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RESUMO 

 

Entender os processos pelos quais a diversidade beta é gerada é um dos 

principais objetivos da ecologia de comunidades. A teoria de 

metacomunidades trouxe novas formas de pensar sobre a estruturação 

das comunidades locais, incluindo processos presentes em diferentes 

escalas espaciais. Além de novas teorias, foram desenvolvidas novas 

técnicas que permitem identificar o padrão de distribuição de 

diversidade beta entre diferentes escalas, particionar a contribuição 

individual e compartilhada de efeitos ambientais, espaciais e temporais 

na estruturação das comunidades, e identificar locais e espécies que 

possuem relativa importância na geração da diversidade beta ao longo 

de gradientes ecológicos. Estas técnicas têm sido utilizadas com 

diferentes abordagens, como a diversidade funcional e a desconstrução 

das comunidades em grupos de espécies com traços relacionados. A 

distribuição espacial de comunidades de escarabeíneos (Coleoptera: 

Scarabaeinae) em áreas de Mata Atlântica em um cenário continente-

ilha no sul do Brasil foi avaliada com o objetivo geral de identificar os 

processos que direcionam a distribuição da composição, abundância e 

biomassa das espécies em três escalas espaciais. A tese está dividida em 

quatro artigos científicos. O Artigo I tem como objetivo analisar a 

estrutura e a composição das assembleias de Scarabaeinae relacionando-

as com a heterogeneidade ambiental de remanescentes florestais de 

Mata Atlântica. O Artigo II  visa verificar em diferentes escalas espaciais 

os efeitos espaciais e da heterogeneidade ambiental na composição, 

abundância e biomassa de Scarabaeinae em remanescentes florestais de 

Mata Atlântica em um cenário de continente-ilha no sul do Brasil. No 

Artigo III  foi avaliada a movimentação das espécies de Scarabaeinae em 

área de Mata Atlântica no sul do Brasil testando o protocolo de distância 

entre armadilhas de queda para estudos de biodiversidade dessa fauna. 

No Artigo IV investigaram-se em diferentes escalas espaciais os efeitos 

espaciais, temporais e da heterogeneidade ambiental utilizando as 

abordagens de diversidade funcional e desconstrução da comunidade. 

Para os Artigos I, II  e IV  o estudo foi desenvolvido em 20 sítios 

amostrais distribuídos em quatro localidades, duas no continente e duas 

na Ilha de Santa Catarina. A distribuição dos sítios amostrais é 

hierárquica e as localidades amostradas encontram-se isoladas. Os 

escarabeíneos foram amostrados através de protocolos padronizados 

(armadilhas de queda iscadas), durante o verão de 2012 (Artigo I e II ) e 

2013 (Artigo IV). O Artigo III  foi desenvolvido na Unidade de 

Conservação Ambiental Desterro, uma área de proteção de Mata 
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Atlântica situada na Ilha de Santa Catarina. A movimentação das 

espécies de Scarabaeinae foi investigada através de experimento de 

marcação-soltura-recaptura entre novembro de 2013 e março de 2014. 

Os resultados gerais dos artigos sugerem: (i) várias espécies de 

Scarabaeinae estiveram associadas a determinadas características 

ambientais relacionadas à estrutura florestal da Mata Atlântica ou 

apresentaram associações com determinado sítio ou área de estudo 

amostrados no continente e na ilha, demonstrando a importância da 

distribuição espacial de áreas de Mata Atlântica com características 

ambientais espacialmente estruturadas para a manutenção e conservação 

da diversidade gama de Scarabaeinae; (ii) a importância relativa dos 

processos ecológicos envolvidos na estruturação das comunidades de 

Scarabaeinae amostradas em áreas de Mata Atlântica no sul do Brasil é 

dependente da escala espacial. A heterogeneidade ambiental é o 

principal direcionador da diversidade beta na escala local (sítios), 

enquanto efeitos espaciais (mass effects e limitação da dispersão) são 

mais importantes em largas escalas. O aumento da diversidade beta em 

escalas maiores parece ser resultante da limitação na capacidade de 

dispersão das espécies devido à fragmentação do hábitat e à presença de 

barreiras geográficas, especialmente entre continente-ilha. Em geral, a 

composição, abundância e biomassa de Scarabaeinae responderam de 

forma similar aos efeitos ambientais e espaciais; (iii) espécies com 

diferentes conjuntos de traços ecológicos parecem apresentar diferenças 

na habilidade de movimentação dentro da Mata Atlântica e, 

consequentemente, podem afetar de forma distinta a estruturação das 

comunidades locais de Scarabaeinae devido à maior ou menor limitação 

de dispersão. Ao investigar a movimentação das espécies de 

Scarabaeinae foi possível investigar o protocolo de distância entre 

armadilhas de queda utilizadas para a captura deste grupo. A nova 

distância de 100 m entre pares de armadilhas de queda iscadas é 

sugerida para substituir os 50 m anteriormente propostos por outros 

autores na amostragem padronizada de Scarabaeinae em florestas 

tropicais utilizando-se tanto fezes humanas como carne em 

decomposição como isca atrativa; (iv) a diversidade gama de 

Scarabaeinae foi atribuída principalmente à diversidade beta como 

consequência do aumento nas diversidades alfa e beta entre áreas 

quando comparadas as amostragens realizadas em 2012 e 2013. Índices 

de diversidade funcional podem ser utilizados como método 

complementar, mas não substitutivo, para investigar os efeitos 

ambientais, espaciais e temporais na distribuição das espécies. Ao 



desconstruir a comunidade, foi possível identificar dois grandes grupos 

de respostas entre 17 grupos funcionais avaliados. Em geral, filtros 

ambientais foram importantes nas escalas local e regional. Fatores 

espaciais foram mais importantes na escala intermediária, também 

suportando a dependência da escala dos processos ambientais, espaciais 

e temporais na distribuição e organização funcional de Scarabaeinae. 

 

Palavras-chave: Metacomunidade. Ecologia de comunidades. 

Diversidade beta. Diversidade gama. Floresta ombrófila densa. 
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ABSTRACT 

 

Understanding the processes generating beta diversity is a major goal of 

community ecology. Metacommunity theory brings new ways of 

thinking about the structure of local communities, including processes 

occurring at different spatial scales. In addition to new theories, new 

methods have been developed which allow identification of distribution 

patterns of beta diversity between spatial scales, partitioning of 

individual vs. shared contributions of environmental, spatial and 

temporal effects structuring communities, and for identification of 

species and sites that generate beta diversity along ecological gradients. 

These methods have been implemented using different approaches, such 

as functional diversity and community deconstruction into groups of 

species-related traits. In the following body of work, areas of Atlantic 

forest in southern Brazil were investigated within a mainland-island 

scenario, with the goal of identifying the processes driving composition, 

abundance and biomass distribution of dung beetle communities 

(Coleoptera: Scarabaeinae) at three different spatial scales. The thesis is 

divided into four scientific articles. Article I analyzed the structure and 

composition of Scarabaeinae assemblages by investigating their 

relationship with environmental variables in Atlantic forest remnants. 

Article II aimed to verify spatial and environmental variables effects on 

composition, abundance and biomass of dung beetles at different spatial 

scales. Article III evaluated the movement of Atlantic forest dung beetle 

species via distance between pitfall traps typically used in Scarabaeinae 

biodiversity studies. Article IV investigated spatial, temporal and 

environmental heterogeneity effects at different spatial scales using 

functional diversity and community deconstruction approaches. For 

Articles I, II and IV, the study was conducted on 20 sampling sites 

distributed among four areas, two on the mainland and two on the Island 

of Santa Catarina. The distribution of sampling sites is hierarchical, and 

the areas are isolated. Dung beetles were sampled using standard 

protocols (baited pitfall traps) during the summers of 2012 (Article I and 

II) and 2013 (Article IV). Article III was developed in the Desterro 

Environmental Conservation Unit, a protected Atlantic Forest area on 

the Island of Santa Catarina. Movement of dung beetle species was 

investigated using a mark-release-recapture experiment, performed 

between November 2013 and March 2014. The main results from 

articles suggest that: (i) some dung beetle species are associated with 

structural features of the Atlantic Forest, or with a particular site or 

study area on the mainland or island, demonstrating the importance of 
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spatial distribution of Atlantic Forest habitats with spatially structured 

environmental characteristics for the maintenance and conservation of 

gamma diversity; (ii) the relative importance of ecological processes 

structuring Scarabaeinae communities in southern Brazilian Atlantic 

forest depends on spatial scale. Environmental heterogeneity is the main 

driver of beta diversity at the local scale (sites), while spatial effects 

(mass effects and limited dispersal) are more important at larger scales. 

