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RESUMO 

 

A estrutura de assembleias de besouro rola-bosta (Scarabaeinae) em ecossistemas tropicais é 

determinada por gradientes ambientais que atuam como filtros ecológicos e podem desencadear 

limiares ecológicos, caracterizado por mudanças na composição e abundância das espécies. Na 

floresta amazônica, a elevada heterogeneidade ambiental associada à diferentes fitofisionomias, 

como florestas de terra firme, florestas de várzea, florestas de igapó e ecossistemas de areia 

branca, favorece a ocorrência desses limiares, principalmente em ambientes de campinaranas , 

cujo solos arenosos, pobres em nutrientes e fortemente influenciados pela dinâmica do lençol 

freático impõem restrições ecológicas às comunidades biológicas. Neste estudo, investigamos 

os efeitos de gradientes ambientais, incluindo a condição topo-hidrológica associada à 

profundidade do lençol freático, textura do solo (teor de areia), a altura da vegetação, a 

densidade do sub-bosque e a abertura do dossel, sobre a frequência e abundância de besouro 

rola-bosta em campinaranas da Reserva de Desenvolvimento Sustentável do Rio Negro, 

Amazônia Central. Realizamos a amostragem em 32 parcelas permanentes do sistema 

RAPELD, por meio de armadilhas do tipo pitfall iscadas com fezes humanas frescas, 

totalizando um esforço amostral de 192 armadilhas (6 armadilhas x 32 parcelas). As espécies 

foram classificadas em três grupos funcionais de acordo com suas estratégias de alocação de 

recurso: paracoprídeos (escavadores), endocoprídeos (residentes) e telecoprídeos (roladores). 

As análises foram realizadas por meio de pontos de mudanças ecológicos, no pacote TITAN2 

no software R. Como resultados, obtivemos 3.345 indivíduos de besouros rola-bostas, 

representando 58 espécies/morfoespécies com predominância de espécies paracoprídeas. A 

partir da detecção dos limiares ecológicos, observou-se que o gradiente topo-hidrológico 

representou uma variação ma profundidade do lençol freático atuando com um filtro ambiental 

capaz de promover substituição de espécies. Entre as guildas funcionais, os paracoprídeos e 

telecoprídeos apresentaram mudanças abruptas associadas a limiares ecológicos, indicando 

maior sensibilidade no aumento das variações hidrológicas, enquanto os endocoprídeos 

exibiram resposta mais gradual ao gradiente ambiental. O teor de areia na camada superficial 

do solo (0–10 cm) apresentou resposta não linear, com maior abundância em condições 

intermediárias e declínio em ambientes extremamente arenosos, especialmente para 

paracoprídeos e endocoprídeos. À altura da vegetação apresentou abundância de telecoprídeos, 

enquanto a densidade do sub-bosque promoveu reorganização funcional das assembleias. Esses 

resultados demonstram que múltiplos gradientes ambientais estruturam as assembleias de 
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besouros rola-bosta em campinaranas amazônicas, com destaque para o gradiente topo-

hidrológico e para a ocorrência de limiares ecológicos associados a mudanças abruptas na 

comunidade. Portanto, os besouros rola-bosta atuam como bioindicadores e evidenciam a 

sensibilidade das campinaranas a alterações ambientais, com implicações diretas para 

estratégias de conservação e monitoramento em cenários de mudança ambiental. 

 

Palavras-chave: Scarabaeinae; Gradiente topo-hidrológico; Bioindicadores; Dinâmica do 

solo; Ecossistemas de areia branca 
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ABSTRACT 

The structure of dung beetle (Scarabaeinae) assemblages in tropical ecosystems is determined 

by environmental gradients that act as ecological filters and may trigger ecological thresholds, 

characterized by changes in species composition and abundance. In the Amazon rainforest, the 

high environmental heterogeneity associated with different phytophysiognomies, such as terra 

firme forests, várzea forests, igapó forests, and white-sand ecosystems, favors the occurrence 

of such thresholds, particularly in campinarana ecosystems, whose sandy, nutrient-poor soils, 

strongly influenced by groundwater dynamics, impose ecological constraints on biological 

communities. In this study, we investigated the effects of environmental gradients, including 

topo-hydrological conditions associated with groundwater depth, soil texture (sand content), 

vegetation height, understory density, and canopy openness, on the frequency and abundance 

of dung beetles in campinaranas of the Rio Negro Sustainable Development Reserve, Central 

Amazon. Sampling was conducted in 32 permanent RAPELD plots using pitfall traps baited 

with fresh human feces, totaling a sampling effort of 192 traps (6 traps × 32 plots). Species 

were classified into three functional guilds according to their resource allocation strategies: 

paracoprids (tunnelers), endocoprids (dwellers), and telecoprids (rollers). Analyses were 

performed using Threshold Indicator Taxa Analysis (TITAN2) implemented in the R software. 

A total of 3,345 dung beetle individuals were collected, representing 58 species/morphospecies, 

with a predominance of paracoprid species. Ecological threshold detection revealed that the 

topo-hydrological gradient, reflecting variation in groundwater depth, acted as an 

environmental filter capable of promoting species turnover. Among the functional guilds, 

paracoprids and telecoprids exhibited abrupt changes associated with ecological thresholds, 

indicating greater sensitivity to increasing hydrological variation, whereas endocoprids showed 

a more gradual response along the environmental gradient. Sand content in the surface soil layer 

(0–10 cm) showed a non-linear response, with higher abundance under intermediate conditions 

and a decline in extremely sandy environments, particularly for paracoprids and endocoprids. 

Vegetation height was positively associated with telecoprid abundance, while understory 

density promoted functional reorganization of dung beetle assemblages. These findings 

demonstrate that multiple environmental gradients structure dung beetle assemblages in 

Amazonian campinaranas, with particular emphasis on the topo-hydrological gradient and the 

occurrence of ecological thresholds associated with abrupt community changes. Therefore, 

dung beetles serve as effective bioindicators, highlighting the sensitivity of campinarana 

ecosystems to environmental change, with direct implications for conservation strategies and 

ecological monitoring under ongoing environmental change. 

Keywords: Scarabaeinae; Topo-hydrological gradient; Bioindicators; Soil dynamics; White-

sand ecosystems. 
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1. INTRODUÇÃO GERAL 

 

1.1 A Amazônia: contexto ecológico, importância global e impactos ambientais 

As florestas tropicais concentram uma parcela expressiva da biodiversidade terrestre sendo 

essenciais para o funcionamento do sistema terrestre (Nunes et al. 2022). A Amazônia é 

conhecida como a maior floresta tropical contínua do planeta e cobre aproximadamente 7 

milhões de km². O Brasil é o país que concentra a maior parte de sua extensão territorial, 

garantindo a manutenção da biodiversidade e a regulação de processos climáticos e hidrológicos 

em escala regional e global (Junk et al., 2011; Leal Filho, 2025; Turner et al. 2007). 

A Amazônia é altamente heterogênea e abriga um mosaico de ambientes com diferentes 

condições de solo, regime de inundação e estruturas vegetacionais (ver Pimentel et al., 2025; 

Ribas et al., 2025). Essa diversidade ambiental inclui uma variedade de fisionomias florestais, 

como florestas de terra firme, florestas de várzea, florestas de igapó e campinaranas. 

As florestas de terra firme correspondem ao tipo de vegetação mais extensamente 

distribuído, sendo caracterizadas pela ausência de inundações periódicas por águas dos rios e 

apresentando solos argilo-arenosos, que podem ser eutróficos ou oligotróficos (Quesada et al., 

2011; Junk et al., 2011). Essas florestas apresentam estrutura florestal de grande porte, com 

dossel elevado e estratificação vertical bem definida, sustentando alta complexidade ecológica 

e grande biomassa acima do solo (Bredin et al., 2020; Pimentel et al., 2025). 

Por sua vez, os ambientes sazonalmente alagáveis, como as florestas de várzea e igapós, são 

influenciados pelo ciclo anual de cheias dos rios amazônicos (Junk et al., 2011). As florestas de 

várzea são caracterizadas por rios de águas brancas, sedimentos e nutrientes oriundos dos 

Andes, apresentando solos férteis e elevada produtividade primária, favorecendo crescimento 

vegetal e elevada renovação de biomassa vegetal (Wittmann et al., 2010). Enquanto isso, as 

florestas de igapó estão vinculadas a rios de águas pretas ou claras, pobres em sedimentos e 

nutrientes, com solos ácidos, arenosos e oligotróficos. A vegetação é altamente adaptada à 

hipoxia radicular e ao estresse nutricional, com menor diversidade arbórea quando comparada 

à várzea e a terra firme, bem como a sazonalidade exerce a organização das comunidades 

biológicas, influenciando padrões de reprodução, dispersão e disponibilidade de recursos 

(Wittmann et al., 2010; Junk et al., 2011). 

Com relação as campinaranas, essas se caracterizam por vegetações adaptadas a solos 

oligotróficos e ácidos, com predominância de espodossolos e neossolos quartzarênicos, 

distribuídos em manchas ao longo da Bacia Amazônica. Esses ambientes apresentam 

características ecológicas específicas, incluindo variações na altura e densidade da vegetação, 
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além de serem frequentemente impactados pelo alagamento periódico decorrente das oscilações 

do lençol freático e pela ocorrência de espécies endêmicas, o que as torna ecossistemas de 

grande relevância para estudos de biodiversidade e conservação (Anderson, 1981; Quesada et 

al. 2011; Ferreira, 2014). 

A elevada diversidade biológica da Amazônia sustenta a estabilidade funcional dos 

ecossistemas, garantindo a continuidade de processos ecológicos como a ciclagem de 

nutrientes, polinização e dispersão de sementes. Esses processos são fundamentais para a 

manutenção da resiliência ecológica frente a distúrbios ambientais. Além disso, a 

biodiversidade amazônica representa um importante reservatório de recursos genéticos com 

potencial para aplicações biotecnológicas, farmacêuticas e agroindustriais (Myers et al. 2000; 

IPBES, 2019).  

Portanto, a Amazônia também possui grande relevância socioeconômica e cultural 

abrigando diversas comunidades indígenas e populações tradicionais que dependem 

diretamente dos recursos naturais para a sua subsistência. Esses grupos desempenham papel 

essencial na conservação da floresta, uma vez que seus territórios frequentemente apresentam 

menores taxas de desmatamento e degradação, evidenciando a importância do conhecimento 

tradicional na manutenção dos serviços ecossistêmicos (Garnett et al., 2018; IPBES, 2019). 

Apesar de sua relevância socioecológica, a Amazônia tem sido intensamente impactada 

por pressões antrópicas decorrentes da expansão da pecuária e da agricultura, exploração 

madeireira, mineração, poluição e uso inadequado do solo (Fearnside, 2017). Essas atividades 

promovem desmatamento, fragmentação e degradação florestal, resultando em perdas 

significativas de biodiversidade, estoques de carbono e alterações nas propriedades do solo 

(Nunes et al., 2022). Estudos recentes indicam que não apenas o desmatamento, mas também 

processos de degradação como incêndios e exploração madeireira, afetam extensas áreas da 

floresta, podendo causar impactos ecológicos comparáveis aos da remoção total da vegetação 

(Lapola et al., 2023). 

Essas alterações têm consequências diretas sobre o funcionamento climático do bioma. 

