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RESUMO

A compreensao dos processos que estruturam comunidades ecoldgicas ¢ um dos objetivos
centrais da ecologia. Variaveis ambientais, como produtividade primaria (PPL) e temperatura,
atuam como importantes filtros na composi¢ao de espécies. No entanto, ainda sao limitados os
estudos que investigam a atuagdo conjunta dessas variaveis em comunidades de mamiferos,
sobretudo em amplas escalas. A fim de preencher tal lacuna, utilizamos um extenso banco de
dados, coletados por armadilhas fotograficas instaladas ao longo de toda a Pan-Amazdnia por
diferentes grupos de pesquisa entre 2001 e 2024. Apds a curadoria dos dados, contamos com
2272 sitios que obtiveram registros apenas de mamiferos terrestres de médio e grande porte.
Correlacionamos as informagdes de registros de mamiferos com dados das varidveis ambientais
PPL e temperatura a fim de avaliar os efeitos diretos e indiretos destas varidveis climaticas
sobre a comunidade de mamiferos amazdnicos. Para avaliar como a PPL e a temperatura afetam
a riqueza de espécies e o uso de habitat por mamiferos, utilizamos modelos aditivos
generalizados (GAM) e utilizamos modelos de equagdes estruturais (SEM) para quantificar e
distinguir os efeitos diretos dos efeitos indiretos de ambas as varidveis ambientais.
Descobrimos que, diferentemente do esperado, a riqueza de espécies de mamiferos ¢ mais
fortemente influenciada pela temperatura do que pela PPL, e que a intensidade de uso do habitat
por mamiferos ¢ modulada pela temperatura, e ndo pela PPL. Além disso, obtivemos que a
intensidade de uso do habitat por mamiferos herbivoros, onivoros e carnivoros segue padrdes
semelhantes ao padrao geral encontrado pela comunidade de mamiferos, com apenas
insetivoros apresentando padrao distinto. Nosso trabalho contribui com uma abordagem ainda
pouco explorada, revelando que estas varidveis ambientais desencadeiam efeitos indiretos
sobre todas as guildas tréficas de mamiferos e que mamiferos carnivoros sdo os Unicos
influenciados pelos efeitos indiretos, mediados por relagdes troficas. No contexto da tendéncia
de aumento da temperatura global como resposta as mudancas climaticas, entender os
mecanismos subjacentes a distribuicdo de espécies de mamiferos ¢ uma boa forma para realizar

projecdes futuras mais assertivas.



ABSTRACT

Understanding the processes that structure ecological communities is one of the central goals
of ecology. Environmental variables, such as primary productivity (NPP) and temperature, act
as important filters shaping species composition. However, studies investigating the combined
effects of these variables on mammal communities remain limited, particularly at broad spatial
scales. To address this gap, we used an extensive dataset collected from camera traps deployed
across the entire Pan-Amazon by different research groups between 2001 and 2024. After data
curation, we retained 2,272 sites with records exclusively of medium- and large-sized terrestrial
mammals. W’e correlated mammal occurrence data with environmental variables—NPP and
temperature—to assess the direct and indirect effects of these climatic variables on Amazonian
mammal communities. To evaluate how NPP and temperature influence species richness and
habitat use by mammals, we employed generalized additive models (GAMs), and we used
structural equation models (SEMs) to quantify and disentangle the direct and indirect effects
of both environmental variables. Contrary to expectations, we found that mammal species
richness is more strongly influenced by temperature than by NPP, and that the intensity of
habitat use by mammals is modulated by temperature rather than by NPP. Additionally, we
observed that the intensity of habitat use by herbivorous, omnivorous, and carnivorous
mammals follows patterns similar to those found for the overall mammal community, with only
insectivores exhibiting a distinct pattern. Our study contributes to a still underexplored
approach, revealing that these environmental variables trigger indirect effects across all trophic
guilds of mammals, and that carnivorous mammals are the only group influenced by indirect
effects mediated by trophic interactions. In the context of rising global temperatures driven by
climate change, understanding the mechanisms underlying mammal species distributions

provides a valuable basis for making more accurate future projections.



INTRODUCAO

Produtividade e temperatura como fatores determinantes na estruturacio de
comunidades

Muitos estudos concentram-se em entender como varidveis ambientais estruturam
comunidades biolédgicas. Fatores como temperatura, precipitacdo e heterogeneidade ambiental,
bem como a disponibilidade de energia no sistema e limitagdes a dispersao, atuam como filtros
na distribuicdo, selecdo de habitat e permanéncia das espécies em um determinado espago
(August et al. 1983; Owen et al. 1990; Graham, Moritz & Williams, 2006; Mittelbach
&Schemske, 2015; Sobral et al. 2017; Lasmar et al. 2021). Tais fatores podem operar em
diferentes escalas espaciais e temporais, contribuindo para a coexisténcia de espécies
(Mittelbach et al. 2015; Thompson et al. 2020; Miinkemiiller et al. 2020). No entanto, apesar
de amplamente reconhecida, a atuagdo conjunta dessas variaveis ainda ¢ pouco explorada em
escalas mais amplas, com evidéncias predominantemente restritas a escalas locais (Chuangye,
Hongxu & Chong, 2015; Beaudrot et al. 2018) e poucas abordagens que considerem os efeitos
cumulativos dessas variaveis e seus reflexos em escalas mais amplas (ver Giam & Olden,
2016).

Considerada uma das principais impulsionadoras da biodiversidade, a produtividade
exerce papel central na determinagdo da riqueza de espécies em uma comunidade (Chase et al.
2010). Em ambientes mais produtivos, a maior producdo de biomassa por organismos
autotroficos resulta em maior disponibilidade de recursos alimentares, sustentando maior
riqueza de espécies (Wright, 1983; Waide et al. 1999; Chase et al. 2010). Em contrapartida, a
baixa disponibilidade de alimento em ambientes pouco produtivos pode aumentar as taxas de
extingao local e evasao de individuos, reduzindo a diversidade de espécies (Carnicer et al. 2007,
Holzmann et al. 2025). Entretanto, essa relacdo ndo € universal. Estudos demonstram que a
riqueza de espécies pode diminuir com o aumento da produtividade (Owen, 1990) ou apresentar
um padrdo unimodal, com valores maximos em niveis intermedidrios de produtividade
(Tilman, 1982), indicando que a relacdo entre produtividade e diversidade varia entre sistemas
biologicos.

Além da produtividade, a temperatura também desempenha papel fundamental na
estruturacdo de comunidades biologicas (Bohdalkova et al. 2021; Townsend & Hildrew, 1994;
Diaz & Cabido, 2001; Kraft et al. 2015). As variagdes térmicas atuam como filtros ambientais
que regulam a diversidade de espécies, frequentemente associadas a restrigoes fisiologicas e ao

tamanho corporal (Bergmann, 1848; Porter & Gates, 1969; Fristoe et al. 2015; Riddell et al.



2019). Nesse contexto, ainda ha debate sobre a qual variavel ambiental determinados processos
fisiologicos estdo mais associados. Por exemplo, a taxa metabolica de repouso parece estar
mais relacionada a temperatura (Anderson & Jetz, 2005) do que a produtividade, como
anteriormente sugerido (Mueller & Diamond, 2001). Esses mecanismos fisioldgicos, aliados a
estratégias comportamentais, modulam o balango térmico e energético das espécies (Ruperto
et al. 2022). Além disso, em animais endotérmicos, os custos energéticos da termorregulagao
variam conforme o gradiente térmico, influenciando a alocagdo de energia para crescimento,
reproducdo e manutengdo populacional, com consequéncias diretas sobre a riqueza de espécies

(Evans, Warren & Gaston, 2005; Khaliq et al. 2014).

Gradientes de produtividade e temperatura na Amazonia

A Amazonia, maior bioma de floresta tropical imida do mundo, apresenta ampla
heterogeneidade ambiental. Com variagdes expressivas em solos, hidrologia e fitofisionomias,
o bioma abriga diferentes tipos florestais, como florestas de igap0, terra firme, restinga e matas
riparias, além de apresentar marcada sazonalidade entre estacdes secas e chuvosas (Herrera et
al. 1978; Gongalves et al. 2022). Essa heterogeneidade promove variagdes espaciais nas
condi¢des climaticas e na disponibilidade de recursos alimentares. Além disso, a Amazonia
apresenta elevada produtividade primaria liquida (PPL), sobretudo em florestas em estagios
sucessionais iniciais ou intermediarios (Rodig et al. 2018), altas temperaturas e uma das
maiores biodiversidades do planeta (Gongalves, 2005; Kabat et al. 2012). Por isso, o bioma
constitui um sistema particularmente relevante para investigar os efeitos de variaveis climaticas
sobre comunidades biologicas.

