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RESUMO 

As mudanças climáticas impactam fortemente os ecossistemas, especialmente em 

áreas montanhosas, onde as condições ambientais variam com a elevação. Neste 

estudo, investigamos a composição e a diversidade funcionais de besouros 

escarabeíneos ao longo de um gradiente elevacional durante 10 anos (2013-2023) na 

Serra do Cipó, Minas Gerais, Brasil. Nosso objetivo foi avaliar se a diversidade e 

composição funcionais das assembleias de besouros respondem às mudanças de 

elevação e ao clima ao longo do tempo. Utilizamos traços morfológicos contínuos para 

calcular índices de diversidade funcional (riqueza funcional, equitabilidade funcional, 

dispersão funcional e divergência funcional) e realizamos análises RLQ e de fourth-

corner com o objetivo de relacionar os traços funcionais com variáveis climáticas. A 

composição funcional foi analisada por meio de análise de variância permutacional 

(PERMANOVA) e NMDS, permitindo explorar as variações nas assembleias ao longo 

do gradiente. Nossos resultados indicaram que a elevação é o principal fator 

determinante tanto na variação da diversidade quanto na composição funcional. O 

aumento da elevação teve influência negativa na riqueza e na dispersão funcional e 

positiva na divergência funcional, sugerindo maior especialização funcional nessas 

regiões. Observamos diferenças entre assembleias ao longo do gradiente de elevação 

(p<0,005). Não encontramos relação entre os traços funcionais e as variáveis 

climáticas analisadas, tampouco variações temporais na diversidade funcional. Esses 

achados sugerem que, apesar de variar com a elevação, as assembleias de besouros 

mantêm uma estabilidade funcional ao longo do tempo, com maior redundância 

funcional em baixas elevações. Isso pode indicar um mecanismo de resiliência em 

elevações entre 800 e 900 m, enquanto em áreas acima de 1000 m de elevação a 

baixa redundância funcional e resulta em maior vulnerabilidade. Este estudo reforça a 

importância do monitoramento de áreas montanhosas para entender as respostas da 

biodiversidade às mudanças climáticas. 

 

Palavras-chave: ecologia funcional; gradiente de elevação; besouros rola-bosta. 

  



ABSTRACT 

Climate change strongly impacts ecosystems, especially in mountainous areas where 

environmental conditions vary with elevation. In this study, we investigated the diversity 

and functional composition of scarabaeinae beetles along an elevational gradient over 

ten years (2013-2023) in the Serra do Cipó, Minas Gerais, Brazil. Our goal was to 

assess whether the diversity and functional composition of beetle assemblages 

respond to changes in elevation and climate over time. We used continuous 

morphological traits to calculate functional diversity indices (richness, evenness, 

dispersion, and functional divergence) and performed RLQ and fourth-corner analyses 

to link functional traits with climatic variables. Functional composition was analyzed 

using permutational variance analysis (PERMANOVA) and NMDS, allowing us to 

explore variations in assemblages along the gradient. Our results indicated that 

elevation is the main determining factor in the variation of both diversity and functional 

composition. Increased elevation negatively affected functional richness and 

dispersion and positively affected functional divergence, suggesting greater functional 

specialization in these regions. Differences were observed between assemblages 

along the elevational gradient. We found no relationship between the functional traits 

and the climatic variables analyzed, nor any temporal variations in functional diversity. 

These findings suggest that, although varying with elevation, beetle assemblages 

maintain functional stability over time, with greater functional redundancy at lower 

elevations. This may indicate a resilience mechanism at elevations between 800 and 

900 meters, while areas above 1,000 meters show greater vulnerability. This study 

underscores the importance of monitoring mountainous areas to understand 

biodiversity responses to climate change. 

 

Keywords: functional ecology; elevational gradient; dung beetles. 
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1 INTRODUÇÃO  

As mudanças climáticas aceleradas pelas atividades antrópicas têm levado a 

um aumento da temperatura média mundial (Allen et al., 2018). Dados do 

Intergovernmental Panel on Climate Change (IPCC) publicados em 2018 indicam que 

a temperatura média do planeta aumentou em cerca de 1,5 ºC se comparada ao 

período pré-industrial, estimativas mais atuais fazem uma correção para 1,45 ºC 

(Romanello et al., 2024). Além disso, os modelos do último relatório indicam a 

possibilidade de aumento da temperatura entre 2,2 e 3,5 ºC até o ano de 2100 (Lee 

et al., 2023). Estima-se que o aumento da temperatura média também irá aumentar a 

instabilidade climática e a ocorrência de eventos climáticos extremos (Madakumbura 

et al., 2019; Li et al., 2021). 

 As mudanças no clima têm gerado impactos amplos e variados na ecologia e 

biologia de muitos organismos, afetando desde comportamentos até a estrutura de 

comunidades (Hughes, 2000; Walther et al., 2002; Parmesan & Yohe, 2003). Estudos 

mostram que essas mudanças resultam em alterações na distribuição taxonômica, 

abundância e riqueza de espécies, como os deslocamentos de área de ocorrência em 

borboletas para o Norte na Europa (Parmesan, 1999) e mudanças rápidas na 

distribuição de organismos em direção a latitudes mais altas e maiores elevações 

(Chen et al., 2011; Root et al., 2003). Além disso, mudanças climáticas globais afetam 

a fenologia e as interações ecológicas, como a intensificação de surtos de abundância 

de lagartas em florestas mediterrâneas devido a invernos mais quentes (Hódar & 

Zamora, 2004) e o adiantamento de eventos comportamentais associados a 

primavera em insetos, que também tem se expandido para outras áreas (Menéndez, 

2007). 

Embora variáveis climáticas em ambientes montanhosos, como velocidade do 

vento, radiação solar e precipitação, sejam influenciadas por características regionais 

e não sigam uma tendência global única (Körner, 2007), as montanhas são um modelo 

ótimo para o estudo das respostas da biodiversidade às mudanças climáticas (Perrigo 

et al., 2020). Isso ocorre porque a redução da temperatura do ar e as mudanças na 

pressão atmosférica mudam gradualmente com a elevação (Körner, 2007; Körner, 

2022), contribuindo para gerar alta variabilidade de fatores bióticos e abióticos ao 

longo do gradiente ambiental (Tito et al., 2020). Três padrões principais de riqueza 
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taxonômica de espécies são observados nesses gradientes: uma diminuição linear 

com o aumento da elevação, um aumento seguido de diminuição em forma de 'U' 

invertida em elevações intermediárias, e um aumento linear em maiores elevações, 

sendo esses padrões mais consistentes em montanhas com maior cobertura amostral 

e um número maior de amostras, o que minimiza vieses de superestimação (Costa et 

al., 2023). Entre os organismos de ecossistemas montanhosos, os insetos são 

particularmente vulneráveis às mudanças climáticas por suas diferentes 

sensibilidades às variações de temperatura e umidade do ar, que afetam diretamente 

sua fisiologia e comportamento (González-Tokman et al., 2020; John et al., 2024). Em 

regiões de maior elevação, onde os efeitos do aquecimento são mais acentuados, 

algumas espécies de borboletas têm experimentado declínios severos devido à 

combinação de temperaturas mais altas e mudanças nos padrões de precipitação 

(Halsch et al., 2021). Além disso, o aumento nas temperaturas mínimas noturnas pode 

reduzir o tempo de recuperação fisiológica desses organismos, impactando sua 

sobrevivência e reprodução (John et al., 2024). Assim, os ambientes de montanha 

oferecem uma oportunidade para se determinar o impacto das mudanças nas 

variáveis climáticas sobre os processos ecológicos e evolutivos de comunidades 

(Silveira et al., 2019), especialmente para grupos como os insetos, que enfrentam 

desafios crescentes em um ambiente cada vez mais imprevisível (Sundqvist et al., 

2013). 

