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Distribuição espaço-temporal de borboletas frugívoras em ambientes 
tropicais sazonais 

 

APRESENTAÇÃO 
 

 Uma das questões mais intrigantes que fascinam os ecólogos é o entendimento dos 

padrões espaciais e temporais da variação na riqueza de espécies (Lomolino 2011). Padrões de 

diversidade são determinados por uma variedade de mecanismos ecológicos e evolutivos, 

eventos históricos e circunstâncias geográficas (Ricklefs & Schluter 1993). O conhecimento 

destes padrões e os seus mecanismos geradores e mantenedores tem uma inegável importância 

para a conservação e manejo da biodiversidade (Rosenzweig 1995).  

A distribuição de espécies dentro de uma determinada área geográfica é irregular em 

diferentes graus devido às características ambientais (Gaston 2000) como temperatura, 

umidade, latitude e altitude (Lee et al. 2004), abundância de recursos e inimigos naturais (Brown 

1984, Perfecto & Snelling 1995, Perfecto & Vandermeer 1996). Estas características podem 

limitar ou favorecer a diversidade local e regional (Bell et al. 1991, Ricklefs & Schluter 1993). 

Adicionalmente, os fatores que determinam a diversidade biológica de uma região podem atuar 

em escalas espaciais e temporais diferentes (Ricklefs & Schluter 1993, Godfray & Lawton 2001).  

Minas Gerais é o quarto maior estado do Brasil em área territorial e é representado por 3 

grandes biomas: Cerrado, Mata Atlântica e Caatinga e por várias fitofisionomias (IBGE, 2001), 

como por exemplo as matas secas, o Cerrado Sensu Stricto e os campos rupestres.  

As matas secas são caracterizadas como florestas que ocorrem em regiões tropicais 

marcadas por uma estação de chuva bem definida, com perda de mais de 50% de folhas por ano 

(Mooney et al 2005, Pennington et al. 2000, Espírito-Santo et al. 2013). Em florestas tropicais 

secas, a temperatura anual média é maior que 25oC e a precipitação anual média varia entre 700 

e 2000mm, com pelo menos 3 meses secos (precipitação menor que 100mm/mês) por ano 

(Oostermeijer & Van Swaay 1998, Sánchez-Azofeifa et al. 2005). Em Minas Gerais essas matas 
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são encontradas preferencialmente em áreas de transição entre o Cerrado e a Caatinga e em 

afloramentos calcários associados à Cadeia do Espinhaço (Espírito-Santo 2013; Coelho et al. 

2014) e estão entre os ambientes menos estudados do Brasil (Espírito-Santo et al. 2009). 

A Cadeia do Espinhaço é um conjunto de serras suaves de orientação N-S, com altitude 

média de 1000m e comprimento de 1200km da Chapada Diamantina até Ouro Preto 

aproximadamente  (Echternacht et al. 2011, Fernandes et al. 2014). A maior parte dos campos 

rupestres ocorrem nessa cadeia de montanhas a partir de altitudes de 900m. Os campos 

rupestres são constituídos de gramíneas e arbustos em afloramentos rochosos (Fernandes et al. 

2014). A flora da Cadeia do Espinhaço é bem estudada e estima-se que cerca de 30% das 

espécies são endêmicas (Giulietti et al. 1987). O Espinhaço também é um centro de endemismo 

de anuros, lagartos e aves (Alves et al. 2014) e também possui uma grande diversidade de 

fungos micorrízicos (Coutinho et al. 2015) e de formigas (Costa et al. 2015), mas pouco se sabe 

sobre as borboletas.  

As borboletas são representadas por sete famílias: Hedylidae, Riodinidae, Papilionidae, 

Lycaenidae, Hesperidae, Pieridae e Nymphalidae (Heikkila et al. 2011). Borboletas podem ser 

separadas basicamente em duas guildas, quando considerado o modo de alimentação dos 

adultos (DeVries 1987): borboletas nectarívoras (todas as famílias) e borboletas frugívoras, que 

se alimentam de frutas em decomposição e exudados de plantas e animais (parte da família 

Nymphalidae). Nymphalidae é uma das maiores famílias de borboletas, sendo descritas 2.433 

espécies no mundo (Lamas 2004) apresentando uma grande diversidade de formas, tamanhos e 

cores. Constitui a família de borboletas mais diversificada em hábitos e morfologia, 

representando de 25 a 29% das espécies de borboletas em comunidades neotropicais (Devries 

& Walla 2001; Freitas et al. 2003). 

Em programas de monitoramento, as borboletas frugívoras são utilizadas para o 

acompanhamento de mudanças ambientais (Devries & Walla 2001, Freitas & Marini-Filho 2011, 
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Van-Swaays et al. 2015). Além disso, por possuírem protocolos que não dependem da 

habilidade pessoal, os resultados são comparáveis mais facilmente com outros estudos (Freitas 

et al. 2014). 

Devido à acelerada perda de habitats, a necessidade de uma lista atualizada de espécies 

é fundamental para a avaliação e o monitoramento da perda de biodiversidade de borboletas, 

bem como para o desenvolvimento de diferentes tipos de pesquisas envolvendo esses insetos 

(Emery et al. 2006). 

A perda da biodiversidade em sistemas tropicais tem aumentado amplamente nos últimos 

anos (Ehrlich & Wilson 1991).  Porém, a origem, manutenção e significado da biodiversidade 

ainda permanecem controversos, apesar de recentes avanços (Ives et al. 1999, McGill 2003).  

Portanto, trabalhos em ambientes pouco estudados são importantes para o entendimento de 

padrões da diversidade de espécies e organização da comunidade (Ricklefs & Schluter 1993, 

Patton et al. 2000), para a conservação da biodiversidade (Bawa 1990, Sanchez-Azofeifa et al. 

2005) e para a recuperação de habitats degradados (Fernandes et al. 2016).  

Visando tudo que foi exposto acima, a tese está dividida em dois capítulos: o primeiro 

aborda a diversidade de borboletas frugívoras de matas secas de Minas Gerais e o segundo a 

distribuição no espaço e no tempo de borboletas frugívoras ao longo de um gradiente altitudinal 

savânico. 

O objetivo geral foi determinar a distribuição espaço-temporal de borboletas em dois 

ambientes sazonais de Minas Gerais bem como os mecanismos por trás dessa distribuição. 
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Diversity of fruit-feeding butterflies in tropical dry forests in Southeastern Brazil 

ABSTRACT 
 

1. Tropical dry forests are among the most threatened and neglected habitats in the world. 

In Brazil, they are naturally fragmented and embedded within various biomes. Thus, it is 

important to determine if insect communities are homogeneous among geographically 

separated dry forest fragments. 

2. This study quantified the diversity and structure of fruit-feeding butterfly communities in 

four dry forest sites in northern and central Minas Gerais, Brazil by sampling 7,732 

individuals belonging to 48 species.  

3. Differences in butterfly community structure were found between northern and central 

Minas Gerais. Although species richness per plot was the same in both areas, 

abundance per plot was higher in northern sites than in the central site, and species 

composition differed between sites. Additive partitioning showed that beta diversity 

corresponded to 70.1% of all the diversity.  Beta diversity primarily represented species 

turnover per se, rather than species loss, and it was potentially driven by differences in 

the habitat types surrounding the sites, and their evolutionary histories.  Butterfly 

community composition and abundance were influenced by vegetation type and structure 

present at each site. Predictably, butterfly species richness and abundance were higher 

in the wet season than in the dry season.  

4. The difference in butterfly community structure across relatively short geographic 

distances highlights the importance of conserving tropical dry forest fragments to ensure 

the maintenance of the diversity of butterflies and, presumably, other insects.  

 

Key words: Geographical distribution, Lepidoptera, Nymphalidae, Seasonality, Species turnover  
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Diversidade de borboletas frugívoras em Matas Secas do sudeste do Brasil 

RESUMO 
 

1. Florestas tropicais secas estão entre os habitats mais ameaçados e negligenciados do 

mundo. No Brasil, elas são naturalmente fragmentadas e inseridas em diferentes 

biomas, sendo relevante perguntar se as comunidades de insetos são homogêneas 

entre fragmentos geograficamente separados de Matas Secas. 

2. Esse estudo quantificou a diversidade e a estrutura da comunidade de borboletas 

frugívoras em quatro áreas de Mata Seca em Minas Gerais, Brasil. Foram coletadas 

7.732 indivíduos pertencentes a 48 espécies.  

3. Foram encontradas diferenças na comunidade entre as áreas do norte e do centro de 

Minas Gerais. Apesar da riqueza por área ser a mesma em ambas áreas, a abundância 

foi maior nas áreas do norte do que das centrais e a composição de espécies diferiu 

entre as áreas. A partição aditiva mostrou que a diversidade beta correspondeu a 70,1% 

de toda diversidade. A diversidade beta entre áreas foi atribuída à substituição de 

espécies (turnover) provavelmente devido à diferença entre os habitats adjacentes, e 

suas histórias evolutivas.  A composição de borboletas e a abundância foram 

influenciadas pelo tipo e estrutura da vegetação. Como esperado, a abundância e a 

riqueza foram maiores na estação úmida do que na estação seca 

4. A diferença na comunidade de borboletas entre regiões geográficas reforça a 

importância de conservar os fragmentos de mata seca para garantir a manutenção da 

diversidade de insetos e da biota que lá habita. 

Palavras-chave: distribuição geográfica, Lepidoptera, Nymphalidae, sazonalidade, 

substituição de espécies  



 

 

18 

INTRODUCTION  
 

Neotropical dry forests have a patchy distribution ranging from northern Argentina to 

northeast Brazil, along the Pacific slope of the Andes, northward along the coast of Central 

America to northwest Mexico (Pennington et al., 2000, Sarkinen et al., 2011; Sánchez-Azofeifa et 

al., 2013). These forests are characterized by a pronounced dry season of 5-6 months when the 

majority of the flora is deciduous (Sarkinen et al., 2011), and each forest may have a distinctive 

plant species composition (Neves et al., 2015). Tropical dry forests (hereafter TDFs) are among 

the most threatened of all Neotropical ecosystems because they occur in areas that have a long 

history of continuous human settlement and agriculture (Espírito-Santo et al., 2009; Sánchez-

Azofeifa et al., 2013). After being abandoned after agricultural purposes, natural regrowth in 

TDFs produce a composite of secondary forest formations (Quesada et al., 2009; Neves et al., 

2010). Thus, current dry forest landscapes are mosaics of critically threatened primary and 

secondary fragments that are associated with agricultural land (Sánchez-Azoifeifa et al., 2013).  

In South America, the Pleistocene Arc Hypothesis (Prado & Gibbs, 1993; Pennington et 

al., 2000) is thought to account for the disrupted distribution and differences in TDF vegetation. 

According to this hypothesis, before the Pleistocene glaciation, TDFs had a continuous 

distribution in South America, including areas that are now rainforests and Cerrado.  The end of 

this cool and dry period led to an expansion of wet forests and the retreat of TDFs to small 

fragments within different biomes (Prado & Gibbs, 1993). 

