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RESUMO
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TRANSICAO FLORESTA-CAMPO NO SUDESTE DA AMERICA DO
SUL
AUTOR: MARCELO DE MORAES WEBER
ORIENTADOR: NILTON CARLOS CACERES
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A variacdo da riqueza de espécies em escala regional tem sido
intensivamente discutida. Trés das principais hipéteses que buscam explicar esse
padrao de variacdo sdo as hipoteses energética, climatica e de heterogeneidade do
habitat. Estudos em meso-escala sao importantes para descobrir padrées diferentes
que influenciam a variacdo na riqueza de espécies. Como 0S morcegos sdo muito
abundantes globalmente e bem diversificados ecologicamente, esses organismos
sao otimos caracterizadores ambientais. Com base nisso, os objetivos deste estudo
foram relacionar a composicéo das espécies de morcegos com a vegetacao em area
de transicao floresta-campo no sudeste da América do Sul e avaliar a influéncia do
espaco sobre a rigueza de morcegos através de variaveis ambientais. A area de
estudo compreende a porgcédo sudeste da América do Sul. Os dados de distribuicédo
das espécies foram coletados através de visita a museus, revisdo bibliografica e
consulta a bancos de dados on line. Foi feita a estimativa de distribuicdo para cada
espécie sobre um mapa contendo 139 quadriculas de 1° de latitude por 1° de
longitude. Foram obtidos dados de distribuicdo para 79 espécies de morcegos.
Areas de Floresta Ombrofila Densa e de Floresta Estacional possuiram a maior
riqgueza de espécies. A andlise de agrupamento com base nas quadriculas formou
trés grupos nitidos: grupo Florestal (ao norte), Araucaria (intermediario) e Campestre
(ao sul). O grupo Araucéria ficou associado ao grupo Campestre. A analise de
agrupamento com base nas regides fitogeograficas formou quatro grupos nitidos,
sendo que a Floresta de Araucéria ficou associada as formacdes florestais. A
hipdtese climatica foi a que melhor explicou a variacdo dos dados de riqueza, sendo
a temperatura média anual a principal variavel preditora, seguida pela amplitude da
altitude e pela AET, respectivamente. Considerando todas as variaveis, a regressao
OLS também apontou a temperatura média anual como a principal variavel
preditora, seguida pela AET. Essas variaveis também explicaram a variacdo na
riqueza de espécies das familias Phyllostomidae, Molossidae e Vespertilionidae. A
Floresta de Araucéaria € uma area filtro para a dispersédo de espécies tropicais para
as regides subtropicais e temperadas da América do Sul, devido aos invernos
rigorosos presentes nessa area, 0 que pode ser explicado principalmente pela
intolerancia de algumas espécies a climas mais frios.

Palavras-chave: area filtro, Floresta com Araucaria; gradiente climatico; gradiente
latitudinal; macroecologia.
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The variation on the richness species in regional scales has been debated a
lot. Three of the hypotheses mot frequently discussed as determinants of regional
variability in richness species are energy, contemporary climatic conditions and
habitat heterogeneity. Studies at mesoscale are very important to discover different
patterns that underlying the variability in richness species. As the bats are so
common in whole world and ecologically diverse, these organisms are excellent
environmental characterized. On this basis, the goals of this study were to link the
bat species composition with the vegetation in forest-grassland transition area in the
Southeastern of South America and to assess the space influence on the bat species
richness by environmental variables. The study area includes the southeastern of
South America. Species distribution data were obtained by museums, review and
database on line .The distribution’s estimate for each species was done on a map
with 139 cells 1° latitude by 1° longitude. It was collected distribution data to 79 bat
species. Rain Forest and Seasonal Forest had the largest species richness. The
cluster analysis based on the cells revealed three major clusters: the Forest cluster
(at north), the Araucaria cluster (at middle), and the Grassland cluster (at south). The
Araucaria cluster was associated to the Grassland cluster. The cluster analysis
based in the phytogeographic zones revealed four clusters, where the Araucaria
Forest was associated with the forested regions. The contemporary climatic
conditions hypothesis was the best explained the variability on the richness data,
where the mean annual temperature the main predictor variable, followed by extent
of relief and AET, respectively. With the whole variables, the OLS regression also
indicated the mean annual temperature as the main predictor variable, followed by
AET. These same variables also explained the variability in the species richness in
Phyllostomidae, Molossidae and Vespertilionidae. The Araucaria Forest is a filter
area to the dispersal of tropical species into subtropical and temperate areas of
South America, because the hard winters in that area, what may be explained likely
for the intolerance of some species in colder climates.

Key-words: filter area, Araucarian forest; climatic gradient; latitudinal gradient;
macroecology.



10

SUMARIO

1. INTRODUGAOD ... ..ottt ettt e e 11
2. METODOS. ..ottt 16
2.1 Area 0@ ESTUTD .....ooeiiiiiiieeeiee ettt e e e e e e e e e e e e e e aeeaaarrnanaa 16
2.2 Dados de distribuiCA0 das ESPECIES  ...ciievieiiiiieiiicriee e 20
2.3 Variaveis ambiINtaIS ...........uuuiiiiiiiiiiiiiieiee e a e e e e e e e e 22
2.4 ANAlISES ESTALISHICAS  ..vvuuiiiieie e i i eeee e e e e e e e e e e e ae e 23
2.4.1 ANAlise de agrupameENntO.........cccccuuuuriiriiiiiiiireetee e e e e e e e e s as s s sse e er e reeeeeeeeaaeens 23
2.4.2 Andlise de componentes PrinCIPAIS...........cuvuuuuuiiuiiiiiiee e eeee e e e e e e 23
2.4.3 Andlises de regressao e autocorrelagdo espacial.........ccvvvveeeeiieeiieeeeeiiiiiiiiinnns 24
3. RESULTADOS ...ttt e e e et e e e e e e e e e et e e e et e e e aaanaaaes 27
3.1 Descricdo geral da rigueza e composicdo das esp écies de
(L0 ] (o1 CTo [0 ST 27
3.2 ANAalise de agrupameEntO .........couuuuuuuiiiiiiiieeeeeeeeee e e e eeeeeeeari s e e e e e e e e eaeeeeeeeeanaraanaa 31
3.3 Andlise de componentes PriNCIPAIS  ..occcvvrrrrriiiiiiiiiieiieeeeeeeeeeseesssnnnneeeenrerereeees 34
3.4 Andlises de regresséo e autocorrelacdo espacial  ........coeeeeeeevieeeeeeein 35
A, DISCUSSAOD ......ccuiiiiiitiiiseetee et ettt sttt s ettt e s e e et b s e e e ese et sese e enens 40
4.1 Riqueza e composicao de espécies de
(L0 CoTTo [0 1S PP 40
4.2 Formacbes de regibes biogeograficas com base na composicao de
ESPECIES U8 MOICEYIOS  ..eieiiieiiiiieiiiitiii e saa s s e e s s e aeaeeeeeteeeeeataess s aaaeeaaaaaeaaeeesseessennnnnes 43
4.3 Testes de hipGteses sobre a variagcdo na riqueza de espécies de
(L0 ot To [0 1S PP 47
5. CONCLUSOES ..ottt sttt ettt sen e nenens 52
6. REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS ......oviieeeceecteceeeeeee et 53
T ANEXO ..t a e e e e e e 63
7.1 Anexo A - Referéncias bibliograficas utilizadas para os dados de

disStribUICA0 gEOQIAfiCA ....cciiiieieeeee e 64



11

1. INTRODUCAO

A diversidade de espécies dentro de uma area de um habitat reflete uma
variedade de processos que operam localmente dentro dessa area. Em geral,
processos locais reduzem a diversidade através da exclusdo competitiva,
sobreexploragdo e extincdo estocastica. JA processos regionais aumentam a
diversidade através de movimentos de individuos entre habitats e fragmentos de
habitats, da producdo de novas espécies dentro das regibes e do intercambio de
espécies entre regides (Ricklefs & Schluter, 1993).