Besouros escarabeíneos, membros da subfamília Scarabaeinae, são um grupo 

diverso e abundante de insetos possuindo espécies com diferentes formatos, cores e 

tamanhos (Hanski & Cambefort, 1991; Schultz & Kryger, 2009). A vasta maioria se 

alimenta predominantemente de fezes de mamíferos herbívoros ou onívoros, mas 

podendo haver espécies necrófagas, saprófagas, micetófagas ou mesmo predadoras 

(Simmons & Ridsdill-Smith, 2011). Esse grupo de besouros é de grande interesse nos 

estudos de bioindicação por sua coleta se dar por métodos rápidos, de baixo custo e 

por sua taxonomia razoavelmente bem resolvida (Halffter & Favila,1993; Gardner et 

al., 2007; Barlow, 2010). Eles têm sido crescentemente utilizados como bioindicadores 

pelo fato de possuírem alta sensibilidade às mudanças ambientais, inclusive 

climáticas (Tissiani, 2014), visto que respondem rapidamente a tais mudanças em 

termos de composição, riqueza e abundância taxonômica(Halffter & Favila,1993; 

Larsen et al., 2005; Fuzessy et al., 2021), e também por possuírem grande importância 

em funções e serviços ecossistêmicos como fertilização, aeração do solo, ciclagem 
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de nutrientes e dispersão secundária de sementes (McGeoh et al., 2002; Barlow et al., 

2007; Nichols et al., 2008; Barlow et al., 2010; Colares et. al, 2021; deCastro-Arrazola 

et al., 2022; da Silva et al., 2023). 

Na Serra do Cipó, cadeia montanhosa localizada na região sudeste do Brasil, 

os besouros escarabeíneos formam assembleias taxonomicamente, mas não 

funcionalmente, distintas no gradiente elevacional (Nunes et al., 2016). Sabe-se, 

todavia, que sua composição está relacionada com a temperatura, umidade e 

radiação, e são caracterizadas principalmente pela substituição de espécies ao longo 

da montanha (Nunes et al., 2016). Sabe-se também que funções e serviços 

ecossistêmicos realizados por besouros escarabeíneos, como a remoção de fezes, 

escavação e dispersão secundária de sementes (Nichols et al., 2008), são 

relacionados com variáveis climáticas (precipitação, temperatura e umidades do ar e 

do solo) e que são reduzidas em pontos mais elevados ao longo de um gradiente em 

uma montanha tropical (Nunes et al., 2018).  

Previsões indicam uma redução no habitat adequado para espécies-chave de 

besouros escarabeíneos devido às mudanças climáticas na América do Sul (Maldaner 

et al., 2021), além de alterações na distribuição desses organismos em ecossistemas 

globais, com contrações e expansões associadas a diferentes dimensões de nicho 

(Dortel et al., 2013; Lim et al., 2024). Contudo, a complexidade logística e os custos 

elevados têm limitado estudos temporais sobre o impacto da variação climática na 

diversidade desses besouros em ecossistemas montanhosos (Menéndez et al., 2014). 

Em montanhas tropicais, por exemplo, não se identificou um padrão claro de perda ou 

ganho de espécies ao longo do tempo, embora a variação interanual da umidade 

tenha contribuído para o aumento da extinção local de algumas espécies (Neves et 

al., 2024). Existem ainda estudos que abordam a diversidade funcional em gradientes 

de elevação (Castro et al., 2020) e ao longo do tempo (Nunes et al., 2020) para outros 

grupos de insetos em regiões montanhosas, bem como pesquisas focadas em 

besouros escarabeíneos em outros ecossistemas (Beiroz et al., 2018; Correa et al., 

2020, 2021, 2024). Entretanto, o efeito das variações climáticas anuais na diversidade 

funcional desses besouros em gradientes elevacionais permanece pouco explorado. 

A ecologia funcional tem como motivadora a compreensão dos papeis que os 

organismos desempenham nos ecossistemas em que estão inseridos (Calow, 1987), 

focando nos traços funcionais que indicam suas interações com o ambiente (Petchey 

& Gaston, 2006; Violle et al., 2007). A diversidade funcional refere-se à variação 
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desses traços, que influenciam processos ecossistêmicos como ciclagem de 

nutrientes e resiliência a distúrbios (Diaz & Cabido, 2001; Cadotte et al., 2011). Traços 

de efeito impactam diretamente as funções ecossistêmicas, enquanto traços de 

resposta determinam como as espécies reagem a mudanças ambientais (Lavorel & 

Garnier, 2002). Assim, a diversidade funcional é essencial para entender a dinâmica 

das comunidades e a resposta dos ecossistemas a mudanças ambientais (Mason & 

De Bello, 2013; Mammola et al., 2021). 

A funcionalidade dos besouros escarabeíneos é classicamente dividida de 

acordo com suas características de uso das fezes, sendo classificados como 

endocoprídeos (que depositam seus ovos diretamente nas fezes encontradas), 

paracoprídeos (depositam os ovos em bolas de fezes em túneis escavados abaixo 

das fezes encontradas), telecoprídeos (produzem a bola de fezes e a enterram com 

seus ovos à uma certa distância) e cleptocoprídeos (depositam seus ovos em bolas 

de fezes feitas por outros) (Halffter & Matthews, 1966; Doube, 1990). No entanto, 

essas classificações são arbitrárias e baseadas apenas em um escasso conhecimento 

de história natural, tornando-as subjetivas e voláteis à medida que entendemos melhor 

as nuances das espécies (Pessôa et al., 2017; Vaz-de-Mello, 2007). Por isso, o uso 

de medições de características morfológicas das espécies que podem ser associadas 

a funções específicas pode ter um maior poder explicativo sobre a diversidade 

funcional das espécies (Wright et al. 2006; Villéger et al., 2008, Maire et al., 2015), 

inclusive por poderem separar aspectos interespecíficos em uma escala mais fina.       

 Neste estudo, através da medição de traços funcionais contínuos em espécies 

de besouros escarabeíneos ao longo de um gradiente de elevação e tempo na Serra 

do Cipó, temos o objetivo de responder à seguinte pergunta: i) Há um padrão de 

variação na diversidade funcional de besouros escarabeíneos, ao longo do gradiente 

elevacional durante 10 anos, em resposta às variáveis climáticas locais? Nossas 

hipóteses são: i) A diversidade funcional de besouros escarabeíneos diminui ao longo 

do tempo, principalmente em maiores elevações, em resposta às variáveis climáticas; 

ii) Com o tempo, haverá uma redução na diversidade de traços funcionais, 

predominando aqueles que favorecem a dispersão ou indicam menor demanda por 

recursos, especialmente nas áreas de maior elevação. Mesmo com a substituição de 

espécies ao longo do gradiente, os traços funcionais relacionados ao tamanho 

corporal e capacidade de dispersão estarão presentes em todas as faixas de 

elevação.  



