura, todos no
interior dos fragmentos (Tabela 7 do capitulo 2). Trés espécies (Gracilinanus microtarsus,
Phyllomys pattoni, Rhipidomys itoan) sdo especialistas de habitat florestal e, por isso, mantido
0 POM = 0. Para a Unica espécie generalista nesta mesma condi¢cdo (Monodelphis americana)
foi assumido o menor valor para a POM dentre as espécies generalistas capturadas (Tabela
12).

Uma descri¢do continua da paisagem pode ser obtida por informacdes detectadas por
sensores remotos, como o indice de vegetacdo melhorado (EVI; uma abreviacdo do termo em
inglés Enhanced vegetation index). Este indice é um proxy de produtividade e de qualidade de
habitat, e foi escolhido para 0 MPC pois tem o sinal da vegetacdo otimizado, mais sensivel em
regibes com alta densidade de biomassa (regiGes com maiores valores de EVI) devido a
reducdo da influéncia da atmosfera e da dissociacdo do sinal de fundo do dossel da vegetacéo
(HUETE et al., 2002). Com isso, no MPC, o valor de EVI foi utilizado como equivalente a
probabilidade de ocupacdo de qualquer espécie estudada (especialista ou generalista) em cada
célula da paisagem. Portanto, quanto maior o EVI, maior a qualidade do habitat e maior a
probabilidade de ocupacdo na célula assumidas. O EVI reflete melhor a estrutura vegetal e
também a produtividade do que métricas frequentemente utilizadas como NDVI (HUETE et
al., 2002), possuindo a vantagem em relagdo a outras métricas por ndao saturar em areas de
floresta tropicais como a utilizada neste estudo (OLIVEIRA et al., 2019). O EVI é obtido pela

formula

EVI =G * (NIR - R) Equacéo (1)
(NIR + C1 * R-C2 = B + L)

onde G é o fator de ganho, C1 e C2 sdo corre¢Bes atmosféricas e L representa um fator de
correcdo do dossel. R denota a banda vermelho, NIR denota a banda vermelho proximo e B a

banda azul.
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Para obter o EVI foram utilizadas imagens Landsat 5 com resolucdo de 30 metros
durante o periodo de amostragem (1999 e 2009). Foram selecionadas imagens com cobertura
de nuvens menor que 80%. Isso resultou em 116 imagens da area de estudo. Para superar
vieses de EVI derivados das diferencas na iluminacdo entre diferentes areas, foi aplicada a
corregdo C, que busca corrigir erros de refletancia a partir de informagdes do angulo solar e
também do relevo (HANTSON; CHUVIECO, 2011; OLIVEIRA et al., 2019). Neste trabalho,
foram utilizadas informac6es do Shuttle Radar Topography Mission (SRTM, NASA, 2021)
com resolucdo de 30 metros para incorporar a informacdo do relevo. Apos corrigir todas as
imagens, extraiu-se a mediana das bandas de cada pixel considerando as 116 imagens
corrigidas. A partir dos valores medianos, calculamos o EVI para cada pixel. As imagens
foram obtidas e processadas na plataforma Google Earth Engine (GORELICK et al., 2017).
Por fim, convertemos valores de EVI para probabilidades dividindo o valor de cada pixel,
pelo valor maximo observado na paisagem. Assim a probabilidade de ocupacdo baseada no
EVI variou de uma probabilidade minima 0 até uma probabilidade maxima 1.

3.2.2 Ajuste dos modelos aos dados empiricos

Para ajustar os modelos aos dados empiricos foi simulada a origem (hascimento) e
expansdo das areas de vida de cada individuo na paisagem (em grade, Figura 10). Para cada
individuo, uma célula foi escolhida aleatoriamente para representar o seu nascimento, e foi
ocupada de acordo com a probabilidade de ocupacdo de cada modelo. Apds esse
“nascimento”, foi simulada a expansdoda area de vida de cada individuo, ocupando células
adjacentes (contiguas), até que o tamanho final da area de vida foi atingido (PREVEDELLO
et al., 2016). A cada expansdo da area de vida (insercdo de nova célula até corresponder o
tamanho final da area de vida), o0 modelo selecionou aleatoriamente uma nova célula dentre as
oito adjacentes a anterior e acrescentou a ocupacdo da area de vida de acordo com a

probabilidade de ocupagdo em cada modelo.

