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RESUMO 

A escala é um dos aspectos cruciais na Ecologia de Paisagem sendo um dos pontos principais 

do conceito de paisagem, pois é a partir dela que é possível expressar a percepção biológica 

frente as mudanças no uso e cobertura da terra no espaço e tempo. A escala se traduz em duas 

dimensões que se complementam na perspectiva das respostas da biodiversidade, a espacial e 

a temporal. Ambas condicionam diretamente a forma e magnitude dos impactos, nas espécies, 

ocasionados pelas alterações na paisagem, sendo aspectos necessários a serem compreendidos 

e considerados em pesquisas e iniciativas de conservação da biodiversidade em paisagens 

antropizadas. Neste sentido, esta tese aborda como estas duas dimensões da escala (espacial e 

temporal) se relacionam com a diversidade biológica de escarabeíneos na Amazônia. No 

primeiro capítulo se discute como a identificação da escala de efeito, ou seja, tamanho da 

paisagem na qual as espécies respondem as perturbações espaciais é associada ao nível 

ecológico (assembleia, grupo funcional e espécies). Além disso, também se avalia como o 

tipo de variável resposta pode influenciar nessa definição e como a biomassa (proxy de 

tamanho) pode interferir na relação da paisagem com as espécies de escarabeíneos. Assim, 

este capítulo mostra que o nível ecológico não afeta de forma hierárquica a determinação da 

escala de efeito, por outro lado, a riqueza de espécies não se mostra sensível a variabilidade 

da escala espacial, enquanto a abundância é bem associada. Por último, os efeitos das 

modificações na paisagem atingem de modo similar todos escarabeíneos independente do seu 

tamanho. No capítulo 2, a discussão se dá na existência de um tempo de atraso/relaxamento 

(“time lag”) da resposta de escarabeíneos as perturbações ao nível da paisagem, também se 

avalia qual nível ecológico (assembleia e grupo funcional) é mais vulnerável a ter um maior 

atraso nessas respostas. E por fim, se a probabilidade de ocorrência de um tempo de 

relaxamento é condicionada pelo tamanho dos escarabeíneos. Como resultado, se observou 

que os escarabeíneos não respondem imediatamente a perda de habitat, pois a abundância 

destes demanda 9 anos para terem suas respostas efetivadas, além disso grupos funcionais 

baseados na estratégia de alocação de recursos são mais vulneráveis as condições passadas da 

paisagem. Ademais, o efeito da escala temporal é único em escarabeíneos, independentemente 

do tamanho (pequenos, médios e grandes), pois todas espécies apresentam o mesmo tempo de 

relaxamento. As conclusões desta tese apontam para relevância, em termos de identificação 

de respostas mais precisas da relação paisagem x biodiversidade de escarabeíneos, da escala 

espacial e temporal na compreensão adequada de como os impactos da perda de habitat se 

propagam pelo espaço e tempo. 

Palavras-chave: Perda de Habitat. Escala de Efeito. Tempo de Relaxamento. Tamanho de 

Paisagem. Grupos Funcionais. Multi-Escala. Quantidade de Habitat.   

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

ABSTRACT 

The spatial scale is a crucial aspect on the study of Landscape Ecology, one of the main points 

of the landscape concept itself and from which the biological perception is given in face of 

land use and cover changes through space and time. From the perspective of biodiversity 

responses, the scale is expressed in two complementary dimensions: spatial and temporal. 

Both the temporal and the spatial scales directly influence the shape and magnitude of the 

impacts of landscape changes, so that research and initiatives on biodiversity conservation in 

anthropogenic landscapes need to consider these aspects into account. The present thesis 

addresses the relationship between the two dimensions of the scale (spatial and temporal) and 

the biological diversity of coprophagous beetles in the Amazon. In the first chapter we discuss 

how the definition of the scale of effect (i.e. the size of the landscape in which species respond 

to spatial disturbances) is associated with the ecological level (assembly, functional group and 

species). We also evaluate how can the type of response variable influence such definition and 

how can the biomass (a proxy of size) interfere in the relationship between the landscape and 

the species. In chapter one, we found the ecological level not to affect the definition of the 

scale of effect hierarchically however, while the species richness was not sensitive to the 

variability of the spatial scale, we found abundance to be well associated. The effects of 

landscape change have similar effect on all species, regardless of their size. In chapter two, 

we study the existence of a delay/relaxation time (“time lag”) of biodiversity responses to 

disturbances at the level of the landscape, we also assess which ecological level (assembly 

and functional group) might present a greater delay in these responses. We found that 

coprophagous beetles do not respond immediately to habitat loss, their abundance takes 9 

years to result in effective responses. In addition, functional groups based on resource 

allocation strategy are more vulnerable to past landscape conditions. Furthermore, the effect 

of the time scale is constant on beetles regardless of size (small, medium and large), as all 

species experience the same relaxation time. The conclusions of this thesis point to the 

impotence of identifying more accurate responses to the relationship between landscape and 

biodiversity, and of the spatial and temporal scale to adequately understand the impacts of 

habitat loss and its spread in space and time. 

Keywords: Habitat loss. Scale of effect. Relaxation time. Landscape size. Functional groups. 

Multiscale. Habitat amount. 
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1 Introdução Geral 

A Ecologia de Paisagem ao buscar compreender as relações existentes entre paisagem 

e biodiversidade se detém em dois aspectos importantes presentes no conceito de Paisagem, 

heterogeneidade espacial e escala (METZGER, 2001; TURNER et al. 2001). A primeira, se 

refere explicitamente ao arranjo espacial das unidades de paisagem (ex. disposição das 

manchas de habitat) e a sua composição (ex. tipos de uso e cobertura do solo), o que juntas se 

conectam no conceito de estrutura da paisagem (TURNER et al. 2001). Concomitantemente, a 

escala é a expressão do observador (ex. espécie) em relação a paisagem no qual está inserida, 

tal expressão se dá de duas formas complementares, uma na dimensão espacial, ou seja, 

considerando como as espécies se relacionam a estrutura da paisagem (arranjo espacial e 

composição) (TURNER et al. 1993). Enquanto a segunda representa a dimensão temporal, 

baseada na compreensão do tempo demandado para a biodiversidade absorver/responder as 

modificações ambientais ao nível da paisagem (LIRA et al. 2019). 

Assim, se assumi que para compreender como os processos de perda e fragmentação 

de habitat no globo, sobretudo em florestas tropicais, é necessário considerar informações da 

heterogeneidade e escala espacial, pois cada aspecto deste irá expressar um efeito (positivo ou 

negativo) na distribuição e permanência das espécies atuais (JACKSON & FAHRIG, 2012; 

FAHRIG, 2011). Nas últimas décadas tem se observado que os principais drivers para o 

declínio da biodiversidade global tem sido a perda e fragmentação de habitat decorrentes do 

processo de mudanças no uso e cobertura da terra (BETTS et al. 2017). Apesar dos efeitos 

distintos entre fragmentação (FLETCHER et al. 2018) e perda de habitat (FAHRIG et al. 

2019), têm se observado que em florestas tropicais (ex. Florestas Atlântica e Amazônica) a 

quantidade de habitat tem tido uma relação positiva com a diversidade de espécies, se 

apresentando como um bom proxy de paisagem para inferir sobre a biodiversidade em regiões 

antropizadas (Leite et al. 2018; BANKS-LEITE et al. 2014; LIMA & MARIANO-NETO, 

2014). 

No entanto, definir uma paisagem para uma determinada espécie é um desafio, pois a 

tentativa de representação das unidades de paisagem (tipos de uso e cobertura da terra) e o 

conhecimento necessário para saber o tamanho da área com o qual as espécies interagem, 

demanda um escopo metodológico muito complexo (MORAGA et al. 2019). A carência de 

informações biológicas que expressam o comportamento dos indivíduos no espaço e tempo 
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também contribui para tal complexidade (JACKSON & FAHRIG, 2015). Assim, para 

mensurar a quantidade de habitat de forma adequada é necessário saber qual a percepção da 

espécie na paisagem, para que a partir disso seja possível identificar a escala espacial 

(tamanho da paisagem) e evitar interpretação de “relações” equivocadas entre biodiversidade 

e paisagem (MIGUET et al. 2016). Ao mesmo tempo, não se sabe amplamente a duração 

temporal que a biodiversidade demanda para absorver todas as consequências geradas por 

alterações ambientais, pois os impactos podem ser imediatos e/ou podem se prolongar por 

anos ou décadas (KUUSSAARI et al. 2009). Este tempo de resposta é influenciado por 

diversos fatores, a exemplo, das características ecológicas das espécies, magnitude da 

perturbação ambiental, frequência das alterações, contexto da paisagem atual, enfim, um 

compilado de atributos biológicos e espaciais que condicionam a forma e tempo de resposta 

da diversidade biológica frente as modificações na paisagem (HYLANDER & EHRLEN, 

2013). 

No aspecto biológico, diversos grupos taxonômicos, tais como mamíferos (LIRA et al. 

2012), aves (BANKS-LEITE et al. 2012; UEZU & METZGER, 2016) e árvores 

(BENCHIMOL et al. 2017 ;METZGER et al. 2009) tem sido considerados para avaliação dos 

efeitos da escala espacial ou temporal, com respostas distintas. No entanto, tais observações 

ainda não permitem identificar, por exemplo, qual nível ecológico seria mais apropriado para 

avaliar as consequências decorrentes das mudanças na paisagem. Por nível ecológico se 

denomina aqui nesta tese, a forma na qual se determina o agrupamento de espécies, seja 

considerando uma assembleia geral de um grupo taxonômico ou um grupo funcional baseado 

em alguma característica ecológica ou nível de espécie. Na tentativa de entender como as 

relações paisagem x biodiversidade variam em função dos seus agrupamentos ecológico com 

a escala (espacial e temporal), é importante abranger esse conhecimento para diversos taxa, tal 

como invertebrados que vem apresentando um declínio global, principalmente promovido 

pelas mudanças na disponibilidade de habitat e substituição por áreas agricultáveis 

(SANCHÉZ-BAYO & WYCKHUYS, 2019). 

 Um bom grupo indicador ambiental de invertebrados são os escarabeíneos (besouros 

“rola-bosta”), que respondem a alterações ambientais locais e na paisagem (LENNOX et al. 

2018; BARLOW et al. 2016), e são importantes promotores de diversas funções 

ecossistêmicas, tais como remoção de fezes, revolvimento do solo, incorporação de nutrientes 

no solo e dispersão de sementes (BRAGA et al. 2013). Além disso, para avalições espaços-

temporais da paisagem os escarbeíneos apresentam a vantagem de grandes abundâncias, 



15 

 

 

ciclos de vidas mais curtos e métodos de amostragens mais simplificados, o que facilita o 

planejamento de um desenho experimental para este tipo de abordagem. 