A remoção da cobertura florestal reduz a evapotranspiração, resultando em aumento de 

temperatura e mudanças nos regimes de precipitação (Gatti et al., 2021). Além disso, os estudos 

mostram que o desmatamento pode provocar aquecimento não apenas local, mas também 

regional, intensificando os efeitos climáticos em áreas impactadas. Essas mudanças contribuem 

para a redução da capacidade da floresta em estocar carbono, podendo transformar em fonte 

liquida de CO₂ em determinadas regiões da Amazônia, (ver Butt et al. 2023; Gatti et al. 2023). 
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Diante desse cenário, torna-se evidente que a Amazônia constitui um sistema 

socioecológico complexo, cuja integridade depende da interação entre fatores ambientais, 

biológicos e humanos. A intensificação das pressões antrópicas e suas consequências sobre a 

biodiversidade, o clima e os processos ecossistêmicos reforçam a necessidade de ampliar o 

entendimento sobre os mecanismos que sustentam o funcionamento desses ecossistemas. 

 

1.2 A importância das campinaras da Amazônia 

Dentre o mosaico de formações vegetais que compõem a Amazônia, destacam-se as 

campinaranas, que representam ambientes singulares associados a condições edáficas e 

hidrológicas específicas. Essas formações ocorrem predominantemente sobre solos arenosos, 

altamente lixiviados, de baixa fertilidade e elevada acidez, configurando ecossistemas 

ambientalmente restritivos que influenciam fortemente a composição e a estrutura das 

comunidades biológicas (Guimarães; Bueno, 2016). 

As campinaranas apresentam variações estruturais associadas principalmente às condições 

edáficas e à dinâmica hídrica local (Figura 2). Em relação à estrutura da vegetação, predominam 

formações arbóreas e arbustivas, enquanto formações herbáceas tendem a ocorrer de maneira 

mais restrita, geralmente associadas a áreas abertas ou zonas de transição (Anderson, 1981; 

Mendonça et al., 2015). As campinaranas arbustivas, apresentam vegetação de pequeno porte, 

composta principalmente por arbustos e árvores raquíticas. São frequentemente inundadas e 

possuem solos oligotróficos, associados a áreas com maior proximidade do lençol freático e 

sujeitas a alagamento periódico. Enquanto, as campinaranas arbóreas apresentam vegetação 

mais densa e alta, com árvores que podem atingir até 20 metros de altura. São menos sujeitas a 

alagamentos prolongados quando comparado às formações arbustivas, embora ainda possam 

sofrer inundações sazonais (Anderson, 1981). Por fim, as campinas apresentam vegetação 

esclerófila aberta e porte baixo, predominantemente arbustiva e herbáceas, distribuidas sobre 

solos arenosos, ácidos, pobres em nutrientes e com baixa capacidade de retenção de água.
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Figura 1. Campinarana arbustiva (A) e campinarana arbórea (B). 

 

Quanto à influência do regime hidrológico, um dos principais fatores de diferenciação 

ambiental nas campinaranas está relacionado ao grau de associação com corpos hídricos e à 

dinâmica do lençol freático. Áreas mais próximas a cursos d’água, igarapés ou com maior 

influência do lençol freático tendem a apresentar maior disponibilidade hídrica, como as 

campinaranas associadas a corpos d’água. Enquanto outras, mais distantes desses sistemas, 

apresentam condições mais restritivas, como as campinaranas florestadas. Esse gradiente 

hídrico reflete-se na estrutura da vegetação, na disponibilidade de recursos e nas condições 

microclimáticas desses ambientes (Schietti et al., 2014; Mendonça, 2015). 
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Figura 2. (A) campinarana florestada (B) campinarana associada a ambiente ripário  

 

Esses ambientes sustentam a biodiversidade local e abrigam espécies especializadas, 

especialmente plantas, aves e invertebrados que dependem de condições edáficas restritivas e 

dinâmica hídricas associadas à profundidade do lençol freático, fatores que garante relevância 

ecológica às campinaranas amazônicas (Adeney et al., 2016; Fine et al., 2010; Junk et al., 2011), 

porém ainda pouco estudados. Nesse contexto, compreender os fatores ambientais que 

estruturam esses ecossistemas, bem como as respostas biológicas às variações edáficas e 

hidrológicas, torna-se essencial para elucidar os mecanismos que sustentam sua biodiversidade 

e para subsidiar estratégias de conservação frente às crescentes pressões ambientais na 

Amazônia. 

 

1.3 Besouro rola-bosta: história natural e ecologia funcional 

Considerando a complexidade ambiental das campinaranas e a importância dos processos 

ecológicos associados à ciclagem de nutrientes e à dinâmica do solo, os besouros rola-bosta 

(Scarabaeidae: Scarabaeinae) destacam-se como um grupo funcional-chave nesses 

ecossistemas (Nichols et al., 2008). Os besouros rola-bosta possuem cerca de 7.000 espécies 

descritas no mundo todo (Shoolmeesters, 2024). No Brasil, pesquisadores estimam cerca de 

787 espécies pertencentes a 69 gêneros, com 217 espécies endêmicas. Esses besouros, sensíveis 

a alterações ambientais, têm sido usados como bioindicadores da qualidade do habitat, pois a 

perda ambiental pode reduzir sua diversidade (Barragán et al., 2011; Filgueiras et al., 2015; 

Louzada et al., 2010; Nichols et al., 2008; Nunes et al., 2018). 
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Além disso, sua vulnerabilidade às mudanças ambientais faz do grupo um importante 

indicador para o monitoramento dos ecossistemas e subsidiar estratégias de conservação da 

biodiversidade (Halffter; Favila, 1993, Favila; Halffter, 1997). A família Scarabaeidae possui 

espécies saprófagas, coprófagas, necrófagas ou generalistas, que influencia no ciclo de 

decomposição da matéria orgânica por apresentarem o hábito de enterramento (p.ex. 

excremento e carniça) e auxilia na aeração e incorporação de nutrientes ao solo (p.ex. 

nitrogênio, amônia e fósforo do solo), favorecendo o estabelecimento de mudas (de Castro-

Arrazola et al., 2023; Nichols et al., 2008). Também promovem a dispersão secundária de 

sementes, são decompositores de serapilheira, auxiliam na bioturbação e produtividade do 

ecossistema e na ciclagem de nutrientes (de Castro-Arrazola et al., 2023; Nichols et al., 2008; 

Halffter, 1991; Halffter et al., 1966; Halffter; Arellano, 2002; Halffter; Halffter, 2009). 

A alimentação e a reprodução estão relacionadas, na maioria das vezes, ao transporte do 

recurso alimentar para locais distante da fonte de alimento original, comportamento que 

fundamenta sua classificação em diferentes guildas funcionais (Louzada et al., 2010). As 

espécies paracoprídeos ou cavadoras estruturam galerias abaixo ou ao lado da fonte de alimento, 

onde armazenam o recurso e realizam a ovoposição. As espécies telecoprídeos ou roladoras 

fazem esferas de esterco e posteriormente as rolam a diferentes distâncias antes da nidificação; 

as espécies endocoprídeos ou residentes se alimentam e nidificam dentro da própria fonte de 

alimento. Por fim, existem as espécies cleptocoprideos que exploram o alimento armazenado 

ou as esferas de fezes de outros besouros para se alimentar ou criar seus próprios ninhos 

(Hallter; Edmonds, 1982). 

Dessa forma, a sensibilidade dos besouros rola-bosta às variações ambientais, aliada à 

diversidade de suas estratégias ecológicas, evidencia seu papel como componentes-chave na 

dinâmica dos ecossistemas, refletindo mudanças nas condições ambientais e contribuindo para 

a compreensão dos fatores que estruturam as comunidades biológicas. 

 

1.4 Influência dos gradientes ambientais sobre os besouros rola-bosta 

A estruturação das assembleias de besouros rola-bosta está fortemente associada a 

gradientes ambientais que atuam em diferentes escalas, incluindo fatores relacionados à 

estrutura da vegetação, às condições edáficas e à disponibilidade hídrica. De modo geral, 

estudos têm demonstrado que a heterogeneidade ambiental exerce papel central na 

determinação da diversidade, abundância e composição dessas comunidades (Nichols et al., 

2007; Gardner et al., 2008; Noriega et al., 2021). 
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A estrutura da vegetação, por exemplo, é frequentemente apontada como um dos principais 

determinantes da organização das assembleias. Variações na altura das árvores, na cobertura do 

dossel, na espessura da serapilheira e na altitude influenciam diretamente a disponibilidade de 

recursos e as condições microclimáticas, afetando a distribuição das espécies. Evidências 

empíricas demonstram que esses fatores podem moldar tanto a diversidade quanto a 

composição funcional das comunidades, incluindo a dominância e a ocorrência diferencial de 

espécies ao longo de gradientes ambientais (Da Silva; Hernández, 2016). De forma 

complementar, estudos na Amazônia indicam que áreas com maior cobertura florestal e maior 

complexidade estrutural tendem a apresentar maior riqueza e abundância de espécies, 

especialmente de paracoprídeos (Louzada et al., 2010), além de maior variação na composição 

das assembleias em função da estrutura da paisagem. 

Além da vegetação, as condições edáficas e a disponibilidade hídrica desempenham papel 

fundamental na ecologia desses organismos. A profundidade do lençol freático, a textura e a 

compactação do solo influenciam diretamente o comportamento, a sobrevivência e o sucesso 

reprodutivo dos besouros rola-bosta. A disponibilidade de umidade, em particular, é um fator 

crítico, uma vez que a rápida dessecação de recursos como fezes pode comprometer o 

desenvolvimento larval e o ciclo de vida dessas espécies (Nichols et al., 2008; Hanski; 

Cambefort, 1991). Apesar disso, ainda existem lacunas importantes no entendimento de como 

esses organismos respondem a gradientes de disponibilidade hídrica, especialmente em relação 

à dinâmica do lençol freático. 

Nas campinaranas amazônicas, as variações relativamente pequenas na topografia alteram 

a disponibilidade hidrica, influenciam a estrutura d avegetação e modificam as condições físicas 

do solo, criando diferentes microambientes ao longo da profundidade do lençol freático. 

Estudos recentes demonstraram que assembleias de besours rola-bosta respondem de forma 

sensível a essas variações ambientis, tanto em relação à disponibilidade de recursos quanto as 

caracteristicas do habitat (Salomão et al., 2023). 

Além do mais, Ferreira et al. (2025) evidenciou que alterações ambientais promovem 

reduções expressivas na diversidade, abundância e biomassa das assembleias de besouros rola-

bosta, demonstrando a elevada sensibilidade desse grupo às modificaçoes do habitat e 

reforçando seu potencial cmo bioindicador da integridade ambiental. 

Evidências recentes reforçam a importância desses fatores ambientais na estruturação das 

assembleias. Áreas com solos mais arenosos e lençol freático mais profundo tendem a 

apresentar maior diversidade e abundância de espécies, especialmente de paracoprídeos, 
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enquanto ambientes com solos mais argilosos e sujeitos à saturação hídrica favorecem espécies 

endocoprídeas, mais tolerantes a condições úmidas e anóxicas (Salomão et al., 2022). Por outro 

lado, solos mais densos atuam como um filtro ambiental, reduzindo a abundância, 

particularmente de espécies escavadoras, e influenciando a composição das assembleias 

(Correa et al., 2025). 

Embora diversos estudos demonstrem que gradientes ambientais influenciam a estrutura 

das assembleias de besouros rola-bostas, ainda permanece uma lacuna como essas respostas 

ocorrem ao longo dos gradientes e quais espécies são mais afetadas, apresentando limiares 

ecologicos, nos quais pequenas alterações ambientais provoca reorganização na composição e 

abundância das espécies. A identificação desses limiares permite reconhecer espécies sensiveis 

e tolerantes às mudanças ambientais, constituindo uma ferramenta para compreender os 

mecanismos que estruturam as assembleias biológicas e subsidiar estrategias de monitoramento 

e conservação em ecossistemas de areia branca. 