Figura 10 — Diagrama esquematico da simulacdo de nascimento, expansdo da area de vida
individual e selecdo de células pelo landscape model.
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Legenda: Exemplo hipotético para a ordem de trés etapas metodoldgicas do landscape model, representadas da
esquerda para a direita considerando apenas uma mancha de habitat (verde claro) em cada etapa
(“Nascimento”, “Expansdo das areas de vida”, “Selegdo aleatoria das células™), representada numa
paisagem quadriculada (em grade). Na imagem a esquerda uma demonstracdo do “nascimento” de
cinco individuos de cinco espécies diferentes (um individuo cada) representadas em diferentes cores
(azul, amarelo, cinza, verde escuro e vermelho). Na imagem central uma simulacéo da expansédo das
reas de vida individuais, de acordo com seu tamanho para cada espécie, que neste esquema sdo:
azul = 5 células, amarelo = 7, cinza = 7, verde escuro = 9, vermelho = 6. A expansdo ocorre em
células adjacentes e células em roxo indicam a sobreposicdo da area de vida de dois individuos. O
posicionamento da célula de nascimento e as de expansdo dependem de uma probabilidade de
ocupacédo, maior no interior dos fragmentos e menor na matriz (para mais detalhes ver a descrigdo na
secdo 2.1). A imagem a direita ilustra a selecdo aleatoria de quatro células (com bordas pretas)
realizada a cada iteracdo. Cada célula representa um ponto amostral e € utilizada para contabilizar a
abundancia e riqueza por célula ao final de cada iteragcdo. As cores, tamanhos de areas de vida,
namero de espécies e de individuos sdo apenas para fins didaticos na ilustracéo.

Fonte: o autor.

Para 0 MPC todo o processo de selecdo de células que correspondem ao nascimento
de cada individuo e a expansdo de sua area de vida na paisagem é semelhante ao MPD.
Entretanto, a probabilidade de qualquer célula selecionada ser ocupada, independente da
espécie, corresponde ao valor de EVI (convertido em 0 e 1 conforme explicado na secédo
anterior) obtido para cada célula na paisagem, seja fragmento florestal ou matriz.

Baseado nos pressupostos de cada modelo, foi realizada a distribuicdo aleatoria da
area de vida dos individuos na paisagem por 30 vezes (iteragdes) (como em Prevedello et al.
2016). Isso tornou a modelagem computacional mais viadvel, devido a alta demanda de
memoria e poder de processamento computacional para um numero maior de iteracOes. Para
cada iteracdo, em cada fragmento, foram selecionadas 64 células aleatoriamente. Foi
assumido que essas células correspondem ao esforgo amostral em area para as 64 armadilhas
dispostas em cada fragmento. A selecdo aleatdria se deu devido a auséncia de coordenadas
geograficas para cada ponto de amostragem (armadilha de captura viva). Apos cada iteracdo

de um determinado modelo, foi calculado o valor esperado para a abundancia de individuos e
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a riqueza e composicdo de espécies em cada fragmento florestal. Ao final das iteracfes foram
estimados os valores médios para abundancia, riqueza e composicdo em cada fragmento, para

cada grupo de espécies (todas as especies, especialistas e generalistas).

3.2.3 Andlise de dados

Para analisar a relacdo causal entre as duas varidveis (abundancia, riqueza e
composicao observadas e esperadas ao acaso) foi utilizada uma regresséo linear, considerando
os dados observados como varidvel resposta (dependente) e dados esperados como variavel
preditora (independente). Esse, € 0 mesmo método empregado no estudo anterior. Por isso,

para mais detalhes sobre a analise de dados ver sec¢do 2.9 no capitulo 2.
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3.3 Resultados

Ambos os landscape models permitiram extrapolar a abundancia e a riqueza por célula
para a paisagem inteira (Figura 11) e, consequentemente, por cada fragmento (Tabela 12). O
MPD gerou uma distribuicdo mais restrita aos fragmentos que o MPC, que distribuiu
individuos também na matriz. O MPC teve maior média por célula para abundancia e riqueza
que o MPD (Figura 11).

Figura 11 - Resultados gerais de landscape models baseados em paisagens discreta e continua
para abundancia e riqueza de pequenos mamiferos ndo voadores em fragmentos
florestais da Bacia do Rio Macacu, Rio de Janeiro, Brasil.
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MODELO DE PAISAGEM DISCRETA

Abundancia média por célula

Riqueza média por célula

Value Value

Méximo: 2,77 Méaximo: 2
|| |}
- Minimo: 0 - Minimo: 0

Riqueza esperada

MODELO DE PAISAGEM CONTINUA

Abundancia esperada

Value | .
o Maximo: 2,13

— Minimo: 0

Riqueza esperada

Riqueza média por céli

Value
) Maximo: 1,8

— Minimo: 0

Legenda: Abundéncia e riqueza esperada representada como o valor médio das 30 iteraces.
Valor minimos e maximos por celula representados nas cores vermelho e verde,
respectivamente. Os circulos pretos (©) indicam os locais de amostragem.
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Tabela 12 - Dados observados e esperados de abundéncia de individuos e riqueza e
composicdo de espécies de pequenos mamiferos ndo voadores em fragmentos
florestais da Bacia do Rio Macacu, Estado do Rio de Janeiro, entre 1999 e 20009.