A riqueza regional de espécies pode ser influenciada por diversos fatores,
sendo o clima, estabilidade ambiental, area de biomas, heterogeneidade do habitat,
influéncias historicas (tais como as glaciacdes) e a disponibilidade de energia
ambiental os fatores mais discutidos recentemente (Pianka, 1966; Rosenzweig,
1992; Kerr & Packer, 1997; Rahbek & Graves, 2001; H-Acevedo & Currie, 2003;
Hawkins et al.,, 2003a, Hawkins et al., 2003b; Currie et al., 2004; Ruggiero &
Kitzberger, 2004). HaA mais de cem hipoteses que tentam explicar o padrdo de
variacdo na riqueza regional de espécies (Rahbek & Graves, 2001). Trés das
hipoteses mais frequentemente discutidas como determinantes dessa variagdo sao:
energia (Hawkins et al., 2003a), condi¢des climaticas contemporaneas (Rahbek &
Graves, 2001) e a heterogeneidade do habitat (Keer & Packer, 1997).

A hipétese energética geralmente é avaliada utlizando-se a
evapotranspiragdao real (AET, actual evapotranspiration), evapotranspiracao
potencial (PET, potential evapotranspiration) e produtividade primaria liquida (NPP,
net primary production) como as principais variaveis descritoras da variagcdo da
riqueza de espécies. A evapotranspiracado real € uma medida direta de energia
ambiental. Ela representa a quantidade de agua que evaporou de uma superficie em
uma determinada area, considerando que para a evaporagcao € necessario que haja
disponibilidade de &4gua e energia suficiente para que a evapotranspiracdo possa
ocorrer. Sendo assim, em um lugar umido e frio é tdo improvavel que ocorra
evaporacao quanto em um lugar quente e seco. Dessa forma, a AET € uma forma
direta de se medir o balanco entre a disponibilidade de agua e energia no ambiente
(balanco &gua-energia). A evapotranspiracdo potencial é uma variavel estimada,
sendo impossivel de ser determinada na pratica. Ela esta mais diretamente
relacionada com a disponibilidade energética por si s0, ja que representa 0 quanto

de agua teria sido evaporado e transpirado caso houvesse uma superficie sempre
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saturada. Outras variaveis utilizadas para as medi¢cdes de energia ambiental sdo as
variaveis de produtividade. A produtividade primaria bruta representa o quanto de
moléculas organicas foi sintetizado pelos organismos produtores, normalmente em
escala de peso/area/tempo. Como o metabolismo vegetal consome parte dessas
moléculas organicas, a porcdo que fica disponivel para os consumidores é
conhecida como produtividade primaria liquida. Desta forma, a produtividade
primaria liquida passa a ser a variavel de maior interesse e influéncia sobre a
abundancia e diversidade das espécies consumidoras (Begon et al., 2007).

A hipétese energética afirma que a disponibilidade de energia gera e mantém
os gradientes de riqueza de espécies. Dentro da hipdtese energética ha outras
hipdteses que tentam explicar a influéncia da energia sobre a riqueza de espécies
(ver Hawkins et al., 2003a). Segundo Wright (1983), esses gradientes de riqueza sao
regulados via cascatas troficas. Nessa abordagem, a riqueza de plantas é limitada
pela energia solar e disponibilidade de 4gua. A riqueza de herbivoros, por sua vez, é
limitada pela producédo priméria liquida das plantas, a rigueza de predadores é
limitada pela producéo secundaria dos herbivoros e assim por diante na cadeia
alimentar. Ja Currie (1991) argumentou sobre as necessidades termorregulatorias
qgue influenciam a riqueza de espécies de vertebrados. Para animais endotérmicos,
como mamiferos e aves, um aumento na energia ambiental levaria a um aumento na
producdo e consumo de recursos, 0 que garantiria 0S custos energéticos na
manutencdo da endotermia. Assim, maior quantidade de energia ficaria disponivel
para a reproducdo. Neste cenario, de energia ambiental e taxas reprodutivas
elevadas, para as espécies persistirem no ambiente, estas deverdo possuir nichos
ecologicos mais estreitos, o que acarretaria, por fim, em um aumento na riqgueza de
espécies em ambientes produtivos (Turner et al., 1996).

A hipotese climética considera que a variagdo no clima pode determinar direta
ou indiretamente a riqueza de espécies de plantas e animais, através da
produtividade primaria (Wright et al., 1993). As variaveis climaticas podem mudar
tanto sazonalmente, como por grandes periodos, como 0s ciclos glaciais. As
flutuagbes sazonais na temperatura e/ou precipitacdo sdo muito intensas em muitas
areas do mundo, e a riqueza de espécies pode acompanhar essas mudancas
sazonais através de migracdo e/ou hibernacdo/dorméncia (H-Acevedo & Currie,
2003). De uma forma geral é também esperado, segundo essa hipétese, que regides

com climas mais estaveis sejam mais favoraveis as taxas evolutivas, por meio de



13

especializacbes e adaptacles locais, que levariam as espécies a possuirem nichos
mais estreitos. Desta forma, espera-se que as espécies sejam mais flexiveis e
generalistas nas regides temperadas do que nos tropicos, ja que estas Ultimas
devem conviver com competidores, tornando-se cada vez mais especialistas (Klopfer
& MacArthur, 1960; Pianka, 1966). Contudo, recentemente, tem sido proposto que
espécies de aves mais basais filogeneticamente, originadas em climas quentes e
umidos no inicio do Terciario, estariam excluidas atualmente das zonas temperadas
em resposta ao resfriamento global no Mioceno e Oligoceno (Hawkins et al., 2006).
Sendo assim, espécies mais derivadas radiaram para climas mais frios e secos em
resposta a mudangas climaticas. De fato, os desertos da Australia abrigam aves de
familias mais derivadas filogeneticamente do que em areas umidas (Hawkins et al.,
2005), o mesmo ocorrendo no Novo Mundo, onde clados basais de aves estédo
confinados aos trépicos, enquanto os clados derivados sao relativamente ricos nas
zonas temperadas do norte e nos Andes, onde o clima € mais frio (Hawkins et al.,
2006). Globalmente, essa tendéncia também é seguida, a riqgueza de aves de clados
basais € concentrada nos tropicos ndo-aridos (Hawkins et al., 2007a).

A hipotese da heterogeneidade do habitat é baseada na variacdo espacial das
condicbes ambientais e fisicas, as quais, presumivelmente permitem maior
diferenciacdo de habitats, e deste modo, maior riqueza de espécies, levando a
comunidades mais ricas tanto em escala local quanto regional. A heterogeneidade
do habitat tem sido quantificada, geralmente, como variabilidade topografica, nimero
de ecossistemas presentes em uma dada area ou ambos (Kerr & Packer, 1997,
Keer, 2001). A mudanca de habitats ao longo de um gradiente altitudinal produz
maior diversidade de habitats entre regides com maior variabilidade topografica
(Rahbek, 1995), levando a um aumento na riqueza regional de espécies (Kerr &
Packer, 1997). Embora a hipbétese energética seja a que explica a maioria da
variacdo observada na riqueza regional de espécies (Wright et al., 1993), em
ambientes ricos em energia a heterogeneidade ambiental pode se tornar a principal
determinante sobre os padrdes de riqueza de espécies (Keer & Packer, 1997). Na
América do Sul, a alta complexidade do habitat e o forte gradiente altitudinal
associados com as cadeias de montanhas dos Andes sdo associados a uma alta
riqgueza de mamiferos (Patterson, 1994; Patterson et al., 1996).

