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RESUMO: A heterogeneidade da diversidade pode ser causada por uma série de filtros 1 

ambientais agindo em diferentes escalas espaciais, que acabam selecionando as espécies 2 

do pool regional para a formação das assembleias locais. No cerrado sentido restrito 3 

existem marcantes variações estruturais entre suas localidades devido a diversos fatores 4 

físicos. Apesar disto, há uma carência de informações sobre como a diversidade de 5 

besouros rola-bostas está organizada nessa formação vegetal e qual o papel das 6 

variações estruturais sobre a organização da diversidade. Este estudo teve como objetivo 7 

identificar a relação entre a organização da diversidade de besouros rola-bostas e os 8 

filtros ambientais locais ao longo de uma região de cerrado sentido restrito. Para avaliar 9 

a organização da diversidade, um desenho experimental hierárquico foi utilizado e a 10 

contribuição dos filtros ambientais locais sobre essa organização foi detectada através 11 

de modelos lineares generalizados. A diversidade de besouros rola-bostas apresentou 12 

variações ao longo das escalas espaciais com a escala local sendo mais importante do 13 

que a regional e com os filtros ambientais locais sendo importantes influências para essa 14 

organização da diversidade. Além de estes filtros serem importantes para a diversidade, 15 

estas informações indicam a preponderância destes filtros em detrimento dos regionais. 16 

De fato, os filtros ambientais locais do cerrado sentido restrito apresentaram variações 17 

suficientes para afetar a organização da diversidade. Dentre estes filtros, se destacam 18 

aqueles relacionados à estruturação edáfica. Desta forma, regiões de cerrado sentido 19 

restrito com localidades onde os filtros ambientais locais são heterogêneos podem 20 

conter uma maior diversidade regional de besouros rola-bostas. Para iniciativas de 21 

conservação, áreas com maior heterogeneidade local quanto aos filtros ambientais 22 

devem ser escolhidas em detrimento daquelas com localidades estruturalmente mais 23 

homogêneas.  24 

  25 
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filtros locais; grupos funcionais 27 

 28 

ABSTRACT: The heterogeneity of diversity can be caused by a series of 29 

environmental filters acting at different spatial scales, selecting the species from the 30 

regional pool for the formation of local assemblies. In the cerrado sentido restrito there 31 

are structural variations between their locations due to several physical factors. Despite 32 

this, there is a lack of information on how the diversity of dung beetles is organized in 33 

this vegetal formation and what is the role of structural variations on the organization of 34 

diversity. This study aimed to identify the relationship between the organization of the 35 

diversity of dung beetles and the local environmental filters throughout a region of 36 

cerrado sentido restrito. To evaluate the organization of diversity, a hierarchical 37 

experimental design was used and the contribution of local environmental filters on this 38 

organization was detected through generalized linear models. The diversity of dung 39 

beetles showed variations along spatial scales with the local scale being more important 40 

than the regional scale and with the local environmental filters being important 41 

influences for this organization of diversity. In addition to these filters being important 42 

for diversity, this information indicates the preponderance of these filters over regional 43 

filters. In fact, the local environmental filters in the cerrado sentido restrito showed 44 

sufficient variations to affect the organization of diversity. Among these filters, those 45 

related to edaphic structuring stand out. Thus, regions of cerrado sentido restrito with 46 

localities where the local environmental filters are heterogeneous may contain a greater 47 

regional diversity of dung beetles. For conservation initiatives, areas with higher local 48 

heterogeneity in terms of environmental filters should be chosen over those with 49 

structurally more homogeneous locations. 50 



III 
 

KEY WORDS: biodiversity patterns; spatial scales; additive partitioning; local filters; 51 

functional groups 52 

 53 

 54 

 55 

 56 

 57 

 58 

 59 

 60 

 61 

 62 

 63 

 64 

 65 

 66 

 67 

 68 

 69 



1 
 

INTRODUÇÃO GERAL 70 

 A diversidade é organizada por processos atuando em distintas escalas espaciais. 71 

Na escala regional, processos evolutivos gerados principalmente por fatores históricos 72 

se destacam nesta organização (Gering et al. 2003). Já na escala local, os processos 73 

ecológicos gerados por fatores bióticos, como as interações biológicas, são primordiais 74 

para a organização da diversidade (Ricklefs 1987; Romero-Alcaraz & Ávila 2000). No 75 

entanto, os processos na escala local são influenciados pelos processos na escala 76 

regional, e assim, as assembleias locais são um complexo de interações entre os 77 

processos atuando nas diferentes escalas espaciais (Ricklefs 2004).  78 

 Os aspectos da história de vida das espécies em uma assembleia, como a 79 

capacidade dispersiva, amplitude da dieta e grau de preferência por determinados 80 

habitats, em conjunto com os fatores atuando ao longo das escalas espaciais, 81 

determinam a organização espacial da diversidade. Por exemplo, espécies com baixo 82 

potencial dispersivo e curta amplitude de dieta contribuem para que a diversidade β 83 

entre as localidades seja elevada (Hirao et al. 2007). A preferência por determinados 84 

habitats também tende a causar diferenciação das assembleias ao longo de uma região 85 

(Scherrer et al. 2013), mesmo considerando espécies com alto potencial dispersivo. Por 86 

exemplo, uma espécie pode ter alta capacidade de dispersão, que atenuaria a diversidade 87 

β entre as localidades, mas ao mesmo tempo esta espécie pode apresentar alto grau de 88 

preferência por determinados habitats por consequência de características como a 89 

agregação local de recursos específicos (baixa amplitude no uso de recursos), e desta 90 

forma, a diversidade β ao longo das localidades é elevada (Mac Nally et al. 2004). Por 91 

outro lado, espécies que possuem relativamente menor potencial dispersivo, mas que 92 

possuem maior amplitude no uso de recursos, podem causar a redução da diversidade β 93 

ao longo das localidades (Mac Nally et al. 2004). Assim, fatores regionais e locais 94 
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atuam sobre os diferentes táxons, que devido às distinções nas suas histórias de vida, 95 

respondem de formas dissimilares. Estas dissimilaridades de respostas culminam na 96 

organização espacial da diversidade (Smith 2001; Gering et al. 2003; Ricklefs 2004; 97 

Romero-Alcaraz & Ávila 2000). 98 

Apesar da existência de fatores agindo ao longo das escalas espaciais e atuando 99 

de distintas formas sobre as espécies com diferentes histórias de vida, os fatores locais 100 

podem levar a processos nesta escala que são mais importantes para a organização da 101 

diversidade do que os processos na escala regional, e vice-versa. Quando os processos 102 

locais são preponderantes sobre os processos regionais, as assembleias são saturadas, e 103 

desta forma, o incremento na diversidade regional não é refletido na diversidade local. 104 

Isso comumente ocorre em regiões com heterogeneidade ambiental e contribui para a 105 

elevação da diversidade β (Lawes et al. 2000). Quando os processos regionais são 106 

preponderantes sobre os processos locais, as assembleias são insaturadas, e desta forma, 107 

o incremento na diversidade regional é refletido em proporções semelhantes na 108 

diversidade local. Isso ocorre em regiões com relativa homogeneidade ambiental, onde 109 

a diversidade β é atenuada (Cornell & Lawton 1992; Lawes et al. 2000). Em 110 

ecossistemas florestais, os processos na escala regional se demonstram mais importantes 111 

para a organização da diversidade (Gering et al. 2003; García-López et al. 2010; Müller 112 

& Goßner 2010; Marques & Schoereder 2014; Schmidt et al. 2017). Desta forma, 113 

fatores regionais como topografia, solos e tipos de uso da terra se sobressaem sobre os 114 

fatores locais nestes ecossistemas (Gering et al. 2003). 115 

 Diferentemente dos ecossistemas inseridos em domínios geográficos 116 

exclusivamente florestais, os ecossistemas inseridos no domínio do Cerrado apresentam 117 

ampla variação estrutural, que vão desde ecossistemas campestres e savânicos até os 118 

florestais (Ribeiro & Walter 1998). Somado a isso, variações estruturais intra-119 
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fitofisionômicas também são comuns. Um exemplo disso é o cerrado sentido restrito, a 120 

formação vegetal utilizada neste estudo. Nesta formação vegetal, variações estruturais 121 

entre as localidades ocorrem devido a fatores como histórico de fogo (Moreira 2000; 122 

Pinheiro & Durigan 2009; Almeida et al. 2014) histórico de uso do solo e diferenças 123 

edáficas, como textura e fertilidade do solo (Pinheiro & Durigan 2009; Soares et al. 124 

2015). Apesar das variações estruturais conhecidas entre as localidades de cerrado 125 

sentido restrito, não se sabe a preponderância dos fatores locais e regionais desta 126 

formação vegetal para a organização da diversidade. 127 

 Os besouros rola-bostas podem ser afetados de formas diferentes pelos fatores 128 

locais, dependendo da relação entre estes fatores com as distintas histórias de vida 129 

presentes neste táxon. Por exemplo, com base na forma de manuseio dos recursos fecais 130 

usado para alimentação e reprodução, estes besouros podem se dividir em três guildas 131 

(Halffter & Edmonds 1982): os endocoprídeos, que utilizam o recurso fecal sem 132 

precisar translocá-lo no espaço; os paracoprídeos, que escavam túneis adjacentes ou 133 

abaixo dos recursos fecais, onde o recurso é enterrado; e os telecoprídeos, que formam 134 

bolas fecais que são translocadas sobre a superfície do solo para além da fonte fecal, 135 

onde então o recurso é deixado sobre a superfície do solo ou é enterrado em 136 

profundidades rasas. Devido a esta variação comportamental em relação à reprodução e 137 

alimentação, os fatores locais agem de formas distintas sobre cada guilda. Por exemplo, 138 

fatores como a estrutura da serapilheira são importantes barreiras de impedimento à 139 

translocação de recursos fecais exercida pelos telecoprídeos (Nichols et al. 2013). A 140 

compactação do solo também é importante por dificultar a escavação de túneis pelos 141 

paracoprídeos, dificultando a reprodução (Silva et al. 2015). Associado a estas 142 

diferentes histórias de vida, no geral os besouros rola-bostas ainda apresentam alta 143 

sensibilidade às mudanças na estrutura dos habitats (Halffter & Arellano 2002; Louzada 144 
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et al. 2010) e são importantes provedores de serviços ecossistêmicos, como a ciclagem 145 

de nutrientes e a bioturbação (Nichols et al. 2008). 146 

 Devido à variação estrutural do cerrado sentido restrito ao longo do espaço e às 147 

diferenças de histórias de vida dos besouros rola-bostas e sua sensibilidade à estrutura 148 

dos habitats, a compreensão da importância dos fatores locais nessa formação vegetal 149 

para a organização da diversidade deste táxon é importante, especialmente para tomadas 150 

de decisões. Por exemplo, se os fatores locais se demonstram preponderantes para a 151 

organização da diversidade, é mais útil estabelecer regiões com localidades 152 

heterogêneas para a conservação. Se os fatores regionais são preponderantes, regiões 153 

sob distintas influências de fatores como topografia e variações regionais de solos 154 

devem ser priorizadas. Com isso, o objetivo deste estudo foi identificar a relação entre a 155 

organização da diversidade de besouros rola-bostas e os filtros ambientais locais ao 156 

longo de uma região de cerrado sentido restrito. 157 
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Capítulo I 233 