The increase in beta diversity at larger scales seems to result from 

limitation of species dispersal ability due to habitat fragmentation and 

geographical barriers, primarily between the mainland and island. In 

general, the composition, abundance and biomass of dung beetles all 

respond similarly to environmental and spatial effects; (iii) species with 

different sets of ecological traits seem to differ in patterns of movement, 

and consequently may differentially impact local Scarabaeinae 

community structure due to greater or lesser dispersal limitation. Our 

study included capture using baited pitfall traps, and the results indicate 

that 100 m between pairs of traps should replace the 50 m distance 

proposed by other authors for standardized sampling of dung beetles in 

tropical forests, using both human feces and rotten meat as bait; (iv) the 

gamma diversity of Scarabaeinae was primarily attributed to beta 

diversity, as a result of the increase in alpha and beta diversity between 

areas when compared the samples collected in 2012 and 2013. 

Functional diversity can be used as a complementary, but not 

substitutive, approach to traditional measures of community responses 

for testing environmental, spatial and temporal effects on species 

distribution. Community deconstruction yielded two groups of 

responses from the 17 functional groups evaluated. In general, 

environmental filters were important at both local and regional scales. 

Spatial factors were most important at intermediate scales, providing 

further evidence for scale dependency of environmental, spatial and 

temporal processes in dung beetle distribution and functional 

organization.  

 

Keywords: Metacommunity. Community ecology. Beta diversity. 

Gamma diversity. Dense ombrophilous forest. 
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INTRODUÇÃO G ERAL  

 

PROBLEMA DE ESTUDO 

 

Grande parte do sucesso evolutivo da espécie humana se deve à 

habilidade de reconhecer padrões. Para os ancestrais do Homo sapiens 

L., 1758 conhecer a distribuição das árvores frutíferas ou cereais 

comestíveis, presas, fontes de água potável, assim como as rotas de 

possíveis predadores era fundamental para a sobrevivência (BEGON et 

al., 2006). Atualmente, essa habilidade tem sido fundamental para 

identificar as consequências na biodiversidade causados pelos enormes 

problemas ambientais, principalmente pela atividade antropogênica, 

para reconhecer os resultados de efetivas estratégias de conservação e 

para a identificação de processos e mecanismos ecológicos relacionados 

à geração dos padrões de diversidade. A causa da variação espacial e 

temporal na distribuição da composição e abundância das espécies de 

organismos é o principal objeto de investigação da ecologia de 

comunidades (BEGON et al., 2006; RICKLEFS, 2008b).  

O conceito de comunidade é definido como um conjunto de 

populações de diferentes espécies que ocorrem juntas ao mesmo tempo 

em determinado espaço (BEGON et al., 2006; MCGILL et al., 2006). 

Contudo, este conceito foi sofrendo mudanças ao longo de décadas por 

diferentes autores e sua utilidade dentro da ecologia tem sido debatida 

recentemente devido à falta de dimensão definida de uma comunidade, à 

dependência de escala do observador e suas múltiplas aplicações e 

interpretações (MAGNUSSON, 2013; PRADO & EL-HANI, 2013; 

MAGNUSSON, 2014).  

Uma das principais críticas à ecologia de comunidades é que por 

muitas décadas os ecólogos devotaram enorme tempo e esforço para 

entender os processos e mecanismos na estruturação das comunidades 

localmente, sem levar em consideração a influência de processos que 

ocorrem em maiores escalas (RICKLEFS, 1987, 2008a). Tais processos 

foram há muito tempo evidenciados especialmente pelos trabalhos de 

Whittaker (1960, 1972) sobre diversidade alfa, beta e gama, e também 

de MacArthur & Wilson (1967) sobre a teoria de biogeografia de ilhas. 

O conhecimento dos processos locais não é suficiente para entender 

como as comunidades são estruturadas local e regionalmente 

(RICKLEFS, 1987, 2008a), uma vez que os processos que atuam em 

diferentes escalas espaciais podem influenciar de formas distintas o 
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aumento ou diminuição da diversidade de espécies pelas escalas 

espaciais e temporais (RICKLEFS & SCHLUTER, 1993). 

Deixando de lado a questão semântica ainda em aberto, o 

objetivo da ecologia de comunidades é entender a maneira pela qual os 

agrupamentos de espécies estão distribuídos espacial e temporalmente 

na natureza, e o modo como estes agrupamentos podem ser 

influenciados pelo ambiente abiótico e pelas interações entre as 

populações de espécies (BEGON et al., 2006; VELLEND, 2010). Em 

outras palavras, o cerne da ecologia de comunidades está em investigar 

as óregras de montagemô (assembly rules) das comunidades 

(DIAMOND, 1975; CONNOR & SIMBERLOFF, 1979) ou os 

processos e mecanismos envolvidos na associação ou interação das 

espécies dentro de um espaço ecológico definido pelo grupo de 

organismos em estudo, pelo espaço físico e pelo tempo 

(MAGNUSSON, 2013).  

Apesar dos vários mecanismos descritos, quatro processos 

básicos estão envolvidos na estruturação das comunidades biológicas: 

seleção (diferença determinística na aptidão entre indivíduos de 

diferentes espécies), deriva (mudanças aleatórias na abundância relativa 

das espécies), especiação (surgimento de novas espécies) e dispersão 

(movimentação dos organismos ao longo do espaço) (VELLEND, 

2010). A importância destes processos pode variar dependendo da 

escala, onde a produção de espécies e a imigração são mais importantes 

em amplas escalas enquanto que as interações ecológicas são mais 

importantes para a diversidade local (Figura 1) (RICKLEFS, 2008a, 

2008b). Uma espécie fará parte da comunidade local se ela superar os 

restritores de dispersão (for capaz de chegar ao local) e os filtros 

ambientais (for capaz de persistir no ambiente) (LAWTON, 1999; 

BEGON et al., 2006). A dinâmica dentro do conjunto de espécies que 

conseguiu chegar e persistir no ambiente determinará a composição e 

abundância das espécies da comunidade (coexistência). Neste contexto, 

processos históricos e eventos estocásticos que ocorrem em larga escala 

espacial e temporal são também importantes para o surgimento e 

extinção de espécies (RICKLEFS & SCHLUTER, 1993).  

A percepção da importância das escalas (RICKLEFS, 1987; 

WIENS, 1989), especialmente a espacial, na estruturação das 

comunidades teve grande influencia no desenvolvimento da teoria de 

metacomunidades (LEIBOLD et al., 2004; HOLYOAK et al., 2005; 

LOGUE et al., 2011). A metacomunidade é formada por um conjunto de 

comunidades locais ligadas pela dispersão de várias espécies que 
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potencialmente interagem entre si (LEIBOLD et al., 2004). Foram 

descritos quadro modelos teóricos para a caracterização de uma 

metacomunidade: species sorting, mass effects, patch dynamics e 

neutral (Figura 2) (LEIBOLD et al., 2004; LOGUE et al., 2011).  

O paradigma species sorting enfatiza que a qualidade do 

ambiente e as interações entre as espécies são determinantes na 

estruturação da comunidade. A dispersão é suficiente para permitir que 

as espécies consigam acompanhar a variação nas condições ambientais 

(LEIBOLD et al., 2004; SOININEN, 2014). Neste paradigma, as 

condições ambientais permitem que espécies coexistam regionalmente 

por meio da diversificação de nicho (LEIBOLD, 1998).  

 
Figura 1 ï Modelo teórico da ecologia de comunidades mostrando a relação 

entre os diferentes pools de espécies e os processos ecológicos relacionados. 

Uma espécie do pool total de espécies fará parte da comunidade local se 

conseguir passar pelos restritores ambientais e de dispersão. Alguns processos 

ecológicos possuem maior importância em maiores escalas (e.g. especiação) 

enquanto outros possuem me menores escalas (e.g. dinâmicas internas). 

Adaptado de Begon et al. (2006) e Vellend (2010). 

 

 
 

O resgate de espécies da exclusão competitiva, em comunidades 

onde ela é uma pior competidora, via imigração de indivíduos de áreas 

onde ela é uma boa competidora, é característico de uma 
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metacomunidade guiada por mass effects (LEIBOLD et al., 2004). Neste 

modelo, há uma alta dispersão de indivíduos de sítios considerados de 

melhor qualidade para sítios de pior qualidade de recursos. Espera-se 

que o efeito de mass effects seja mais importante em extensões espaciais 

menores devido à maior proximidade dos sítios, independentemente da 

qualidade ambiental (HEINO et al., 2015a, 2015b). 

 
Figura 2 ï Representação esquemática dos quatro paradigmas da teoria de 

metacomunidades para duas populações de espécies competidoras A e B. 

Linhas sólidas indicam taxas maiores de dispersão do que linhas pontilhadas. 