Entre todas as hipoteses, a que tem recebido maior confirmac&o empirica € a

hipotese energética, a qual possui coeficientes de determinacdo entre 70 e 90% dos



14

padrbes de variacdo na riqueza de espécies (Wright et al., 1993; Hawkins et al.,
2003a). As variaveis climaticas, tais como temperatura média anual e precipitacao,
frequentemente possuem correlagdo positiva com a rigueza de espécies e
influenciam diretamente as variaveis energéticas como a evapotranspiracao real e
potencial (Wright et al., 1993). Dessa forma, as hipoteses preditoras da riqueza de
espécies ndo sdo mutuamente excludentes, mas interagem de forma complementar.

As analises de riqueza regional de espécies geralmente envolvem grupos
com grande diversidade de espécies, como borboletas (Keer, 2001), aves (Bohning-
Gaese, 1997; Rahbek & Graves, 2001; Hawkins et al., 2003b) e mamiferos (Willig &
Lyons, 1998; Ruggiero & Kitzberger, 2004; Hortal et al., 2008). Entre os mamiferos,
um grupo que se destaca por possuir caracteristicas unicas dentro do grupo sao o0s
morcegos. Essas caracteristicas sdo: a capacidade para o voo e a grande
diversidade de habitos alimentares, incluindo espécies frugivoras, nectarivoras,
onivoras, hematofagas, carnivoras e insetivoras, o que os tornam ecologicamente
diversificados em relacdo aos demais grupos de mamiferos (Marinho-Filho &
Sazima, 1998). Os morcegos constituem a segunda ordem de mamiferos em
namero de espécies, com aproximadamente 1113 espécies (Wilson & Reeder,
2005), e sao cosmopolitas, existindo em todos os continentes, com excecdo dos
poélos. Em muitos ecossistemas tropicais, 0s morcegos podem representar mais de
50% das espécies de mamiferos (Eisenberg, 1989). Devido ao grande numero de
espécies, diversidade de habitos alimentares e por estarem distribuidos amplamente
pelo globo terrestre, esses organismos podem ser considerados bons
caracterizadores ambientais (Fleming, 1988; Avilla et al., 2007). Portanto, a
distribuicAo das espécies de morcegos pode servir para descrever padrbes e
investigar os processos que determinam tal distribuicdo. Estudos em meso-escala
tém observado uma forte associagcdo entre a composicdo da vegetacdo e a
composicdo das comunidades de morcegos (Willig et al., 2000; Aguirre, 2002;
Lépez-Gonzalez, 2004). Espécies frugivoras sdo mais restritas a areas florestais,
engquanto que as espeécies insetivoras ocorrem em muitos tipos de vegetacao (Willig
et al., 2000; Lopez-Gonzalez, 2004). Dessa maneira, cada categoria trofica atinge
um pico na riqueza de espécies sob condi¢cdes ambientais particulares (Badgley &
Fox, 2000). Mesmo a familia Phyllostomidae, que possui a maior diversidade de
guildas  troficas, possui algumas subfamilias, como Stenodermatinae,

Glossophaginae e Carollinae que estdo associadas a areas florestais (LOpez-
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Gonzélez, 2004), enquanto as familias de morcegos insetivoros como Molossidae e
Vespertilionidae ocorrem em diversos habitats e regides (Willig & Selcer, 1989; Willig
et al., 2000).

A partir disso, formulei duas hipoteses sobre a distribuicdo e o padrdo de
composicdo e riqueza de espécies de morcegos em uma regido de transicdo
floresta-campo no sudeste da América do Sul. As hip6teses e os objetivos dentro de
cada hipotese sédo apresentados a seguir.

Hipétese 1: “A composicdo de espécies de morcegos estd relacionada com a
vegetacao.”
Objetivos:

1. Relacionar a composicdo das comunidades de morcegos em area de

transicao floresta-campo no sudeste da América do Sul com a vegetacao:

1.1 Verificar se ha formacédo de grupos de regides geogréficas distintas com base
na distribuicdo das espécies de morcegos;

1.2 Comparar a rigueza de espécies por guilda tréfica entre os grupos formados
pela anélise anterior;

1.3 Comparar a variacdo da riqgueza de espécies entre familias dentro de cada
grupo formado;

1.4 Verificar quais regides fitogeograficas sdo mais similares entre si, com base

na presenca/auséncia das espécies de morcegos.

Hipotese 2: “A riqueza de espécies de morcegos € influenciada por variaveis
climaticas, energéticas e descritoras da heterogeneidade do habitat”.
Objetivos:

2. Avaliar a influéncia do espaco sobre a riqgueza de espécies de morcegos em
area de transicédo floresta-campo, através de variaveis descritoras do clima,
energia ambiental e heterogeneidade do habitat:

2.1 Descrever o padrao de rigueza de espécies de morcegos;

2.2 Examinar qual hipotese de variacdo na riqueza de espécies de morcegos

melhor explica os padrbes observados;

2.3 Examinar qual(is) variavel(is) descritora(s) do ambiente, considerando o

modelo geral, com todas as variaveis, melhor explica os padrbes observados de

riqueza de morcegos.
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2.4 Examinar a influéncia das varidveis preditoras sobre a variagédo na riqueza de

espécies das familias Molossidae, Phyllostomidae e Vespertilionidae.

2. METODOS
2.1 Area de estudo

A area de estudo compreende a regido localizada a leste do rio Parana, em
uma interface entre as regides tropical e subtropical a leste da América do Sul,
formada pelos estados de S&o Paulo, Parang, Santa Catarina e Rio Grande do Sul
no Brasil, pelas provincias de Misiones, Corrientes e Entre Rios na Argentina, e pela
Republica Oriental do Uruguai. Esta regido apresenta um mosaico de formacodes
vegetais, incluindo cerrado e florestas ombrofilas e estacionais ao norte e campos de
diferentes formagdes ao sul, representando em meso-escala uma transicao floresta-

campo (Figura 1).
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Figura 1 - Mapa da area de estudo mostrando as diferentes regifes fitogeograficas e politicas
incluidas neste estudo: estados de Sdo Paulo (SP), Parana (PR), Santa Catarina (SC) e Rio Grande
do Sul (RS) no Brasil; provincias de Misiones (Ml), Corrientes (CO) e Entre Rios (ER) na Argentina e
a Republica Oriental do Uruguai (UR). Em cinza esta o rio Parana utilizado como limite fisiografico
para a delimitacdo da area deste estudo. Regides fitogeograficas de acordo com IBGE (2004) e
Cabrera & Willink (1980).

Dois conjuntos de dados diferentes foram utlizados para a
classificacdo das formacdes fitogeograficas. Para os estados brasileiros foi
considerada a classificacdo do IBGE (2004), com modificacdes, e para o restante da
area foi considerada a classificacdo de Cabrera & Willink (1980). As regides
fitogeograficas consideradas neste estudo e suas caracterizagfes sdo descritas a

seqguir:
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1. Cerrado: A area nuclear esta distribuida, principalmente, pelo Planalto
Central Brasileiro, nos estados de Goias, Tocantis, Mato Grosso, Mato Grosso do
Sul, parte de Minas Gerais, Bahia e Distrito Federal. As areas de Cerrado
consideradas neste estudo se encaixam em regifes periféricas ou ecoétonos com o
bioma Mata Atlantica. E uma formacio caracterizada por arvores relativamente
baixas (até 20 m de altura), esparsas, disseminadas em meio a arbustos e uma
vegetacao baixa, constituida em geral por gramineas (IBAMA, 2008).

2. Floresta Ombrdfila Densa: Essa formacdo cobre uma extensa e estreita
faixa ao longo da faixa litordnea, desde Natal, no Rio Grande do Norte, até Osorio,
no Rio Grande do Sul. Influenciadas diretamente pelas massas de ar quente e Umida
do Oceano Atlantico, as chuvas séo relativamente intensas e bem distribuidas ao
longo do ano (Leite, 2002).