 

1.5 Besouros da RDS Rio Negro 

Considerando a influência dos gradientes ambientais sobre a estrutura das assembleias de 

besouros rola-bosta, compreender esses padrões em contextos específicos torna-se essencial, 

sendo fundamental investigar esses processos em ambientes de areia branca, como as 

campinaranas. Apesar disso, os estudos sobre a influência de gradientes ambientais em besouros 

rola-bosta em campinaras ainda são escassos, especialmente na Amazônia Central. 

Nesse contexto, destaca-se a Reserva de Desenvolvimento Sustentável (RDS) do Rio 

Negro, onde iniciativas recentes têm ampliado significativamente o conhecimento sobre a 

biodiversidade associada às campinaranas amazônicas. O Projeto Universal aprovado pela 

Chamada CNPq/MCTI Nº 10/2023 - Faixa B - Grupos Consolidados (Processo CNPq 

404233/2023-6), do INCT–CENBAM (Processo CNPq Nº 406474/2022-2) e do 

PPBio Amazônia Ocidental (Processos CNPq 441260/2023-3 e 441228/2023-2), possibilitou a 

amostragem integrada de diferentes grupos taxonômicos, incluindo mamíferos, árvores, 

borboletas, abelhas e besouros rola-bosta. Esses organismos, especialmente os Scarabaeidae, 

são amplamente utilizados como bioindicadores da qualidade ambiental e de mudanças 

ecológicas, sendo fundamentais para o monitoramento de ecossistemas. Esta dissertação insere-

se nesse contexto de pesquisa integrada, contribuindo especificamente com informações sobre 

besouros rola-bosta. 

Para reduzir as lacunas de conhecimentos sobre a biodiversidade amazônica foi 
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instituído o Programa de Pesquisa em Biodiversidade (PPBio) que busca integrar e padronizar 

estudos ecológicos de longa duração, promovendo a geração de dados comparáveis entre 

diferentes regiões e grupos taxonômicos. Na Amazônia Ocidental, o PPBio utiliza o método 

RAPELD (RAP: Programa de Avaliação Rápida + PELD: Pesquisas Ecológicas de Longa 

Duração), um desenho amostral que combina parcelas permanentes distribuídas ao longo de 

gradientes ambientais, permitindo avaliar de forma padronizada a influência de variáveis 

ambientais e antrópicas sobre a biodiversidade (Magnusson et al., 2005). Na RDS Rio Negro, 

localizada na Amazônia Central, foram implantados três módulos RAPELD, que subsidiam 

estudos ecológicos integrados em diferentes componentes da paisagem. 

Neste contexto, o presente estudo busca avançar na compreensão das respostas dos 

besouros rola-bosta aos gradientes ambientais na região. Nosso estudo é pioneiro em detectar 

limiares ecológicos nos gradientes ambientais em relação aos besouros rola-bosta da RDS Rio 

Negro, Amazonas. Realizamos amostragem em 32 parcelas RAPELD, onde registramos 3.345 

indivíduos de besouros rola-bosta (Figura 3), com o objetivo de compreender as variações na 

estrutura da comunidade, identificar pontos de mudança ao longo dos gradientes ambientais e 

reconhecer espécies indicadoras. Em ecossistemas heterogêneos como as campinaranas, fatores 

como a estrutura da vegetação, condição topo-hidrológica associada a profundidade de lençol 

freático e textura do solo (areia) variam espacialmente e influenciam diretamente a 

disponibilidade de recursos e as condições de habitat (Schietti et al., 2014; Junk et al., 2011). A 

identificação desses limiares contribui para elucidar os mecanismos ecológicos que estruturam 

essas assembleias e para o aprimoramento de estratégias de monitoramento e conservação. 
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Figura 3. Besouros rola-bosta da Reserva de Desenvolvimento Sustentável Rio Negro: 

Oxysternon festivum (A); Dichotomius boreus (B); Uroxys sp. 1 (C); Phanaeus cambeforti (D) 
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2. OBJETIVO GERAL 

Detectar limiares ecológicos na assembleia e nas guildas tróficas de besouros rola-bosta 

em campinaranas da RDS Rio Negro, ao longo de gradientes ambientais relacionados à 

estrutura da vegetação, à condição topo-hidrológica associada à profundidade do lençol freático 

e à condição edáfica (areia). 

 

3. OBJETIVOS ESPECÍFICOS 

 Estimar os limiares ecológicos da assembleia e das guildas tróficas  de besouros rola-

bosta e sua direção de efeito em relação aos gradientes topo-hidrologico, altura da 

vegetação, densidade do sub-bosque, abertura do dossel e condição edáfica (areia); 

 Identificar espécies indicadoras ao aumento dos gradientes ambientais (decreasers; z−) 

e espécies tolerantes (increasers; z+). 
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Resumo 

As campinaranas amazônicas são ecossistemas de areia branca caracterizados por solos 

arenosos pobres em nutrientes e forte influência do lençol freático, fatores que geram gradientes 

ambientais responsáveis por estruturar a vegetação e atuar como filtros ecológicos para diversos 

grupos biológicos, incluindo os besouros rola-bostas. Neste estudo, investigamos como os 

gradientes topo-hidrológicos, edáficos e da vegetação influenciam a estrutura das assembleias 

de besouros rola-bostas em campinaranas da Amazônia Central. Foram amostradas 32 parcelas 

permanentes do sistema RAPELD (RAP: Programa de Avaliação Rápida + PELD: Pesquisas 

Ecológicas de Longa Duração), utilizando seis armadilhas de queda (pitfall traps) iscadas com 

fezes humanas em cada parcela. As espécies foram classificadas em guildas funcionais 

(paracoprídeos, endocoprídeos e telecoprídeos), e os limiares ecológicos foram identificados 

por meio da Análise de Táxons Indicadores de Limiares (Threshold Indicator Taxa Analysis – 

TITAN). O gradiente topo-hidrológico destacou-se como o principal fator responsável pela 

reorganização da comunidade, com nove espécies indicadoras associadas às respostas aos 

limiares ao longo do gradiente. As guildas de paracoprídeos e telecoprídeos apresentaram 

mudanças abruptas na frequência e abundância das espécies, enquanto os endocoprídeos 

responderam de forma mais gradual. O teor de areia superficial (0–10 cm) também influenciou 

a estrutura das assembleias, revelando respostas não lineares, caracterizadas por aumento da 

abundância seguido de declínio sob condições de solos extremamente arenosos. Além disso, a 

altura da vegetação e a densidade do sub-bosque também influenciaram a composição funcional 

das assembleias de besouros rola-bostas. Nossos resultados demonstram que múltiplos 

gradientes ambientais geram limiares ecológicos nas campinaranas amazônicas, sendo o 

gradiente topo-hidrológico o principal responsável pela reorganização das comunidades de 

besouros rola-bostas. Esses achados reforçam o potencial desses insetos como bioindicadores 

de mudanças ambientais e fornecem informações importantes para o monitoramento da 

biodiversidade e para estratégias de conservação em ecossistemas de areia branca sujeitos às 

mudanças climáticas e à degradação de habitats. 

Palavras-chave: Limires ecológicos; besouros rola-bostas; Scarabaeinae; guildas funcionais; 

ecossistemas amazônicos de areia branca.
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1. INTRODUÇÃO 
 

A heterogeneidade ambiental é um dos principais fatores determinantes dos padrões de 

biodiversidade em ecossistemas tropicais, pois cria gradientes de condições ambientais e 

disponibilidade de recursos que atuam como filtros ecológicos sobre a distribuição das espécies 

(Schietti et al., 2014; Tuomisto et al., 2019; Ma et al., 2021). Em escalas espaciais finas, 

variações nos atributos do solo, da hidrologia e da vegetação podem promover substituição de 

espécies, alterações na abundância e reorganização funcional das assembleias biológicas. 

Entretanto, essas respostas nem sempre são lineares. As comunidades biológicas podem 

permanecer relativamente estáveis ao longo dos gradientes ambientais até que condições 

críticas sejam atingidas, desencadeando mudanças abruptas na composição e abundância das 

espécies (Tuomisto et al., 2019). Na Amazônia, essa heterogeneidade ambiental manifesta-se 

por meio de um mosaico de ecossistemas que inclui florestas de terra firme, florestas 

sazonalmente inundáveis de várzea e igapó, além dos ecossistemas oligotróficos de areia branca 

conhecidos como campinaranas (Junk et al., 2011; Smith et al., 2014). 

As campinaranas caracterizam-se por solos arenosos pobres em nutrientes e forte 

influência do lençol freático, fatores que, em conjunto, geram acentuados gradientes 

topográficos, hidrológicos e edáficos (Anderson, 1981; Junk et al., 2011). Essas condições 

resultam em ambientes com baixa disponibilidade de nutrientes, elevada capacidade de 

drenagem e forte limitação de recursos, sustentando uma vegetação estruturalmente distinta, de 

menor porte, com caules tortuosos e elevada diversidade de epífitas (Adeney et al., 2016). 

Consequentemente, as campinaranas representam ecossistemas altamente heterogêneos, nos 

quais os gradientes ambientais desempenham papel fundamental na estruturação das 

comunidades biológicas (Anderson, 1981; Fine & Baraloto, 2016). 

Entre os organismos influenciados por esses gradientes estão os besouros rola-bostas 

(Coleoptera: Scarabaeidae: Scarabaeinae), grupo amplamente reconhecido por sua 

importância ecológica e elevada sensibilidade às variações ambientais. Esses insetos 

contribuem para a ciclagem de nutrientes, bioturbação do solo, dispersão secundária de 

sementes e regulação de organismos associados ao esterco animal, desempenhando funções 

essenciais para o funcionamento dos ecossistemas (de Castro-Arrazola et al., 2023; Hasan et 

al., 2024; Simões-Clivatti & Hernández, 2022). Devido às suas rápidas respostas às 

modificações do habitat e aos gradientes ambientais, os besouros rola-bostas são amplamente 
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utilizados como bioindicadores em programas de monitoramento ecológico e estudos de 

conservação da biodiversidade (Spector, 2006). 

As espécies que compõem as assembleias de besouros rola-bostas podem ser 

classificadas em guildas funcionais, de acordo com suas estratégias de utilização do recurso 

alimentar. Os paracoprídeos (escavadores) enterram o esterco abaixo ou próximo da fonte do 

recurso; os telecoprídeos (roladores) transportam bolas de esterco para longe da fonte antes de 

enterrá-las; e os endocoprídeos (residentes) completam todo o seu ciclo de vida no interior do 

próprio recurso (Halffter & Edmonds, 1982). Essas estratégias distintas levam a diferentes 

respostas às condições ambientais. Os escavadores são fortemente influenciados pelas 

propriedades do solo, como textura, compactação e umidade, que afetam a construção dos 

ninhos e o desenvolvimento das larvas (Sowig, 1995; Vessby, 2001). Os roladores são 

particularmente sensíveis à estrutura do sub-bosque e à rugosidade do terreno, fatores que 

podem limitar o transporte das bolas de esterco e o sucesso reprodutivo (Halffter & Edmonds, 

1982; Hanski & Cambefort, 1991). Já os residentes são principalmente influenciados pelas 

condições microclimáticas, como temperatura e umidade, que afetam diretamente sua 

sobrevivência e desenvolvimento (Nichols et al., 2013; Braga et al., 2013; Salomão et al., 2022). 