Estrutura espacial da diversidade de besouros rola-bostas (Scarabaeidae: 234 

Scarabaeinae) em formações de cerrado sentido restrito do Planalto Central 235 

 236 

INTRODUÇÃO 237 

A diversidade englobada ao longo das escalas espaciais interage com distintos 238 

fatores característicos de cada escala e que levam a diferentes processos. Por exemplo, o 239 

pool regional pode ter sua composição, diversidade e riqueza de espécies influenciada 240 

principalmente por processos evolutivos provocados por fatores agindo nesta escala 241 

como a topografia, diferenças de solo, história biogeográfica e do uso da terra e 242 

especiação (Ricklefs 1987; Smith 2001; Gering et al. 2003; Ricklefs 2004). As 243 

comunidades locais são influenciadas pelos processos ecológicos provocados por 244 

fatores como interações bióticas, estágios de sucessão, distúrbios de pequena escala, 245 

configuração ambiental local e a influência antrópica sobre estes fatores (Ricklefs 1987; 246 

Romero-Alcaraz & Ávila 2000). 247 

As espécies do pool regional podem ocorrer localmente se elas superarem os 248 

processos locais. No entanto, tais processos são influenciados pelos regionais que 249 

acabam auxiliando na formação das assembleias e que consequentemente, ajudam a 250 

moldar as interações bióticas (Ricklefs 1987; Poff 1997; Ricklefs 2004). Assim, a 251 

diversidade local é consequência de um complexo de interações entre as escalas 252 

espaciais (Ricklefs 1987; Caley & Schluter 1997; Ricklefs 2004). Os fatores locais 253 

também exercem suas influências sobre a diversidade regional, com regiões contendo 254 

localidades heterogêneas em relação a estes fatores apresentando aumento da 255 

diversidade regional e regiões homogêneas apresentando redução (Romero-Alvaraz & 256 

Ávila 2000). No caso das regiões apresentando heterogeneidade, as assembleias são 257 

saturadas, ou seja, mesmo que a diversidade regional aumente, a diversidade local 258 
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independe deste aumento e permanece próxima de uma estabilidade, indicando a 259 

preponderância dos processos locais sobre os regionais na estruturação da diversidade 260 

local (Lawes et al. 2000), contribuindo para o aumento da diversidade β entre as 261 

localidades (Romero-Alcaraz & Ávila 2000). Quando a região é composta por 262 

localidades com fatores relativamente homogêneos, a diversidade β nessa escala tende a 263 

ser baixa, tornando o pool regional de espécies próximo ao pool local, e assim, esta 264 

assembleia é denominada como insaturada, indicando que os processos regionais são 265 

preponderantes sobre os processos locais na estruturação da diversidade local (Cornell 266 

& Lawton 1992; Lawes et al. 2000). 267 

Assembleias compostas por espécies que apresentam diferenças entre os fatores 268 

da história de vida como o requerimento de recursos, grau de especialização ecológica, 269 

área necessária para sobrevivência e reprodução e capacidade de dispersão, tendem a 270 

responderem de formas distintas aos filtros ambientais atuantes nas diferentes escalas 271 

espaciais, levando a diferenças na diversidade β (Kotliar & Wiens 1990; Mac Nally et 272 

al. 2004), abundância e na composição de espécies destas assembleias (Poff 1997). Por 273 

exemplo, em uma assembleia que apresenta espécies com alta capacidade dispersiva, as 274 

respostas à heterogeneidade ambiental tendem a surgir em escalas espaciais maiores, 275 

atenuando a diversidade β, enquanto que as espécies com menor capacidade dispersiva 276 

tendem a apresentar respostas à heterogeneidade em escalas menores, aumentando a 277 

diversidade β (Kotliar & Wiens 1990). No entanto, mesmo as espécies com alta 278 

capacidade de dispersão podem ter sua distribuição espacial restringida por serem 279 

especialistas no uso de recursos que ocorrem apenas em algumas localidades da região 280 

(Mac Nally et al. 2004) ou por serem deslocadas por competidores superiores (Scholtz 281 

et al. 2009; Silva et al. 2015). 282 
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Um grupo taxonômico bastante influenciado por fatores ambientais devido às 283 

diferenças de história de vida entre as espécies e guildas são os besouros rola-bostas.  O 284 

grupo se alimenta principalmente do líquido rico em micro-organismos presentes nas 285 

fezes de mamíferos, e também de outros recursos, como carcaças e frutas em 286 

decomposição, nidificando também nesses recursos (Halffter & Edmonds 1982). São 287 

globalmente utilizados em estudos ecológicos de avaliação de impactos e mudanças 288 

ambientais antrópicas (Bicknell et al. 2014), pois são sensíveis às mudanças ambientais 289 

e apresentam alta especificidade à estrutura dos habitats (Klein 1989; Halffter & 290 

Arellano 2002; Louzada et al. 2010), sendo considerados organismos bioindicadores 291 

(McGeoch et al. 2002). Geralmente os rola-bostas respondem rapidamente às diferenças 292 

ambientais através de mudanças em parâmetros como abundância, riqueza de espécies, 293 

diversidade trófica e de espécies (Halffter & Favila 1993; Durães et al. 2005).  294 

Por consequência do manuseio de recursos fecais para alimentação e nidificação 295 

(Hanski & Cambefort 1991), os besouros rola-bostas prestam importantes serviços 296 

ecossistêmicos como a ciclagem de nutrientes, bioturbação, aprimoramento do 297 

crescimento vegetal e dispersão secundária de sementes (Nichols et al. 2008). Devido à 298 

característica de manusear recursos fecais, o grupo é dividido em três guildas 299 

funcionais, segundo a forma como manipulam a massa fecal (Halffter & Edmonds 300 

1982): os telecoprídeos formam uma bola fecal e rolam para longe do ponto de origem 301 

do recurso, onde são enterradas ou deixadas sobre o solo; os endocoprídeos se 302 

alimentam dentro ou abaixo das fezes frescas, sem movimentá-las além do ponto de 303 

origem; os paracoprídeos cavam túneis abaixo ou adjacente às fezes, onde a massa fecal 304 

é enterrada.  305 

Vários estudos englobando gradientes ambientais formados por variações do 306 

mesmo tipo de vegetação demonstraram que as maiores escalas espaciais contribuíram 307 
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mais para a organização da diversidade, indicando a preponderância dos processos 308 

regionais, em detrimento dos processos locais, nesta organização (Mac Nally et al. 309 

2004; Müller & Goßner 2010; Marques & Schoereder 2014; Schmidt et al. 2017; Silva 310 

& Hernández 2015a). No cerrado sentido restrito também ocorrem gradientes 311 

ambientais ocasionados por variações estruturais da vegetação geradas por fatores como 312 

fogo (Moreira 2000; Pinheiro & Durigan 2009; Almeida et al. 2014), histórico de uso 313 

do solo, diferenças edáficas e topográficas (Pinheiro & Durigan 2009). No entanto, 314 

apesar das características e importâncias descritas anteriormente para os besouros rola-315 

bostas e das variações estruturais conhecidas no cerrado sentido restrito, ocorre uma 316 

inexistência de informações sobre como a diversidade de besouros rola-bostas se 317 

organiza ao longo dessa formação vegetal e qual o papel dos fatores locais sobre essa 318 

organização.  319 

O objetivo deste estudo foi avaliar como se organiza a diversidade de besouros 320 

rola-bostas ao longo de uma região de cerrado sentido restrito. Para isso, serão testadas 321 

as seguintes hipóteses: (1) devido à sensibilidade ambiental dos besouros rola-bostas e 322 

às variações estruturais entre as localidades de cerrado sentido restrito, a diversidade 323 

está distribuída de forma heterogênea ao longo das localidades, ou seja, apresenta 324 

dissimilaridades espaciais entre os sítios amostrais; (2) devido à atuação de diferentes 325 

fatores que geram distintos processos de organização da diversidade ao longo das 326 

escalas espaciais, a diversidade de besouros rola-bostas no cerrado sentido restrito 327 

apresenta uma organização determinada por diferentes contribuições das escalas 328 

espaciais, com os processos de cada escala sendo importantes para esta organização. 329 

Assim, as escalas espaciais geram diferentes contribuições para a organização da 330 

diversidade total, com tais contribuições diferindo do modelo nulo que representa a 331 

ausência de processos determinísticos atuando sobre esta organização; (3) devido às 332 
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diferentes estratégias de vida entre as guildas dos besouros rola-bostas, as contribuições 333 

das escalas espaciais para a organização da diversidade diferem entre as guildas, com os 334 

processos intrínsecos às escalas sendo importantes para esta organização. Assim, cada 335 

guilda responde de forma diferente das outras em termos de contribuições de cada 336 

escala para a organização da diversidade total da guilda, com estas contribuições 337 

diferindo do esperado pelo modelo nulo. 338 

MATERIAL E MÉTODOS 339 

Área de estudo 340 

O Distrito Federal (DF) apresenta o clima sendo do tipo Aw, segundo a 341 

classificação de Köppen. Apresenta ainda duas estações bem definidas: a primavera-342 

verão caracterizada por período chuvoso e o outono-inverno caracterizado por período 343 

seco. Existe uma predominância regional de latossolos e cambissolos, mas outros tipos 344 

de solos também ocorrem em menores proporções, como os argissolos, neossolos, 345 

gleissolos e plintossolos (CODEPLAN 2017). As áreas de estudo foram distribuídas 346 

entre o Parque Nacional de Brasília (PNB), Reserva Ecológica do IBGE (RECOR), 347 