(continua)

A) Dados observados

ID Nt St Bt Nesp Sesp Besp Ngen Sgen Pgen
F3 27 6 0,50 9 3 0,54 18 3 0,47
F4 39 8 0,61 12 3 0,68 27 5 0,58
F5 19 6 0,49 4 3 0,61 15 3 0,45
F6 20 3 0,70 4 1 0,55 16 2 0,72
F7 42 9 0,60 10 4 0,65 32 5 0,57
F8 38 7 0,80 4 3 0,65 34 4 0,80
F9 48 8 0,55 11 4 0,75 37 4 0,49
F10 32 4 0,60 10 2 0,58 22 2 0,60
F11 46 5 0,61 7 2 0,55 39 3 0,61
F12 38 5 0,55 1 1 0,59 37 4 0,54
F13 31 5 0,45 5 2 0,52 26 3 0,43
F14 24 7 0,62 11 3 0,65 13 4 0,58
F15 20 5 0,62 8 2 0,74 12 3 0,55
F16 41 5 0,49 3 2 0,52 38 3 0,48
F17 10 1 0,64 0 0 - 10 1 0,61
F18 24 4 0,57 1 1 0,59 23 3 0,56
F19 18 3 0,47 0 0 - 18 3 0,41
F20 31 5 0,48 6 2 0,60 25 3 0,45
F21 25 5 0,45 3 2 0,56 22 3 0,43
F22 28 5 0,50 1 1 0,59 27 4 0,48
F23 11 2 0,60 0 0 - 11 2 0,56
F24 9 5 0,64 2 2 0,65 7 3 0,62
F25 69 5 0,63 4 3 0,62 65 2 0,63
F26 20 3 0,50 6 1 0,59 14 2 0,46
F27 38 5 0,52 1 1 0,59 37 4 0,50
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Tabela 12 - Dados observados e esperados de abundéncia de individuos e riqueza e composi¢do
de espécies de pequenos mamiferos ndo voadores em fragmentos florestais da Bacia do
Rio Macacu, Estado do Rio de Janeiro, entre 1999 e 2009. (continuagéo)

B) Modelo de paisagem discreta

ID Nt St Bt Nesp Sesp Pesp Ngen Sgen Bgen

F3 22,90 6,83 0,38 19,23 6,83 0,55 3,67 1,83 0,34
F4 52,53 8,70 0,39 46,53 8,70 0,53 6,00 2,63 0,36
F5 26,10 6,87 0,37 22,70 6,87 0,57 3,40 1,73 0,33
F6 23,03 6,53 0,39 19,83 6,53 0,59 3,20 1,97 0,34
F7 31,07 7,13 0,36 27,27 7,13 0,56 3,80 2,07 0,31
F8 37,83 7,97 0,35 33,10 7,97 0,54 4,73 2,17 0,32
F9 18,90 5,80 0,42 16,77 5,80 0,59 2,13 1,37 0,35
F10 17,47 5,80 0,44 15,37 5,80 0,64 2,10 1,37 0,40
F11 17,17 5,80 0,44 14,93 5,80 0,65 2,23 1,40 0,40
F12 61,30 8,27 0,43 55,57 8,27 0,54 5,73 2,47 0,41
F13 48,73 8,43 0,39 43,63 8,43 0,55 5,10 2,63 0,35
F14 18,57 5,83 0,42 16,57 5,83 0,63 2,00 1,27 0,38
F15 22,37 6,50 0,39 19,47 6,50 0,67 2,90 1,77 0,38
F16 56,20 8,53 0,41 50,93 8,53 0,55 5,27 2,63 0,37
F17 15,77 5,53 0,46 13,60 5,53 0,68 2,17 1,33 0,41
F18 19,53 6,67 0,41 16,97 6,67 0,61 2,57 1,83 0,37
F19 52,93 8,17 0,40 47,83 8,17 0,54 5,10 2,07 0,39
F20 23,67 7,00 0,39 20,17 7,00 0,59 3,50 1,97 0,34
F21 50,80 8,37 0,38 46,30 8,37 0,53 4,50 2,37 0,36
F22 41,57 7,90 0,36 36,40 7,90 0,51 5,17 2,33 0,33
F23 31,27 7,37 0,35 26,47 7,37 0,54 4,80 2,40 0,31
F24 65,17 9,07 0,44 59,00 9,07 0,55 6,17 2,87 0,42
F25 22,40 6,73 0,38 19,23 6,73 0,60 3,17 1,90 0,35
F26 39,20 7,97 0,35 34,37 7,97 0,52 4,83 2,47 0,31

F27 22,53 6,57 0,38 19,77 6,57 0,59 2,77 1,70 0,35



103

Tabela 12 - Dados observados e esperados de abundancia de individuos e riqueza e composicao
de espécies de pequenos mamiferos ndo voadores em fragmentos florestais da Bacia do

Rio Macacu, Estado do Rio de Janeiro, entre 1999 e 2009. (concluséo)