Apesar de seu amplo uso como bioindicadores, ainda se conhece pouco sobre como as 

assembleias de besouros rola-bostas se reorganizam ao longo dos gradientes ambientais naturais 

das campinaranas amazônicas. Gradientes topo-hidrológicos associados à profundidade do 

lençol freático e à textura do solo podem exercer forte influência sobre espécies escavadoras e 

residentes, enquanto atributos da vegetação, como altura do dossel, densidade do sub-bosque e 

abertura do dossel, podem modificar as condições microclimáticas, a disponibilidade de 

recursos e os padrões de deslocamento, especialmente para os roladores e residentes (Halffter 

& Matthews, 1966; Nichols et al., 2008; Salomão et al., 2022; Sanches et al., 2024). Dessa 

forma, compreender como essas assembleias respondem aos gradientes ambientais requer 

abordagens capazes de detectar respostas não lineares, em vez de assumir mudanças ecológicas 

graduais. 

Os limiares ecológicos representam pontos ou zonas de transição ao longo de gradientes 

ambientais nos quais pequenas alterações nas condições ambientais resultam em mudanças 

desproporcionais na composição, ocorrência ou abundância das espécies (Groffman et al., 2006; 

Baker & King, 2010). A Análise de Táxons Indicadores de Limiares (Threshold Indicator Taxa 

Analysis – TITAN) constitui uma abordagem robusta para detectar essas respostas, pois 

identifica tanto a reorganização da comunidade associada à substituição de espécies quanto o 
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aumento ou a redução de táxons individuais ao longo de gradientes ambientais contínuos (Baker 

& King, 2010; King & Baker, 2014). 

Neste estudo, utilizamos o TITAN para identificar limiares ecológicos associados aos 

gradientes topo-hidrológicos, edáficos e da vegetação em assembleias de besouros rola-bostas 

de campinaranas da Amazônia Central. Nossa hipótese foi que: (i) as assembleias de besouros 

rola-bostas apresentariam respostas de limiar ao longo dos gradientes topo-hidrológicos, com 

maior ocorrência e abundância de espécies sob condições intermediárias de drenagem e 

umidade do solo, e menor número de espécies ocupando os extremos ambientais; (ii) valores 

extremos das variáveis estruturais da vegetação promoveriam substituição de espécies, 

enquanto condições intermediárias favoreceriam maior riqueza e abundância por permitirem a 

coexistência de espécies associadas tanto a habitats mais abertos quanto mais fechados; e (iii) 

as guildas funcionais responderiam de maneira distinta aos gradientes ambientais, sendo os 

paracoprídeos e endocoprídeos mais fortemente influenciados pela profundidade do lençol 

freático e pela textura do solo, enquanto os telecoprídeos estariam mais associados à estrutura 

da vegetação e à abertura do habitat. 

2. MATERIAL E MÉTODOS 

 

2.1 Área de estudo 

Este estudo foi realizado na Reserva de Desenvolvimento Sustentável do Rio Negro 

(RDS Rio Negro; 60°44′27″ O, 3°04′14″ S), localizada na margem direita do baixo Rio Negro, 

na Amazônia Central, Brasil, abrangendo os municípios de Novo Airão, Manacapuru e 

Iranduba (Vasconcelos et al., 2022). A RDS Rio Negro é uma unidade de conservação estadual 

de uso sustentável que abriga 19 comunidades locais, compostas por aproximadamente 800 

famílias. O acesso a essas comunidades é realizado por uma rede de 19 estradas não 

pavimentadas conectadas ao rio Negro e à rodovia AM-352. As principais atividades 

econômicas desenvolvidas pelos moradores incluem agricultura, manejo florestal madeireiro, 

pesca e, em menor escala, turismo.  

A vegetação é classificada como Floresta Ombrófila Densa, predominantemente 

representada por florestas de terra firme, abrangendo uma área total de aproximadamente 

102.979 ha. De acordo com a classificação climática de Köppen, a região apresenta clima Am 

(tropical de monções), com temperatura média anual de 25,6 °C e precipitação média anual de 

aproximadamente 2.300 mm (Peel et al., 2007). Os maiores índices pluviométricos ocorrem 

entre fevereiro e abril, enquanto o período mais seco estende-se de julho a setembro, 

correspondendo à estação seca típica da Amazônia Central (INMET, 2023; Peel et al., 2007). 
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2.2 Delineamento amostral 

Os besouros rola-bostas foram amostrados utilizando o sistema RAPELD (Rapid 

Assessment and Long-Term Ecological Research), seguindo os protocolos descritos por 

Magnusson et al. (2005). A amostragem foi realizada em três módulos RAPELD acessados por 

estradas não pavimentadas localizadas nos quilômetros 18, 26 e 50 da rodovia AM-352. Cada 

módulo é composto por duas trilhas principais de 5 km, conectadas por uma trilha de acesso de 

1 km (ver Pereira et al., 2024).  

As trilhas de 5 km contêm cinco parcelas regularmente distribuídas, espaçadas a 

intervalos de 1 km, iniciando a 500 m da trilha principal e estendendo-se até 4.500 m. Todas 

essas parcelas estão inseridas em ecossistemas de campinarana. Além disso, cada módulo inclui 

entre oito e dez parcelas de campinarana ripária, distribuídas de forma irregular entre as parcelas 

regularmente espaçadas. Para este estudo, foram selecionadas 19 parcelas regularmente 

distribuídas e 13 parcelas ripárias, totalizando 32 parcelas nos três módulos RAPELD. 

Para minimizar a autocorrelação espacial e evitar pseudorreplicação, foram incluídas 

nas análises apenas parcelas separadas por, no mínimo, 800 m (Magnusson et al., 2005). Cada 

parcela possuía 250 m de comprimento, iniciando na borda da trilha principal e acompanhando 

as curvas de nível do terreno (Fig. 1). 

 

Figura 1. Localização da Reserva de Desenvolvimento Sustentável do Rio Negro, Amazonas, 

Brasil e da distribuição dos módulos RAPELD. A figura apresenta a disposição das parcelas 

nos módulos de amostragem: em azul o módulo 50, em verde o módulo 26 e em laranja o 
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módulo 18. 

 

2.3 Amostragem dos besouros rola-bosta 

Os besouros rola-bostas foram amostrados entre junho e setembro de 2024, abrangendo 

o período seco regional e seguindo o protocolo de amostragem proposto por Rodrigues et al. 

(2025a). Armadilhas de queda (pitfall traps) foram instaladas em seis pontos amostrais ao longo 

de cada parcela (0, 50, 100, 150, 200 e 250 m), espaçados a intervalos de 50 m e posicionados 

a 1 m à direita da linha central da parcela. O esforço amostral total compreendeu 192 armadilhas 

de queda (6 armadilhas × 32 parcelas). 

As armadilhas consistiram em recipientes plásticos de 500 mL, enterrados de forma que 

sua borda permanecesse nivelada com a superfície do solo. Cada recipiente foi parcialmente 

preenchido com 250 mL de solução salina acrescida de detergente neutro, utilizada para 

sacrificar e conservar os besouros capturados (Correa et al., 2016). Acima de cada armadilha 

foi instalada uma cobertura plástica de 15 cm de diâmetro, sustentada por três estacas de 

madeira de 25 cm de comprimento, mantendo a cobertura aproximadamente 20 cm acima do 

solo, com o objetivo de reduzir a dessecação da isca. Como atrativo, foram utilizados 

aproximadamente 25 g de fezes humanas frescas, acondicionadas em recipientes plásticos de 

50 mL e suspensas no centro da armadilha por meio de arame. As armadilhas permaneceram 

ativas em campo por 48 horas, após as quais todos os besouros capturados foram coletados. 

Os espécimes foram preservados em etanol a 70% e transportados para o laboratório do 

Centro de Estudos Integrados da Biodiversidade Amazônica (CENBAM), do Instituto Nacional 

de Pesquisas da Amazônia (INPA). No laboratório, os indivíduos foram triados em 

morfoespécies e posteriormente secos em bandejas revestidas com algodão, em estufa a 42 °C 

por 48 horas. A identificação taxonômica foi realizada na Coleção Entomológica do INPA, 

utilizando literatura taxonômica especializada (Edmonds & Zídek, 2010; Vaz-de-Mello et al., 

2011; González-Alvarado & Vaz-de-Mello, 2021). Por fim, as espécies foram classificadas em 

três guildas funcionais, de acordo com suas estratégias de utilização e alocação do recurso 

alimentar: paracoprídeos (escavadores), endocoprídeos (residentes) e telecoprídeos (roladores) 

(Halffter & Edmonds, 1982). 

 

2.4 Amostragem de variáveis ambientais 

Para avaliar como os gradientes ambientais influenciam as assembleias de besouros 

rola-bostas em campinaranas, foram quantificados três grupos de variáveis ambientais: (i) 
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estrutura da vegetação (altura do dossel, densidade do sub-bosque e abertura do dossel), (ii) 

condições topo-hidrológicas (profundidade do lençol freático) e (iii) textura do solo (areia). 

A estrutura da vegetação foi coletada no ano de 2024, caracterizada utilizando dados 

obtidos por meio de um sistema LiDAR Terrestre Portátil (Portable Terrestrial LiDAR – PTL) 

(Parker et al., 2004), uma tecnologia baseada em laser amplamente empregada em avaliações 

da estrutura florestal (Giongo et al., 2010). Os levantamentos com LiDAR foram realizados ao 

longo de toda a extensão de cada parcela por meio do deslocamento contínuo do equipamento. 

As medições foram registradas a cada 10 m, resultando em 25 segmentos amostrais por parcela. 

A partir dos dados LiDAR foram extraídas três métricas da vegetação: lid_h_max_0_995, 

correspondente ao quantil 0,995 da distribuição da altura das árvores e utilizada como indicador 

da altura do dossel; lid_lai_0_15, representando a densidade do sub-bosque; e lid_p_skyshots, 

definida como a proporção de pulsos de laser que atingem o céu, utilizada como medida da 

abertura do dossel. Tanto a aquisição dos dados quanto a extração das métricas seguiram os 

procedimentos descritos por Torralvo et al. (2019). 

As condições topo-hidrológicas foram representadas pela métrica HAND (Height 

Above the Nearest Drainage), derivada de um Modelo Digital de Elevação normalizado pela 

altura relativa em relação à drenagem mais próxima. O HAND foi utilizado como um indicador 

indireto da profundidade do lençol freático e do potencial local de drenagem, por apresentar 

forte associação tanto com a profundidade do lençol freático quanto com a elevação do terreno 

(Rennó et al., 2008; Nobre et al., 2011). A camada raster utilizada possuía resolução espacial 

de 30 m e foi obtida a partir do banco de dados global HAND. Os valores foram extraídos para 

cada parcela amostral utilizando o software R, versão 4.5.0 (R Core Team, 2025). 

A textura do solo foi determinada seguindo o protocolo padronizado proposto por 

Rodrigues et al. (2025b). Seis amostras de solo foram coletadas em intervalos de 50 m ao longo 

de cada parcela (0, 50, 100, 150, 200 e 250 m), utilizando um trado holandês. As amostras 

foram coletadas em 2025 em três profundidades (0–10 cm, 10–20 cm e 20–40 cm) e 

posteriormente reunidas para formar uma amostra composta por profundidade em cada parcela. 