Fazenda Água Limpa/UnB (FAL) e a Área de Relevante Interesse Ecológico 348 

Capetinga/Taquara (ARIE), todas inclusas no DF. 349 

O PNB, localizado a noroeste do DF e a 10 km do centro de Brasília (Fig. 1), 350 

possui aproximadamente 42.355 hectares (ICMBio 2019). O solo é formado por 351 

latossolos, cambissolos, plintossolos, solos hidromórficos, podzol hidromórfico e areias 352 

quartzosas. A unidade de conservação é representativa dos principais ecossistemas do 353 

Cerrado como campo úmido, campo sujo, campo limpo, campo rupestre, campo de 354 

murunduns, vereda, brejo, cerrado sentido restrito, cerrado denso e mata de galeria. No 355 
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entanto, é um fragmento de Cerrado sob intensa atividade antrópica, como caça, pesca e 356 

visitação em locais de acesso restrito (Ibama & Funatura 1998). 357 

 358 

 359 

 360 

 361 

 362 

 363 

 364 

 365 

 366 

A RECOR, ARIE e a FAL são interligadas entre si e integram parte da APA 367 

Gama e Cabeça-de-Veado (neste estudo, este recorte será denominado como APA) 368 

(Figs. 1 e 2b). A RECOR possui aproximadamente 1.391 hectares e está localizada na 369 

porção centro-sul do DF, a 26 km do centro de Brasília (RECOR 2019). A ARIE ocupa 370 

uma extensão de 2.057 hectares (ICMBio 2019), sendo representada por dois polígonos 371 

disjuntos, Capetinga e Taquara, protegendo as cabeceiras do córrego Capetinga e as 372 

nascentes do Taquara, respectivamente. A ARIE está localizada dentro do limite 373 

geográfico da FAL, que possui cerca de 4.500 hectares e onde aproximadamente 50% 374 

desta área é voltada para a conservação e o restante direcionado para o ensino, pesquisa 375 

e extensão (FAL 2019). 376 

Figura 1. Região de estudo. O círculo indica o fragmento referente ao Parque Nacional de 

Brasília – PNB e o triângulo a APA Gama e Cabeça-de-Veado - APA. 
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A fitofisionomia escolhida neste estudo foi o cerrado sentido restrito. Esta 377 

escolha ocorreu por esta ser a principal fitofisionomia do Cerrado em área ocupada e 378 

pela sua boa representatividade do bioma (Ribeiro & Walter 1998). Ao longo das 379 

localidades de estudo, esta formação apresentou variações estruturais visíveis, 380 

principalmente devido ao histórico de fogo. Desta forma, diferenças visíveis foram 381 

registradas principalmente em relação a variações na serapilheira, cobertura de copa e 382 

adensamento arbóreo (Fig. 3).   383 

Amostragem 384 

Foram realizadas duas coletas, sendo a primeira em 29 de novembro de 2018 e a 385 

segunda em 15 de dezembro de 2018. Este período abrange a estação chuvosa no 386 

Cerrado, que é considerada a melhor época para a amostragem de besouros rola-bostas 387 

por causa da elevação das abundâncias do grupo (Oliveira et al. 2011). 388 

As armadilhas utilizadas são do tipo pitfall, que é uma técnica de coleta 389 

amplamente utilizada em levantamentos do grupo nas regiões tropicais (Hanski & 390 

Cambefort 1991). Cada armadilha consiste de dois recipientes plásticos: um com 391 

capacidade de 1 l contendo água e detergente para quebrar a tensão superficial do 392 

líquido, e outro com capacidade de 50 ml abrigando aproximadamente 25 g de fezes 393 

humana suspenso por arames sobre o pote maior. Este tipo de isca é a mais atrativa para 394 

a coleta de besouros rola-bostas (Milhomem et al. 2003). Acima deste conjunto foi 395 

colocada uma cobertura para proteção da chuva. Em cada coleta, as armadilhas ficaram 396 

expostas 48 horas em campo. Os espécimes coletados foram armazenados em álcool 397 

70%, devidamente etiquetados e transportados para o Laboratório de Biologia e 398 

Ecologia de Coleoptera da Universidade de Brasília. Posteriormente, foram 399 

classificados em endocoprídeos, paracoprídeos e telecoprídeos. 400 

 401 
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 402 

 403 

 404 

  405 

 406 

 407 

 408 

 409 

 410 

 411 

 412 

 413 

 414 

 415 

 416 

 417 

 418 

 419 

 420 

 421 

 422 

 423 

 424 

 425 

 426 

Figura 2. Áreas de estudo no Parque Nacional de Brasília - PNB (a) e na APA Gama e 

Cabeça-de-Veado - APA (b). 
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 427 

 428 

O PNB e a APA são Unidades de Conservação (UC’s) de proteção integral e de 429 

uso sustentável, respectivamente (SNUC 2000), e que estão descontínuas entre si na 430 

Figura 3. Exemplos de localidades de cerrado sentido restrito que apresentaram variações 

estruturais visíveis. 
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paisagem. A distância entre as UC’s é de aproximadamente 30 km (Fig. 1). No PNB 431 

foram amostradas quatro áreas com distâncias médias em torno de 4 km entre si, com a 432 

maior distância sendo de 5,5 km (Fig. 2a). Em relação à APA, uma das áreas está 433 

localizada na RECOR, duas na FAL e uma na ARIE, totalizando quatro áreas com 434 

distâncias médias de 4,7 km entre si, com a maior distância sendo de 8,89 km (Fig. 2b). 435 

Em cada uma das áreas em cada fragmento, foram instalados dois transectos 436 

distando 150 metros entre si. Cada transecto consistiu de cinco armadilhas com 437 

distância de 100 metros entre si (Silva & Hernández 2015b). As duas coletas foram 438 

realizadas nas mesmas armadilhas e nos mesmos pontos amostrais. Assim, o esforço 439 

amostral total foi de 8 áreas x 2 transectos x 5 armadilhas x 2 coletas, totalizando 160 440 

armadilhas (Fig. 4). 441 

 442 

 443 

Identificação taxonômica 444 

Após a montagem dos espécimes em alfinete entomológico, estes foram 445 

identificados com o auxílio do material depositado na Coleção Entomológica da 446 

Figura 4. Diagrama esquemático do delineamento experimental utilizado. O componente α 

representa a diversidade média dentro dos transectos; 𝛽1 a diversidade entre transectos; 𝛽2 a 

diversidade entre áreas e 𝛽3 a diversidade entre os fragmentos. O total destes fatores 

representa a diversidade total (diversidade γ). 
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Universidade de Brasília e da chave de identificação para gêneros e subgêneros de 447 

Scarabaeinae do Novo Mundo (Vaz-de-Mello et al. 2011). Os espécimes que geraram 448 

ambiguidades e/ou dificuldades nas identificações foram levados ao especialista do 449 

grupo para conferência (Dr. Fernando Zagury Vaz-de-Mello, Universidade Federal de 450 

Mato Grosso, Cuiabá, Brasil). Os vouchers foram depositados na Coleção Entomológica 451 

da Universidade de Brasília e na Coleção Entomológica da Universidade Federal do 452 

Mato Grosso. 453 

Análise dos dados  454 

 Para avaliar a suficiência amostral, foram usadas curvas de acúmulo de espécies 455 

baseadas em indivíduos (Gotelli & Colwell 2001), utilizando o pacote iNEXT versão 456 

2.0.20 (Hsieh et al. 2020) no programa R versão 3.5.3 (R Core Team 2019).  457 

 A Análise de Coordenadas Principais (PCoA) foi realizada com o intuito de 458 

identificar se a diversidade forma agrupamentos de acordo com os sítios amostrados, ou 459 

seja, se a diversidade se distribui de forma heterogênea ao longo das localidades. Esta 460 

análise foi baseada na similaridade de Bray-Curtis, e a significância das ordenações foi 461 

dada por meio da PERMANOVA. Os dados de abundâncias foram transformados por 462 

raiz quadrada para retirar o peso das espécies raras. A PCoA foi realizada através do 463 

pacote ape versão 5.3 (Paradis et al. 2019) e a PERMANOVA através do vegan versão 464 

2.5-2 (Oksanen et al. 2018), ambas no programa R versão 3.5.3 (R Core Team 2019). 465 

 Para avaliar as contribuições das escalas espaciais para a organização da 466 

diversidade, foi usado o método de partição aditiva da diversidade (Lande 1996; Veech 467 

et al. 2002; Gering et al. 2003) utilizando duas métricas de diversidade: a riqueza e a 468 

entropia de Shannon. Nesta última métrica, os valores foram transformados pelas suas 469 

exponenciais (tanto os valores esperados, descritos abaixo, quanto os observados) (Jost 470 
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2007). Esta análise foi realizada no programa R versão 3.5.3 (R Core Team 2019) 471 

através do pacote vegan versão 2.5-2 (Oksanen et al. 2018). 472 

 Para avaliar se a organização da diversidade observada pode ser atribuída a 473 

processos determinísticos, para cada escala espacial foi gerado um componente nulo de 474 

diversidade, que representa a hipótese nula de ausência de processos atuando sobre a 475 

organização da diversidade naquela escala. Essa distribuição nula dos componentes de 476 

diversidade foi gerada por meio da randomização baseada em indivíduos (N = 10000). 477 

Com essa randomização, é possível calcular a proporção (p-value) de valores nulos 478 

gerados que são significativamente maiores (ou menores) que os valores observados 479 

(Crist et al. 2003). Com p menor que 5%, os componentes de diversidade observados 480 

são considerados significantemente maiores ou menores que o esperado pelo modelo 481 

nulo, indicando a atuação de processos determinísticos sobre a organização da 482 

diversidade. Estas randomizações baseadas em indivíduos foram feitas no programa R 483 

versão 3.5.3 (R Core Team 2019) usando o pacote vegan versão 2.5-2 (Oksanen et al. 484 

2018). 485 

RESULTADOS 486 

Foram coletados um total de 6.130 indivíduos, distribuídos em 54 espécies 487 

(Tabela S1). As cinco espécies mais abundantes foram: Oxysternon palemo, 488 

Genieridium cryptops, Eurysternus caribaeus, Uroxys sp.1 e Coprophanaeus spitzi, 489 

representando 51,8%; 12,0%; 5,8%; 5,4% e 3,7% da abundância total, respectivamente. 490 

Apesar de E. caribaeus ser uma espécie bastante representativa para a abundância total, 491 

sua abundância foi concentrada em duas áreas do PNB que concentraram juntas 90% 492 

dos indivíduos (uma área com 50% e a outra com 40%) e os 10% restantes foram 493 

distribuídos ao longo das demais áreas do PNB e APA. A mesma observação foi 494 

verificada para Uroxys sp.1 que também teve 52,4% da sua abundância concentrada em 495 
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uma única área do PNB. O. palemo também teve mais da metade da sua abundância 496 

concentrada no PNB, que abrigou 66,1% dos indivíduos, mas diferentemente das duas 497 

espécies anteriores, sua abundância está bem distribuída ao longo da APA e PNB. 498 