 Ademais, entender como a escala espacial e temporal afetam a biodiversidade é 

fundamental para que pesquisas futuras construam protocolos metodológicos que considerem 

estes aspectos, a fim de obter melhores informações de respostas das espécies a mudanças na 

cobertura e uso do solo, principalmente no subsídio as ações estratégicas de conservação e 

restauração da biodiversidade (RAPPOPORT et al. 2015).  Neste cenário, uma região que 

necessita urgentemente dessas informações adicionais é a Floresta Amazônica, pois além da 

sua relevância biológica para o mundo (OLIVEIRA et al. 2017; STEEGE et al. 2013), tal 

região apresenta contextos de paisagem distintos que podem ser direcionados para ações de 

conservação (ex. Amazônia central), e para iniciativas de restauração (ex. arco do 

desflorestamento), além de estar presenciando atualmente um acréscimo de pressões humanas 

(BARLOW et al. 2019; NOBRE et al. 2016). 

Neste contexto, esta tese visa vislumbrar sobre a temática da escala (espacial e 

temporal) da paisagem, a fim de compreender como estes parâmetros influenciam a 

diversidade de escarabeíneos na Amazônia Brasileira, para isso esta tese foi dividida em dois 

capítulos. No capítulo 1, o objetivo foi avaliar como a variabilidade nos tamanhos de 

paisagem afetam a relação paisagem x biodiversidade, ou seja, observar a escala de efeito 

(tamanho de paisagem na qual a espécie responde) para diferentes formas de 

agrupamentos/níveis ecológicos de escarabeíneos. Ainda nesse escopo, buscou-se ver se o 

tipo de métrica resposta pode influenciar na determinação desta escala de afeito, bem como se 

a biomassa também contribui nesta relação. No capítulo 2, o objetivo foi verificar qual o 

efeito da variabilidade da quantidade de habitat ao longo do tempo na diversidade de 

escarabeíneos, buscando responder se estes organismos possuem um atraso (Lag) na resposta 

a perda de habitat, caso sim, se este atraso é influenciado pela forma de agrupamento das 

espécies (níveis ecológicos) e tamanho dos indivíduos (biomassa). 

2 Conclusão 

As evidências observadas nesta tese proporcionaram compreender melhor como os 

aspectos de escala (espacial e temporal) da paisagem influenciam a determinação da 

diversidade de espécies atual de escarabeíneos na Amazônia. Assim, no capítulo 1 se 

observou que a escala espacial ou especificamente a escala de efeito para escarabeíneos não é 
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sensível a níveis ecológicos organizados de forma hierárquica (assembleia, grupo funcional e 

espécie), pois cada nível apresentou uma escala de efeito que não refletia tal organização. 

Além disso, também se registrou a influência da variável resposta utilizada em identificar a 

escala de efeito, a exemplo, da riqueza de espécies que não mostrou sensibilidade a variação 

na escala espacial. Por outro lado, a abundância se mostrou bem mais sensível e viável para 

avaliação da escala de efeito em escarabeíneos, com respostas para todos os níveis ecológicos. 

Por último, neste capítulo se percebeu que a biomassa (proxy de tamanho) não têm efeito 

algum na relação entre quantidade de cobertura florestal na paisagem e abundância de 

escarabeíneos, pois espécies de diferentes tamanhos (pequenos, médios e grandes) 

apresentaram respostas similares as alterações na paisagem. 

No capítulo 2 se identificou os efeitos da escala temporal na diversidade de 

escarabeíneos, principalmente a partir do registro de tempo necessário para que estes 

respondam a alterações passadas na paisagem, na qual foi de 9 anos. Tal achado, informa que 

perturbações ao nível da paisagem (ex. perda e fragmentação de habitat) não impactam 

imediatamente a assembleia e grupos funcionais de escarabeíneos, mas tais consequências são 

efetivadas completamente ao longo de vários anos após o distúrbio. Isto foi registrado apenas 

para a abundância, enquanto a riqueza de espécies não apresentou uma relação clara com as 

alterações passadas e atuais na paisagem. Adicionalmente, se observou que dependendo do 

nível ecológico que se considera (ex. assembleia ou grupo funcional) a magnitude do atraso 

nas respostas (“time lag” - tempo de relaxamento) das espécies pode ser maior, pois grupo 

funcional baseado na estratégia de alocação de recursos (paracoprídeos, telecoprídeos e 

endocoprídeos) apresentaram um maior tempo de resposta as alterações passadas, expresso a 

partir do acumulativo de mudanças ao longo dos anos. Em contrapartida, a assembleia geral e 

grupos baseados em tamanho (pequenos, médios e grandes) responderam a um ano específico. 

Por fim, se constatou que o tamanho dos escarabeíneos não é um atributo que condiciona o 

tempo de respostas a perda de cobertura florestal, uma vez que, todas as espécies organizadas 

neste critério de tamamho responderam ao mesmo ano de modificação na paisagem. 

Neste sentido, ao considerarmos a conexão das conclusões dos dois capítulos, se 

percebe que as interpretações/identificações das respostas e/ou padrões biológicos em 

paisagens fragmentadas são condicionadas pelas escalas espaciais e temporais da paisagem, 

bem como pelas características e nível de observação das espécies. Logo, para melhor 

entendimento das relações paisagem x biodiversidade, estes aspectos da paisagem e das 

espécies devem ser bem discutidos. 



17 

 

 

Esta discussão de escala compreende um dos pilares da ecologia de paisagem 

(TURNER et al. 1993), pois definir um tamanho de paisagem único, padrão e/ou um 

momento específico no tempo para inferir sobre biodiversidade é um desafio no diálogo sobre 

mecanismos de conservação e restauração em uma perspectiva ampla, não focada em uma 

espécie-específico (RAPPAPORT et al. 2015). Ao observar que escarabeíneos possuem 

distinções nas suas expressões a paisagem quando organizados e medidos de diferentes 

formas, não havendo uma resposta única para o grupo no geral, se destaca o desafio de 

compreender as interações espaço-temporais. Isto foi perceptível quando a escala espacial de 

efeito é variável, em função da métrica resposta e agrupamento ecológico. Além disso, as 

distinções também se evidenciam na perspectiva temporal, quando alguns grupos ecológicos 

apresentam um tempo de relaxamento de 9 anos, enquanto outros são mais sensíveis a 

mudanças acumulativas na paisagem. No entanto, em pelo menos um dos aspectos analisados 

há um padrão de resposta comum, o atributo biológico de tamanho (biomassa), que 

respondem as modificações espaciais e temporais de forma similar entre as espécies. 

Estes tópicos devem ser aplicados nos planejamentos de conservação e restauração 

(TAMBOSI et al. 2013), nas pesquisas cientificas, na definição geográfica da implementação 

da Reserva Legal (METZGER et al. 2019; 2010) e no planejamento de áreas produtivas, 

visando obter o melhor design para promoção da biodiversidade ao considerar o histórico da 

paisagem e a percepção espacial das espécies (ARROYO-RODRÍGUEZ et al. 2020). Isto é 

necessário para otimizar esforços de promoção da biodiversidade, almejando ganhos em 

escala e sucesso nestas iniciativas. Paisagens com o histórico de incremento de habitat ao 

longo do tempo e maior estabilidade são mais interessantes para intervenções, combinados 

com limiares ecológicos (CROUZEILLES & CURRAN, 2016; TAMBOSI et al. 2013). 

Concomitante, abordagens multi-escala (espacial e temporal) devem ser utilizadas na ausência 

de conhecimento consolidado das espécies (MIGUET et al. 2016), sendo interessante a 

abordagem multi-espécie nos casos de trabalhos a nível de assembleia (HOLLAND et al. 

2005).  

Assim, esta tese contribui para a discussão da relevância da escala na paisagem, a 

partir dos registros do primeiro capítulo (i) ao identificar que a escala espacial não é 

determinada hierarquicamente pelos níveis ecológicos e (ii) as variáveis respostas 

condicionam a definição da escala de efeito. Ao mesmo tempo, novas questões também 

surgiram, tais como quais atributos morfológicos das espécies se deve considerar para estimar 

os impactos das mudanças da paisagem; quais métricas respostas são mais ajustadas para 
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avaliação da escala espacial; há uma escala padrão para inferências multi-táxons. Por sua vez, 

no capítulo 2 a (i) identificação do tempo de relaxamento de 9 anos para escabeíneos, (ii) 

distinção no retardo das respostas em função dos níveis/agrupamentos ecológicos e (iii) 

ausência do efeito da biomassa na escala espacial e temporal, respectivamente, nos apresenta 

novas questões a serem respondidas. Qual modelo conceitual de paisagem é mais adequado 

para avaliação temporal, paisagens binárias ou heterogêneas; qual a contribuição do tipo de 

matriz para ocorrência do débito de extinção e/ou crédito de espécies; a regeneração natural 

contribui a partir de qual idade/tempo para um ganho de espécies na paisagem; há um limiar 

temporal de referência que se pode adotar para estimar o tempo de retardo na resposta da 

biodiversidade (vertebrados, invertebrados e vegetais) a mudanças na paisagem. Neste 

sentido, o conhecimento oriundo desta abordagem irá complementar/auxiliar na compreensão 

das lacunas ecológicas referentes ao declínio da diversidade taxonômica, funcional e funções 

ecossistêmicas que os ambientes naturais vêm sofrendo nas últimas décadas, com destaque 

para florestas tropicais, além de subsidiar a gestão de paisagens agricultáveis com 

informações que otimizem conservação e produção em uma única visão.  
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ARTIGO 1 – Is Landscape Size (“Scale of Effect”) determined by 

Ecological Attributes or Measures Variables?  
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Resumo 

Contexto: A relação entre estrutura da paisagem e biodiversidade ainda apresenta lacunas, 

tanto biológicas quanto espaciais, uma delas é a identificação da “escala de efeito” para as 

espécies. Muito estudos têm avaliado a “escala de efeito” em nível de assembleia 

frequentemente para diversos grupos taxonômicos, porém classificações mais específicas (ex. 

nível de espécies, grupos funcionais e grupos de tamanho), raramente tem sido considerada 

neste tema. 

Objetivo: Nosso objetivo foi avaliar (i) se o nível ecológico de análise (assembleia, grupo 

funcional e espécie), e (ii) o tipo de variável resposta determinam a identificação da escala de 

efeito e, (iii) se a biomassa afeta a relação da paisagem com a diversidade biológica. Para 

responder tais questões se utilizou besouros escarabeíneos como organismos modelo. 

Método: Nós testamos a escala de efeito a partir da relação entre cobertura florestal na 

paisagem com riqueza de espécies, abundância e biomassa de escarabeíneos em três níveis 

ecológicos (assembleia, grupo funcional e espécies), em 38 pontos amostrais na Amazônia 

Brasileira. A escala de efeito foi baseada na quantificação da cobertura florestal em 26 escalas 

espaciais distintas (270 – 1020 m), nas quais foram relacionados com a diversidade de 

escarabeíneos a partir de modelos lineares generalizados (GLM) submetidos a abordagem da 

seleção de modelos baseados no Critério de Informação de Akaike (AIC). 
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Resultados: Níveis ecológicos e grupos funcionais apresentam escalas de efeito aleatórias, 

além disso a riqueza de espécies, em todos níveis ecológicos, não respondeu as mudanças na 

cobertura florestal em nenhuma escala espacial. Por sua vez, a abundância foi sensível a 

variabilidade de habitat na paisagem, com a escala de efeito sendo identificada em todas 

categorias biológicas analisadas. Por fim, a biomassa dos escarabeíneos não interfere na 

relação destes com a estrutura da paisagem.  