Nesse contexto, espécies de diferentes grupos taxonOmicos respondem de forma
distinta aos gradientes ambientais na bacia amazlnica. Por exemplo, ambientes mais
produtivos podem apresentar maior riqueza de anuros e serpentes, mas menor riqueza de
lagartos, enquanto a riqueza desses grupos pode aumentar em ambientes mais quentes (Lopez-
Rojas et al. 2025). Em contraste, a diversidade de aves pode ser maior em ambientes com
temperaturas mais baixas € menor variagdo anual, com méaximos associados a elevados valores
de produtividade (Naka et al. 2020). Apesar desses avangos, os efeitos conjuntos da
produtividade e da temperatura sobre a estrutura tréfica das comunidades ainda permanecem

pouco explorados.
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Mamiferos na Amazoénia como modelo de estudo

A grande variagdo em caracteristicas como tamanho corporal, longevidade, area de vida
e tipo de dieta entre espécies de mamiferos (Lacher et al. 2019, Smith & Lyons, 2011) torna
esse grupo particularmente adequado para avaliar efeitos ambientais sobre comunidades
biologicas. Os mamiferos desempenham fungdes ecologicas fundamentais (Lacher et al. 2019).
Estudos de defaunacdo experimental utilizando armadilhas fotograficas demonstram que a
perda de mamiferos compromete fungdes ecologicas essenciais, como predacao, dispersdo de
sementes e ciclagem de nutrientes (da Silva Batista et al. 2025; Castro et al. 2026). Mamiferos
herbivoros, por exemplo, influenciam a compactacdo do solo e a estrutura da vegetacdo
(Harrison & Bardgett, 2008; Ripple et al. 2015), regulam populagdes de plantas (Maron &
Crone, 2006) e atuam na dispersao de sementes (Jordano et al. 2011). J& mamiferos carnivoros
controlam populagdes de presas, influenciando a estrutura da comunidade ao longo dos niveis
troficos (Berger & Smith, 2005; Terborgh & Estes, 2013; Ripple et al. 2014).

No Brasil, s@o registradas atualmente 790 espécies de mamiferos (Abreu et al. 2025),
das quais cerca de 400 ocorrem na Amazonia, com elevada propor¢ao de endemismo, tornando
este o bioma com maior diversidade de mamiferos no pais (Paglia et al. 2012). Essa diversidade
estd associada a riqueza vegetal e a biomassa arbdrea, contribuindo para processos como o
armazenamento de carbono no solo (Sobral et al. 2017).

A composi¢do de espécies de mamiferos também ¢ influenciada pela sazonalidade. Na
Amazonia, em florestas de terra firme e varzea, a riqueza pode ser semelhante, mas a maior
produtividade em terra firme estd associada a maior abundancia e biomassa, especialmente de
espécies frugivoras e granivoras (Gongalves et al. 2022). Em florestas sazonalmente secas, ha
maior predominancia de mamiferos terrestres, possivelmente devido a necessidade de percorrer

maiores distdncias em ambientes com menor disponibilidade de recursos (Pontes, 2004).

Efeitos da produtividade e da temperatura sobre mamiferos

Estudos em gradientes altitudinais indicam que a riqueza de mamiferos tende a ser
maior em ambientes mais produtivos e que guildas tréficas respondem de maneira distinta a
produtividade e a temperatura (Gebert et al. 2019; Lasmar et al. 2021). Em geral, estudos locais
apontam maior influéncia da produtividade do que da temperatura (Adkins et al. 2023). No
entanto, andlises em escala local podem subestimar certos efeitos, especialmente em grandes
carnivoros, devido a sua baixa densidade populacional e grande area de vida (Carbone &

Gittleman, 2002). Em contraste, estudos multitaxa em escala mais ampla indicam a temperatura
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como principal preditor da riqueza de espécies (Peters et al. 2016), sugerindo que diferengas
entre estudos podem refletir variagdes de escala, bioma ou abordagem analitica.

Além disso, os efeitos ambientais podem atuar de forma indireta. A produtividade em
florestas tropicais ¢ sensivel a varia¢des térmicas (Pau et al. 2018), e a temperatura pode atuar
como determinante da produtividade na Amazonia (Li et al. 2022). Dessa forma, efeitos
indiretos mediados pela produtividade podem se propagar ao longo dos niveis troficos (Stoner
et al. 2018; Gebert et al. 2019).

Nesse contexto, niveis troficos superiores tendem a ser mais impactados, evidenciando
a dependéncia de predadores em relagdo as suas presas (Hirt et al. 2020; Rabe et al. 2025). Por
outro lado, insetivoros podem responder mais diretamente a produtividade e a temperatura
devido a disponibilidade de artropodes em ambientes mais quentes e produtivos (Lasmar et al.
2021). Ja onivoros, por apresentarem dieta generalista, podem ser mais limitados por
tolerancias térmicas do que pela disponibilidade de recursos especificos.

Apesar desses avancos, ainda ha lacunas importantes sobre como produtividade e
temperatura atuam conjuntamente, direta e indiretamente, na estrutura¢do da comunidade de

mamiferos em escalas amplas.

Importancia das armadilhas fotograficas em estudos macroecolégicos

Estudos em escalas biogeograficas com mamiferos foram, por muito tempo, limitados
pela dificuldade de obteng¢do de dados por métodos tradicionais, como rastros, fezes, transectos
lineares e observacdo direta (Voss & Emmons, 1996). A crescente utilizacdo de armadilhas
fotograficas tem ampliado significativamente a disponibilidade de dados sobre mamiferos
(Tobler et al. 2008). Esse método ¢ eficiente, relativamente econdmico e aplicavel a diferentes
escalas espaciais e temporais (Lyra-Jorge et al. 2008), sendo especialmente util para mamiferos
terrestres de médio e grande porte.

Armadilhas fotograficas permitem investigar padroes de distribuigdo, atividade,
composi¢do de espécies, riqueza relativa e densidade populacional (Gémez et al. 2005; Maffei,
Cuellar & Noss, 2002; Trolle et al. 2007; Hofmeester, Mos & Zub, 2024; Ariyanto et al. 2024;
Harmsen et al. 2024). Além disso, a padronizacdo metodoldgica possibilita a integracdo de
dados em grandes bancos, viabilizando andlises em escala regional e macroecoldgica. Nesse
sentido, o uso de um banco de dados amplo e padronizado permite avaliar com maior robustez
as relagdes entre variaveis climaticas e comunidades de mamiferos, contribuindo para analises

com maior poder estatistico e abrangéncia espacial.
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OBJETIVOS
Objetivo Geral

Nosso principal objetivo foi avaliar como a produtividade priméria liquida (PPL) e a
temperatura afetam a comunidade de mamiferos de médio e grande porte na Amazodnia,
considerando seus efeitos diretos e indiretos, mediados pela PPL e pelas relagdes troficas, em

cada guilda.

Objetivos Especificos

(1) Medir os efeitos diretos da produtividade e da temperatura sobre a riqueza e uso do
habitat pelos mamiferos;

(i)  Medir os efeitos diretos da produtividade e da temperatura sobre o uso do habitat
por cada guilda trofica;

(ii1)  Medir os efeitos indiretos da temperatura, mediados pela produtividade, sobre o uso
de habitat por herbivoros, onivoros e insetivoros, bem como se a variagdo no uso
de habitat desses grupos (como potenciais presas) estd associada ao uso de habitat

por mamiferos carnivoros.
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HIPOTESES

Nossas hipoteses sao que:

(1) a riqueza de espécies e a intensidade de uso do habitat pela comunidade de mamiferos
aumentam em ambientes mais produtivos, mas sofrem pouca influéncia direta da baixa

variagdo térmica entre ecossistemas amazonicos;

(i) herbivoros e insetivoros utilizam com mais intensidade ambientes mais quentes e
produtivos, devido a maior disponibilidade de recursos alimentares; ao passo que, por
apresentarem dietas generalistas, o uso do habitat por mamiferos onivoros ¢ modulado pelos
limites de tolerancia térmica, e ndo pela disponibilidade de recursos alimentares especificos; ja
carnivoros utilizam ambientes mais quentes e produtivos com maior intensidade, onde ha maior

disponibilidade de potenciais presas;

iii) os efeitos ambientais indiretos sdo mais fracos que os efeitos ambientais diretos em
mamiferos herbivoros, onivoros e insetivoros, ao passo que mamiferos carnivoros sao mais
fortemente influenciados pelos efeitos ambientais indiretos, mediados pelas interagdes troficas

do que pelos efeitos ambientais diretos.
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RESUMO

Ainda que fatores ambientais, como produtividade e temperatura, sejam determinantes na
estruturacdo de comunidades, pouco se sabe sobre a atuagdo conjunta desses fatores, sobretudo
em amplas escalas. A fim de preencher tal lacuna, utilizamos um extenso banco de dados de
registros de mamiferos terrestres de médio e grande porte, coletados por armadilhas
fotograficas instaladas ao longo de 2272 sitios distribuidos na Pan-Amazonia, para investigar
o papel modulador da temperatura e da produtividade como determinantes na distribui¢ao de
espécies. Relacionamos os dados de registros de mamiferos com os dados das médias anuais
de produtividade primaria liquida (PPL) e temperatura, a fim de avaliar a influéncia destas
variaveis ambientais na riqueza, intensidade de uso do habitat e estrutura tréfica da
comunidade. A partir das analises de modelos aditivos generalizados (GAM), revelamos que a
riqueza de espécies ¢ mais fortemente influenciada pela temperatura do que pela PPL, e que o
uso de habitat ¢ modulado apenas pela temperatura, e nao pela disponibilidade de alimento.
Paralelamente, encontramos padroes semelhantes na intensidade de uso do habitat por
mamiferos herbivoros, onivoros e carnivoros. Para quantificar e distinguir os efeitos ambientais
diretos dos efeitos ambientais indiretos utilizamos modelagem de equagdes estruturais (SEM).
Descobrimos que os efeitos indiretos da temperatura, mediados pela PPL, impactam todas as
guildas troficas de mamiferos e que os efeitos ambientais indiretos, mediados pelo uso de
habitat por herbivoros, impactam os carnivoros. Nesse sentido, nosso trabalho contribui com
uma abordagem integrada ainda pouco explorada entre fatores ambientais e os niveis troficos
da comunidade de mamiferos na Amazdénia. No contexto de tendéncia de aumento da
temperatura global como resposta as mudangas climdticas, entender os mecanismos
subjacentes a distribuicao de espécies de mamiferos pode ajudar a realizar projegdes futuras

mais assertivas.