Quadrados e círculos grandes indicam diferenças na qualidade ambiental para 

cada espécie. A espécie competidora dominante é representada pela igualdade 

de símbolos grandes (hábitats) e pequenos (espécies) em determinado sítio. Os 

paradigmas representados são: (i) mass effects, (ii) species sorting, (iii) patch 

dynamics e (iv) neutral. Adaptado de Leibold et al. (2004). 
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No paradigma patch dynamics há um trade-off entre a habilidade 

de dispersão e competição entre as espécies, onde espécies que são 

melhores competidoras podem excluir espécies que são piores 

competidoras. Em contrapartida, espécies que são piores competidoras 

podem ser boas colonizadoras e ocupar manchas vagas de hábitat que 

são ideais para ambas as espécies (LOGUE et al., 2011).  

Em uma metacomunidade neutra as espécies são consideradas 

similares em sua habilidade competitiva, capacidade de dispersão e 

aptidão (HUBBELL, 2001), embora possam ser diferentes em seus 

traços ecológicos. A dinâmica da diversidade de espécies é fruto da 

probabilidade de perda (extinção e emigração) e ganho (imigração e 

especiação) de espécies (LEIBOLD et al., 2004). Winegardner et al. 

(2012) propuseram que mass effects e patch dynamics seriam variações 

de species sorting, conforme os diferentes níveis de capacidade de 

dispersão das espécies em cada modelo (alta, limitada ou eficiente, 

respectivamente). Dessa forma, os esforços dos estudos de 

metacomunidades devem ser direcionados para o papel relativo da 

heterogeneidade ambiental e da dispersão que são os processos 

estruturadores fundamentais das metacomunidades (LINDSTRÖM & 

LANGENHEDER, 2012). A definição dos termos relacionados à teoria 

de metacomunidades usados ao longo deste trabalho pode ser 

encontrada no Quadro 1. 

A metacomunidade pode ser guiada por mais de um paradigma 

(LEIBOLD et al., 2004) e a importância relativa dos modelos teóricos 

pode variar conforme a escala de estudo (RICKLEFS, 2008a; 

DECLERCK et al., 2011) e também entre ambientes e grupos de 

espécies devido às diferenças inerentes aos tipos de ecossistemas e da 

capacidade de dispersão das espécies (LOGUE et al., 2011; SOININEN, 

2014). Vários processos ecológicos são dependentes da escala (LEVIN, 

1992), pois influenciam as comunidades de forma distinta entre as 

escalas local e continental (HUTTUNEN et al., 2014). As populações de 

espécies flutuam ao longo do tempo devido à variação demográfica, 

variação climática, mudanças ambientais e/ou interações com outras 

espécies, e o turnover temporal pode também ser útil na identificação 

dos principais processos estruturadores das comunidades locais 

(LEGENDRE et al., 2010). Além disso, o efeito temporal tem sido 

pouco investigado dentro da teoria de metacomunidades (ELLIS et al., 

2006), embora possa ter um efeito importante sobre a dispersão 

(STOFFELS et al., 2015) e variação na heterogeneidade ambiental 

(BELLIER et al., 2014). As associações entre espécies também flutuam 
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no tempo e espaço (MAGNUSSON, 2013), e podem às vezes ser 

independentes da alteração ambiental (WIENS et al., 2009). 

O aumento da escala espacial em estudos recentes foi 

fundamental para o entendimento dos processos que geram os padrões 

de diversidade de espécies na perspectiva de metacomunidades 

(LOGUE et al., 2011) e vários estudos têm demonstrado a dependência 

da escala dos processos envolvidos na geração e manutenção da 

diversidade beta (e.g. FORBES & CHASE, 2002; HEIKKINEN et al., 

2004; CADOTTE, 2006; FREESTONE & INOUYE, 2006; CORNELL 

et al., 2007; MACNEIL et al., 2009; TAMME et al., 2010; DECLERCK 

et al., 2011; GILADI et al., 2011; MEYNARD et al., 2013; MACEDO-

SOARES et al., 2014). Porém, existe uma grande variação da 

importância dos efeitos ambientais e espaciais entre diferentes grupos de 

organismos e tipos de ecossistemas (SOININEN, 2014; HEINO et al., 

2015a), e esta variação ainda foi pouco explorada quando consideradas 

diferentes escalas espaciais. A relação do efeito de processos ambientais 

e espaciais, e a interação entre ambos, com a diversidade beta pelas 

escalas espaciais em estudo ainda carece de suporte empírico, uma vez 

que esta relação muitas vezes depende do nível espacial da escala, do 

tamanho do gradiente ambiental e mecanismos ecológicos envolvidos 

(HEINO et al., 2015a). Assim, devem ser considerados simultaneamente 

os diferentes níveis da escala em estudo, as taxas de dispersão, a 

extensão espacial do estudo e o tamanho do gradiente ambiental, pois a 

importância relativa dos mecanismos estruturadores das comunidades é 

determinada por estes fatores (LEIBOLD et al., 2004; LOGUE et al., 

2011; BINI et al., 2014; DATRY et al., 2014).  

Um ponto chave para verificar a importância relativa dos 

processos relacionados à metacomunidade está na identificação e 

utilização de gradientes ambientais e/ou espaciais como possíveis 

cenários de estudo (LEGENDRE et al., 2005). Mundialmente, as 

florestas tropicais são os cenários de maior impacto da atividade 

humana, principalmente devido à alteração, degradação e supressão da 

vegetação nativa para a expansão agropecuária e urbanização (VIEIRA 

& GARDNER, 2012), o que as torna excelentes modelos para o estudo 

da importância de diferentes processos ecológicos na estruturação das 

comunidades biológicas frente às crescentes mudanças ambientais que 

nelas ocorrem. 
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Quadro 1 ï Definições dos termos relacionados à teoria de metacomunidades 

usados ao longo deste trabalho. Adaptado de Leibold et al. (2004), Vellend 

(2010) e Heino et al. (2015a, 2015b). 

 
Termo Definição 

Ecologia de 

comunidades 

Estudo dos padrões na diversidade, abundância e 

composição de espécies nas comunidades, e dos 

processos inerentes a estes padrões (VELLEND, 2010) 

Comunidade Indivíduos de todas as espécies que potencialmente 

interagem entre si dentro de uma mancha ou área local 

de hábitat em determinando tempo (LEIBOLD et al., 

2004; VELLEND, 2010) 

Metacomunidade Conjunto de comunidades locais que são ligadas pela 

dispersão de espécies que potencialmente interagem 

entre si (WILSON, 1992) 

Assembleia Grupo de espécies relacionadas filogeneticamente em 

uma mesma comunidade (FAUTH et al., 1996) 

Guilda Grupo de espécies não necessariamente relacionadas 

taxonomicamente ou filogeneticamente que explora 

recursos bióticos e abióticos de forma similar (ROOT, 

1967; FAUTH et al., 1996) 

Dinâmica da 

comunidade 

Mudanças ao longo do tempo na abundância relativa 

das espécies em uma área específica, incluindo 

extinções e adição de espécies via dispersão e 

especiação (VELLEND, 2010) 

Escala espacial A escala espacial tem dois componentes: grain e extent. 

Grain refere-se ao tamanho da unidade amostral usado 

no estudo; extent refere-se ao tamanho da região que 

engloba todos os sítios em uma unidade de região 

(WIENS, 1989) 

Nível de unidade de 

região 

A unidade de região compreende um pool regional de 

espécies. Ex.: rio, bacia hidrográfica, ecorregião 

(HEINO et al., 2015a) 

Sítio Área discreta de hábitat que consegue abrigar 

populações ou comunidades, onde as interações bióticas 

e as respostas das espécies às condições ambientais 

ocorrem (LEIBOLD et al., 2004; HEINO et al., 2015a). 

Definição semelhante à de patch ou locality de Leibold 

et al. (2004) 

Região Ampla área de hábitat contendo vários sítios e capaz de 

suportar uma metacomunidade (LEIBOLD et al., 2004) 

Condições 

ambientais 

Características ambientais de um sítio que são agentes 

do modelo species sorting (LEIBOLD et al., 2004) 
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Heterogeneidade 

ambiental 

Diferenças ambientais entre dois ou mais sítios ou 

variabilidade nas condições ambientais entre sítios 

dentro de uma unidade de região (ANDERSON et al., 

2006) 

Diversidade beta Diferenças biológicas entre dois ou mais sítios ou 

variabilidade na composição de espécies entre sítios 

dentro de uma unidade de região (ANDERSON et al., 

2006) 

Species sorting Paradigma da teoria de metacomunidades onde as 

esp®cies s«o ófiltradasô por fatores ambientais e 

interações bióticas para ocorrer em sítios adequados 

ambientalmente. Taxas de dispersão adequadas são 

necessárias para permitir às espécies acompanhar a 

variação nas condições ambientais entre sítios 

(LEIBOLD et al., 2004) 

Mass effects Paradigma da teoria de metacomunidades onde altas 

taxas de dispersão uniformizam a estrutura da 

comunidade em sítios adjacentes independentemente 

das condições ambientais e obscurecem o efeito de 

species sorting (LEIBOLD et al., 2004) 