Foram registrados ainda 13 singletons e 6 doubletons. 499 

O PNB foi o fragmento com a maior abundância total, com 3.881 indivíduos, 500 

seguido pela APA com 2.249 indivíduos (Tabela S1). No entanto, as curvas de acúmulo 501 

de espécies para as duas UC’s apresentaram tendência assintótica, indicando que o 502 

esforço amostral foi suficiente em representar a comunidade (Fig. S1). 503 

A PCoA baseada na abundância e na riqueza de espécies mostraram uma 504 

distribuição de diversidade espacialmente ordenada entre os sítios amostrados (Figs. 5a, 505 

5b). A PERMANOVA confirmou a significância destas ordenações tanto para a 506 

abundância (F = 10,903; p < 0,0001) quanto para a riqueza de espécies (F = 8,221; p < 507 

0,0001). As espécies tiveram fortes contribuições para estas diferenças, tanto em relação 508 

à abundância (Fig. S2) quanto em relação à riqueza de espécies (Fig. S3). 509 

 A PCoA mostrou que a abundância e riqueza de espécies das diferentes guildas 510 

são espacialmente ordenadas de acordo com os sítios amostrados (Figs. S4-S6). Em 511 

relação à abundância, a PERMANOVA confirma a significância das ordenações para 512 

todas as guildas: endocoprídeos (F = 12,539, p<0.0001), paracoprídeos (F = 10,312, 513 

p<0.0001), telecoprídeos (F = 3,227, p<0.0001). Para a riqueza de espécies, a 514 

PERMANOVA também confirma a significância das ordenações para todas as guildas: 515 

endocoprídeos (F = 10,898, p<0.0001), paracoprídeos (F = 6,160, p<0.0001), 516 

telecoprídeos (F = 3,582, p<0.0001). As guildas apresentaram espécies que tiveram 517 

destacáveis contribuições para as ordenações observadas (Figs. S4-S6). 518 

 519 
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 520 

 521 

 522 

 523 

 524 

 525 

 526 

 527 

 528 

 529 

 530 

 531 

 532 

 533 

 534 

 535 

 536 Figura 5. Análise de Coordenadas Principais da abundância (a) e da riqueza de espécies (b) 

para as áreas da APA (Reserva Ecológica do IBGE, Fazenda Água Limpa e Área de 

Relevante Interesse Ecológico Capetinga/Taquara) e para as áreas do PNB (Parque Nacional 

de Brasília). 
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As partições da diversidade baseadas na abundância e na riqueza de espécies da 537 

comunidade apresentaram a mesma sequência de contribuições dos componentes de 538 

diversidade para a diversidade γ. O componente α foi o maior contribuinte, seguido do 539 

β2, β3 e por último, do β1 (Figs. 6a, 6b). Ainda, o componente α de ambas as partições 540 

foi menor que o esperado enquanto que todos os componentes β foram maiores que o 541 

esperado, com exceção do componente β1 da partição baseada na riqueza de espécies, 542 

que não diferiu significativamente do esperado (Figs. 6a, 6b). 543 

 544 

 545 

As contribuições das escalas espaciais para a organização da diversidade 546 

diferiram entre as guildas, com os processos intrínsecos às escalas sendo importantes na 547 

maioria dos casos (Figs. 7a, 7b). Em todos os casos, as guildas tiveram o componente α 548 

menor que o esperado enquanto o componente β1 não diferiu do esperado (Figs. 7a, 7b). 549 

Em relação à riqueza de espécies, o componente β3 não diferiu do esperado em 550 

nenhuma guilda (Fig. 7a). Já em relação à entropia de Shannon, os componentes β2 e β3 551 

são maiores que o esperado para todas as guildas, com exceção do β3 para os 552 

paracoprídeos, que foi menor que o esperado (Fig. 7b). 553 

 554 

Figura 6. Partição aditiva da diversidade englobando toda a comunidade de besouros rola-

bostas usando a riqueza (a) e a exponencial da entropia de Shannon (b).  ***p<0.0001, 

**p<0.001, ns = não significativo. 
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 555 

 556 

 557 

 558 

 559 

 560 

 561 

 562 

 563 

 564 

 565 

 566 

 567 

 568 

 569 

 570 

 571 

 572 

DISCUSSÃO 573 

 A comunidade foi caracterizada pela presença de muitas espécies raras, em 574 

detrimento de poucas espécies muito abundantes. Esse padrão é comum para a região 575 

tropical (Hughes 1986) e pode ser atribuído às diferenças de requerimentos de habitat 576 

entre as espécies comuns e raras (Magurran & Henderson 2003). Ainda, a característica 577 

dessas espécies de serem espacialmente restritas devido às diferentes histórias de vida e 578 

Figura 7. Partição aditiva da riqueza de espécies (a) e da entropia de Shannon (b) das 

guildas de besouros rola-bostas. Em cada grupo, as barras à esquerda são os valores de 

diversidade observados, e à direita são os valores de diversidade esperados. ***p<0.0001, 

**p<0.001, *p<0.01, ns = não significativo. 
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suas relações com os fatores ambientais contribuiu para a diferenciação das assembleias 579 

entre as localidades. 580 

 A diferença de abundância entre a APA e o PNB parece ser um efeito das 581 

dissimilaridades entre as matrizes que circundam estas UC’s e da extensão geográfica 582 

destas áreas (Ibama & Funatura 1998; FAL 2019). Na paisagem, estas configurações 583 

podem afetar diretamente a mastofauna (Dalecky et al. 2002; Crooks et al. 2017) e 584 

portanto, indiretamente os besouros rola-bostas, já que estes besouros são dependentes 585 

principalmente dos recursos fecais providos pelos mamíferos (Andresen & Laurance 586 

2007; Nichols et al. 2009; Culot et al. 2013; Bogoni et al. 2019). 587 

A diversidade se distribuiu de forma dissimilar entre as localidades de cerrado 588 

sentido restrito, com algumas espécies tendo forte influência para essas diferenças 589 

espaciais. Fatores locais como a estrutura da vegetação e variáveis edáficas podem 590 

afetar as espécies, interferindo na organização das assembleias de rola-bostas (Nunes et 591 

al. 2016). Desta forma, diferenças estruturais entre os sítios amostrados podem ter 592 

causado essa heterogeneidade espacial da diversidade. No entanto, fatores históricos 593 

entre os sítios também podem ser importantes para gerar esta heterogeneidade. 594 

A destacada contribuição do componente de diversidade α para a organização da 595 

diversidade se repete no estudo de Silva & Hernández (2015a) para besouros rola-bostas 596 

na Mata Atlântica. Este padrão pode ser atribuído aos táxons comuns, que por serem 597 

menos restritivos em relação às características dos habitats, são amplamente 598 

disseminados. Entre estes táxons, estão inclusos o gênero Deltochilum, que agrupa 599 

espécies com distintos hábitos alimentares (Larsen et al. 2006; Almeida & Louzada 600 

2009) e alta tolerância ambiental (Espinoza & Noriega 2018); Genieridium, que tem 601 

demonstrado ter hábito alimentar generalista (Correa et al. 2016) e O. palemo, que é 602 

muito comum em formações vegetais de Cerrado (Edmonds & Zídek 2004) e suporta 603 
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variações ambientais extremas, incluindo ambientes perturbados e urbanos (Nunes et al. 604 

2012). Por outro lado, alguns estudos estão contrapostos a este padrão, como em Gering 605 

et al. (2003) para besouros arborícolas, Costa et al. (2015) para fitoplâncton em 606 

ecossistemas costeiros hipersalinos, García-López et al. (2010) para subfamílias de 607 

Scarabaeidae e em Müller & Goßner (2010) para besouros saproxílicos.  608 

Os componentes de diversidade β apresentaram distintas contribuições para a 609 

organização da diversidade, com os processos intrínsecos a cada escala sendo 610 

determinísticos para esta organização, na maioria dos casos. Para os besouros rola-611 

bostas, na escala entre as UC’s esses processos são gerados por fatores como limitação 612 

de dispersão, configurações edáficas, grau de conservação e histórico de uso da terra 613 

(Gering et al. 2003; Müller & Goßner 2010). Entre sítios, outros fatores são importantes 614 

e incluem, por exemplo, condições estruturais e histórico dos habitats, quantidade e 615 

qualidade de recursos (Müller & Goßner 2010), variações locais de umidade e 616 

composição do solo (Sowig 1995) e cobertura da vegetação (Romero-Alcaraz & Ávila 617 

2000).  618 

As contribuições das escalas espaciais para a organização da diversidade 619 

diferiram entre as guildas, com os processos referentes a cada escala sendo 620 

determinísticos na maioria dos casos. Isso indica que devido às diferentes histórias de 621 

vida entre as guildas, elas são afetadas de formas dissimilares pelos fatores locais e 622 

regionais. Por exemplo, na escala regional deste estudo, a guilda dos paracoprídeos foi a 623 

única que teve a abundância com baixa restrição dos fatores agindo nesta escala. Já em 624 

uma escala local, os telecoprídeos são afetados por fatores locais como umidade e 625 

temperatura do solo e estrutura da serapilheira, devido à sua forma de construção dos 626 

ninhos (Nichols et al. 2013) e os paracoprídeos podem ser afetados negativamente pela 627 

compactação e composição do solo, aumentando a disponibilidade de recursos para os 628 
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endocoprídeos (Silva et al. 2015). Por outro lado, nenhuma guilda teve sua diversidade 629 

influenciada por processos agindo na escala β1, possivelmente por falta de variações 630 

suficientes nos fatores intrínsecos desta escala, necessárias para afetar a diversidade de 631 

besouros rola-bostas.  632 

Padrões gerais de organização da diversidade foram identificados, incluindo para 633 

as guildas. Por exemplo, o componente de diversidade α foi menor que o esperado em 634 

todos os casos, indicando que o pool regional de espécies está sob a influência de 635 

processos ecológicos que limitam a distribuição das espécies na escala local. Ainda, os 636 

fatores agindo na escala entre os sítios se demonstraram preponderantes para a 637 

organização da diversidade, demonstrando a importância da heterogeneidade estrutural 638 

dos habitats para a diversidade de besouros rola-bostas no cerrado sentido restrito. 639 