Palavras-chave: gradientes ambientais, estruturacdo de comunidades, guilda tréfica
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INTRODUCAO

Um dos objetivos centrais da ecologia ¢ compreender como varidveis ambientais
estruturam comunidades biologicas em diferentes escalas espaciais, contribuindo para explicar
os padroes de biodiversidade (Miinkemiiller et al. 2020). Fatores como temperatura e
produtividade atuam como filtros ao selecionar espécies com caracteristicas que favorecem seu
crescimento populacional e estabelecimento local (Townsend & Hildrew, 1994; Diaz &
Cabido, 2001; Kraft et al. 2015). No entanto, as principais teorias ecologicas indicam que
processos que operam em escala local explicam parcialmente os padrdes de diversidade,
enquanto efeitos que se acumulam ao longo de gradientes ambientais podem emergir em
escalas regionais (Beaudrot et al. 2019; Zhang et al. 2022; Giam & Olden, 2016). Nesse
contexto, embora se reconheca a importancia de gradientes ambientais, ainda persistem lacunas
sobre como variagdes em produtividade e temperatura influenciam a diversidade e a

coexisténcia de espécies em escalas espaciais mais amplas (Mittelbach et al. 2015; Thompson

et al. 2020).

Segundo a teoria espécie-energia, ambientes mais produtivos tendem a sustentar maior
riqueza de espécies devido a maior disponibilidade de recursos alimentares (Wright, 1983;
Waide et al. 1999; Chase et al. 2010; Holzmann et al. 2025), padrao que pode ser
particularmente evidente em niveis troficos superiores, como em mamiferos carnivoros (Owen,
1990). Por outro lado, em sistemas pouco produtivos, a limitacdo de recursos pode aumentar
as taxas de extingao local e reduzir a diversidade (Carnicer et al. 2007; Storch, Bohdalkova &
Okie, 2018). No entanto, a relagdo entre produtividade e riqueza ndo ¢ universal, havendo
evidéncias de que a diversidade pode reduzir em ambientes mais produtivos (Owen, 1990) ou

ser maior em niveis intermedidrios de produtividade (Tilman, 1982).

A temperatura também desempenha papel fundamental na estruturagao de comunidades
biologicas (Bohdalkova et al. 2021). A distribuicao de espécies pode ser influenciada por
restricdes fisioldgicas associadas a adaptacao térmica, incluindo caracteristicas relacionadas ao
tamanho corporal e metabolismo (Bergmann, 1848; Porter & Gates, 1969; Riddell et al. 2019;
Fristoe et al. 2015). Em organismos endotérmicos, como aves e mamiferos, as variagdes
térmicas podem afetar os custos energéticos de termorregulagdo, influenciando a viabilidade
populacional através da alocagdo de energia para crescimento e reproducdo (Evans, Warren &
Gaston, 2005; Khaliq et al. 2014). Desse modo, em temperaturas ambientes acima da

temperatura critica superior, microambientes protegidos, com temperatura inferior ao limite de
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tolerancia térmica, podem aproximar-se da zona termo neutra, onde a termorregulagao ocorre
sem alteracoes regulatorias na produgdo de calor metabdlico ou na perda de calor por

evaporacao (Mitchell et al. 2018).

Estudos conduzidos em diferentes regides tropicais demonstram que a riqueza de
mamiferos tende a ser maior em ambientes mais produtivos, mas que diferentes guildas troficas
respondem de maneiras distintas a variagdes em produtividade e temperatura (Gebert et al.
2019; Lasmar et al. 2021). Esses resultados indicam que ambientes mais produtivos, associados
a uma maior disponibilidade e variedade de recursos alimentares, favorecem a riqueza de
espécies a partir da especializacao e parti¢ao de nicho (Niklaus et al. 2017), sobrepondo-se aos
efeitos fisiologicos impostos pela variagdo de temperatura. Em escalas espaciais globais, esse
padrdo também ¢é observado, com a produtividade sendo considerada o fator com maior
contribuicdo relativa para a riqueza de espécies em diferentes grupos tréficos de mamiferos
(Adkins et al. 2023). Contudo, a compreensdo sobre como produtividade e temperatura atuam
de forma integrada em escalas mais amplas ainda ¢ limitada, especialmente considerando

potenciais efeitos indiretos ao longo de gradientes ambientais.

Nesse sentido, tendo em vista que florestas tropicais sao sensiveis a variagdes térmicas
(Pau et al. 2018), a temperatura pode atuar de forma determinante nos niveis de produtividade
na Amazonia (Li et al. 2022). Desse modo, sabe-se que alteracdes climaticas que afetam a
produtividade primaria, como temperatura e seca extremos, podem gerar efeitos diretos sobre
herbivoros e indiretos sobre demais guildas troficas, desencadeando efeitos indiretos da base
ao topo da estrutura trofica (Stoner et al. 2018). Isso sugere que a temperatura também pode
influenciar a producdo de energia no sistema em condi¢des naturais (Gebert et al. 2019). Além
disso, a dependéncia de carnivoros em relagdao a disponibilidade de suas presas sugere forte
influéncia indireta de variaveis energéticas e climaticas sobre esses predadores (Hirt et al. 2020;
Rabe et al. 2025). Ambientes mais quentes e produtivos tendem a apresentar maior diversidade
e abundancia de artropodes (Lasmar et al. 2021), o que pode favorecer maior intensidade de
uso destes habitats por mamiferos insetivoros. Por outro lado, a dieta generalista de mamiferos
onivoros faz com que sua distribuicdo esteja menos restrita a disponibilidade de um alimento
especifico, respondendo mais diretamente as variagdes térmicas do que a produtividade

(Lasmar et al. 2021).

Nesse contexto, a Amazonia representa um sistema particularmente relevante para

investigar essas relacdes em escala regional. Como a maior floresta tropical imida do mundo,
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o bioma combina elevada produtividade primaria, temperaturas relativamente altas ¢ uma das
maiores diversidades biologicas do planeta (Gongalves, 2005; Kabat et al. 2012). Sua
heterogeneidade ambiental, associada a variagdes em solos, hidrologia e fitofisionomias
(Herrera et al. 1978; Gongalves et al. 2022), promove variacdo espacial nas condi¢des
climaticas e na disponibilidade de alimento, com florestas em estagios sucessionais iniciais €
intermedidrias apresentando maior produtividade (Rodig et al. 2018). Entretanto, os efeitos de
variaveis ambientais como produtividade e temperatura sobre a estrutura tréfica de

comunidades bioldgicas em diferentes ambientes ainda permanecem pouco explorados.

Devido a ampla variacdo em caracteristicas como o tamanho corporal ¢ area de vida
entre espécies de mamiferos, bem como a complexa estrutura trofica de sua comunidade (Smith
& Lyons, 2011; Lacher et al. 2019), os mamiferos sdo modelos interessantes para a avaliagao
dos efeitos de gradientes ambientais a nivel de comunidade. Desse modo, sabe-se que
mamiferos herbivoros, insetivoros, onivoros e carnivoros podem diferir quanto a dependéncia
direta ou indireta da produtividade e da temperatura, o que reflete suas estratégias alimentares
e posic¢oes na rede trofica (Smith et al. 2010). Assim, compreender como variaveis energéticas
e térmicas afetam direta ou indiretamente as guildas troficas € fundamental para elucidar os

mecanismos que estruturam comunidades de mamiferos em larga escala.