Patch dynamics Paradigma da teoria de metacomunidades onde há um 

balanço (trade-off) entre colonização-competição, 

sendo que melhores colonizadores dominam 

comunidades isoladas ou recentes, enquanto melhores 

competidores os levam à extinção em comunidades 

menos isoladas ou maduras (HEINO et al., 2015b) 

Neutral Paradigma da teoria de metacomunidades onde todas as 

espécies são consideradas similares na habilidade 

competitiva, movimentação e aptidão. A aleatoriedade 

na especiação, extinção, emigração e imigração 

determinam a estrutura da comunidade (HUBBELL, 

2001) 

Neutralidade Estado no qual todos os organismos individuais 

compartilham propriedades demográficas idênticas 

(VELLEND, 2010) 

Dinâmica espacial Qualquer mecanismo pelo qual a distribuição ou 

movimentação de indivíduos ao longo do espaço 

influencia a dinâmica populacional local ou regional 

(LEIBOLD et al., 2004) 

Dispersão Movimento de indivíduos de um sítio (emigração) para 

outro (imigração) (LEIBOLD et al., 2004) 

Limitação de 

dispersão 

Algumas espécies são impedidas de ocorrer em sítios 

adequados porque sítios ocupáveis mais próximos estão 

além da capacidade de movimentação dos indivíduos. A 
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limitação de dispersão impede que o perfeito efeito de 

species sorting ocorra porque as espécies não 

conseguem ocupar todos os sítios ambientalmente 

adequados (LEIBOLD et al., 2004) 

Taxa de dispersão A taxa na qual os indivíduos se movimentam entre dois 

sítios. Se as taxas de dispersão são altas, elas podem 

dissociar comunidades do controle ambiental local (NG 

et al., 2009). Se as taxas de dispersão são baixas, elas 

resultam em uma ófiltragemô imperfeita de esp®cies 

porque nem todas elas conseguem ocupar todos os 

sítios ambientalmente adequados (HEINO & 

PECKARSKY, 2014) 

Barreira à dispersão Qualquer fator que impede as espécies de dispersar para 

todos os sítios dentro de uma unidade de região 

(HEINO et al., 2015a) 

Estruturação espacial A composição da comunidade mostra uma estruturação 

espacialmente se ela é significativamente relacionada 

com a localização espacial ou varia significativamente 

com o aumento da distância espacial entre os sítios 

(HEINO et al., 2015b) 

Processo espacial Processo externo que afeta a comunidade local, 

independentemente das condições ambientais locais. 

Processos espaciais são tipicamente relacionados à 

dispersão das espécies entre sítios, mas nenhuma 

distinção é feita se as taxas de dispersão são altas, 

médias ou baixas. A importância potencial dos 

processos espaciais em uma metacomunidade pode ser 

vista como uma variação na estrutura da comunidade 

explicada puramente por variáveis preditoras que 

descrevem a posição espacial de um sítio ou distâncias 

entre os sítios (mas não as que descrevem as condições 

ambientais) (HEINO et al., 2015b). 

Diversidade 

funcional 

Distribuição das espécies e suas abundâncias no espaço 

de traços funcionais em uma comunidade (MASON et 

al., 2005)  

Traço funcional Variável mensurável que tem o potencial de afetar o 

desempenho e a aptidão de uma espécie, podendo ser 

física, bioquímica, comportamental, fenológica ou 

temporal. As espécies consistem em conjuntos de 

indivíduos que compartilham traços similares 

(MCGILL et al., 2006; CADOTTE et al., 2011) 

Desconstrução da 

comunidade 

Método que particiona os dados de espécies-por-sítios 

em subgrupos homogêneos baseados nos traços das 

espécies (HEINO & PECKARSKY, 2014) 
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Partição da variação Abordagem usada comumente nas análises de regressão 

e ordenação restrita (constrained ordination) para 

examinar quanto da variação na estrutura da 

comunidade local é explicada por fatores ambientais, 

variáveis espaciais e temporais, e por efeitos 

compartilhados (PERES-NETO et al., 2006)  

 

SISTEMA DE ESTUDO 

 

As florestas tropicais abrigam cerca de dois terços da 

biodiversidade terrestre do planeta e proporcionam benefícios locais, 

regionais e globais ao ser humano através do fornecimento de bens 

econômicos e serviços ecossistêmicos (GARDNER et al., 2009). A 

biodiversidade das florestas tropicais é influenciada por uma gama de 

processos antrópicos que operam em diferentes escalas temporais e 

espaciais, onde a fragmentação, a transformação e a perda de hábitat, 

aliadas à crescente intensificação do uso do solo (FAHRIG, 2003; 

GARDNER et al., 2009; FAHRIG et al., 2011) têm causado, direta ou 

indiretamente, a redução e a perda de diversidade biológica. 

No Brasil, este cenário é alarmante devido à grande área de 

floresta tropical presente em seu território. O Brasil é o quinto país em 

extensão territorial do planeta, mas entre os maiores é, sem dúvida, o 

que mais se destaca pela sua megadiversidade (COSTA et al., 2000; 

MYERS et al., 2000; COSTA et al., 2005; GIULIETTI et al., 2005; 

LEWINSOHN et al., 2005; MITTERMEIER et al., 2005). Esta grande 

riqueza de espécies se deve principalmente à sua localização, pois a 

maior parte de seu território (incluindo as florestas) está dentro da faixa 

tropical. Os dois principais biomas florestais brasileiros, a Floresta 

Amazônica e a Mata Atlântica, há muito tempo têm enfrentado sérios 

problemas de desmatamento e transformação da vegetação devido à 

atividade humana (TABARELLI et al., 2004; FEARNSIDE, 2005; 

TABARELLI et al., 2005).  

Entre os biomas mais fragmentados e ameaçados do Brasil está a 

Mata Atlântica. A Mata Atlântica, originalmente, era o segundo bioma 

em termos de extensão de floresta tropical presente na América do Sul, 

cobrindo mais de 1,5 milhões de km2 pelo litoral brasileiro, desde o Rio 

Grande do Sul ao Rio Grande do Norte, nordeste da Argentina e sudeste 

do Paraguai (TABARELLI et al., 2005; RIBEIRO et al., 2009). Esta 

floresta está distribuída em diferentes condições topográficas e 
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climáticas, desde áreas em contato com o mar até altitudes próximas de 

2.700 metros (METZGER, 2009). 

A Mata Atlântica é o bioma brasileiro mais ameaçado em termos 

de conservação de sua biodiversidade (MYERS et al., 2000; 

LAURANCE, 2009), restando cerca de 12% de seu tamanho original 

que está altamente fragmentado, com alto grau de isolamento e, na 

maior parte, em estado sucessional intermediário (METZGER et al., 

2009; RIBEIRO et al., 2009; VIEIRA & GARDNER, 2012). De seu 

estado atual, menos de 2% está situado em áreas de proteção ambiental, 

embora esteja presente entre os 25 hotspots mundiais de biodiversidade 

(TABARELLI et al., 2005). Historicamente, o litoral do Brasil sempre 

teve a maior concentração populacional e industrial, e dessa forma, a 

Mata Atlântica tem sido afetada pelo crescimento e desenvolvimento do 

país (VIEIRA & GARDNER, 2012). Este cenário também é encontrado 

no estado de Santa Catarina. 

Santa Catarina é o terceiro estado do país com maior área de 

Mata Atlântica, com 17% de sua cobertura original, além de possuir o 

terceiro maior remanescente florestal de Mata Atlântica (RIBEIRO et 

al., 2009). Na porção leste de Santa Catarina podem ser encontradas 

manchas de floresta ombrófila densa. Floresta ombrófila mista com 

araucária (Araucaria angustifolia (Bertol.) Kuntze) existe nas terras 

altas e mais frias do interior. Florestas decíduas ocupam algumas áreas 

na bacia do rio Uruguai (KLEIN, 1978, 1980, 1981; BEHLING, 1995; 

LAGO, 2000). Até 1950, a agricultura dominava a economia de Santa 

Catarina, mas foi em 1970 que o setor agrícola diminuiu enquanto o 

setor de serviços e as indústrias cresciam no estado, resultando em um 

aumento da cobertura florestal após 1975 (BAPTISTA & RUDEL, 

2006). Contudo, muito do ganho em cobertura florestal durante a 

expansão industrial do estado deveu-se ao plantio de espécies exóticas 

como Pinus elliottii Engelm. e Pinus taeda L. em regiões de clima frio. 

O eucalipto (Eucalyptus spp.) também está entre as espécies exóticas 

plantadas no estado, embora em menor área (BAPTISTA & RUDEL, 

2006). Entre os demais usos comuns do solo em Santa Catarina estão a 

produção de cerais e leguminosas, além da criação de bovinos, suínos e 

frangos (SANTA CATARINA, 2013).  