Conclusões: O nível ecológico e o grupo funcional não determinam de forma hierárquica a 

escala de efeito, enquanto o tipo de variável resposta tem efeito direto. A abundância se 

mostrou mais sensível as mudanças na quantidade de habitat (cobertura florestal) em 

diferentes escalas espaciais do que a riqueza de espécies. Concomitante, espécies com 

maiores abundâncias responderam a tamanhos de paisagens maiores e o efeito da cobertura 

florestal na biodiversidade foi único, independente do tamanho (biomassa) das espécies. 

Palavras-chave: estrutura da paisagem, quantidade de habitat, perda de habitat, modelos multi-escala, 

invertebrados. 

1 Introdução 

A perda e fragmentação de habitat em florestas tropicais (Amazônia, África e Sudeste 

Asiático) tem conduzido a um declínio global da biodiversidade e incremento das emissões de 

carbono (Betts et al. 2017; Brinck et al. 2017). Mudanças na estrutura da paisagem 

(composição e configuração) afetam a biodiversidade a nível da mancha (ex. efeitos de área, 

borda e isolamento) (Laurance et al. 2018; Fahrig, 2017) e a nível da paisagem (ex. efeitos da 

quantidade de habitat e heterogeneidade) (Fahrig et al. 2019; 2011). Para o sucesso das 

estratégias de conservação e restauração da biodiversidade é essencial a consideração dos 

aspectos a nível da paisagem e não somente a nível das manchas de habitat, pois a quantidade 

de habitat, por exemplo, condiciona a ocorrência de limiares ecológicos (limiar de percolação 

e fragmentação) (Andrén, 1994; Banks-Leite, 2014) que compreendem a limites mínimos de 

habitat na paisagem para a manutenção da biodiversidade. Estes limiares podem ser 

indicadores de locais/paisagens mais prioritárias a receberem ações deste cunho (Crouzeilles 

& Curran, 2016). 

No entanto, os efeitos da paisagem na biodiversidade ainda não são completamente 

claros, uma das questões não respondidas neste âmbito é qual tamanho de paisagem deve ser 
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definido para se avaliar as interações entre mudanças no uso e cobertura da terra e diversidade 

biológica (Smith et al. 2011; Martin & Fahrig, 2012). Para isso, é necessário conhecer a 

“escala de efeito”, na qual consiste no tamanho de paisagem ajustada para a resposta da 

biodiversidade as alterações na paisagem (Jackson & Fahrig, 2015), pois caso a escala de 

efeito seja inadequada há o risco de interpretações equivocadas (nulos, positivos ou negativos) 

dos efeitos da perda e fragmentação de habitat nas espécies (Fahrig, 2017). Ademais, também 

há influência da magnitude da métrica de paisagem medida no ponto amostral, pois de acordo 

com o incremento do tamanho da paisagem tal relação (métrica de paisagem x métrica 

biológica) se enfraquece (Miguet et al. 2017). 

Além disso, de forma teórica se espera que métricas preditoras e respostas também 

possuam uma influência na determinação da escala de efeito (Moraga et al. 2019; Jackson & 

Fahrig, 2015). Como métricas preditoras que representam a estrutura da paisagem, temos dois 

grandes grupos, métricas de composição e configuração, nas quais podem ser divididas em 

dois outros aspectos, métricas estruturais e funcionais (ambas escalas de mancha e paisagem) 

(McGarigal et al. 1995). Por outro lado, as métricas respostas (biológicas) podem ser baseadas 

em diferentes atributos ecológicos que representem diversidade (ex. riqueza de espécies, 

abundância e composição), indivíduos (ex. abundância e densidade) e traços funcionais (ex. 

biomassa, tamanho da asa e pata), com cada medida apresentando uma dinâmica espacial 

regional ou local em diferentes escalas de tempo (Miguet et al. 2016). 

Além da influência das métricas na escala de efeito, o nível ecológico também pode 

produzir alguma interferência. Entende-se por nível ecológico as diferentes formas de 

agrupamentos das espécies, seja na forma de comunidade de um determinado grupo 

taxonômico (assembleia), ou a partir de atributos ecológicos, morfológicos, comportamentais 

semelhantes que espécies possuem (grupo funcional), ou em um menor nível (espécie), 

considerando suas singularidades ecológicas (Stroud et al. 2015). Assim, estes diferentes 

níveis podem também influenciar a escala de efeito, devido a relação que possuem com as 

métricas biológicas, pois estas expressam níveis específicos de informação, tais como 

densidade, composição e traços funcionais (Miguet et al. 2016). Portanto, a dimensão espacial 

em que cada nível ecológico ocupa (seja assembleia, grupo funcional ou espécie) pode refletir 

um padrão de hierarquização estrutural destes níveis na identificação da escala de efeito. 

Um grupo interessante de se avaliar as influências da escala espacial são os 

invertebrados, pois são bons indicadores de perturbações ambientais, seja em função das suas 
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altas taxa de diversidade e abundância, bem como pela sua sensibilidade ambiental (Uehara-

Prado et al. 2009). Além disso, se estima que na próxima década possa haver uma perda de 

espécies de insetos de aproximadamente 40%, devido a drivers de perda de habitat, poluição 

por pesticida e fertilizantes, mudanças no clima e introdução de espécies (Sánchez-Bayo & 

Wyckhuys, 2019). Dentre os invertebrados de ecossistemas terrestres estão os escarabeíneos 

(Sánchez-Bayo & Wyckhuys, 2019), que além desta vulnerabilidade a extinções, também são 

considerados bons indicadores ambientais, sensíveis a quantidade de cobertura florestal 

disponível na paisagem (Alvarado et al. 2018), e a distúrbios ambientais locais (Beiroz et al. 

2019), sendo considerados um bom organismo modelo para avaliação das modificações na 

paisagem e biodiversidade. 

Neste sentido, avaliamos como a escala de efeito da paisagem é influenciada pelos 

agrupamentos ecológicos (níveis ecológicos e grupos funcionais) e por medidas biológicas de 

escarabeíneos na Amazônia brasileira. Especificamente, analisamos (i) se o nível ecológico 

(assembleia, grupo funcional e espécie) e (ii) as diferentes métricas respostas influenciam na 

determinação da escala de efeito e (iii) se a biomassa interfere na relação da estrutura da 

paisagem com a biodiversidade. 

Nossas hipóteses são que há uma hierarquização na determinação da escala de efeito, 

baseada no nível ecológico, com maiores agrupamentos respondendo a tamanho de paisagens 

amplas e vice-versa, isto por causa dos ruídos gerados pelo agrupamento de espécies com 

diferentes características ecológicas, o que produz respostas em ampla escala (Jackson & 

Fahrig, 2015). Concomitante, esperamos que a variável resposta tenha uma influência direta 

na escala de efeito, devido cada métrica biológica ter uma relação espacial diferente (Miguet 

et al. 2016). Por fim, se espera que organismos maiores ocupem áreas mais amplas e 

respondam as alterações na paisagem em larga escala, sendo a biomassa uma característica 

dependente da variabilidade da quantidade de habitat (Pessoa et al. 2016) em múltiplas 

escalas. 
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Hipóteses Descrição das Hipóteses Relação Esperada 

 

H1: Nível ecológico 

A escala de efeito 

aumenta conforme o 

tamanho (nº de 

espécies/indivíduos) do 

nível ecológico. 

 

 

 

H2: Variáveis respostas 

 

A essência da variável 

resposta influencia na 

escala de efeito. 

 

 

 

H3: Biomassa 

 

A relação da paisagem 

com as espécies é 

condicionada pela 

biomassa (proxy de 

tamanho). 

 

 

 

Figura 1: Hipóteses esperadas para a influência dos níveis ecológicos (assembleia, grupos funcional e espécies) e 

medidas biológicas (riqueza de espécies, abundância, biomassa) de escarabeíneos na determinação da escala de 

efeito.  
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2 Material e Método 

2.1 Área de Estudo 

  Foram selecionadas 38 paisagens fragmentadas amazônicas situadas no Oeste do 

estado Pará, distribuídas nos municípios de Santarém e Belterra, ambos localizadas na 

confluência dos rios Tapajós e Amazonas (Figura 2). As atividades econômicas rurais 

predominantes nesta região são agricultura mecanizada, extração de madeira (seletiva ou não) 

e pecuária, sendo estes os principais drivers de mudanças no uso e cobertura da terra. Embora 

as taxas de desflorestamento tenham declinado nos últimos anos, é possível observar em 

remanescentes florestais e/ou grandes blocos contínuos de floresta de Terra firme a ocorrência 

de distúrbios ambientais locais, oriundos da extração de madeira e queimadas, o que têm 

causado gradientes de distúrbios ambientais (Barlow et al. 2016; Gardner et al. 2015; 

Berenger et al. 2014). 

2.2 Seleção das Paisagens  

  A partir do mapeamento de uso e cobertura do solo produzido pela Rede Amazônia 

Sustentável (RAS) no ano de 2010 (ver Gardner et al. 2015), este produto foi reclassificado 

para um mapa binário (floresta vs não-floresta). Neste, foram identificadas paisagens que 

constituíssem um gradiente de cobertura florestal em múltiplas escalas espaciais, tendo como 

proxy da estrutura da paisagem a porcentagem da paisagem (PLAND) ocupada por floresta. 

Este indicador foi escolhido por ser um melhor preditor de biodiversidade em paisagens 

fragmentadas (Banks-Leite et al. 2014; Fahrig, 2013), especialmente para escarabeíneos 

(Leite et al. 2018; Alvarado et al. 2018). A fim de representar a escala de efeito, foram 

consideradas 26 escalas espaciais (buffers) que variavam de 270 – 1020 m de raio com 

intervalos de 30 m, baseado na área de vida de escarabeíneos (Barlow et al. 2016). Em cada 

escala foram medidas a quantidade de cobertura florestal nas paisagens amostrais (n=38). 

Assim, o gradiente formado apresentou uma variabilidade de 8-100% e 8-98% de cobertura 

florestal na mínima (270 m) e máxima escala (1020 m), respectivamente. A referência 

espacial para a criação dos buffers foram as armadilhas centrais dos transectos amostrais de 

escarabeíneos (centroides). As análises espaciais e cálculos de métricas foram realizadas em 

ambiente de Sistema de Informação Geográfica (SIG) a partir do ArcGIS 10.1 e do software R 

(R Core Team, 2018), com auxílio do pacote raster (Hijmans et al. 2020) e spatialEco (Evans 

et al. 2020).  
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Figura 2. Paisagens amostrais localizadas no estado do Pará, Amazônia, Brasil. Os pontos pretos representam 38 

paisagens que foram amostradas biologicamente e nas quais foram quantificadas a % cobertura florestal em 26 

escalas espaciais que variavam de 270 – 1020 m de raio.  