3. Floresta Ombrofila Mista: Também conhecida como Floresta com
Araucéria, distribui-se desde o sul do estado de S&o Paulo até o limite da Serra
Geral no Rio Grande do Sul. E uma formac&o tipica do Planalto Meridional, com
altitude variando entre 800 e 1200 m, ndo sofre influéncia direta do oceano, mas
possui chuvas bem distribuidas ao longo do ano (Roderjan et al.,, 2002). A
composicao floristica é fortemente influenciada pelas baixas temperaturas e pela
ocorréncia regular de geadas no inverno, sendo uma das regidbes mais frias.
Caracteriza-se pela auséncia de periodo seco e ocorréncia de longo periodo frio
(Leite, 2002).

4. Floresta Estacional: Essa formacéo se estende desde as encostas da Serra
da Mantigueira e Vale do Paraiba, atravessa as regifes norte e oeste do planalto em
Séao Paulo e Parana, e atinge o leste do Paraguai e extremo nordeste da Argentina,
até o limite sul do Planalto das Araucarias no Rio Grande do Sul. Possui estacéo
seca bem definida, geralmente com baixas temperaturas, o que ocasiona a queda
das folhas do estrato superior, mudando a fisionomia do ambiente.

5. Campos Sulinos: Ocorre na regiao sul do rio Grande do Sul, no Uruguai e
nas provincias argentinas de Entre Rios, Buenos Aires e sul de Santa Fé (Ribichich,
2002). O clima possui forte influencia da latitude e da continentalidade. No veréo, as
temperaturas séo elevadas e, no inverno, baixas e muitas vezes acentuadas por
ventos fortes. Apresentam marcada sazonalidade, com a maior concentracdo das
chuvas nos meses de inverno, provocando, muitas vezes, a ocorréncia de periodos

secos eventuais, quando a estagcdo menos chuvosa (verao) se prolonga mais que o
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habitual (Porto, 2002). E formado por terras baixas, com algumas coxilhas e
varzeas, sendo a vegetacao constituida por pastagens com bosques associados em
alguns locais (Garcia et al., 2007).

6. Chaco: Na Argentina, esta restrita ao sudeste da provincia de Misiones e a
leste de Corrientes. O clima é quente e Umido, com chuvas regulares ao longo do
ano. A vegetacdo predominante € de campos de gramineas com 1 a 1,5 m de altura,
havendo matas de galeria nas margens dos rios e lagoas, ou capdes nas areas de
solo umido (Burkart et al., 1999).

7. Espinal: Constitui uma unidade fitogeografica que descreve um grande arco
irregular no territorio argentino, desde o centro de Corrientes e Entre Rios, até o
litoral atlantico, ao sul da provincia de Buenos Aires, passando pela regido central de
Santa Fé, Cérdoba, San Luis e La Pampa (Marchiori, 2004). O clima varia desde
guente e Umido no norte a temperado e seco no sul, com as chuvas em maior
intensidade no verdo. Possui planicies com poucas serras baixas e dispersas
(Garcia et al., 2007).

A area de estudo foi dividida em quadriculas de 1° de latitude (110 km) por 1°
de longitude (110 km), em um total de 139 quadriculas, cobrindo uma area
aproximada de 1.200.000 km? (Figura 2).
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Figura 2 - Mapa da area de estudo, regido a leste do rio Parana (em cinza), incluindo os estados de
Sao Paulo, Parana, Santa Catarina e Rio Grande do Sul no Brasil, provincias de Misiones, Corrientes
e Entre Rios na Argentina e a Republica Oriental do Uruguai, sobreposta com a malha composta por
139 quadriculas de 1° de latitude por 1° de longitude.

2.2 Dados de distribuicdo das espécies

Os dados de presenca das espécies de morcegos foram obtidos a partir de

trés métodos:

1. Revisédo da literatura em artigos cientificos publicados até agosto de 2008 (ver

referéncias utilizadas no Anexo 1);

2. Visitas as colecdes cientificas da Universidade Federal de Santa Maria

(UFSM), Museu de Ciéncias da Pontificia Universidade Catdlica do Rio

Grande do Sul (PUCRS), Museu de Ciéncias Naturais da Fundacao
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Zoobotanica (FZB) em Porto Alegre e Museu Nacional (MN) no Rio de
Janeiro;

3. Banco de dados do “SpeciesLink” e do Sistema de Informacdo Ambiental
(Sinbiota). “SpeciesLink” € um sistema de informacdo que integra dados
primarios de colecbes cientificas. O sistema foi desenvolvido pelas
instituicbes FAPESP, GBIF, JRS Foundation e CRIA, onde estdo disponiveis
159 colecdes e sub-colegcbes cientificas. Os dados estdo disponiveis na

pagina http://splink.cria.org.br. J& o banco de dados do Sinbiota foi gerado

pelos pesquisadores vinculados ao Programa Biota/Fapesp com o objetivo de
relacionar as informacfes geradas a uma base cartografica digital,
fornecendo, dessa forma, mecanismos de difusdo de informacédo sobre a
biodiversidade de S&o Paulo para a comunidade cientifica, tomadores de
decisado, formuladores de politicas ambientais e educadores. As informacgdes
estdo disponiveis na pagina http://sinbiota.cria.org.br.

Foi feita uma revisdo nomenclatural das espécies de morcegos com base nos
estudos de Wilson & Reeder (2005) e Larsen et al. (2007).

Considerando que geograficamente nem todas as areas sdo amostradas
igualmente, foi feita a estimativa da distribuicdo das espécies de morcegos na area
de estudo com base em mapas feitos com os dados originais oriundos dos trés
meétodos descritos acima. A estimativa foi feita com base em quatro premissas
bésicas:

1. Tipo de vegetacdo: Foi avaliada a distribuicdo das espécies nas diferentes
formacdes vegetais, levando em consideracdo a presenca e a auséncia da
espécie em determinado tipo de vegetacdo. Para quadriculas que continham
mais de uma formacédo, a presenca da espécie nessa regiao foi considerada
somente quando a formacéo de ocorréncia original da espécie cobria mais de
50% da éarea terrestre da quadricula. Isto foi feito para ndo superestimar a
distribuicdo geografica da espécie em questao.

2. Limite latitudinal e longitudinal: Devido a forte influéncia da latitude e da
longitude nos padrfes de distribuicdo das espécies, os limites de distribuigdo
para cada espécie foram considerados como o registro conhecido mais ao sul

e a oeste, independente do limite da regido fitogeogréfica.
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3. Distribuicdo externa: Como as espécies e as formacdes vegetais ndo estao
restritas a area de estudo, levou-se em consideracdo a distribuicdo da
espécie fora dessa area, de modo a nao subestimar a sua distribuicéo.
Excecdo feita para as areas de Cerrado, ja que a area de estudo inclui
somente uma pequena parte do limite sul dessa formag&o. O Cerrado é uma
formacdo muito heterogénea, e essa variagao na fisionomia influencia
fortemente a distribuicdo de espécies de pequenos mamiferos dentro do
Cerrado (Carmignotto, 2004). A distribuicdo externa foi consultada seguindo
Eisenberg (1989), Fonseca et al. (1996) e Emmons & Feer (1997).

4. Espécies com poucos registros: Quando uma determinada espécie possuia
somente um ou dois registros e ndo havia dados sobre a distribuicdo e
ecologia da espécie, a estimativa da distribuicdo foi feita considerando as
quadriculas imediatamente proéximas e que continham a mesma vegetacao a
quadricula com o registro empirico. Isso foi feito quando o método permitia
incluir na distribuicdo no minimo trés quadriculas, caso contrario a espécie foi

excluida da analise.