Desse modo, o objetivo do estudo ¢ avaliar como a produtividade priméria (PPL) e a
temperatura afetam a comunidade de mamiferos de médio e grande porte na Amazonia
registrados por armadilhas fotograficas, considerando os efeitos ambientais diretos e indiretos
(Figura 1). Especificamente, buscamos avaliar (i) os efeitos diretos da produtividade e da
temperatura sobre a riqueza e uso do habitat pelos mamiferos; (ii) os efeitos diretos da
produtividade e da temperatura sobre o uso do habitat por cada guilda tréfica; e (iii) os efeitos
indiretos da temperatura, mediados pela produtividade, sobre o uso de habitat por herbivoros,
onivoros e insetivoros, bem como se a variacdo no uso de habitat desses grupos (como
potenciais presas) estd associada ao uso de hébitat por mamiferos carnivoros. Com a avaliacao
desses efeitos, queremos testar nossas hipoteses de que: (i) a riqueza de espécies e a intensidade
de uso do habitat pelos mamiferos aumentam em ambientes mais produtivos e que,
considerando a baixa variagdo térmica entre ecossistemas amazoOnicos, a temperatura nao
exerce efeitos significativos sobre endotérmicos; (ii) herbivoros e insetivoros apresentam maior
uso de habitat em ambientes mais quentes e produtivos; mamiferos onivoros, por sua maior

plasticidade alimentar, apresentam padroes menos associados a produtividade e mais
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relacionados a variagdo térmica; enquanto mamiferos carnivoros apresentam maior uso de
habitat em ambientes mais produtivos, potencialmente com maior disponibilidade de alimento,
com menor associacao direta com a temperatura (Fig. 1A); (iii) o efeito negativo da temperatura
sobre a produtividade desencadeia efeitos ambientais indiretos mais fracos que os efeitos
diretos de ambas varidveis em mamiferos herbivoros, onivoros e insetivoros, enquanto em
mamiferos carnivoros os efeitos indiretos, mediados pelo uso do habitat das demais guildas
troficas, apresentam maior importdncia relativa na explicacdo do uso de habitat destes

predadores (Fig. 1B).
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Figura 1. Representagdo dos resultados esperados para (A) as relagdes entre as variaveis
ambientais produtividade primaria (PPL) e temperatura com a riqueza de espécies e intensidade
de uso do habitat por mamiferos da comunidade, e (B) relagdes entre as varidveis ambientais
com a intensidade de uso do habitat para cada guilda trofica, além da relagdo entre uso do
habitat por herbivoros, onivoros e insetivoros com o uso do habitat por carnivoros. Os graficos
superiores da imagem A representam a relacdo linear positiva da PPL (eixo x) com a riqueza
de espécies e intensidade de uso do habitat por mamiferos (eixo y de cada grafico), os graficos
inferiores representam a auséncia de relacdo da temperatura (eixo x) com a riqueza de espécies
e intensidade de uso do habitat (eixo y de cada grafico). A imagem B representa os efeitos
diretos da PPL e da temperatura em cada guilda tréfica e os efeitos indiretos do uso do habitat
por herbivoros, onivoros e insetivoros sobre a intensidade de uso do habitat por carnivoros.

MATERIAIS E METODOS
Area de estudo e curadoria do banco de dados

Nosso estudo abrange uma vasta regiao de planicie ao longo da Pan-Amazonia, com

amplitude altitudinal variando de 5 a 400 metros de elevagdo, e uma consideravel amplitude
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longitudinal (45°W a 78°W) e latitudinal (5°N a 15°S). A ampla extensdo espacial resulta em
variagdes do clima e em uma grande variedade de ecossistemas com diferentes fitofisionomias,

incluindo vérzeas, campinaranas, florestas de terra firme e florestas alagadas (ICMBio, 2016).

Compilamos dados de registros realizados por armadilhas fotograficas distribuidas em
seis dos nove paises que compdem a Pan-Amazonia: Coldmbia, Peru, Bolivia, Equador, Guiana
Francesa e Brasil (Figura 2). Cada armadilha fotografica corresponde aos nossos pontos de
amostragem, os quais encontram-se em tipos florestais com vegetagdes distintas, tais como
floresta de igapo, de terra firme, restinga e mata riparia. Situados em diferentes vegetacdes ¢
relevos, como em 4reas de baixios, platds e vertentes, os sitios apresentam valores distintos de

PPL e temperatura.

Figura 2. Distribuicao espacial do compilado de dados de mamiferos registrados na Amazdnia
entre 2001 e 2024. Cada ponto branco no mapa a esquerda representa uma armadilha
fotografica.

Utilizamos os dados disponiveis no datapaper de Antunes et al. (2022), que reune
levantamentos conduzidos por armadilhas fotograficas de diferentes grupos de pesquisa em
toda a Amazonia, incluindo registros de mamiferos, aves e répteis, os quais foram obtidos entre

os anos de 2001 e 2021. Para dados coletados entre 2022 e 2024, integramos informagdes de
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registros de mamiferos provenientes dos bancos de dados do Programa de Pesquisa em
Biodiversidade Amazonia Ocidental (PPBio-AmOc), do Centro de Estudos Integrados da
Biodiversidade Amazonica (CENBAM) e do Programa de Pesquisas Ecoldgicas de Longa

Duracdo (PELD), disponiveis no repositério DataOne (https://www.dataone.org) ou enviados

diretamente pelos pesquisadores dessas redes de pesquisa. Todos os dados compilados foram

coletados por armadilhas fotograficas.

Apbs a compilagdo dos registros, realizamos uma curadoria detalhada, mantendo
somente registros de mamiferos terrestres de médio e grande porte (>1 kg, conforme Paglia et.
al. 2012), excluindo também mamiferos aquaticos, semi-aquaticos e arboricolas de qualquer
porte. Também descartamos registros oriundos de bancos de dados voltados ao monitoramento
de uma tinica espécie (ex.: monitoramento de tocas de ariranhas), para evitar vieses nas analises
de comunidades. Consideramos apenas registros contendo as seguintes informagoes:
coordenadas geograficas, data do registro, esfor¢co de amostragem (numero de dias de operacao
da armadilha fotogréafica), nimero de registros por taxon e o intervalo de 30 ou 60 minutos
entre registros, considerando que da Silva et al. (2026) demonstraram que ambos intervalos sao
comparaveis ¢ nao afetam significativamente as estimativas de numero de registros de

mamiferos.

Devido a variag@o no tempo de operagdo das armadilhas fotograficas entre os sitios de
amostragem, utilizamos o esfor¢o amostral como critério de padronizagdo entre diferentes
grupos de pesquisa, excluindo os registros que tiveram esforco inferior a 20 dias de operagdo
a fim de evitar efeitos de baixo esfor¢o amostral e garantir a comparabilidade no niumero de

registros obtidos por cada armadilha fotografica.

As coordenadas geograficas e a data do registro foram utilizadas para associar os dados
das variaveis ambientais especificas ao local e periodo de amostragem. Revisamos
manualmente as coordenadas das nossas unidades amostrais (i.e. armadilhas fotograficas) para
garantir a acurdcia das localizagdes onde as armadilhas fotograficas foram instaladas. Sendo
assim, excluimos pontos registrados fora da Pan-Amazonia. Também excluimos pontos
localizados em regides com altitude acima de 2.900 metros, com registros de temperatura
abaixo de 16°C. Devido ao fato de termos poucas informagdes para essas regides, excluimos
esses dados porque, além da temperatura, outros fatores como a capacidade de dispersao,
resposta a hipoxia e resisténcia a radiagdo ultravioleta também atuam como fatores limitantes

na riqueza de espécie em regides de montanha (Lyu et al. 2022; Wen et al. 2022). Portanto, ao
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final do processo de filtragem, chegamos a um total de 2272 pontos localizados em areas com

variacao altitudinal entre 5 € 400 m (média de 142 m).

Dados de produtividade primaria liquida e de temperatura

Obtivemos os dados de produtividade primaria liquida (PPL) e de temperatura para a
Pan-Amazonia em células espaciais de 5 x 5 km. Em seguida, extraimos os valores de PPL e
temperatura correspondentes a cada ponto de amostragem, e utilizamos a média anual dos
valores de ambas as varidveis ambientais no ano em que cada armadilha fotografica foi
instalada. A temperatura foi obtida a partir da base de dados Terra Climate
(www.climatologylab.org/terraclimate.html), que fornece interpola¢des anuais de temperatura
maxima. Os dados anuais de PPL foram obtidos do Land Processes Distributed Active Archive
Center da NASA (https://Ipdaac.usgs.gov), a partir das estimativas derivadas do sensor MODIS
a bordo dos satélites TERRA e AQUA da NASA. Para representar as varidveis ambientais,
utilizamos as médias anuais para cada ponto e ano em que as armadilhas fotograficas foram
instaladas, uma vez que apresentam alta correlagdo com valores mensais ao longo de cada ano,

refletindo adequadamente as condi¢des ambientais durante os periodos amostrados.

Analise de dados

Para avaliar os efeitos independentes da PPL e da temperatura sobre a comunidade de
mamiferos de médio e grande porte na AmazoOnia, realizamos analises tanto ao nivel da
comunidade geral quanto separadas por guildas troficas. Para isso, classificamos as espécies
em quatro guildas tréficas: herbivoros, onivoros, insetivoros e carnivoros (Paglia et al. 2012).
Consideramos como riqueza de espécies o numero absoluto de espécies registradas em cada
armadilha fotografica. Também, avaliamos a resposta dos mamiferos as variagdes de PPL e
temperatura, em termos da intensidade de uso do habitat, medida pela taxa de registros de
mamiferos (total e por guilda tréfica) em fungdo do esforco amostral. As variaveis de PPL e
temperatura anuais tiveram baixa correlacao (r = -0,34) com seus respectivos valores mensais

e, por isso, puderam ser utilizadas nos modelos subsequentes.

Riqueza e intensidade de uso de habitat geral

Para avaliar como a PPL e a temperatura afetam a riqueza de espécies, utilizamos

modelos aditivos generalizados (GAM) com familia de distribuicdo binomial negativa,
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considerando o numero de espécies registradas em cada armadilha fotografica como variavel
resposta. Incluimos o esfor¢o amostral, definido pelo nimero de dias que as armadilhas ficaram
ativas em campo como uma covariavel de controle (offset) do esfor¢co nos modelos. Além disso,
testamos diferentes combinagdes de termos lineares e quadraticos nos efeitos das variaveis
preditoras (PPL e temperatura), com variaveis preditoras escaladas e centradas no zero, e
selecionamos a combinagao de termos com melhor ajuste por AICc. Além disso, incluimos um
termo espacial bidimensional com as coordenadas geograficas para controle dos efeitos
espaciais. As estimativas dos coeficientes no GAM foram realizadas por verossimilhanca
maxima restrita (REML). Por fim, realizamos o diagnostico do modelo, testando para dispersao

e autocorrelacao espacial com o indice I de Moran.