Although TDF patches occur in all Brazilian biomes depending on local climate, soil and 

topographic conditions (Pennington et al., 2009), most are found within Cerrado and Caatinga, 

and account for about 3.21% (27,367,815 ha) of the Brazilian land cover overall (Espírito-Santo et 

al., 2009).  In northern Minas Gerais TDFs occur mostly in a transitional area of Cerrado and 

Caatinga (Espírito-Santo et al., 2009), while in the central region of the state they are comprised 
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of small forest fragments on limestone soils (Coelho et al., 2012, 2013). TDFs are among the 

least studied Brazilian forest habitats (Espírito-Santo et al., 2009). 

Butterflies have played an important role in refining our understanding of ecological and 

evolutionary patterns and processes, and are popular focal groups in conservation assessments 

(DeVries & Walla, 2001; Bonebrake et al., 2010; DeVries et al., 2011).  The mechanisms 

explaining butterfly distribution patterns center on abiotic conditions that affect vegetation (e.g., 

Didham et al., 2007; Basset et al., 2012). For example, temperature, humidity and rainfall have 

been shown to correlate positively with butterfly diversity (Turner et al., 1987; Luoto et al., 2006, 

but see Robinson et al., 2012, Komac et al., 2013), and these climatic factors influence habitat 

type (Robinson et al., 2012; Carneiro et al., 2014). Habitat heterogeneity in temperate regions 

has been positively associated with butterfly abundance and diversity (Fartmann et al., 2013), 

presumably because increased heterogeneity provides refuges from adverse environmental 

conditions and allows more species to co-exist (Stein et al., 2014). Similarly, the variation in larval 

and adult resources, vegetation structure, and light levels within particular habitats are all factors 

that likely affect local butterfly diversity and distributions (DeVries & Walla, 2001; Öckinger et al., 

2009).  At a broader geographical scale, the surrounding landscape can also influence diversity 

patterns by imposing spatial variation in vegetation structure and ultimately forming landscape 

heterogeneity (Ribeiro et al., 2012; Komac et al., 2013; Marques & Schoereder, 2013). 

Tropical insect richness and abundance varies between wet and dry seasons (Bigger, 

1976; Wolda, 1978; Ribeiro et al., 2010; Neves et al., 2013), and seasonal variation in species 

abundances is thought to arise from environmental fluctuations like changes in day length 

(Wolda, 1989; Brito et al., 2014). Although fluctuations in species diversity may be mediated by 

resource availability and quality (e.g., Wardhaugh, 2014), the mechanisms behind seasonal 

fluctuations can differ among forests. For example, using long-term studies of functionally similar 

butterfly communities Grøtan et al. (2012, 2014) found that annual cycles of species diversity 
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were driven by rainfall in an Ecuadorian forest, but by temperature in a Costa Rican forest.  

Therefore, the influence of basic climatic factors on community cycles must be broadly assessed 

before generalizations can be drawn. 

Fruit-feeding nymphalid butterflies form a feeding guild that utilizes juices of rotting fruit 

as their major adult food resource (DeVries et al., 1997, Freitas et al., 2014). These butterflies 

can represent a significant proportion of local nymphalid species richness (DeVries 1987, DeVries 

et al., 1997; Brown Jr. & Freitas, 2000; Horner-Devine et al., 2003; Ribeiro et al., 2010).  Because 

these butterflies are easily sampled with a standardized trap protocol, and respond to changes in 

habitat and seasons (DeVries et al., 1997; 1999; 2011; DeVries & Walla 2001, Ribeiro et al., 

2010; Grøtan et al., 2012; 2014; Freitas et al., 2014; Fordyce & DeVries, 2016), they are useful 

for assessing geographical variation in community structure both within and between forest types. 

This study uses species composition, richness, and abundance distributions of fruit-

feeding butterflies to compare variation in spatial and seasonal patterns among four TDF sites in 

Minas Gerais: three in the northern part of Minas Gerais state and one in the center. Given the 

marked differences in Brazilian TDFs, we tested the following predictions: (i) variation in 

community structure between sites is significantly influenced by geographic region, (ii) local 

vegetation structure has a significant effect on butterfly community composition, (iii) different 

regional factors and evolutionary histories of species among sites will reflect significant 

differences in community composition and generate species turnover, and (iv) species diversity 

will show significant seasonal variation (dry versus wet season), wet seasons having the highest 

diversity.  We then discuss the similarities and differences among sites, and the utility of using 

butterflies as surrogate for Brazilian tropical dry forest conservation. 
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MATERIALS AND METHODS 

Study área 
 

Fieldwork was conducted during March, end of wet season, and September, end of dry 

season, of 2012 and February and September of 2013 in four conservation areas (sites hereafter) 

within dry forest habitats in Minas Gerais, southeastern Brazil. Three sites were located in 

northern Minas Gerais in a transitional zone between the Cerrado and Caatinga biomes (Lagoa 

do Cajueiro State park, 20,500 ha; Serra Azul Biological Reserve, 3,841 ha; Jaíba Biological 

Reserve, 6,358 ha), and one was in the center of the state within a Cerrado and rupestrian 

grassland vegetation (Protected Environmental Area of Morro da Pedreira, 131,769 ha) (Figure 

1). 

Annual average rainfall in the TDFs in northern Minas Gerais ranges from 818 ± 242 mm 

(Madeira et al., 2009), with less than 60 mm in the marked dry season from May to October 

(Espírito-Santo et al., 2008). The vegetation is highly deciduous (Neves et al., 2015), and 

experiences an annual average temperature of 24oC (Antunes, 1994). In Morro da Pedreira, 

TDFs are mostly in enclaves of limestone that support tree-sized vegetation, and their isolation 

results in a distinct floristic composition (Coelho et al., 2012, 2013). The climate is mesothermic 

with dry winters and rainy summers, and an annual average rainfall of 1500 mm, and annual 

average temperatures ranging from 17.4 to 19.8oC (Madeira & Fernandes, 1999). 
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Figure 1 - Map of the study area showing four dry forest sites in Minas Gerais, Brazil. In the 

transition area between Caatinga and Cerrado: Lagoa do Cajueiro State Park, Jaíba Biological 

Reserve and Serra Azul Biological Reserve. In the Cerrado: Environmental Protection Area Morro 

da Pedreira. 

 

Sampling design 
 

For the butterfly and vegetation sampling, in the northern sites, we selected 15 areas with dry 

forest vegetation (nine in Cajueiro State Park, three in Jaíba Biological Reserve, and three in 

Serra Azul Biological Reserve); and nine areas were selected in the central site (Morro da 

Pedreira). One plot of 50x20 m (0.1 ha) was delimited inside each area (24 plots total), and four 

butterfly traps were deployed in each plot (96 traps total). Samples obtained from the four traps in 

each plot were combined for analyses (the study sample unit = plot). 

In each of the 24 plots, all plants with diameter at breast height ≥ 5 cm were marked for 

analysis of vegetation structure (Norden et al., 2015). The measures were tree density, tree 

richness, mean plant height and basal area of all trees inside the plot. 
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Butterflies were sampled using traps baited with fermented banana and sugar cane juice 

(DeVries et al., 1997; Uehara-Prado et al., 2005; Freitas et al., 2014). On the first day baited traps 

were placed about 1 m above the ground, and captured butterflies were removed daily during the 

following three days. Bait was replaced daily. When species identification was possible, captured 

individuals were marked with permanent ink, and the species identity, place of sampling, and date 

were recorded in a field book, and then released. When field identification was not possible, 

individuals were sampled, stored in separate envelopes with all sampling information written on 

the envelope, and subsequently identified at the lab using field guides (DeVries, 1987; Uehara-

Prado et al., 2004).  The taxonomic nomenclature here follows Lamas (2004) and Heikkila et al. 

(2011). Sampled butterflies were deposited at Federal University of Minas Gerais. 

Statistical analysis 
 

At each site, species richness was estimated using extrapolation and rarefaction curves 

based on the Chao1 estimator and configured at 40 knots and 300 bootstraps to determine 

confidence intervals (Chao & Jost, 2012; Carneiro et al., 2014). This method compares richness 

at equal sample coverage to produce a less biased measure of community richness, instead of 

equal sample size as in traditional rarefaction (Chao & Jost, 2012). The analyses were done 

using iNEXT (Hsieh et al., 2013), available from https://chao.shinyapps.io/iNEXT/. 

A comparison of species composition among sites was done using non-metric 

multidimensional scaling (NMDS) based on a Bray–Curtis dissimilarity matrix. This analysis was 

followed by a permutational multivariate analysis of variance (PERMANOVA; Anderson, 2001). 

Another PERMANOVA was done to test the effect of vegetation structure (tree density, tree 

richness, mean plant height and basal area – independent variables) on species composition 

(dependent variable). The NMDS and PERMANOVA were performed using functions from the 

MASS (Venables & Ripley, 2002) and vegan (Oksanen et al., 2015) packages in R v.3.0.2 (R 

Core Team, 2013).  

https://chao.shinyapps.io/iNEXT/
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Generalized linear models were built to test if butterfly abundance and richness per plot 

(response variables) differed by sites, vegetation structure (tree density, tree richness, mean 

plant height and basal area), and their interaction (explanatory variables). All GLMs were 

submitted to residual analysis to evaluate adequacy of the error distribution (Crawley, 2013). 

Minimum adequate models were generated by stepwise omission of non-significant terms. 

Because TDFs are fragmented and occur in different biomes, we used additive partitioning of 

diversity to help understand species composition patterns at multiple biogeographical scales. This 

allowed identification of the regional scale that contributes most to the local species pool (Lande, 

1996), which is valuable when examining variation in community composition in fragmented areas 

(Si et al., 2015). To assess the contribution of each sampling level to total diversity, additive 

partitions of the data were made with four degrees of diversity: (α1) diversity within plot, (β1) 

diversity between plots within sites, (β2) diversity between sites within regions, and (β3) diversity 

between regions (northern versus central regions). A comparison between the observed and 

expected (individual based randomization, with 1000 simulations) diversity for α and β components 

were considered different when p <0.05. This analysis was performed using the vegan package 

(Oksanen et al., 2015).  

To test whether dissimilarities among multiple plots (β diversity) were due to nestedness 

(species gains or losses) or turnover (species replacement among plots) components, a model 

using the Sorensen dissimilarity index was tested with the betapart package (Baselga et al., 

2012). The Sorensen dissimilarity index is widely used due to its dependence on the proportion of 

species shared between two communities (Baselga, 2010), and produces three indices: the 

Simpson dissimilarity (turnover component), the Sorensen dissimilarity (the total beta diversity), 

and the nested-resultant fraction of Sorensen dissimilarity (nestedness component).  