2.3 Desenho Amostral 

  Os escarabeíeos foram amostrados no ano de 2010 em três estações de amostragem 

(0, 150 e 300 m) distribuídos ao longo de um transecto de 300 m estabelecido em cada uma 

das paisagens amostrais. A amostragem deste grupo foi conduzida através de armadilhas tipo 

pitfalls com raio de 14 cm e altura de 9 cm, com iscas de 50 g de fezes (80% de porco, 20% 

humana) e com uma solução composta por 5% de detergente e 2% de sal. As armadilhas 

foram inspecionadas após 48 horas e todos os indivíduos amostrados foram identificados por 

Fernando Vaz de Mello, taxonomista da Universidade Federal de Mato Grosso (UFMT) 

(Gardner et al. 2015). 

  A quantificação da biomassa de todas as espécies registradas foi realizada a partir da 

seleção de 20 indivíduos de cada espécie ou de todos os indivíduos das espécies com 

abundância inferior a 20. Todos indivíduos foram secados (70º) e pesados em uma balança de 

precisão (±0.0001g). A assembleia de escarabeíneos foi classificada em grupos funcionais 

baseados na estratégia de alocação de recursos (telecoprídeos, paracoprídeos e 

endocoprídeos). Telecoprídeos são espécies que deslocam seu recurso por uma determinada 

distância para posteriormente enterrá-las para alimentação e reprodução. Paracoprídeos 
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escavam túneis subterrâneos verticais próximos ao depósito do recurso (estrerco), no qual é 

local de armazenamento deste para fins de alimentação e reprodução. Endocoprídeos por sua 

vez, nidificam, se alimentam e reproduzem-se no interior do próprio recurso (Hanski & 

Cambefort, 1991). Além deste atributo, também houve a categorização das espécies em 

grupos de tamanho baseados na biomassa (proxy de tamanho), a partir do Intervalo de 

Confiança (IC). Assim, todas espécies que apresentaram biomassa abaixo do limite inferior do 

IC foram consideradas pequenas, as que se encontravam dentro do IC foram consideradas 

médias e as espécies com biomassa acima do limite superior foram categorizadas como 

grandes.  

  Ademais, as espécies mais abundantes de cada grupo funcional e de tamanho tiveram 

seus números de indivíduos associados com a cobertura florestal, a fim de representarem o 

nível ecológico menor (espécie). As variáveis respostas consideradas foram riqueza de 

espécies e abundância para o nível ecológico da assembleia e grupos, enquanto para espécies 

foi considerada a abundância, pois tais medidas são as mais comuns em estudos de paisagens 

tropicais fragmentadas (Metzger et al. 2009). 

2.4 Análise de Dados 

  Os dados foram analisados em duas etapas. A primeira, baseada na abordagem da 

seleção de modelos pelo Critério de Informação de Akaike (AIC), a partir de Modelos 

Lineares Generalizados (GLM) com erro de distribuição de Poisson. Nesta etapa foram 

construídos modelos com a cobertura florestal (variável preditora) medida nas diversas 

escalas espaciais, associadas a riqueza de espécies e abundância de escarabeíneos (variáveis 

resposta), a fim de identificar a escala de efeito para os níveis ecológicos e grupos analisados 

(assembleia, grupos funcionais e espécies; telecoprídeos, paracoprídeos, endocoprídeos, 

pequenos, médios e grandes; espécies mais abundantes). Para isto, foi obtido o valor de AICc 

(corrigido para pequenas amostras) de cada modelo em sua respectiva escala espacial. Como 

parâmetro de avaliação dos modelos foi considerado o ∆AIC, que consiste na diferença do 

modelo com menor AIC (mais plausível) em relação aos demais, logo todos modelos que 

apresentaram ∆AIC < 2 foram considerados plausíveis (Burnham & Anderson, 2002). Para 

esta análise multi-escala os modelos foram construídos a partir da função multifit do R que é 

adequada para avaliação da escala de efeito (Huais, 2018). A segunda etapa consistiu na 

formulação de modelos lineares, a nível de espécies, que relacionavam a cobertura florestal 

em múltiplas escalas com as abundâncias de todas as espécies que apresentavam número de 
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indivíduos acima da média da abundância total (n=36 espécies). Este critério foi adotado, a 

fim de se obter uma abundância representativa de cada espécie para melhor inferência dos 

modelos. Na sequência, foi extraído o slope (magnitude do efeito) de cada modelo (escala de 

efeito) selecionado para ser relacionado com a biomassa de suas respectivas espécies, a fim de 

verificar a existência de efeito da biomassa na relação da estrutura da paisagem com a 

diversidade de escarabeíneos. Todas as análises foram realizadas em R versão 3.5.1 usando o 

pacote stats (R Core Team, 2018) e a função multifit (Huais, 2018). 

3 Resultados 

Foram amostrados um total de 9361 indivíduos de escarabeíneos pertencentes a 74 

espécies (46 paracoprídeos, 18 telecoprídeos e 10 endocoprídeos ou 49 pequenos, 14 médio e 

11 grandes). A média da biomassa das 36 espécies selecionadas foi 0.172052 g (minimum = 

0.0001 e máximo – 2.855744). A espécie mais abundante foi Canthon fulgidus (1638 

indivíduos), enquanto as de menor abundância que apresentaram apenas um indivíduo 

registrado foram Dichotomius nisus, Canthidium (Canthidium) multipunctatum, Canthidium 

(Canthidium) sp.3, Canthon aff. Chalybaeus e Canthon aff. Heyrovskyi. 

A riqueza de espécies não respondeu a escala de efeito, ou seja, não houve uma escala 

apropriada para avaliar o efeito da paisagem no número de espécies, enquanto a abundância já 

foi mais sensível a variabilidade no tamanho das paisagens (Figura 3). A relação da estrutura 

da paisagem e abundância de escarabeíneos variou ao longo da escala espacial com a 

assembleia geral, endocoprídeos e pequenos respondendo a amplas escalas (1020, 840 e 870 

m, respectivamente), enquanto a escala de efeito para paracoprídeos, telecoprídeos e médios 

foi a mesma (270 m) e grandes não houve definição (Tabela 1, MS1,2,4). Todas espécies mais 

abundantes responderam a escalas mais amplas (Canthon fulgidus - S810, Onthophagus sp.1 - 

S1020, Canthidium (Canthidium) aff. Deyrollei - S990, Canthon proseni - S870 and Eurysternus 

caribaeus - S900) (Tabela 1, MS3,4). 
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Figura. 3 Valores de ∆AIC dos Modelos Lineares Generalizados (GLM) selecionados para cada escala espacial 

(270 – 1020 m), no qual representam a relação da % cobertura florestal com a riqueza de espécies e abundância 

da assembleia de escarabeíenos. A linha tracejada vermelha representa o critério de seleção dos modelos 

plausíveis ∆AIC <2.  
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Tabela. 1 Identificação das escalas de efeito de cada nível ecológico (assembleia, grupos funcionais e espécies) 

e variáveis respostas (riqueza de espécies e abundância) de escarabeíneos. 

Variável 

Resposta 
Nível Ecológico/Grupo 

Escala de 

Efeito (m) 
AIC 

Riqueza de 

Espécie 
      

 Assembleia  Ausente - 
    

 Paracoprídeo Ausente - 
 Telecoprídeo Ausente - 
 Endocoprídeo Ausente - 

   

 Pequeno Ausente - 
 Médio Ausente - 
 Grande Ausente - 

Abundância       

 Assembleia  1020 3586 
   

 Paracoprídeo 270 2018 
 Telecoprídeo 270 1877 
 Endocoprídeo 840 1708 

   

 Pequeno 870 3163 
 Médio 270 1231 
 Grande Ausente - 
    

 Canthidium (Canthidium) aff. 

Deyrollei – Paracoprídeo 
990 112 

 Canthon proseni – Telecoprídeo 870 614.4 

 Eurysternus caribaeus  - 

Endocoprídeo 
900 661 

 Canthon fulgidus – Pequeno 810 1343 
 Onthophagus sp.1 – Médio 1020 1199 

  Deltochilum sp. 1 - Grande Ausente  - 

 

  Não houve efeito da biomassa na relação da abundância de escarabeíneos com as 

mudanças na cobertura florestal (R2=0.02, p= 0.38) (Figure 4). 
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Figura. 4 Modelo linear mostrando a ausência de efeito da biomassa de 36 espécies de escarabeíneos, com 

diferentes tamanhos (pequeno, médio e grande), na relação da % cobertura florestal com a abundância destes. 

Slope = corresponde o grau de inclinação da reta de um modelo linear, no qual representa a magnitude do efeito 

da relação entre variável preditora (% cobertura florestal) e resposta (abundância). Os outliers foram removidos. 

4 Discussão 

Nossos resultados demonstram que a escala de efeito em escarabeíneos possui uma 

ampla variabilidade. Observa-se que o nível ecológico (assembleia, grupo funcional e 

espécies) e o grupo funcional não influenciam de forma hierárquica e padronizada, 

respectivamente, a definição da escala de efeito, porém o tipo de variável resposta biológica 

afeta diretamente esta identificação. A riqueza de espécies não possui uma sensibilidade as 

mudanças na % de cobertura florestal em múltiplas escalas, ou seja, independente do tamanho 

da paisagem o efeito da disponibilidade de floresta é a mesma. No entanto, na abundância é 

possível identificar e distinguir as escalas de efeitos para os diversos níveis ecológicos, grupos 

e espécies analisadas. Além disso, se percebe que as características de estratégia de alocação 

de recursos e tamanho de escarabeíneos não possuem uma clara relação com as mudanças na 

paisagem, pois não há um padrão na ocorrência da escala de efeito (Tabela 1). Por último, a 

abundância tem uma relação direta com a dimensão da escala espacial, pois independente do 

nível ecológico ou grupo funcional, as espécies e/ou agrupamentos que apresentam maior 

abundância possuem escala de efeito maiores.  
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Os níveis ecológicos considerados não afetaram de forma hierárquica a determinação 

da escala de efeito, isto porque cada nível teve uma escala distinta sem a expressão da 

estrutura/níveis dos agrupamentos considerados, somente os escarabeíneos grandes não 

responderam a nenhuma escala espacial. Tal resultado, está relacionado a ampla variabilidade 

de respostas individuais das espécies, quando agrupadas, que produz resíduos na resposta 

biológica em relação a escala de efeito entre grupos (Holland et al. 2005). Esses resíduos 

também são produzidos pela forma da relação das espécies com a paisagem, pois algumas 

respondem mais a fragmentação de habitat, sendo vulneráveis a efeito de área, borda e 

isolamento (Fahrig, 2017; 2013), especialmente em paisagens abaixo do limiar de 

fragmentação (Andrén, 1994), enquanto espécies especialistas são condicionadas mais pela 

disponibilidade de habitat na paisagem (Fahrig, 2013; Martensen et al. 2012; Pardini et al. 