Para avaliar como a intensidade de uso do habitat geral pelos mamiferos responde a
PPL e a temperatura, também utilizamos GAM. A intensidade de uso do habitat foi medida
pelo niimero de registros de mamiferos em cada armadilha fotografica. Para reduzir a
sobredispersdo dos dados e lidar com a variagdo do numero de registros de acordo com o
esfor¢co amostral, calculamos o logaritmo da taxa de registro (n° de registros de mamiferos/dias
de amostragem) e incluimos essa varidvel como resposta em um GAM com distribui¢dao
normal. Assim como para riqueza, testamos diferentes combinagdes de termos lineares e
quadraticos nos efeitos das variaveis preditoras (PPL e temperatura) e selecionamos a melhor
combinacdo de termos com melhor ajuste por AICc. Também incluimos um termo espacial
bidimensional para controle dos efeitos espaciais e realizamos o diagndstico do modelo,

testando para dispersdo e autocorrelagao espacial com o indice I de Moran.

Efeitos diretos e indiretos por guildas troficas

Para investigar os efeitos diretos da PPL e da temperatura sobre a intensidade de uso
do hébitat para cada guilda tréfica (herbivoros, onivoros, insetivoros e carnivoros), e distinguir
os efeitos diretos dessas varidveis ambientais dos efeitos indiretos mediados pela PPL e pelas
relagdes troficas entre as guildas, adotamos uma abordagem de modelagem de equacdes
estruturais (SEM, Structural Equation Modelling). Para isso, construimos um modelo
conceitual que assume: (i) efeitos da temperatura na PPL; (ii) efeitos da PPL e da temperatura
na intensidade de uso do habitat pelas guildas possiveis presas de carnivoros (herbivoros,
onivoros e insetivoros); e (iii) efeitos da PPL, da temperatura e do uso do hébitat das possiveis

presas na intensidade de uso do habitat dos carnivoros (predadores).
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Cada modelo individual foi ajustado com GAM, incluindo a localiza¢ao da armadilha
fotografica como fator aleatorio, € um termo bidimensional com as coordenadas geograficas
para controle da estrutura espacial dos dados. Para o modelo de efeito da temperatura na PPL,
usamos a familia de distribui¢do gaussiana. Os modelos envolvendo a intensidade de uso do
habitat pelas guildas tréficas foram ajustados com familia binomial negativa, incluindo o
numero absoluto de registros como variavel resposta e o nimero de dias de amostragem como
covariavel para controle do esforgo amostral. Para os modelos das guildas, também ajustamos
modelos com diferentes combinagdes de termos lineares e quadraticos nos efeitos das varidveis
exogenas (PPL e temperatura), selecionando a melhor combina¢do de termos por AICc. Os
coeficientes foram estimados por verossimilhanga maxima restrita e rodamos os testes
diagndsticos para dispersdo e autocorrelagdao espacial com o indice I de Moran. Por fim, apo6s
o ajuste dos modelos individuais, agrupamos os modelos em uma estrutura hierarquica de
modelos de equacdes estruturais com o pacote ‘piecewiseSEM’ (Lefcheck, 2016) para
quantificar os efeitos diretos da PPL e temperatura nas guildas troficas de possiveis presas, bem

como os efeitos indiretos mediados pela PPL e pelas interagdes troficas.

RESULTADOS

Utilizamos informacdes obtidas em 32 bancos de dados, com esfor¢co amostral variando
entre 20 e 425 dias de amostragem. Foram registrados 47 taxons identificados ao nivel de
espécie e nove taxons identificados ao nivel de género, totalizando 56 taxons de mamiferos
terrestres de médio e grande porte (Material Suplementar, Tabela S1). Das 47 espécies
identificadas, 20 pertencem aos herbivoros, sete aos onivoros, 11 aos insetivoros e nove

pertencem aos carnivoros (Material Suplementar, Tabela S2).

Os niveis de PPL apresentaram ampla variagdo, com menor registro de 165 kgC/m?/ano
e o maior de 255 kgC/m?/ano. Com variagdo em menor escala entre os pontos de amostragem,
a temperatura média anual variou aproximadamente de 28 °C a 34 °C, com valor médio de
aproximadamente 31 °C. Nossos pontos de amostragem estao localizados em longitudes entre
46°W e 80°W, e latitudes entre 6°S a 20°S e altitudes maximas de 400 metros (Material

Suplementar, Figura S1).

35



Riqueza e intensidade de uso de habitat

A riqueza de espécies de mamiferos de médio e grande porte variou amplamente entre
os sitios amostrados (min = 1, mediana = 4, maximo = 16). O melhor modelo incluiu a adi¢ao
de termos lineares e quadraticos para as variaveis de PPL e temperatura anual, e explicou 44%
da variacdo dos dados. O esfor¢o amostral apresentou efeito positivo e significativo sobre a
riqueza registrada (z = 9,025; p < 0,001) e a inclusdao do termo espacial bidimensional foi
altamente significativa (p <0,001), indicando estruturagdo espacial da riqueza ao longo da area

de estudo.

Apos a inclusao do termo espacial, o modelo apresentou baixa autocorrelagao espacial,
ainda que significativa (I de Moran: obs.: -0.11; exp.: -0.00; p < 0.01). De acordo com esse
modelo, a PPL anual ndo apresentou um efeito linear, mas o termo quadratico apresentou efeito
negativo, com valores maiores de riqueza em valores intermedidrios de PPL (z = -3,653; p <
0,001; Figura 3A), indicando uma relagdo unimodal entre PPL e riqueza, com redugdo da
riqueza em valores extremos de produtividade. Por outro lado, a temperatura apresentou efeito
linear negativo e altamente significativo sobre a riqueza de espécies (z = -10,389; p < 0,001;
Figura 3B), enquanto o termo quadratico da temperatura nao foi significativo, evidenciando

declinio consistente da riqueza com o aumento da temperatura ao longo do gradiente ambiental.

254 A 264 B

NOmero de espécies registradas
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log(n® de registros/esforgo)

PPL anual (kgC/m*ano) Temperatura média anual (*C)

Figura 3. Relacdo entre as variaveis resposta riqueza de espécies e intensidade do uso do
habitat total de mamiferos e as varidveis preditoras produtividade primaria (PPL) e
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temperatura. Os graficos representam as relacdes entre (A) riqueza de espécies e PPL; (B)
riqueza de espécies e temperatura; (C) intensidade de uso do habitat total e PPL; ¢ (D)
intensidade de uso do habitat total e temperatura. Representada no eixo Y dos graficos 1A e
1B, a riqueza de espécies ¢ apresentada com seus valores absolutos, indicando o numero de
espécies registradas. Os valores da intensidade de uso do habitat total de mamiferos,
representada no eixo Y dos graficos 1C e 1D, sdo apresentados de forma padronizada,
indicando a quantidade total de registros de mamiferos por unidade de tempo de funcionamento
de cada armadilha fotografica. Os valores das varidveis ambientais PPL e temperatura sdo
apresentados como a média dos anos em que os estudos foram realizados, os quais ocorreram
entre 2001 e 2024.

A intensidade de uso do habitat para toda a comunidade de mamiferos também variou
amplamente entre os sitios amostrados (min = 1, mediana = 9, maximo = 329). O melhor
modelo também incluiu a adi¢do de termos lineares e quadraticos para as variaveis de PPL e
temperatura anual e explicou 39% da variagdo dos dados. O termo espacial bidimensional
também foi significativo (p <0,001), evidenciando variacdo espacial na intensidade de uso do
habitat pela comunidade total de mamiferos, e o modelo apresentou baixa autocorrelagao
espacial (Moran’s I: obs.: —0.10; exp.: —0.00; p < 0.01). Neste modelo, a intensidade de uso do
habitat pela comunidade de mamiferos ndo respondeu a variagao da PPL (Fig. 3C), mas reduziu
com a temperatura com uma tendéncia linear significativa (t = -10,202; p < 0,001; Fig. 3D),
indicando que ambientes mais quentes estiveram associados a menor atividade ou menor

intensidade de registros de mamiferos.

Efeitos diretos e indiretos de PPL e temperatura em cada guilda trofica

O modelo de equagdes estruturais integrou os efeitos da temperatura sobre a PPL e os
efeitos diretos e indiretos da temperatura e da PPL sobre as guildas troficas, bem como os
efeitos das guildas de potenciais presas para carnivoros sobre a intensidade de uso do habitat
por estes predadores. A temperatura apresentou efeito negativo sobre a PPL (z = -0,231; p <
0,001) apos a inclusdo do efeito misto do sitio amostral € o controle espacial, com alta
porcentagem de explicacao dos dados (R* = 0,86), indicando forte relacdo entre o gradiente

térmico e a PPL ao longo da area de estudo.