C) Modelo de paisagem continua

ID Nt St Bt Nesp Sesp Besp Ngen Sgen Pgen

F3 28,93 6,73 0,34 23,83 3,93 0,59 5,10 2,80 0,29
F4 47,63 8,57 0,34 38,97 4,37 0,51 8,67 4,20 0,30
F5 28,37 6,90 0,35 22,73 3,83 0,58 5,63 3,07 0,30
F6 26,87 6,77 0,35 21,87 3,93 0,57 5,00 2,83 0,31
F7 30,97 7,23 0,32 25,40 4,00 0,57 5,57 3,23 0,27
F8 37,80 7,80 0,33 30,83 4,23 0,55 6,97 3,57 0,29
F9 24,30 6,50 0,38 20,77 4,13 0,58 3,53 2,37 0,31
F10 22,17 6,17 0,39 18,47 3,83 0,62 3,70 2,33 0,35
F11 22,00 6,37 0,39 18,37 3,97 0,62 3,63 2,40 0,34
F12 52,23 8,47 0,36 42,07 4,03 0,55 10,17 4,43 0,32
F13 42,00 7,57 0,33 35,70 4,07 0,58 6,30 3,50 0,29
F14 21,90 6,03 0,39 18,17 3,70 0,65 3,73 2,33 0,34
F15 26,57 7,07 0,35 22,07 3,83 0,61 4,50 3,23 0,35
F16 46,20 8,10 0,33 37,80 4,17 0,55 8,40 3,93 0,31
F17 20,77 5,73 0,40 17,23 3,53 0,62 3,53 2,20 0,36
F18 24,20 6,43 0,37 19,73 3,60 0,59 4,47 2,83 0,32
F19 47,60 7,73 0,35 39,70 4,07 0,51 7,90 3,67 0,29
F20 28,53 7,00 0,34 22,90 3,90 0,59 5,63 3,10 0,29
F21 44,17 7,83 0,33 36,33 4,00 0,52 7,83 3,83 0,29
F22 40,77 8,13 0,32 33,00 4,30 0,53 7,77 3,83 0,28
F23 32,97 7,40 0,32 27,07 3,97 0,55 5,90 3,43 0,27
F24 49,33 8,20 0,36 40,30 3,97 0,53 9,03 4,23 0,32
F25 27,90 6,63 0,34 22,90 3,80 0,57 5,00 2,83 0,31
F26 38,37 7,70 0,33 31,90 4,03 0,56 6,47 3,67 0,28
F27 27,50 6,80 0,36 21,53 3,70 0,59 5,97 3,10 0,50

Legenda: A, dados observados; B, dados esperados através do modelo de paisagem discreta (MPD); C, dados
esperados através do modelo de paisagem continua (MPC). Parametros de diversidade: N,
abundancia de individuos; S, riqueza de espécies; B composicdo de espécies (indice de
dissimilaridade de Bray-Curtis); para todas as espécies (t), espécies especialistas de habitat florestal
(esp) e generalistas (gen). Fragmentos F17, F19 e F23 ndo tiveram espécies especialistas capturadas.

Fonte: o autor.

Devido a semelhanca nos padrbes esperados pelos dois modelos, foi realizado a
posteriori uma analise de correlacdo de Pearson entre os dados esperados por cada modelo
(MPD, MPC). Os dois modelos considerando paisagens discretas e continuas apresentaram
alta correlagdo entre si em todos os parametros de diversidade avaliados e grupos de espécies
(Tabela 13).
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Tabela 13 — Correlacdo de Pearson entre distintos parametros de diversidade estimados pelo
modelo de paisagem discreta e modelo de paisagem continua.

Grupos de espécies N S B

Todas 0,99 0,94 0,85
Especialistas 0,94 0,95 0,82
Generalistas 0,95 0,61 0,81

Legenda: N, abundancia de individuos; S, riqueza de espécies; B, composi¢do de espécies de pequenos
mamiferos ndo voadores da Bacia do Rio Macacu, Estado do Rio de Janeiro. Composicao avaliada
através do indice de dissimilaridade de Bray-Curtis. O grupo de todas as espécies (Todas) foi
separado entre espécies dependentes de habitat florestal (especialistas) e espécies generalistas de
habitat florestal (generalistas).

Fonte: o autor.

Os resultados das regressdes lineares obtidos para o MPD foram semelhantes aos
obtidos para 0 MPC, tanto para os parametros de abundancia de individuos como da riqueza e
composicao de espécies (Tabela 14). Em geral resultaram num relevante poder de explicacao
(R?), entre 0,31 a 0,35 para abundancia de individuos e entre 0,23 a 0,27 para riqueza de
espécies. Para o grupo com todas as espécies ambos os modelos apresentaram resultados
significativos quando usados para explicar a riqueza. Para as espécies especialistas ambos 0s
modelos apresentaram resultados significativos tanto a abundéncia de individuos quanto para
a riqueza de espécies. Conforme esperado a maioria destas relacdes também retornou com o
intercepto ndo diferente de zero e a inclinagdo ndo diferente de um; com excecédo para 0 MPD
no grupo de especialistas em que a inclinacdo foi significativamente diferente de 1. A
distribuicdo das espécies generalistas ndo foi explicada através de nenhum modelo para
nenhum parametro de diversidade analisado. Os modelos ndo foram capazes de explicar a

composicao de espécies.