CONCLUSÕES 640 

A diversidade de besouros rola-bostas se distribuiu de forma heterogênea entre 641 

as localidades da região de cerrado sentido restrito avaliada. A diversidade apresentou 642 

uma organização que foi determinada por contribuições dissimilares das escalas 643 

espaciais, com os processos pertencentes às escalas sendo importantes para essa 644 

organização, na maioria dos casos. O mesmo foi observado para as guildas, com a 645 

ressalva de que estas contribuições variaram entre elas. Porém, os processos atuando na 646 

escala β1 não foram importantes para nenhuma guilda. Em todos os casos, os processos 647 

atuando entre os sítios foram preponderantes para a organização da diversidade. As 648 

distâncias entre os sítios foram relativamente curtas, mas foram suficientes para que as 649 

assembleias fossem distintas entre eles, o que ressalta a importância do impacto da 650 

redução ou do uso antrópico de áreas próximas ou inseridas nas UC’s sobre a 651 

diversidade destes besouros. 652 

 653 
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ANEXOS 654 

 655 

 656 

 657 

 658 

 659 

 660 

 661 

 662 

 663 

 664 

 665 

 666 

 667 

 668 

 669 

Figura S1. Curvas de acúmulo de espécies para a APA (Reserva Ecológica do IBGE, 

Fazenda Água Limpa e Área de Relevante Interesse Ecológico Capetinga/Taquara) e para o 

PNB (Parque Nacional de Brasília). As faixas sombreadas representam os intervalos de 

confiança de 95%. 
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Figura S2. Análise de Coordenadas Principais para a abundância das espécies presentes nas áreas 

da APA (Reserva Ecológica do IBGE, Fazenda Água Limpa e Área de Relevante Interesse 

Ecológico Capetinga/Taquara) e nas áreas do PNB (Parque Nacional de Brasília), com as espécies 

que tiveram maiores contribuições para a ordenação espacial observada. Av = Agamopus viridis; Be1= 

Besourenga sp.1; Be2 = Besourenga sp.2; Be3 = Besourenga sp.3, Clla1 = Canthonella sp.1; Cb = Canthidium 

barbacenicum; Cd = C. decoratum; Cv = C. viride; Ca1 = Canthidium sp.1; Ca2 = Canthidium sp.2; Ca3 = 

Canthidium sp.3; Cc = Canthon conformis; Cl = C. lituratus; Can1 = Canthon sp.1; Ct = C. tristis; Cvir = C. virens; 

Chi = Chalcocopris inexpectatus; Ce = Coprophanaeus ensifer; Ch = C. horus; Cs = C. spitzi; Delp = Deltochilum 

pseudoicarus; Del1 = Deltochilum sp.1; Dcon = Dendropaemon convexus; Dm = Diabroctis mirabilis; Db = 

Dichotomius bicuspis; Dbs = D. bos; Dc = D. carbonarius; Dl = D. lycas; Dn = D. nisus; Ec = Eurysternus caribaeus; 

Eni = E. nigrovirens; Eu1 = Eutrichillum sp.1; Gc = Genieridium cryptops; Gb = G. bidens; Ma = Malagoniella 

aeneicollis; Onb = Onthophagus buculus; Onh = O. hircus; Onpx = O. ptox; Oa = Ontherus appendiculatus; Ou = O. 

ulcopygus; Ov = O. virescens; Op = Oxysternon palemo; Pk = Phanaeus kirbyi; Ppl = P. palaeno; Ps = P. 

splendidulus; Sf = Sulcophanaeus faunus; Ta = Trichillum adjunctum; Te = T. externepunctatum; Th = T. heydeni; U1 

= Uroxys sp.1; U2 = Uroxys sp.2; U3 = Uroxys sp.3, U4 = Uroxys sp.4; U5 = Uroxys sp.5. 
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Figura S3. Análise de Coordenadas Principais para a riqueza de espécies nas áreas da APA 

(Reserva Ecológica do IBGE, Fazenda Água Limpa e Área de Relevante Interesse Ecológico 

Capetinga/Taquara) e nas áreas do PNB (Parque Nacional de Brasília), com as espécies que 

tiveram maiores contribuições para a ordenação espacial observada. Av = Agamopus viridis; Be1= 

Besourenga sp.1; Be2 = Besourenga sp.2; Be3 = Besourenga sp.3, Clla1 = Canthonella sp.1; Cb = Canthidium 

barbacenicum; Cd = C. decoratum; Cv = C. viride; Ca1 = Canthidium sp.1; Ca2 = Canthidium sp.2; Ca3 = 

Canthidium sp.3; Cc = Canthon conformis; Cl = C. lituratus; Can1 = Canthon sp.1; Ct = C. tristis; Cvir = C. 

virens; Chi = Chalcocopris inexpectatus; Ce = Coprophanaeus ensifer; Ch = C. horus; Cs = C. spitzi; Delp = 

Deltochilum pseudoicarus; Del1 = Deltochilum sp.1; Dcon = Dendropaemon convexus; Dm = Diabroctis mirabilis; 

Db = Dichotomius bicuspis; Dbs = D. bos; Dc = D. carbonarius; Dl = D. lycas; Dn = D. nisus; Ec = Eurysternus 

caribaeus; Eni = E. nigrovirens; Eu1 = Eutrichillum sp.1; Gc = Genieridium cryptops; Gb = G. bidens; Ma = 

Malagoniella aeneicollis; Onb = Onthophagus buculus; Onh = O. hircus; Onpx = O. ptox; Oa = Ontherus 

appendiculatus; Ou = O. ulcopygus; Ov = O. virescens; Op = Oxysternon palemo; Pk = Phanaeus kirbyi; Ppl = P. 

palaeno; Ps = P. splendidulus; Sf = Sulcophanaeus faunus; Ta = Trichillum adjunctum; Te = T. externepunctatum; 

Th = T. heydeni; U1 = Uroxys sp.1; U2 = Uroxys sp.2; U3 = Uroxys sp.3, U4 = Uroxys sp.4; U5 = Uroxys sp.5. 
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Figura S4. Análise de Coordenadas Principais para a riqueza de espécies (a) e abundância (b) 

de besouros rola-bostas endocoprídeos. Be1 = Besourenga sp.1; Be2 = Besourenga sp.2; Be3 = 

Besourenga sp.3; Ec = Eurysternus caribaeus; Eni = E. nigrovirens; Eu1 = Eutrichillum sp.1; Gc = Genieridium 

cryptops; Gb = G. bidens; Ta = Trichillum adjunctum; Te = T. externepunctatum; Th = T. heydeni. 

 

Figura S5. Análise de Coordenadas Principais para a riqueza de espécies (a) e abundância (b) 

de besouros rola-bostas paracoprídeos. Cd = Canthidium decoratum; Cv = C. viride; Cb = C. 

barbacenicum; Ca1 = Canthidium sp.1; Ca2 = Canthidium sp.2; Ca3 = Canthidium sp.3; Ce = Coprophanaeus 

ensifer; Ch = C. horus; Cs = C. spitzi; Chi = Chalcocopris inexpectatus; Dm = Diabroctis mirabilis; Db = 

Dichotomius bicuspis; Dc = D. carbonarius; Dl = D. lycas; Dn = D. nisus; Dbs = D. bos; Oa = Ontherus 

appendiculatus;Ou = O. ulcopygus; Ov = O. virescens; Onb = Onthophagus buculus; Onh = O. hircus; Onpx = 

O. ptox; Op = Oxysternon palemo; Pk = Phanaeus kirbyi; Ppl = P. palaeno; Ps = P. splendidulus; Sf = 

Sulcophanaeus faunus. 
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 721 

 722 

Tabela S1. Abundância e guildas das espécies de besouros rola-bostas coletadas nas 723 

áreas da APA (Reserva Ecológica do IBGE, Fazenda Água Limpa e Área de Relevante 724 
Interesse Ecológico Capetinga/Taquara) e nas áreas do PNB (Parque Nacional de 725 

Brasília) utilizando pitfalls iscados com fezes humana em novembro e dezembro de 726 
2018. 727 

Espécie Abundância Guilda trófica 

  APA PNB   

Agamopus viridis 0 2 Telecoprídeo 

Besourenga sp. 1 33 78 Endocoprídeo 

Besourenga sp. 2 0 1 Endocoprídeo 

Besourenga sp. 3 0 20 Endocoprídeo 

Canthidium decoratum 62 41 Paracoprídeo 

Canthidium viride 0 43 Paracoprídeo 

Canthidium barbacenicum 22 43 Paracoprídeo 

Canthidium sp. 1 22 11 Paracoprídeo 

Canthidium sp. 2 65 22 Paracoprídeo 

Canthidium sp. 3 18 4 Paracoprídeo 

Canthon lituratus 2 3 Telecoprídeo 

Canthon conformis 2 0 Telecoprídeo 

Canthon tristis 2 1 Telecoprídeo 

Canthon virens 1 0 Telecoprídeo 

Canthon sp. 1 57 0 Telecoprídeo 

Coprophanaeus ensifer 26 21 Paracoprídeo 

Coprophanaeus horus 4 5 Paracoprídeo 

Figura S6. Análise de Coordenadas Principais a riqueza de espécies (a) e abundância (b) de 

besouros rola-bostas telecoprídeos. Av = Agamopus viridis; Cl = Canthon lituratus; Cc = C. conformis; Ct 

= C. tristis; Cvir = C. virens; Can1 = Canthon sp.1; Clla1 = Canthonella sp.1; Delp = Deltochilum 

pseudoicarus; Del1 = Deltochilum sp.1; Ma = Malagoniella aeneicollis. 
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Coprophanaeus spitzi 73 153 Paracoprídeo 