Dessa forma, foram obtidas três amostras compostas de solo por parcela. Todas as amostras 

foram enviadas à Empresa Brasileira de Pesquisa Agropecuária (EMBRAPA), Unidade de 

Sinop, Mato Grosso, para análise granulométrica. A textura do solo foi expressa como teor de 

areia (‰) para cada uma das três profundidades avaliadas. 
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3. ANÁLISES DE DADOS 

Os limiares ecológicos das assembleias de besouros rola-bostas das campinaranas foram 

avaliados por meio da Análise de Táxons Indicadores de Limiares (Threshold Indicator Taxa 

Analysis – TITAN), implementada utilizando o pacote TITAN2 no software R (Baker & King, 

2010; Baker et al., 2015, 2019). As parcelas foram utilizadas como unidades amostrais, e a 

matriz de resposta foi composta pelas abundâncias de espécies e morfoespécies registradas em 

cada parcela. O TITAN incorpora simultaneamente informações de frequência de ocorrência e 

abundância relativa, permitindo detectar respostas específicas de cada táxon e da comunidade 

ao longo de gradientes ambientais. As análises foram realizadas separadamente para cada 

gradiente ambiental contínuo selecionado após a avaliação da colinearidade entre as variáveis 

ambientais, incluindo as condições topo-hidrológicas, a textura do solo e a estrutura da 

vegetação. A seleção das variáveis foi precedida por uma triagem independente baseada no 

Fator de Inflação da Variância (Variance Inflation Factor – VIF), sendo excluídas das análises 

subsequentes as variáveis com valores de VIF superiores a 10 (Marquardt, 1970). Para reduzir 

a instabilidade causada por táxons extremamente raros em conjuntos de dados ecológicos 

esparsos, foram excluídos, antes das análises, os táxons registrados em menos de 5% das 

parcelas amostradas, conforme recomendado para aplicações do TITAN em comunidades 

ecológicas (Arscott et al., 2006; Baker & King, 2010; Baker et al., 2015, 2019). 

Para comparar as respostas ecológicas entre a assembleia como um todo e as diferentes 

guildas funcionais, as análises TITAN foram realizadas para a assembleia completa de besouros 

rola-bostas e, separadamente, para as guildas de paracoprídeos, endocoprídeos e telecoprídeos. 

O método identifica pontos de mudança específicos (Change Points – CPs) para cada espécie 

ao longo das sucessivas partições de um gradiente ambiental, utilizando os valores do Índice 

Indicador (Indicator Value – IndVal), que combinam informações de ocorrência e abundância 

relativa das espécies. Para cada táxon, o ponto de mudança foi definido como o valor do 

gradiente que maximizou sua associação com um dos lados da partição. Os valores do IndVal 

foram padronizados em escores-z por meio de procedimentos de permutação, permitindo 

comparações entre táxons com diferentes frequências de ocorrência e abundâncias (Baker & 

King, 2010). As respostas foram classificadas como z− quando associadas à redução da 

ocorrência ou abundância ao longo do gradiente e como z+ quando associadas ao aumento 

dessas variáveis. Os limiares ecológicos da comunidade foram inferidos a partir das somas 

cumulativas das respostas negativas e positivas, representadas por sum(z−) e sum(z+), 

respectivamente. Os picos dessas curvas cumulativas indicam pontos de reorganização da 

assembleia, associados ao declínio ou aumento simultâneo de múltiplos táxons ao longo do 
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gradiente ambiental (Baker & King, 2010; King & Baker, 2014). Filtros específicos foram 

aplicados para avaliar separadamente a assembleia completa, as guildas funcionais e as espécies 

indicadoras. Os táxons foram selecionados com base tanto na significância estatística dos 

valores de IndVal (teste de permutação, p < 0,05) quanto em critérios de qualidade diagnóstica. 

A incerteza e a robustez dos limiares ecológicos foram estimadas por meio de reamostragem 

bootstrap com reposição (nboot = 500), adotando-se valores mínimos de 0,90 para os critérios 

de confiabilidade (rel.cut) e pureza (pur.cut). Além disso, foram calculados os intervalos 

percentílicos de 0,05 a 0,95 para todos os pontos de mudança identificados (Baker & King, 

2010, 2019). Todas as análises estatísticas foram realizadas no software R, versão 4.5.0 (R Core 

Team, 2025). 

 

4. RESULTADOS 

 

4.1 Comunidades de besouros rola-bosta e gradientes ambientais 

Foi coletado um total de 3.345 besouros rola-bostas (Scarabaeidae: Scarabaeinae) nas 

32 parcelas amostrais, compreendendo 54 espécies ou morfoespécies, porém somente 26 dos 

táxons foram registrados em mais de 5% das parcelas amostradas. Os paracoprídeos 

constituíram a guilda funcional com maior riqueza de espécies, representando 50,0% das 

espécies registradas (n = 13), seguidos pelos telecoprídeos (26,9%; n = 7) e pelos endocoprídeos 

(23,1%; n = 6). Cinco táxons concentraram a maior parte da abundância total: Eurysternus 

caribaeus (869 indivíduos), Sylvicanthon sp. 1 (490), Dichotomius lucasi (410), Canthidium 

sp. 2 (265) e Onthophagus sp. 1 (198) (Material Suplementar, Tabela S1). 

As variáveis ambientais apresentaram ampla variação estrutural e edáfica entre as 

parcelas amostrais. A abertura do dossel variou de 1,0 a 29,4%, a altura do dossel de 14,3 a 37,2 

m e a densidade do sub-bosque de 0,5 a 4,1. O gradiente topo-hidrológico variou de 0,0 a 25,8 

m, refletindo uma acentuada variação nas condições locais de drenagem entre as parcelas. O 

teor de areia do solo variou de 627,5 a 923,5 g kg⁻¹ na camada de 0–10 cm, de 651,0 a 906,0 g 

kg⁻¹ na camada de 10–20 cm e de 659,5 a 894,0 g kg⁻¹ na camada de 20–40 cm (Material 

Suplementar, Tabela S2). 

 

4.2 Limiares ecológicos ao longo de gradientes ambientais 

As comunidades de besouros rola-bosta exibiram respostas de limiar claras ao longo do 

gradiente topohidrológico. No nível da comunidade, o TITAN identificou um limiar ecológico 

positivo em um ponto de mudança (CP) de 7,12 m (soma[z+]; quantis de 0,05–0,95: 3,85–

14,33). Nove espécies indicadoras contribuíram para essa resposta: Ateuchus sp. 2, Ateuchus 
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sp. 5, Ontherus sp. 1, Ontherus sp. 2, Onthophagus sp. 1, Oxysternon festivum, Uroxys sp. 2, 

Sylvicanthon sp. 1 e Dichotomius lucasi. Entre os grupos funcionais, os paracoprídeos exibiram 

um limiar em CP = 3,59 m (fsum[z+]; quantis de 0,05–0,95: 2,25–3,64), impulsionado por 

Ontherus sp. 2, Onthophagus sp. 1 e Oxysternon festivum. Os endocoprídeos apresentaram um 

limiar em CP = 7,12 m (fsum[z+]; quantis 0,05–0,95: 2,07–9,23), com Uroxys sp. 2 identificado 

como a única espécie indicadora. Os telecoprídeos exibiram um limiar em CP = 8,71 m 

(fsum[z+]; quantis 0,05–0,95: 0,55–9,67), impulsionado exclusivamente por Sylvicanthon sp. 

1 (Fig. 2). 

Figura 2. Respostas das assembleias de besouros rola-bostas e de suas guildas funcionais ao  gradiente 

topo-hidrológico em campinaranas da Amazônia Central, com base na Análise de Táxons Indicadores 

de Limiares (Threshold Indicator Taxa Analysis – TITAN). (A) Assembleia de besouros rola-bostas; 

(B) paracoprídeos; (C) endocoprídeos; e (D) telecoprídeos. As áreas sombreadas representam a 

densidade dos pontos de mudança (change points) ao longo do gradiente ambiental, enquanto a curva 

inferior representa a soma cumulativa das respostas padronizadas das espécies [Sum(z)]. Os símbolos 

superiores e seus respectivos intervalos indicam os limiares ecológicos detectados e seus intervalos de 

confiança. Os escores-z em vermelho indicam respostas positivas significativas associadas à 
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reorganização da comunidade, enquanto os escores-z em azul indicam reduções significativas na 

frequência das espécies ao longo do gradiente ambiental. 

 O teor de areia do solo também gerou respostas de limiar ecológico. Na camada superficial (0–

10 cm), a resposta da assembleia foi representada por uma única espécie indicadora, Onthophagus sp. 

1, que apresentou um limiar negativo em CP = 874,5 g kg⁻¹ (fsum[z−]; quantis de 0,05–0,95: 850–886). 

Na camada mais profunda do solo (20–40 cm), Ontherus sp. 1 foi a única espécie indicadora, 

apresentando um limiar negativo em CP = 820,5 g kg⁻¹ (quantis de 0,05–0,95: 812,2–837,5). Não foram 

detectadas espécies indicadoras para a assembleia na camada intermediária (10–20 cm). 

Entre as guildas funcionais, os paracoprídeos apresentaram respostas de limiar tanto na 

camada superficial (0–10 cm) quanto na camada intermediária (10–20 cm) do solo. Na camada 

superficial, Dichotomius sp. 14, Oxysternon festivum e Onthophagus sp. 1 estiveram associadas 

a um limiar negativo em CP = 857 g kg⁻¹ (sum[z−]; quantis de 0,05–0,95: 747–875,5). Na 

camada intermediária, Dichotomius sp. 14 foi a única espécie indicadora, apresentando um 

limiar em CP = 747 g kg⁻¹ (quantis de 0,05–0,95: 746,5–862,15). Não foram identificadas 

espécies indicadoras para os paracoprídeos na camada mais profunda do solo. 

Os endocoprídeos responderam apenas ao teor de areia da camada superficial, com 

Eurysternus cayanensis apresentando um limiar positivo em CP = 873,5 g kg⁻¹ (fsum[z+]; 

quantis de 0,05–0,95: 821,5–879). Nenhum limiar ecológico detectável foi identificado para os 

telecoprídeos em qualquer uma das profundidades do solo avaliadas (Fig. 3). 
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Figura 3. Resposta das assembleias de besouros rola-bostas e das guildas funcionais ao gradiente de 

teor de areia em campinaranas da Amazônia Central, obtidas por meio da Threshold Indicator Taxa 

Analysis (TITAN). (A) Assembleia de besouros rola-bostas – teor de areia na camada de 0–10 cm; (B) 

Assembleia de besouros rola-bostas – teor de areia na camada de 20–40 cm; (C) Paracoprídeos – teor 

de areia na camada de 0–10 cm; (D) Paracoprideos – teor de areia na camada 10-20 cm;  (E) 

Endocoprídeos – teor de areia na camada de 0–10 cm. A área sombreada representa a densidade dos 

pontos de mudança (change points) ao longo do gradiente ambiental, enquanto a curva inferior 
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representa a soma cumulativa das respostas padronizadas das espécies [Sum(z)]. Os símbolos superiores 

e seus respectivos intervalos indicam os limiares ecológicos detectados e seus intervalos de confiança. 

Os escores-z em vermelho representam respostas positivas significativas, indicando reorganização da 

comunidade ao longo do gradiente ambiental, enquanto os escores-z em azul representam respostas 

negativas significativas, indicando redução na frequência das espécies ao longo do gradiente. 

 

A estrutura da vegetação gerou respostas de limiar associadas à altura do dossel e à 

densidade do sub-bosque, enquanto nenhum táxon indicador foi detectado para a abertura do 

dossel. Ao longo do gradiente de altura do dossel, Canthidium sp. 2 exibiu um limiar negativo 

em CP = 24,47 m (soma[z−]; quantis 0,05–0,95: 21,4–28,57), enquanto cinco espécies 

(Ateuchus sp. 2, Deltochilum submetallicum, Ontherus sp. 1, Onthophagus sp. 1 e Uroxys sp. 