Tabela 14 — Resumo dos resultados das regressdes entre dados observados e esperados por
landscape models para abundancia, riqueza e composicdo de espécies de pequenos
mamiferos ndo voadores.
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T-value Pt T-value Pt

GRUPOS a b F P R a=0) (H0:a=0) (b=1) (HO:b=1)

A) TODAS AS ESPECIES

MPD (N) 24,82 0,15 0,72 0,41 0,03 -3,74 <0,01 4,71 < 0,001
8 MPC (N) 21,79 0,24 0,74 0,40 0,03 -2,21 0,04 2,70 0,01
7| MPD (S) -1,00 0,84 6,74 0,02 0,23 0,43 0,67 0,50 0,62
8 MPC (S) -3,03 1,12 6,78 0,02 0,23 0,97 0,34 -0,28 0,78
= MPD (B) 0,63 -0,16 0,09 0,77 0,00 -2,83 0,01 2,07 0,05

MPC (B) 0,65 -0,22 0,09 0,76 0,00 -2,57 0,02 1,70 0,10

B) ESPECIALISTAS

MPD (N) 0,20 0,16 12,32 <0,01 0,35 -0,14 0,89 18,58 < 0,001
8 MPC (N) -1,95 1,14 10,50 <0,01 0,31 0,88 0,39 -0,41 0,69
7] MPD (S) -2,19 0,57 8,63 0,01 0,27 1,55 0,14 2,22 0,04
8 MPC (S) -0,86 0,86 6,94 0,01 0,23 0,80 0,43 0,44 0,67
= MPD (B) 0,41 0,33 1,14 0,30 0,05 -0,42 0,03 0,67 0,04

MPC (B) 0,57 0,06 0,02 0,88 0,00 -0,57 0,02 0,94 0,03

C) GENERALISTAS

MPD (N) 23,68 0,34 0,03 0,86 0,00 -2,88 0,01 0,33 0,75
8 MPC (N) 23,65 0,05 0,02 0,88 0,00 -2,50 0,02 2,89 0,01
7 MPD (S) 191 0,60 2,08 0,16 0,08 -2,22 0,04 0,97 0,34
8 MPC (S) -0,47 0,91 0,86 0,36 0,03 0,12 0,91 0,10 0,93
= MPD (B) 0,47 0,21 0,13 0,72 0,00 -0,47 0,03 0,79 0,19

MPC (B) 0,19 1,16 2,50 0,12 0,10 -0,19 0,41 -0,16 0,83

Legenda: Resumo dos resultados obtidos com a regressao linear entre dados observados (varidvel dependente) e esperados pelos landscape models (varidvel independente).
(A) Todas as espécies combinadas, (B) espécies especialistas de habitat florestal e (C) espécies generalistas de habitat. Dois landscape models sdo considerados:
modelo de paisagem discreta (MPD) e modelo de paisagem continua (MPC) para abundancia de individuos (N), riqueza (S) e composicdo (B) de espécies.
Composigdo estimada através de indice de dissimilaridade de Bray-Curtis. Modelos com resultados significativos (Pr < 0,05) estdo em negrito. Para o intercepto (a)
e inclinagdo (b) um teste T avaliou se as seguintes hipdteses nulas: a = 0 e b = 1, sdo verdadeiras (P > 0,05), se sim os valores foram realgados de cinza.

Fonte: o autor
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Com observagdo dos graficos (Figura 12) pode ser observado alguns padrdes de
inconsisténcia nas regressdes (i.e. alteragfes na inclinacdo da reta, onde b # 1) levando a
subestimacdo ou a superestimacdo das comunidades geradas ao acaso. Para todas as espécies
os modelos foram consistentes (b = 1, Tabela 14A) e superestimaram constantemente a
riqueza de espécies tanto no MPD quanto no MPC (Figura 11), embora seu intercepto ndo

tenha um viés significativo (a = 0, Tabela 14A).

Figura 12 — Regressdes lineares entre a riqueza observada e esperada de espécies de pequenos
mamiferos ndo voadores da Bacia do Rio Macacu, Rio de Janeiro, Brasil. (continua)
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Figura 12 — Regressdes lineares entre a riqueza observada e esperada de espécies de
pequenos mamiferos ndo voadores da Bacia do Rio Macacu, Rio de Janeiro,

ESPECIALISTAS

Brasil. (concluséao)
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Riqueza esperada

Riqueza Observada

~t -
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Riqueza esperada

Legenda: Figuras A, C e E com dados observados e esperados por modelos de paisagem discreta; figuras B, D e
F com dados observados e esperados por modelo de paisagem continua. Andlise realizada com o
grupo de todas as espécies (Todas as espécies) e com o grupo de espécies especialistas para habitat
florestal (Especialistas). Apenas 0s modelos com resultado significativo (Tabela 14) foram exibidos
graficamente.
Fonte: o autor.

No grupo de especialistas 0 MPD apresentou inconsisténcia (inclinacdo diferente de

um), com isso superestimou a abundancia de individuos e a riqueza de espécies em maiores

fragmentos (respectivamente, Figuras 12C e 12E). Oposto do observado para o0 modelo de

paisagem continua que resultou em comunidades esperadas mais consistentes e sem viés tanto

para abundancia de individuos (Figura 12D) quanto para riqueza de espécies (Figura 12F).
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3.4 Discussao