A temperatura também apresentou efeitos negativos consistentes para mamiferos
herbivoros (z=-0,531; p <0,01), onivoros (z = -0,659; p <0,01) e carnivoros (z=-0,310; p <
0,05), demonstrando que o aumento da temperatura esteve associado a reducao da intensidade
de uso do habitat por essas guildas. A PPL, por outro lado, apresentou efeito negativo

significativo apenas para insetivoros (z = -0,166; p = 0,02), indicando reducdo da intensidade
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de uso do habitat dessa guilda com o aumento da PPL, ndo possuindo efeitos nas demais guildas

troficas.

Entre as guildas troficas que s@o potenciais presas de carnivoros, sendo elas herbivoros,
onivoros e insetivoros, apenas a intensidade de uso do habitat por herbivoros apresentou efeito
positivo sobre a intensidade de uso do habitat por carnivoros (z = 0,003; p = 0,022), sugerindo
associacdo espacial positiva entre predadores e suas presas primarias. Os termos aleatorios
associados aos sitios de amostragem e os termos espaciais bidimensionais foram significativos
em todos os modelos individuais, indicando forte estrutura espacial e variacao entre areas, o

que resultou em auséncia de autocorrelagao espacial em todos os modelos individuais.

A decomposi¢ao dos efeitos diretos e indiretos indicou que, para mamiferos herbivoros,
onivoros ¢ insetivoros, os efeitos totais da PPL e da temperatura sobre a intensidade de uso do
habitat foram predominantemente diretos (Tabela 1). Para os carnivoros, além do efeito direto
das variaveis ambientais, observou-se contribuicdo adicional de efeitos indiretos mediados
somente pelo uso do habitat por herbivoros, nao havendo correlagdo com o uso do habitat por
onivoros e insetivoros. Isso resulta em um efeito total negativo para carnivoros, refletindo a
combinacdo de limitagdo ambiental direta e a possivel dependéncia da disponibilidade de
recursos alimentares ao longo do gradiente climatico. Os padrdes estimados pelos modelos
individuais e pela modelagem de equagdes estruturais estdo representados nos efeitos das
variaveis ambientais por guilda tréfica (Figura 4) e nos efeitos das presas sobre os carnivoros
(Figura 5), estando melhor sumarizados graficamente no diagrama conceitual do SEM (Figura

6).

Tabela 1. Efeitos ambientais diretos e indiretos na intensidade de uso do habitat pelas guildas
troficas de mamiferos terrestres de médio e grande porte na Amazdnia. As guildas troficas
representam os grupos de mamiferos agrupados conforme a dieta, e sdo classificados em
herbivoros, onivoros, insetivoros e carnivoros. Os efeitos ambientais diretos incluem os efeitos
isolados da produtividade primaria (PPL) e da temperatura sobre cada guilda tréfica. Os efeitos
ambientais indiretos incluem o efeito da temperatura sobre a PPL, previsto no modelo, e seus
efeitos derivados sobre cada guilda tréfica. Os efeitos troficos indiretos atuam na intensidade
de uso do habitat por carnivoros a partir da intensidade de uso do habitat por herbivoros, nao
havendo correlagdo com o uso do habitat por onivoros e insetivoros. O efeito total ¢ a soma
dos efeitos diretos e indiretos em cada guilda tréfica de mamiferos.
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Guilda Efeitos ambientais Efeitos Efeitos troficos | Efeito
trofica diretos ambientais indiretos Total
indiretos
Herbivoros -0,014 0,001 - -0,013
Onivoros -0,092 -0,004 — -0,096
Insetivoros -0,060 0,007 - -0,053
Carnivoros -0,081 -0,003 -0,004 -0,087
Produtividade (PPL) Temperatura
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Figura 4. Relagao entre intensidade do uso do habitat relativa de mamiferos classificados em
guildas troficas (carnivoros, onivoros, insetivoros e herbivoros) com a produtividade primaria
(PPL) e temperatura anuais. A intensidade de uso do habitat de cada guilda tréfica esta
representada no eixo Y dos graficos, e seus valores sdo apresentados de forma padronizada,
indicando numero total de registros de cada guilda tréfica pela unidade de tempo de operagao
de cada armadilha fotografica. Os valores das varidveis ambientais estdo apresentados como a
média entre os anos em que os estudos foram realizados, os quais ocorreram entre 2001 e 2024.
Os graficos representam as seguintes respostas: (A) auséncia de relagdo entre intensidade do
uso do habitat de herbivoros/frugivoros e PPL; (B) relagdo linear negativa entre intensidade do
uso do habitat de herbivoros/frugivoros e temperatura; (C) auséncia de relacdo entre
intensidade do uso do habitat de onivoros ¢ PPL; (D) relagdo ndo linear negativa entre
intensidade do uso do habitat de onivoros e temperatura; (E) relagdo ndo linear negativa entre
intensidade do uso do habitat de insetivoros e PPL; (F) auséncia de relagdo entre intensidade
do uso do habitat de insetivoros e temperatura; (G) auséncia de relacdo entre intensidade do
uso do habitat de carnivoros e PPL; e (H) relagdo ndo linear negativa entre intensidade do uso
do habitat de carnivoros e temperatura.

Herbivoros Cnivoros insetivoros

Y 40 regairos do CAamoros | parcial

N

Inensidade de uso da guida de presas | paroial

Figura 5. Relagao da intensidade de uso do habitat por mamiferos carnivoros (eixo Y) com a
intensidade de uso do habitat por herbivoros, onivoros e insetivoros (representados no eixo X
dos graficos A, B e C, respectivamente). Os graficos mostram (A) a relagdo linear positiva
entre a intensidade de uso do habitat por carnivoros com a intensidade de uso do habitat por
herbivoros; (B) a auséncia de relagdo entre a intensidade de uso do habitat por carnivoros com
a intensidade de uso do habitat por onivoros; e (C) auséncia de relacdo da intensidade de uso
do habitat por carnivoros com a intensidade de uso do habitat por insetivoros. Os valores das
intensidades de uso do habitat de mamiferos para cada guilda trofica foram apresentados de
forma padronizada, representando o numero de registro de cada guilda pelo tempo de
funcionamento das armadilhas fotogréaficas utilizadas nos estudos.
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Figura 6. Modelo de Equagdes Estruturais (SEM). O diagrama representa as relagdes diretas
da PPL e da temperatura sobre a intensidade de uso do hébitat pelas diferentes guildas troficas
de mamiferos amazonicos. Os nimeros que acompanham as setas, bem como a largura das
setas, representam a forca de cada relag@o. Os efeitos negativos sdo representados pelas setas
vermelhas e os efeitos positivos pela seta azul. A auséncia de efeitos € representada por setas
tracejadas. O efeito da temperatura sobre a intensidade de uso do habitat de mamiferos
herbivoros, onivoros e carnivoros esta representado pelas setas vermelhas que conecta a
temperatura a estas guildas troficas. O efeito da PPL sobre a intensidade de uso do hébitat de
mamiferos insetivoros também ¢ representado por uma seta vermelha que conecta ambas as
varidveis. As setas tracejadas representam auséncia de relagdo significativa entre as variaveis
preditoras e respostas, indicando que a temperatura ndo ¢ fortemente relacionada com a
intensidade de uso do habitat por mamiferos insetivoros e que a PPL ndo se relaciona
significativamente com a intensidade de uso do habitat por mamiferos herbivoros, onivoros e
carnivoros. Considerando o efeito negativo da temperatura sobre a PPL no modelo, a seta azul
representa o efeito da intensidade de uso do habitat por mamiferos herbivoros sobre a
intensidade de uso do habitat por mamiferos carnivoros.

DISCUSSAO

Nossos principais resultados mostram que, em escala Pan-Amazonica, e ao longo de
um amplo gradiente latitudinal, a temperatura exerce um efeito mais forte e consistente do que
a PPL sobre a riqueza e a intensidade de uso do habitat por mamiferos terrestres de médio e
grande porte no bioma. Esse padrdo contrasta com previsdes classicas da hipotese espécie-
energia (Wright, 1983; Waide et al. 1999; Chase et al. 2010), sugerindo que, em sistemas

altamente produtivos como a Amazonia, a limitagao energética pode nao atuar como o principal

41



fator estruturante da diversidade. Em vez disso, diferentemente do que esperavamos, as
restrigdes térmicas operam como um filtro dominante, mesmo em animais endotérmicos €

dentro de um gradiente relativamente estreito de variagdo de temperatura.

Nesse contexto, considerando que florestas em estagios sucessionais iniciais e
intermedidrios apresentam maior produtividade, os estdgios sucessionais desempenham
importante papel na relagdo produtividade-biomassa (Rodig et al. 2018) e na dinamica trofica
da comunidade (Schrama et al. 2013). Assim sendo, nos estagios mais produtivos da sucessao,
a complementariedade de nicho pode favorecer a riqueza de espécies vegetais (Niklaus et al.
2017), possibilitando o estabelecimento de uma maior diversidade de espécies de diferentes
niveis troficos. Todavia, diferentemente do observado ao longo da sucessao ecoldgica e do que
esperavamos inicialmente, nossos resultados mostram que s3o nos ambientes com niveis
intermediarios de PPL, os quais geralmente apresentam maior riqueza de espécies vegetais
(Tilman, 1982, Kalacska et al. 2004), que ha maior variedade e disponibilidade de recursos
alimentares para as espécies integrantes da comunidade. Desse modo, ¢ possivel que as
condi¢des climaticas destes ambientes favorecam a coexisténcia de espécies generalistas e
especialistas, havendo simultaneamente maior especializagdo e partigdo de nicho, o que
favorece uma maior diversidade. Por outro lado, em ambientes cada vez mais produtivos,
constatamos a saturacdo da riqueza de espécies, o que pode ser devido ao reflexo do
favorecimento de espécies competidoras superiores e da limitacdo da capacidade de utilizagao
de recursos alimentares em ambientes mais produtivos (Kondoh et al 2001, Storch & Okie,

2019).

