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RESUMO 

A compreensão de como gradientes ambientais e pressões antrópicas moldam assembleias 

biológicas é fundamental para elucidar os mecanismos de estruturação de comunidades 

em ecossistemas tropicais. Abordagens baseadas em diversidade funcional permitem 

investigar como traços ecológicos das espécies mediam suas respostas a filtros ambientais 

e antrópicos, oferecendo uma perspectiva complementar às métricas taxonômicas 

tradicionais. Nesse contexto, este estudo avaliou como variáveis ambientais e a 

proximidade de habitações humanas influenciam a diversidade funcional de mamíferos 

terrestres de médio e grande porte em florestas de areia branca (campinaranas) na Reserva 

de Desenvolvimento Sustentável do Rio Negro, Amazônia Central. As amostragens foram 

realizadas em 42 parcelas distribuídas em três módulos do sistema RAPELD, utilizando 

armadilhas fotográficas ao longo de dois períodos sazonais (2024–2025), totalizando 

4.421 câmeras-dia. Foram registrados 372 eventos independentes pertencentes a 21 

espécies. A diversidade funcional foi quantificada por meio do índice quadrático de Rao 

(Rao’s Q), riqueza funcional (FRic) e singularidade funcional em nível de assembleia (U), 

com base em quatro traços ecológicos: massa corporal, dieta, área de vida e 

vulnerabilidade à caça. A influência das variáveis ambientais (altura e abertura do dossel, 

HAND) e antrópicas (distância de casas) foi avaliada por meio de Modelos Lineares 

Generalizados Mistos (GLMM). A filtragem funcional foi investigada por análises RLQ 

e fourth-corner. Os índices agregados de diversidade funcional não apresentaram resposta 

significativa às variáveis ambientais ou antrópicas, sugerindo estabilidade na magnitude 

do espaço funcional ocupado ao longo dos gradientes locais. No entanto, as análises 

multivariadas revelaram associações não aleatórias entre traços funcionais e variáveis 

ambientais. Espécies frugívoras de grande porte e ampla área de vida, frequentemente 

caçadas para consumo, estiveram associadas a áreas com dossel mais alto e maior 

distância das residências humanas. Por outro lado, espécies onívoras pouco visadas pela 

caça foram mais frequentes em áreas com dossel mais aberto e próximas às habitações. 

Os resultados indicam que, mesmo na ausência de variação detectável nos índices 

funcionais agregados, gradientes ambientais e pressões antrópicas atuam como filtros 

baseados em traços, promovendo reorganização funcional interna das assembleias. Em 

ecossistemas naturalmente restritivos como as florestas de areia branca, tais padrões 

sugerem que mudanças na frequência de traços podem preceder perdas detectáveis de 

diversidade funcional. A integração entre abordagem funcional, variáveis ambientais e 

filtros antrópicos amplia a compreensão sobre os mecanismos que estruturam assembleias 

de mamíferos neotropicais e fornece subsídios para estratégias de conservação que 

priorizem não apenas a riqueza de espécies, mas também a manutenção de funções 

ecológicas-chave. 

 

 

 

 

 



ABSTRACT  

Understanding how environmental gradients and anthropogenic pressures shape 

biological assemblages is essential for elucidating the mechanisms underlying 

community structure in tropical ecosystems. Functional diversity approaches provide a 

framework to investigate how species traits mediate responses to environmental and 

human filters, offering a complementary perspective to traditional taxonomic metrics. In 

this context, this study assessed how environmental variables and proximity to human 

settlements influence the functional diversity of medium- and large-sized terrestrial 

mammals in Amazonian white-sand forests (campinaranas) within the Rio Negro 

Sustainable Development Reserve, Central Amazon. Sampling was conducted in 42 plots 

distributed across three RAPELD modules using camera traps during two seasonal 

periods (2024–2025), totaling 4.421 camera-trap days. A total of 372 independent records 

from 21 species were obtained. Functional diversity was quantified using Rao’s quadratic 

entropy (Rao’s Q), functional richness (FRic), and assemblage-level functional 

uniqueness (U), based on four ecological traits: body mass, diet, home range size, and 

hunting vulnerability. The influence of environmental variables (canopy height, canopy 

openness, HAND) and anthropogenic pressure (distance to houses) was assessed using 

Generalized Linear Mixed Models (GLMMs). Trait filtering along environmental 

gradients was investigated using RLQ and fourth-corner analyses. Aggregated functional 

diversity indices showed no significant response to environmental or anthropogenic 

variables, suggesting stability in the magnitude of occupied functional space across local 

gradients. However, multivariate analyses revealed non-random associations between 

functional traits and environmental variables. Large-bodied frugivores with extensive 

home ranges, frequently hunted for consumption, were associated with taller canopy areas 

and greater distance from human settlements. In contrast, omnivorous species with low 

hunting pressure were more frequent in open-canopy areas and closer to houses. These 

findings indicate that, even in the absence of detectable changes in aggregated functional 

diversity indices, environmental gradients and anthropogenic pressures act as trait-based 

filters, promoting internal functional reorganization within assemblages. In naturally 

restrictive ecosystems such as white-sand forests, shifts in trait frequency may precede 

detectable losses in functional diversity. Integrating functional approaches with 

environmental and anthropogenic drivers enhances our understanding of community 

assembly mechanisms in Neotropical mammals and provides a foundation for 

conservation strategies that prioritize not only species richness but also the maintenance 

of key ecological functions. 
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INTRODUÇÃO  

A biodiversidade desempenha papel central na manutenção do funcionamento dos 

ecossistemas, influenciando processos como produtividade primária, ciclagem de 

nutrientes, dispersão de sementes e regulação de populações (Hooper et al., 2005; 

Cardinale et al., 2012). Nas últimas décadas, tornou-se evidente que a compreensão da 

biodiversidade não deve se restringir apenas à riqueza de espécies, mas também 

considerar as características funcionais que determinam como as espécies interagem com 

o ambiente e contribuem para processos ecológicos (Díaz & Cabido, 2001; Petchey & 

Gaston, 2006;). 

A abordagem baseada em traços funcionais emergiu como um arcabouço 

conceitual robusto para investigar como assembleias biológicas são estruturadas ao longo 

de gradientes ambientais (McGill et al., 2006; Violle et al., 2007). Segundo a teoria de 

montagem de assembleias, comunidades ecológicas são moldadas por filtros ambientais 

e bióticos que selecionam espécies com determinados atributos funcionais capazes de 

persistir sob condições específicas (Keddy, 1992; Weiher & Keddy, 1995). Nesse 

contexto, traços como dieta, massa corporal, área de vida e estratégia de uso do habitat 

podem mediar a resposta das espécies a variações ambientais e perturbações antrópicas. 

A diversidade funcional, entendida como a extensão e a distribuição do espaço 

ocupado por traços funcionais em uma comunidade (Villéger et al., 2008; Mouillot et al., 

2013), tem sido amplamente utilizada para avaliar como mudanças ambientais afetam a 

organização ecológica das assembleias. Diferentemente de métricas taxonômicas 

tradicionais, índices funcionais permitem detectar alterações na estrutura interna das 

comunidades e inferir possíveis impactos sobre processos ecossistêmicos (Flynn et al., 

2009). No entanto, evidências indicam que mudanças ambientais nem sempre resultam 

em perda imediata de diversidade funcional agregada, podendo ocorrer reorganizações 
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internas ou substituição entre espécies funcionalmente semelhantes antes que ocorra 

erosão funcional detectável (Villéger et al., 2010; Mouillot et al., 2013). Entre vertebrados 

terrestres, mamíferos de médio e grande porte exercem papel desproporcional no 

funcionamento dos ecossistemas tropicais. Grandes frugívoros, por exemplo, são 

fundamentais para a dispersão de sementes de grande porte e para a manutenção da 

dinâmica florestal (Peres & van Roosmalen, 2002; Terborgh et al., 2008). A massa 

corporal e a área de vida estão associadas à vulnerabilidade a distúrbios, especialmente à 

caça (Peres, 2000; Cardillo et al., 2005). A pressão cinegética atua como filtro seletivo 

funcionalmente assimétrico, removendo preferencialmente espécies de grande porte e 

alterando a composição funcional das assembleias (Peres & Palacios, 2007; Benítez-

López et al., 2017). 

Na Amazônia, a combinação entre mudanças estruturais na vegetação e pressões 

antrópicas, como desmatamento, fragmentação e caça, tem promovido alterações na 

composição de mamíferos terrestres (Benchimol & Peres, 2015; Barlow et al., 2016). 