Os MPD e MPC apresentaram resultados muito similares (R?> e P), porém mais
robustos (menorviés em a e b) para o segundo modelo. Isso indica a importancia de se
analisar o padréo de distribuicdo das espécies também utilizando uma métrica que considere
uma paisagem continua. Além disso, a correlacdo entre os valores gerados por os dois
modelos para cada padrdo esperado de abundancia, riqueza e composi¢cdo mostra que os dados
esperados baseados num indice continuo de vegetacdo (nulo para a identidade das espécies)
tem tanta capacidade de explicacdo quanto um modelo espécie-especifico que usa dados
empiricos de captura. Apesar da correlacdo entre os modelos, a distribui¢do dos individuos
para toda a paisagem (Figura 11) revela caracteristicas importantes de cada modelo. Enquanto
0 MPD concentrou a maior parte da distribuicdo de individuos dentro dos fragmentos
florestais (com médias maiores abundancias e riqueza por célula) o MPC distribuiu individuos
tanto para fragmentos e quanto para matriz (com menores médias de abundancias e riqueza
por célula). Isso ocorre porque o MPD é um modelo discreto, que sO6 considera o
posicionamento de individuos na matriz caso sejam generalistas de habitat, sendo, portanto,
um modelo que conserva a caracteristica espécie-especifica para o uso do habitat. Por outro
lado, o MPC considera que todas as espécies ttm o mesmo uso de habitat (mesma
probabilidade de ocupacdo de células), o que leva a distribuir tanto generalistas quanto
especialistas para a matriz de acordo com a qualidade do ambiente (medida neste estudo a
partir do EVI).

Baseado no posicionamento aleatério das areas de vida individuais, os resultados
indicam que a variacdo nos dados de abundancia (23% — especialistas) e de riqueza (25% -
valor médio entre os grupos) pode ser explicado exclusivamente pelo aumento na qualidade
do ambiente, mas ndo para composicao de espécies. Apesar de baixo, esse valor de explicacdo
é razoavel considerando que tambeém existem outros processos ecologicos atuando. Como ja
mencionado no capitulo anterior, existem efeitos deterministicos atuando sobre a diversidade
dessas comunidades. A riqueza de espécies foi explicada por processos ecoldgicos associados
ao isolamento entre os fragmentos, tipo de uso do solo na matriz (VIEIRA et al., 2009),
qualidade estrutural dos habitats (DELCIELLOS et al., 2016) e quantidade de habitat
(VIEIRA et al., 2018). Considerando esse histérico de pesquisa nestas comunidades, 0s
resultados desse estudo permitem compreender a importancia relativa aos efeitos estocasticos

sobre 0os mesmos padrdes observados.
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A distribuicdo das abundéncias entre as espécies nas comunidades foi explicada por
ambos os modelos, porém apenas para 0 grupo de espécies especialistas. O poder de
explicacdo dos modelos para abundéncia variou entre 35% e 31% e, apesar de ser maior para
0 MPD, o MPC foi o0 Gnico sem viés estatistico (inclinacdo néo diferente de 1 e intercepto nao
diferente de 0). Isso porque apenas 0 MPD superestimou as abundéancias (Figuras 12C, 12D).
Isso indica que o acumulo de individuos de pequenos mamiferos especialistas segue uma
relacdo positiva com a qualidade do habitat parcialmente de acordo com o esperado pelo
modelo nulo utilizado. A relacdo positiva de riqueza e produtividade pode ser atribuida ao
acaso devido ao tamanho do pool regional de espécies em areas mais produtivas (CHASE
2003; STEGEN et al., 2013), entretanto € mostrado aqui essa relacdo também ocorrer ao nivel
de individuos. Por outro lado, nenhum modelo foi capaz de explicar a distribuicdo de
abundancias de generalistas. Essas espécies apresentam uma distribuicdo desigual das
abundancias, com grande dominancia de poucas espécies (Didelphis aurita, Philander
frenatus e Akodon cursor). Essas espécies sdo generalistas no uso de habitats e de recursos, e
podem manter essas grandes populacfes devido a uma alta capacidade de atravessar a matriz
e se dispersar entre os fragmentos para obtencao de alimento ou abrigo, longe de predadores e
ou competidores mais eficientes (SOULE et al.,1988). Possivelmente, essa distribuicio
desproporcional de individuos também afeta o poder de explicacdo do modelo para as
abundancias das espécies quando avaliadas em conjunto (todas as espécies).