2009). Assim, é mais apropriado realizar análises multi-escala em espécies individuais, 

enquanto que, para assembleia seja recomendado utilizar abordagem multi-espécies (Holland 

et al. 2005). Outra alternativa é considerar características ecológicas mais especificas das 

espécies, a exemplo, da especificidade de habitat combinada com a heterogeneidade da 

paisagem (Fahrig, 2011), que expressam melhor a “percepção” das espécies, considerando as 

áreas de habitat e semi-habitat (Duflot et al. 2015; Jackson & Fahrig, 2015).  

A variável resposta tem uma forte influência na escala de efeito, independente do nível 

ecológico, pois para riqueza de espécies não houve nenhuma definição de escala, enquanto 

para a abundância a maioria dos agrupamentos tiveram sua escala de efeito identificada. A 

ausência de sensibilidade do número de espécies a escala, pode ser por causa desta métrica 

biológica representar trajetórias cumulativas, de combinações de múltiplas espécies que estão 

associadas a eventos de extinção e colonização, que demandam escalas espaciais e temporais 

maiores (Miguet et al. 2016). Assim, a riqueza de espécies pode ser mais apropriada para 

organismos com grande área de vida, tais como mamíferos e aves (Gestich et al. 2018; 

Torrenta & Villard, 2017). 

A abundância apresentou uma boa condição a responder a variabilidade de cobertura 

florestam entre escalas espaciais, por causa desta métrica expressar informações relacionada 

ao espaço territorial (ex. densidade), o que a torna mais sensível a estrutura da paisagem 

(Miguet et al. 2016). Concomitante, a abundância representa o cumulativo de efeitos das 

mudanças no uso e cobertura da terra, em escala local e da paisagem, devido ela expressar 

informações de dinâmicas populacionais (mortes e nascimentos) e movimentação (imigração 

e emigração) (Miguet et al. 2016).  
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Ademais, a abundância também mostrou uma relação direta com a escala de efeito, no 

sentido de que maiores abundâncias respondem a maiores escalas (acima de 800 m), enquanto 

menores abundâncias respondem a menores escalas. Apesar desta relação clara entre 

abundância e escala de efeito, se observa que quando isto é analisado no âmbito de níveis 

ecológicos a distinção dos atributos das espécies promove resíduos que diluem o efeito da 

abundância na determinação da escala, sendo aquele padrão relacional mantido apenas ao 

nível menor (espécie). Tal interação está relacionado com a área de ocupação das espécies, 

nas quais espécies bem mais distribuídas no espaço são mais sensíveis a mudanças na 

paisagem (Dirzo et al. 2014). Por outro lado, as abundâncias de escarabeíneos podem também 

estar sendo afetadas indiretamente pela disponibilidade de recursos (ex. fezes de mamíferos) 

(Bogoni et al. 2019; Nichols et al. 2009). Logo, suas respostas podem estar mais relacionadas 

com o processo de defaunação (perda de vertebrados), do que com as mudanças no arranjo e 

composição espacial das áreas naturais (Raine et al. 2018). 

 Os efeitos da estrutura da paisagem nos escarabeíneos não foram influenciados pela 

biomassa, ou seja, independente do tamanho do organismo as consequências nas abundâncias 

são as mesmas. A ausência de influência da biomassa de como a perda de cobertura florestal 

afeta a abundância, pode estar relacionado ao fato da biomassa não ser um traço associado 

diretamente com o deslocamento dos indivíduos, logo características morfológicas de 

movimento, tais como tamanho de asa e pata sejam mais sensíveis mudanças na paisagem, 

devido representarem atributos relacionado com o espaço (Miguet et al. 2016).  

Nossas conclusões indicam quatro importantes achados para pesquisas em paisagens 

fragmentadas. Primeiro, o nível ecológico (assembleia, grupo funcional e espécies) não 

influencia de forma hierárquica a escala de efeito, pois cada nível tem sua escala de forma 

aleatória, além disso grupo funcional também não explica a variação que há na identificação 

da escala de efeito. Segundo, a definição da escala de efeito é dependente do tipo de variável 

resposta, sendo a riqueza de espécies não sensível a escala de efeito, enquanto a abundância 

possui uma relação forte com esta. Terceiro, a abundância possui uma relação direta com a 

definição da escala de efeito, havendo uma relação linear de abundâncias elevadas 

responderem a escalas amplas, enquanto espécies com menores abundâncias respondem a 

tamanhos de paisagem menores. Finalmente, as mudanças na cobertura florestal afetam de 

forma única os escarabeíneos, independente do seu tamanho (baseado em biomassa), com a 

biomassa não determinando a escala de efeito. Assim, recomendamos que pesquisas futuras 

em ecologia de paisagem evitem o uso de escalas espaciais singulares em avaliações de níveis 

ecológicos mais elevados (ex. assembleia), porém que sejam consideradas abordagens multi-
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escala para multi-espécies e que sejam selecionadas variáveis respostas que representem a 

percepção das espécies da paisagem. 
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7 Material Suplementar 

  

Figura S1. Valores de ∆AIC dos Modelos Lineares Generalizados (GLM) selecionados para cada escala 

espacial (270 – 1020 m), no qual representam a relação da % cobertura florestal com a riqueza de espécies e 

abundância do grupo funcional de escarabeíenos (paracoprídeos, telecoprídeos e endocoprídeos). A linha 

tracejada vermelha representa o critério de seleção dos modelos plausíveis ∆AIC <2.  
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Figura S2. Valores de ∆AIC dos Modelos Lineares Generalizados (GLM) selecionados para cada escala 

espacial (270 – 1020 m), no qual representam a relação da % cobertura florestal com a riqueza de espécies e 

abundância do grupo de tamanho de escarabeíenos (pequenos, médios e grandes). A linha tracejada vermelha 

representa o critério de seleção dos modelos plausíveis ∆AIC <2.  
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Figura S3. Valores de ∆AIC dos Modelos Lineares Generalizados (GLM) selecionados para cada escala 

espacial (270 – 1020 m), no qual representam a relação da % cobertura florestal com o número de indivíduos das 

espécies mais abundância de cada grupo de escarabeíenos (pequenos, médios, grandes, paracoprídeos, 

telecoprídeos e endocoprídeos). A linha tracejada vermelha representa o critério de seleção dos modelos 

plausíveis ∆AIC <2. 
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Figura S4. Modelos lineares Generalizados (GLM) representando a relação da % cobertura florestal, em suas respectivas escalas espaciais, com a abundância dos grupos de 

escarabeíneos, nos quais foram identificados a escala de efeito: ((a) assembleia, (b) paracoprídeos, (c) telecoprídeos, (d) endocoprídeos, (e) pequenos, (f) médios, (g) 

Canthidium..Canthidium aff..deyrollei, (h) Canthon proseni, (i) Eurysternus caribaeus, (j) Canthon fulgidus, (k) Onthophagus sp1. Modelos foram baseados na amostra de 38 

paisagens Amazônicas.   
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Tabela_S4. Lista das espécies selecionadas (n=36) para avaliação da influência da biomassa na relação de causa 

e efeito entre % cobertura florestal e abundância de escarabeíneos. 

 

Espécies 
Número de 

Indivíduos 
Biomassa (g) 

Grupos de 

Tamanho 

Escala de 

Efeito (m) 

Ateuchus aff. candezei 150 0.021 Pequeno 450 

Ateuchus aff. murrayi 708 0.010 Pequeno 1020 

Ateuchus connexus 60 0.025 Pequeno 420 

Ateuchus sp.1 40 0.013 Pequeno 930 

Canthidium (Canthidium) aff. deyrollei 66 0.010 Pequeno 1020 

Canthidium (Canthidium) aff. 

gerstaeckeri 
81 0.009 Pequeno 300 

Canthidium (Canthidium) barbacenicum 49 0.008 Pequeno 360 

Canthidium (Canthidium) sp.1 157 0.016 Pequeno 270 

Canthidium (Canthidium) sp.2 32 0.018 Pequeno 270 

Canthidium (Canthidium) sp.4 79 0.005 Pequeno 600 

Canthidium (Eucanthidium) aff. ardens 173 0.007 Pequeno 1020 

Canthidium (Eucanthidium) aff. collare 52 0.006 Pequeno 270 

Canthidium (Eucanthidium) sp.5 52 0.019 Pequeno 1020 

Canthon aff. angustatus 43 0.017 Pequeno 630 

Canthon aff. quadrimaculatus 41 0.017 Pequeno 540 

Canthon aff. sericatus 40 0.008 Pequeno 900 

Canthon fulgidus 1638 0.023 Pequeno 810 

Canthon proseni 524 0.000 Pequeno 750 

Coprophanaeus lancifer 66 0.736 Grande 270 

Deltochilum amazonicum 19 2.856 Grande 1020 

Deltochilum enceladus 27 0.341 Grande 1020 

Deltochilum sp.1 83 0.569 Grande 300 

Deltochilum sp.2 513 0.083 Médio 330 

Dichotomius aff. fortestriatus 334 0.059 Pequeno 870 

Dichotomius aff. lucasi 323 0.104 Médio 270 

Dichotomius carinatus 108 0.096 Médio 300 

Dichotomius imitator 17 0.442 Grande 270 

Dichotomius melzeri 47 0.260 Médio 270 

Dichotomius worontzowi 84 0.086 Médio 270 

Eurysternus atrosericus 751 0.032 Pequeno 270 

Eurysternus caribaeus 784 0.035 Pequeno 900 

Eurysternus cayannensis 112 0.104 Médio 840 

Eurysternus wittmerorum 575 0.014 Pequeno 660 

Onthophagus sp.1 1104 0.116 Médio 1020 

Oxysternon macleayi 100 0.007 Pequeno 510 

Sylvicanthon sp.1 33 0.020 Pequeno 300 

 

 

 



44 

 

 

 

ARTIGO 2 – Habitat Loss has Extend Temporal Effects on 

Scarabaienae in the Amazon: An Assessment of Time Lag in 

Invertebrates  
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Resumo 

 

1. Na ecologia de paisagem a influência da escala temporal na biodiversidade é um dos 

principais temas a serem pesquisados, porém alguns organismos como invertebrados, têm 

sido pouco considerados nesta abordagem. Paisagens tropicais têm experimentado muitas 

dinâmicas de perda e ganho de habitat, resultando em crédito de espécies e débito de extinção, 

mas tal informação ainda não tem sido considerada amplamente nos planejamentos territoriais 

de conservação e restauração da biodiversidade, a exemplo na Amazônia. Além disso, 

características ecológicas das espécies ou nível ecológico de análise também podem 

influenciar a forma de resposta das espécies a mudanças na paisagem ao longo do tempo. 