O litoral de Santa Catarina se estende por aproximadamente 561 

km (25Ü58ò e 28Ü37ò Sul; 48Ü25ò e 48Ü49ò Oeste) compreendendo 36 

municípios costeiros (MORAES, 1995; SCHERER et al., 2006). A 

região central litorânea de Santa Catarina, onde se encontra a Ilha de 

Santa Catarina, que abriga a capital Florianópolis, é caracterizada pela 
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presença de praias, costões rochosos e ramificações das Serras do Leste 

Catarinense (SCHERER et al., 2006). Esta região, em especial a Ilha de 

Santa Catarina, era coberta por densa floresta e a ocupação europeia, 

iniciada no século XVII (OLIMPIO, 1995), teve severos impactos na 

floresta e fauna devido ao desmatamento para agricultura (CARUSO, 

1990; GRAIPEL et al., 2001). Devido à beleza natural presente na Ilha e 

municípios vizinhos, nas últimas décadas houve uma expansão da 

ocupação urbana e da pressão do setor imobiliário, especialmente em 

função do elevado turismo, o que tem causado impactos negativos aos 

ecossistemas costeiros ali presentes.  

Santa Catarina apresenta um elevado grau de conservação de suas 

florestas em relação ao estado atual da Mata Atlântica no Brasil 

(RIBEIRO et al., 2009). Entretanto, estas florestas constituem-se de 

fragmentos de diferentes tamanhos em uma matriz heterogênea, 

composta basicamente por diferentes usos agropecuários e silviculturais 

do solo, além da intensa urbanização presente principalmente no litoral. 

Dessa forma, caracterizar a biota e entender os processos (e.g. ciclagem 

de matéria orgânica) nos quais ela esta envolvida são prioridades dentro 

do bioma Mata Atlântica (MYERS et al., 2000). Assim, a Mata 

Atlântica presente no litoral catarinense representa um importante 

cenário para a investigação de questões ecológicas relacionadas com o 

manejo e conservação da biodiversidade e funções ecossistêmicas. 

Para o desenvolvimento do estudo, foram selecionadas quatro 

grandes áreas de Mata Atlântica localizadas no leste de Santa Catarina, 

sendo duas no continente e duas na Ilha de Santa Catarina. As duas 

áreas amostradas no continente estavam localizadas nos municípios de 

Itapema (áreas de proteção permanente) e Governando Celso Ramos 

(Área de Proteção Ambiental de Anhatomirim). As duas áreas na Ilha de 

Santa Catarina estavam localizadas no município de Florianópolis: 

localidade de Ratones ao norte da Ilha e Parque Municipal da Lagoa do 

Peri no sul da Ilha (Figura 3). Em cada uma das quatro áreas foram 

amostrados cinco sítios de Mata Atlântica. 

 

OBJETO DE ESTUDO 

 

Devido às várias limitações (de pessoal, tempo e investimento) 

que estudos de ampla extensão espacial ou temporal podem apresentar 

(GARDNER et al., 2008a), estas previsões têm sido muitas vezes 

baseadas em organismos indicadores (HALFFTER & FAVILA, 1993). 

Estes organismos devem ter uma íntima relação com o ecossistema e 
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responder de forma rápida e mensurável às mudanças ambientais, além 

de ter sua taxonomia e biologia bem conhecidas (NOSS, 1990; 

ALLABY, 1992; HALFFTER & FAVILA, 1993; MCGEOCH, 1998; 

BÜCHS, 2003). Besouros escarabeíneos (Coleoptera: Scarabaeidae: 

Scarabaeinae) têm sido repetidamente propostos como um grupo útil 

para inventários e monitoramentos (SPECTOR, 2006), pois possuem 

todas as características de um táxon indicador ideal, e já têm sido 

utilizados em pesquisas ecológicas e levantamentos de biodiversidade 

por todo o mundo (HALFFTER & FAVILA, 1993; MCGEOCH, 1998; 

DAVIS et al., 2001; SPECTOR, 2006). 

 
Figura 3 ï Distribuição das áreas de Mata Atlântica amostradas no estudo. 

Áreas de proteção permanente em Itapema; Área de Proteção Ambiental 

Anhatomirim em Governador Celso Ramos; Áreas de Proteção Permanente em 

Ratones, Florianópolis; Parque Municipal da Lagoa do Peri, Florianópolis. 

 

 
 

Besouros da subfamília Scarabaeinae destacam-se quanto à sua 

atuação na decomposição de material orgânico. Este grupo compreende 

cerca de 7.000 espécies de besouros extremamente importantes no 

funcionamento dos ecossistemas tropicais, uma vez que participam 

ativamente da ciclagem de nutrientes utilizando material orgânico em 

decomposição na alimentação tanto de larvas como de adultos 

(HALFFTER & MATTHEWS, 1966; HALFFTER & EDMONDS, 

1982). A maioria das espécies se alimenta de fezes (coprófagos) ou de 
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carcaças (necrófagos), estando intrinsecamente associados aos 

mamíferos que produzem seu recurso alimentar (HALFFTER & 

MATTHEWS, 1966; HALFFTER & EDMONDS, 1982; GILL, 1991; 

HANSKI & CAMBEFORT, 1991; ESTRADA et al., 1993; NICHOLS 

et al., 2007; FILGUEIRAS et al., 2009; CULOT et al., 2013; BOGONI 

& HERNÁNDEZ, 2014).  

Algumas espécies de Scarabaeinae possuem alta especificidade 

de hábitat (HALFFTER, 1991) e não conseguem estender suas 

populações para áreas abertas ou de monoculturas (KLEIN, 1989; 

GARDNER et al., 2008b). Tais espécies são fortemente influenciadas 

pela fragmentação e perda de hábitat, podendo ter sua distribuição 

restrita ou mesmo desaparecer localmente (DAVIS & PHILIPS, 2005; 

HERNÁNDEZ & VAZ-DE-MELLO, 2009; BARLOW et al., 2010). 

Assim, os escarabeíneos podem ser utilizados em programas de 

monitoramento, uma vez que suas assembleias apresentam distintos 

padrões de organização associados ao uso do solo, sendo sensíveis a 

perturbações, o que lhes confere capacidade de bioindicação, ou seja, os 

padrões de estruturação são afetados por modificações antropogênicas 

ou não, muitas vezes diminuindo a riqueza, abundância ou biomassa das 

espécies ou alterações de suas guildas em áreas que sofreram alterações 

do hábitat (KLEIN, 1989; HALFFTER & FAVILA , 1993; DAVIS et al., 

2001; GARDNER et al., 2008b; HERNÁNDEZ & VAZ-DE-MELLO, 

2009; BARLOW et al., 2010; SILVA & DI MARE, 2012; CAMPOS & 

HERNÁNDEZ, 2013; SILVA et al., 2013; AUDINO et al., 2014; 

HERNÁNDEZ et al., 2014). Além disso, a riqueza de espécies de 

escarabeíneos é fortemente correlacionada com a de vários outros 

grupos taxonômicos, podendo ser utilizados como indicadores de 

diversidade (BARLOW et al., 2007). Outra vantagem dos escarabeíneos 

em estudos que avaliam as consequências ecológicas das mudanças 

ambientais é o alto desempenho da sua utilização, que combina baixos 

custos de coleta com protocolos padronizados e certa facilidade na 

identificação de espécies (GARDNER et al., 2008a). 

Em geral, a estruturação das comunidades de escarabeíneos é 

fortemente influenciada pela elevada competição (SIMMONS & 

RIDSDILL-SMITH, 2011) por recursos alimentares escassos e efêmeros 

onde suas larvas se desenvolvem (HALFFTER & MATTHEWS, 1966; 

HANSKI & CAMBEFORT, 1991). A maior parte da biomassa da 

comunidade de escarabeíneos provém dos recursos obtidos das fezes de 

mamíferos (SPECTOR & FORSYTH, 1998). A partição de recursos 

entre as espécies coexistentes está baseada em diferentes modos de 
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utilização do hábitat. Além do hábito alimentar (coprófagos, necrófagos 

ou saprófagos) e da forma de alocação do recurso (espécies escavadoras, 

roladoras e residentes), existem diferenças entre espécies na seleção de 

macrohábitat (florestas, campos, etc.) e microhábitats (de solo ou 

arborícolas) (DAVIS et al., 1997), na atividade diária (diurnos e 

noturnos) (HERNÁNDEZ, 2002) e no tamanho e forma do corpo 

(HERNÁNDEZ et al., 2011). Estas diferenças facilitam a coexistência 

entre espécies competidoras e incrementam a diversidade do grupo 

(HALFFTER & MATTHEWS, 1966; HANSKI, 1991; HALFFTER et 

al., 1992; CAMBEFORT, 1994).  