2.3 Variaveis ambientais
Foram testadas as trés hipoteses mais discutidas sobre a variacao da riqueza

de espécies em gradientes ambientais (Tognelli & Kelt, 2004) utilizando-se nove
variaveis ambientais. As variaveis ambientais descritoras de cada uma das
hipbteses testadas foram:

1. Hipotese climatica:

Precipitacdo anual;

Temperatura média anual;

Amplitude de variagcédo da temperatura.

2. Hipotese energética:

Evapotranspiracéo potencial (PET);

Evapotranspiracéo real (AET);

Producédo primaria liquida (NPP).

3. Hipotese da heterogeneidade do habitat:

Altitude média;

Amplitude de variacdo da altitude;
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NuUumero de regides fitogeograficas.

As variaveis ambientais foram obtidas a partir do “Bioclim”

(http://cres.anu.edu.au/outputs/anuclim/doc/bioclim.html) e do “Atlas of Biosphere”

(http://lwww.sage.wisc.edu./atlas/).

2.4 Andlises estatisticas
2.4.1 Andlise de agrupamento

Foi realizada andlise de agrupamento (cluster analysis) para verificar a
semelhanca na riqgueza de espécies de morcegos entre quadriculas e entre regides
fitogeograficas. Para a analise de agrupamento foi utilizado o Método de Ward
(também conhecido como Método da Variancia Minima). Neste método, um grupo
sera reunido a outro se essa reunido proporcionar a menor variancia dentro desse
grupo. Dessa forma, a variancia intragrupo é calculada para todos os agrupamentos
possiveis, sendo escolhido o que proporciona a menor variancia (Legendre &
Legendre, 1998). Em geral, este método € muito eficiente, mas tende a criar grupos
de menor tamanho (Valentin, 2000). O nivel de significancia dos grupos nitidos
formados foi verificado através de autorreamostragem com 1000 iteracdes sobre a
analise de agrupamento (Pillar, 1999), utilizando o software Multiv 2.4 (Pillar, 2005).
O numero de grupos nitidos foi determinado quando o valor de p foi préximo, mas
nao inferior, a 0.1 (conforme Pillar, 1999).

Para avaliar diferencas quanto a riqueza de espécies em cada guilda tréfica
entre os grupos formados, utilizou-se o Teste U de Mann-Whitney. A classificacédo
das guildas tréficas de morcegos seguiu Findley (1993). As andlises da variacdo na
riqueza de espécies por guilda tréfica entre os grupos foram realizadas para
insetivoros aéreos, insetivoros florestais, insetivoros/carnivoros/onivoros e

frugivoros de dossel.

2.4.2 Andlise de componentes principais
Para reduzir a dimensionalidade das variaveis descritoras do ambiente foi
realizada uma andlise de componentes principais (PCA) sobre as variaveis

ambientais ao longo de todas as quadriculas. Para esta analise foi utilizada uma
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matriz de correlagdo jA que algumas varidveis foram medidas em unidades
diferentes. Neste método, o primeiro eixo da PCA, sobre o qual serdo ordenadas as
amostras, representard a maior parte da variacdo na riqueza de espécies de
morcegos. Como cada componente corresponde a um autovetor da matriz, muitos
eixos sdo gerados. Dessa forma, a significancia estatistica do nimero de eixos foi
avaliada pelo critério de “broken-stick”. Este critério assume que a variancia total (a
soma dos autovalores) € dividida aleatoriamente entre os varios autovalores, e 0s
autovalores observados séo considerados importantes somente se eles excederem
o autovalor esperado pela distribuicdo “broken stick”. A comparagdo entre o0s
autovalores observados e o esperado (“broken stick”) fornece a melhor combinacéo
de simplicidade do calculo e avaliagdo acurada da dimensionalidade (Jackson,
1993).

2.4.3 Andlises de regressao e autocorrelacéo espacial

Para testar o poder de explicabilidade de cada uma das variaveis preditoras
da variagdo de riqueza de espécies, utilizou-se a analise de regressao simples. Apos
essas analises, todas as variaveis descritoras de cada hip6tese foram submetidas a
andlise de regressdo multipla. Por fim, foram realizadas andlises de regressao
multipla com todas as variaveis das trés hipoteses testadas, sendo esta a analise do
modelo geral.

Foram utilizados trés modelos de regressdo mdltipla para avaliar qual modelo
melhor ajusta os dados de riqueza de espécies de morcegos (de acordo com
Tognelli & Kelt, 2004), considerando todas as variaveis preditoras. O primeiro
modelo utilizado foi a regressdo OLS (ordinary least squares regression). Este
modelo ndo leva em consideragéo a autocorrelagcdo espacial e assim os resultados
gerados por essa analise podem ser enviesados. Os outros dois modelos séo
modelos autoregressivos espaciais e estes tendem a ajustar melhor o modelo
gerado e geralmente, apresentam menores niveis de autocorrelacdo espacial
(Tognelli & Kelt, 2004). Assim, foram utilizados os modelos de Autoregressao
Condicional (CAR) e Autoregressao Simultanea (SAR). Ambos os modelos
assumem que a resposta em cada quadricula i ocorre em funcdo ndo somente da
variavel preditora em i, mas também dos valores da resposta nas quadriculas

vizinhas j (Lichstein et al., 2002). A relagcéo de vizinhanca € expressa em uma matriz
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n x n de pesos espaciais (W) com elementos wj, representando uma medida de
conexao entre os locais i e j. Deste modo, W possuira zeros na diagonal e os pesos
para as quadriculas vizinhas w; nas posi¢oes fora da diagonal. O modelo € definido
por

Y = XB+pW(y - XB)+e
onde Y € o vetor e observacdes da variavel resposta, X é a matriz das variaveis

preditoras, [ €é o vetor dos coeficientes de regressdo, p € o0 coeficiente de

autoregressao espacial, W € a matriz de conexdes entre quadriculas vizinhas e £ &
o vetor de erros aleatdrios. Deste modo, o modelo autoregressivo € similar ao

modelo OLS, com a adig&o do componente autoregressivo pW(Y — X2).

Geralmente esse modelo assume que o local serA mais fortemente
correlacionado com locais adjacentes do que com aqueles distantes. Portanto, os
pesos dos elementos w; da matriz W geralmente diminuem com o aumento da
distancia d entre os locais i e j (e.g. w;=1/d;), e serdo zero se i e j estiverem dentro
de uma distancia maxima de vizinhanca (Lichstein et al., 2002).

No modelo SAR, a covariancia espacial entre células (C) é definida como

c=o?{i - W) ][l - W)}
E no modelo CAR,
c=[owh i -ow)
onde o’ é a variancia dos residuos, p é o parametro autoregressivo e | é uma

matriz identidade n x n. A matriz W contém as rela¢gdes espaciais entre as unidades

amostrais, com elementos dados pela distancia geografica inversa (dj) entre elas,

expressa como 1/d;“, onde a =1.

ApOs a obtencdo dos trés modelos gerados, OLS, SAR e CAR, foram
utilizados o critério de Akaike (AICc) e analise visual do correlograma do indice de
Moran para avaliacdo do melhor modelo.

A selecdo de modelos através do critério de Akaike possui duas vantagens:
(1) os diferentes modelos gerados sdo comparados uns aos outros, avaliando o
suporte que cada modelo oferece aos dados observados e (2) cada modelo oferece
uma medida quantitativa de quéo provavel seja o melhor modelo estimado (Johnson
& Omland, 2004). Cada modelo construido possuira um valor de AIC, sendo que o0s

modelos com 0s menores valores de AIC serdo considerados os melhores modelos
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para explicar um determinado padrdo ecoldgico, entre todos aqueles que foram
considerados. Os valores individuais do AIC para cada modelo sado pouco
explicativos, exceto quando comparados uns aos outros, ja que esses valores séo
afetados por constantes de escalas desconhecidas, pelo tamanho da amostra e
podem conter um amplo intervalo de valores. Para realizar a comparacao entre os
valores de cada modelo, foi utilizado o critério de Burnham & Anderson (2003). A
comparacao e feita com base no célculo,
A, = AIC, - AIC,,,,, ,

no qual AlICyn € 0 menor valor de AIC entre todos os modelos considerados. Neste
caso, o0 melhor modelo tera um valor A igual a zero e os outros modelos teréo
valores positivos. Valores de AAIC menores que 2 sao considerados modelos que
oferecem os melhores suportes relativos aos dados e devem ser usados para fazer
inferéncias sobre o processo ecoldgico em questao.