Assim, avaliar como a cobertura florestal (quantidade de habitat) atual e passada afeta a 

diversidade de escarabeíneos tropicais é fundamental para explorar a ocorrência de tempo de 

relaxamento para invertebrados, verificar como os níveis ecológicos (assembleia e grupo 

funcional) respondem a mudanças temporais e avaliar se a biomassa das espécies (proxy de 

tamanho) contribui para o tempo de resposta a alterações na paisagem.  

2. Avaliamos a influência da dinâmica da paisagem a partir de cinco cenários temporais de 

uso e cobertura do solo (anos de 1990, 2001, 2006, 2010 e ∆1990-2010), sobre escarabeíneos 

em 16 paisagens amazônicas. Para cada cenário foram construídos Modelos Lineares 

Generalizados (GLM) para avaliar como a cobertura florestal (passada e presente) explica a 

atual riqueza e abundância de espécies.  
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3. Há um tempo de relaxamento de 9 anos para a abundância de escarabeíneos responder as 

modificações na paisagem, isto sendo independente do nível ecológico e grupo funcional. Nós 

também encontramos distinções do efeito da escala temporal entre os grupos analisados e se 

observou que o tamanho dos escarabeíneos não influencia na ocorrência do tempo de 

relaxamento.  

4. Mudanças na estrutura da paisagem (cobertura florestal) ao longo do tempo, influenciam 

diretamente a diversidade de invertebrados em paisagens fragmentadas, com a promoção de 

um tempo de relaxamento (atraso) nas respostas destes organismos. Além disso, grupos 

funcionais baseados em estratégia de alocação de recursos são sensíveis a mudanças 

acumulativas ao longo dos anos, enquanto que a assembleia geral e grupos baseados em 

tamanho respondem a uma paisagem pretérita específica. Ademais, independentemente do 

tamanho do escarabeíneo (pequeno, médio ou grande) o efeito da escala temporal é o mesmo.   

Palavras-chave: mudanças na paisagem, débito de extinção, quantidade de habitat, besouros rola-bosta, escala 

temporal. 

1 Introdução 

A magnitude da perda de biodiversidade após distúrbios ambientais ainda não é 

totalmente clara, especialmente em regiões tropicais que possuem elevadas taxas de mudanças 

no uso e cobertura da terra (Betts et al. 2017), o que produz uma lacuna de informação sobre a 

relação das modificações a nível da paisagem e diversidade de espécies (Puttker et al. 2020). 

Uma destas incertezas não compreendidas totalmente são os retardos nas respostas das 

espécies a mudanças na paisagem, conhecidos como tempo de relaxamento (“time lag”), este 

processo compreende a um atraso temporal que há entre a ocorrência do distúrbio e o impacto 

deste na biodiversidade (Hylander & Ehrlén, 2013). Tal fenômeno é influenciado por atributos 

ecológicos específicos de história e forma de vida, mobilidade, uso de habitat (Tilman et al. 

1994), afetando aves, pequenos mamíferos, vegetais (Nissalo et al. 2017; Metzger et al. 2009) 

e funções ecossistêmicas (Dallimer et al. 2015). A duração necessária para que o tempo de 

relaxamento seja “pago”, ou seja, para que a assembleia atinja um novo equilíbrio ambiental é 

denominado de débito de extinção (Kuussaari et al. 2009; Hanski, 2000). Em florestas 

tropicais o tempo de relaxamento ainda não tem sido considerado nos planos de conservação e 
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restauração da biodiversidade, podendo dificultar o sucesso destas iniciativas (Rappaport et al. 

2015). 

A identificação do tempo de relaxamento das espécies através da avaliação da 

estrutura da paisagem passada, pode ser um bom indicador para o entendimento dos padrões 

de diversidade biológicas em paisagens agricultáveis (Kuussaari et al. 2009). Regiões com 

altas taxas de mudanças na paisagem (dinâmicas) que experimentam modificações no 

tamanho, conectividade e isolamento das manchas de habitat, bem como na substituição de 

áreas naturais por usos antrópicos tendem a ser mais vulneráveis a acumulação de débitos de 

extinção (Lira et al. 2012). Dinâmicas da paisagem podem conduzir a perdas e ganhos de 

biodiversidade ao longo do tempo, a partir do processo de perda de habitat (débito extinção) e 

regeneração natural em larga escala (crédito de espécies), respectivamente (Genes et al. 2017; 

Jackson & Sax, 2009). Concomitante as mudanças em âmbito espacial, as características das 

espécies, tais como ciclo de vida, estágio de vida, especificidade de habitat, nível trófico, 

habilidade de dispersão, área de vida e tolerância a borda, podem influenciar, positivamente 

ou negativamente, na probabilidade da existência do tempo de relaxamento (Hylander & 

Ehrlén, 2013).  

No entanto, a avaliação do débito de extinção ainda é um desafio metodológico, 

devido a pouca disponibilidade de dados oriundos de séries temporais (Lira et al. 2019). Uma 

abordagem viável é o uso de mapeamentos de paisagens passadas e atuais que podem ser 

associadas com métricas biológicas recentes. Nesta abordagem quando observado que a 

diversidade biológica atual é explicada pela estrutura da paisagem de anos anteriores podemos 

assumir a existência do débito de extinção (Kuussaari et al. 2009; Lindborg & Ericksson, 

2007).  

Um importante parâmetro da paisagem para determinar a biodiversidade é a 

quantidade de habitat, aqui representada pela cobertura florestal, que pode ser uma métrica 

para avalição do débito de extinção em amplas escalas (Chen & Peng, 2017). A quantidade de 

habitat na paisagem é importante porque determina o tamanho e grau de isolamento entre os 

remanescentes naturais, sendo referência para efeito positivos ou negativos a partir do limiar 

de fragmentação (~20–30%), que consiste na quantidade de habitat mínima para a 

permanência e manutenção das populações biológicas, sem que haja um declínio abrupto da 

diversidade (Andrén, 1994). Paisagens acima deste limiar, usualmente concentram mais 

espécies, independente do tamanho e isolamento das manchas, isto porque a disponibilidade 

de habitat se torna o preditor mais forte para a biodiversidade (Pardini et al. 2009), enquanto 

que no contexto oposto, de baixa quantidade de habitat, os atributos da paisagem a nível da 
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mancha atuam mais fortemente (Fahrig, 2013), gerando a perda linear do número de espécies 

e a substituição de espécies especialistas por generalistas (Banks-Leite et al. 2016).  

Na Amazônia Brasileira há muitas regiões com diferentes contextos de paisagens em 

termos de cobertura florestal, no qual podem estar em cenários de débitos de extinção ou que 

sejam mais vulneráveis a perda de espécies no futuro, devido o tempo de relaxamento 

promovido pelo desflorestamento (Wearn et al. 2012). O município de Santarém, localizado 

no estado do Pará, apresenta condições de uso e cobertura do solo históricas com perdas de 

cobertura florestal (Gardner et al. 2015), que a torna vulnerável para ocorrência do débito de 

extinção. Além disso, esta região se encontra fora do “Arco do Desflorestamento” (área com 

elevadas taxas históricas de perda de floresta), com presença de grandes fragmentos e alguns 

blocos contínuos de floresta que podem ter consequências mais severas da perda de habitat, 

do que em áreas com uso do solo consolidado (Barlow et al. 2016). Um indicador biológico 

sensível a estas modificações são os invertebrados, pois estes possuem uma sensibilidade 

maior a distúrbios na paisagem (Sánchez-Bayo & Wyckhuys, 2019), a exemplo, dos 

escarabeíneos que são sensíveis a abertura de dossel e cobertura florestal (Beiroz et al. 2019).   

Neste contexto, avaliamos a influência das mudanças na cobertura florestal ao longo 

do tempo, em cinco intervalos de anos distintos, na assembleia de escarabeíneos na Amazônia 

Central. Logo, (i) investigamos se há um tempo de relaxamento na resposta dos escarabeíneos 

as mudanças na cobertura florestal, (ii) se o nível ecológico (assembleia e grupo funcional) 

interfere na resposta temporal das espécies e (iii) se o tamanho das espécies afeta a ocorrência 

do tempo de relaxamento. 

Nossas hipóteses, são que a assembleia de escarabeíneos declina de forma contínua ao 

longo do tempo, após reduções da cobertura florestal, não tendo consequências somente logo 

após as perturbações (Figueiredo et al. 2019; Halley et al. 2016). Concomitante, esperamos 

que o nível ecológico tenha uma influência na probabilidade de ocorrência do tempo de 

relaxamento, visto que agrupamento de espécies baseado em semelhanças ecológicas (ex. 

grupos funcionais) possuem uma maior sensibilidade as alterações na paisagem, do que níveis 

ecológicos mais elevados (ex. assembleia) (Miguet et al. 2016; Hylander & Ehrlén, 2013). Por 

fim, nossa expectativa é da ocorrência de um tempo de relaxamento singular para os 

escarabeíneos, independente do tamanho, pois este atributo responde de maneira única a 

estrutura da paisagem (Ver capítulo 1) (Figura 1). 
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Hipóteses 
Descrição das 

Hipóteses 
Relação Esperada 

 

H1: Tempo de 

Relaxamento 

Biodiversidade declina 

de forma contínua após 

perda de cobertura 

florestal, ao longo do 

tempo, até atingir um 

novo estado de 

equilíbrio. 

 

 

 

 

H2: Nível Ecológico 

Níveis ecológicos 

menores possuem maior 

probabilidade ao tempo 

de relaxamento. 

 

 

 

 

H3: Tamanho não afeta 

o tempo de relaxamento 

O atributo do tamanho 

da espécie não afeta a 

magnitude do efeito da 

escala temporal. 

 

 

 

Figura. 1  Hipóteses esperadas da influência da escala temporal no efeito da estrutura da paisagem (cobertura 

florestal) na diversidade de escarabeíneos (riqueza e abundância de espécies). 
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2 Material e Método 

2.1 Área de Estudo 

Foram selecionadas 16 paisagens amazônicas localizadas no oeste do estado do Pará, 

no município de Santarém, situado na região do Baixo Amazonas (Figura 2). Estas paisagens 

foram escolhidas em função das mudanças acumulativas de habitat (∆ cobertura florestal %) 

serem maiores que 25% entre os anos de 1990 e 2010, indicando um cenário de dinâmica na 

paisagem. Isto foi realizado a partir do mapeamento de uso e cobertura do solo produzido pela 

Rede Amazônia Sustentável (RAS) (ver Gardner et al. 2015), através de uma reclassificação 

deste mapeamento para um mapa binário (floresta vs não-floresta). As atividades econômicas 

rurais predominantes nesta região são agricultura mecanizada, extração de madeira (seletiva 

ou não) e pecuária, sendo estes os principais drivers de perda de floresta local. Embora as 

taxas de desflorestamento tenham declinado nos últimos anos, é possível observar em 

remanescentes florestais e/ou grandes blocos contínuos de floresta de Terra firme a ocorrência 

de distúrbios ambientais locais, oriundos da extração de madeira e queimadas (Gardner et al. 

2015; Berenger et al. 2014). 