Os escarabeíneos participam da ciclagem de nutrientes e 

promovem o revolvimento do solo e a incorporação da matéria orgânica, 

auxiliando na limpeza do ambiente e na regulação de propriedades 

físico-químicas do solo (HALFFTER & EDMONDS, 1982; HANSKI, 

1991; BANG et al., 2005; SLADE et al., 2007; YAMADA et al., 2007; 

SLADE et al., 2011; BRAGA et al., 2013; GRAY et al., 2014). A 

construção de túneis para nidificação permite a aeração e hidratação do 

solo, assim como a incorporação dos nutrientes presentes nas fezes, 

carcaças de animais e frutos que são enterrados nessas galerias 

(HALFFTER & MATTHEWS, 1966; HALFFTER & EDMONDS, 

1982; HANSKI, 1991, NICHOLS et al., 2008). Estes insetos enterram 

ovos de moscas, endoparasitas e outros organismos que também 

utilizam estes recursos como fonte alimentar e para reprodução 

(RIDSDILL-SMITH, 1981).  

As funções ecológicas exercidas pelos escarabeíneos fazem deles 

excelentes alvos na investigação dos serviços ecossistêmicos 

relacionados à função de regulação, que compreende a capacidade dos 

ecossistemas de regularem processos e sistemas de suporte (DE GROOT 

et al., 2002; NICHOLS et al., 2008). Além disso, as assembleias de 

escarabeíneos respondem positivamente ao tempo de restauração de 

florestas (DAVIS et al., 2003), inclusive dentro do bioma Mata 

Atlântica (AUDINO et al., 2014; HERNÁNDEZ et al., 2014). Assim, 

ferramentas que auxiliem no manejo e na conservação do ambiente 

natural e seus recursos são extremamente necessárias, e o conhecimento 

da estrutura das comunidades contribui com informações que auxiliam 

as atividades de manejo de áreas naturais e políticas conservacionistas 

(DUFRÊNE & LEGENDRE, 1997). A biologia única dos escarabeíneos 

faz deles modelos empíricos excelentes para se explorar conceitos gerais 

de ecologia (ROSLIN & VILJANEN, 2011; SIMMONS & RIDSDILL-

SMITH, 2011), incluindo as abordagens sugeridas pela teoria de 
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metacomunidades, onde há a inclusão de aspectos ambientais, espaciais, 

de comunidades e populações.  

Baseado no extenso arcabouço de evidências em estudos de 

metacomunidades de diferentes organismos e ecossistemas (e.g. 

LEIBOLD et al., 2004; HOLYOAK et al., 2005; HEINO et al., 2015a, 

2015b) espera-se que a variação na heterogeneidade ambiental (species 

sorting) seja mais importante para a estruturação das assembleias de 

Scarabaeinae na menor escala espacial, enquanto que efeitos espaciais 

(e.g. limitação da dispersão) sejam mais importantes conforme o 

aumento da escala espacial. Esta relação com as condições ambientais 

resultará em assembleias espacialmente estruturadas conforme a 

variação nas condições ambientais entre os sítios estudados, mostrando 

associações significativas entre as espécies de Scarabaeinae e 

determinadas variáveis ambientais. Espera-se ainda que a resposta aos 

efeitos, ambientais, espaciais e temporais da metacomunidade seja 

semelhante para composição, abundância, biomassa e diversidade 

funcional dos escarabeíneos. Diferentes grupos de espécies baseados em 

conjuntos de traços funcionais irão apresentar respostas distintas aos 

efeitos ambientais, espaciais e temporais. 

 

OBJETIVOS 

 

OBJETIVO GERAL 

 

O objetivo deste estudo é investigar a importância de diferentes 

escalas espaciais sobre os efeitos espaciais, temporais e da 

heterogeneidade ambiental em áreas de Mata Atlântica na estruturação 

das assembleias de Scarabaeinae em um cenário de continente-ilha no 

sul do Brasil.  

 

OBJETIVO DOS ARTIGOS 

 

¶ Artigo  I : Analisar a estrutura e a composição das assembleias 

de Scarabaeinae relacionando-as com a heterogeneidade 

ambiental de remanescentes florestais de Mata Atlântica; 

 

¶ Artigo  II : Verificar em diferentes escalas espaciais os efeitos 

espaciais e da heterogeneidade ambiental na composição, 

abundância e biomassa de Scarabaeinae em remanescentes 
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florestais de Mata Atlântica em um cenário de continente-ilha 

no sul do Brasil; 

 

¶ Artigo  III : Avaliar a movimentação das espécies de 

Scarabaeinae em área de Mata Atlântica no sul do Brasil e testar 

o protocolo de distância entre armadilhas de queda para estudos 

de biodiversidade dessa fauna; 

 

¶ Artigo  IV : Investigar em diferentes escalas espaciais os efeitos 

espaciais, temporais e da heterogeneidade ambiental utilizando 

as abordagens de diversidade funcional e desconstrução da 

comunidade. 
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ñIntelligence is the ability to adapt to 

change.ò 

(Stephen Hawking) 
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Spatial variation of dung beetle assemblages associated with forest 

structure in protected remnants of Brazilian Atlantic Forest 
 

Abstract The Brazilian Atlantic Forest is one of the worldôs 

biodiversity hotspots, and is currently highly fragmented and disturbed 

due to human activities. Variation in environmental conditions in the 

Atlantic Forest can influence the distribution of species, which may 

show associations with some environmental features. Dung beetles 

(Coleoptera: Scarabaeinae) are insects that act in nutrient cycling via 

organic matter decomposition and have been used for monitoring 

environmental changes. The aim of this study is to identify associations 

between the spatial distribution of dung beetle species and Atlantic 

Forest structure. The spatial distribution of some dung beetle species 

was associated with structural forest features. The number of species 

among the sampling sites ranged widely, and few species were found in 

all remnant areas. Principal coordinates analysis indicated that species 

composition, abundance and biomass showed a spatially structured 

distribution according to the forest structure of the areas sampled, and 

these results were corroborated by permutational multivariate analysis of 

variance. The redundancy analysis showed an association of several 

dung beetle species with some explanatory environmental variables 

related to Atlantic Forest structure. This work demonstrated the 

existence of a spatially structured distribution of dung beetles, with 

significant associations between several species and forest structure in 

Atlantic Forest remnants from Southern Brazil. 

 

Keywords Beta diversity; Species composition; Species diversity; 

Spatial distribution; Tropical forest.  

 

Introduction  

Tropical forests host most of the earthôs biodiversity, and provide 

several benefits to human beings through the provision of economic 

goods and ecosystem services (Gardner et al. 2009). In contrast, the 

drastic reduction of biodiversity and maintenance of ecosystem 

processes associated with biodiversity depend on effective conservation 

initiatives, which are major challenges to conservationists and decision 

makers (Gardner et al. 2009; Rands et al. 2010; Tabarelli et al. 2010). 

There are many barriers to the creation of effective conservation policy 

decisions, including lack of established conservation practices tailored 

to different local conditions, a paucity of basic information on species 
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abundance, distribution and conservation status, and perhaps most 

importantly, the potentially large number of unknown species (Pimm et 

al. 2014). Such shortcomings in our knowledge about species identity 

and local or regional distribution are referred to as Linnean and 

Wallacean shortfalls (Whittaker et al. 2005). Some of these gaps can be 

filled by connecting important issues such as the fulfillment of basic 

studies (e.g. associations between species and environmental conditions) 

in order to contribute to the knowledge on species distribution and also 

to the potential to discover new species. Furthermore, these studies can 

bring new information on spatial distribution of species associated with 

the variation in environmental conditions, which may be taken into 

consideration in planning conservation initiatives.  

In Brazil, Atlantic Forest hosts a large part of the biodiversity of 

South American rainforests (Myers et al. 2000; Tabarelli et al. 2005) 

and was the second largest rainforest type in South America, covering 

about 150 million hectares of the Brazilian coast, northeastern Argentina 

and southeastern Paraguay (Tabarelli et al. 2005; Ribeiro et al. 2009; 

Vieira and Gardner 2012). Historically, the Brazilian coast has always 

had the highest human population and industrial concentration and, thus, 

the Atlantic Forest has been affected by the growth and development of 

the country over the last five centuries (Dean 1996), mainly in the last 

century. The Atlantic Forest is currently the most endangered Brazilian 

ecosystem in terms of biodiversity conservation (Myers et al. 2000). 

Recent studies indicate that only 12% of its original area remains, much 

of it fragmented with a high degree of isolation, and most in an 

intermediate state of regeneration (Ribeiro et al. 2009). Regardless, the 

fragments are usually of different sizes and exist in a heterogeneous 

matrix, consisting mainly of areas being used for various agriculture and 

forestry purposes. These features make the Atlantic Forest a very 

heterogeneous ecosystem, housing species with different environmental 

requirements. 

The study of the diversity-environmental heterogeneity 

relationship of organisms that have key ecological functions and can be 

used as ecological indicators, such as dung beetles (Coleoptera: 

Scarabaeidae: Scarabaeinae), is a first step to support biodiversity 

conservation initiatives and management of ecosystem processes in 

tropical forests. Dung beetles are detritus-feeding insects that aid in 

organic matter decomposition and nutrient cycling (Halffter and 

Matthews 1966; Hanski and Cambefort 1991; Simmons and Ridsdill-

Smith 2011) by burying and consuming portions of feces, animal 
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carcasses and rotting plant matter, thereby making the nutrients in these 

materials available to the ecosystem once again (Nichols et al. 2008). 