A andlise de autocorrelacao espacial foi necessaria porque dados de riqueza
de espécies em escala geografica tendem a apresentar forte influéncia espacial.
Dessa forma, os dados sédo autocorrelacionados espacialmente, ou seja, quadriculas
proximas nao representam unidades de amostragem independentes e essa
autocorrelacdo pode criar resultados falsos positivos. Foi investigada a presenca de
autocorrelacdo espacial no modelo de regressao total, de acordo com a técnica de
Diniz-Filho et al. (2003). A andlise de autocorrelacdo pode ser util para fornecer uma
descricdo mais detalhada da estrutura espacial na riqueza de espécies e permitir
uma melhor compreensédo dos processos ecoldgicos que influenciam a riqueza de
espécies (Legendre, 1993). Essa analise mede a similaridade entre as unidades
amostrais para uma dada varidvel em funcéo da distancia espacial.

O padrédo de autocorrelagcdo espacial foi quantificado para 14 classes de
distancias geogréficas através do indice de Moran (I de Moran), o coeficiente mais

utilizado em analise de autocorrelacdo espacial, dado pela formula:

N ziZj(yi _y)(yj -y
'-(gj >y -y)

onde n é o nimero de células ou quadriculas, y; e y; séo os valores da riqueza de

espécies nas célulasie j, y é a media de y e w;j € um elemento da matriz W. Nesta

matriz, w;j= 1 se o par i,j das células estiver dentro de uma dada classe de distancias
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(indicando que as células estéo “conectadas” nesta classe), caso contrario w; = 0. S
indica o numero de conexdes da matriz W. O valor esperado sob a hipétese nula de
auséncia de autocorrelacao espacial € -1/(n-1).

Este indice produz um correlograma espacial dos residuos do modelo gerado
e as andlises fornecidas por esse correlograma ddo uma descricdo do padrdo
espacial dos dados. O Indice | de Moran geralmente varia entre -1.0 e 1.0 para
maxima autocorrelacdo negativa e positiva, respectivamente. Valores diferentes de
zero do indice | de Moran indicam que a riqueza de espécies nas quadriculas
adjacentes de uma dada distancia geogréfica sdo mais similares (autocorrelacédo
positiva) ou menos similares (autocorrelacdo negativa) do que esperado para pares
de quadriculas associadas ao acaso.

A andlise das variaveis preditoras sobre a variagcdo na riqueza de espécies
das familias Molossidae, Phyllostomidae e Vespertilionidae foi feita usando o modelo
gue melhor ajustou os dados. Todas as analises de regressdo OLS, SAR e CAR e
de autocorrelacdo espacial foram feitas utilizando-se o software SAM 3.0 (Rangel et
al., 2006).

3. RESULTADOS
3.1 Descricao geral da riqueza de espécies de morce  gos

Foram obtidos 2591 registros de 79 espécies de morcegos pertencentes a
oito familias (Tabela 1). Foram excluidas das analises de agrupamento seis
espécies com ampla ocorréncia na area de estudo (Desmodus rotundus, Lasiurus
blossevilli, L. cinereus, L. ega, Molossus molossus e Tadarida brasiliensis) e
Lasiurus ebenus, por estar restrita a Ilha do Cardoso, em Séo Paulo.
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Tabela 1 - Lista de espécies de morcegos registradas na regido sudeste da América do Sul
apresentadas por regido fitogeografica, conforme revisdo de literatura, espécimes tombados em
museus e consulta aos bancos de dados “SpeciesLink” e SinBiota. Legendas: CER=Cerrado;
FOD=Floresta Ombroéfila Densa; FOM=Floresta Ombroéfila Mista; FES=Floresta Estacional;
CSU=Campos Sulinos; ESP=Espinal; CHA=Chaco. A classificacdo das guildas tréficas segue Findley
(1993): 1. Insetivoros florestais; 2. Insetivoros de areas abertas; 3. forrageador sobre corpos d'agua;
4. frugivoros de sub-bosque; 5. hematéfagos; 6. nectarivoros; 7. insetivoros e carnivoros/onivoros; 8.
frugivoros de dossel.

Guilda tréfica  CER FOD FOM FES CSU ESP CHA

Emballorunidae

Diclidurus scutatus 1 X

Peropteryx kappleri 1 X

Peropteryx macrotis 1 X X X

Furipteridae

Furipterus horrens 1 X

Molossidae

Cynomops abrasus 2 X X X

Cynomops paranus 2 X
Cynomops planirostris 2 X X X

Eumops auripendulus 2 X X X X X
Eumops bonariensis 2 X X X X X

Eumops glaucinus 2 X X X

Eumops hansae 2 X

Eumops patagonicus 2 X X X
Eumops perotis 2 X X X X X
Molossops neglectus 2 X X

Molossops temminckii 2 X X X X
Molossus currentium 2 X X X
Molossu molossus 2 X X X X X X X
Molossus rufus 2 X X X X
Nyctinomops aurispinosus 2 X X

Nyctinomops laticaudatus 2 X X X X X
Nyctinomops macrotis 2 X X X

Promops nasutus 2 X X X X X
Tadarida brasiliensis 2 X X X X X X X
Natalidae

Natalus stramineus 1 X

Noctilionidae

Noctilio albiventris 3 X X
Noctilio leporinus 3 X X X X X
Phyllostomidae

Carolliinae

Carollia perspicillata 4 X X X X

Desmodontinae

Desmodus rotundus 5 X X X X X X X
Diaemus youngi 5 X X X

Diphylla ecaudata 5 X X X

Glossophaginae

Anoura caudifer 6 X X X X

Anoura geoffroyi 6 X X X

Glossophaga soricina 6 X X X X

Phyllostominae

Chrotopterus auritus 7 X X X X

Glyphonycteris sylvestris 7 X X

Lonchorrhina aurita 7 X X
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Macrophyllum macrophyllum
Mycronycteris megalotis
Micronycteris microtis
Mimon bennettii
Phylloderma stenops
Phyllostomus discolor
Phyllostomus hastatus
Tonatia bidens
Trachops cirrhosus
Stenodernatinae
Artibeus cinereus
Artibeus fimbriatus
Artibeus lituratus
Artibeus obscurus
Artibeus planirostris
Chiroderma doriae
Chiroderma villosum
Platyrrhinus lineatus
Platyrrhinus recifinus
Pygoderma bilabiatum
Sturnira lilium

Sturnira tildae
Uroderma bilobatum
Vampyressa pusilla
Thyropteridae
Thyroptera tricolor
Vespertilionidae
Eptesicus brasiliensis
Eptesicus diminutus
Eptesicus furinalis
Eptesicus taddeii
Histiotus alienus
Histiotus laephotis
Histiotus montanus
Histiotus velatus
Lasiurus blossevilli
Lasiurus cinereus
Lasiurus ebenus
Lasiurus ega

Myotis albescens
Myotis levis

Myotis nigricans
Myotis riparius

Myotis ruber

Myotis simus
Rhogeessa tumida
Total 38 52 35 44 20 9 20
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Os maiores valores de rigueza de espécies foram registrados para as areas
de Floresta Ombrdfila Densa no nordeste da regido estudada (Figura 3). Houve um

decréscimo nitido na rigueza de espécies de morcegos conforme aumenta a latitude
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e as formacgdes florestais vdo diminuindo. Também se pode notar um decréscimo de
riqueza de espécies conforme aumenta a longitude. A &rea coincidente e acima do

Trépico de Capricornio apresentou a maior riqueza de espécies de morcegos.