17 
 

2 MATERIAIS E MÉTODOS 

2.1 Área de Estudo 

A área de estudo consiste em um gradiente de elevação localizado na parte sul 

da cadeia montanhosa do Espinhaço, no estado de Minas Gerais, Brasil (19°12’ – 

19°20’ S, 43°30’ – 43° W) dentro da Área de Proteção Ambiental Morro da Pedreira 

(Figura 1). A região, conhecida como Serra do Cipó, é caracterizada por possuir 

período chuvoso de novembro a fevereiro e pela estação seca coincidir com o inverno, 

sendo classificada como clima subtropical úmido Cwb pelo sistema de classificação 

de Köppen-Geiger (Alvares et al., 2014). Sua precipitação média anual varia entre 

1250 e 1550 mm, e a temperatura média está entre 15,1 ºC e 20,7 ºC (Madeira & 

Fernandes, 1999).  

A vegetação é diversificada, possuindo florestas de galeria do Cerrado junto de 

manchas de vegetação da Floresta Atlântica nas regiões baixas, e vegetação de 

Campo Rupestre, um ecossistema campestre que abriga 15% da flora brasileira 

(Silveira et al., 2019) sobre solo quartzítico (Fernandes, 2016), com predominância de 

herbáceas e arbustivas e alto nível de endemismo (Silveira et al., 2016, Morellato & 

Silveira, 2018) em elevações superiores a 1000 m, com manchas de floresta densa 

inseridas nessa matriz, conhecidas como “capões” (Giulietti et al., 1987).  

 
Figura 1. Mapa da Serra do Cipó, localizada na porção sul da Cadeia do Espinhaço, MG, dentro da 
Área de Proteção Ambiental Morro da Pedreira. Círculos indicam os pontos de amostragem ao longo 
do gradiente elevacional. 
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2.2 Desenho Amostral 

Este estudo é parte do Projeto Ecológico de Longa Duração Sítio Campos 

Rupestres da Serra do Cipó (PELD-CRSC), onde os insetos foram amostrados nas 

elevações entre 800 e 1400 m conforme desenho amostral padrão do projeto 

(Fernandes, 2016; Silveira et al., 2019). Os organismos foram amostrados nos anos 

de 2013, 2014, 2015, 2017, 2019 e 2023. Os locais de amostragem estão distribuídos 

a cada 100 m de elevação, totalizando sete áreas amostradas, com uma distância 

geográfica mínima de dois quilômetros entre elas. Em cada local de amostragem 

foram utilizados três transectos distantes por pelo menos 250 m. Em cada transecto 

foram distribuídas nove armadilhas de queda (pitfall), agrupadas em trios a cada 100 

m (ver Nunes et al., 2016). As armadilhas consistiram em potes de 9 cm de 

profundidade por 15 cm de diâmetro, contendo 250 ml de uma solução de água, sal e 

detergente, iscados com 25 g de fezes humanas (Nunes et al., 2016). Em cada 

amostragem, as armadilhas permaneceram em campo por 48hr.. Todas as 

permissões de amostragem foram asseguradas pelo Instituto Chico Mendes de 

Conservação da Biodiversidade. 

Após as amostragens, cada indivíduo foi identificado ao menor nível 

taxonômico possível utilizando uma chave taxonômica para gêneros e subgêneros de 

Scarabaeinae americanos (Vaz-de-Mello et al., 2011) e consulta a especialista (ver 

Agradecimentos). Parte do material amostrado foi depositada no Centro de Coleções 

Taxonômicas do Instituto de Ciências Biológicas da Universidade Federal de Minas 

Gerais. Uma parte da coleção foi depositada na Coleção Entomológica de Mato 

Grosso Eurides Furtado, localizada na Universidade Federal do Mato Grosso. 

Para o presente estudo, das 63 espécies amostradas ao longo de 10 anos no 

PELD (ver Neves et al., 2024), selecionamos aquelas que tinham abundância igual ou 

maior a nove indivíduos durante os períodos amostrais. Assim, aqui utilizamos 22 

espécies, amostradas nos períodos chuvosos de 2014, 2017, 2019 e 2023. Para 

complementar o número mínimo de nove indivíduos por espécie, utilizamos indivíduos 

de outros anos de coleta disponíveis no PELD (2013 e 2015), uma vez que não 

esperamos haver seleção de caracteres dentro das espécies durante o tempo de 

amostragem do projeto. Além disso, removemos indivíduos os quais não foi possível 

a correta identificação ou definição indubitável da morfoespécie. Utilizamos indivíduos 

que estavam armazenados em álcool, caixas ou mantas entomológicas.  
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Embora tenha sido necessário trabalhar com uma subamostra das espécies 

registradas, garantimos que essa subamostra fosse representativa de todo o gradiente 

de elevação. Para visualizar a distribuição espacial das espécies ao longo das 

elevações, foi construído um diagrama de cordas de presença/ausência (Figura 2) 

utilizando o pacote “circlize” (Gu et al., 2014), que demonstra que as 22 espécies 

selecionadas estão distribuídas por todo o gradiente de elevação amostrado. Dessa 

forma, apesar da redução no número de espécies, a subamostra cobre 

adequadamente o gradiente de elevação, assegurando a representatividade espacial 

nas análises subsequentes. 

 
Figura 2. Diagrama de cordas das espécies utilizadas no estudo ao longo do gradiente, que demonstra 
a representatividade da amostragem e reforça a cobertura espacial das espécies selecionadas para a 
análise. Cada cor corresponde a uma faixa de elevação específica, enquanto as linhas conectam as 
espécies às elevações nas quais foram encontradas, indicando sua ocorrência.  

2.3 Traços Funcionais 

Com o objetivo de abarcar a variação intraespecífica dentro de cada espécie 

através da média, entre nove e 10 indivíduos de cada espécie foram medidos para a 

obtenção dos seguintes traços funcionais: 
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Razão anterotibial: razão entre a área da tíbia anterior (Figura 2A) pelo seu 

tamanho. Escolhemos a razão anterotibial, devido à grande variação interespecífica 

de tamanhos. Assumimos que besouros com maior área tibial, possuem maior 

capacidade muscular, sendo melhores escavadores (deCastro-Arrazola et al., 2020). 

As fotografias foram produzidas a partir do software Leica Application Suite X 

versão 5.2.0.26130 em lupa estereoscópica Leica S9i e as medidas foram realizadas 

através do software livre ImageJ versão 1.51j8. 

Razão mesotibial: razão entre a largura apical da tíbia média pelo 

comprimento da tíbia média (Figura 3B). Besouros que rolam as fezes são 

caracterizados pelas tíbias médias e posteriores finas, enquanto besouros que 

enterram as fezes abaixo de onde encontram possuem tíbia alargada no ápice. 

Espécies que se reproduzem diretamente nas fezes encontradas ou que se apropriam 

de fezes enterradas por outras podem possuir qualquer uma das duas características. 

Escolhemos a mesotíbia devido às possíveis variações na metatíbia relacionadas ao 

dimorfismo sexual em algumas espécies (Nazaré-Silva & Silva, 2021; Vaz-de-Mello, 

comunicação pessoal, 2023). 

Razão alar: representada pela razão entre a área da asa e o tamanho do 

indivíduo (Figura 3C). Assumimos que uma maior razão alar implica menos esforço 

para sustentar o voo (Pessôa et al., 2017) e, consequentemente, melhor capacidade 

de se dispersar no ambiente. Realizamos a substituição da massa (carga alar) pelo 

comprimento (razão alar) no cálculo devido ao longo tempo de armazenamento de 

alguns besouros e por alguns já terem passado pelo processo de secagem em estufa, 

impossibilitando uma pesagem correta. 