Embora estudos conduzidos em gradientes altitudinais tenham documentado maior
riqueza em ambientes mais produtivos (Gebert et al. 2019; Lasmar et al. 2021), nossos
resultados evidenciam que o contexto ambiental determina a forma da relagdo espécie-energia.
Os valores de PPL registrados em nossos dados sdo mais de 10 vezes superiores aos registrados
em Lasmar et al. (2021), indicando que a Amazdnia representa um sistema em que a
disponibilidade de energia no ambiente € continuamente alta o suficiente para ndo restringir a
ocorréncia ou a diversidade das espécies. Nesse cenario, € provavel que a produtividade deixe
de ser fator limitante, fazendo com que possa ocorrer saturacao da riqueza, o que resulta em

uma relagdo unimodal fraca ou em declinio sob valores extremos de PPL.

De forma semelhante, enquanto gradientes altitudinais na Mata Atlantica abrangeram

temperaturas entre 12°C e 20°C (Lasmar et al. 2021), nossos dados variaram entre 26°C e 33°C.
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Esse deslocamento absoluto do gradiente térmico sugere que, acima de determinados limiares
fisiologicos (~20°C para muitos mamiferos de médio e grande porte), aumentos adicionais de
temperatura impdem custos metabolicos crescentes, promovendo alteracdes comportamentais
no periodo de atividade e impactos no periodo reprodutivo, podendo levar a exclusdo local de
espécies mais sensiveis (Verzuh et al. 2022; Stiegler et al. 2023). Assim, ndo apenas a variagao
relativa da temperatura que importa, mas também sua posi¢ao em relagdo a limites fisioldgicos
criticos. Além disso, diferentemente de estudos altitudinais que enfatizam efeitos indiretos
mediados por produtividade (Lasmar et al. 2021; Gebert et al. 2019), encontramos que os
efeitos ambientais diretos superam os indiretos para herbivoros, onivoros e insetivoros.
Entretanto, esses estudos sao restritos a escalas locais e ambientes com alta variagao altitudinal,
o que pode subestimar efeitos ambientais sobre determinados grupos, como predadores, cuja
baixa densidade e grandes areas de vida dificultam a deteccdo, independente do método de

amostragem utilizado (Carbone & Gittleman, 2002).

Nesse contexto, a literatura tem reiteradamente apontado a disponibilidade energética
como um determinante central da riqueza de mamiferos (Adkins et al. 2023). No entanto,
nossos resultados estdo alinhados as abordagens macroecologicas que destacam a temperatura
como variavel integradora de multiplos processos fisiologicos e demograficos (Peters et al.
2016). O efeito negativo consistente da temperatura sobre herbivoros, onivoros e carnivoros
sugere que custos energéticos associados a termorregulacdo e ao balango hidrico podem
superar beneficios potenciais da maior produtividade em ambientes quentes (Rocha et al.
2022). O tamanho corporal emerge como mecanismo plausivel subjacente a esse padrio,
principalmente devido a semelhanga entre a resposta da comunidade de mamiferos ao aumento

da temperatura com a resposta do uso do habitat pela maioria das guildas troficas.

O maior efeito da temperatura sobre o uso de habitat por herbivoros também reforga
essa ideia, dado que essa guilda trofica apresenta a maior propor¢do de espécies de grande
porte. Nesse sentido, mamiferos de grande porte apresentam menor razao superficie-volume e
menor eficiéncia de dissipagdo de calor, tornando-os mais vulneraveis a ambientes quentes
(Riddell et al. 2019). Isso sugere que o aumento da temperatura pode atuar seletivamente sobre
espécies maiores, promovendo mudancas estruturais na composicao funcional da comunidade.
Além disso, tem-se discutido a possibilidade de reducdo da massa corporal de individuos de
diferentes populagdes como resposta ao aumento substancial da temperatura (Mitchell, Fuller

& Maloney, 2009; Sheridan & Bickford, 2011; Gardner et al. 2011; Mitchell et al. 2018).
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Entretanto, interpretar o padrao exclusivamente via tamanho corporal seria reducionista.
Fatores como condutancia térmica, taxa metabolica basal, comportamento de atividade e uso
de microhabitats também podem modular respostas térmicas (Fristoe et al. 2015; Ruperto et al.
2022). Ainda assim, mesmo sem incorporar explicitamente essas variaveis fisiologicas, o forte
efeito detectado da temperatura indica que processos bioenergéticos sdo centrais na

organizacao espacial da comunidade.

A temperatura também teve um efeito negativo sobre a intensidade de uso do habitat
por mamiferos herbivoros, onivoros e carnivoros. Com a maior geragao de calor pela digestao
devido ao tipo de dieta, mamiferos herbivoros sofrem os maiores impactos com o aumento da
temperatura (Beale et al. 2018). O maior efeito negativo da temperatura sobre herbivoros ¢
consistente com respostas similares na abundancia e selecdo de habitat as variacdes térmicas
encontradas em outros estudos. Por exemplo, como o aumento da temperatura eleva suas
demandas metabolicas, isso pode reduzir suas populagdes ou até levar a extingao local,
especialmente em sistemas onde os herbivoros ja sdo regulados por predadores ou outras
limitagdes ecoldgicas (O’Connor, Gilbert & Brown, 2011). Nesse contexto, mamiferos de
diferentes grupos troficos selecionam habitats florestais com dossel fechado como refagio a
temperaturas extremas (van Beest, van Moorter & Milner, 2012), sendo uma estratégia mais
explorada por herbivoros e posteriormente por predadores primarios de maior porte (Tourani
et al. 2023). Essa estratégia pode reduzir os efeitos da radiacdo solar, da perda de calor por
evaporacao e pode evitar que o metabolismo exceda a taxa metabolica basal em ambientes cuja

temperatura supera a zona termo neutra (Mitchell et al. 2018).

De forma similar, alguns comportamentos comuns em espécies de mamiferos
insetivoros, bem como caracteristicas de suas presas, podem justificar a falta de relagao
encontrada entre a intensidade de uso do habitat por mamiferos dessa guilda e a temperatura.
Nesse sentido, o héabito fossorial de algumas espécies insetivoras, como de tatus, aliado a
tolerancia térmica elevada de muitos artropodes do solo, permitem, respectivamente, maior
protecdo a temperaturas extremas e recursos alimentares abundantes, mesmo em elevadas
temperaturas (Baudier et al. 2015; Mitchell et al. 2018). Sendo assim, a auséncia de correlagdao
entre a intensidade de uso do habitat por insetivoros e a temperatura pode ser um artificio da
maior quantidade de registros de tatus (1563 registros considerando todas as espécies), cujo
habito fossorial ¢ predominante, em comparag¢ao com a quantidade de registros de tamanduds

(1004 registros considerando todas as espécies). Os efeitos negativos da PPL sobre o uso do
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habitat por mamiferos dessa guilda podem sugerir mecanismos adicionais. Sabe-se que a
diversidade de insetivoros ¢ modulada pelo tipo de microhabitat de forrageio, os quais podem
ser dominados por insetos grandes ou pequenos, € que insetivoros maiores sdo melhores
competidores que insetivoros menores na utilizagao de grandes insetos como recurso alimentar
(Dickmann, 1988). Com isso, ¢ possivel que niveis maiores de PPL favorecam microhabitats
dominados por insetos maiores € que a utilizacdo destes locais seja restrita a insetivoros de

maior porte, reduzindo a intensidade de uso de habitat geral por mamiferos dessa guilda.

Em alguns casos, apesar das densidades variarem em diferentes niveis de PPL, a
proporcao presas-herbivoras:predadores-carnivoros ¢ constante, sugerindo que os efeitos da
PPL sobre os consumidores sdo conservados em todos os niveis troficos (Stoner et al. 2018).
Nossos resultados estdo de acordo com essa ideia, & medida que as intensidades de uso do
habitat por herbivoros e carnivoros estao linearmente correlacionadas, como reflexo dos efeitos
indiretos de PPL e temperatura sobre os carnivoros. Além disso, essa relagao entre carnivoros
e herbivoros reflete a ja conhecida dependéncia destes predadores por suas presas herbivoras
de médio e grande porte, como ungulados, antas e queixadas (Avila-Najera et al. 2018, Foster
& Harmsen, 2024). Portanto, encontramos fortes evidéncias de um possivel controle bottom-
up parcial, principalmente considerando que os herbivoros sofrem mais fortemente com os
efeitos diretos da temperatura, afetando indiretamente seus predadores carnivoros em
temperaturas cada vez mais elevadas. Nesse sentido, a liberacdo de mesopredadores e a
consequente reducao de presas herbivoras menores pode ser uma resposta possivel ao declinio
de grandes predadores (Ritchie & Johnson 2009), embora ndo ocorra em todos os casos (van

Schaik, van Kuijk & Sterck, 2025).