Embora grande parte da literatura tenha se concentrado em florestas de terra firme, 

ecossistemas naturalmente restritivos, como as florestas de areia branca (campinaranas), 

permanecem menos investigados sob a perspectiva funcional. 

As campinaranas amazônicas são caracterizadas por solos altamente oligotróficos, 

vegetação de menor porte e estrutura vertical reduzida quando comparadas às florestas de 

terra firme (Adeney et al., 2016; Fine & Baraloto, 2016). Essas condições ambientais 

impõem restrições ecológicas que podem atuar como filtros naturais, potencialmente 

limitando a diversidade funcional e a redundância ecológica das assembleias. Em 

ambientes com baixa produtividade e menor biomassa, a perda de espécies 

funcionalmente únicas pode ter implicações desproporcionais para o funcionamento do 

ecossistema. 
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Apesar da reconhecida importância ecológica das campinaranas, ainda são 

escassos estudos que investiguem como gradientes naturais de estrutura da vegetação 

interagem com pressões antrópicas para moldar a diversidade funcional de mamíferos de 

médio e grande porte nesses ambientes. Compreender esses padrões é fundamental para 

avaliar a vulnerabilidade funcional dessas assembleias e para subsidiar estratégias de 

conservação baseadas não apenas na manutenção da riqueza de espécies, mas também na 

preservação de funções ecológicas-chave. 

Diante desse contexto, esta dissertação tem como objetivo investigar como 

variáveis ambientais e antrópicas influenciam a organização funcional de assembleias de 

mamíferos de médio e grande porte em florestas de areia branca na Amazônia. Ao integrar 

métricas agregadas de diversidade funcional com análises multivariadas baseadas em 

traços, busca-se avaliar se gradientes ambientais e a proximidade de habitações humanas 

atuam como filtros funcionais, moldando a composição e a estrutura das assembleias. 

Essa abordagem contribui para o avanço do entendimento sobre os mecanismos 

que estruturam comunidades em ambientes naturalmente restritivos e amplia a aplicação 

do arcabouço funcional na ecologia de mamíferos neotropicais. 
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RESUMO 

1. Gradientes ambientais e pressões antrópicas podem atuar como filtros funcionais, 

moldando a composição de assembleias biológicas por meio da seleção de traços 

específicos. Em ecossistemas tropicais naturalmente restritivos, como florestas de areia 

branca, esses processos permanecem pouco investigados sob a perspectiva funcional dos 

organismos. 

2. Neste estudo, avaliamos a influência da estrutura da vegetação (altura e abertura do 

dossel), do gradiente hidrológico (HAND) e da proximidade de habitações humanas sobre 

a diversidade funcional de mamíferos de médio e grande porte na Reserva de 

Desenvolvimento Sustentável do Rio Negro, Amazônia Central. 
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3. Amostramos 42 parcelas distribuídas em três módulos do sistema RAPELD, utilizando 

armadilhas fotográficas durante dois períodos sazonais (2024–2025), totalizando 4.421 

câmeras-dia. Registramos 21 espécies e 372 registros independentes. 

4. A diversidade funcional foi quantificada por meio do índice quadrático de Rao (Rao’s 

Q), riqueza funcional (FRic) e singularidade funcional em nível de assembleia (U), com 

base em quatro traços ecológicos: massa corporal, dieta, área de vida e vulnerabilidade à 

caça. A influência das variáveis ambientais foi avaliada por GLMMs, e a filtragem 

funcional foi investigada por meio das análises RLQ e fourth-corner. 

5. Nenhuma das variáveis ambientais ou antrópicas apresentou efeito significativo sobre 

os índices agregados de diversidade funcional, indicando estabilidade na magnitude do 

espaço funcional ocupado pelas assembleias ao longo dos gradientes locais. 

6. Em contraste, as análises multivariadas revelaram associações não aleatórias entre 

traços funcionais e variáveis ambientais. Espécies frugívoras de grande porte e ampla área 

de vida, frequentemente caçadas para consumo, estiveram associadas a áreas com dossel 

mais alto e maior distância das residências humanas. Espécies onívoras pouco visadas 

pela caça foram mais frequentes em áreas de dossel mais aberto e próximas às habitações. 

7. Esses resultados indicam que, mesmo na ausência de variação detectável nos índices 

funcionais agregados, gradientes ambientais e pressões antrópicas atuam como filtros 

baseados em traços, promovendo reorganização funcional interna das assembleias. 

8. Nossos achados destacam a importância de abordagens funcionais integradas para 

detectar respostas ecológicas sutis e reforçam o papel das florestas de areia branca como 

sistemas-chave para compreender os mecanismos que estruturam assembleias em 

ambientes tropicais naturalmente restritivos. 

PALAVRAS-CHAVE  
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Análises RLQ e fourth-corner; ecologia funcional; filtragem ambiental; mamíferos 

terrestres; campinarana; pressão de caça; traços ecológicos; Amazônia Central. 

 

INTRODUÇÃO 

A compreensão dos mecanismos que estruturam comunidades biológicas é 

essencial para distinguir a importância relativa de fatores bióticos e abióticos na 

organização das assembleias (Chesson, 2000; Chase & Leibold, 2003). Em ecossistemas 

tropicais, a estruturação das comunidades é fortemente influenciada pela interação entre 

processos ecológicos complexos e características físicas do ambiente, como topografia e 

estrutura da vegetação, que atuam como filtros ambientais determinantes da ocorrência e 

abundância das espécies (Keddy, 1992). 

Em florestas tropicais, pequenas variações topográficas e hidrológicas 

influenciam a drenagem do solo, a profundidade do lençol freático e outras características 

edáficas, resultando em mudanças na estrutura e na composição da vegetação (Clark & 

Clark, 2000; Guilherme et al., 2012; Pimentel et al., 2025). Esses gradientes ambientais 

moldam a fitofisionomia e a biomassa florestal, isto é, afetam a altura do dossel, a 

complexidade estrutural e, consequentemente, a disponibilidade de recursos (alimento, 

abrigo, por exemplo) para a fauna (Peres, 2000; Malhi et al., 2006; Quesada et al., 2012; 

Schietti et al., 2013). Solos mais drenados e com lençol freático mais profundo estão 

associados a florestas com maior biomassa, produtividade e árvores de maior porte, 

enquanto áreas com lençol freático raso ou sujeitas a alagamentos frequentemente 

sustentam vegetação de menor porte e produtividade reduzida (Sousa et al., 2022). Essa 

variação estrutural da vegetação cria gradientes de micro-habitats e disponibilidade de 

recursos que modulam a distribuição e abundância das espécies da fauna (Santos-Filho et 

al., 2024). 
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Gradientes ambientais atuam como filtros ecológicos que favorecem espécies com 

determinadas características funcionais, levando à redução da frequência ou exclusão 

local de indivíduos cujos traços não são compatíveis com as condições ambientais 

predominantes (Cornwell & Ackerly, 2009). Tradicionalmente, estudos de comunidades 

têm focado na composição, riqueza e abundância relativa das espécies (Cadotte et al., 

2011; Gagic et al., 2015). Embora fundamentais para compreender os efeitos dos fatores 

ambientais sobre abundância e composição, tais métricas apresentam limitações, pois não 

consideram diferenças morfológicas, ecológicas e comportamentais das espécies (Mason 

et al., 2005; Ernst et al., 2006; Villéger et al., 2008). Enquanto a diversidade taxonômica 

tende a revelar padrões gerais de distribuição de espécies, o enfoque em traços funcionais 

permite identificar respostas mais específicas das assembleias aos gradientes ambientais 

e explicar melhor os mecanismos ecológicos subjacentes (Cadotte et al., 2011; Pease et 

al., 2012), incluindo aspectos relacionados à estabilidade e resiliência dos ecossistemas 

em face de mudanças ambientais. Dessa forma, a abordagem funcional tem se 

consolidado como um método complementar e promissor para compreender os 

mecanismos que estruturam comunidades biológicas, pois permite relacionar traços de 

espécies às variáveis ambientais e revelar processos que não são capturados por métricas 

taxonômicas tradicionais (Keddy, 1992; Dray & Legendre, 2008). 

Mamíferos de médio e grande porte têm sido bons modelos para estudos de 

diversidade funcional, pois ocupam amplos espaços no espectro de traços funcionais e 

são particularmente sensíveis a alterações na estrutura do habitat e às perturbações 

antropogênicas (Dirzo et al., 2014; Ripple et al., 2015; Cox et al., 2021). Traços como 

massa corporal, dieta, área de vida e vulnerabilidade à caça são dimensões centrais da 

ecologia funcional desses organismos e refletem diferentes estratégias de uso do habitat. 