Tamanho do indivíduo: o tamanho foi representado pelo comprimento do 

pronoto (Figura 3D) somado ao comprimento dos élitros (Figura 3E), de modo a evitar 

variações produzidas por diferenças no posicionamento do pigídio e da cabeça. O 

tamanho do indivíduo pode determinar a quantidade de fezes que um besouro pode 

realocar (Gebert et al., 2022) e é um proxy para a quantidade de recursos consumidos 

durante o estágio larval (Stanbrook et al., 2021).  
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Figura 3. Traços funcionais avaliados e medidos no software ImageJ: (A) Área da tíbia anterior, (B) 
comprimento e largura apical da tíbia média, (C) área da asa, (D) comprimento do pronoto, (E) 
comprimento do élitro. Fotografias de um indivíduo macho da espécie Sulcophanaeus menelas. 

2.4 Variáveis Climáticas 

Em cada local, uma torre de monitoramento meteorológica equipada com um 

datalogger Onset HOBO U30 registrou os seguintes parâmetros climáticos a cada 

cinco minutos: temperatura do ar (ºC), temperatura do solo (ºC estimada a 5 cm abaixo 

da superfície do solo) umidade do ar (%), umidade do solo (m³/m³ estimada a 5 cm 

abaixo da superfície do solo), radiação solar (W/m²) e precipitação (mm). Utilizamos 

os dados de médias de temperatura e umidade médias do ar, umidade a 5 cm abaixo 

do solo, temperatura mínima e máxima, temperatura a 5 cm do solo e o acúmulo de 

precipitação do mês anterior à cada coleta. A temperatura e umidade médias do ar já 

se mostraram relevantes para a composição taxonômica de besouros escarabeíneos 

na Serra do Cipó (Nunes et al., 2016). Precipitação e umidade a 5 cm abaixo do solo 

são importantes para as funções ecossistêmicas prestadas por besouros 

escarabeíneos nesse ecossistema (Nunes et al., 2018). As temperaturas mínima e 

máxima já se mostraram importantes para o grupo Scarabaeinae em outro estudo 

realizado em gradiente de elevação e tempo (Menéndez et al., 2014). E, por fim, a 

temperatura a 5 cm do solo foi adicionada porque grande parte dos besouros 

escarabeíneos se enterram em baixas profundidades nas áreas mais elevadas do 
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ecossistema estudado (Nunes et al., 2018). Quando as variáveis climáticas estavam 

indisponíveis por eventuais problemas no equipamento durante o período ou elevação 

amostrados, utilizamos a média das variáveis das duas elevações acima e abaixo da 

elevação faltante no gradiente, exceto em 1400 m de elevação, onde repetimos a 

variável da elevação inferior, 1300 m, por não haver medições superiores que 

permitissem realizar o primeiro processo relatado. Os valores calculados por média 

entre elevações superior e inferior e os valores repetidos em 1400 m estão 

respectivamente sinalizados por * e ** (Tabela 1). 

2.5 Análises de Dados 

Antes de iniciar as análises principais, realizamos uma análise exploratória 

utilizando a função ggpairs da extensão GGally (Schloerke et al., 2021) para o pacote 

“ggplot2” (Wickhan, 2011). Essa função gerou uma matriz de correlação de Pearson 

para os traços funcionais (razão alar, razão mesotibial, razão anterotibial e tamanho 

do indivíduo). Essa análise permite verificar a existência de correlações significativas 

entre as variáveis, que poderiam afetar os testes subsequentes devido à 

multicolinearidade. 

2.5.1 Estrutura Funcional da Assembleia  

Para explorar a variação funcional entre as espécies de besouros 

escarabeíneos na Serra do Cipó, realizamos uma Análise de Componentes Principais 

(PCA) com base nos traços morfológicos medidos (Maire et al., 2015). A PCA foi 

utilizada para reduzir a dimensionalidade dos dados, facilitando a visualização das 

principais fontes de variação nos traços funcionais. Os seguintes traços contínuos 

foram incluídos na análise: razão alar, razão mesotibial e razão anterotibial. As 

variáveis foram padronizadas para média 0 e desvio padrão 1 antes da análise, 

garantindo que todas tivessem a mesma unidade de medida e evitando vieses devido 

a escalas diferentes. A posição das espécies no espaço de componentes principais 

foi então utilizada para identificar espécies funcionalmente similares, destacando 

padrões de convergência funcional.  

Para complementar essa análise visual, calculamos a dissimilaridade funcional 

utilizando a distância de Gower e realizamos uma análise de agrupamentos pelo 

método UPGMA (Unweighted Pair Group Method with Arithmetic Mean), que preserva 
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a estrutura original de dissimilaridade dos dados (Podani & Schmera, 2006). A 

qualidade do dendrograma resultante foi avaliada por meio de um teste de correlação 

cofenética (Sokal & Rohlf, 1962), para verificar a correspondência entre as distâncias 

observadas no espaço funcional e as representadas no agrupamento. 

2.5.2 Índices de Diversidade Funcional ao Longo do Gradiente de Elevação e 

Tempo 

Inicialmente, calculamos índices de diversidade funcional (Villéger et al., 2008) 

utilizando o pacote “fundiversity” (Grenié & Gruson, 2023), incluindo riqueza funcional 

(FRic), equitabilidade funcional (FEve), dispersão funcional (FDis) e divergência 

funcional (FDiv), para cada assembleia ao longo do gradiente de elevação e dos anos 

de coleta. Esses índices capturam diferentes facetas da diversidade funcional: a 

riqueza funcional mede o volume do espaço funcional ocupado pelas espécies, a 

equitabilidade funcional avalia a uniformidade na distribuição de traços entre as 

espécies, a dispersão funcional reflete a variação nos traços funcionais dentro da 

assembleia, e a divergência funcional quantifica a contribuição dos traços mais 

extremos para a diversidade funcional (Villéger et al., 2008; Laliberté & Legendre 

2010). 

Para investigar os efeitos da elevação e do ano sobre cada componente da 

diversidade funcional (riqueza funcional, equitabilidade funcional, dispersão funcional 

e divergência funcional), ajustamos modelos lineares generalizados (GLMs) com 

distribuição Gaussiana, avaliadas através do pacote DHARMa (Hartig, 2022). O 

modelo incluiu a elevação (Elev), o ano de amostragem (Ano) e a interação entre eles 

(Elev:Ano) como variáveis preditoras. Os fatores foram considerados estatisticamente 

significativos quando p < 0,05.  

2.5.3 RLQ e Fourth-corner 

Utilizamos o método RLQ (Dolédec & Chessel, 1994) para ordenar 

simultaneamente as variáveis climáticas para cada unidade amostral (Matriz R, Tabela 

1), a distribuição em uma matriz de abundância das espécies por faixa de elevação 

em cada ano (Matriz L, Tabela 2) e os traços das espécies representados pela média 

dos indivíduos amostrados para cada uma (Matriz Q, Tabela 3). 
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De forma complementar, utilizamos a análise de fourth-corner (Legendre et al., 

1997) para avaliar a relação entre cada um dos traços com cada variável climática 

utilizada. Essa análise foi realizada considerando a faixa elevacional de cada ano 

como as unidades amostrais. Essa combinação de análises permite observar padrões 

gerais correlacionando a matriz de abundância das espécies, a matriz de traços 

funcionais e a matriz de variáveis climáticas para, em seguida, testar as relações 

específicas de cada traço com cada variável climática, melhorando a interpretação 

dos dados ecológicos (Dray et al., 1994). Estas análises foram realizadas no software 

livre R (R Core Team, 2024) utilizando o pacote “ade4” (Dray & Dufour, 2007).  
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Tabela 1. Variáveis climáticas por ano de amostragem. Média das temperaturas do ar, do solo (5 cm de profundidade), máximos e mínimos de temperatura 
(ºC). Médias da umidade do ar e do solo (5 cm de profundidade) e acúmulo de chuva (Matriz R). Devido à eventuais problemas nos equipamentos, * representam 
valores produzidos a partir da média da elevação inferior e superior, ** representam valores de 1400 m que foram repetidos de 1300 m. Todas as variáveis são 
referentes ao mês anterior de cada coleta. 