A comparison of seasonal composition was done using NMDS ordination based on a Bray–

Curtis dissimilarity matrix, using data for each sampling plot per season (wet and dry). To test for 
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difference in species composition between the seasons, a PERMANOVA (Anderson, 2001) was 

performed on the Bray–Curtis dissimilarity matrix. For the temporal analysis, linear mixed effects 

models were constructed using richness and abundance of each plot (24 plots – dependent 

variables) in each season per year (2012 and 2013 – independent variable) with the plot as the 

random factor. The package lme4 was used to perform the analysis (Bates et al., 2015). All 

statistical analyses were performed in R v.3.0.2 (R Core team, 2013). 

 

RESULTS 
 

Species diversity patterns 

A total of 7,732 individual butterflies comprising 48 species in four subfamilies were 

sampled (Supplementary Material). Eighty-nine percent of all individuals were members of 

Biblidinae, of which Eunica tatila accounted for 51% of the total individuals, and was sampled 

only in the northern sites. Species of Satyrinae accounted for 48% of the species richness, and 

were mostly sampled in the central sites (20 out of 23 species, 10 of which were found only in the 

central site). Eight out of the 48 species were singletons (Catonephele numilia, Mestra hersilia, 

Archaeoprepona demophon, Caligo illioneus, Taygetis rufomarginata, Yphthimoides mimula, 

Yphthimoides renata, and Yphthimoides yphthima), and three were doubletons (Siderone 

galanthis, Taygetis virgilia, and Yphthimoides manasses). 

Extrapolation based on the species accumulation curve suggests a total richness of 59 

species, with sample coverage of 99%, corresponding to 81.36% completeness of our sampling 

the regional scale. Species accumulation curves suggest a high coverage for each site (Figure 

2a). Twenty-eight species were recorded in northern sites: all of them in Cajueiro (44 expected), 

18 in Jaíba (22 expected), and 16 in Serra Azul (21 expected) (Figure 2b). In central Minas 

Gerais, 39 species were recorded at Morro da Pedreira (47 expected). Although the total species 

richness in Morro da Pedreira was higher than in the northern sites (39 vs. 28), species richness 



 

 

26 

did not differ significantly among sites as revealed by the GLM (14.33 ± 3.66 species per plot; 

p=0.20, Quasipoisson distribution). Abundance at Morro da Pedreira was lower than in the 

northern sites (55.78 ± 24.61, and 482.00± 188.01 individuals per plot, p <0.01, Gaussian 

distribution), and species composition differed between Morro da Pedreira and the northern sites 

(F=11.69; R2=0.64; p<0.001) (Figure 3). 

 

Figure 2 – Rarefaction-extrapolation species accumulation curves of butterfly richness between 

different dry forest sites in Minas Gerais: A) sampling areas. Color code: red, Morro da Pedreira; 

black, Lagoa do Cajueiro; green, Serra Azul and dark blue, Jaíba. B) total sample. 

 

 

Figure 3 – NMDS analysis showing similarity of fruit-feeding butterfly species composition per 

site. Symbol code: triangle, Morro da Pedreira; circle, Lagoa do Cajueiro; cross, Serra Azul; 

square, Jaíba. The polygon marks Morro da Pedreira, the different area in the permanova 

analysis. 

Additive partitioning (Figure 4) showed that 70.1 % of the species richness was 

accounted for by the β diversity component (β1 between plots; β2 between sites; and β3 between 

the northern and central regions).  Although the diversity within plots (α1) represented only 29.9% 

of the richness, it was nonetheless significantly higher than expected (p<0.001). The differences 
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between plots within sites (β1=23% of the total richness) and between sites within regions (β2=17% 

of the richness) were significantly lower than expected (p<0.001 and p=0.03, respectively), but 

the difference between regions (β3=30% of the diversity) was significantly higher than expected 

(p<0.001) (Figure 4). Beta diversity among multiple plots was due mostly to species turnover 

(SIM=0.84), indicating local species replacement rather than species loss within sites. 

 

 

Figure 4 – Observed and expected species richness across multiple sampling scales: α1 (black) 

= richness per plot; β1 (dark grey) = difference of richness between plots; β2 (grey) = difference of 

richness between sites; and β3 (light grey) = difference of richness per region (northern and 

central). All scales showed significant differences between observed and expected. 

 

Vegetation structure 

Differences in butterfly community composition per plot were explained by tree species 

richness, mean plant height and basal area, and sites by the PERMANOVA analysis (Table 1, 

Supplementary Material).  None of the vegetation structure variables explained butterfly species 

richness per plot (Table 2).  
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Butterfly abundance was influenced by tree density, mean plant height and basal area, 

individual site, and the interaction of site and basal area (Table 3). Abundance was positively 

correlated with tree density (Figure 5a), and vegetation basal area (Figure 5c), but negatively 

correlated with tree height (Figure 5b).  Plant species richness had no effect on abundance. 

 

Table 1 – Pairwise permutation tests (PERMANOVA) of differences in community composition of 

butterfly community sampled in four Tropical Dry Forests sites in Minas Gerais. 

Response variable Explanatory variable df F 

 

R2 P 

Composition a Tree richness 

Tree density 

Mean plant height 

Basal area 

Site 

Tree richness: Site 

Tree density: Site 

Mean plant height: Site 

Basal area: Site 

1 

1 

1 

1 

3 

3 

3 

1 

1 

2.740 

1.123 

28.994 

2.688 

3.155 

0.863 

0.398 

1.383 

0.703 

0.047 

0.019 

0.492 

0.046 

0.161 

0.044 

0.020 

0.023 

0.012 

0.076   

0.298 

0.001 

0.060 

0.016 

0.553 

0.945 

0.262 

0.535 

Composition b Tree richness 

Mean plant height 

Basal area 

Site 

1 

1 

1 

3 

3.214 

32.595 

4.748 

3.841 

0.047 

0.472 

0.069 

0.167 

0.031 

0.001 

0.018 

0.002 

a Complete model 

b Minimal adequate model 
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Table 2 - Analysis of deviance of models showing the effects of tree richness, density, high and 

basal area on butterfly species richness. 

Response 

variable 

Explanatory variable df Deviance P 

Richness Tree richness 

Tree density 

Mean plant height 

Basal area 

Site 

Tree richness: Site 

Tree density: Site 

Mean plant height: Site 

Basal area: Site 

1 

1 

1 

1 

3 

3 

3 

1 

1 

2.250 

0.083 

2.266 

0.085 

1.423 

2.166 

3.522 

0.703 

0.076 

0.176 

0.783 

0.175 

0.781 

0.716 

0.575 

0.387 

0.431 

0.792 

Table 3 – Analysis of deviance of models showing the effects of tree richness, density, height and 

basal area on butterfly abundance. 

Response 

variable 

Explanatory variable df Deviance P 

Abundancea Tree richness 

Tree density 

Mean plant height 

Basal area 

Site 

Tree richness: Site 

Tree density: Site 

Mean plant height: Site 

Basal area: Site 

1 

1 

1 

1 

3 

3 

3 

3 

3 

18630 

58075 

764689 

357492 

150902 

19568 

34089 

4142 

53683 

0.155 

0.024 

<0.01 

<0.01 

0.014 

0.500 

0.285 

0.480 

0.028 

Abundance b Tree density 

Mean plant height 

Basal area 

Site 

Basal area: Site 

1 

1 

1 

3 

3 

64689 

774360 

353229 

148832 

82892 

0.009 

<0.001 

<0.001 

0.004 

0.031 

a Complete model 

b Minimal adequate model 
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Figure 5 – Butterfly abundance per plot is explained by (a) the density of trees, (b) the mean tree 

height, and (c) basal area of trees and the interaction with site. The curves in the graphs (a) and 

(b) represent all sites (there were no difference between them); and the curves on graph (c) 

represent Morro da Pedreira (solid line) the northern sites (dashed line). 
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Seasonality 

Butterfly species composition varied between dry and wet seasons (R2=0.031, p=0.013; 

Figure 6a), as did richness and abundance (p=0.001 and p<0.01). There were no exclusive 

species in the dry season (Figure 6b). More species (8.23± 0.55) and individuals (93.94 ± 11.75) 

were found in the wet season than the in the dry season (3.86 ± 0.28 vs 74.95 ± 10.15; Figure 7).  

 

 

Figure 6 - Fruit-feeding butterflies composition of dry forest habitats in two different seasons (dry 

and wet): a) NMDS analysis showing differences between the seasons. Symbol code: triangle 

and solid line= wet season and circle and dashed line= dry season. The polygons separate the 

dry from the wet season, which were shown to be statistically different with a PERMANOVA. b) 

Venn diagram showing the amount of species in common and per season. 
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Figure 7 - Seasonality of (a) abundance and (b) richness of fruit-feeding butterflies. Both 

abundance and richness were significantly different comparing the wet (February-March) and dry 

(September) season. The error bars represent the standard deviation.  

 

DISCUSSION 
 

This is the first study in Brazilian dry forest that relates vegetation structure to local 

butterfly diversity. Butterfly community structure differed between northern and central TDFs of 

Minas Gerais, and species composition differed between sites in the transitional zone of Cerrado-

Caatinga and the site within Cerrado (Figure 2). This suggests that the northern and central sites 

are separate regional communities. Beta diversity was higher than expected between regions 

(Figure 3), indicating the potential effects of surrounding habitats and different historical 

contingencies (Dapporto et al., 2014). The beta diversity due to species turnover implies that 

replacement of some species may be a consequence of environmental sorting or spatial and 

historical constraints (Baselga, 2010). Working with TDF plant communities in South America, 

Neves et al. (2015) found that precipitation and edaphic conditions explained most variation in 

species composition. The difference in vegetation structure can lead to a difference in faunal 

composition (Didham et al., 2007; Ramos, 2000), as observed in this study. 
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The greatest difference between the northern and central sites was in species of Satyrini. 

Ribeiro et al. (2012) suggested that Satyrini are more abundant in the contact zone between 

forest, grassland and Cerrado, exactly as found at Morro da Pedreira (supplementary material). 

The 10 Satyrini species found in northern Minas Gerais also occur at a Caatinga site in 

Pernambuco, where only 13 fruit-feeding nymphalids occur (Nobre et al., 2012). This suggests 

that the Caatinga fauna may be a subgroup from the Cerrado-Caatinga transitional zone 

(northern Minas Gerais sites), and that the Cerrado fauna differs from transitional habitat 

communities.  Mostly due to Satyrini (see supplementary material) species composition was more 

similar between northern Minas Gerais and Catimbau National Park, Pernambuco (Nobre et al., 

2008; separated by ca. 1,400 km) than among northern Minas Gerais sites and central Morro da 

Pedreira (separated by ca. 500 km).  

Butterfly abundance was greater in the northern sites than in the central site. Our sites in 

northern Minas Gerais within a large mosaic of dry forest surrounded by agriculture (Espírito-

Santo et al., 2013) contrasts with Morro da Pedreira that is bounded mostly by cerrado sensu 

stricto (Coelho et al., 2013). The fact that TDF fragments at Morro da Pedreira are imbedded 

within Cerrado and on limestone outcrops (Coelho et al., 2013) may explain the lower plot 

abundance compared to northern sites.  This supports the suggestion that landscape structure 

adjacent to sampling points can influence butterfly assemblages (Ribeiro et al., 2012). 