A massa corporal está associada ao metabolismo dos organismos (Brown et al., 2004) e 
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correlaciona-se positivamente com padrões de mobilidade e dispersão em mamíferos 

(Bowman et al., 2002); a dieta reflete a especialização trófica e a dependência de recursos 

(Kissling et al., 2014); a área de vida representa a necessidade de continuidade de habitat 

e disponibilidade de alimento (Tucker et al., 2014); e a vulnerabilidade à caça constitui 

um filtro antrópico direto sobre espécies de interesse alimentar ou percebidas como 

ameaça aos humanos (Peres & Palacios, 2007; Bogoni et al., 2018). Em conjunto, esses 

traços determinam como as espécies respondem simultaneamente a gradientes ambientais 

e à pressão antrópica, moldando inclusive os serviços ecossistêmicos promovidos pelas 

assembleias. 

A estrutura da vegetação modula a distribuição de mamíferos terrestres ao 

influenciar a disponibilidade de recursos alimentares, a permeabilidade do ambiente e 

oportunidades de deslocamento, afetando não apenas a composição, mas também a 

diversidade funcional das assembleias por meio da filtragem de traços ecológicos 

associados a diferentes estratégias de uso do habitat (Michalski & Peres, 2007; Zimbres 

et al., 2017; González-Varo et al., 2023). A disponibilidade hídrica concentra recursos e 

orienta o uso de zonas ripárias (Bodmer, 1990; Haugaasen & Peres, 2005). Estressores 

antropogênicos (ex: desmatamento, mudança do uso do solo, pressão de caça) atuam 

como filtros ambientais seletivos, promovendo a redução desproporcional de espécies 

com maior massa corporal e maiores áreas de vida. Esse processo afeta especialmente 

grandes herbívoros e frugívoros, resultando em mudanças na estrutura e na composição 

das comunidades de mamíferos (Peres & Palacios, 2007; Benítez-López et al., 2017; 

Scabin & Peres, 2021). Além disso, diferentes estressores antropogênicos, como 

intensidade de uso do ambiente por humano e proximidade de assentamentos, têm sido 

associados a variações na composição e na abundância da fauna em sistemas tropicais, 
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evidenciando a influência das atividades humanas sobre essas assembleias (Reis & 

Benchimol, 2026). 

A maioria dos estudos da influência de fatores ambientais e antrópicos sobre 

mamíferos amazônicos tem sido concentrado em florestas de terra firme e métricas 

taxonômicas (Haugaasen & Peres, 2005; Michalski & Peres, 2007; Alvarenga et al., 

2018). Consequentemente, nosso conhecimento ainda é limitado sobre como gradientes 

ambientais e antrópicos atuam como filtros para moldar a diversidade funcional de 

mamíferos em ecossistemas de areia branca, ambientes caracterizados por solos 

oligotróficos, vegetação altamente especializada e elevada heterogeneidade estrutural, 

que historicamente têm sido pouco explorados sob uma perspectiva funcional, 

especialmente para a fauna (Damasco et al., 2013; Adeney et al., 2016). 

Neste estudo, nós avaliamos a influência de variáveis ambientais (estrutura da 

vegetação e profundidade do lençol freático) e antrópica (distância de casas) sobre a 

diversidade funcional de mamíferos de médio e grande porte em florestas de areia branca 

na Amazônia Central. Especificamente, analisamos como a diversidade funcional, 

mensurada pelos índices quadrático de Rao (Rao’s Q), riqueza funcional (FRic) e 

singularidade funcional (U), responde às variações ambientais e antrópicas. Além disso, 

avaliamos como traços funcionais (massa corporal, área de vida, dieta e vulnerabilidade 

à caça) são filtrados ao longo desses gradientes, refletindo respostas diferentes das 

espécies. Assumindo que as relações entre traços funcionais e gradientes ambientais 

direcionam a composição das assembleias (McGill et al., 2006), nós prevemos que: (i) a 

riqueza funcional, a diversidade funcional e a singularidade funcional serão maiores em 

áreas mais distantes das casas e com maior altura de dossel, e menores em sítios com 

dossel mais aberto; (ii) sítios com lençol freático mais profundo apresentarão maior 

diversidade funcional; (iii) espécies carnívoras caçadas por retaliação e frugívoros de 
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grande porte, normalmente caçados para consumo, e com ampla área de vida serão mais 

frequentes em sítios de dossel mais alto e distantes das casas; e (iv) espécies onívoras e 

insetívoras não caçadas intencionalmente estarão associadas a sítios de dossel aberto. 

 

MATERIAIS E MÉTODOS 

Área de Estudo 

Nós conduzimos as amostragens na Reserva de Desenvolvimento Sustentável do 

Rio Negro (RDS Rio Negro: 60°44′27″ W; 3°04′14″ S), localizada no estado do 

Amazonas, Brasil, abrangendo os municípios de Novo Airão, Iranduba e Manacapuru. 

Criada em 2008, a RDS Rio Negro possui 103.086 hectares (Fig. 1) e integra o Sistema 

Estadual de Unidades de Conservação do Amazonas (SEUC) e o Programa Áreas 

Protegidas da Amazônia (ARPA). O clima na região da RDS Rio Negro é equatorial 

úmido, caracterizado por elevadas temperaturas e pluviosidade ao longo de todo o ano. 

Dados climatológicos entre 1991 e 2020 indicam temperaturas médias anuais de 27 °C e 

totais pluviométricos superiores a 2.000 mm, com maior concentração de chuvas entre 

dezembro e maio e um período relativamente mais seco entre junho e novembro (INMET, 

2022).  
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Fig. 1. Distribuição dos módulos e parcelas na Reserva de Desenvolvimento Sustentável 

do Rio Negro, Amazônia Central, Brasil. As estações de armadilhas fotográficas são 

indicadas por pontos coloridos (laranja: módulo km 50; preto: módulo km 26; verde: 

módulo km 18). O mapa inserido no canto superior esquerdo mostra a localização da RDS 

na Amazônia Legal brasileira. As fotografias no canto inferior ilustram a vegetação de 

campinarana e campina da área de estudo. 

 

A região apresenta extensas áreas associadas a ecossistemas de areia branca, 

incluindo campinas e campinaranas, caracterizados por solos altamente arenosos, 

intensamente lixiviados e pobres em nutrientes, que sustentam vegetação especializada e 

estruturalmente distinta do sistema de terra firme (Anderson, 1981; Adeney et al., 2016). 

Esses ecossistemas apresentam elevada heterogeneidade estrutural, resultante de 

variações em microtopografia e condições hidrológicas, que influenciam a drenagem do 

solo e a profundidade do lençol freático, gerando mosaicos de fisionomias vegetais em 

escalas espaciais reduzidas (Damasco et al., 2013; Adeney et al., 2016). As campinaranas 

incluem formações florestadas e arbustivas com dossel descontínuo (Fine et al., 2010), 
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enquanto as campinas apresentam solos expostos e vegetação de porte baixo, composta 

por arbustos e árvores esparsas (Adeney et al., 2016). 

Delineamento amostral e amostragem dos mamíferos de médio e grande porte  

Nós amostramos os mamíferos de médio e grande porte utilizando o sistema 

RAPELD, que integra Inventários Rápidos (Rapid Assessment Program – RAP) e 

Pesquisas Ecológicas de Longa Duração (PELD), permitindo a amostragem padronizada 

e comparável ao longo de gradientes ambientais em escalas espaciais locais e regionais 

(Magnusson et al., 2005). Na RDS Rio Negro, nós amostramos três módulos que são 

acessados por estrada de terra a partir dos km 50, km 26 e km 18 da rodovia AM-352. 

Cada módulo é composto por duas trilhas principais paralelas de 5 km, distantes 1 km 

entre si. Cada trilha principal possui cinco plotes uniformemente distribuídos a cada um 

quilômetro (500, 1500, 2500, 3500 e 4500 m). Os módulos também incluem plotes 

adicionais instalados às margens dos riachos na vegetação ripária. Diferente dos plotes de 

distribuição uniforme, plotes ripários não seguem espaçamento regular, mas são alocados 

quando a trilha principal corta algum curso d’água. Cada plote possui 250 m de 

comprimento e seguem a curva de nível do terreno para assegurar homogeneidade no tipo 

de solo (Magnusson et al., 2005). Nós amostramos 26 plotes uniformemente distribuídos 

e 16 plotes ripários, totalizando 42 unidades amostrais (Fig. 1). 