2.2 Dinâmica da Paisagem 

A avaliação das paisagens passadas e presente foram baseadas na cobertura florestal 

registrada nos anos de 1990, 2001, 2006 e 2010, além das alterações acumulativas ocorridas 

entre 1990 e 2010 (cenários) (Figure 2). A cobertura florestal foi escolhida como proxy da 

paisagem por causa da sua relação consolidada com a biodiversidade em paisagens 

fragmentadas (Banks-Leite et al. 2014; Fahrig, 2013), especialmente para escarabeíneos 

(Leite et al. 2018; Alvarado et al. 2018), sendo quantificada para cada cenário temporal. A 

escala de efeito, que consiste no tamanho de paisagem ajustada para a resposta de cada 

espécie e/ou assembleia as alterações na paisagem (Jackson & Fahrig, 2015), foi determinada 

para cada cenário temporal e variável resposta (MS1). O gradiente de escalas espaciais 

adotadas (270 – 1020 m raio) foram baseadas na área de vida de escarabeíneos (Barlow et al. 

2016), tendo como referência espacial (centróide) a armadilha central do transecto amostral. 

As análises espaciais e cálculo de métricas foram realizadas em ambiente de Sistema de 

Informação Geográfica (SIG) a partir do ArcGIS 10.1 e do software R (R Core Team, 2018) 

com auxílio do pacote raster (Hijmans et al. 2020) e spatialEco (Evans et al. 2020). 
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Figura. 2  Paisagens amostrais localizadas no estado do Pará, Amazônia, Brasil. As bolinhas pretas representam 

16 paisagens que foram amostradas biologicamente no ano de 2010 e nas quais foram quantificadas a % 

cobertura florestal para cada um dos períodos/anos analisados. 

2.3 Desenho Amostral 

  Os escarabeíeos foram amostrados no ano de 2010 em três estações de amostragem 

(0, 150 e 300 m) distribuídos ao longo de um transecto de 300 m estabelecido em cada uma 

das paisagens amostrais (n=16). A amostragem deste grupo foi conduzida através de 

armadilhas tipo pitfalls com raio de 14 cm e altura de 9 cm, com iscas de 50 g de fezes (80% 

de porco, 20% humana) e com uma solução composta por 5% de detergente e 2% de sal. As 

armadilhas foram inspecionadas após 48 horas e todos os indivíduos amostrados foram 

identificados por Fernando Vaz de Mello, taxonomista da Universidade Federal de Mato 

Grosso (UFMT) (Gardner et al. 2015). 

 A biomassa foi utilizada como um proxy de tamanho, sendo quantificada a partir da 

pesagem de 20 indivíduos de cada espécie ou de todos indivíduos das espécies com 

abundância inferior a 20. Os indivíduos foram secados (70º) e pesados em uma balança de 

precisão (±0.0001g), posteriormente sendo categorizados em pequenos, médios e grandes 

através do Intervalo de Confiança (IC). Espécies que apresentavam biomassa abaixo do limite 

inferior do IC foram consideradas pequenas, as que se encontravam dentro do IC foram 
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consideradas médias e as espécies com biomassa acima do limite superior foram 

categorizadas como grandes. 

Também se considerou grupos funcionais de esacarabeíneos baseados na estratégia de 

alocação de recurso (telecoprídeos, paracoprídeos e endocoprídeos). Telecoprídeos são 

espécies que deslocam seu recurso por uma determinada distância para posteriormente 

enterrá-las para alimentação e reprodução. Paracoprídeos escavam túneis subterrâneos 

verticais próximos ao depósito do recurso (estrerco), no qual será local de armazenamento 

deste para fins de alimentação e reprodução. Endocoprídeos por sua vez, nidificam, se 

alimentam e reproduzem-se no interior do próprio recurso (Hanski & Cambefort, 1991). As 

variáveis respostas consideradas para cada nível ecológico e grupo foram riqueza de espécies 

e abundância, pois tais medidas são as mais comuns em estudos de paisagens tropicais 

fragmentadas (Metzger et al. 2009).  

2.4 Análise de Dados 

  Foram construídos Modelos Lineares Generalizados (GLM), com erro de distribuição 

de Poisson, para cada grupo (assembleia, paracoprídeos, telecoprídeos, endocoprídeos, 

pequenos, médios e grandes) em cada cenário temporal (1990, 2001, 2006, 2010 e ∆ 1990 – 

2010) e modelo nulo, a fim de identificar o efeito da cobertura florestal atual e/ou passada na 

biodiversidade (Tabela 1). A determinação da escala de efeito da cobertura florestal (variável 

preditora) na riqueza de espécies e abundância (variável resposta) em cada ano foi baseada na 

abordagem multi-escala, a partir da função multifit do R (Huais, 2018) (MS1). Todos modelos 

foram submetidos ao Critério de Informação de Akaike (AIC), sendo extraído 

individualmente o valor de AICc (corrigido para pequenas amostras) de cada modelo. 

Posteriormente, se utilizou como parâmetro de avaliação dos modelos o ∆AIC, que consiste 

na diferença do modelo com menor AIC (mais plausível) em relação aos demais, assim todos 

modelos que apresentaram ∆AIC < 2 foram considerados plausíveis (Burnham & Anderson, 

2002). Todas as análises foram realizadas em R versão 3.5.1 usando o pacote stats (R Core 

Team, 2018) e a função multifit (Huais, 2018). 
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Tabela 1 Representação dos modelos lineares construídos para cada cenário temporal (1990, 2001, 2006, 2010 e 

∆1990 – 2010), na qual foi calculada a cobertura florestal associada as variáveis respostas (riqueza e abundância 

de espécies). VR=variável resposta; a=intercepto. 

Modelos – Estrutura da Paisagem e Dinâmica 

VR = a*cobertura florestal_1990 

VR = a* cobertura florestal _2001 

VR = a* cobertura florestal _2006 

VR = a* cobertura florestal _2010 

VR = a* cobertura florestal _∆1990 – 2010 

VR = a (nulo) 

3 Resultados  

 A cobertura florestal variou substancialmente entre os anos de 1990 e 2010, com uma 

perda média de 20.6%. No ano de 1990 o gradiente de quantidade de habitat variou de 15.8% 

até 96.1%, enquanto em 2010 a variabilidade foi 9.5% a 68.1% (Figura 2). Considerando os 

anos analisados, a média de cobertura florestal foi 62.5% (1990), 46.9% (2001), 42.7% (2006) 

e 41.9% (2010), indicando um progresso contínuo na perda de habitat, especialmente na 

década de 1990. 

Foram amostrados um total de 3,786 indivíduos (1,448 paracoprídeos, 1,527 

telecoprídeos, 527 endocoprídeos; ou 2,798 pequenos, 890 médios e 80 grandes), pertencentes 

a 74 espécies (46 paracoprídeos, 18 telecoprídeos e 10 endocoprídeos; ou 49 pequenos, 14 

médios e 11 grandes). Canthon fulgidus foi a espécie mais abundante com 805 indivíduos, 

enquanto Dichotomius imitator teve somente 3 indivíduos amostrados. A cobertura florestal 

de todos os anos não apresentou efeito na riqueza de espécies para os grupos analisados 

(Tabela 2). Por outro lado, a abundância respondeu a paisagem passada (ano de 2001), o que 

representou a ocorrência de um tempo de relaxamento de 9 anos, especialmente para a 

assembleia total, endocoprídeos, pequenos e médios. Já os paracoprídeos e telecoprídeos se 

mostraram mais sensíveis as mudanças acumulativas ao longo do tempo (∆1990 – 2010) 

(Tabela 2). 
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Tabela 2 Resultados dos modelos selecionados pelo Critério de Informação de Akaike (AIC), nos quais avaliaram o efeito da cobertura florestal na riqueza de espécies e 

abundância dos grupos de escarabeíenos (assembleia, paracoprídeos, telecoprídeos, endocoprídeos, pequenos, médios e grandes) em cada cenário temporal (1990, 2001, 2006, 

2010, ᴧ1990-2010). Os modelos considerados plausíveis foram os que apresentavam ∆AICc <2. 

Variável 

Resposta 
Grupo Modelo AICc ∆AICc wAICc 

Variável 

Resposta 
Modelo AICc ∆AICc wAICc 

Riqueza de 

Espécie 
Assembleia     Abundância     

  2001 96.6 0 0.24      

 nulo 96.8 0.2 0.22      

 2010 97.2 0.5 0.19  2001 755.6 0 0.95 

 2006 97.3 0.7 0.17      

  ∆1990 - 2010 98.5 1.9 0.09      

  Paracoprídeo                   

  nulo 79.5 0 0.27      

 2001 80.3 0.7 0.18      

 2010 80.5 1 0.16   ∆1990 - 2010 422.3 0 1 

 2006 80.5 1 0.16      

 1990 81.2 1.7 0.11      

  ∆1990 - 2010 81.3 1.7 0.11      

  Telecoprídeo                   

  2001 69.1 0 0.22      

 nulo 69.3 0.2 0.2      

 2010 69.4 0.4 0.18  1990 459.6 0 0.99 

 2006 69.5 0.4 0.17      

 1990 69.8 0.7 0.15      

  Endocoprídeo                   

  nulo 65.5 0 0.3      

 1990 66.2 0.6 0.22   ∆1990 - 2010 414.2 0 0.56 

 2010 66.9 1.4 0.15  2001 414.8 0.6 0.42 
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 2006 67.1 1.5 0.14      

  Pequeno                   

  2001 87 0 0.24      

 nulo 87 0 0.24      

 2010 87.6 0.7 0.17  2001 702.4 0 1 

  2006 87.7 0.7 0.17      

  Médio                   

  nulo 65 0 0.4  2001 199.7 0 0.56 

 Grande                   

  nulo 56.8 0 0.42  2001 115.3 0 0.3 

              nulo 115.3 0 0.3 
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De forma geral, a cobertura florestal apresentou efeito negativo na abundância de 

escarabeíneos no nível de assembleia, havendo mais indivíduos na faixa de 30-50% de 

habitat. Paracoprídeos e endocoprídeos apresentaram elevada abundância próximo de 30% de 

habitat, enquanto telecoprídeos foram mais comuns em paisagens com alta cobertura florestal 

(> 50%). Pequenos foram mais abundantes em paisagens com baixa quantidade de habitat, 

médios ocorreram na sua maioria em paisagens com maior disponibilidade de habitat, porém 

com predomínio de baixas abundâncias e grandes apresentaram uma relação positiva com a 

cobertura florestal (Figura 3). 