Vegetation structure is a good predictor of butterfly diversity at the local level 

(Shahabuddin & Terborgh, 1999; Ramos, 2000; Dover, 1996; Barlow et al., 2007). In this study 

some vegetation parameters influenced community composition and abundance, but not species 

richness. Tree density, mean tree height and basal area are important predictors of butterfly 

abundance in some areas (Ramos, 2000), but in our study abundance was lower in areas with 

taller trees (Figure 4). Tree density and the basal area imply a habitat with more shaded 

microhabitats, which may maintain greater abundances of some species. In stratified forests, 
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tropical butterfly communities can differ significantly between the understory and canopy (DeVries 

& Walla, 2001; DeVries et al., 2011, Fordyce & DeVries, 2016). As our traps were in the 

understory only, it is likely we did not sample canopy-inhabiting species in areas with tall trees, 

thus underestimating total species diversity, assuming these forests are stratified (colocar a 

referência do Bruno da Mata Seca).  

This study found no relationship between butterfly species richness and vegetation 

parameters (see also Barlow et al., 2008). This was surprising given previous work showing 

positive correlations between butterfly and plant diversity (e.g., European grasslands: Steffan-

Dewenter & Tscharntke, 2000; and Heliconius species: Gilbert & Smiley, 1978; Checa et al., 

2014). Those studies addressed resource-based relationships between herbivores and plants, 

but given the absence of data on plant diversity and larval host plant use at our study sites, ours 

focused on vegetation structure as a proxy for habitat complexity. Future research that directly 

assesses both plant and butterfly diversity could potentially test the role of plant species richness 

on butterfly diversity in TDFs. 

We found that butterfly richness and abundance were highest in the wet season (Figure 

6), corroborating previous studies in other vegetation types (Shahabuddin & Terborgh, 1999; 

Pozo et al., 2008; Nobre et al., 2012; Checa et al., 2014). Availability of ephemeral resources and 

conditions has a significant effect on seasonal patterns of tropical insect abundance (Wardhaugh, 

2014). This is evident in TDFs, given that during the dry season TDF trees may lose > 95% of 

their leaves (Pezzini et al., 2014; Espírito-Santo et al., 2013; Neves et al., 2013). These seasonal 

changes in forest structure certainly affect the availability of leaves needed for larval 

development, and species that require shade or sun for adult activities (Wardhaugh, 2014). As in 

other habitats with marked seasonality, butterflies in TDFs must have a life cycle synchronized 

with the environment to ensure availability of larval and adult resources, and suitable 

environmental conditions.  
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In our study Eunica tatila constituted 51% of the total sampled abundance in the northern 

sites, but was absent in Morro da Pedreira. Gozzi et al. (2008) also found E. tatila to be the most 

abundant species in a transitional area between Cerrado and Caatinga. Similarly to what has 

been shown for a species of Satyrini in a comparative study of two Ecuadorian sites (DeVries & 

Walla 1999), some TDFs may support a high density of E. tatila host plant that effectively acts as 

an ecological release. In contrast, E. tatila was found to be uncommon in some Caatinga (Nobre 

et al., 2012) and Mexican TDFs (Pozo et al., 2008).  Such variation suggests environmental 

heterogeneity in host plant abundance among sites. 

Brazilian TDFs have rarely been studied, and their entomofauna remains almost 

completely unknown. Only two studies have considered TDF butterflies in Minas Gerais (Gozzi et 

al., 2008; Neves et al., 2013), and two in Pernambuco (Nobre et al., 2008; 2012). The present 

study demonstrated the importance of vegetation structure, seasonality, and probably the 

surrounding habitats, and geographical history on Brazilian TDF butterfly community structure 

and dynamics. Although TDFs share a similar physiognomy, they are largely heterogeneous by 

virtue of their patchy distribution within various Neotropical biomes. These unique environments 

therefore constitute an exceptional opportunity for comparative community dynamic studies 

across broad geographical areas. Our study also indicates the utility of using butterflies as a 

flagship group for TDF conservation efforts. 
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SUPPLEMENTARY MATERIAL 
 

Fruit-feeding butterflies sampled in dry forest habitats in Lagoa do Cajueiro, Jaíba, Serra Azul 

(Northern sites) and Morro da Pedreira (Central site; Minas Gerais, Brazil). 

Species Northern 

sites 

Central site 

Biblidinae 6788 101 

Biblis hyperia (Cramer, 1779) 102 25 

Callicore astarte (Cramer, 1779) 0 8 

Callicore pygas (Godart, 1824) 0 15 

Callicore sorana (Godart, 1824) 28 7 

Catonephele numilia (Cramer, 1775) 0 1 

Eunica bechina (Hewitson, 1852) 45 0 

Eunica tatila (Herrich-Schäffler, 1855) 3939 0 

Hamadryas amphinome (Linnaeus, 1767) 30 15 

Hamadryas chloe (Stoll, 1787) 1 2 

Hamadryas epinome (C. Felder & R. Felder, 1867) 8 20 

Hamadryas februa (Hübner, 1823) 2581 3 

Hamadryas feronia (Linnaeus, 1758) 8 0 

Mestra hersilia (Fabricius, 1776) 1 0 

Temenis laothoe (Cramer, 1777) 45 5 

Charaxinae 324 54 

Archaeoprepona demophon (Linnaeus, 1758) 1 0 

Fountainea glycerium cratais (Hewitson, 1874) 234 16 

Fountainea halice moretta (H. Druce, 1877) 3 12 

Fountainea ryphea (Cramer, 1775) 1 13 

Hypna clytemnestra (Cramer, 1777) 40 0 

Memphis moruus (Fabricius, 1775) 0 6 

Siderone galanthis (Cramer, 1775) 0 2 

Zaretis itys (Cramer, 1777) 8 1 

Zaretis sp. 37 4 

Nymphalinae 0 15 

Nica flavilla (Godart, 1824) 0 4 

Smyrna blomfildia (Fabricius, 1781) 0 11 

Satyrinae 118 332 

Caligo illioneus (Cramer, 1775) 1 0 



 

 

46 

Species Northern 

sites 

Central site 

Cissia terrestris (A. Butler, 1867) 0 6 

Hermeuptychia atalanta (A. Butler, 1867) 0 10 

Hermeuptychia hermes (Fabricius, 1775) 0 7 

Hermeuptychia maimoune (A. Butler, 1870) 0 7 

Morpho helenor (Cramer, 1776) 18 0 

Opsiphanes invirae (Hübner, 1808) 5 1 

Paryphthimoides phronius (Godart, 1824) 1 24 

Paryphthimoides poltys (Prittwitz, 1865) 1 122 

Paryphthimoides sp. nova 0 29 

Pharneuptychia ca. pharnabazos (Bryk, 1953) 21 70 

Pharneuptychia innocentia (C. Felder & R. Felder, 1867) 4 1 

Pharneuptychia phares (Godart, 1824) 31 13 

Pharneuptychia sp.1 24 22 

Taygetina kerea (A. Butler, 1869) 0 8 

Taygetis laches (Fabricius, 1793) 12 0 

Taygetis rufomarginata (Staudinger, 1888) 0 1 

Taygetis virgilia (Cramer 1776) 0 2 

Yphthimoides angulares (A. Butler, 1867) 0 4 

Yphthimoides manasses (C. Felder & Felder, 1867) 0 2 

Yphthimoides mimula (Hayward, 1954) 0 1 

Yphthimoides renata (Stoll, 1780) 0 1 

Yphthimoides ypthima (C. Felder & R. Felder, 1867) 0 1 

Total number of species 28 39 

Total abundance 7230 502 
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Padrões espaço-temporais de distribuição de borboletas frugívoras ao longo de um 

gradiente altitudinal savânico 

RESUMO 
 

As montanhas estão entre os mais poderosos experimentos naturais para se testar respostas 

ecológicas e evolutivas da biota a influências ambientais. Essa importância ainda aumenta frente 

a possíveis cenários de mudanças ambientais. Neste trabalho descrevemos pela primeira vez os 

padrões espaço-temporais de distribuição da diversidade de borboletas frugívoras e os 

mecanismos determinantes desses padrões ao longo de um gradiente altitudinal savânico da 

Serra do Cipó, Minas Gerais, Brasil. Foram selecionadas sete altitudes, de 822 a 1388m de 

elevação, ao longo da vertente oeste da Serra do Cipó e nessas altitudes foram medidos fatores 

abióticos e características da vegetação. A riqueza de borboletas frugívoras apresentou um 

padrão de diminuição com o aumento da altitude, mas a abundância e a diversidade beta não 

foram influenciadas pela altitude. A interação entre temperatura e precipitação determinaram a 

abundância, a diversidade beta e a composição das borboletas. Das características da 

vegetação, a riqueza de plantas explicou somente a diversidade beta. As diversidades gama e 

alfa variaram com o período amostral e a altitude, enquanto a diversidade beta variou com a 

interação entre os períodos amostrais e as altitudes. A decomposição da diversidade beta 

mostrou que a variação no espaço e no tempo é devida à substituição de espécies, o que 

significa que a composição das borboletas é diferente ao longo da montanha e ao longo do 

tempo. Mudanças climáticas em conjunto com o aumento dos impactos antrópicos nos campos 

rupestres podem ter um efeito negativo na diversidade de borboletas presentes nas regiões 

altimontanas da Cadeia do Espinhaço. 

 

Palavras-chave: diversidade beta,  estrutura da vegetação, gradiente de diversidade, mudanças 

climáticas, Nymphalidae  
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INTRODUÇÃO  

Quando se sobe uma montanha, as condições ambientais mudam influenciando 

diretamente a estrutura e composição da vegetação e consequentemente afetando também a 

comunidade de animais. Os organismos mais adaptados às condições locais são em geral 

aqueles mais afetados por estas condições como já observado há mais de 200 anos por Forster 

(em 1778) e von Humbolt (em 1849) [1]. Apesar dos estudos científicos sobre a variação na 

distribuição de espécies em gradientes altitudinais serem feitos desde do século XVII [1], esses 

voltaram ao foco mais recentemente pelo fato das montanhas estarem entre os mais poderosos 

experimentos naturais para testar respostas ecológicas e evolutivas da biota a influências 

geofísicas e ambientais (e.g.[2]), principalmente frente a possíveis cenários futuros de mudanças 

climáticas (e.g., [3, 4, 5]).  

As montanhas apresentam grandes variações em suas características geofísicas e 

ambientais em pequenas escalas espaciais (e.g. [2, 6, 7]), gerando condições ideais para o 

monitoramento de mudanças climáticas [8] e adaptações evolutivas em pequenas distâncias [6]. 

Por outro lado, apesar do grande número de estudos realizados ao longo de gradientes de 

montanhas, não há ainda um consenso sobre os padrões de diversidade de espécies ao longo 

de gradientes altitudinais. Alguns estudos mostram que a diversidade tende a diminuir com o 

aumento da altitude [1, 9, 10, 11], em outros a maior diversidade é encontrada em áreas de 

elevação intermediária [3, 12, 13] e ainda há estudos que demonstram uma maior diversidade 

em áreas mais elevadas [15, 16]. 