Elevação/Ano 
Temperatura do 
Ar 

Máximo de 
Temperatura 

Mínimo de 
Temperatura 

Precipitação 
Umidade do 
Ar 

Temperatura do Solo 
(5cm) 

Umidade do Solo 
(5cm) 

800m/2014 23,24 33,97 15,77 304,40 72,86 25,63 0,09 

800m/2017 22,49 32,61 15,63 218,00 75,69 24,70 0,12 

800m/2019 24,29 36,93 17,03 258,60 70,68 26,10 0,07 

800m/2023 25,19 36,78 16,57 207,21 71,73 29,87 0,03 

900m/2014 22,21 32,64 15,20 201,00 75,25 25,15 0,11 

900m/2017 21,34* 30,08* 16,22* 147,13* 82,16* 24,17* 0,14* 

900m/2019 23,46 39,29 16,58 240,60 73,95 25,77 0,11 

900m/2023 23,91* 34,50* 16,59* 192,40 73,20 24,11 0,08 

1000m/2014 21,72 31,84 14,89 241,20 78,01 25,58* 0,10* 

1000m/2017 21,34* 30,08* 16,22* 147,13* 82,16* 23,63 0,14* 

1000m/2019 29,51 35,05 24,97 201,80 74,90 29,82 0,19 

1000m/2023 23,91* 34,50* 16,59* 218,40* 76,37* 25,13* 0,90* 

1100m/2014 20,63 31,46 13,57 207,00 79,98 26,02 0,09 

1100m/2017 20,19 27,55 16,82 76,26 88,63 25,23 0,16 

1100m/2019 21,28 33,99 15,82 190,30* 81,59 26,12 0,13 

1100m/2023 22,64 32,23 16,61 244,40 79,55 26,15 0,09 

1200m/2014 20,31 31,00 13,57 255,80 82,88 24,03 0,08* 

1200m/2017 19,46* 28,03* 15,20* 75,47 87,47* 23,23* 0,26 

1200m/2019 23,22 33,73 16,11 190,30* 75,47* 32,47 0,01 

1200m/2023 22,26* 31,77* 16,08* 152,70* 73,46* 25,57 0,16 
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1300m/2014 19,37 29,07 12,99 216,00 82,77 23,35 0,07 

1300m/2017 18,72 28,52 13,57 156,80 86,31 21,22 0,08 

1300m/2019 22,42 32,64 15,13 190,30* 69,36 25,02 0,06 

1300m/2023 21,89 31,31 15,56 61,00 67,37 24,78 0,05 

1400m/2014 19,37** 29,07** 12,99** 216,00** 82,77** 23,35** 0,07** 

1400m/2017 17,13 22,80 14,98 7,47 98,81 20,83 0,13 

1400m/2019 19,00 31,77 13,83 178,80 89,77 21,75 0,16 

1400m/2023 21,89** 31,31** 15,56** 61,00** 67,37** 24,78** 0,05** 
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Tabela 2. Matriz de abundância das 22 espécies estudadas por elevação em cada ano (Matriz L). 
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800m/2014 0 9 8 0 0 1 10 1 1 9 0 2 2 0 15 0 1 2 0 37 4 0 

800m/2017 0 15 0 0 7 6 3 3 0 10 0 0 30 0 8 0 0 0 2 77 23 0 

800m/2019 0 0 0 0 3 3 0 0 0 2 0 0 3 0 6 7 0 0 2 27 4 0 

800m/2023 2 17 0 0 0 9 0 25 0 5 0 5 6 0 6 10 1 0 0 60 2 0 

900m/2014 0 2 15 0 0 18 0 0 1 10 0 2 0 0 23 0 0 1 0 8 1 0 

900m/2017 0 8 0 0 20 65 0 0 0 7 0 0 1 1 29 0 1 21 15 70 0 2 

900m/2019 0 1 0 0 0 16 1 0 0 4 0 1 0 0 10 0 1 2 4 13 0 0 

900m/2023 0 0 0 0 0 17 0 0 0 8 0 3 0 0 17 13 0 1 0 26 0 0 

1000m/2014 3 18 8 0 0 8 0 0 4 1 0 0 0 4 28 0 2 10 17 7 7 6 

1000m/2017 1 48 0 0 0 0 0 0 0 4 0 0 0 0 21 0 22 10 17 5 7 1 

1000m/2019 1 7 2 0 0 0 0 0 0 1 0 1 1 1 4 4 21 9 26 4 1 0 

1000m/2023 0 16 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 5 7 5 1 16 2 1 0 

1100m/2014 0 3 22 0 0 28 0 0 1 0 0 0 1 0 14 6 0 17 0 0 0 1 

1100m/2017 0 45 0 0 16 51 0 0 2 2 0 0 0 0 9 0 0 10 0 0 0 3 

1100m/2019 0 9 0 0 2 14 0 0 0 10 0 0 0 0 2 1 1 26 0 0 0 1 

1100m/2023 0 9 0 0 0 30 0 0 1 3 0 0 1 3 4 0 2 7 0 0 0 0 

1200m/2014 0 0 6 0 0 16 0 0 0 0 11 0 0 0 1 2 0 1 1 0 0 1 

1200m/2017 0 0 1 0 0 24 0 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 3 

1200m/2019 0 0 0 0 2 54 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 4 0 0 0 0 

1200m/2023 0 1 0 0 0 17 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

1300m/2014 1 10 6 0 0 30 0 0 0 1 3 0 0 0 2 0 0 2 1 2 1 20 

1300m/2017 0 0 0 0 0 24 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 

1300m/2019 1 4 0 0 3 96 0 0 3 0 1 0 1 1 1 0 0 6 3 0 0 3 

1300m/2023 0 0 0 0 0 225 0 0 0 7 0 0 0 0 1 0 0 4 5 0 0 1 

1400m/2014 0 0 16 0 0 1 0 0 0 0 8 0 0 0 0 1 0 15 5 0 0 15 

1400m/2017 0 0 0 8 0 0 0 0 0 0 4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 

1400m/2019 0 1 0 1 16 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 2 0 13 9 0 0 22 
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1400m/2023 0 0 1 2 0 0 0 0 0 0 8 0 0 0 0 0 0 4 0 0 0 0 

Tabela 3. Médias dos atributos funcionais das 22 espécies utilizadas no estudo (Matriz Q). 