2) contribuíram para um limiar positivo em CP = 27,7 m (soma[z+]; quantis 0,05–0,95: 26,13–

31,9). Entre os grupos funcionais, os paracoprídeos exibiram um limiar em CP = 26,6 m, 

impulsionado por Onthophagus sp. 1 e Oxysternon festivum, enquanto os telecópridos exibiram 

um limiar em CP = 29,8 m, impulsionado por Deltochilum submetallicum e Sylvicanthon sp. 1. 

Nenhuma espécie indicadora foi detectada para endocópridos. 

A densidade do sub-bosque também gerou respostas positivas e negativas. Um limiar 

negativo em nível de assembleia ocorreu em CP = 1,64 (soma[z−]; quantis 0,05–0,95: 1,53–

2,52), enquanto um limiar positivo ocorreu em CP = 2,35 (soma[z+]; quantis 0,05–0,95: 2,13–

3,12). Respostas positivas foram associadas a Ateuchus sp. 2, Deltochilum submetallicum, 

Ontherus sp. 2, Onthophagus sp. 1 e Oxysternon festivum, enquanto Canthidium sp. 2 foi 

associado à resposta positiva em valores mais altos de densidade do sub-bosque. 

Dentro dos paracoprídeos, Ontherus sp. 2, Onthophagus sp. 1 e Oxysternon festivum 

exibiram um limiar em CP = 2,19 (quantis de 0,05 a 0,95: 1,64 a 2,84). Entre os telecoprídeos, 

Deltochilum submetallicum foi a única espécie indicadora, exibindo um limiar em CP = 2,25 

(quantis de 0,05 a 0,95: 1,53 a 2,76). Nenhum limiar significativo foi detectado para os 

endocoprídeos (Fig. 4). 
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Figura 4. Resposta das assembleias de besouros rola-bostas e das guildas funcionais aos gradientes de 

altura do dossel e densidade do sub-bosque em campinaranas da Amazônia Central, obtidas por meio da 

Threshold Indicator Taxa Analysis (TITAN). (A) Resposta da assembleia de besouros rola-bostas à 

altura do dossel; (B) resposta da assembleia à densidade do sub-bosque; (C) resposta dos paracoprídeos 

à altura do dossel; (D) resposta dos paracoprídeos à densidade do sub-bosque; (E) resposta dos 

telecoprídeos à altura do dossel; e (F) resposta dos telecoprídeos à densidade do sub-bosque. A área 
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sombreada representa a densidade dos pontos de mudança (change points) ao longo do gradiente 

ambiental, enquanto a curva inferior representa a soma cumulativa das respostas padronizadas das 

espécies [Sum(z)]. Os símbolos superiores e seus respectivos intervalos indicam os limiares ecológicos 

detectados e seus respectivos intervalos de confiança. Os escores-z em vermelho representam respostas 

positivas significativas, indicando reorganização da comunidade ao longo do gradiente ambiental, 

enquanto os escores-z em azul representam respostas negativas significativas, indicando redução na 

frequência das espécies ao longo do gradiente. 

 

5. DISCUSSÃO 

 

5.1 O gradiente topo-hidrológico direciona a reorganização das assembleias de 

besouros rola-bostas 

Nossos resultados demonstram que as condições topo-hidrológicas constituem o 

principal fator responsável pela reorganização das assembleias de besouros rola-bostas nas 

campinaranas amazônicas. O limiar ecológico identificado para a comunidade em 

aproximadamente 7,12 m ao longo do gradiente HAND, juntamente com o elevado número de 

espécies indicadoras associadas às posições intermediárias desse gradiente, indica que as 

assembleias de besouros rola-bostas respondem de forma não linear às variações nas condições 

locais de drenagem e à influência do lençol freático. Além disso, a detecção de limiares 

semelhantes para endocoprídeos e telecoprídeos, bem como de um limiar inferior para os 

paracoprídeos, sugere que as condições topo-hidrológicas atuam como um filtro ambiental 

abrangente, influenciando tanto a composição da comunidade quanto a estrutura das guildas 

funcionais. 

A importância desse gradiente é consistente com as características ecológicas das 

campinaranas, onde a dinâmica do lençol freático exerce forte influência sobre a umidade do 

solo, a drenagem e a estrutura da vegetação (Anderson, 1981; Junk et al., 2011; Schietti et al., 

2014). Como a métrica HAND está associada tanto à profundidade do lençol freático quanto ao 

potencial local de drenagem (Rennó et al., 2008; Nobre et al., 2011), o limiar identificado neste 

estudo provavelmente representa uma zona de transição entre ambientes mal drenados, sujeitos 

à saturação prolongada do solo, e ambientes melhor drenados, com lençol freático mais 

profundo. Essas transições podem promover mudanças substanciais nas condições do habitat, 

afetando diretamente a ocorrência e a abundância dos besouros rola-bostas. 

A concentração de espécies indicadoras em posições intermediárias do gradiente sugere 

que esses ambientes oferecem um equilíbrio entre disponibilidade de água e aeração do solo, 

favorecendo um maior número de táxons. Sabe-se que a umidade do solo influencia diversos 

aspectos da ecologia dos besouros rola-bostas, incluindo a atividade dos adultos, o 
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comportamento de nidificação e o desenvolvimento larval (Halffter & Edmonds, 1982; Hanski 

& Cambefort, 1991; Nichols et al., 2008). Solos excessivamente úmidos podem apresentar 

menor disponibilidade de oxigênio, comprometendo potencialmente a sobrevivência das larvas 

e a atividade dos adultos (Hoback & Stanley, 2001), enquanto solos excessivamente drenados 

tendem a apresentar menor retenção de umidade e menor estabilidade do substrato. Em 

condições intermediárias, essas limitações tornam-se menos intensas, permitindo que um maior 

número de espécies se estabeleça e persista. 

As condições topo-hidrológicas também podem influenciar os besouros rola-bostas de 

forma indireta, por meio de seus efeitos sobre a persistência dos recursos alimentares. A 

umidade do solo regula a atividade microbiana e os processos de decomposição (Schimel et al., 

2007), fatores que afetam a disponibilidade e a qualidade dos recursos orgânicos utilizados por 

esses insetos. Consequentemente, ambientes caracterizados por condições equilibradas de 

drenagem e umidade tendem a sustentar níveis mais elevados de atividade biológica e maior 

disponibilidade de recursos do que áreas localizadas nos extremos do gradiente (Nichols et al., 

2008; Griffiths et al., 2016). 

As respostas não lineares detectadas pelo TITAN indicam que as mudanças nas 

condições topo-hidrológicas estão associadas principalmente à substituição de espécies, e não 

apenas a aumentos ou reduções graduais de abundância. Diversas espécies indicadoras 

estiveram associadas a ambientes intermediários e bem drenados, evidenciando diferenças na 

tolerância ecológica e no grau de especialização ao longo do gradiente. Esse padrão reforça a 

hipótese de que o filtro ambiental promove a reorganização das assembleias, à medida que 

espécies menos tolerantes às condições locais são progressivamente substituídas por táxons 

mais adaptados ao regime hidrológico predominante. Mecanismos semelhantes já foram 

propostos para explicar os padrões de biodiversidade ao longo de gradientes ambientais na 

Amazônia (Schietti et al., 2014), destacando a importância dos processos relacionados ao lençol 

freático na estruturação das comunidades ecológicas. 

 

5.2 Filtros ambientais e respostas das guildas funcionais 

Embora as condições topo-hidrológicas tenham se destacado como o principal fator 

responsável pela reorganização das assembleias de besouros rola-bostas, a textura do solo e a 

estrutura da vegetação também contribuíram para moldar a distribuição das espécies e as 

respostas das guildas funcionais. Em conjunto, essas variáveis atuam como filtros ambientais 

complementares, influenciando a adequação do habitat, o uso dos recursos e a persistência das 

espécies nas paisagens de campinarana. 
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As respostas observadas ao longo dos gradientes de teor de areia do solo indicam que 

condições de solos extremamente arenosos podem impor restrições a parte da assembleia de 

besouros rola-bostas. Em nível de comunidade, as espécies indicadoras apresentaram redução 

na frequência em elevados teores de areia, principalmente nas camadas superficial e profunda 

do solo. Esses padrões sugerem que solos excessivamente arenosos reduzem a estabilidade do 

substrato e a retenção de umidade, comprometendo as condições necessárias para a construção 

dos ninhos e o desenvolvimento larval (Nichols et al., 2008; Correa et al., 2025). Em 

contrapartida, solos excessivamente saturados podem apresentar limitação de oxigênio, 

afetando negativamente a sobrevivência de ovos e larvas, bem como a atividade dos adultos 

(Hoback & Stanley, 2001). Em conjunto, esses resultados sustentam a existência de uma faixa 

ótima de condições edáficas, na qual permeabilidade, retenção de umidade e estabilidade 

estrutural encontram-se equilibradas, favorecendo tanto a atividade de nidificação quanto o 

sucesso reprodutivo. Relações semelhantes entre as características do solo e o desempenho dos 

besouros rola-bostas já foram descritas em estudos anteriores, reforçando a importância das 

condições edáficas para o comportamento de enterramento e o desenvolvimento larval (Nichols 

et al., 2008; Correa et al., 2025). 

A estrutura da vegetação também influenciou a composição das assembleias, 

especialmente por meio da altura do dossel e da densidade do sub-bosque. As respostas 

positivas de diversas espécies indicadoras em áreas com dossel mais alto sugerem que esses 

ambientes oferecem condições microclimáticas mais estáveis, incluindo menor incidência de 

radiação solar, menor variação térmica e maior retenção de umidade próxima ao solo (Chazdon 

& Pearcy, 1991; Hardwick et al., 2015). Essas condições influenciam diretamente a atividade 

dos besouros rola-bostas, seu comportamento de forrageamento, o sucesso da nidificação e o 

desenvolvimento das larvas (Halffter & Edmonds, 1982; Nichols et al., 2008). A reorganização 

das assembleias em direção a áreas com vegetação mais alta indica que a estabilidade 

microclimática constitui um importante fator para a ocorrência de diversos táxons de besouros 

rola-bostas nas campinaranas. 

Um padrão oposto foi observado em relação à densidade do sub-bosque. A maioria das 

espécies indicadoras esteve associada a sub-bosques menos densos, sugerindo que a estrutura 

da vegetação influencia o deslocamento sobre o solo da floresta, a detecção de recursos e o 

acesso aos locais de nidificação. Um sub-bosque mais aberto pode facilitar a locomoção durante 

a busca por recursos, ao mesmo tempo em que modifica as condições microclimáticas locais. 

Em contraste, Canthidium sp. 2 esteve associado a ambientes com vegetação mais densa, 
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indicando que algumas espécies podem se beneficiar de locais com maior retenção de umidade, 

menor incidência direta de radiação solar e maior disponibilidade de micro-habitats específicos. 

A estrutura da vegetação também pode influenciar os besouros rola-bostas de forma 

indireta, por meio de seus efeitos sobre as comunidades de vertebrados, especialmente 

mamíferos frugívoros e herbívoros, que constituem as principais fontes de esterco utilizadas 

pelos Scarabaeinae. Estudos anteriores demonstraram que diferenças na estrutura da vegetação 

afetam o uso do habitat pelos vertebrados e, consequentemente, alteram a disponibilidade de 

recursos para os besouros rola-bostas, influenciando sua abundância, composição de espécies e 

estrutura de tamanho corporal (Bogoni et al., 2016; De Castro-Arrazola et al., 2023). Assim, as 

respostas observadas ao longo dos gradientes de vegetação provavelmente refletem tanto efeitos 

diretos, relacionados às condições microclimáticas, quanto efeitos indiretos, mediados por 

alterações na disponibilidade de recursos. 