Nós usamos armadilhas fotográficas para registrar os mamíferos de médio e 

grande porte seguindo o protocolo proposto por Rosa et al. (2025) para o sistema 

RAPELD. Em cada plote nós instalamos uma armadilha fotográfica (Bushnell 24MP 

Prime Combo Low Glow ou Reconyx HP2X Hyperfire 2), fixada em troncos de árvores, 

a uma altura entre 30 e 50 cm do solo, direcionados para possíveis trilhas de passagem 

dos animais. As amostragens foram realizadas em dois períodos (julho–outubro de 2024 

e janeiro–fevereiro de 2025), durante a estação seca e chuvosa. O número de dias de 
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funcionamento por câmera variou de 38 a 135 dias (média ± DP; 105 ± 27 dias), 

totalizando um esforço de 4.421 câmeras-dia (câmeras dia = somatório do número de 

armadilhas fotográficas instaladas multiplicado pelo número de dias de amostragem). 

Nós consideramos como mamíferos de médio e grande porte as espécies terrestres 

com massa corporal igual ou superior a 1 kg para os médios mamíferos e maior que 20 

kg para os grandes mamíferos, conforme adotado em guias clássicos de mamíferos 

neotropicais (Emmons & Feer, 1997). As espécies foram identificadas usando guias de 

campo especializados (Emmons & Feer, 1997; Reis et al., 2015; Barros, 2022) e 

confirmadas por especialistas quando necessário. Nós consideramos eventos 

independentes, os registros consecutivos de uma mesma espécie com intervalo mínimo 

de 1 hora. Quando mais de um indivíduo da mesma espécie foi fotografado 

simultaneamente ou em intervalos menores que 1 hora, o registro foi contabilizado apenas 

uma vez.  

Traços funcionais das espécies 

Nós utilizamos quatro traços funcionais amplamente reconhecidos por refletirem 

respostas de mamíferos de médio e grande porte a gradientes ambientais e pressões 

antrópicas: (i) massa corporal, (ii) dieta, (iii) área de vida, e (iv) vulnerabilidade à caça 

(Peres, 2000; Cardillo et al., 2005; Wilman et al., 2014; Broekman et al., 2024; Dirzo et 

al., 2014). Os valores de cada traço estão apresentados na Tabela S1. Esses traços nos 

permitem inferir os mecanismos de filtragem funcional relacionados aos fatores 

ambientais e antrópicos que modulam a diversidade funcional e a persistência das 

assembleias nos ecossistemas de areia branca. A massa corporal é um dos principais 

atributos biológicos que estruturam a variação em características ecológicas e de história 

de vida em mamíferos, estando associada a padrões alométricos em taxas reprodutivas, 

densidade populacional e outros processos demográficos (Peters, 1983; Calder, 1984). 
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Espécies de maior porte tendem a apresentar densidades populacionais mais baixas, 

reprodução mais lenta e maior suscetibilidade à caça e à extinção local (Purvis et al., 

2000; Cardillo et al., 2005; Ripple et al., 2014). Os valores de massa corporal utilizados 

correspondem à massa média por espécie e foram obtidos a partir de compilações 

taxonômicas amplamente utilizadas em estudos ecológicos e macro ecológicos de 

mamíferos, bem como de guias especializados da fauna neotropical, como Reis et al. 

(2011), Paglia et al. (2012) e Tucker et al. (2014). A dieta representa a especialização 

trófica e a dependência de recursos alimentares. Nós categorizamos a dieta dos mamíferos 

em frugívoros, onívoros, insetívoros e carnívoros, conforme o principal item alimentar 

descrito por Paglia et al. (2012) e Wilman et al. (2014). Para fins analíticos, adotamos 

uma abordagem funcional mais ampla ao agrupar, na categoria “frugívoros”, todas as 

espécies fitófagas, incluindo aquelas tradicionalmente classificadas como herbívoras e 

frugívoras. Essa decisão baseia-se na similaridade funcional entre esses grupos, uma vez 

que ambos dependem predominantemente de recursos de origem vegetal e desempenham 

papéis ecológicos convergentes, como consumo de biomassa vegetal e potencial 

dispersão de sementes. Tal simplificação permitiu reduzir a redundância categórica e 

aumentar a robustez das análises, mantendo a coerência ecológica das dietas 

consideradas. A área de vida corresponde à área utilizada por um indivíduo para 

atividades normais de alimentação, reprodução e abrigo (Burt, 1943), refletindo sua 

demanda espacial e padrões de mobilidade e uso do habitat. Espécies com grandes áreas 

de vida tendem a ser mais sensíveis à perturbação ambiental, pois necessitam de extensos 

ambientes contínuos para manter populações viáveis, apresentando maior risco de 

declínio em paisagens alteradas (Woodroffe, 1998; Crooks, 2002; Ofstad et al., 2016). As 

estimativas de área de vida correspondem a valores médios por espécie reportados na 

literatura, derivados de estudos empíricos baseados em telemetria e monitoramento de 
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longo prazo, como Jetz et al. (2004) e Tucker et al. (2014). Informações complementares 

foram consultadas em compilações taxonômicas e ecológicas de Reis et al. (2011).  A 

caça constitui um dos principais impactos antrópicos sobre mamíferos tropicais, 

promovendo reduções populacionais seletivas e alterações na composição das 

assembleias (Peres, 2000; Peres & Palacios, 2007; Dirzo et al., 2014). Assim, a 

vulnerabilidade à caça pode ser interpretada como um filtro antrópico direto, afetando 

desproporcionalmente espécies de maior porte ou de interesse alimentar. Com base nos 

padrões descritos na literatura amazônica, classificamos as espécies em três categorias 

operacionais: (i) caçadas para consumo (espécies visadas especificamente para consumo 

humano), (ii) caçadas por retaliação (espécies caçadas devido a ameaças aos animais de 

criação ou à segurança humana), e (iii) não caçadas (espécies não caçadas por não serem 

usadas para alimentação ou por motivo de segurança). 

Variáveis ambientais 

Nós usamos quatro variáveis preditoras que caracterizaram a estrutura da 

vegetação, o gradiente hidrológico e a influência antrópica: altura do dossel, abertura do 

dossel, elevação relativa ao lençol freático (HAND) e distância das casas (Tabela S2). As 

variáveis de estrutura da vegetação (altura e abertura do dossel) foram obtidas a partir de 

levantamentos com LiDAR (Light Detection and Ranging) realizados ao longo dos 250 

m de cada plote, com medições a cada 10 m (totalizando 25 segmentos por plote), 

conforme Torralvo et al. (2019). Embora o levantamento com LiDAR tenha extraído 13 

variáveis estruturais (Tabela S2), usamos apenas a altura média do dossel e a abertura do 

dossel, por apresentarem maior poder explicativo em uma Análise de Componentes 

Principais (PCA) e menor colinearidade, reduzindo a complexidade dos modelos 

estatísticos. 
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A posição vertical em relação ao canal de drenagem mais próximo foi quantificada 

por meio do índice Height Above Nearest Drainage (HAND), que corresponde à elevação 

relativa do terreno acima da rede hidrográfica mais próxima, estimada a partir de um 

modelo digital de elevação previamente normalizado. Além de representar a variação 

topográfica local, o HAND é amplamente utilizado como indicador indireto do potencial 

de drenagem superficial e apresenta forte associação com a profundidade do lençol 

freático e com gradientes altimétricos do terreno (Nobre et al., 2011; Rennó et al., 2008). 

Com resolução espacial de 30 m, a camada raster do HAND foi obtida a partir do modelo 

global (https://registry.opendata.aws/glo-30-hand/) e os valores correspondentes a cada 

parcela amostral foram extraídos no ambiente R, versão 4.5.0 (R Core Team, 2024). 

A distância das casas foi calculada como a distância linear mínima (m) entre cada 

armadilha fotográfica e a residência com ocupação humana mais próxima, a partir de 

imagens de satélite de alta resolução e ferramentas de geoprocessamento em ambiente 

SIG. Embora a influência humana em mamíferos envolva múltiplas dimensões, incluindo 

acessibilidade, esforço de caça, mobilidade dos caçadores e uso diferencial da paisagem, 

utilizamos essa métrica como um proxy espacial para estressores antropogênicos (Reis & 

Benchimol, 2026). Essa escolha baseia-se em evidências de que a intensidade da caça em 

florestas tropicais tende a decrescer com o aumento da distância em relação às moradias 

humanas, refletindo custos energéticos, restrições logísticas e padrões de uso do território 

(Peres, 2000; Benchimol & Peres, 2015). Entendemos, contudo, que a “pegada humana” 

é um fenômeno complexo e multifacetado, e que a distância das casas representa apenas 

uma dimensão espacial desse gradiente de perturbação. 