Trépica de Capricdrnio

Rigueza de espécies
de rnorcegos

G1-66

54-60

Cceano
Atlantico 4353

38-42

34-37

24-33

M 16-23

_ 914
0 BBk 0%— J L
—

Figura 3 - Padrdo espacial na variagdo de riqueza de espécies de morcegos em area de transicédo
floresta-campo no sudeste da América do Sul.

De modo geral, as areas de Floresta Ombrofila Densa, Floresta Estacional e
Cerrado apresentaram as maiores riquezas de espécies de morcegos, enquanto as
regides formadas pelos Campos Sulinos, Chaco e Espinal apresentaram as menores

riqguezas, respectivamente (Figura 4).
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Figura 4 - Rigueza média de espécies de morcegos por quadricula em cada regido fitogeografica no
sudeste da América do Sul, representada pela linha horizontal central. A caixa representa o desvio
padrdo e as linhas verticais os valores maximos e minimos da riqueza de espécies. CER=Cerrado,
FOD=Floresta Ombrofila Densa, FES=Floresta Estacional, FOM=Floresta Ombrdfila Mista,
CHA=Chaco, CSU=Campos Sulinos, ESP=Espinal.

3.2. Andlise de agrupamento

A analise de agrupamento formou trés grupos nitidos com base na presenca e
auséncia das espécies de morcegos nas 139 quadriculas. As quadriculas que
continham areas de Cerrado, de Floresta Ombrdfila Densa dos estados de Séo
Paulo, Parand e norte de Santa Catarina e de Floresta Estacional de Sdo Paulo
formaram um grupo, o grupo Florestal, enquanto quadriculas contendo areas de
Campos Sulinos, Chaco e Espinal formaram um segundo grupo, o grupo Campestre.
As areas de Floresta Ombréfila Mista e Floresta Estacional do Rio Grande do Sul,
Misiones, Santa Catarina e Parana formaram um terceiro grupo nitido, o grupo
Araucaria, mais relacionado ao grupo Campestre (Figura 5).

O grupo Florestal foi o que abrigou o0 maior nimero de espécies das quatro
guildas tréficas consideradas. No grupo Campestre houve predominio de espécies
insetivoras florestais e no grupo Araucaria houve predominio de insetivoros
florestais e de insetivoros de areas abertas. Houve um decréscimo no niamero de
espécies quando se desloca do grupo Florestal, mais ao norte, para 0 grupo
Campestre, mais ao sul. Esse padrdo é mais nitido para as espécies

insetivoras/carnivoras/onivoras e para os frugivoros de dossel (Figura 6).
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Figura 5 - Analise de agrupamento das quadriculas e a formacéo de trés grupos nitidos com base na

presenca/auséncia de espécies de morcegos. O dendrograma mostra as relacdes entre os trés

grupos formados e o nivel de significancia para cada nivel de agrupamento (p>0,1). Veja Pillar (1999)

para maiores detalhes. Em cinza escuro, o grupo Florestal, em branco, o grupo Araucaria e em cinza
claro, o grupo Campestre.

Os grupos Florestal e Araucaria apresentaram maior riqueza de espécies
insetivoras florestais do que o grupo Campestre (U=517, p<0.001; U=553; p<0.001,
respectivamente) (Figura 6A). Contudo, ndo houve diferenca na riqueza de espécies
dessa guilda entre o grupo Florestal e o grupo Araucéria (U=667.5; p=0.16). O grupo
Florestal apresentou maior rigueza de espécies das demais guildas, quando
comparado com 0s outros grupos, seguido pelo grupo Araucéria (para todos os
pares de analises: p<0.001) (Figura 6B-D).

A analise da riqueza de espécies por familia dentro de cada grupo formado
com base nas quadriculas mostrou que houve um forte predominio da familia

Phyllostomidae sobre as familias Molossidae e Vespertilionidae no grupo Florestal.
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No grupo Araucéria, Phyllostomidae ainda dominou em nuimero de espécies, embora
em namero menor comparado com o grupo Florestal. No grupo Campestre houve
um aumento do numero de espécies da familia Vespertilionidae e Molossidae e um
decréscimo na riqgueza de Phyllostomidae (Figura 7). Pode-se notar um gradiente
norte-sul de mudanca de riqueza de espécies dentro de cada familia, com o nimero
de espécies de Phyllostomidae diminuindo enquanto o nuimero de espécies de
Molossidae e Vespertilionidae aumenta.

A analise de agrupamento das regifes fitogeograficas com base na
presenca/auséncia das espécies de morcegos formou quatro grupos nitidos: (1)
Campos Sulinos, Chaco e Espinal, (2) Floresta Ombroéfila Mista, (3) Floresta
Ombrdfila Densa, e (4) Cerrado e Floresta Estacional (Figura 7).

Os Campos Sulinos, Chaco e Espinal formaram um grupo isolado, enquanto
que a Floresta Ombrofila Densa ficou relacionada com o Cerrado e a Floresta
Estacional. Cerrado e Floresta Estacional também formaram um subgrupo coeso. A

Floresta Ombrofila Mista ficou associada as formacdes florestais (Figura 8).
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Figura 6 - Riqueza média de espécies por guilda tréfica entre os trés grupos formados, Florestal,
Araucéria e Campestre, representada pela linha horizontal central, no sudeste da América do Sul.
Diferengas significativas, ao nivel de p=0.001 para todos os pares de grupos dentro de cada guilda,
com excecao entre o grupo Florestal e grupo Araucaria para espécies insetivoras florestais (p=0.16)
(Figura superior a esquerda). A caixa representa o desvio padrdo e as linhas verticais os valores
maximos e minimos da riqueza de espécies.
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Figura 7 - Rigueza média de espécies de morcegos no sudeste da América do Sul em cada um dos
trés grupos formados (Florestal, Araucaria e Campestre), representada pela linha horizontal central,
segundo a andlise de agrupamento com base nas quadriculas. A caixa representa o desvio padréo e
as linhas verticais os valores maximos e minimos da riqueza de espécies. MOL=Molossidae;
PHY=Phyllostomidae; VES=Vespertilionidae.
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Figura 8 - Andlise de agrupamento das regifes fitogeograficas no sudeste da América do Sul e a
formagéo de quatro grupos nitidos (p>0.1) com base na presenca/auséncia de espécies de morcegos.
CER=Cerrado; FOD=Floresta Ombrotfila Densa; FOM=Floresta Ombrdfila Mista; FES=Floresta
Estacional; CSU=Campos Sulinos; ESP=Espinal; CHA=Chaco.

3.3 Anadlise de componentes principais
Segundo o critério de “broken-stick”, a analise de redugdo das variaveis

ambientais para um menor numero de variaveis que expressam a maior parte da
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variacdo nos dados resultou na formagao de dois componentes principais (Tabela 2).
O primeiro eixo contém 45% da variacdo, enquanto o segundo eixo contém 25% da
variacdo nos dados. Juntos, esses dois eixos explicaram grande parte (70,4%) da
variacdo dos dados. Associadas ao primeiro eixo estdo a evapotranspiracao
potencial (PET), a amplitude da temperatura, a evapotranspiracdo real (AET) e a
temperatura média anual. Associadas ao segundo eixo estdo a altitude média, a
amplitude da altitude, a precipitacdo anual, além do nuamero de regides
fitogeograficas. Dessa forma, principalmente variaveis energéticas e descritoras da
temperatura explicaram a maior parte da variagdo nos dados apresentados e apenas

secundariamente, as variaveis topograficas e relacionadas a precipitacao.