These insects construct tunnels in the soil, increasing aeration and water 

infiltration. They also bury eggs of cattle parasites (e.g., flies and 

nematodes) and secondarily disperse fruit seeds previously consumed by 

mammals on which they feed (Andresen and Feer 2005; Nichols et al. 

2008).  

Dung beetles have been used as a tool for monitoring 

environmental changes in tropical forests because they are sensitive to 

fragmentation, disturbance and habitat loss (Klein 1989; Halffter and 

Favila 1993; Davis et al. 2001; Nichols et al. 2007; Gardner et al. 

2008b; Korasaki et al. 2013; Viegas et al. 2014) and because they 

respond positively to increased restoration time in tropical forests (Davis 

et al. 2003; Audino et al. 2014; Bett et al. 2014; Hernández et al. 2014). 

However, few studies have been identified important associations 

between dung beetle species and small changes in forest features (e.g. 

Hernández and Vaz-de-Mello 2009; Campos and Hernández 2013). 

Most studies investigate the Scarabaeinae community response when 

there is a clear environmental change, such as forest vs. open habitats 

(Lopes et al. 2011; Costa et al. 2013; Silva et al. 2014), forest vs. 

monocultures (Gardner et al. 2008b; Barlow et al. 2010), or distinct 

vegetation formations (Almeida and Louzada 2009).  

Changes in environmental conditions in small spatial extents may 

be key drivers of compositional and structural differences in dung beetle 

communities in tropical forests (Feer 2013; Medina and Lopes 2014; 

Silva and Hernández 2014). Changes in dung beetle communities affect 

their ecological functions, and hence proper ecosystem functioning 

(Vulinec 2002; Andresen 2003; Horgan 2005; Slade et al. 2007; Gardner 

et al. 2008b; Kunz and Krell 2011; Slade et al. 2011; Braga et al. 2012; 

Braga et al. 2013). In addition, these beetles are correlated with other 

taxa, particularly mammalian fauna (Barlow et al. 2007; Culot et al. 

2013). Thus, the evaluation of the spatial distribution of dung beetle 

fauna, which combines ease of identification and low-cost and 

standardized sampling methods (Gardner et al. 2008a), may contribute 

to research concerning effectiveness of conservation management, 

especially in a heterogeneous environment as the Atlantic Forest. 

The aim of this study was to determine whether small differences 

in forest structure affect the distribution of Scarabaeinae dung beetles in 

remnants of Atlantic Forest in southern Brazil. We predict that dung 
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beetle fauna will show spatial distribution in relation to structural 

features of the Atlantic Forest. 

 

Methods 
Study area 

The study was performed in four large, non-contiguous areas of 

Atlantic Forest in Santa Catarina state, southern Brazil (Fig. 1). Two 

areas are located on the Island of Santa Catarina: Peri Lagoon Municipal 

Park (PER, 27Á42ô and 27Ü46ôS; 48Á32ô and 48Ü30ôW) and Permanent 

Protection Areas of Ratones (RAT, 27Á30ô and 27Ü32ôS; 48Á30ô and 

48Ü27ôW), both located in Florian·polis city. Other two areas are located 

on the mainland near the Brazilian Atlantic coast: Anhatomirim 

Environmental Protection Area (ANH, 27º22ô and 27Ü26ôS; 48Ü35ô and 

48Ü33ôW) located in Governador Celso Ramos city, and Permanent 

Protection Areas of Itapema (ITA, 27Ü02ô and 27Ü05ôS; 48Ü38ô and 

48Ü35ôW) located in Itapema city. The Island of Santa Catarina is 

approximately 54 km (north-south length) with a maximum width of 18 

km, with a total area of 424.4 km². The distance between the island and 

mainland varies, with a minimum distance of 500 m and maximum 

around 10 km. Despite the conversion of forest for agricultural, 

livestock and forestry activities, the state of Santa Catarina in southern 

Brazil still contains the third highest Atlantic Forest area among the 

states, with 17% of its original cover; it also contains the third largest 

Atlantic Forest remnant (Ribeiro et al. 2009). Regardless, the fragments 

are usually of different sizes and exist in a heterogeneous matrix, 

consisting mainly of areas being used for various agriculture and 

forestry purposes. 

All sampled areas contain dense ombrophilous forest (Veloso et 

al. 1991) within the Atlantic Forest biome, with vegetation in different 

stages of succession. According to the Köppen classification the climate 

is Cfa, humid subtropical (mesothermal) with hot summers (average 

25°C), no dry season and well distributed rainfall throughout the year 

averaging around 1,500 mm annually (Veloso et al. 1991). Over the 

decades there have been several conflicts of interest regarding these 

areas, primarily related to illegal occupation and lack of public 

administration oversight. The altitude of the sampled sites ranged 

between 28 and 265 m asl. The distance between the protected areas 

ranged between 13.5 and 71 km, and the distance among sampling sites 

within areas varied between 500 m to several kilometers (ca 6 km). 
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Fig. 1. Map of the Atlantic Forest remnants where dung beetles were 

sampled during January and February 2012. Anhatomirim 

Environmental Protection Area in Governandor Celso Ramos city; 

Permanent Protection Areas of Itapema city; Peri Lagoon Municipal 

Park in Florianópolis city; Permanent Protection Areas of Ratones in 

Florianópolis city. 

 

 
 

Dung beetle sampling 

Dung beetles were sampled at each of the four study areas at five 

different sampling sites per area located on hillsides near rivers. Baited 

pitfall traps were used for sampling dung beetles. Each sampling site 

consisted of 10 traps distributed in pairs, with each pair spaced 50 m 

apart. A minimum distance of 50 m decreases the risk of influence of 

other sets of traps on sampling of dung beetles (Larsen and Forsyth 

2005). Paired traps were spaced 5-10 m apart. Each pair of traps was 

considered a sampling unit, and all traps remained in the field for 48 h. 

The traps consisted of plastic containers (15 cm diam. x 20 cm 

depth) buried with their edge level with the ground. A rain guard was 

placed above the traps to prevent trap overflow and to support the bait. 

Traps contained a solution of water and detergent (300 ml) for catching 

fallen beetles. Traps contained two different bait types, including human 

feces and rotting flesh (30 g) (i.e., to attract coprophagous and 

necrophagous species, respectively). The baits were individually 
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wrapped in thin cloth and tied in the central portion of the rain guard. 

All beetles collected were sorted, mounted on entomological pins and 

dried in an oven (60°C for 72 h) then weighed. They were identified by 

experts (Fernando Vaz-de-Mello and David Edmonds) and deposited in 

the Entomological Collection of the Centro de Ciências Biológicas at 

the Universidade Federal de Santa Catarina, Brazil. The samplings were 

performed during the summer of 2012 (January and February). This 

period is characterized by high regional temperatures, as well as being 

the period of greatest dung beetle abundance in southern Brazil 

(Hernández and Vaz-de-Mello 2009; Silva et al. 2013). 

 

Forest structure 

For each area, forest structure was described by 15 environmental 

variables, which were tested for influence on dung beetle distribution. 

Variation in tree features, such as density, height and canopy cover, can 

change microclimatic conditions that may affect dung beetles (Feer 

2008, 2013). Furthermore, the physical structure of the forest floor, such 

as increased leaf litter, can affect the nesting activities of some guilds of 

dung beetles (Nichols et al. 2013). Measurement of variables was 

performed using the adapted point-centered quarter method (Cottam and 

Curtis 1956). Briefly, a plastic cross was placed in the center of each 

pair of traps (i.e., at each sampling point), dividing the sampling point 

into four quadrants (northwest, southwest, southeast and northeast). 

Tree, shrub and soil environmental variables were measured in each 

quadrant as follows: (1) circumference at breast height when diameter at 

breast height [DBH] > 5 cm), (2) height, (3) top diameter and (4) 

distance from the nearest tree to the center of cross, (5-8) repeated same 

measures for shrubs with circumference at ankle height when DBH < 5 

cm and with a minimum height of 1 m, (9) land slope, (10) altitude, (11) 

canopy cover, (12) percentage of leaf litter cover, (13) green (vegetation 

up to 1 m height) cover, (14) exposed soil, and (15) height of leaf litter. 

Additional information on the methods used and environmental 

measures can be found in Appendices A and B. 

 

Data analysis 

The sampling effort was verified by smoothed species 

accumulation curves using data of the number of individuals for each 

sampling site and area. The data were extrapolated two times in relation 

to the number of samples per site (Colwell et al. 2012). Species richness 

was compared graphically between sampling sites and areas using the 
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rarefaction method. The estimated species richness was obtained by 

using Chao 1 estimator (and its confidence interval) that it takes into 

account the abundance of species. We used the EstimateS 9.1 program 

for these analyzes (Colwell 2013). 