Análise estatísticas 

Para quantificar a diversidade funcional das assembleias de mamíferos, adotamos 

três índices: índice quadrático de Rao (Rao’s Q), a singularidade funcional em nível de 
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assembleia (U) e a riqueza funcional (FRic). O Rao’s Q considera simultaneamente as 

diferenças de traços entre todos os pares de espécies e as abundâncias relativas de cada 

espécie na comunidade (Botta-Dukát, 2005). Valores mais altos de Rao’s Q indicam 

comunidades compostas por espécies funcionalmente mais distintas; o índice incorpora 

simultaneamente as distâncias funcionais entre espécies e suas abundâncias relativas, de 

modo que espécies com maior abundância relativa contribuem proporcionalmente mais 

para o valor do índice, podendo aumentar o Rao’s Q quando são funcionalmente distintas 

das demais espécies, ou reduzir sua magnitude quando dominam comunidades compostas 

por traços semelhantes (Botta-Dukát, 2005; Laliberté & Legendre, 2010). A singularidade 

funcional da assembleia (U) é um índice que reflete o quão única é a composição 

funcional de uma comunidade em relação à máxima diferenciação possível dada a 

distribuição de abundâncias daquela comunidade. O índice U é definido como a razão 

entre Rao’s Q e o índice de diversidade de Simpson (D), representando a proporção da 

diversidade funcional observada em relação à diversidade funcional máxima esperada 

para aquela comunidade (Ricotta et al., 2016). Por fim, a riqueza funcional (FRic) 

quantifica a amplitude do espaço de traços ocupado pelas espécies de uma comunidade, 

(Mason et al., 2005; Villéger et al., 2008). Valores maiores de FRic correspondem a 

assembleias que ocupam uma maior porção do espaço de traços possível, o que indica 

maior variedade de funções ecológicas. Assembleias com menos de três espécie foram 

excluídas para quantificar os índices funcionais, pois eles dependem da dissimilaridade 

funcional entre espécies (Rao’s Q), do volume ocupado no espaço de traços (FRic) e da 

posição relativa das espécies no espaço funcional (U) (Botta-Dukát, 2005; Mason et al., 

2005; Violle et al., 2007). 

Nós calculamos a singularidade funcional de cada espécie (Ki), definida como a 

contribuição relativa de cada táxon para a diversidade funcional total da comunidade 
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(Ricotta et al., 2016). Esse índice de singularidade em nível de espécie nos permite 

identificar quais espécies desempenham funções únicas ou insubstituíveis dentro da 

assembleia (Ricotta et al., 2016). 

Os índices foram calculados utilizando o pacote FD (Laliberté et al., 2014), com 

base na distância de Gower, que permite a inclusão simultânea de traços contínuos e 

categóricos. Para otimizar o peso entre diferentes tipos de traços, utilizamos a função 

'gawdis' do pacote gawdis (De Bello et al., 2021), com os parâmetros 'w.type = optimized 

e opti.maxiter = 300'. Como o esforço amostral diferiu entre plotes, a matriz de espécies 

foi construída a partir do número de registros independentes por plote, padronizados pelo 

esforço de amostragem (número de câmeras-dia) e multiplicados por 100, resultando em 

um índice de abundância relativa. A influência das variáveis ambientais sobre os três 

índices de diversidade funcional foi avaliada usando Modelos Lineares Generalizados 

Mistos (GLMM) com o Template Model Builder (TMB) e distribuição Gaussiana no 

pacote glmmTMB (Brooks et al., 2017). Os modelos incorporaram os módulos como 

efeitos aleatórios para levar em conta potenciais autocorrelações espaciais dentro de cada 

módulo. Os coeficientes de determinação marginal (R²m), representando a variância 

explicada apenas pelos efeitos fixos, e condicional (R²c), representando a variância 

explicada pelos efeitos fixos e aleatórios combinados, foram estimados por meio da 

função 'r.squaredGLMM' do pacote MuMIn (Barton, 2020). Nós verificamos a 

distribuição de resíduos, super/subdispersão e a presença de outliers usando a função 

'simulateResiduals' do pacote DHARMa (Hartig, 2024). Nossos diagnósticos residuais 

indicaram que todos os GLMM apresentaram um ajuste adequado. Para facilitar a 

comparação do efeito entre as variáveis preditoras, todas elas foram padronizadas para 

uma média de zero e um desvio padrão de um antes da análise GLMM usando a função 

'decostand' no pacote vegan (Oksanen et al., 2019). 
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Filtragem de traços funcionais 

Para investigar a filtragem de traços funcionais pelas variáveis ambientais, 

utilizamos a abordagem RLQ (Dolédec et al., 1996) combinada à análise fourth-corner 

(Legendre et al., 1997), conforme a estrutura integrativa proposta por Dray & Legendre 

(2008) Dray et al. (2014). A análise RLQ é um método multivariado que integra os traços 

funcionais das espécies (tabela Q) com variáveis ambientais (tabela R), levando em conta 

a estrutura da comunidade (abundância/ocorrência das espécies; tabela L). A tabela L 

(abundância relativa das espécies por parcela) foi ordenada por uma Análise de 

Correspondência (CA), enquanto as tabelas R (variáveis ambientais) e Q (traços 

funcionais) foram ordenadas por uma Análise de Componentes Principais de Hill-Smith, 

apropriada para variáveis contínuas e categóricas. Os eixos da CA serviram como pesos 

para vincular os gradientes ambientais e os traços funcionais à distribuição das espécies. 

Como no cálculo dos índices funcionais, a matriz de espécies (L) também foi padronizada 

pelo esforço amostral. A análise RLQ foi realizada com a função 'rlq' do pacote ade4 

(Dray & Dufour, 2007).  

Em seguida, aplicamos a análise fourth-corner para testar diretamente as relações 

entre traços funcionais e variáveis ambientais. Nós rodamos o modelo 2, que considera a 

hipótese de que a distribuição de espécies com características fixas (independentes do 

local) não é influenciada pelas condições ambientais, e o modelo 4, que considera que a 

distribuição de espécies sob condições ambientais fixas não é influenciada por 

características funcionais (Dray et al., 2014). A significância de cada modelo foi avaliada 

pela função 'randtest' e a combinação desses dois modelos foi avaliada pela função 

'fourthcorner2' do pacote ade4, com base em 49.999 permutações. Os valores de p foram 

ajustados pelo método de controle da taxa de descoberta falsa (FDR) (Dray et al., 2014). 

Para relacionar diretamente os eixos da RLQ aos traços e às variáveis ambientais, 
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utilizamos a função 'fourthcorner.rlq', também disponível no pacote ade4. Diferente dos 

índices de diversidade funcional, as análises RLQ e fourth-corner não requerem um 

número mínimo de espécies por plote, permitindo a inclusão de assembleias com uma 

única espécie. Todas as análises estatísticas foram realizadas no ambiente R (R Core 

Team, 2024). 

 

RESULTADOS 

Nós registramos 21 espécies de mamíferos de médio e grande porte, totalizando 

372 registros independentes (Tabela S1). Nenhuma espécie foi registrada em todos os 

plotes, e Didelphis marsupialis foi a única espécie registrada em mais da metade dos plots 

(54.8%), enquanto Passalites nemorivagus (45.2%) e Mazama americana (42.9%) 

apresentaram ampla, porém não majoritária, distribuição espacial nos 42 plotes 

amostrados. Por outro lado, Herpailurus yagouaroundi, Nasua nasua e Priodontes 

maximus foram registradas em apenas um plote (Tabela S1). O número médio de espécies 

por plote variou de 1 a 8 (3.5 ± 1.6; média ± DP) e o número de registros variou de 1 a 

31 (8.9 ± 7.1). 

Singularidade funcional no nível das espécies 

Os valores do índice de singularidade funcional (Ki) variaram de 0.27 a 0.72 entre 

as 21 espécies amostradas (Fig. 2). Tamandua tetradactyla (Ki = 0.27) e Cabassous 

unicinctus (Ki = 0.28) tiveram os traços mais redundantes dentro da comunidade. Por 

outro lado, espécies de carnívoros caçadas para retaliação como Puma concolor (Ki = 

0.72), Panthera onca (Ki = 0.68) e Leopardus pardalis (Ki = 0.55), exibiram elevada 

singularidade funcional (Fig. 2). Os valores de Ki tiveram grande variação para os outros 

níveis de caça (consumed: 0.28 a 0.58; not hunted: 0.27 a 0.49; retaliation: 0.44 a 0.72) e 
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dieta (carnivore: 0.44 a 0.72; frugivore: 0.31 a 0.58; insectivore: 0.27 a 0.49; omnivore: 

0.28 a 0.41). 