Espécie Tamanho Razão Alar Razão Mesotibial Razão Anterotibial 

Ateuchus vividus 6.08 4.27 0.48 0.10 

Canthidium aff. barbacenicum 5.21 3.52 0.40 0.10 

Canthidium sp.1 4.80 2.77 0.44 0.10 

Canthidium sp.10 4.73 2.88 0.43 0.10 

Canthidium sp.7 4.61 2.57 0.40 0.11 

Canthon aff. piluliformis 3.87 2.48 0.21 0.08 

Canthon corpulentus 9.80 5.08 0.23 0.25 

Canthon unicolor 9.21 4.42 0.18 0.23 

Coprophanaeus magnoi 20.43 8.93 0.41 0.48 

Deltochilum pseudoicarus 21.03 11.55 0.16 0.22 

Deltochilum sp.1 14.58 5.05 0.19 0.14 

Deltochilum sp.2 11.99 5.47 0.19 0.10 

Dichotomius aff. zikani 18.02 13.88 0.44 0.48 

Dichotomius bos 13.20 15.98 0.44 0.35 

Dichotomius aff. lycas 15.16 12.21 0.40 0.29 

Eurysternus nigrovirens 6.24 2.25 0.20 0.06 

Ontherus appendiculatus 8.94 6.45 0.47 0.18 

Onthophagus hircus 4.68 2.37 0.41 0.11 

Onthophagus ptox 4.38 2.07 0.39 0.11 

Oxysternon palemo 13.89 6.22 0.41 0.27 

Phanaeus palaeno 13.85 6.04 0.42 0.30 

Sulcophanaeus menelas 16.54 6.34 0.43 0.39 

2.5.4 Composição Funcional 

A composição funcional das assembleias foi estimada utilizando a função 

“functcomp”, que calcula a média ponderada dos traços funcionais com base na 

abundância das espécies. Posteriormente, foi realizada uma análise de variância 

permutacional multivariada (PERMANOVA) através da função “adonis2” do pacote 

“vegan” (Oksanen et al., 2007) para testar a significância das variações na composição 

funcional em relação à elevação e ao ano de coleta. Em seguida, uma análise de 

NMDS (Non-Metric Multidimensional Scaling) foi conduzida para representar as 

diferenças na composição funcional das assembleias ao longo do gradiente de 

elevação. 
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3 RESULTADOS 

3.1 Análise de Correlação 

A partir da análise de correlação de Pearson (Figura 4) entre os traços 

funcionais observamos associações entre as variáveis. Verificamos uma correlação 

positiva entre o tamanho e a razão alar (r = 0,770, p < 0,001), entre o tamanho e a 

razão anterotibial (r = 0,812, p < 0,001), e entre a razão alar e a razão anterotibial (r = 

0,751, p < 0,001), indicando que traços relacionados ao tamanho do corpo e à 

mobilidade estão fortemente correlacionados. Como o tamanho do indivíduo foi 

utilizado para calcular as razões alar e anterotibial, optamos por removê-lo nas 

análises seguintes de modo a não inflar o modelo. Por outro lado, não houve 

correlações significativas entre a razão mesotibial e os outros traços.  

Figura 4. Análise de correlação entre os traços funcionais. Valores próximos de 1 indicam alta 
correlação positiva, valores próximos de zero indicam baixa correlação e valores próximos de -1 
indicam alta correlação negativa. Os resultados indicaram uma correlação positiva entre tamanho e 
razão alar (0,770), tamanho e razão anterotibial (0,812) e razão anterotibial e razão alar (0,751). *** 
significam que p ≤ 0,001. 



30 
 

3.2 Estrutura Funcional da Assembleia  

A Análise de Componentes Principais explicou uma parte significativa da 

variação funcional entre as espécies, com os dois primeiros eixos capturando 92,1% 

da variação total. Razão anterotibial e razão alar e razão anterotibial contribuíram 

respectivamente com 46,3%, 43,1% e 10,4% do primeiro eixo, enquanto a 

contribuição para o segundo eixo foi de 2,1%, 9,7% e 88,1%. 

Para complementar esses resultados, o agrupamento hierárquico UPGMA foi 

utilizado para classificar as espécies com base nas distâncias de dissimilaridade 

funcional. O dendrograma resultante corroborou os padrões observados na PCA, 

indicando a existência de agrupamentos funcionais claramente definidos. O teste de 

correlação cofenética indicou uma boa preservação das distâncias originais 

representadas no dendrograma (r = 0,8). 

 
Figura 5. Análise de Componentes Principais (PCA) dos traços funcionais das 22 espécies de 
besouros. Os dois primeiros eixos explicam 61,7% e 30,4% da variação total, respectivamente. Os 
quadrados em volta dos pontos indicam espécies funcionalmente similares.
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Figura 6. Dendrograma de agrupamento hierárquico dos traços funcionais das espécies analisadas. As cores indicam agrupamentos realizados com base na 
similaridade dos traços que também ocorreram na análise de componentes principais. Espécies mais próximas no dendrograma são mais semelhantes 
funcionalmente entre si com base nos traços medidos. 
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3.3 Índices de Diversidade Funcional ao Longo do Gradiente de Elevação e 

Tempo 

A partir dos resultados do GLMs foi possível detectar padrões distintos das 

quatro métricas de diversidade funcional com a elevação (Figura 7), entretanto não 

observamos relação da diversidade funcional com o tempo (Tabela 4). A riqueza 

funcional (FRic) diminuiu com o aumento da elevação (p < 0,004), indicando que as 

assembleias em faixas mais elevadas ocupam um espaço funcional menor. De forma 

oposta, a divergência funcional (FDiv) aumentou com a elevação (p < 0,004), 

sugerindo uma maior diferenciação funcional das espécies nas áreas mais elevadas. 

A dispersão funcional (FDis) também diminuiu com o aumento da elevação (p < 

0,004), refletindo uma maior homogeneidade funcional em áreas mais elevadas. Por 

fim, não foi observada uma relação entre a equitabilidade funcional (FEve) e a 

elevação (p > 0,005), o que indica uma distribuição uniforme de traços funcionais ao 

longo do gradiente de elevação.  
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Figura 7. Efeitos da elevação sobre as quatro métricas de diversidade funcional:(A) riqueza funcional 
(FRic; p < 0,005), (B) divergência funcional (FDiv; p < 0,005), (C) equitabilidade funcional (FEve; p = 
0,436) e (D) dispersão funcional (FDis; p < 0,005). Os gráficos permitem a comparação dos padrões de 
resposta funcional ao longo do gradiente de elevação, destacando as tendências específicas de cada 
métrica. 

Tabela 4 Resultados dos Modelos Lineares Generalizados (GLM) para as métricas de diversidade 
funcional. Os modelos incluem os efeitos de Elevação, Ano e a interação entre ambos (Elev * Ano). A 
tabela apresenta os graus de liberdade (GL) para cada termo, os graus de liberdade residuais após o 
ajuste, a estatística F e o valor-p associado, indicando a significância estatística dos efeitos. Valores 
de p são indicados como *** (p ≤ 0,001), ** (p ≤ 0,01). 

Modelo Termo GL GL Resíduos F Valor-p 

FRic Elev * Ano 1 21 0,463 0,503 

 Ano 1 22 1,277 0,271 

 Elevação 1 23 10,044 0,004 ** 

FDiv Elev * Ano 1 24 3,152 0,088 

 Ano 1 25 0,411 0,527 

 Elevação 1 26 13,607 0,001 ** 

FEve Elev * Ano 1 23 1,368 0,254 

 Ano 1 24 0,612 0,442 

 Elevação 1 25 0,001 0,976 



34 
 

FDis Elev * Ano 1 24 0,081 0,778 

 Ano 1 25 2,057 0,164 

 Elevação 1 26 23,256 6,524e-05 *** 

3.4 RLQ e Fourth-Corner 

A matriz R representou as variáveis climáticas (temperatura e umidade do ar, 

temperatura e umidade do solo, e precipitação), enquanto a matriz Q consistiu nos 

traços funcionais medidos (razão alar, razão mesotibial e razão anterotibial). Os dois 

primeiros eixos explicaram 99,04% da variação, capturando as principais correlações 

entre as variáveis climáticas e os traços funcionais das espécies. 