We performed a Principal Coordinates Analysis (PCoA) to map 

the similarity between sites regarding to composition, abundance and 

biomass of dung beetle assemblages. These analyses were based on 

Bray-Curtis similarity, and abundance data were square root 

transformed prior to analysis. A Permutational Multivariate Analysis of 

Variance (PERMANOVA) was used to test for significant differences in 

dung beetle assemblages between sampling areas. PCoA and 

PERMANOVA were performed in R 3.0.1 program (R Core Team 

2014) and Primer 6 with PERMANOVA+ package (Clarke and 

Warwick 2005; Anderson et al. 2008), respectively. 

The Indicator Value Index ï IndVal (Dufrêne and Legendre 

1997) was used to assess possible associations of dung beetle species 

with sampling areas (De Cáceres and Legendre 2009). This method 

combines the degree of specificity of an ecological status, presenting the 

percentage of occurrence and significance for each species 

independently (McGeoch et al. 2002). This analysis was performed in R 

3.1.1 program (R Core Team 2014) using the indicspecies package (De 

Cáceres 2013) with 999 permutations, using data for dung beetle 

abundance. 

Redundancy Analysis (RDA) was used to verify the linear 

relationship between dung beetle abundance and forest structure. 

Abundance data was Hellinger-transformed prior to the analysis in order 

to eliminate the disparity between values (Legendre and Gallagher 

2001). The Pearson correlation coefficient was used to correlate the 

RDA-axes and environmental variables. 

 

Results 
We collected a total of 3,004 Scarabaeinae beetles belonging to 

21 species (Appendix C). Most extrapolated species accumulation 

curves reached the asymptote (Appendix D). Similar patterns were 

found for species accumulation curves for each area, which 

demonstrates the success in sampling dung beetle assemblages 

(Appendix D). The rarefied species richness showed differences in the 

number of species between sites and areas sampled (Appendix E). This 

difference was greater for ITA and PER. According to the species 

richness estimator Chao 1, based on the abundance, there were an 
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estimated capture of species richness between 70 and 100% for the 

sampling sites (Appendix E), with averages above 88.2% in each of the 

four areas.  

Dichotomius sericeus (Harold, 1867), Canthon rutilans 
cyanescens Harold, 1868, and Canthidium aff. trinodosum (Boheman, 

1858) were the most abundant species, representing 71 percent of the 

total individuals captured (Appendix C). Only eight species (38.1%) 

were found in all four areas. The number of species per site ranged 

between five and 14. Only one species occurred in all sampling sites (C. 

rutilans cyanescens). Three species were sampled in at least 19 sites 

(Deltochilum morbillosum Burmeister, 1848, Deltochilum multicolor 

Balthasar, 1939, and D. sericeus). Five species were responsible for 

92.8% of the total dung beetle biomass (D. sericeus, Coprophanaeus 

saphirinus (Sturm, 1826), C. r. cyanescens, D. multicolor and D. 

morbillosum) (Appendix C). 

In general, PCoA analyses explained more than 58% of total 

variation in dung beetle assemblages. According to the PCoA species 

composition, species abundance and species biomass showed a spatial 

distribution according to the forest areas sampled (Fig. 2). 

PERMANOVA results confirmed the differences visually observed for 

composition (Pseudo-F = 3.199; p = 0.001), abundance (Pseudo-F = 

4.053; p = 0.001) and biomass (Pseudo-F = 4.135; p = 0.001).  

Several dung beetles species were significantly associated with 

some protected area, according to the results of the IndVal analysis 

(Table 1). Seven species were associated with RAT only (on the island). 

Deltochilum furcatum (Castelnau, 1840) was the only species associated 

with the ITA (on the mainland). Eurysternus cyanescens Balthasar, 1939 

was the only species associated with the ANH (on the mainland).  

Redundancy Analysis constrained 27% of the dung beetle 

variance in relation to the explanatory variables (Fig. 3). The first and 

second canonical axes were significant and accounted for 67.7% of the 

constrained variance. The first axis (RDA1, F = 13.982; p = 0.001) 

accounted for 36.9% of the variance, and was positively correlated with 

leaf litter height (r = 0.46), green cover (r = 0.38) and distance of shrubs 

(r = 0.26); it was negatively correlated with altitude (r = -0.82), shrub 

height (r = -0.20) and shrub basal area (r = -0.20). The second axis 

(RDA2, F = 7.167; p = 0.001) accounted for 22.9% of the variance, and 

was positively correlated with leaf litter height (r = 0.42), altitude (r = 

0.41), land slope (r = 0.38), distance of shrubs (r = 0.37), canopy cover 

(r = 0.34) and distance of trees (r = 0.20); it was negatively correlated 
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with tree height (r = -0.42), shrub height (r = -0.30) and tree basal area (r 

= -0.24).  

 

Fig. 2. Principal coordinates analysis (PCoA) of dung beetle species 

based on Bray-Curtis similarity. The analysis was performed using 

composition (A), abundance (B) and biomass (C) data. ANH: 

Anhatomirim Environmental Protection Area; ITA: Permanent 

Protection Areas of Itapema; PER: Peri Lagoon Municipal Park; RAT: 

Permanent Protection Areas of Ratones. 
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Table 1. IndVal analyses of dung beetle species with significant 

associations with areas and sites. 

 

 
IndVal P-value  Group 

Area    

Canthidium aff. trinodosum 0.626 0.002 Ratones 

Canthon luctuosus 0.481 0.007 Ratones 

Deltochilum brasiliense 0.432 0.009 Ratones 

Deltochilum furcatum 0.490 0.002 Itapema 

Deltochilum rubripenne 0.658 0.001 Ratones 

Dichotomius sericeus 0.790 0.001 Ratones 

Eurysternus cyanescens 0.447 0.003 Anhatomirim 

Phanaeus splendidulus 0.487 0.003 Ratones 

Uroxys sp. 1 0.777 0.001 Ratones 

 

Analyses of species distribution plots (Fig. 3) indicated that C. 

aff. trinodosum and Uroxys sp. 1 were associated to sites with higher 

altitude values and lower green (vegetation) cover values. Canthon r. 

cyanescens was associated to sites with lower altitude values, small-

sized trees, higher leaf litter height and green (vegetation) cover values. 

Coprophanaeus saphirinus was associated to sites with higher sized 

trees, canopy cover and land slope values. Deltochilum multicolor was 

associated to sites with higher values of green (vegetation) cover and 

leaf litter height, while D. morbillosum was associated to sites with 

higher altitude and wide-crowned shrubs. Dichotomius sericeus was 

associated to sites with higher sized trees and lower values of leaf litter 

height. 

 

Discussion 

The results indicate significant differences in species richness, 

abundance and biomass, as well as in the composition of dung beetle 

assemblages between remnant areas in the Atlantic Forest, and that these 

differences are associated with the distribution of environmental 

characteristics of remnants along the spatial gradient studied. Different 

historical processes of anthropogenic occupation and land use may have 

produced these associations. However, several other mechanisms and 

processes may be associated with patterns of species distribution due to 

isolation and fragmentation of areas and the mainland-island landscape 

(Silva and Hernández 2014), as well as differences in current human 

activity among areas.  
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Fig. 3. Redundancy Analysis ordination for dung beetle abundance 

constrained by environmental variables. Triplot with explanatory 

variables, species and samples: sp1: Bdelyrus braziliensis; sp2: 

Canthidium aff. trinodosum; sp3: Canthon luctuosus; sp4: Canthon 
rutilans cyanescens; sp5: Canthonella aff. instriata; sp6: 

Coprophanaeus dardanus; sp7: Coprophanaeus saphirinus; sp8: 

Deltochilum brasiliense; sp9: Deltochilum furcatum; sp10: Deltochilum 
morbillosum; sp11: Deltochilum multicolor; sp12: Deltochilum 

rubripenne; sp13: Dichotomius sericeus; sp14: Dichotomius 

quadrinodosus; sp15: Dichotomius sp.; sp16= Eurysternus cyanescens; 
sp17: Eurysternus parallelus; sp18: Paracanthon aff. rosinae; sp19: 

Phanaeus splendidulus; sp20: Uroxys sp. 1; sp21: Uroxys sp. 2; A: 

Basal area of first tree; B: Height of first tree; C: Top diameter of first 

tree; D: Distance to first tree; E: Basal area of first shrub; F: Height of 

first shrub; G: Top diameter of first shrub; H: Distance to first shrub; I: 

Land slope; J: Altitude; K: Leaf litter cover; L: Green cover; M: 

Exposed soil; N: Height of leaf litter; O: Canopy cover; 1-25: ANH 

sampling points; 26-50: ITA sampling points; 51-75: PER sampling 

points; 76-100: RAT sampling points. 

 

 














































































































































































































































































































