 

 

Figura 4 Modelos Lineares Generalizados (GLM) representando o efeito da % cobertura florestal do ano 

preditor na abundância dos grupos de escarabeíneos ((a) assembleia, (b) paracoprídeos, (c) telecoprídeos, (d) 

endocoprídeos, (e) pequenos, (f) médios e (g) grandes). Modelos foram baseados na amostra de 16 paisagens 

Amazônicas.  
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4 Discussão 

 Nossos resultados mostram uma intensa perda de cobertura florestal durante os anos 

de 1990 a 2000 na região de Santarém, processo derivado da influência da rodovia federal 

BR-163 (Cuiabá-Santarém) e expansão da agricultura mecanizada (Gardner et al. 2015; 

Soares-Filho et al. 2006). Nossas hipóteses foram corroboradas, através da observação da 

existência de um tempo de relaxamento de 9 anos na resposta de escarabeíenos a alterações na 

paisagem, sendo expresso na assembleia geral, endocoprídeos, pequenos e médios besouros 

rola-bostas. Tal registro foi baseado na abundância, pois a riqueza de espécies não respondeu 

a cobertura florestal de nenhum cenário temporal. Além disso, se observou que grupos 

baseados em estratégia de alocação de recursos são mais sensíveis a mudanças acumulativas 

na paisagem ao longo do tempo do que assembleia total e grupos baseados em tamanho, nos 

quais responderam a uma paisagem passada especifica. A partir disso também foi possível 

observar que o tamanho das espécies não interfere no tempo de resposta a perturbações na 

paisagem. Nossos registros, reforçam a importância da consideração da dimensão temporal da 

paisagem para melhorar nosso conhecimento sobre padrões de biodiversidade em regiões 

fragmentadas e para subsidiar planos de conservação e restauração (Lira et al. 2019). 

Estudos em âmbito da escala temporal ainda são raros para invertebrados, sobretudo 

nos trópicos e na escala de paisagem, pois a maioria é focado na escala da mancha 

(fragmentos) (Halley et al. 2016). Além disso, é possível perceber que dentro de um mesmo 

grupo taxonômico há distinções ecológicas e morfológicas que apresentam diferentes relações 

com a paisagem (Leite et al. 2018), como foi observado para escarabeíneos que apesar destas 

distinções apresentaram respostas associadas a perturbações passadas. Analisar de forma 

separada níveis ecológicos e/ou grupos funcionais auxilia na clareza das respostas e evita 

possíveis encobrimentos dos efeitos da perda de habitat ao longo do tempo (Miguet et al. 

2016), a exemplo do débito de extinção. 

O arranjo espacial atual da área de estudo (ano de 2010), não afeta ainda diretamente a 

diversidade de escarabeíneos, devido o tempo de relaxamento observado (Figueiredo et al. 

2019). Isto ocorre para todo táxon, independentemente do nível ecológico ou grupo funcional, 

pois de forma geral estes possuem um retardo mínimo de 9 anos nas respostas a alterações na 

cobertura florestal. Isto significa que mesmo em um cenário de uso e cobertura do solo 

estável, não havendo mais mudanças na paisagem a partir de 2010, ainda sim haverá um 

declínio da biodiversidade em decorrência das modificações passadas até que todo este débito 

de extinção seja “pago” (Figueiredo et al. 2019; Dullinger et al. 2013). Concomitante, é 
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possível observar que o tempo de relaxamento é influenciado pelas características focais dos 

organismos (Halley et al. 2016) e critério de agrupamento (ex. biomassa e estratégia de 

alocação de recurso), pois quando categorizados em grupos ecológicos estes demandam mais 

tempo de resposta a perda de habitat do que a assembéia total, havendo também uma variação 

no tempo de relaxamento conforme o atributo considerado. 

Assembleia de besouros rola-bostas baseados em estratégia de alocação de recursos é 

mais sensível a mudanças acumulativas e mais longas na paisagem, isto porque envolve 

aspectos comportamentais. Por exemplo, telecoprídeos e endocoprídeos apresentam maior 

sensibilidade a disponibilidade de cobertura florestal, devido ambos se reproduzirem, 

nidificarem e se alimentarem na superfície, sendo mais expostos a condições de temperatura 

alta e baixa umidade que não favorecem sua sobrevivência (Audino et al. 2017). Tais 

condições são muito comuns em ambientes de borda que predominam nas paisagens com 

pouco habitat (Souza et al. 2020; Murcia, 1995). Por outro lado, paracoprídeos conseguem ser 

mais resilientes a paisagens mais fragmentadas, por causa dos túneis que eles constroem no 

solo e se estabelecem em condições micrometerológicas (temperatura e umidade) adequadas 

para reprodução, alimentação e nidificação (Audino et al. 2014). 

A relação da biomassa com a cobertura florestal é caracterizada por dois principais 

aspectos, a distribuição padrão dos indivíduos (pequenos, médios e grandes) ao longo do 

gradiente de habitat e um único tempo de relaxamento para todos. Isto ocorre porque é nítido 

a proporção direta de paisagens com maiores quantidades de habitat concentrarem indivíduos 

de maior tamanho, pois estes são mais associados a qualidade do ambiente do que a estrutura 

da paisagem (Audino et al. 2017), enquanto médios e pequenos besouros se distribuem mais 

em paisagens com faixas intermediárias e baixas de cobertura florestal (Sánchez-de-Jesús et 

al. 2016). Isto ocorre devido a sensibilidade dos indivíduos grandes a perturbações ambientais 

locais, a exemplo do efeito de borda que é comum em paisagens mais fragmentadas e/ou com 

pouco habitat (De Andrade et al. 2014). Enquanto, espécies médias e pequenas são mais 

tolerantes a perturbações na paisagem (Lennox et al. 2018), por isso conseguem ocupar 

ambientes mais fragmentados. No entanto, quando se observa os efeitos das modificações da 

paisagem ao longo do tempo, percebe-se que todos os besouros rola-bosta (pequenos, médios 

e grandes) demandam o mesmo tempo de resposta a perda de habitat, ou seja, a biomassa não 

é um atributo preditor da resposta dos besouros. Isto mostra que apesar da disponibilidade de 

habitat determinar a distribuição dos indivíduos com base em tamanho (Sánchez-de-Jesús et 

al. 2016), se observa que o efeito da perda de cobertura florestal é único. A ausência do efeito 

da biomassa no tempo de resposta dos besouros a paisagem é devido este atributo ser mais 
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sensível a perturbações ambientais locais, tais como queimadas, efeito de borda, compactação 

do solo e abertura de dossel (Lennox et al. 2018; De Andrade et al. 2014). 

Ademais, a abundância de escarabeíneos possui relações diferentes com a 

variabilidade da cobertura florestal, com telecoprídeos e grandes respondendo de uma forma 

positiva e os demais com uma relação negativa, principalmente em paisagens abaixo do limiar 

de fragmentação (~20-30%), regiões comumente ocupadas por espécies generalistas (Leite et 

al. 2018). De maneira oposta, indivíduos grandes são mais sensíveis a perturbações, por isso 

mais comuns em paisagens com alta quantidade de habitat (Fahrig, 2013), e/ou acima do 

limiar de percolação (~65%) (Fahrig, 2003). Isto reflete a sensitividade dos grandes 

escarabeíneos a percorrerem grandes distâncias entre manchas de habitat e a densidade de 

borda, que são comuns em paisagens com pouco habitat, diferente de pequenos indivíduos 

que conseguem sobreviver em remanescentes florestais menores e de qualidade ambiental 

inferior (Alvarado et al. 2018).  

Ao mesmo tempo, a partir destas observações se percebe que a maioria das espécies 

possuem um hábito florestal, pois todos grupos respondem a cobertura florestal passada, caso 

fossem generalistas de habitat responderiam a heterogeneidade da paisagem atual, devido 

utilizarem áreas de matriz como “semi-habitat” (Fahrig, 2011).  

É notório a importância da cobertura florestal como preditor de escarabeíneos, porém 

tal relação pode ser influenciada adicionalmente pela presença de grandes mamíferos e 

primatas na paisagem, pois estes são os principais provedores de recursos (fezes) para aqueles 

e também necessitam de áreas de habitat maiores (Raine & Slade, 2019; Culot et al. 2013; 

Prist et al. 2012). Assim, a ocorrência do débito de extinção pode não ser um produto 

exclusivo das alterações na paisagem, mas também um resultado de um efeito em cascata 

promovido pela perda de grandes mamíferos e/ou extinção de vertebrados (defaunação) 

(Valiente-Banueta et al. 2015; Krauss et al. 2010). Isto afetaria adicionalmente a perda da 

diversidade de besouros rola-bostas e das funções ecossistêmicas desempenhadas por estes, 

tais como remoção de fezes, dispersão de sementes e revolvimento do solo (Duarte et al. 

2018; Braga et al. 2013; Andresen, 2003).  

Nossos achados são importantes para o conhecimento da influência da escala temporal 

em invertebrados e como estes podem ser considerados nos planejamentos de uso e cobertura 

da terra direcionados a conservação da biodiversidade. Primeiro, a abundância de 

escarabeíneos possui um tempo de relaxamento (atraso) nas respostas a perda de cobertura 

florestal de 9 anos. Segundo, estes efeitos são mais fortes nos grupos baseados na estratégia 

de alocação de recurso do que a assembleia total, pois além deste tempo de relaxamento esses 
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grupos respondem a alterações acumulativas na paisagem. Terceiro, o tamanho dos besouros 

rola-bostas é um atributo que não afeta o tempo de resposta destes a mudanças na paisagem, 

pois todos os grupos de tamanho responderam a cobertura florestal de um único ano (2001). 

Estes resultados mostram como trajetórias distintas (dinâmica de paisagem) da cobertura 

florestal ao longo do tempo podem promover retardos nas respostas da biodiversidade, em 

especial para invertebrados, nos quais não são contabilizados oficialmente nos números de 

espécies perdidas ao longo dos anos (Sánchez-Bayo & Wyckhuys, 2019; Strien et al. 2011).  

 É importante que estratégias de conservação considerem informações referentes a 

estrutura da paisagem passadas para elaborarem planos de ações melhores (Rappaport et al. 

2015), uma vez que proteger paisagens atuais sem conhecer suas trajetórias de uso e cobertura 

da terra não garantem a permanência das espécies existentes, devido ao débito de extinção 

(Uezu & Metzger, 2016). Assim, para evitar o risco de perdas futuras de espécies as 

iniciativas de conservação e restauração devem priorizar o incremento da quantidade de 

habitat (ex. aumento efetivo de fragmentos), da conectividade, uso de matrizes mais 

permeáveis na paisagem (Crouzeilles et al. 2014) e estímulo a regeneração natural (Strassburg 

et al. 2016), alinhados com o entendimento histórico das paisagens focais.  
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7 Material Suplementar 

Tabela MS1: Descrição das escalas de efeito identificadas para relação da cobertura florestal com a abundância 

dos grupos de escarabeíneos analisados para cada ano. 

Grupos 
Escala de Efeito (m) - Anos 

1990 2001 2006 2010 ∆ 1990-2010 

Assembleias 1020 1020 1020 1020 1020 

Paracoprídeo 1020 270 270 270 1020 

Telecoprídeo 270 270 270 270 1020 

Endocoprídeo 720 840 840 840 1020 

Pequeno 780 900 870 870 1020 

Médio 1020 270 270 270 1020 

Grande 1020 1020 480 1020 1020 

 

 

 