Chalcocopris inexpectatus 2 2 Paracoprídeo 

Canthonella sp. 1 1 0 Telecoprídeo 

Diabroctis mirabilis 40 27 Paracoprídeo 

Dichotomius bicuspis 0 3 Paracoprídeo 

Dichotomius carbonarius 1 1 Paracoprídeo 

Dichotomius lycas 7 2 Paracoprídeo 

Dichotomius nisus 2 0 Paracoprídeo 

Dichotomius bos 1 0 Paracoprídeo 

Deltochilum pseudoicarus 4 3 Telecoprídeo 

Deltochilum sp. 1 41 42 Telecoprídeo 

Dendropaemon convexus 0 3 Desconhecido 

Eurysternus caribaeus 15 341 Endocoprídeo 

Eurysternus nigrovirens 98 31 Endocoprídeo 

Eutrichillum sp. 1 1 4 Endocoprídeo 

Genieridium cryptops 400 334 Endocoprídeo 

Genieridium bidens 1 0 Endocoprídeo 

Malagoniella aeneicollis 0 1 Telecoprídeo 

Ontherus appendiculatus 2 0 Paracoprídeo 

Ontherus ulcopygus 2 3 Paracoprídeo 

Ontherus virescens 1 0 Paracoprídeo 

Onthophagus buculus 12 8 Paracoprídeo 

Onthophagus hircus 42 8 Paracoprídeo 

Onthophagus ptox 0 1 Paracoprídeo 

Oxysternon palemo 1077 2102 Paracoprídeo 

Phanaeus kirbyi 1 5 Paracoprídeo 

Phanaeus palemo 10 23 Paracoprídeo 

Phanaeus splendidulus 0 1 Paracoprídeo 

Sulcophanaeus faunus 0 4 Paracoprídeo 

Trichillum adjunctum 43 157 Endocoprídeo 

Trichillum 

externepunctatum 16 4 Endocoprídeo 

Trichillum heydeni 6 15 Endocoprídeo 

Uroxys sp. 1 32 298 Desconhecido 

Uroxys sp. 2 1 1 Desconhecido 

Uroxys sp. 3 0 8 Desconhecido 

Uroxys sp. 4 1 0 Desconhecido 

Uroxys sp. 5 0 1 Desconhecido 

Riqueza 42 44   

Abundância 2249 3881   

 728 

 729 
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Capítulo II 930 

A influência dos filtros ambientais de formações de cerrado sentido restrito do 931 
Planalto Central sobre a diversidade de besouros rola-bostas (Scarabaeidae: 932 

Scarabaeinae) 933 

 934 

INTRODUÇÃO 935 

Os padrões de diversidade local não são apenas resultados de filtros ambientais 936 

locais, mas também dos filtros ocorrentes em outras escalas espaço-temporais (Poff 937 

1997). Numa escala continental, os principais filtros ambientais à distribuição das 938 

espécies são de origem geológica e evolutiva como a deriva continental, especiação, 939 

dispersão e eventos topológicos. As diferenças climáticas, barreiras à dispersão, 940 

dissimilaridades edáficas e diferenças na composição dos habitats na paisagem são 941 

filtros ambientais na escala regional. Já na escala local, pode-se citar filtros como as 942 

interações bióticas e as configurações estruturais dos habitats, que limitam a 943 

distribuição de espécies nesta escala (Tonn 1990).  944 

A determinação das assembleias locais depende das respostas das espécies aos 945 

filtros ambientais nas diferentes escalas. Por exemplo, algumas espécies respondem às 946 

variações locais dos fatores ambientais, enquanto outras só respondem às variações dos 947 

filtros que emergem na escala regional (Heino et al. 2003). As respostas das espécies 948 

aos filtros ambientais são refletidas na estrutura das assembleias locais através de 949 

parâmetros como composição, abundância e riqueza de espécies, de forma que estes 950 

parâmetros são limitados quando as espécies não possuem características permissivas à 951 

passagem pelos filtros (Tonn 1990; Poff 1997, Statzner et al. 2001).  952 

As características da história de vida das espécies podem refletir suas relações 953 

com os filtros ambientais. Desta forma, o conjunto de características das espécies pode 954 

indicar como elas tendem a ser afetadas por variações nos filtros ambientais (Poff 955 
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1997). Para grupos sensíveis às mudanças ambientais, como os besouros rola-bostas 956 

(Klein 1989; Halffter & Arellano 2002; Louzada et al. 2010), suas características de 957 

história de vida e os filtros ambientais possuem forte vínculo (Halffter & Favila 1993; 958 

Durães et al. 2005). 959 

Os besouros rola-bostas (Scarabaeidae: Scarabaeinae) apresentam três guildas 960 

funcionais, com base na forma de manuseio do recurso fecal para alimentação e 961 

nidificação (Halffter & Edmonds 1982): os endocoprídeos utilizam o recurso sem 962 

deslocá-los para além da fonte fecal; os paracoprídeos escavam túneis imediatamente 963 

abaixo da fonte do recurso fecal e os telecoprídeos formam bolas a partir da fonte fecal 964 

e após isto, deslocam-as para além da fonte, onde então são mantidas sobre o solo ou 965 

enterradas em profundidades rasas. Desta forma, os paracoprídeos podem ser associados 966 

à compactação e teor de argila no solo, já que eles são escavadores (Silva et al. 2015). 967 

Os telecoprídeos podem estar associados às variáveis ambientais como temperatura e 968 

umidade do solo (já que quando eles cavam túneis, estes possuem profundidades rasas) 969 

e estrutura da serapilheira, já que o seu movimento de translocação do recurso é sobre a 970 

superfície do solo (Nichols et al. 2013). Os endocoprídeos podem ser dependentes da 971 

baixa diversidade de seus competidores superiores (paracoprídeos e telecoprídeos), ou 972 

seja, podem ser beneficiados em ecossistemas onde os paracoprídeos e telecoprídeos 973 

apresentam baixa tolerância ecológica. E independente da guilda, o teor de umidade no 974 

recurso fecal pode afetar os besouros rola-bostas, pois eles se alimentam principalmente 975 

do líquido rico em micro-organismos presente nas fezes de mamíferos (Scholtz et al. 976 

2009). 977 

Estes besouros possuem ampla distribuição no mundo, com alta diversidade nos 978 

ecossistemas savânicos e florestais (Hanski & Cambefort 1991). No Brasil, há cerca de 979 

726 espécies distribuídas em 63 gêneros (Vaz-de-Mello 2019). Apesar de se 980 
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alimentarem e nidificarem primariamente nas fezes de mamíferos, estes besouros 981 

também podem utilizar outros recursos para estas finalidades, como carcaças e frutas 982 

em decomposição (Halffter & Edmonds 1982). Associado às formas de manuseio destes 983 

recursos, os rola-bostas são provedores de importantes serviços ecossistêmicos, como a 984 

ciclagem de nutrientes, bioturbação do solo, aprimoramento do crescimento vegetal e 985 

dispersão secundária de sementes (Nichols et al. 2008). 986 

Entre ecossistemas florestais e aqueles relativamente mais abertos, como os 987 

ecossistemas savânicos, as variações estruturais características de cada ecossistema 988 

tendem a afetar a diversidade de besouros rola-bostas de formas diferentes. Por 989 

exemplo, para o cerrado sentido restrito, a principal formação savânica do Cerrado, suas 990 

variações estruturais estão ligadas ao histórico das áreas em relação ao fogo (Moreira 991 

2000; Pinheiro & Durigan 2009; Almeida et al. 2014), ao uso do solo, textura e 992 

fertilidade do solo (Pinheiro & Durigan 2009; Soares et al. 2015). Para os ecossistemas 993 

florestais, variações estruturais ocorrem através de fatores como cobertura de dossel e 994 

densidade árborea (Lewis et al. 2013). Desta forma, em ecossistemas mais abertos, 995 

como as savanas, os fatores locais relacionados principalmente às configurações 996 

edáficas podem se destacar mais sobre os besouros rola-bostas (Davis et al. 2008). Por 997 

outro lado, em ecossistemas florestais os fatores locais relacionados à estrutura da 998 

vegetação são os mais importantes para o táxon (Costa et al. 2013; Feer 2013), devido 999 

aos seus papeis na regulação microclimática dos recursos fecais expostos na superfície 1000 

do solo (Sowig 1995; Feer 2013). Para o cerrado sentido restrito especificamente, não 1001 

existem informações sobre a relação que os fatores locais exercem sobre os besouros 1002 

rola-bostas. 1003 

O objetivo deste estudo foi identificar a contribuição dos fatores locais 1004 

associados ao solo e à estrutura da vegetação para a organização da diversidade de 1005 
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besouros rola-bostas em uma região de cerrado sentido restrito. Para isso, serão testadas 1006 

as seguintes hipóteses: (1) devido à importância das variáveis edáficas em ecossistemas 1007 

abertos para a diversidade de besouros rola-bostas, os preditores associados à 1008 

estruturação edáfica no cerrado sentido restrito exercem papel primário sobre a 1009 

organização da diversidade de besouros rola-bostas, em detrimento dos preditores 1010 

associados à estrutura da vegetação. Assim, as variáveis associadas à estrutura edáfica 1011 

devem afetar, positivamente ou negativamente, a diversidade de besouros rola-bostas, 1012 

enquanto as variáveis associadas à estrutura da vegetação devem apresentar ausência de 1013 

efeito; (2) devido às variações nas histórias de vida e na influência diferenciada dos 1014 

filtros ambientais sobre as guildas, a diversidade é afetada, de maneira heterogênea 1015 

entre as guildas, pelos preditores ambientais do cerrado sentido restrito. Assim, os 1016 

preditores podem causar efeitos positivos, negativos ou ausência de efeitos sobre a 1017 

diversidade, dependendo da guilda. 1018 

MATERIAL E MÉTODOS 1019 

Área de estudo, amostragem e identificação taxonômica: ver capítulo I. 1020 

Variáveis ambientais 1021 

Foram coletadas um total de dez variáveis. As variáveis foram mensuradas a 1022 

partir do método do ponto quadrante (Cottam & Curtis 1956). Com o pitfall sendo o 1023 

centro, uma cruz foi estabelecida, formando quatro quadrantes em cada ponto amostral 1024 

(direções norte, sul, leste e oeste) (Fig. 1). 1025 

Em cada quadrante, o indivíduo arbóreo com no mínimo 10 cm de 1026 

circunferência no nível do solo (Moro & Martins 2011) e mais próximo do centro do 1027 

quadrante foi selecionado para as mensurações das seguintes variáveis: distância em 1028 

relação ao centro do quadrante, altura, circunferência no nível do solo e diâmetro de 1029 
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copa. Em caso de ramificações dos indivíduos arbóreos abaixo do nível do solo (e, 1030 

portanto, não visível), cada ramificação foi considerada um indivíduo, e sendo assim, 1031 

um indivíduo foi definido como sendo um eixo emergindo no nível do solo. Quando um 1032 

indivíduo apresentava ramificações no nível de medição, os valores referentes a cada 1033 

ramificação foram anotados separadamente e posteriormente somados. Ainda em cada 1034 

quadrante, a porcentagem de serapilheira, cobertura verde e solo exposto também foi 1035 

registrada. As variáveis que foram medidas ao longo dos quatro quadrantes em cada 1036 

ponto amostral foram resumidas por suas médias, com exceção das medidas de 1037 

serapilheira, cobertura verde e solo exposto que tiveram as quatro medidas somadas e 1038 

transformadas em porcentagem de espaço ocupado. Outros preditores como a cobertura 1039 

de copa total do sítio, quantidade de indivíduos arbóreos com no mínimo 10 cm de 1040 

circunferência no nível do solo em um raio de 2 m a partir do centro do quadrante e a 1041 

resistência do solo à penetração foram mensurados a partir do centro do quadrante, pois 1042 

apresentaram ausência de variação entre os quatro quadrantes formados por ponto 1043 

amostral.  1044 

As variáveis associadas ao solo como a quantidade de serapilheira, cobertura 1045 

verde, solo exposto e o grau de compactação, são conhecidas por afetar as atividades 1046 

reprodutivas dos besouros rola-bostas (Nichols et al. 2013; Silva et al. 2015). Já as 1047 

variáveis relacionadas à estrutura da vegetação como a distância dos indivíduos 1048 

arbóreos, bem como altura, circunferência, diâmetro de copa, cobertura de copa e 1049 

densidade arbórea se destacam por influenciar as condições microclimáticas, das quais o 1050 

táxon é dependente principalmente em ecossistemas florestais (Scholtz et al. 2009; 1051 