A variável altitude geralmente incorpora diversas características de um ambiente já que 

está relacionada a outros fatores como diminuição da pressão atmosférica e temperatura, 

aumento da radiação e da fração da radiação UV-B [6]. Além desses fatores ainda existem 

outros que variam com o local onde o gradiente se encontra (como umidade, precipitação, 

geologia, dentre outros) [6, 17]. Soma-se a isso o fato de que diferentes espécies características 
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de ambientes montanhosos respondem de forma distinta às alterações das variáveis abióticas 

nestes locais [14]. Assim, torna-se muito difícil o estabelecimento de padrões gerais mundiais de 

resposta da biodiversidade a gradientes altitudinais [6]. 

Por outro lado, para um entendimento mais refinado da variação geográfica da 

composição das espécies ao longo de gradientes de altitude, é importante que se entenda a 

dinâmica dos fatores, sua intensidade e sinergias tanto em nível espacial quanto de escala 

geográfica.  Por exemplo, a maioria dos trabalhos em gradientes altitudinais são estudados em 

somente uma escala de diversidade (geralmente alfa ou gama) [1, 18], embora mais 

recentemente tem aumentado o número de trabalhos focando distintas componentes da 

diversidade (e.g., [19]). As diversidades alfa e gama (α e γ) são agrupadas como diversidades de 

inventario [20], diferenciando-se somente pela escala, sendo α a diversidade local e γ a 

diversidade regional. Já diversidade β pode ser definida como a diferença na composição entre 

locais ou períodos de tempo [21]. A diversidade β pode ser gerada por distintos mecanismos, a 

substituição (turnover) ou o aninhamento de espécies [22]. A vantagem da partição da riqueza 

em alfa e gamma é que podemos entender melhor em que escala da diversidade o efeito das 

variáveis explicativas é maior, se é em uma escala local ou regional [23]. 

A maioria dos estudos sobre diversidade de organismos em cadeias montanhosas foi 

realizada em regiões temperadas que possuem grande variação altitudinal. Estudos em 

montanhas geologicamente mais antigas, cujos picos são consideravelmente mais baixos devido 

às consequências de forças erosivas, são ainda incipientes.  Este é o caso das montanhas do 

Escudo Brasileiro, onde pouco se sabe sobre os padrões de distribuição de espécies e os 

mecanismos determinantes [1, 24]. As montanhas antigas possuem uma variação altitudinal 

menor e, geralmente possuem a rocha mãe exposta, sendo o solo muito raso. Como os efeitos 

da elevação na diversidade de espécies podem não ser tão evidentes, postula-se que os eventos 
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históricos podem ser de grande importância na substituição de espécies com o aumento da 

altitude [1]. 

Um bom exemplo de uma cordilheira de montanhas antigas do Brasil é a cadeia do 

Espinhaço. O Espinhaço é uma cadeia de montanhas quartzíticas, que se estende em uma 

orientação norte-sul [25] por mais de 1200 Km no leste do Brasil [26], separando dois “hotspots” 

brasileiros: a Mata Atlântica e o Cerrado [27,28]. Sua largura varia de 50 a 100 Km e a elevação 

de 800 a 1500 m com algumas montanhas isoladas atingindo mais de 2000m [25]. Dentre os 

ambientes presentes na Cadeia do Espinhaço se destacam os campos rupestres, que são 

compostos por uma vegetação de matriz de gramíneas com arbustos esclerófilos e sempre 

verdes e pequenas árvores associadas a afloramentos rochosos [24, 29]. Esses ambientes são 

altamente sazonais e ocorrem em altitudes de cerca de 900m a 2000m e ocupam 

aproximadamente 66.447 Km2 (0,78% da área do Brasil) apesar de grande parte dessa área já 

ter sido perdida por atividades antrópicas [24].  

Embora existam vários estudos que avaliaram o efeito da altitude em borboletas (e.g. [1, 

16, 30]), ainda não se conhece qual é o efeito da altitude na dinâmica temporal da comunidade e 

em diferentes escalas da diversidade. Borboletas podem ser consideradas como ótimos modelos 

de predição de padrões de diversidade nos trópicos [31] já que, como muitos insetos, possuem 

gerações curtas sendo ideais para trabalhos com impactos na abundância e riqueza de espécies 

[32]; são sensíveis à mudança no habitat, respondem rapidamente a distúrbios e são facilmente 

coletadas [31, 33]. Elas têm sido usadas em estudos de conservação [31] e, inclusive, devem ser 

estudadas não somente como potenciais bioindicadoras, mas também como alvos de 

conservação [34]. O trabalho com borboletas frugívoras ainda oferece a vantagens de 

amostragem simultânea com esforços padronizados em diferentes áreas através do uso de 

armadilhas (coleta passiva) que não é influenciado pela experiência do pesquisador (coleta ativa) 

[35]. 
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O cenário da segunda maior cordilheira de montanhas sul-americana mencionado acima 

é propício ao estudo dos padrões e mecanismos espaço-temporais que influenciam a 

distribuição da diversidade de borboletas, por esta se tratar de uma montanha antiga, 

consequentemente mais baixa, ser a divisora de dois grandes biomas do Brasil e pela falta de 

estudos com borboletas na região. Levantamos a hipótese de que a diversidade de borboletas 

frugívoras diminui com o aumento da elevação na montanha. As seguintes predições foram 

testadas neste ambiente: i) a diversidade β espacial e temporal de borboletas ao longo do 

gradiente é determinada por substituição (turnover) de espécies, pois espécies presentes em 

regiões mais elevadas devem diferir daquelas presentes em altitudes mais baixas e, por se tratar 

de um grupo sazonal, algumas espécies de borboletas só ocorrem durante um período do ano; ii) 

fatores abióticos determinam a distribuição de borboletas no espaço e no tempo, com o aumento 

da temperatura, umidade e precipitação haverá um aumento na diversidade de borboletas; iii) a 

diversidade de borboletas é influenciada pela estrutura pois quanto maior for a complexidade 

estrutural da vegetação, ou seja, quanto maior for a abundância, riqueza, altura e área basal das 

plantas, maior será a diversidade de borboletas e; iv) existe uma variação temporal na 

comunidade de borboletas que é dependente da altitude, porque o efeito da variação temporal 

na comunidade de borboletas deve ser diferente dependendo da altitude em que essas 

comunidades se encontram. 

 

MATERIAIS E MÉTODOS 

Área de Estudo 
 

O estudo foi realizado na Serra do Cipó, que se encontra dentro da Área de Proteção 

Ambiental Morro da Pedreira (APAMP), na porção sul da Cadeia do Espinhaço (Figura 1), a qual 

tem parte de sua área tanto no Bioma Mata Atlântica quando no Cerrado. Nesse estudo focamos 

somente em um gradiente altitudinal do lado oeste, representado principalmente pela vegetação 
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de Cerrado Senso Stricto nas partes mais baixas e campos rupestres nas maiores altitudes [24]. 

Os campos rupestres são caracterizados por formações herbáceo-arbustivas em um mosaico de 

áreas rochosas [36]. Ocorrem principalmente nas montanhas acima de 900m acima do nível do 

mar [29, 36, 37]. São frequentemente entremeados por matas ciliares e capões de mata 

(fragmentos de Mata Atlântica) ocupando de maneira disjunta as regiões mais elevadas da 

Cadeia do Espinhaço [36, 38]. Os campos rupestres também dependendo da altitude em que 

ocorrem na Serra do Cipó: em áreas mais baixas (~800m), observa-se uma área de ecótone, 

onde espécies de cerrado (de baixo porte) e os campos rupestres estão misturados. Já em 

ambientes mais elevados, entre 1300 e 1400 m, a estrutura da vegetação é composta por 

algumas árvores esparsas (para mais detalhes veja [24]).  

 

 

Figura 1 – Mapa da área de estudo, Serra do Cipó, dentro da Área de Proteção Ambiental Morro 

da Pedreira, Brasil. O mapa da direita mostra a Área de Proteção Ambiental Morro da Pedreira 

com as curvas de nível da altitude. Os triângulos são as sete altitudes marcadas. 
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Desenho Amostral 
 

Como unidades amostrais, foram selecionadas sete altitudes ao longo da vertente oeste 

da Serra do Cipó variando aproximadamente de 800 a 1400m, distantes entre elas no mínimo 2 

Km. Em cada altitude foram demarcadas três trilhas (distantes cerca de 500m entre si) com 

quatro armadilhas de atração de borboletas frugívoras em cada (distando cerca de 50m entre 

elas). As armadilhas são do tipo Van-Someren Rydon iscadas com banana fermentada com 

garapa por 48 horas (seguindo [35]). As armadilhas foram presas com a base a cerca de 1 m de 

altura e foram revisadas diariamente por três dias consecutivos, totalizando um período amostral 

de quatro dias consecutivos. 

Na região do estudo é possível observar quatro estações distintas em relação à 

precipitação: chuvosa (de novembro a janeiro), “pós-chuvosa” (de fevereiro a abril), seca (de 

maio a setembro) e “pós-seca” (outubro) [39]. Sendo assim, foram realizadas oito amostragens 

durante dois anos entre os meses de outubro de 2011 a julho de 2013, contemplando as 

estações supracitadas de cada ano. Todos os indivíduos capturados foram acondicionados 

individualmente em envelopes entomológicos com as informações de data e local (armadilha, 

trilha e altitude) da coleta. Os espécimes foram identificados por guias [31, 40-44] e confirmados 

por especialistas. Os espécimes amostrados foram depositados na coleção da Universidade 

Federal de Minas Gerais. 

Como fatores abióticos foram utilizadas medidas de temperatura e umidade (médias) e 

precipitação (acumulada) para cada mês de amostragem obtidas através de torres 

meteorológicas (Onset HOBO® U30 data-logger) dispostas em todas as altitudes adjacentes as 

trilhas amostrais. Para obter as características da vegetação (abundância, riqueza e altura média 

das plantas (cm) e área basal (m2 por hectare) por altitude) em cada altitude foi feito um 

transecto de 250m no qual foram marcadas 13 áreas de 10x10m. Todas as plantas com 

diâmetro a altura do solo maior que 1 cm dentro do plot foram utilizadas para as análises [45]. 
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Como medidas de estrutura de vegetaçãoo utilizamos para esse trabalho: a abundância, a 

riqueza e a altura média (cm) das plantas por altitude e a área basal (m2 por hectare) por altitude. 

Análises Estatísticas 
 

Para estimar a riqueza de espécies de borboletas frugívoras da Serra do Cipó 

construímos uma curva de extrapolação e rarefação baseada no estimador Chao 1 configurada a 

40 nós e 300 reamostragens [11, 46]. As análises foram feitas usando o pacote iNEXT [47], 

disponível em https://chao.shinyapps.io/iNEXT/. 