Apesar da variacao térmica relativamente pequena entre sitios amazonicos, detectamos
efeitos substanciais na estrutura da comunidade ao longo do gradiente de temperatura. Isso
demonstra que sistemas tropicais, frequentemente considerados climaticamente estaveis,
podem ser altamente sensiveis a pequenas mudangas absolutas de temperatura. Em um cenario
de aquecimento global continuo, nossos resultados sugerem possivel redu¢do na riqueza e na
intensidade de uso do habitat, particularmente para espécies de maior porte. Além disso,
mudangcas na estrutura corporal média das populagdes podem ocorrer como resposta adaptativa
ao aquecimento, fendmeno ja documentado em multiplos grupos (Sheridan & Bickford, 2011).
Tais alteracdes podem reconfigurar a estrutura tréfica da comunidade de mamiferos e fluxos

de energia em ecossistemas tropicais.
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Em sintese, nossos resultados sugerem que, em florestas tropicais altamente produtivas,
restrigdes térmicas podem superar limitagdes energéticas como forga estruturante da
comunidade de mamiferos. A predominancia de efeitos diretos da temperatura, combinada com
efeitos troficos indiretos sobre predadores, indica que o aquecimento climatico tem potencial
para reconfigurar ndo apenas a riqueza, mas a arquitetura funcional das redes troficas
amazonicas. Contudo, devemos considerar que outros fatores, como precipitagao,
heterogeneidade estrutural da vegetacdo, pressdo antropica e histéria evolutiva regional,
provavelmente também devem desempenhar papéis importantes. A incorporagdo de tragos
funcionais, métricas de composicao e substituicao de espécies (furnover) e variaveis climaticas

adicionais pode revelar mecanismos mais finos de reorganiza¢do comunitaria.
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MATERIAL SUPLEMENTAR

Tabela S1: Espécies de mamiferos de médio e grande porte registrados em seis dos nove paises

que compodem a Pan-Amazonia.

Espécie

Pais

Atelocynus microtis
Blastocerus dichotomus
Cabassous centralis
Cabassous sp
Cabassous unicinctus
Cerdocyon thous
Cuniculus paca
Cuniculus taczanowskii
Dasycprocta prymnolopha
Dasyprocta azarae
Dasyprocta croconota
Dasyprocta fuliginosa
Dasyprocta leporina
Dasyprocta punctata
Dasyprocta sp
Dasyprocta variegata
Dasypus beniensis
Dasypus kappleri
Dasypus novemcinctus
Dasypus septemcinctus
Dasypus sp
Dicotyles tajacu
Didelphis imperfecta
Didelphis marsupialis
Didelphis sp
Dinomys branickii
Eira barbara
Euphractus sexcinctus
Galictis sp
Galictis vittata
Herpailurus yagouaroundi
Hydrochoerus hydrochaeris
Hydrochoerus isthmius
Leopardus pardalis
Leopardus sp
Leopardus tigrinus
Leopardus wiedii
Lycalopex culpaeus
Mazama americana
Mazama gouazoubira
Mazama sp
Myoprocta acouchy

Bolivia; Brasil; Equador; Peru
Bolivia
Colombia; Equador
Brasil
Brasil; Equador; Guiana Francesa
Brasil; Colombia
Bolivia; Brasil; Colombia; Equador; Guiana Francesa; Peru
Bolivia
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil; Colombia; Equador; Peru
Brasil; Guiana Francesa
Colombia; Equador
Brasil; Peru
Bolivia; Peru
Brasil
Bolivia; Brasil; Equador; Guiana Francesa
Bolivia; Brasil; Colombia; Equador; Guiana Francesa; Peru
Brasil
Brasil; Guiana Francesa; Peru
Bolivia; Brasil; Colombia; Equador; Guiana Francesa; Peru
Guiana Francesa
Bolivia; Brasil; Colombia; Equador; Guiana Francesa; Peru
Brasil; Guiana Francesa
Brasil
Bolivia; Brasil; Colombia; Equador; Guiana Francesa; Peru
Bolivia; Brasil
Brasil
Brasil; Colémbia
Bolivia; Brasil; Colombia; Equador; Guiana Francesa; Peru
Bolivia; Brasil; Colombia; Guiana Francesa; Peru
Coloémbia
Bolivia; Brasil; Colombia; Equador; Guiana Francesa; Peru
Bolivia; Brasil; Colombia; Equador; Peru
Bolivia
Bolivia; Brasil; Colombia; Equador; Guiana Francesa; Peru
Bolivia
Bolivia; Brasil; Equador; Guiana Francesa; Peru
Brasil
Brasil; Equador; Peru
Brasil; Guiana Francesa
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Espécie

Pais

Myoprocta pratti
Mpyoprocta sp
Myrmecophaga tridactyla
Nasua narica
Nasua nasua
Odocoileus virginianus
Panthera onca
Passalites nemorivagus
Priodontes maximus
Procyon cancrivorus
Puma concolor
Speothos venaticus
Sylvilagus sp
Tamandua mexicana
Tamandua tetradactyla
Tapirus terrestres
Tayassu pecari

Brasil; Equador; Peru
Brasil; Colombia

Bolivia; Brasil; Colombia; Equador; Guiana Francesa; Peru

Equador

Bolivia; Brasil; Equador; Guiana Francesa; Peru

Coloémbia

Bolivia; Brasil; Colombia; Equador; Guiana Francesa; Peru
Bolivia; Brasil; Guiana Francesa; Peru
Bolivia; Brasil; Colombia; Equador; Guiana Francesa; Peru
Bolivia; Brasil; Colombia; Equador; Guiana Francesa; Peru
Bolivia; Brasil; Colombia; Equador; Guiana Francesa; Peru
Bolivia; Brasil; Colombia; Equador; Guiana Francesa; Peru
Bolivia; Brasil; Equador; Peru
Colombia; Equador

Bolivia; Brasil; Colombia; Equador; Guiana Francesa; Peru
Bolivia; Brasil; Colombia; Equador; Guiana Francesa; Peru
Bolivia; Brasil; Colombia; Equador; Guiana Francesa; Peru

Tabela S2: Espécies de mamiferos de médio e grande porte, classificados em guildas tréficas,

registrados ao longo da Pan-Amazonia.

Guilda Troéfica

Espécies

Cuniculus paca; Cuniculus taczanowskii; Dasyprocta azarae;
Dasyprocta  croconata; Dasyprocta fuliginosa; Dasyprocta

leporina;

Herbivoros

Dasyprocta  prymnolopha;  Dasyprocta punctata;

Dasyprocta variegata; Dinomys branickii;, Myoprocta acouchy,
Mpyoprocta pratti; Blastocerus dichotomus;, Mazama americana;
Mazama  gouazoubira; Odocoileus virginiaunus; Passalites
nemorivagus, Tapirus terrestris, Tayassu pecari

Onivoros

Cerdocyon thous; Didelphis imperfecta;, Didelphis marsupialis;
Eira barbara; Nasua narica, Nasua nasua, Procyon cancrivorous

Insetivoros

Cabassous centralis; cabassous unicinctus, Dasypus beniensis;
Dasypus kappleri; Dasypus novemcinctus, Dasypus septemcinctus;
Euphractus  sexcinctus;,  Tamandua  mexicana;,  Tamandua
tetradactyla, Myrmecophaga tridactyla; Priodontes maximus

Carnivoros

Atelocynus microtis; Galictis vitata, Herpailurus yagouaroundi;
Leopardus pardalis; Leopardus tigrinus, Leopardus wiedii;
Speothos venaticus, Panthera onca;, Puma concolor
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CONSIDERACOES FINAIS

Em escala Pan-Amazonica, demonstramos que a temperatura ¢ o principal fator
estruturante da comunidade de mamiferos terrestres de médio e grande porte, superando a
influéncia da produtividade primaria liquida (PPL). A riqueza de espécies e a intensidade de
uso do habitat diminuiram consistentemente com o aumento da temperatura, enquanto a PPL
apresentou efeito limitado, restrito a uma relagdo unimodal fraca com a riqueza e auséncia de

efeito sobre o uso do habitat.

Os efeitos da temperatura foram predominantemente diretos para herbivoros, onivoros
e insetivoros, enquanto carnivoros responderam também a efeitos indiretos mediados pela
intensidade de uso do habitat por herbivoros, evidenciando um componente de controle bottom-
up. Entre as guildas, apenas insetivoros apresentaram padrao distinto, com resposta negativa a

PPL e auséncia de relagdo com a temperatura.

Nossos resultados indicam que, em um sistema altamente produtivo como a Amazonia,
a limitagdo energética ndo ¢ o principal mecanismo estruturante, e que restricdes térmicas
dominam a organizacdo da comunidade. Mesmo variacdes relativamente pequenas de
temperatura foram suficientes para gerar mudancas significativas na riqueza e na atividade dos

mamiferos.

Diante do aquecimento global, esses padrdes sugerem redugdo da riqueza, diminuigao
do uso do habitat e alteragdes na estrutura tréfica, especialmente em guildas mais sensiveis a
temperatura. Estudos futuros devem integrar outras variaveis ambientais e tracos funcionais

para refinar a previsdo das respostas da mastofauna amazdnica as mudangas climaticas.
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