As respostas contrastantes observadas entre as guildas funcionais reforçam a 

importância do filtro ambiental na estruturação dessas comunidades. Os paracoprídeos 

responderam a um conjunto mais amplo de gradientes ambientais, incluindo as condições topo-

hidrológicas, a textura do solo, a altura do dossel e a densidade do sub-bosque. Esse padrão é 

compatível com sua estratégia de nidificação, que depende diretamente da escavação de galerias 

e do enterramento do recurso alimentar no solo (Halffter & Edmonds, 1982; Sowig, 1995; 

Salomão et al., 2022). Dessa forma, alterações nas propriedades físicas do solo, nas condições 

de umidade e na estrutura da vegetação tendem a afetar diretamente a alocação dos recursos e 

o sucesso reprodutivo dessas espécies. 

Os endocoprídeos responderam principalmente às condições topo-hidrológicas e ao teor 

de areia da camada superficial do solo. Como essas espécies completam seu ciclo de vida no 

interior ou imediatamente abaixo do recurso alimentar, sem depender de escavação intensa ou 

transporte do recurso, suas respostas parecem estar mais fortemente associadas às condições 

locais do substrato e da umidade do que propriamente à estrutura da vegetação (Halffter & 

Edmonds, 1982). 

Por sua vez, os telecoprídeos responderam principalmente à altura do dossel e à 

densidade do sub-bosque. Como essas espécies transportam bolas de esterco sobre o solo antes 

do enterramento, a estrutura da vegetação pode afetar diretamente a eficiência de deslocamento, 

o manejo do recurso e a exposição ao estresse microclimático (Halffter & Edmonds, 1982; 

Hanski & Cambefort, 1991). A associação dos telecoprídeos a florestas com dossel mais alto e 

sub-bosques menos restritivos sugere que a arquitetura da vegetação desempenha papel 

importante na determinação da adequação do habitat para essa guilda funcional. 
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5.3 Limiares ecológicos e implicações para a conservação 

Uma das principais contribuições deste estudo foi a identificação de limiares ecológicos 

associados aos gradientes ambientais naturais das campinaranas amazônicas. Em vez de 

apresentarem respostas graduais, as assembleias de besouros rola-bostas exibiram pontos 

distintos de reorganização ao longo dos gradientes topo-hidrológicos, edáficos e da vegetação, 

indicando que pequenas mudanças nas condições ambientais podem estar associadas a 

alterações desproporcionais na ocorrência e abundância das espécies. Esse padrão evidencia a 

importância de abordagens baseadas em limiares ecológicos para compreender como a 

heterogeneidade ambiental estrutura a biodiversidade em ecossistemas tropicais (King & Baker, 

2014). 

As espécies indicadoras identificadas ao longo dos diferentes gradientes sugerem que 

esses limiares refletem principalmente processos de substituição de espécies, em vez de simples 

aumentos ou reduções na abundância total da comunidade. Diversos táxons estiveram 

associados a condições intermediárias e bem drenadas, enquanto outros responderam 

positivamente a ambientes com vegetação mais densa ou a condições específicas do solo. Essas 

respostas evidenciam diferenças no grau de especialização ecológica e na tolerância ambiental 

entre as espécies, reforçando o papel do filtro ambiental na estruturação das assembleias de 

besouros rola-bostas nas paisagens de campinarana. À medida que as condições ambientais se 

modificam ao longo desses gradientes, espécies menos tolerantes tendem a ser 

progressivamente substituídas por táxons mais adaptados às características predominantes do 

habitat. 

A ausência de respostas consistentes à abertura do dossel, aliada aos efeitos mais 

pronunciados das condições topo-hidrológicas, da textura do solo, da altura do dossel e da 

densidade do sub-bosque, sugere que nem todas as variáveis ambientais contribuem igualmente 

para a reorganização das comunidades. Em vez disso, as assembleias de besouros rola-bostas 

parecem responder principalmente aos fatores ambientais que afetam diretamente as condições 

do solo, o microclima, a persistência dos recursos e o deslocamento sobre o piso da floresta. A 

estrutura da vegetação pode influenciar o deslocamento, o uso do habitat, a detecção de recursos 

e o comportamento dos besouros rola-bostas, contribuindo adicionalmente para a reorganização 

das comunidades ao longo dos gradientes ambientais (Nichols et al., 2007; Gardner et al., 2008; 

Castro-Arrazola et al., 2023). 
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A forte influência das condições topo-hidrológicas é particularmente relevante nas 

campinaranas, uma vez que esses ecossistemas estão intimamente associados à dinâmica do 

lençol freático. O limiar identificado neste estudo provavelmente representa uma zona de 

transição entre ambientes sujeitos à saturação sazonal do solo e habitats mais bem drenados, 

reforçando a importância dos processos hidrológicos na estruturação das comunidades 

biológicas (Schietti et al., 2014). Como as campinaranas dependem fortemente da dinâmica do 

lençol freático, alterações nos regimes de precipitação, nos processos hidrológicos ou em 

distúrbios locais podem modificar a posição desses limiares ecológicos e alterar as condições 

ambientais que atualmente sustentam as espécies indicadoras. 

Sob a perspectiva da conservação, a combinação entre limiares ecológicos e espécies 

indicadoras representa uma ferramenta promissora para o monitoramento da biodiversidade em 

ecossistemas amazônicos de areia branca. Os besouros rola-bostas respondem rapidamente às 

variações ambientais, desempenham importantes funções ecossistêmicas e apresentam 

respostas bem definidas às mudanças nas condições hidrológicas e na estrutura da vegetação. 

Dessa forma, alterações na ocorrência das espécies indicadoras podem fornecer sinais precoces 

de mudanças ambientais associadas às mudanças climáticas ou a distúrbios antrópicos, antes 

mesmo que alterações mais evidentes na estrutura do ecossistema se tornem perceptíveis. 

Assim, a identificação das condições ambientais associadas à reorganização das comunidades 

contribui não apenas para a compreensão dos processos ecológicos que estruturam a 

biodiversidade das campinaranas, mas também para aprimorar a capacidade de monitorar e 

conservar esses ecossistemas altamente especializados e ambientalmente sensíveis. 

 

6. CONCLUSÃO 

Nosso estudo demonstra que as assembleias de besouros rola-bostas em campinaranas 

amazônicas são estruturadas por múltiplos gradientes ambientais, sendo as condições topo-

hidrológicas o principal fator responsável pela reorganização da comunidade. Os limiares 

ecológicos identificados ao longo dos gradientes relacionados ao lençol freático, às condições 

edáficas e à estrutura da vegetação indicam que essas assembleias respondem de forma não 

linear às variações ambientais, resultando na substituição de espécies e em respostas distintas 

entre as guildas funcionais. Esses resultados reforçam a importância do filtro ambiental na 

estruturação dos padrões de biodiversidade em ecossistemas amazônicos de areia branca. 

Ao identificar espécies indicadoras e respostas de limiar ecológico, nossos resultados 

fornecem uma base para compreender como a heterogeneidade ambiental influencia a estrutura 

das comunidades em campinaranas. Como esses ecossistemas estão fortemente associados à 
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dinâmica do lençol freático e apresentam elevada sensibilidade às mudanças ambientais, os 

besouros rola-bostas constituem um grupo promissor para o monitoramento de alterações nas 

condições hidrológicas e na estrutura da vegetação. A aplicação de abordagens baseadas em 

limiares ecológicos pode aprimorar a detecção de mudanças ambientais, contribuindo para a 

conservação e o monitoramento de longo prazo dos ecossistemas amazônicos de areia branca 

frente às crescentes pressões decorrentes das mudanças climáticas e das atividades antrópicas. 
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MATERIAL SUPLEMENTAR 

 

Limiares ecológicos revelam a influência do gradiente topo-hidrológico na estruturação de 

besouros rola-bosta em campinaranas amazônicas 

 

Tabela S1 Espécies de besouros rola-bosta registradas na RDS Rio Negro, Amazonas. 

 

Espécies Guilda trófica Total 

Ateuchus murrayi (Weber, 1799) Endocoprideos 6 

Ateuchus substriatus (Weber, 1799) Endocoprideos 3 

Ateuchus sp.1 (Weber, 1799) Endocoprideos 7 

Ateuchus sp.2 (Weber, 1799) Endocoprideos 5 

Ateuchus sp.3 (Weber, 1799) Endocoprideos 2 

Ateuchus sp.4 (Weber, 1799) Endocoprideos 1 

Ateuchus sp.5 (Weber, 1799) Endocoprideos 1 

Ateuchus sp.6 (Weber, 1799) Endocoprideos 1 

Ateuchus sp.9 (Weber, 1799) Endocoprideos 1 

Canthidium sp.1 (Erichson,1847) Endocoprideos 44 

Canthidium sp.2 (Erichson,1847) Endocoprideos 265 

Canthidium sp.3 (Erichson,1847) Endocoprideos 52 

Canthidium sp.4 (Erichson,1847) Endocoprideos 36 

Canthidium sp.5 (Erichson,1847) Endocoprideos 18 

Canthon sp.1 (Hoffmannseg,1812) Telecoprideos 22 

Canthon sp.2 (Hoffmannseg,1812) Telecoprideos 15 

Canthon sp.4 (Hoffmannseg,1812) Telecoprideos 9 

Coprophanaeus lancifer (Linnaeus, 1767) Telecoprideos 2 

Coprophanaeus cyanescens Telecoprideos 4 

Deltochilum aff guyanenses (Paulian,1933) Telecoprideos 31 

Deltochilum aff septemstriatum (Paulian, 1933) Telecoprideos 27 

Deltochilum submetalium (Paulian, 1933) Telecoprideos 12 

Deltochilum sp.1 (Eschscholtz,1822) Telecoprideos 6 



55  

 

 

 

 

Espécies Guilda trófica Total 

Dichotomius lucasi (Harold, 1869) Paracoprideos 410 

Dichotomius boreaus (Olivier, 1789) Paracoprideos 38 

Dichotomius robustaes (Luederwaltt, 1935) Paracoprideos 21 

Dichotomius worontzoni Paracoprideos 17 

Dichotomius sp. 1 (Hope, 1838) Paracoprideos 11 

Dichotomius sp. 3 1 (Hope, 1838) Paracoprideos 8 

Dichotomius sp. 4 1 (Hope, 1838) Paracoprideos 6 

Dichotomius sp. 5 1 (Hope, 1838) Paracoprideos 3 

Dichotomius sp. 9 1 (Hope, 1838) Paracoprideos 1 

Dichotomius sp. 13 1 (Hope, 1838) Paracoprideos 2 

Eurysternus caribaeus (Herbert, 1789) Endocoprideos 869 

Eurysternus cayanensis (Castelnau, 1840) Endocoprideos 74 

Eurysternus hamaticollis (Baltazar, 1939) Endocoprideos 56 

Eurysternus wittomemorum (Martinez, 1988) Endocoprideos 13 

Ontherus crinifrons (Erichson,1847) Paracoprideos 42 

Ontherus sp.1 (Erichson,1847) Paracoprideos 25 

Ontherus sp.2 (Erichson,1847) Paracoprideos 19 

Ontherus sp.3 (Erichson,1847) Paracoprideos 7 

Ontherus sp.4 (Erichson,1847) Paracoprideos 3 

Onthophagus sp.1 (Latreille, 1802) Paracoprideos 198 

Onthophagus sp.2 (Latreille, 1802) Paracoprideos 64 

Onthophagus sp.3 (Latreille, 1802) Paracoprideos 29 

Oxysternon festivum (Linnaeus, 1758) Paracoprideos 5 

Phanaeus camberfoti (Arnaud, 1982) Paracoprideos 3 

Scybalocanthon pygialis (Schmidt, 1922) Paracoprideos 41 

Scybalocanthon sp.1 (Martinez, 1948) Paracoprideos 16 

Scybalocanthon sp.2 (Martinez, 1948) Paracoprideos 9 
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  Total: 3.345 