Para testar os efeitos das variáveis explicativas (altitude, período amostral, abióticas e 

de vegetação) sobre a diversidade de borboletas, utilizamos cinco diferentes atributos para 

analisar a comunidade: i) abundância (número de indivíduos por altitude), ii) diversidade gamma 

(γ , o acumulado da riqueza de espécies por altitude), iii) a diversidade alfa (αmédio, riqueza média 

de espécies por altitude), iv) a diversidade beta  (β , obtida através da fórmula β= γ/αmédio; segundo 

Wittaker, 1972) e v) a composição de  espécies em cada altitude.  

Para testar o padrão espacial de distribuição da diversidade de borboletas frugívoras ao 

longo do gradiente altitudinal foram construídos modelos lineares generalizados (GLMs) 

utilizando abundância,  γ,  αmédio e β por altitude como variáveis resposta e  altitude média das 

trilhas como variável explicativa. 

Em cada categoria de variáveis explicativas (abióticas e de vegetação) testamos 

primeiramente a correlação de Pearson par a par entre as variáveis. Quando estas se mostraram 

correlacionadas (Pearson > 0.6), foi escolhida somente uma delas para o modelo, usando como 

critério a variável com maior sentido biológico para as borboletas frugívoras. Para testar a 

hipótese de que a diversidade foi influenciada pelos fatores abióticos e de vegetação, foram 

construídos GLMs utilizando abundância, γ, αmédio e β de borboletas por altitude como variáveis 

resposta e as categorias abióticas e de vegetação como variáveis explicativas. A altitude foi 

utilizada como co-variável somente nos modelos nos quais o padrão altitudinal se mostrou 

https://chao.shinyapps.io/iNEXT/
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significativamente importante (p < 0.05). A inserção da altitude como co-variável foi feita para 

verificarmos se a mesma ainda continuava significativa mesmo após a inserção das variáveis 

abióticas ou de vegetação. Em caso da altitude continuar significativa isto nos diz que ainda há 

algum parâmetro incorporado na variável altitude, não mensurado no presente trabalho, que 

pode influenciar a diversidade de borboletas frugívoras.  

Para testar quais destas variáveis influenciaram a composição de borboletas, foram 

realizadas duas PERMANOVAs, uma com as variáveis abióticas e outra com as variáveis da 

vegetação. Em caso de significância do modelo, os dados de composição foram apresentados 

como uma figura de análise de coordenadas principais (PCoA) para visualização.   

Para testar se houve variação temporal de borboletas frugívoras e se essa variação foi 

dependente da altitude foram construídos modelos lineares generalizados mistos (GLMM – 

Generalized Linear Mixed Models). Assumimos pseudoreplicação, sendo o efeito aleatório da 

altitude, já que as áreas amostrais se repetem a cada período amostral. As variáveis resposta 

utilizadas foram: abundância, γ, αmédio e β de borboletas e as variáveis explicativas utilizadas como 

variávei fixas no modelo foram: período amostral, altitude e a interação entre eles. Nos GLMMs a 

área amostral foi utilizada como variável aleatória no modelo.  

Todos os modelos construídos foram testados para adequação da distribuição de erros. 

Em todos os modelos as variáveis explicativas não significativas foram eliminadas das análises 

para a obtenção de um modelo mínimo adequado [48]. No caso de não significância de nenhuma 

variável, apresentamos o resultado do modelo completo.  

Para testar se a dissimilaridade da diversidade entre as altitudes e entre os períodos 

amostrais (β diversidade) deve-se a aninhamento (nestedness) ou substituição de espécies 

(turnover), foi realizada a decomposição do β (espacial e temporal). Foi utilizado o pacote 

betapart [49] para a realização dessa análise. O teste de dissimilaridade de Sørensen produz 

dois índices: Simpson (que se refere à substituição de espécies) e Sørensen (que se refere ao 
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total da β diversidade). Assim, é possível verificar a fração aninhada resultante (nested-resultant 

fraction) do índice de Sørensen (que se refere ao aninhamento) (ver Baselga 2010). Para a 

decomposição do β espacial as espécies foram agrupadas por altitude e para o β temporal as 

espécies foram agrupadas por período amostral. 

Todas as análises estatísticas foram realizadas no programa R [50]. 

 

RESULTADOS 
 

Com 2.688 dias-armadilha, um total de 580 borboletas, pertencentes a 44 espécies 

foram amostradas ao longo do gradiente durante os 2 anos consecutivos de amostragem 

(Tabela 1). Todas as quatro subfamílias de borboletas frugívoras foram amostradas no estudo. 

Nas duas altitudes mais baixas (até 970m) foram encontradas cinco espécies exclusivas 

(Biblis hyperia, Temenis lathoe, Memphis moruus, Siderone galanthis e Nica flavilla) enquanto 

nas mais elevadas (acima de 1.250m) foram encontradas três espécies exclusivas (Zaretis 

strigosus, Forsterinaria pronophila e Yphthimoides straminea). Somente uma espécie ocorreu em 

todos os pontos de amostragem, Yphthimoides saltuensis (Satyrinae). 

A subfamília com maior riqueza e abundância foi Satyrinae (30 espécies e 490 

indivíduos). Nove espécies foram amostradas somente uma vez (singletons): Biblis hyperia, 

Callicore astarte, Temenis laothoe, Zaretis strigosus, Colobura dirce, Nica flavilla, Smirna 

blomfildia, Forsterinaria pronophila e Paryphthimoides ocirrhoe. E seis espécies foram 

amostradas somente duas vezes (doubletons): Hamadryas amphinome, Hamadryas februa, 

Caligo brasiliensis, Eryphanis automedon, Moneuptychia soter e Taygetina kerea. 
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Tabela 1 – Borboletas frugívoras amostradas nas diferentes altitudes em áreas savânicas na 

Serra do Cipó, MG, Brasil. 

 

Espécies 

Altitudes (m) 

822 966 1021 1121 1228 1286 1388 

Biblidinae        

Biblis hyperia (Cramer, 1779)  1      

Callicore astarte (Cramer, 1779)   1     

Callicore sorana (Godart, [1824]) 27 5 4 2  2 3 

Eunica curvierii (Godart, 1819) 1 6 2 1  2  

Eunica tatila (Herrich-Schäffer, [1855]) 11  1     

Hamadryas amphinome (Linnaeus, 1767)    1  1  

Hamadryas februa (Hübner, [1823])    1  1  

Hamadryas feronia (Linnaeus, 1758)   4 2    

Temenis lathoe (Cramer, 1777)  1      

Charaxinae        

Memphis moruus (Fabricius, 1775)  3      

Siderone galanthis (Cramer, 1775) 3       

Zaretis strigosus (Gmelin, 1788/91)       1 

Nymphalinae        

Colobura dirce (Linnaeus, 1758)   1     

Nica flavilla (Godart, [1824]) 1       

Smyrna blomfildia (Fabricius, 1781)   1     

Satyrinae        

Caligo brasiliensis (C. Felder, 1862)     2   

Cissia sp.1 2 2  1 1   

Eryphanis automedon (Cramer, 1775)   2     

Forsterinaria pronophila (A. Butler, 1867)       1 

Forsterinaria quantius (Godart, [1824])     2  4 

Godartiana muscosa (A. Butler, 1870)   1    3 

Hermeuptychia atalanta (A. Butler, 1867) 2 10 1 3    

Hermeuptychia hermes (Fabricius, 1775) 2 2 3     

Hermeuptychia maimoune (A. Butler, 1870)    3     

Moneuptychia itapeva 1 9  2 4  7 

Moneuptychia soter (A. Butler, 1877)   2     

Morpho helenor (Cramer, 1776)  1 6 2 1 1  

Opsiphanes invirae (Hübner, [1808]) 1 2      
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Espécies 

Altitudes (m) 

822 966 1021 1121 1228 1286 1388 

Pareuptychia ocirrhoe (Fabricius, 1776)   1     

Paryphthimoides melobosis (Capronnier, 1874) 11 22 8     

Paryphthimoides phronius (Godart, [1824])  3 4     

Paryphthimoides poltys (Prittwitz, 1865) 5 6      

Paryphthimoides sp.1 23 106 17 2 5   

Paryphthimoides sp.2 4 8 8  1 1  

Pharneuptychia phares (Godart, [1824])  1 1 1    

Taygetina kerea (A. Butler, 1869)  1   1    

Taygetis laches Fabricius, 1793 1 5      

Yphthimoides affinis (A. Butler, 1867) 4 18 10  2   

Yphthimoides manasses (C. Felder & R. Felder, 

1867) 

 2  2   14 

Yphthimoides renata (Stoll, 1780)  2 5     

Yphthimoides saltuensis (Hayward, 1962) 4 34 9 13 11 1 4 

Yphthimoides sp.1 2 9 1  1   

Yphthimoides straminea (A. Butler, 1867)       3 

Yphthimoides yphthima (C. Felder & R. Felder, 

1867) 

   4 1  2 

Total abundância 106 258 96 38 31 9 42 

Total riqueza 19 23 24 15 11 7 10 

 

A curva de acumulo de espécies não estabilizou (Figura 2) e a riqueza estimada de 

borboletas frugívoras para a Serra do Cipó baseada pelo estimador Chao 1 foi de 53,14 (± 6,08) 

espécies. Neste trabalho coletamos cerca de 83% (44 espécies) do total de espécies esperado 

para a região. 
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Figura 2 – Curva de rarefação e de extrapolação de espécies de borboletas frugívoras da Serra 

do Cipó, Brasil.  

 

A riqueza de espécies de borboletas frugívoras por altitude (γ) e a riqueza média (αmédio) 

diminuíram com o aumento da altitude (R2=0,60; p=0,025 e R2= 0,56; p= 0,031, respectivamente; 

Figura 3). Entretanto não foi verificada uma relação entre a abundância e a β diversidade com o 

aumento da altitude (R2=0,28; p=0,124 e R2= 0,45; p= 0,054, respectivamente).  
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Figura 3 – Padrões espaciais de distribuição de borboletas frugívoras na Serra do Cipó, MG, 

Brasil. Relação entre os atributos de diversidade foram: (a) abundância, (b) γ, (c) αmédio e (d) β e a 

altitude. 

 

A diversidade β foi determinada principalmente por substituição de espécies (β sim= 0,62 e 

β sor= 0,75), 83% da diferença na composição observada ao longo do gradiente altitudinal foi 

explicada por substituição de espécies (turnover). Isto significa que a composição das espécies 

de borboletas se difere ao longo da montanha. 
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Para testar como os mecanismos abióticos determinam a diversidade de borboletas 

utilizamos as variáveis temperatura e precipitação, uma vez que a umidade foi negativamente 

correlacionada com a temperatura (Pearson= -99,22). Somente a abundância e a diversidade β 

foram influenciadas pelos efeitos das variáveis abióticas (Tabela 2). Em ambos os casos a 

temperatura e a interação entre a temperatura e a precipitação influenciaram a abundância e o β 

da diversidade de borboletas frugívoras. Isto significa que o efeito da temperatura sobre a 

abundância de borboletas variou com a precipitação. As diversidades γ (F= 1,47, p= 0,44) e αmédio 

(F= 3,13, p= 0,26) não foram determinadas pela temperatura, precipitação ou altitude.  