 

 

Fig. 2.  Singularidade funcional em nível de espécie (Ki) de mamíferos de médio e grande 

porte registrados em florestas de areia branca na Reserva de Desenvolvimento 

Sustentável do Rio Negro, Amazônia Central. A forma dos símbolos indica o nível de 

caça das espécies: triângulos para espécies caçadas por retaliação, círculos para espécies 

não caçadas e quadrados para espécies consumidas. A cor dos símbolos indica a dieta das 

espécies: vermelho para carnívoros, azul para frugívoros, verde para insetívoros e 

amarelo para onívoros. 

 

Relação entre diversidade funcional e variáveis ambientais 

Nenhuma das variáveis ambientais avaliadas apresentou efeito significativo sobre 

os índices de diversidade funcional (Rao’s Q), singularidade funcional em nível de 

assembleia (U) ou riqueza funcional (FRic) (Tabela 1). 

 

Tabela 1. Resultados dos Modelos Lineares Generalizados Mistos (GLMMs) da relação 

entre os índices de diversidade funcional (Q), singularidade funcional (U) e riqueza 

funcional (FRic) e as variáveis ambientais em áreas de florestas de areia branca na 
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Reserva de Desenvolvimento Sustentável do Rio Negro, Amazônia Central, Brasil. R²m 

= R² marginal; R²c = R² condicional. 

Functional index Environmental variable z-value p-value R²m R²c  

Functional diversity (Q) Hand 0.93 0.34 0.09 0.21 

  Max canopy height -0.85 0.39     

  Canopy openness 0.03 0.97     

  House distance -1.09 0.27     

Uniqueness (U) Hand 0.91 0.35 0.10 0.41 

Max canopy height -1.20 0.22     

Canopy openness 0.49 0.62     

House distance -0.34 0.73     

Functional richness (FRic) Hand -0.25 0.79 0.04 0.04 

Max canopy height -0.74 0.45     

Canopy openness -0.02 0.98     

House distance 0.08 0.93     

 

Resposta dos traços funcionais às variáveis ambientais 

Os dois primeiros eixos da análise RLQ explicaram 98.6% da variância projetada 

entre traços funcionais das espécies de mamíferos e as variáveis ambientais (Tabela 2), 

indicando forte covariação entre ambiente, traços e composição das assembleias. O 

primeiro eixo do RLQ concentrou a maior parte dessa variação (R = 59.1%, L = 59.4%, 

Q = 50.4%; Tabela 2). Ao longo da ordenação RLQ, mamíferos onívoros e com baixa 

vulnerabilidade a caça, como D. marsupialis, D. imperfecta, N. nasua e Eira barbara, 

foram associados à ambientes com dossel mais aberto (Fig. 4; Fig. S1). Em contraste, 

mamíferos com maior massa corporal e maior área de vida, incluindo frugívoros que são 
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caçados para consumo, como Dicotiles tajacu, Tayassu pecari e Tapirus terrestris, foram 

associados a áreas com dossel mais alto e maior distância das casas (Fig. 3; Fig. S1). 

 

Tabela 2. Resultados da análise RLQ utilizando a composição de espécies de mamíferos 

de médio e grande porte (Tabela L), variáveis ambientais (Tabela R) e traços funcionais 

(Tabela Q) obtidos em áreas de florestas de areia branca na Reserva de Desenvolvimento 

Sustentável do Rio Negro, Amazônia Central. Resumo dos autovalores da análise RLQ, 

porcentagem de inércia acumulada para os dois primeiros eixos RLQ, inércia projetada 

(e % da variância explicada) para as matrizes R e Q, e correlação (e % da variância 

explicada) com a análise de correspondência da matriz L. 

 Axis 1 Axis 2 

RLQ axis eigenvalues 1.174 0.073 

Cumulated projected inertia (%) 92.87 98.61 

RLQ projected inertia (and %): table R 1.08 (59.1) 0.27 (14.8) 

RLQ projected inertia (and %): table Q 1.35 (50.4) 0.97 (36.2) 

RLQ correlation (and %): table L 0.49 (59.4) 0.33 (41.6) 

 

 

 

 

Fig. 3. Análise RLQ relacionando os traços das espécies de mamíferos (barras pretas) e 

as variáveis ambientais (barras cinza) ao longo do eixo 1 da RLQ. 
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Análise fourth-corner 

A análise fourth-corner mostrou que a composição das espécies de mamíferos foi 

significativamente associada tanto às variáveis ambientais (modelo 2: p = 0.0005) quanto 

às características funcionais das espécies (modelo 4: p = 0.020), indicando que a 

distribuição das espécies ao longo do gradiente não é aleatória, mas mediada por filtros 

ambientais e funcionais. A combinação dos modelos 2 e 4 também evidenciou relações 

significativas entre os traços funcionais e as variáveis ambientais (p = 0.026).  

A integração da análise RLQ e fourth-corner identificou seis relações traço-

ambiente significativas (Fig. 4). Espécies com maior massa corporal, maior área de vida, 

de dieta frugívora e consumidas foram negativamente relacionadas com o primeiro eixo 

RLQ das variáveis ambientais (AxR1).  Enquanto espécies de dieta onívoras não caçadas 

foram positivamente relacionadas com o (AxR1). As variáveis ambientais, altura do 

dossel e distância das casas também foram negativamente relacionadas com o primeiro 

eixo RLQ dos traços funcionais (AxQ1). Em contraste, a abertura do dossel foi 

positivamente relacionada com o (AxQ1).  

 

 

Fig. 4. Análises de fourth-corner mostrando a significância das relações entre traços e 

ambiente para mamíferos de médio e grande porte registrados em florestas de areia branca 

na Reserva de Desenvolvimento Sustentável do Rio Negro, Amazônia Central. (a) Testes 

de fourth-corner entre traços funcionais e os dois primeiros eixos da RLQ para as 
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variáveis ambientais (AxR1/AxR2), e (b) para os traços funcionais (AxQ1/AxQ2). 

Retângulos azuis indicam uma relação significativamente positiva, e retângulos 

vermelhos indicam uma relação significativamente negativa. Linhas pretas separam 

diferentes variáveis, e linhas cinza separam diferentes níveis de uma mesma variável 

categórica. 

 

DISCUSSÃO 

Nossos resultados mostraram que as assembleias de mamíferos de médio e grande 

porte em florestas de areia branca na Amazônia são estruturadas por uma combinação de 

variáveis ambientais e antrópicas, refletindo padrões não aleatórios de associação entre 

traços funcionais e gradientes ecológicos. A altura do dossel, a abertura do dossel e a 

distância das casas foram os principais preditores da organização funcional das 

assembleias. Mamíferos terrestres frugívoros de grande massa corporal e ampla área de 

vida, que são alvos de caça para consumo, ocorreram preferencialmente em áreas com 

dossel mais alto e mais afastadas de casas, enquanto espécies onívoras e pouco visadas 

para caça estiveram mais associadas a áreas de dossel mais aberto e próximas das casas. 

Em conjunto, esses resultados indicam que condições ambientais e fatores antrópicos 

atuam de forma integrada na filtragem funcional, influenciando a ocorrência e 

persistência de espécies com atributos específicos de dieta, massa corporal, área de vida 

e vulnerabilidade à caça. 

Diversos estudos com mamíferos de médio e grande porte têm indicado que 

atributos ligados à estrutura da vegetação podem atuar como filtros de espécies via traços 

funcionais (Sukma et al., 2019; Gorczynski et al., 2023; Teixeira-Santos & Simeone, 

2024). Em florestas tropicais antropizadas, fragmentos com maior complexidade 

estrutural da vegetação tendem a sustentar maior diversidade funcional de mamíferos, 

com destaque para o efeito positivo da densidade do dossel e densidade de árvores 

(Teixeira-Santos & Simeone, 2024). Padrões semelhantes foram observados em 
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ambientes savânicos africanos indicando que a homogeneização estrutural da vegetação 

ao longo de um gradiente de cobertura do dossel reduz a diversidade funcional, bem como 

a riqueza e a diversidade taxonômica de diferentes grupos animais, incluindo mamíferos 

(McCleery et al., 2018). No Cerrado brasileiro, a diversidade funcional de mamíferos 

responde tanto a características locais da vegetação quanto à configuração da paisagem, 

com espécies florestais dependentes de ambientes com maior cobertura de floresta 

verticalmente mais densa (Oliveira et al., 2019). No ecótono Mata Atlântica–Cerrado, 

paisagens com maior cobertura florestal e maior conectividade tendem a sustentar 

assembleias de mamíferos terrestres com maior diversidade funcional (Magioli et al., 

2016). Além disso, diferentes estressores associados à antropização atuam como filtros 

seletivos sobre assembleias de mamíferos, afetando desproporcionalmente espécies com 

maior sensibilidade a mudanças no habitat, como frugívoros e carnívoros de grande porte, 

e promovendo declínios populacionais desses grupos. Mudança estrutural da vegetação e 

perturbações humanas causam efeitos que refletem nas respostas funcionais desses 

grupos, incluindo alterações na área de vida, evasão de áreas perturbadas e redução de 

ocorrência. No contexto de estressores antropogênicos, a pressão de caça destaca-se como 

um dos principais mecanismos associados a mudanças consistentes na estrutura e na 

composição das comunidades (Peres, 2000; Peres & Palacios, 2007) que posteriormente 

reflete nos traços funcionais. 