O MPD e o MPC explicaram parcialmente a riqueza de todas as espécies e das
especialistas, mas ndo das generalistas. O poder de explicacdo (R?) para a riqueza (todas as
espécies e especialistas) variou entre 23% e 27% entre os modelos e, embora 0 MPD tenha
maior poder de explicacdo para riqueza de especialistas, 0 MPC novamente resultou num
poder de explicacdo similar ao MPD mas sem viés estatistico (Tabela 14). Isso porque apenas
0s MPD superestimaram a riqueza de espécies, um efeito mais pronunciado para as
especialistas (Figura 12E) que para todas as espécies (Figura 12A). Isso indica que esses
modelos podem estar falhando em capturar efeitos que estejam reduzindo o numero de
espécies, por exemplo a extingdo devido a co-ocorréncia com espécies competidoras
superiores e mais abundantes, como as generalistas (PUTTKER et al., 2014; 2019). Em geral,
0s modelos demonstram que existe alguma estocasticidade no processo de distribuicdo dessas
especies especialistas entre os fragmentos, embora uma maior importancia (equivalente a
parte da variacdo ndo explicada pelos landscape models) decorra via processos ecoldgicos
como, por exemplo, dispersdo, selecdo de habitat ou particionamento de nicho
(DELCIELLOS et al., 2016; PUTTKER et al., 2019; VIEIRA et al., 2018). Os modelos foram
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incapazes de explicar a riqueza de espécies generalistas. Assim como discutido no capitulo 2
desta tese, as generalistas tém maior capacidade de disperséo entre os fragmentos da matriz
(DELCIELLOS et al., 2018), podendo homogeneizar a distribuicdo de suas espécies ao longo
do tempo ja que ocorrem nos fragmentos e na matriz. Isso dificulta o poder de explicacao
destes modelos ja que atribui distintas probabilidades de ocupacgéo entre fragmentos e matriz.
A composicdo ndo foi explicada por nenhum dos dois modelos em nenhum dos grupos
de espécies (todas as especies, especialistas, generalistas). No capitulo 2 desta tese, a
composicdo das comunidades de especialistas foi parcialmente explicada ao acaso
considerando a quantidade de habitat ou um modelo com é&rea e isolamento. Entretanto, 0s
modelos de posicionamento aleatério (MPA; Capitulo 2) ndo simulam a ocupacdo da matriz
como os landscape models (MPD e MPC) e s6 explicaram os padrBes para espécies que ndo
usam a matriz (especialistas). O uso de modelos nulos para explicar a composi¢cdo das
comunidades vem sendo discutido e investigado através de diferentes métodos (ALMEIDA.-
GOMES, submetido; CHASE 2003; GOORIAH et al., 2021; STEGEN et al., 2013), mas,
apesar de detectarem alguma estocasticidade na composicdo eles também desconsideram a
ocupacao da matriz e a area de vida individual. Os landscape models (MPD, MPC) avancam
no estudo de efeitos ao acaso sobre a composi¢do de comunidades pois permitem simular de
forma mais realistica a distribuicdo dos individuos na paisagem, porém sem um poder de
explicacgdo significativo neste estudo. Isso pode indicar que efeitos puramente deterministicos
estejam estruturando essas comunidades levando a comunidades com dissimilaridades muito
menores gque o esperado ao acaso; ou gque a variagdo no tamanho da area de vida ndo tenha
uma relacdo significativa com a identidade destas espécies. De fato, nesta paisagem ja foi
detectado que o tamanho e o isolamento dos fragmentos sdo fortes estruturadores
deterministicos dessas comunidades, com efeitos adicionais relacionados ao tipo de uso da
matriz (VIEIRA et al., 2009). Uma estruturacdo randémica para essas comunidades so foi
detectada numa escala temporal, sazonalmente (DELCIELLOS et al., 2018), ndo considerada

neste estudo.



111

3.5 Conclusédo do terceiro estudo

Em geral, o MPD e o MPC foram capazes de explicar os padrbes de abundancia total
de individuos e riqueza de espécies, mas ndo de composicao para essas comunidades. Ambos
os modelos geraram resultados muito semelhantes (ao nivel de R?), levando a um similar
poder de explicagio para os padrdes de abundancia de individuos (MPD R? = 0,35; MPC R? =
0,31) e riqueza de espécies (MPD R? = 0,25; MPC R? = 0,23). Isso mostra que uma medida de
vegetacdo baseada em qualidade ambiental, obtida de sensores remotos, tem 0 mesmo poder
de explicagcdo que um modelo mais complexo baseado em dados empiricos de captura, e que
ambos os landscape models sdo melhores que o tradicional modelo baseado em area (Capitulo
2).

Os efeitos estocasticos sobre os padrdes foram mais pronunciados nas espécies
especialistas. A abundancia foi o padrdo que recebeu o maior poder de explicacdo com o
efeito ao acaso detectado apenas para especialistas, e sem viés apenas no MPC. Para a
distribuicdo da riqueza de espécies, o efeito estocastico encontrado para todas as espeécies,
atuou principalmente nas especialistas. Para a composi¢do, o padrdo de dissimilaridade
observado néo teve relacdo com o padrédo esperado ao acaso de nenhum dos modelos. A
superestimacdo dos padrbes simulados de abundancia e riqueza era esperada ja que 0S
modelos ndo contabilizam efeitos deterministicos que podem reduzir esses padres. Por
exemplo, enquanto que a abundancia de individuos pode ser afetada por agregactes
intraespecificas (acarretando em poucas espécies abundantes e muitas raras, reduzindo a
diversidade de espécies) e relacbes com o espaco (selecdo de habitat), a riqueza de espécies
pode ser afetada por diversos processos que envolvem interacdes interespecificas
(competicdo, predacdo), dispersdo e extin¢do. Entretanto, os dois modelos foram capazes de
estimar a importancia relativa aos efeitos ao acaso sobre a distribuicdo de individuos e
especies nessas comunidades.