Costa et al. 2013; Feer 2013; Silva & Hernández 2015a). 1052 

A distância em relação ao centro do quadrante, altura, circunferência e diâmetro 1053 

de copa foram mensuradas com o auxílio de fita milimétrica comum ou com a trena. A 1054 
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porcentagem de serapilheira, cobertura verde e solo exposto foram mensuradas com o 1055 

auxílio de um grid de 0,25 m² subdividido em 90 quadrículos de aproximadamente 1056 

27,78 cm², colocado na diagonal a 20 cm do centro do quadrante. A cobertura de copa 1057 

total no quadrante foi mensurada com o uso de um densiômetro utilizando quatro 1058 

medidas (norte, sul, leste e oeste, as quais foram resumidas pela média dos valores) as 1059 

quais foram transformadas seguindo Lemmon et al. (1956). A quantidade de indivíduos 1060 

arbóreos com no mínimo 10 cm de circunferência no nível do solo em um raio de 2 m 1061 

do centro do quadrante foi contabilizada com o auxílio de uma trena. E por fim, a 1062 

resistência mecânica do solo à penetração (RMP) foi mensurada com o auxílio de um 1063 

penetrômetro de impacto - Stolf, nos quais os valores de penetração foram convertidos 1064 

em RMP (em Megapascal) através da fórmula: RMP = (5,6 + 6,89 x ((N/(D-A) x 10) x 1065 

0,0981)), onde N é o número de impactos efetuados para a obtenção da leitura, A é a 1066 

leitura anterior e D é a leitura posterior da realização dos impactos (Stolf et al. 2014). 1067 

Em cada ponto amostral, quatro impactos consecutivos (em um mesmo local) foram 1068 

realizados. Cada uma dessas leituras foram devidamente convertidas segundo a formula 1069 

acima, e a medida tomada como RMP em cada ponto foi àquela referente ao quarto 1070 

impacto. 1071 

 1072 

 1073 

 1074 

 1075 

 1076 

 1077 

Figura 1. Diagrama esquemático do método do ponto quadrante. Cada círculo preto 

representa um indivíduo arbóreo. As siglas d1, d2, d3 e d4 representam a distância do 

centro do quadrante até o indivíduo arbóreo mais próximo no primeiro, segundo, terceiro e 

quarto quadrante, respectivamente. O X representa o centro do quadrante, local de 

instalação do pitfall. 
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Análise dos dados 1078 

Para identificar a contribuição dos preditores ambientais do cerrado sentido 1079 

restrito para a organização da diversidade de besouros rola-bostas e de suas guildas, 1080 

foram realizados modelos lineares generalizados (GLM). A multicolinearidade dos 1081 

preditores foi avaliada com o auxílio do Variance Inflation Factor (VIF), com ponto de 1082 

corte > 3 (Zuur et al. 2009). Nesta avaliação, são gerados modelos sequenciais onde as 1083 

variáveis que apresentam o VIF acima do ponto de corte são retiradas uma a uma, em 1084 

ordem decrescente, até que o modelo não apresente nenhum preditor com o VIF maior 1085 

que o ponto de corte. Com base nestas análises, a porcentagem de serapilheira e a 1086 

quantidade de árvores em um raio de 2 m foram retiradas de todos os modelos. 1087 

Foi detectada sobredispersão (razão desvio/resíduos do modelo >1) para a 1088 

abundância total da comunidade. Nesse caso, o GLM foi baseado no modelo quasi-1089 

Poisson porque ele lida com esta situação (Zuur 2009). Para a riqueza de espécies, não 1090 

ocorreu sobredispersão (razão desvio/resíduos < 1) e o GLM foi baseado na distribuição 1091 

de Poisson.  1092 

Para o GLM envolvendo a abundância e a riqueza de espécies de cada guilda, 1093 

também foi aplicado o modelo de quasi-Poisson quando estas variáveis apresentaram 1094 

sobredispersão. A abundância dos endocoprídeos, paracoprídeos e dos telecoprídeos e a 1095 

riqueza dos telecoprídeos estão englobadas neste caso. A riqueza dos endocoprídos e 1096 

dos paracoprídeos não apresentaram sobredispersão e portanto, a distribuição de 1097 

Poisson foi utilizada para a elaboração do GLM. 1098 

As porcentagens de explicação dos preditores sobre as variáveis respostas foram 1099 

calculadas através da diferença entre o desvio nulo do modelo e o desvio observado do 1100 

modelo dividido pelo desvio nulo do modelo. 1101 
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RESULTADOS 1102 

Os preditores ambientais explicaram 37,5% da variação da abundância e 21,9% 1103 

da variação da riqueza de espécies. Em relação às guildas, estes preditores explicaram 1104 

9,14%; 49,76% e 30,43% da abundância e 7,73%; 31,92% e 7,74% da riqueza dos 1105 

besouros endocoprídeos, paracoprídeos e telecoprídeos, respectivamente. 1106 

A diversidade da comunidade foi afetada negativamente pela cobertura verde do 1107 

solo enquanto nenhum preditor relacionado à estrutura da vegetação teve efeito sobre a 1108 

diversidade (Tabela 1). Por outro lado, as guildas apresentaram respostas a outros 1109 

preditores, mas nenhum deles associados à estrutura da vegetação. Por exemplo, os 1110 

paracoprídeos foram negativamente afetados pela cobertura verde do solo, enquanto os 1111 

telecoprídeos foram afetados positivamente pelo solo exposto (Tabela 1). Os 1112 

endocoprídeos não apresentaram respostas a nenhum preditor (Tabela 1). 1113 

 1114 

 1115 

 1116 

    Intercepto CobVerde SlExp DistArb AltArb CircArb DiamCopa CobCopa RMP 

G
E

R
A

L
 

Abundância 
         

Efeito 5.3584 -0.0088 
-

0.0044 
-0.001 

-

0.0006 
-0.0087 0.002 -0.0059 

-

0.0118 

Erro Padrão 0.293 0.003 0.003 0.001 0.0011 0.0106 0.0017 0.004 0.0132 

Valor do 

teste 
18.2449 -2.9055 

-

1.3168 
-1.6182 

-

0.4951 
-0.8227 1.183 -1.4774 

-

0.8961 

p <0.0001 <0.01 >0.05 >0.05 >0.05 >0.05 >0.05 >0.05 >0.05 

Riqueza 
         

Efeito 3.119 -0.0056 
-

0.0034 
-0.0001 0.0002 0.0016 -0.0011 -0.0046 

-

0.0191 

Erro Padrão 0.2633 0.0026 0.0029 0.0008 0.001 0.0087 0.0015 0.0036 0.0122 

Valor do 

teste 
11.8462 -2.1783 

-

1.1824 
-0.0883 0.2202 0.1884 -0.7332 -1.2816 

-

1.5716 

p <0.0001 <0.05 0.237 0.9296 0.8257 0.8506 0.4634 0.2 0.116 

Tabela 1. Resultados dos Modelos Lineares Generalizados (GLM) para a comunidade de besouros 

rola-bostas e suas guildas. Os valores em negrito indicam diferenças significativas no nível α = 0.05. 

CobVerde = porcentagem de cobertura verde no solo; SlExp = porcentagem de solo exposto; DistArb 

= distância da árvore mais próxima do centro do quadrante; AltArb = altura da árvore mais próxima ao 

centro do quadrante; CircArb = circunferência da árvore mais próxima ao centro do quadrante; 

DiamCopa = diâmetro de copa da árvore mais próxima ao centro do quadrante; CobCopa = cobertura 

de copa; RMP = resistência mecânica do solo à penetração. 
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E
N

D
O

C
O

P
R

ÍD
E

O
S

 

Abundância 
         

Efeito 3.7577 -0.0022 
-

0.0076 
-0.0008 

-

0.0004 
0.0045 -0.0001 -0.0012 

-

0.0296 

Erro Padrão 0.5961 0.006 0.0069 0.0019 0.0022 0.0208 0.0035 0.0079 0.028 

Valor do 

teste 
6.3038 -0.3655 

-

1.0964 
-0.421 

-

0.1672 
0.2157 -0.0374 -0.1543 -1.057 

p <0.0001 0.7164 0.2787 0.6758 0.868 0.8302 0.9703 0.8781 0.2962 

Riqueza 
         

Efeito 1.7226 -0.0021 0.0026 -0.001 
-

0.0001 
-0.0081 0.0013 -0.0008 

-

0.0163 

Erro Padrão 0.4706 0.0045 0.0051 0.0015 0.0018 0.016 0.0027 0.0064 0.0217 

Valor do 

teste 
3.6607 -0.456 0.5147 -0.6291 -0.082 -0.5095 0.4895 -0.1328 

-

0.7528 

p <0.001 0.6484 0.6068 0.5293 0.9347 0.6104 0.6245 0.8943 0.4516 

P
A

R
A

C
O

P
R

ÍD
E

O
S

 

Abundância 
         

Efeito 5.2158 -0.0112 
-

0.0058 
-0.0019 

-

0.0005 
-0.0148 0.0022 -0.0077 

-

0.0088 

Erro Padrão 0.2853 0.003 0.0032 0.001 0.0011 0.0108 0.0017 0.0039 0.0126 

Valor do 

teste 
18.282 -3.7519 

-

1.7881 
-1.9694 

-

0.4267 
-1.3724 1.2937 -1.9595 

-

0.6938 

p <0.0001 <0.001 0.08 0.06 0.6717 0.1767 0.2024 0.06 0.4914 

Riqueza 
         

Efeito 2.6171 -0.0063 
-

0.0073 
0.0008 0.0008 0.0053 -0.0031 -0.0056 

-

0.0261 

Erro Padrão 0.3561 0.0035 0.004 0.0011 0.0013 0.0118 0.002 0.0049 0.0167 

Valor do 

teste 
7.3501 -1.7822 

-

1.8251 
0.72 0.5669 0.4459 -1.5527 -1.1393 

-

1.5656 

p <0.0001 0.07 0.07 0.4715 0.5708 0.6556 0.1205 0.2546 0.1174 

T
E

L
E

C
O

P
R

ÍD
E

O
S

 
Abundância 

         