Diferente do esperado, os índices funcionais não foram influenciados por 

nenhuma das variáveis preditoras analisadas. A ausência de efeito das variáveis preditoras 

sobre os índices de diversidade funcional sugere que, ao longo dos gradientes ambientais 

avaliados, a magnitude da diversidade funcional se manteve relativamente estável, 

mesmo diante de variações na composição das assembleias. Em ecossistemas de areia 

branca, variações locais na estrutura da vegetação e na topografia podem não ser 
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suficientes para gerar mudanças detectáveis nos índices funcionais medidos. Além disso, 

a elevada substituição de espécies por outras funcionalmente semelhantes ao longo desses 

gradientes pode resultar em estabilidade dos índices, apesar de mudanças na identidade 

das espécies. A ausência de resposta à distância das casas pode indicar que a intensidade 

atual do distúrbio antrópico ainda não ultrapassou limiares capazes de gerar erosão 

funcional nessas assembleias. Assim, os efeitos das variáveis ambientais e antrópicas 

podem se manifestar primariamente em mudanças na abundância ou na ocorrência de 

espécies individuais, ou na frequência de determinados traços, sem necessariamente 

afetar a estrutura funcional da comunidade (Villéger et al., 2010; Mouillot et al., 2013). 

Mamíferos de médio e grande porte tendem a responder mais a processos em escalas 

espaciais amplas, sendo sua diversidade funcional mais influenciada por atributos da 

paisagem, como conectividade e cobertura de habitats, do que por variações locais da 

vegetação e topografia (Benchimol & Peres, 2015). 

A significância observada tanto nos modelos 2 e 4 da análise fourth-corner, quanto 

da sua combinação, indica que a associação entre variáveis ambientais e traços funcionais 

não é um artefato da distribuição espacial das espécies isoladamente, nem apenas das 

diferenças dos traços entre elas. Esses resultados fornecem evidências robustas da 

filtragem ambiental baseada em traços funcionais, na qual o ambiente seleciona espécies 

com características funcionais específicas. Assim, a estrutura funcional das assembleias 

reflete respostas consistentes aos gradientes ambientais, e não padrões aleatórios de 

composição de espécies. 

Embora as variáveis ambientais não tenham influenciado os índices agregados de 

diversidade funcional (Rao’s Q, FRic e U), as análises multivariadas (RLQ e fourth-

corner) indicaram associações estruturadas e não aleatórias entre traços funcionais e 

gradientes ambientais. Esses resultados indicam que a estrutura da vegetação e a 
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proximidade de habitações humanas atuam como filtros funcionais, moldando a 

composição das assembleias por meio da seleção de traços específicos, mesmo sem alterar 

a magnitude global do espaço funcional ocupado pela comunidade. As análises RLQ e 

fourth-corner detalharam esses padrões ao indicar que espécies de maior massa corporal 

e ampla área de vida, como T. terrestris, T. pecari e D. tajacu, estiveram associadas a 

áreas com dossel mais alto e maior distância das casas. A associação dessas espécies com 

maior distância das casas é compatível com o padrão de depleção de grandes vertebrados 

em torno de assentamentos humanos, no qual a caça reduz seletivamente a ocorrência de 

espécies sensíveis nas áreas mais acessíveis para humanos (Peres, 2000; Peres & Palacios, 

2007; Abrahams et al., 2017). Evidências de longo prazo na Amazônia Central reforçam 

que esse efeito pode persistir por décadas, com redução ou até extinção de populações de 

espécies de maior porte mesmo em paisagens relativamente florestadas (Sampaio et al., 

2010). Nesse sentido, estressores antropogênicos associados à acessibilidade humana, 

incluindo perturbação direta, ruído e maior intensidade de uso do ambiente, podem 

induzir respostas comportamentais de não sobreposição espaço-temporal em espécies 

mais sensíveis, particularmente grandes mamíferos (Gaynor et al., 2018). A ocorrência 

dessas espécies em áreas de dossel mais elevado reflete a sua dependência de ambientes 

florestais estruturalmente complexos e evidencia um uso seletivo, não aleatório, do 

habitat por grandes ungulados em paisagens tropicais (Tobler, 2009; García et al., 2012; 

Cordeiro et al., 2016). Embora D. tajacu seja geralmente considerada mais tolerante a 

perturbações do que o T. pecari (Peres, 2000; Peres & Palacios, 2007), a coexistência e a 

distribuição relativa dessas espécies podem variar com a estrutura do habitat e com 

pressões humanas, reforçando que gradientes ambientais e antrópicos atuam como filtros 

de traços. 



 43 

Por outro lado, a frequência de espécies onívoras pouco visadas pela caça, como 

N. nasua, D. marsupialis, D. imperfecta e E. barbara, em áreas de dossel mais aberto 

sugere que as clareiras naturais das campinaranas podem influenciar a composição 

funcional das assembleias, favorecendo estratégias alimentares generalistas. Ambientes 

com dossel mais aberto na nossa área de estudo tendem a apresentar maior 

heterogeneidade espacial e temporal de recursos (Adeney et al., 2016), condição que pode 

favorecer espécies com estratégias generalistas, geralmente associadas a maior 

plasticidade alimentar e comportamental em paisagens antropizadas (McKinney & 

Lockwood, 1999). D. marsupialis apresenta ampla tolerância a ambientes antropizados e 

pode persistir em matrizes urbanas, mantendo conectividade populacional mesmo sob 

intensa modificação da paisagem (Henao-Sáenz et al., 2024). Em N. nasua, estudos 

indicam uma dieta variada e flexibilidade no uso do espaço compatíveis com sua 

ocorrência em paisagens estruturalmente heterogêneas como observado na nossa área de 

estudo (Gompper & Decker, 1998; Beisiegel & Mantovani, 2006). A proximidade dessas 

espécies às residências humanas é consistente com seu menor valor cinegético, o que as 

torna menos suscetíveis à caça de subsistência do que grandes frugívoros (Peres, 2000; 

Peres & Palacios, 2007).  

Conclusões e implicações para conservação 

A conservação de florestas de areia branca é fundamental e deve considerar a 

manutenção de atributos estruturais da vegetação que sustentam traços funcionais chave. 

Frugívoros de grande porte, com ampla área de vida e frequentemente caçados para 

consumo como T. terrestris, T. pecari e D. tajacu foram as espécies associadas a maior 

vulnerabilidade à pressão antrópica na nossa área de estudo. Essas espécies ocorreram 

preferencialmente em florestas com dossel elevado, áreas comumente alvo de exploração 

madeireira, e evitaram a proximidade de habitações humanas, possivelmente como 
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estratégia de redução da pressão de caça. A redução da frequência de grandes frugívoros 

pode comprometer funções ecológicas essenciais, como a dispersão de sementes de 

grandes árvores e o transporte de propágulos a longas distâncias, afetando a regeneração 

e potencialmente a estrutura da vegetação ao longo do tempo (Peres & van Roosmalen, 

2002; Terborgh et al., 2008; Bogoni et al., 2018). 

Em ecossistemas de areia branca da Amazônia, o risco de extinções locais é 

potencialmente maior em razão de características intrínsecas desse ambiente, como a 

vegetação mais baixa e esparsa, a baixa fertilidade do solo e a menor biomassa e riqueza 

de espécies vegetais e animais quando comparados às florestas de terra firme (Adeney et 

al., 2016; Fine & Baraloto, 2016). A combinação de alta singularidade funcional e baixa 

abundância de grandes frugívoros pode limitar a capacidade de compensação funcional 

dessas assembleias frente a alterações antrópicas. Embora nossos resultados não 

indiquem alterações nos índices de diversidade funcional, os padrões de associação entre 

traços e gradientes ambientais sugerem que mudanças na estrutura da vegetação e no uso 

humano do território podem alterar a frequência de traços específicos antes que efeitos 

mais amplos nas assembleias sejam detectados. 