A importancia relativa aos efeitos estocasticos, presentes nos padroes de abundancia e
distribuicdo de espécies na paisagem, pode ser estimada através do posicionamento aleatorio
das éareas de vida individuais, com uma similar relevancia independente da abordagem
discreta ou continua para paisagens. Sempre que possivel, ambas as abordagens devem ser
usadas pois trazem distintas vantagens ou insights para a simulagdo da distribuicdo dos
individuos na paisagem. O MPC pode ser uma abordagem mais viavel quando dados de uso

da matriz forem dificeis de obter ou ausentes, j& que o EVI é um indice amplamente
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disponibilizado e de facil acesso. Por outro lado, 0 MPD pode ser importante em paisagens
com diferentes graus de uso do solo ao redor das manchas de habitat, j& que esse modelo

incorpora informacdes espécie-especificas relacionadas ao uso da matriz.
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CONCLUSAO GERAL

Baseado em nossa andlise do 1° capitulo, o modelo nulo tradicional baseado em area
foi pouco considerado e testado entre os estudos sobre relacdo espécies-area publicados a
partir de 1982. Entretanto, quando aplicado, apresentou um razoével poder de explicacdo para
a riqueza observada de espécies em cerca de metade dos estudos de caso analisados. Por outro
lado, isso também significa que metade destes estudos desconsideraram avaliar, via modelos
nulos, se 0 padrdo observado para relacdo espécie-area decorria de um simples evento ao
acaso. Ao realizar uma avaliacdo global foi identificado que o taxon e o gradiente latitudinal
sdo as varidveis que mais afetam a plausibilidade da hipo6tese de posicionamento aleatério.
Isso mostra que essa hip6tese tem maior chance de confirmar-se entre estudos com plantas e
em altas latitudes, o que pode estar relacionado: (i) a estocasticidade presente nos eventos de
dispersdo passiva das plantas, oposto ao que ocorre com animais que selecionam ativamente
habitats que atendam aos seus requerimentos; e (ii) aos gradientes de produtividade que
diminuem em direcdo aos polos, que causam efeitos de reducdo de niveis tréficos e de
diversidade nessas regides, reduzindo a forca dos processos ecolégicos.

As adaptacdes aplicadas ao modelo de posicionamento aleatorio no capitulo 2, usando
parametros espaciais das manchas de habitat na paisagem, geraram modelos mais plausiveis
que o tradicional modelo de Coleman baseado em area. O modelo baseado em individuos
explicou parcialmente os padrdes de riqueza e composi¢do na maioria dos grupos de espécies
avaliados. Além disso, os modelos baseados em quantidade de habitat e baseados em area e
isolamento apresentaram maior poder de explicacdo e nenhum viés estatistico para riqueza e
composicdo de espécies. Esses modelos detectam quais parametros espaciais da paisagem
mais afetam os processos de estruturacdo das comunidades atraves de simples processos ao
acaso. Além disso, fornecem insights sobre quais efeitos ecoldgicos investigar baseados nas
analises e resultados obtidos a priori pelos modelos nulos baseados no efeito da paisagem por
Si.

O capitulo 3 mostrou que os landscape models, usando abordagens diferentes para a
representacdo das paisagens (discreta e continua), também representam um importante avango
no uso de modelos nulos em Ecologia de Paisagens. Os modelos baseados em paisagens
discretas (MPD) e continuas (MPC) apresentaram resultados altamente correlacionados sobre

a importancia de efeitos ao acaso sobre padrdes de abundancia de individuos e riqueza de
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espécies. Os dois modelos permitem extrapolar a distribuicdo de individuos para toda a
paisagem, o que ndo é possivel no tradicional modelo de posicionamento aleatdrio de
Coleman. Apesar das semelhancas observadas entre os modelos, a abordagem com MPC
apresentou maiores valores para R? sem nenhum viés estatistico para o intercepto e a
inclinacdo da reta de regressdo. Na auséncia de dados de captura de espécies o0 MPC é a
melhor opcdo devido a fécil obtencdo do EVI. Entretanto, em paisagens com distintos graus
de uso da matriz, o MPD deve ser considerado pois incorpora uma probabilidade de ocupacéo
da matriz espécie-especifica.

Em conjunto, os estudos desenvolvidos nesta tese fazem uma recapitulagdo sobre os
modelos nulos desenvolvidos para explicar a distribuicdo das abundancias e espécies em
paisagens, além de oferecer novos e robustos modelos e apontar limitagdes dos mesmos. A
maioria dos modelos teve sucesso em explicar, parcialmente, os padrdes de diversidade
observados. Em geral o poder de explicacdo é relativamente baixo, o que era esperado diante
de inimeros fatores ecoldgicos que também estdo atuando sobre as comunidades e néo
detectados por esses modelos. Dentre todos, o0 modelo baseado em individuos (Capitulo 2)
tem maior poder de explicacdo (R?) para riqueza, € mais preciso para a comunidade observada
provavelmente porque este modelo é baseado no N observado, o que por outro lado tira seu
poder de extrapolacdo para toda a paisagem onde ndo ha dados de captura. Para as espécies
especialistas 0os modelos baseados em quantidade de habitat (capitulo 2) e em paisagens
discretas e continuas (capitulo 3) tem o mesmo poder de explicacdo. Entretanto, apenas 0s
MPD e MPC permitem entender a importancia relativa os efeitos ao acaso sobre o padrdo de

diversidade de espécies para uma paisagem inteira, e ndo apenas para as manchas amostradas.
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