Os escores canônicos, representados pelos gráficos no canto inferior, 

mostraram a influência de cada variável climática e traço funcional nos dois primeiros 

eixos (Fig. 8). As variáveis mais fortemente associadas ao primeiro eixo foram 

temperatura do solo e máxima de temperatura, enquanto no eixo Q os traços razão 

alar e razão mesotibial apresentaram maior peso canônico. 

A análise fourth-corner foi utilizada para testar a significância das correlações 

entre cada traço funcional e as variáveis climáticas, permitindo uma interpretação mais 

detalhada das relações detectadas na RLQ. Nenhuma relação significativa foi 

encontrada entre os traços funcionais e as variáveis climáticas (Tabela 5, todos os 

valores de p > 0,05).  



35 
 

 
Figura 8. Resultados da análise RLQ mostrando a relação entre as variáveis ambientais (Matriz R), 
traços funcionais das espécies (Matriz Q) e as abundâncias (Matriz L). O gráfico de R Escores 
(esquerda superior) e Q Escores (direita superior) apresentam as distribuições das variáveis ambientais 
e traços funcionais ao longo dos eixos da análise. As variáveis mais afastadas do centro contribuem 
mais para a variação explicada pelos respectivos eixos. A parte inferior do gráfico ilustra os pesos 
canônicos das variáveis ambientais (R) e traços funcionais (Q), enquanto as barras de autovalores 
(direita inferior) indicam a variação explicada por cada eixo. O primeiro eixo explica 81,12% da variação, 
enquanto o segundo eixo explica 17,92%. 

Tabela 5. Resultados da análise de fourth-corner. Valores observados nos coeficientes de correlação 
de Pearson seguidos dos valores esperados ao acaso. Valores de p > 0,05 indicam que as correlações 
observadas não são estatisticamente significativas. Obs. é o valor bruto da correlação, enquanto Obs. 
pad. corresponde ao valor padronizado que reflete a significância relativa do valor observado quando 
comparado com cenários aleatórios. 

Variável Climática / Traço Funcional Teste Est (r) Obs. Obs. pad. p-valor 

Temperatura do Ar / Razão Alar r 0,126 0,983 0,360 

Precipitação / Razão Alar r 0,257 1,330 0,205 

Umidade do Ar / Razão Alar r -0,016 -0,160 0,882 

Umidade do Solo/ Razão Alar r 0,007 0,002 0,998 

Temperatura do Ar / Razão Mesotibial r 0,067 0,470 0,648 
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Temperatura do Solo/ Razão Mesotibial  r -0,047 -0,349 0,720 

Máximo de Temperatura/ Razão Mesotibial r 0,036 0,247 0,810 

Mínimo de Temperatura/ Razão Mesotibial r 0,115 0,870 0,367 

Precipitação / Razão Mesotibial r 0,275 1,474 0,145 

Umidade do Ar / Razão Mesotibial r 0,245 1,720 0,082 

Umidade do Solo / Razão Mesotibial r 0,170 1,450 0,123 

Temperatura do Ar / Razão Anterotibial r 0,090 0,730 0,503 

Temperatura do Solo/ Razão Anterotibial r -0,018 -0,130 0,890 

Máximo de Temperatura/ Razão Anterotibial r 0,160 1,300 0,219 

Mínimo de Temperatura/ Razão Anterotibial r -0,006 -0,040 0,961 

Precipitação / Razão Anterotibial r 0,310 1,590 0,090 

Umidade do Ar / Razão Anterotibial r 0,020 0,130 0,900 

Umidade do Solo / Razão Anterotibial r -0,010 -0,070 0,933 

3.5 Composição Funcional 

A partir da análise de variância permutacional verificamos diferenças 

significativas na composição funcional das assembleias de besouros ao longo das 

diferentes elevações, especialmente em faixas mais distantes dentro do gradiente de 

elevação (p < 0,05, Tabela 6).  

Esses resultados indicam que a elevação exerce um papel fundamental na 

variação da composição funcional das assembleias de besouros, com as maiores 

mudanças ocorrendo em elevações mais distantes, especialmente nas comparações 

envolvendo as elevações entre 800 e 900 m e as elevações acima de 1200 m. 

A análise de NMDS revelou padrões claros de variação na composição 

funcional das assembleias de besouros ao longo do gradiente de elevação (Figura 9). 

O NMDS foi realizado com dois eixos principais (NMDS1 e NMDS2), com um estresse 

de 0,0298, indicando um bom ajuste do modelo aos dados e uma excelente 

representatividade da variação funcional no espaço bidimensional. 

As assembleias das elevações de 800 e 900 m estão mais agrupadas no lado 

esquerdo do gráfico, indicando uma maior similaridade funcional entre elas. Por outro 

lado, as elevações acima de 1200 m se agrupam no lado direito do gráfico, sugerindo 

uma maior divergência funcional entre as espécies presentes nessas elevações. As 

transições ao longo do gradiente elevacional são evidentes, com as elevações 
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intermediárias (entre 1000 e 1100 m) apresentando uma posição de transição entre 

as demais assembleias. 

Tabela 6. Resultados da análise de variância comparando a composição funcional das assembleias de 
besouros ao longo de diferentes elevações. A tabela apresenta os pares de elevações comparados, o 
valor do F.Modelo, o coeficiente R² (explicando a proporção de variância associada a cada 
comparação), e o valor de p não ajustado (p < 0,05). Comparações significativas são indicadas com 
um asterisco. 

Pares de Elevações GL F R² p-valor 

800 vs 900 1 0,99 0,14 0,3413 

800 vs 1000 1 6,69 0,53 0,0576 

800 vs 1100 1 33,79 0,85 0,0296 * 

800 vs 1200 1 64,94 0,92 0,0284 * 

800 vs 1300 1 36,42 0,86 0,0303 * 

800 vs 1400 1 85,89 0,93 0,0287 * 

900 vs 1000 1 3,36 0,36 0,1687 

900 vs 1100 1 19,31 0,76 0,0293 * 

900 vs 1200 1 46,87 0,89 0,0277 * 

900 vs 1300 1 27,36 0,82 0,0271 * 

900 vs 1400 1 50,29 0,89 0,0291 * 

1000 vs 1100 1 3,60 0,37 0,1462 

1000 vs 1200 1 20,25 0,77 0,0269 * 

1000 vs 1300 1 12,93 0,68 0,0269 * 

1000 vs 1400 1 11,06 0,65 0,0279 * 

1100 vs 1200 1 13,38 0,69 0,0298 * 

1100 vs 1300 1 7,00 0,54 0,0821 

1100 vs 1400 1 6,00 0,50 0,0585 

1200 vs 1300 1 0,02 0,00 0,9695 

1200 vs 1400 1 9,98 0,62 0,0315 * 

1300 vs 1400 1 4,32 0,42 0,1466 
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Figura 9. Análise NMDS da composição funcional das assembleias de besouros ao longo do gradiente 
de elevação. Cada ponto representa uma assembleia em uma determinada elevação, e as cores 
indicam diferentes elevações. As linhas conectam as assembleias nas mesmas faixas de elevação ao 
longo dos anos. 