A abordagem funcional usada em nosso estudo oferece um arcabouço importante 

para compreender a organização e a vulnerabilidade das assembleias em ecossistemas de 

areia branca na Amazônia, permitindo avaliar sua importância ecológica e sua 

sensibilidade a alterações ambientais. Ao integrar variáveis ambientais, traços funcionais 

das espécies e filtros antrópicos, nossos resultados demonstram que as florestas de areia 

branca constituem sistemas-modelo relevantes para investigar como gradientes naturais e 

pressões humanas moldam a diversidade funcional em ecossistemas tropicais. Essa 

perspectiva contribui para ampliar o entendimento dos mecanismos que estruturam 

assembleias em ambientes naturalmente restritivos e reforça o valor de abordagens 
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baseadas em traços como base conceitual para avaliações ecológicas e conservacionistas 

em paisagens tropicais. 
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MATERIAL SUPLEMENTAR 

 

Fig. S1. Primeiros dois eixos de ordenação da análise RLQ para mamíferos de médio e 

grande porte registrados em áreas de floresta de areia branca na Reserva de 

Desenvolvimento Sustentável Rio Negro, Amazônia Central. (a) Ordenação das espécies 

de mamíferos de médio e grande porte com base em seus escores nos eixos da RLQ; (b) 

Projeção das variáveis ambientais em escala local e de paisagem; (c) Projeção dos traços 

funcionais dos mamíferos. Abreviações: HAND = Altura Acima da Drenagem Mais 

Próxima; House dist. = distância das residências; HL = nível de caça. O nome completo 

das espécies abreviadas na ordenação (a) pode ser encontrado na Tabela  
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Tabela S1. Abundância e traços funcionais utilizados como preditores da distribuição de espécies de mamíferos de médio e grande porte nas áreas 

de floresta de areia branca da Reserva de Desenvolvimento Sustentável Rio Negro, Amazônia Central. 

Species Abbreviation Records Body mass (Kg) Diet Home range (km² ) Huting level 

Cabassous unicinctus C. uni 3 5.4 Insectivore 4.1 Consumed 

Cuniculus paca C. pac 11 9.3 Frugivore 2 Consumed 

Dasyprocta fuliginosa D. ful 11 4.0 Frugivore 0.03 Consumed 

Dasypus novemcinctus D. nov 6 3.7 Insectivore 0.2 Consumed 

Dicotyles tajacu D. taj 8 35.0 Frugivore 10.7 Consumed 

Didelphis imperfecta D. imp 3 1.0 Omnivore 0.1 Not hunted 

Didelphis marsupialis D. mar 23 1.0 Omnivore 0.1 Not hunted 

Eira barbara E. bar 5 10.0 Omnivore 5.3 Not hunted 

Herpailurus yagouaroundi H. yag 1 6.0 Carnivore 50 Retaliation 

Leopardus pardalis L. par 10 9.5 Carnivore 46 Retaliation 

Mazama americana M. ame 18 48.0 Frugivore 0.7 Consumed 

Myoprocta pratti M. pra 3 1.2 Frugivore 0.01 Consumed 

Myrmecophaga tridactyla M. tri 2 30.5 Insectivore 11.9 Not hunted 

Nasua nasua N. nas 1 5.1 Omnivore 4.5 Not hunted 

Panthera onca P. onc 5 158.0 Carnivore 142.1 Retaliation 

Passalites nemorivagus P. nem 19 25.0 Frugivore 0.3 Consumed 

Priodontes maximus P. max 1 26.8 Insectivore 7.3 Consumed 

Puma concolor P. con 7 70.0 Carnivore 193.4 Retaliation 

Tamandua tetradactyla T. tet 4 5.2 Insectivore 3.8 Not hunted 

Tapirus terrestris T. ter 4 260.0 Frugivore 29.7 Consumed 

Tayassu pecari T. pec 4 45.0 Frugivore 80 Consumed 
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Tabela S2. Descrição, média e desvio padrão de 2 variáveis ambientais locais e 12 variáveis de estrutura da vegetação derivadas do processamento 

de dados LiDAR LTP (Light Detection and Ranging – Low Topography Profiling). 

Variable Acronym Mean ± SD Description 

Hand   5.85 ± 6.57 Shortest linear distance between the sampling point and the nearest 

residence. 

House distance   1426.40 ± 910.40 Relative elevation above the local water table at the sampling 

point. 

Maximum height H.MAX.Max 29.76 ± 4.72 Highest point (return) detected in the plot. 

95% Maximum height H.MAX.0.95 28.47 ± 4.63 Maximum height determined from the 95% greatest heights. 

Maximum height LOSS H.MAX.Loess 29.64 ± 6.04 Maximum height determined with LOESS regression (Local 

Polynomial Regression Fitting). 

Canopy opening  P.skyshots 7.60 ± 6.03 Number of skyshots (when the laser pulse does not detect any 

targets and it does not return to the sensor); represents unobstructed 

areas in the vegetation cover. 

Canopy opening ratio P.P.skyshots 31.31 ± 13.93 Percentage of skyshots relative to the total pulses emitted by the 

sensor; indicates the proportion of vegetation cover. 

Clearing opening at 5 meters Gap.5m 0.43 ± 0.10 Fraction of clearings computed at 5 meters above the ground; 

represents the proportion of area without vegetation cover at that 

height. 
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Clearing opening at 10 meters Gap.10m 0.69 ± 0.10 Fraction of clearings computed at 10 meters above the ground; 

represents the proportion of area without vegetation cover at that 

height. 

Clearing opening at 15 meters Gap.15m 0.86 ± 0.08 Fraction of clearings computed at 15 meters above the ground; 

represents the proportion of area without vegetation cover at that 

height. 

Leaf area index LAI 4.73 ± 1.10 Sum of leaf area density (LAD) along the vertical profile of the 

vegetation, representing the total amount of foliage. 

Leaf area index up to 15 meters LAI_0_15  2.09 ± 0.67 Leaf area index derived from the sum of the leaf area density 

(LAD) in the vertical profile of the vegetation, limited to the height 

of 0 to 15 meters above the ground. 

Leaf area index + 15 meters LAI_m_15 2.73 ± 1.00 Leaf area index derived from the sum of the leaf area density 

(LAD) in the vertical profile of the vegetation, considering only 

heights over 15 meters; reflects foliage in the upper layers of the 

vegetation. 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 

Este estudo representa uma das primeiras avaliações integradas da diversidade 

funcional de mamíferos em ecossistemas de areia branca sob a influência simultânea de 

gradientes ambientais naturais e da proximidade de habitações humanas. Assim ele 

amplia a compreensão sobre os mecanismos que estruturam assembleias de mamíferos 

nesses ecossistemas amazônicos naturalmente restritivos. Ao investigar a organização 

funcional em florestas de campinarana, demonstrou-se que a estabilidade aparente dos 

índices agregados de diversidade funcional não implica ausência de resposta ecológica. 

Pelo contrário, reorganizações internas na distribuição de traços revelam que filtros 

ambientais e antrópicos atuam de forma integrada, moldando a composição funcional 

mesmo sem alterar a magnitude do espaço funcional ocupado. 

Os resultados evidenciam que, em ambientes de baixa fertilidade e menor 

biomassa, mudanças na frequência de espécies com atributos ecológicos únicos podem 

preceder processos mais amplos de erosão funcional. Assim, a avaliação da integridade 

ecológica deve considerar não apenas a extensão do espaço funcional, mas também sua 

organização interna e a manutenção de traços associados a funções-chave. Ao integrar 

métricas agregadas e análises multivariadas baseadas em traços, este estudo reforça a 

importância de abordagens funcionais para detectar respostas ecológicas sutis que 

escapam a métricas taxonômicas tradicionais. Além disso, evidencia que, mesmo em 

unidades de conservação de uso sustentável, a presença humana pode atuar como 

moduladora da organização funcional das assembleias. 

De forma mais ampla, os achados consolidam as florestas de areia branca como 

sistemas-modelo para investigar a interação entre restrições ambientais naturais e 

pressões antrópicas. Ao contribuir para o entendimento dos processos que regulam a 

diversidade funcional em ambientes tropicais, este estudo oferece bases conceituais e 
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aplicadas para estratégias de conservação que priorizem não apenas espécies, mas 

também as funções ecológicas que sustentam a resiliência dos ecossistemas. 
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aprimoramento da redação científica. 

O uso dessas ferramentas foi restrito a funções de assistência, não substituindo a 
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