 

Tabela 2– Modelos lineares generalizados dos atributos de diversidade (abundância, γ, α e β) de 

borboletas frugívoras pelas variáveis abióticas (temperatura e precipitação) da Serra do Cipó, 

Brasil. 

Variáveis respostas Variáveis explicativas gl F p 

Abundânciab Temperatura 

Precipitação 

Temperatura: Precipitação 

1 

1 

1 

12,56 

7,07 

10,38 

0,038* 

0,076 

0,049* 

γa Temperatura 

Precipitação 

Altitude 

Temperatura: Precipitação 

1 

1 

1 

1 

4,88 

0,24 

0,28 

0,49 

0,158 

0,671 

0,650 

0,556 

αmédio
a Temperatura 

Precipitação 

Altitude 

Temperatura: Precipitação 

1 

1 

1 

1 

8,91 

1,28 

0,15 

2,19 

0,097 

0,375 

0,738 

0,277 

βb Temperatura 

Precipitação 

Temperatura: Precipitação 

1 

1 

1 

19,76 

0,37 

14,28 

0,021* 

0,584 

0,032* 

a – Modelos não significativos completos 

b – Modelos significativos mínimos 
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Foi observada uma maior abundância de borboletas frugívoras em áreas com 

precipitação maior que 92 mm e temperatura menor que 17,5oC e em áreas de precipitação 

menor que 90 mm temperatura maior que 21oC (Figura 4).  

 

Figura 4 – Relação entre a interação da precipitação e da temperatura com a abundância de 

borboletas frugívoras da Serra do Cipó, Brasil. 

 

A temperatura influenciou a diversidade β, mas essa influência foi dependente da 

precipitação. Em áreas com precipitação maior que 98 mm e temperatura maior que 21oC e em 

áreas com precipitação menor que 90mm e temperatura menor que 17,5oC é onde são 

encontradas as maiores diferenças na composição de borboletas. Isso significa que existe uma 

maior heterogeneidade da comunidade em locais que apresentam a temperatura e precipitação 

mais elevadas ou temperatura e precipitação mais baixas (Figura 5).  
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Figura 5 – Relação entre a interação da precipitação e da temperatura sobre a diversidade β na 

Serra do Cipó, Brasil. 

  

 A composição de borboletas também variou com a interação entre a temperatura e a 

precipitação (Tabela 3; Figura 6). As espécies variam de acordo com a temperatura, mas 

dependente da precipitação. 

 

Tabela 3 – Análise de variância multivariada permutacional da comunidade de borboletas 

frugívoras da Serra do Cipó pelas variáveis abióticas 

Variáveis explicativas F do modelo R2 p 

Temperatura 3,169 0,317 0,002* 

Precipitação 1,747 0,175 0,091 

Temperatura:Precipitação 2,069 0,207 0,028* 

 



 

 

65 

 

Figura 6 – Análise de coordenadas principais mostrando o efeito da temperatura e da 

precipitação na composição de borboletas frugívoras de campos rupestres da Serra do Cipó, 

MG, Brasil. Quanto maior a circunferência do círculo maior é a temperatura e quanto mais claro é 

o círculo, maior é a precipitação. 

 

Para testar como a estrutura da vegetação influenciou a diversidade de borboletas 

utilizamos somente as variáveis abundância e riqueza das plantas já que a área basal foi 

correlacionada com a abundância de plantas (Pearson= 0,70) e a altura das plantas com a 

riqueza de plantas (Pearson= 0,94). Dos atributos de diversidade de borboleta testados, somente 

a diversidade β foi influenciada pela riqueza de plantas (F=8,95; p=0,03; Tabela 4). Com o 

aumento na riqueza da vegetação arbóreo-arbustiva, há uma menor heterogeneidade na 

composição de borboletas frugívoras (Figura 7). A composição das borboletas não foi 

influenciada pela estrutura da vegetação (Tabela 5).  
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Tabela 4 – Modelos lineares generalizados dos atributos de diversidade de borboletas frugívoras 

pelos fatores de vegetação da Serra do Cipó. 

Variáveis respostas Variáveis explicativas gl F P 

Abundânciaa Abundância de plantas 

Riqueza de plantas 

1 

1 

0,38 

3,06 

0,57 

0,16 

γa Abundância de plantas 

Riqueza de plantas 

Altitude 

1 

1 

1 

0,37 

4,76 

2,15 

0,58 

0,12 

0,24 

αmédio
a Abundância de plantas 

Riqueza de plantas 

Altitude 

1 

1 

1 

0,42 

5,17 

1,02 

0,56 

0,11 

0,39 

βb Riqueza de plantas 1 8,95 0,03* 

a – Modelos não significativos completos 

b – Modelos significativos mínimos 

 

Figura 7– Relação entre a diversidade β de borboletas frugívoras e a riqueza das plantas na 

Serra do Cipó, Brasil. 
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Tabela 5 – Análise de variância multivariada permutacional (Permanova) da composição da 

comunidade de borboletas frugívoras em relação às variáveis de vegetação (riqueza e 

abundância de plantas) da Serra do Cipó, Brasil. 

Variáveis explicativas F do modelo R2 p 

Riqueza de Plantas 1,81 0,26 0,07 

Abundância de Plantas 1,10 0,16 0,31 

 

 Em relação ao período de amostragem, somente a subfamília Satyrinae e a espécie 

Paryphthimoides sp1, ocorreram ao longo de todos os períodos de coletas (Tabela 6). A 

subfamília Biblidinae não foi encontrada no mês de julho (2012 e 2013), Charaxinae foi 

encontrada em quatro meses (janeiro, abril e outubro de 2012 e Janeiro de 2013) e Nymphalinae 

foi encontrada somente em dois meses (abril de 2012 e janeiro de 2013). A maior abundância de 

borboletas foi encontrada em janeiro de 2012 (189 indivíduos) e a riqueza em outubro de 2012 

(25 espécies). A menor abundância foi encontrada em julho de 2012 (10 indivíduos) e a menor 

riqueza em julho de 2012 e de 2013 (5 espécies). 

 

Tabela 6 - Borboletas frugívoras amostradas em diferentes períodos de tempo na Serra do Cipó, 

Brasil. 

 

Espécies 

Período amostral 

Out/11 Jan/12 Abr/12 Jul/12 Out/12 Jan/13 Mai/13 Jul/13 

Biblidinae         

Biblis hyperia   
     

1 
 

Callicore astarte   1 
      

Callicore sorana  5 8 
 

19 9 2 
 

Eunica curvierii  1 1 4 
 

4 1 1 
 

Eunica tatila   
   

10 2 
  

Hamadryas amphinome   
 

1 
 

1 
   

Hamadryas februa   
   

2 
   

Hamadryas feronia  
 

2 
 

2 
 

2 
 

Temenis lathoe  1 
      

Charaxinae  
       

Memphis moruus   
 

3 
     

Siderone galanthis   2 
   

1 
  

Zaretis strigosus   
   

1 
   

Nymphalinae         
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Espécies 

Período amostral 

Out/11 Jan/12 Abr/12 Jul/12 Out/12 Jan/13 Mai/13 Jul/13 

Colobura dirce   
 

1 
     

Nica flavilla  
    

1 
  

Smyrna blomfildia   
    

1 
  

Satyrinae  
       

Caligo brasiliensis   
   

2 
   

Cissia sp.1  6 
      

Eryphanis automedon   
   

2 
   

Forsterinaria pronophila   
 

1 
     

Forsterinaria quantius   
   

6 
   

Godartiana muscosa   
 

4 
     

Hermeuptychia atalanta  4 3 1 3 4 
 

1 

Hermeuptychia hermes  1 6 
      

Hermeuptychia maimoune  3 
       

Moneuptychia itapeva  12 
  

2 8 1 
 

Moneuptychia soter   
   

2 
   

Morpho helenor  1 
 

5 
 

5 
   

Opsiphanes invirae   1 2 
     

Pareuptychia ocirrhoe   
     

1 
 

Paryphthimoides melobosis   41 
      

Paryphthimoides phronius  1 
 

2 
 

3 
 

1 
 

Paryphthimoides poltys   3 
 

1 3 1 1 2 

Paryphthimoides sp.1 12 58 34 6 29 3 3 8 

Paryphthimoides sp.2 1 10 9 
 

2 
   

Pharneuptychia phares  1 
   

1 
 

1 
 

Taygetina kerea   
 

1 
   

1 
 

Taygetis laches   3 
  

2 
 

1 
 

Yphthimoides affinis  2 17 2 3 8 
 

2 

Yphthimoides manasses 1 
 

10 
 

6 1 
  

Yphthimoides renata  5 
    

2 
  

Yphthimoides saltuensis  8 20 2 
 

44 2 
  

Yphthimoides sp.1  13 
      

Yphthimoides straminea   
   

2 
 

1 
 

Yphthimoides yphthima   
 

2 
 

2 3 
  

Total abundância 35 189 111 10 158 48 16 13 

Total riqueza 12 18 19 5 25 16 14 5 

 

A abundância de borboletas frugívoras não variou ao longo dos períodos de coleta ou 

entre as altitudes (Figura 8a), mas todos os outros atributos da diversidade variaram 

temporalmente (Tabela 7). As diversidades γ e αmédio variaram com o período e a altitude (Figura 

8b e 8c), enquanto que a diversidade β a interação entre períodos e altitude também foi 
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significativa (Figura 8d). Isso indica que a diferença da composição por altitude varia com o 

tempo de forma diferente ao longo do gradiente altitudinal.  

 

Tabela 7 – Modelos lineares generalizados mistos dos atributos da diversidade (abundância, γ, 

αmédio e β) de borboletas frugívoras por período amostral e altitude da Serra do Cipó, Brasil. 

Variável resposta Variável explicativa df F P 

Abundânciaa Período 

Altitude 

Período:Altitude 

7 

1 

7 

2,29 

4,51 

1,49 

0,06 

0,09 

0,22 

γb Período 

Altitude 

7 

1 

3,61 

11,74 

0,01* 

0,02* 

αmédio
b Período 

Altitude 

7 

1 

2,38 

9,23 

0,04* 

0,03* 

βb Período 

Altitude 

Período:Altitude 

7 

1 

7 

3,29 

2,32 

2,57 

0,01* 

0,19 

0,04* 

a – Modelos não significativos completos 

b – Modelos significativos mínimos 
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Figura 8 – Relação entre (a) abundância, e as diversidades: (b) γ, (c) αmédio e (d) β de borboletas 

frugívoras por período de coleta na Serra do Cipó, Brasil. 