4 DISCUSSÃO 

Investigamos a variação da diversidade funcional e da composição das 

assembleias de besouros escarabeíneos ao longo de um gradiente de elevação e em 

diferentes anos em função de variações climáticas em uma montanha tropical. 

Verificamos que, com o aumento da elevação, há uma diminuição na riqueza 

funcional, sugerindo que poucas estratégias ecológicas distintas são suportadas em 

elevações mais altas, possivelmente devido a condições ambientais mais extremas 

(Perrigo et al., 2019; Rahbek et al., 2019). A dispersão funcional também diminuiu, o 

que reflete uma maior homogeneidade nos traços funcionais das espécies de 

elevações maiores, apontando para uma convergência adaptativa em resposta a 

pressões similares. No entanto, o aumento da divergência funcional indica que as 

espécies em maiores elevações exibem traços mais extremos em relação à média, 

sugerindo que, apesar da homogeneidade geral na montanha, algumas espécies 

desenvolveram adaptações especializadas para lidar com os desafios únicos desses 

ambientes de maiores elevações, fenômeno já observado para artrópodes em 

ambientes montanhosos (Sømme, 1989). É relevante pontuarmos que essas análises 
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foram conduzidas com base nos traços de 22 das 63 espécies amostradas, garantindo 

representatividade ao longo do gradiente de elevação, mas ainda assim podendo 

subestimar variações causadas por espécies raras (Leitão et al., 2016; Chapman et 

al., 2018).  

Ao longo do tempo, não identificamos variações na diversidade funcional, 

sugerindo estabilidade dessas funções frente a variações ambientais no período 

amostrado. Esse resultado contrasta com a variação da composição de espécies, 

observada em estudos taxonômicos (Neves et al., 2024), que documentaram perdas 

e novas colonizações ao longo dos anos, com alta substituição de espécies. Isso pode 

significar que, mesmo com mudanças na composição de espécies, a funcionalidade 

do ecossistema permanece estável, indicando um "seguro funcional" em que a 

elevada riqueza de espécies dificulta a perda de funções ecológicas, o que se alinha 

à teoria do seguro biológico (Yachi & Loreau, 1999; Loreau et al., 2021). Ainda é 

importante pontuar que no presente estudo foram utilizadas somente as espécies que 

ocorreram ao menos nove vezes ao longo de todo o período de coleta (cerca de 35% 

das espécies amostradas), e a grande variação da composição taxonômica é 

determinada principalmente pelas espécies mais raras (Neves et al., 2024),  

Em outros estudos, a estabilidade funcional também foi observada em resposta 

a distúrbios, como incêndios, sugerindo uma possível resiliência das assembleias de 

besouros escarabeíneos a perturbações frequentes neste ecossistema (Nunes et al., 

2019). No entanto, as análises RLQ e fourth-corner não indicaram uma relação 

significativa entre os traços funcionais e as variáveis climáticas analisadas, o que pode 

sugerir que outros fatores, como interações bióticas e características históricas das 

espécies, desempenhem um papel mais relevante na organização funcional das 

comunidades do que as variações climáticas detectadas na região ao longo dos anos 

estudados. Estudos anteriores também destacam os efeitos da estrutura da vegetação 

e características do solo na diversidade taxonômica e para a execução de funções do 

grupo neste ecossistema (Nunes et al., 2016; 2018). O campo rupestre, sendo um 

ecossistema diverso que apresenta elevada mudança da estrutura e composição de 

espécies vegetais ao longo do gradiente de elevação (β-diversidade), determinada 

principalmente pela substituição de espécies (Mota et al., 2018), o que gera múltiplos 

microecossistemas ao longo da serra, que podem estar abrigando diferentes 

estratégias funcionais (Silveira et al., 2016). Nas elevações mais baixas (entre 800 e 

900 m), onde o Cerrado predomina, observamos uma composição semelhante. Em 
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1000 m, identificamos uma zona ecotonal distinta e, a partir de 1200 m, notamos um 

gradiente de similaridade nas áreas de campo rupestre (Figura 5). 

Embora em baixas elevações (abaixo de 900 m) as assembleias de besouros 

escarabeíneos apresentem maior redundância funcional, atuando como um "seguro" 

que mantém os processos ecológicos (Yachi & Loreau, 1999; Oliver et al., 2015; 

Loreau et al., 2021), as comunidades em altas elevações (acima de 1200 m) 

mostraram uma especialização maior. Isso as torna mais vulneráveis a perdas de 

espécies, com potencial para comprometer funções ecológicas (Nunes et al., 2018). 

Entretanto é importante pontuar que não verificamos variação funcional ao longo do 

tempo, diferente do observado para formigas neste mesmo gradiente (Nunes et al., 

2020), indicando que as assembleias de besouros escarabaeíneos das áreas mais 

elevadas estão se mantendo funcionalmente estáveis também no tempo, mesmo que 

com uma grande variação taxonômica ao longo dos anos. Essa observação também 

reforça a importância do uso de diferentes grupos de espécies e métricas na 

compreensão de processos ecológicos temporais (Barlow et al., 2007; Gardner et al., 

2007). Ainda assim, esse cenário de baixa riqueza funcional é particularmente 

preocupante em ecossistemas de montanha, onde as funções ecossistêmicas são 

dependentes de poucas espécies, e a extinção dessas espécies pode determinar uma 

perda dessas funções. 

Por fim, ainda que a diversidade funcional seja um indicador importante das 

funções ecossistêmicas (deCastro-Arrazola et al., 2020), ela não captura totalmente o 

estado atual das funções desempenhadas, que são também influenciadas por 

variações climáticas e interações ecológicas (Nunes et al., 2018). Monitorar essas 

funções, juntamente com as espécies que as realizam, é essencial para entendermos 

os efeitos das mudanças climáticas e da dinâmica temporal na funcionalidade dos 

ecossistemas montanhosos tropicais, garantindo a conservação dos serviços 

ecossistêmicos (Oliver et al., 2015). 

5 CONCLUSÕES 

Este estudo evidenciou que a elevação é um fator crucial na determinação da 

diversidade e composição funcional das assembleias de besouros escarabeíneos na 

Serra do Cipó. As comunidades em maiores elevações apresentaram uma redução 

na riqueza e dispersão funcional, mas com um aumento na divergência funcional, 
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indicando uma especialização adaptativa nas regiões de topo. Contrariamente ao 

esperado, as variáveis climáticas não apresentaram correlação significativa com os 

traços funcionais, sugerindo que outros fatores, como interações bióticas, o histórico 

ecológico e evolutivo e as características estruturais do habitat, podem ser mais 

relevantes para a organização funcional desses besouros. Além disso, a ausência de 

variação funcional ao longo do tempo aponta para uma estabilidade nas funções 

ecológicas dessas assembleias, o que pode indicar um potencial de resiliência 

funcional frente a variações ambientais. O uso de traços funcionais contínuos permitiu 

uma análise mais detalhada e precisa das comunidades de besouros escarabeíneos, 

possibilitando identificar padrões sutis de especialização e redundância ao longo do 

gradiente de elevação. Esses achados reforçam a importância das áreas 

montanhosas tropicais para a compreensão das respostas funcionais às mudanças 

ambientais e destacam a necessidade de monitoramento contínuo e do aspecto 

funcional da diversidade para a conservação dos serviços ecossistêmicos prestados 

por essas comunidades. 
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