Efeito -1.6627 0.0162 0.0289 -0.0031 0.0072 0.0314 -0.0006 -0.025 
-

0.0084 

Erro Padrão 1.4585 0.0118 0.0129 0.0044 0.0055 0.0299 0.0079 0.0212 0.0706 

Valor do 

teste 
-1.14 1.3736 2.2383 -0.6969 1.3112 1.0495 -0.0742 -1.1766 

-

0.1184 

p 0.2603 0.1764 <0.05 0.4895 0.1964 0.2995 0.9412 0.2456 0.9063 

Riqueza 
         

Efeito -0.3353 0.0006 0.0003 -0.0004 0.0018 0.0306 -0.0027 -0.0202 0.0012 

Erro Padrão 0.9541 0.0088 0.0097 0.003 0.0036 0.025 0.0054 0.0145 0.0447 

Valor do 

teste 
-0.3514 0.0742 0.0348 -0.1332 0.4986 1.2244 -0.5059 -1.3921 0.0277 

p 0.7269 0.9412 0.9724 0.8947 0.6205 0.2272 0.6154 0.1707 0.978 

 1117 

 1118 
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DISCUSSÃO 1119 

Em ecossistemas florestais, a estrutura da vegetação é o principal conjunto de 1120 

fatores que pode causar alterações nas assembleias de besouros rola-bostas (Feer 2013), 1121 

especialmente através das suas influências sobre a regulação microclimática dos 1122 

recursos fecais (Sowig 1995). Já nos ecossistemas abertos, a estrutura edáfica possui a 1123 

maior importância para as assembleias de besouros rola-bostas (Davis et al. 2008). As 1124 

importâncias diferenciadas da estrutura da vegetação entre ecossistemas abertos e 1125 

florestais para os besouros rola-bostas podem ser atribuídas à existência de 1126 

especializações dos rola-bostas às características e condições intrínsecas a cada um 1127 

destes ecossistemas (Klein 1989; Halffter & Arellano 2002; Durães et al. 2005; Almeida 1128 

& Louzada 2009; Costa et al. 2013; Krell et al. 2003) e as diferenças entre as 1129 

características estruturais que são particulares e predominantes das savanas (Ribeiro & 1130 

Walter 1998) e as que são particulares e predominantes dos ecossistemas florestais 1131 

(Lewis et al. 2013). As dissimilaridades entre as importâncias de determinadas variáveis 1132 

estruturais e as especializações dos rola-bostas entre os ecossistemas podem explicar o 1133 

fato da maioria dos grupos no cerrado sentido restrito não terem apresentado respostas a 1134 

variáveis como cobertura de copa, diâmetro de copa por árvore e distância das árvores, 1135 

que são importantes para os rola-bostas especializados às condições intrínsecas de 1136 

ecossistemas florestais. Desta forma, a estrutura do cerrado sentido restrito demonstra 1137 

sua influência sobre a diversidade primariamente através de outros fatores que não são 1138 

diretamente relacionados à estrutura da vegetação e sua regulação microclimática 1139 

associada.  1140 

Uma variável do cerrado sentido restrito que está mais associada à interferência 1141 

sobre o manuseio dos recursos do que sobre a manutenção microclimática é a cobertura 1142 

vegetal no solo. Esta variável apresentou uma influência negativa sobre a abundância e 1143 
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riqueza total da comunidade de rola-bostas, ou seja, localidades com altas porcentagens 1144 

de cobertura vegetal reduzem ambos os parâmetros de diversidade. Este resultado 1145 

contradiz estudos realizados na Mata Atlântica que apresentaram espécies associadas 1146 

positivamente com esta variável (Campos & Hernández 2013; Silva & Hernández 1147 

2015b). Por outro lado, outros estudos corroboram esses resultados, sugerindo a 1148 

influência negativa da cobertura vegetal do solo sobre os rola-bostas (Nyeko 2009; 1149 

Nichols et al. 2013). A relação aqui encontrada pode estar associada à interferência 1150 

negativa do aumento desta cobertura sobre as atividades reprodutivas dos rola-bostas, 1151 

especialmente os paracoprídeos e telecoprídeos (Hanski & Cambefort 1991; Nichols et 1152 

al. 2013). 1153 

Os paracoprídeos também apresentaram resposta negativa por consequência do 1154 

aumento da cobertura verde do solo. Esta guilda é dependente de parâmetros ligados à 1155 

estrutura do solo, como textura e umidade, por consequência das suas atividades 1156 

reprodutivas (Sowig 1995). Por exemplo, como forma de nidificar, eles cavam até a 1157 

superfície do solo para a detecção da adequabilidade em relação às características como 1158 

umidade e textura, para então iniciar a formação das câmaras reprodutivas, caso o solo 1159 

seja adequado (Sowig 1995). No entanto, a formação dos túneis custa energia e tempo 1160 

(Sowig 1995) e somado a isso, a quantidade de cobertura verde no solo pode se tornar a 1161 

primeira barreira para os paracoprídeos conseguirem chegar até a superfície do solo para 1162 

iniciar a escavação.  1163 

Os telecoprídeos responderam positivamente ao aumento da quantidade de solo 1164 

exposto. Devido à sua característica de translocação dos recursos fecais (Hanski & 1165 

Cambefort 1991), os telecoprídeos são beneficiados pela quantidade de solo exposto, já 1166 

que os impedimentos físicos à translocação são menores onde este preditor é 1167 

proeminente (Scholtz et al. 2009). Além disso, solos expostos tendem a aumentar a 1168 
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temperatura corporal dos telecoprídeos, facilitando a manutenção e o incremento da 1169 

eficiência de translocação dos recursos fecais (Krell et al. 2003). 1170 

Os endocoprídeos não apresentaram resposta significativa a nenhum preditor 1171 

avaliado. Pelo fato desta guilda usar o recurso diretamente na fonte fecal, seus custos 1172 

reprodutivos são reduzidos, em relação às demais guildas (Hanski & Cambefort 1991; 1173 

Scholtz et al. 2009). Esta característica torna os endocoprídeos bastante dependentes de 1174 

volumes razoáveis de recursos para que os adultos consigam se alimentar e completar o 1175 

ciclo reprodutivo (Tonelli et al. 2019). No entanto, é uma guilda competitivamente 1176 

inferior, pois as guildas competitivamente superiores removem rapidamente grandes 1177 

quantidades de recursos (Tonelli et al. 2019). Assim, os endocoprídeos parecem ter sua 1178 

reprodução e alimentação mais dependentes da ausência de seus competidores 1179 

superiores do que das características estruturais do ambiente. Por exemplo, em 1180 

ecossistemas abertos com solos rasos, mesmo que haja temperaturas adequadas e 1181 

disponibilidade de recursos no solo, os telecoprídeos e paracoprídeos podem ser 1182 

deslocados por consequência das características do solo, cedendo espaço para os 1183 

endocoprídeos (Scholtz et al. 2009). Em ecossistemas florestais as diferenças nas 1184 

concentrações de argila no solo também podem deslocar os competidores superiores 1185 

enquanto favorecem os endocoprídeos (Silva et al. 2015).  1186 

CONCLUSÕES 1187 

Na região de cerrado sentido restrito estudada, a diversidade de besouros rola-1188 

bostas está mais associada às características edáficas do que às características estruturais 1189 

da vegetação. A cobertura verde do solo foi a característica edáfica que mais afetou a 1190 

diversidade dos besouros rola-bostas, demonstrando uma influência negativa sobre a 1191 

diversidade. Por outro lado, nenhum preditor associado à estrutura da vegetação teve 1192 

efeito sobre a diversidade da comunidade. Assim, a primeira hipótese foi corroborada. 1193 
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Já em relação às guildas, os preditores ambientais afetaram-as de diferentes formas, com 1194 

os paracoprídeos e os telecoprídeos sendo afetados por características edáficas 1195 

diferentes e os endocoprídeos apresentando ausência de resposta à todos os preditores. 1196 

Desta forma, a segunda hipótese também foi corroborada. 1197 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 1306 

A diversidade de besouros rola-bostas se distribuiu de forma heterogênea ao 1307 

longo da região de cerrado sentido restrito avaliada, com os processos intrínsecos às 1308 

várias escalas espaciais sendo importantes e apresentando distintas contribuições para 1309 

esta organização. A diversidade das guildas também foi organizada de forma que as 1310 

contribuições das escalas de cada guilda variaram e foram diferentes entre as guildas. 1311 

Mas no geral, a diversidade foi mais afetada por fatores atuando na escala entre os 1312 

sítios. 1313 

De fato, houve uma variação dos fatores atuando entre os sítios que foram 1314 

suficientes para organizar a diversidade. No entanto, todos estes fatores foram 1315 

relacionados à estrutura edáfica, com a diversidade das guildas sendo afetada de formas 1316 

variáveis por estes fatores. Portanto, a organização espacial da diversidade de besouros 1317 

rola-bostas no cerrado sentido restrito avaliado pode estar mais associada às 1318 

características edáficas do que à estrutura vegetal e aos processos regionais. 1319 

Estas informações devem ser levadas em consideração para as tomadas de 1320 

decisões voltadas à seleção de áreas prioritárias para a conservação dos besouros rola-1321 

bostas e de seus grupos associados. Para esta seleção de áreas prioritárias, é mais viável 1322 

a determinação de regiões que apresentam heterogeneidade de habitats, especialmente 1323 

em relação às configurações edáficas. Com isso, a diversificação dos processos 1324 

ecológicos gerada por essa heterogeneidade dos fatores na escala local gera uma 1325 

variação sobre a seleção das espécies locais, aumentando a diversidade regional e, 1326 

portanto, a eficiência de conservação. 1327 

Como direcionamentos futuros, este tipo de estudo deve ser ampliado para zonas 1328 

geográficas de maiores extensões e devem ser replicados para outras formações 1329 
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vegetais, com o intuito de identificar, em diferentes ecossistemas, as importâncias dos 1330 

fatores e dos processos associados sobre a organização da diversidade. 1331 

 1332 