 

Tabela S2 Limiares ecológicos dos gradientes altura do dossel, densidade do sub-bosque, 

cobertura do dossel, topo-hidrológico, areia 0-10, areia 20-40 

Gradientes ambientais Valores mínimos Valores máximos 

Altura da árvore 1,0 29,4 

Abertura de dossel 14,3 37,2 

Densidade do sub-bosque 0,5 4,1 

Topo-hidrológico 0,0 25,8 

Areia 0-10 cm 627,5 923,5 

Areia 10-20 cm 651,0 90,6 

Areia 20-40 cm 659,5 894,0 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Espécies Guilda trófica Total 

Sylvicanthon sp. 1 (Halfter e Martinez, 1977) Telecoprideos 490 

Sylvicanthon sp. 2 (Halfter e Martinez, 1977) Telecoprideos 88 

Sylvicanthon sp. 5 (Halfter e Martinez, 1977) Telecoprideos 12 

Uroxys sp.1 (Westwood, 1842) Endocoprideos 73 

Uroxys sp.2 (Westwood, 1842) Endocoprideos 54 

Uroxys sp.3 (Westwood, 1842) Endocoprideos 33 

Uroxys sp.4 (Westwood, 1842) Endocoprideos 21 

Uroxys sp.5 (Westwood, 1842) Endocoprideos 14 
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Tabela S3. Unidades de medidas dos gradientes altura do dossel, densidade do sub-bosque, 

cobertura do dossel, topo-hidrológico, areia 0-10, areia 10-20 cm e areia 20-40 cm 

 

Gradientes ambientais Unidades de medidas 

lid_h_max_0_995 (Altura da arvores) metros (m) 

lid_lai_0_15 (Densidade de sub-bosque)  

m²/m² 

lid_p_skyshots (Abertura do dossel) 

 

(%) 

HAND (Topo-hidrológico) Metros (m) 

Areia 0-10 cm (g kg-¹) (m) 

Areia 10-20 cm (g kg-¹) (m) 

Areia 20-40 cm (g kg-¹) (m) 
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Tabela S4 Limiares da assembleia ao longo do gradiente (ponto de mudança, cp), com intervalo de confiança de 90% (percentis 5–95), 

separados em z− e z+ e indicando as estimativas filtradas (fsumz), táxon indicadores, pureza, confiabilidade e valor de p. 

Assembleia de besouro rola-bosta 

Gradient Filtered 

(fsumz) 

cp (z−) CI 5–95% 

(z−) 

cp (z+) CI 5–95% 

(z+) 

Táxon Purity Reliability p-value 

Condição 

topo- 

hidrológico 

 

Yes 

 

NA 

 

NA 

 

7,12 

 

3.85–14.33 

 

Ateuchus sp.2 

 

1 

 

1 

 

0,002 

 Ateuchus sp.5 0,994 0,99 0,002 

Ontherus sp.1 1 1 0,002 

Ontherus sp.2 0,998 0,99 0,002 

Onthophagus sp.1 0,998 0,976 0,002 

Oxysternon festivum 1 1 0,002 

Uroxys sp.2 1 0,996 0,002 

Sylvicanthon sp.1 0,998 0,986 0,004 

Dichotomius lucasi 0,988 0,938 0,006 

Altura das 

árvores 

Yes 24,47 21.4–28.57 27,7 26.13–31.9 Canthidium sp.2 0,984 0,918 0,002 

 Ontherus sp.1 0,994 0,966 0,004 

Onthophagus sp.1 0,966 0,928 0,004 

Ateuchus sp.2 0,998 0,984 0,006 

Uroxys sp.2 0,992 0,962 0,006 

Deltochilcum submetalium 0,988 0,958 0,01 

Densidade 

do sub-

bosque 

Yes 1,64 1.53–2.52 2,35 2.13–3.12 Ateuchus sp.2 1 1 0,002 

 Ontherus sp.2 0,996 0,988 

 

0,002 

Onthophagus sp.1 0,992 0,966 0,002 
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Canthidium sp.2 0,99 0,958 0,004 

Deltochilum submetalium 0,994 0,964 0,006 

Oxysternon festivum 0,986 0,932 0,01 

Areia 0-10 Yes 808 659,2-883 876 821,5-894 Onthophagus sp.1 0,992 0,962 0,002 

Areia 20-40 Yes 836 741,25-

843,05 

 

864,5 

 

820,1-890 

Ontherus sp.1 0,948 0,914 0,002 
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Tabela S5 Limiares da guilda paracoprídeos ao longo do gradiente (ponto de mudança, cp), com intervalo de confiança de 90% (percentis 5–95), 

separados em z− e z+ e indicando as estimativas filtradas (fsumz), táxon indicadores, pureza, confiabilidade e valor de p. 

Paracoprideos 

Gradient Filtered 

(fsumz) 

cp (z−) CI 5–95% 

(z−) 

cp (z+) CI 5–95% 

(z+) 

Táxon Purity Reliability p-value 

Condição 

topo- 

hidrológico 

 

Yes 

 

2,66 

 

0,16-5,63 

 

3,59 

 

2,97-12,34 

Ontherus sp.2 1 0,99 0,002 

 Onthophagus sp.1 0,992 0,97 0,002 

Oxysternon festivum 1 1 0,002 

Altura das 

árvores 

Yes 28,3 19,8-29,5 27,7 26,6-33,7 Onthophagus sp.1 0,97 0,94 0,002 

 Oxysternon festivum 0,99 0,98 0,002 

Densidade 

do sub-

bosque 

Yes 2,19 1,53-2,79 2,65 2,10-3,30 Ontherus sp.2 0,99 0,97 0,002 

 Onthophagus sp.1  

0,974 

0,95 0,002 

Oxysternon festivum 0,974 0,95 0,004 

Areia 0-10 Yes 747 738-875,5 807 853,8-887,5 Onthophagus sp.1  

0,99 

 

0,98 

 

0,002 

 Oxysternon festivum 1 1 0,002 

Dichotomius sp.14 0,994 0,98 0,002 

Areia 10-20 Yes 747 746,5-

862,15 

807 746,5-886 Dichotomius sp.14 0,98 0,95 0,002 
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Tabela S6 Limiares da guilda Endocoprídeos ao longo do gradiente (ponto de mudança, cp), com intervalo de confiança de 90% (percentis 5–

95), separados em z− e z+ e indicando as estimativas filtradas (fsumz), táxon indicadores, pureza, confiabilidade e valor de p. 

Endocoprídeos 

Gradient Filtered 

(fsumz) 

cp (z−) CI 5–95% 

(z−) 

cp (z+) CI 5–95% 

(z+) 

Táxon Purity Reliability p-value 

Condição 

topo- 

hidrológico 

 

Yes 

 

0,30 

0-3,45  

14,33 

3,86-15,36 Uroxys sp.2 1 0,99 0,002 

Areia 0-10 Yes 850 659,2-883 875,5 821,5-894 Eurysternus 

cayanensis 

0,97 0,90 0,004 

 

 

Tabela S7 Limiares da guilda Telecoprídeos ao longo do gradiente (ponto de mudança, cp), com intervalo de confiança de 90% (percentis 5–95), 

separados em z− e z+ e indicando as estimativas filtradas (fsumz), táxon indicadores, pureza, confiabilidade e valor de p. 

Telecoprídeos 

Gradient Filtered 

(fsumz) 

cp (z−) CI 5–95% 

(z−) 

cp (z+) CI 5–95% 

(z+) 

Táxon Purity Reliability p-value 

Condição 

topo- 

hidrológico 

 

Yes 

0,30 0-13,16 2,07 

 

2,07-15,16 Sylvicanthon sp.1 0,99 0,95 0,012 

Altura da 

árvore 

Yes 24,4 17,2-31,5 26,6 26,09-33,3 Deltochilum 

submetallicum 

 

0,99 

 

0,96 

 

0,008 

 Sylvicanthon sp.1 0,97 0,91 0,014 

Densidade 

do sub-

bosque 

 1,64 1,53-2,92 2,92 1,64-2,76 Deltochilum 

submetallicum 

0,99 0,96 0,008 
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Figure 1. Responses of dung beetle assemblages and functional guilds to sand content gradients in 

Central Amazonian campinarana forests based on TITAN. (A) assemblage response to sand (10–20 

cm); (B) paracoprid response to sand (10–20 cm); (C) paracoprid response to sand (20–40 cm); (D) 

endocoprid response to sand (10–20 cm); (E) endocoprid response to sand (20–40 cm); and (F) 

telecoprid response to sand (0–10 cm). Shaded areas represent the density of change points along the 

environmental gradients, whereas the lower curve represents cumulative standardized species 

responses [Sum(z)]. Upper symbols and intervals indicate ecological thresholds and their 

corresponding confidence intervals. 
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Figure 2. Responses of indicator dung beetle assemblages and functional guilds to sand content 

gradients in Central Amazonian campinarana forests based on TITAN. (A) assemblage response to 

sand (0–10 cm); (B) assemblage response to sand (20–40 cm); (C) paracoprid response to sand (0–10 

cm); (D) paracoprid response to sand (10–20 cm); and (E) endocoprid response to sand (0–10 cm). 

Shaded areas represent the density of change points along the environmental gradients, whereas the 

lower curve represents cumulative standardized species responses [Sum(z)]. Upper symbols and 

intervals indicate ecological thresholds and their corresponding confidence intervals. 
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Figure 3. Responses of indicator dung beetle assemblages and functional guilds to topographic-

hydrological gradients in Central Amazonian campinarana forests based on TITAN. (A) assemblage 

response to the topographic-hydrological gradient; (B) paracoprid response to the topographic-

hydrological gradient; (C) endocoprid response to the topographic-hydrological gradient; and (D) 

endocoprid response to the topographic-hydrological gradient. Shaded areas represent the density of 

change points along the environmental gradients, whereas the lower curve represents cumulative 

standardized species responses [Sum(z)]. Upper symbols and intervals indicate ecological thresholds 

and their corresponding confidence intervals. 
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Figure 4. Responses of functional guilds to vegetation gradients in Central Amazonian campinarana 

forests based on TITAN. (A) paracoprid response to canopy openness; (B) paracoprid response to tree 

height; (C) paracoprid response to understory density. In panel A, shaded areas represent the density 

of change points along the environmental gradients, whereas the lower curve represents cumulative 

standardized species responses [Sum(z)]. Upper symbols and intervals indicate ecological thresholds 

and their corresponding confidence intervals. 
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Figure 5. Responses of functional guilds to vegetation gradients in Central Amazonian campinarana 

forests based on TITAN. (A) endocoprid response to understory density; (B) endocoprid response to 

canopy openness. Shaded areas represent the density of change points along the environmental 

gradients, whereas the lower curve represents cumulative standardized species responses [Sum(z)]. 

Upper symbols and intervals indicate ecological thresholds and their corresponding confidence 

intervals 
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Figure 6. Responses of indicator functional guilds to vegetation gradients in Central Amazonian 

campinarana forests based on TITAN. (A) telecoprid response to canopy openness; (B) telecoprid 

response to canopy height; (C) telecoprid response to understory density. In panel A, shaded areas 

represent the density of change points along the environmental gradients, whereas the lower curve 

represents cumulative standardized species responses [Sum(z)]. Upper symbols and intervals indicate 

ecological thresholds and their corresponding confidence intervals. 

 