 

Em relação à diversidade β temporal, cerca de 79% desta foi determinada pela 

substituição (turnover) de espécies, (β sim= 0,61 e β sor= 0,78), indicando que a composição de 

espécies de borboletas mudou ao longo dos meses de amostragem. 
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DISCUSSÃO 
 

O gradiente altitudinal na Serra do Cipó, apesar de relativamente pequeno (~700 m) 

determinou uma mudança na diversidade da comunidade de borboletas frugívoras, com 

alterações tanto na composição de espécies quanto na riqueza (γ e αmédio). Entretanto, a 

abundância de indivíduos e a diversidade β não foram influenciadas pela altitude. O decréscimo 

da riqueza de espécies com o aumento da elevação, apesar de ter sido encontrado em outros 

estudos [1, 7, 18, 51-53], não é um padrão geral para os lepidópteros. Uma maior diversidade 

lepidópteros foi encontrada em elevações intermediárias [54-56] e, inclusive nas maiores 

altitudes [16, 57]. Na Serra do Cipó, nas mesmas altitudes desse trabalho, foi encontrado um 

padrão geral de diminuição da diversidade ao longo do gradiente para muitos organismos 

(plantas, cupins, besouros rola-bostas, formigas, insetos herbívoros, galhadores, minadores e 

aves) enquanto que para fungos micorrízicos a maior diversidade foi encontrada em altitudes 

intermediárias [24].  Os fatores climáticos foram os principais mecanismos para essas 

diferenças, exceto para formigas, que foi influenciada positivamente pela riqueza de plantas [24]. 

O grande número de espécies raras (singletons e doubletons) encontradas no estudo 

pode ser responsável pela substituição de espécies espacialmente (83% da diversidade β 

espacial) e temporal (79% da diversidade β temporal) de espécies. Em estudos em ambientes 

florestais tropicais é comum encontrar um grande número de espécies raras [58, 59] o que pode 

ser consequência de limitações dos métodos de amostragem, especificidade do animal por um 

recurso ou mesmo pelo fato das populações dessas espécies serem pequenas [58]. Todavia, 

nossos estudos foram realizados em ambientes não florestais e essas possibilidades teriam que 

ser testadas com mais estudos para a região. A outra possível causa para a grande substituição 

de espécies espacialmente é o fato do gradiente em que amostramos sofre influências de 

diferentes ambientes adjacentes ao longo do gradiente altitudinal [24]. Como exemplo podemos 

citar a influencia do Cerrado Sensu Stricto nas partes mais baixas e os capões de mata de 

galeria em áreas mais elevadas. Existem exemplos de que os lepidópteros possuem uma maior 
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especificidade pelo habitat do que pelo gradiente altitudinal em si, como foi observado na 

República Checa [60]; no monte Kilimanjaro [7] e na Serra do Mar [1].  

Verificamos uma relação complexa entre o clima e os distintos atributos da comunidade 

de borboletas mensurados. A interação entre temperatura e precipitação foi responsável pela 

variação da abundância, da diversidade β e também da composição de borboletas da Serra do 

Cipó. A abundância foi maior em altitudes com menor temperatura e maior precipitação ou maior 

temperatura e menor precipitação. Por outro lado, a diversidade β se comportou de maneira 

contrária, sendo encontrada uma maior diversidade β em altitudes com baixa temperatura e 

precipitação ou alta temperatura e precipitação. A interação entre temperatura e precipitação 

(bem como a cobertura por nuvens e a radiação solar) determinam a produtividade primária [17]. 

A produtividade primária está geralmente relacionada com o padrão de diversidade em escalas 

continentais, mas o microclima é importante para predizer a riqueza de espécies e a composição 

de borboletas em uma escala mais fina [61]. A maior parte dos estudos que trabalham com 

mecanismos relacionados à distribuição de borboletas encontram a temperatura e/ou a 

pluviosidade explicando a riqueza das espécies [56, 60, 62] e também as relacionam à produção 

de folhas (alimento) e à fisiologia da borboleta [62]. 

A riqueza das plantas influenciou negativamente a diversidade β, nas cotas altitudinais 

com maior riqueza de plantas houve uma maior homogeneidade na composição de borboletas 

frugívoras, contrariamente do que esperávamos. Os outros parâmetros de diversidade 

(abundância, alfa, beta e composição) não foram determinados pela estrutura da vegetação. 

Esperávamos uma maior riqueza de espécies de borboletas frugívoras com o aumento da 

abundância e riqueza das árvores e arbustos, devido a um efeito direto de disponibilidade dos 

recursos [67]. No caso de áreas savânicas dos campos rupestres, há uma predominância de 

espécies de Satyrinae, subfamília que possuem larvas que se alimentam predominantemente de 

espécies de Poaceae [43, 63], a abundância e riqueza de plantas não-gramíneas pode ser 
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entendida mais como um fator estrutural para os adultos, como sombreamento e frutos, do que 

de recurso para consumo pelas larvas. 

Uma resposta inesperada foi a abundância de borboletas apenas influenciada pela 

interação entre a temperatura e a precipitação. Em relação ao gradiente altitudinal, a abundância 

das borboletas foi maior na altitude de 966 m (258 indivíduos) e menor em 1286 m (9 indivíduos), 

que não é a maior elevação do estudo (a 1388 m foram capturados 42 indivíduos). Na altitude 

mais elevada houve um aumento na abundância que acreditamos ser pela proximidade (cerca 

de 50m) de ilhas de mata atlântica (Capão de mata). O capão de mata apresenta uma estrutura 

florestal muito mais complexa do que o campo rupestre [38], e assim pode manter uma maior 

diversidade de espécies e densidade de indivíduos mesmo estando em uma elevada altitude. 

Uma das espécies exclusivas do ponto mais alto, Zaretis strigosus é típica de dosséis de mata, 

como todas as espécies do gênero Zaretis [64] e a outra, Forsterinaria pronophila é uma espécie 

que foi encontrada em um fragmento de Mata Atlântica em Minas Gerais [65], também nos 

estados do Rio de Janeiro [66] e do Rio Grande do Sul [68]. Isto reforça a influência do capão de 

mata sobre o ponto de amostragem mais alto do estudo. 

A diversidade de borboletas frugívoras variou entre os períodos de amostragem ao longo 

do gradiente altitudinal, mas somente a diversidade β apresentou uma variação temporal 

dependente da altitude. Isso significa que em determinados períodos do ano a abundância, as 

diversidades gama e alfa média variaram da mesma forma, independente da altitude. Já a 

diversidade β, em alguns períodos aumentou ou diminuiu dependendo da altitude (por exemplo 

janeiro de 2013 que aumentou na altitude de 1121m e diminuiu nas outras altitudes; Figura 8). A 

heterogeneidade na composição de borboletas apresentou uma maior diferença entre as trilhas 

em algumas altitudes, enquanto houve uma maior homogeneização em outras altitudes. A 

sazonalidade em borboletas frugívoras foi verificada em diversos trabalhos em ambientes de 

floresta ombrófila [62, 67, 69] e também em ambientes xéricos, como no caso da Caatinga [70] e 
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em matas secas [71], mas são raros os estudos que demonstram o efeito do tempo dependente 

do espaço. 

A subfamília Satyrinae ocorreu ao longo de todo gradiente e em todo o período amostral, 

mas somente uma espécie foi coletada em todas as altitudes: Yphthimoides saltuensis, e uma ao 

longo de todo o período amostral: Paryphthimoides sp1, que também foram as espécies mais 

abundantes (76 e 153 indivíduos, respectivamente, representando 39,5% da abundância total). 

Y. saltuensis possui uma preferencia por campos rupestres quando comparado à mata ciliar [65], 

mas não se conhece aspectos da história de vida dessa espécie. Duas outras espécies 

ocorreram, pelo menos no ponto mais baixo (822 m) e no ponto mais alto (1388m): Callicore 

sorana (43 indivíduos e a terceira espécie mais abundante) e Moneuptychia itapeva (23 

indivíduos e a sexta espécie mais abundante). Paryphthimoides sp1 foi a espécie mais 

abundante desse estudo (26% do total) e foi coletada ao longo de todo período amostral, mas 

não ocorreu em altitudes maiores que 1230m. Apesar da grande abundância essa é uma nova 

espécie que está sendo descrita [72]. 

As borboletas frugívoras da Serra do Cipó apresentam uma distribuição dependente da 

altitude e dependente de particularidades do habitat, por exemplo, de como se comportam os 

fatores abióticos. Diante dos resultados apresentados neste estudo, postulamos que as espécies 

de borboletas do campo rupestre estão vulneráveis às eminentes mudanças climáticas que 

podem ser agravadas pelo fato da grande substituição de espécies ao longo do gradiente 

altitudinal. A perda de alguma das áreas avaliadas nesse trabalho pode determinar uma perda 

de espécies da região, ou extinção de espécies endêmicas, como sugerido por Zhang [19]. 

Provavelmente, os mesmos modelos de extinção de populações e espécies em gradientes 

montanhosos se aplicam ao ambiente altimontando da Serra do Cipó, onde tanto as espécies de 

baixa altitude colonizarão altitudes mais elevadas ampliando sua distribuição, enquanto aquelas 

raras e restritas a áreas mais elevadas serão extintas localmente [19]. As espécies mais 



 

 

75 

ameaçadas por esse cenário encontradas nesse estudos seriam então as espécies raras que 

foram encontradas somente no ponto mais alto da montanha: Z. strigosus, Y. straminea e F. 

pronophila. Outra ameaça é o aumento da frequência de incêndios nos campos rupestres [72]: 

espécies associadas a ambientes florestais podem desaparecer devido a mudanças na estrutura 

da vegetação [38]. Todavia, apenas trabalhos em longo prazo poderão monitorar a dinâmica 

destas espécies diante dos eventos de mudanças climáticas tanto quanto de uso da terra na 

cordilheira mais diversa do Brasil.  
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CONCLUSÃO GERAL 
 

Esse trabalho estudou a distribuição espacial e temporal de borboletas frugívoras em 

dois tipos de ambientes tropicais sazonais: as matas secas e o gradiente altitudinal savânico. 

Respondemos às perguntas de como as borboletas estão distribuídas e os mecanismos por trás 

dessa distribuição. 

Nas matas secas, o efeito da localização geográfica e do bioma em que o fragmento 

está inserido mostrou a maior influência na composição e abundância das borboletas. A 

vegetação também influenciou a composição de borboletas, que era esperado para uma área 

florestal. Na estação chuvosa houve a maior diversidade de borboletas frugívoras, corroborando 

outros trabalhos com insetos nas matas secas e em ambientes xéricos. 

Em ambientes savânicos a diversidade de borboletas diferiu ao longo do gradiente e a 

riqueza diminuiu. Os fatores climáticos foram mais importantes para a estruturação da 

comunidade de borboletas, enquanto a riqueza de plantas influenciou somente a diversidade 

beta (quanto maior a riqueza das plantas menor é a diferença entre comunidades locais de 

borboletas).  

 Os ambientes estudados nesse trabalho além de sofrerem muito com pressões 

antrópicas ainda são relativamente pouco estudados em Minas Gerais. Esse foi o primeiro 

levantamento de espécies que relaciona fatores ambientais e da vegetação como respostas à 

distribuição espacial e temporal de borboletas em Minas Gerais. 
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