Tabela 2 - Resultados da analise de componentes principais (PCA) das nove variaveis ambientais
obtidas para a regido sudeste da América do Sul. A variavel com maior valor em cada eixo contém a
maior parte da variacdo nos dados.

Variavel Ambiental Eixo 1 Eixo 2
Hipo6tese energética

AET 0.876 0.405
PET 0.922 0.285
NPP -0.638 0.324
Hipotese climatica

Temperatura média anual 0.844 0.492
Amplitude da temperatura 0.908 0.017
Precipitacdo anual -0.229 0.602
Hipdtese da heterogeneidade ambiental

Altitude média -0.399 0.754
Amplitude da altitude -0.519 0.677
N° de regibes fitogeograficas -0.095 0.549
% da variacéo explicada 0.45 0.254
Autovalor 4.05 2.283

3.4 Analises de regressao e autocorrelacéo espacial

Algumas varidveis apresentaram forte potencial para a explicacdo da variacao
da riqueza, explicando individualmente mais de 30% da variagcdo na riqueza de
espécies de morcegos, como a altitude meédia (45%), a temperatura média anual
(31%) e a evapotranspiracdo real (26%), enquanto outras ndo demonstraram
nenhuma relacdo, como a producgdo primaria liquida e a amplitude de temperatura
(Figura 9).
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Figura 9 - Relag&o entre (A) evapotranspiracéo real (AET), (B) evapotranspiracao potencial (PET), (C)
producdo primaria liquida (NPP), (D) temperatura média anual, (E) amplitude da temperatura, (F)
precipitacdo anual, (G) altitude média, (H) amplitude da altitude e () numero de regifes
fitogeogréaficas e a riqueza de espécies de morcegos no sudeste da América do Sul.

Quando as trés hipGteses foram testadas individualmente, a hipétese
climatica foi a que melhor explicou a variacdo na riqueza de espécies de morcegos
na area estudada (R?=0.81, p<0.001), seguida pela hipétese da heterogeneidade do
habitat (R?=0.46, p<0.001) e pela hipétese energética (R?=0.34, p<0.001),
respectivamente (Tabela 3). As varidveis preditoras que melhor explicaram a
variacdo na riqueza de espécies de morcegos, dentro de cada hipotese, foram a
temperatura média anual, a altitude média e a AET, respectivamente.

A comparacdo entre os trés modelos de regressdo (OLS, SAR e CAR)
demonstrou que o modelo OLS foi o que melhor ajustou os dados, apresentando
menor AlCc, embora os valores de R? e a andlise visual do correlograma do indice |
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de Moran sejam muito semelhantes ao modelo CAR (Tabela 4). A autocorrelagcéo
espacial foi substancialmente elevada apenas na primeira e Ultima classes de
distancia nos trés modelos gerados, mas particularmente no modelo OLS foi
relativamente baixa (<0.2) nas classes intermediarias de distanciamento entre as
quadriculas (Figura 10). O modelo OLS explicou 84.7% da variacdo dos dados de
riqueza de espécies, embora os trés modelos apresentassem valores de R? muito

proximos (Tabela 4).

Tabela 3 - Regressao linear multipla para cada hipétese preditora da variagdo na riqueza de
espécies. A variavel com maior valor do coeficiente de regressdo (Coef. Regr.) é a variavel que
melhor explica a variagdo dos dados. (1) R? =0.34, p<0.001; (2) R? =0.81, p=0.001; (3) R® =0.46,
p=0.001.

Variavel ambiental Coef. Regr. p
Hipo6tese energética (1)

AET 1.23 <0.001
PET -0.67 0.04
NPP 0.17 0.06
Hipotese climatica (2)

Temperatura média anual 1.42 <0.001
Amplitude da temperatura -1.11 <0.001
Precipitacdo anual 0.07 0.1
Hipdtese da heterogeneidade ambiental (3)

Altitude média 0.6 <0.001
Amplitude da altitude 0.17 0.2
N° de regibes fitogeograficas -0.004 0.96

Apenas na andlise individual de cada variavel preditora, a altitude média foi a
variavel que mais explicou a variacdo da riqueza de espécies (R*=0.45) (Figura 9-G)
e a temperatura média teve o segundo maior indice de explicabilidade (R?=0.31)
(Figura 9-D).

De forma geral, analisando-se com base nos trés modelos de regressao
(OLS, SAR e CAR), as variaveis preditoras explicaram 84% da variacdo espacial na
riqueza de espécies de morcegos no sudeste da Ameérica do Sul, sendo a
temperatura média anual e a evapotranspiracdo real as variaveis mais importantes
dessa variagdo. Também foram importantes as variaveis evapotranspiracao
potencial e amplitude da temperatura. A altitude média teve influéncia sobre a

variacdo da riqgueza de espécies somente no modelo autoregressivo SAR (Tabela 4).
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Tabela 4. Coeficientes de regressdo para as variaveis preditoras da variagao na riqueza de espécies
de morcegos no sudeste da Ameérica do Sul, nos modelos OLS, SAR e CAR de regressao.
***pn<0.001; **p<0.05; NS=nso significante ao nivel de a = 0.05.

Variavel OoLS SAR CAR
AET 0.88*** 0.86*** 0.83***
PET -0.741%*  -0.769***  -0.704***
NPP -0.007"  0.013"°  -0.002"°
Temperatura média anual 1.113**  (0.955*** 1.095***
Amplitude da temperatura -0.876***  -0.683***  -0.843***
Precipitacéo anual -0.067"°  -0.031"°  -0.058"°
Altitude média 015"  0.166**  0.136"°
Amplitude da altitude 0.051%  0.057"°  0.044"°
N° de regides fitogeograficas  -0.012"°  0.009"°  -0.008"°
R? (variaveis preditoras) 0.847 0.833 0.846
AlCc 919.4 934.95 923.94

| de Moran

Classes de distancia

Figura 10 - Correlograma do indice de Moran para os residuos dos trés modelos de regressao, OLS,
SAR e CAR para analise da variacdo da riqueza de espécies de morcegos no sudeste da América do
Sul. Classes de distancia em km. Classe 1=156.7 km, classe 14=1670.6 km.

As variaveis preditoras foram adequadas para a avaliagdo da variacdo na
riqueza de espécies de Molossidae e Phyllostomidae (R?=0.74 e R?=0.85,
respectivamente). Para Vespertilionidae, a explicabilidade do modelo pode ser
considerada baixa (R%=0.328). Para as trés familias de morcegos analisadas, as
principais variaveis preditoras da variacdo na riqueza de espécies foram a

temperatura média anual, evapotranspiracdo real e evapotranspiragdo potencial. A
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amplitude de variagcdo da temperatura foi importante para a riqueza de
Phyllostomidae e Molossidae, sendo que para Phyllostomidae a precipitacdo anual e
a altitude média também foram importantes. O numero de regides fitogeograficas por

quadricula foi importante somente para a familia Vespertilionidae (Tabela 5).

Tabela 5. Coeficientes de regressdo OLS para as variaveis preditoras da variacdo na riqueza de
espécies nas trés principais familias de morcegos, na regido sudeste da América do Sul. ***p<0.001;
*n<0.05; “°=ndo significante ao nivel de @ =0.05. MOL=Molossidae; PHY=Phyllostomidae;
VES=Vespertilionidae. Para as trés familias, as andlises foram significantes ao nivel de a <0.001.

Variavel MOL PHY VES

AET 0.911***  (Q.734*** 0.803**
PET -0.687** -0.537*  -1.442**
NPP 0.013"  -0.048"  0.031"°
Temperatura média anual 1.033**  1.002***  (0.892**
Amplitude da temperatura -0.703**  .0.782** -.0.438"°
Precipitacdo anual -0.051"°  -0.122* -0.138"°
Altitude média 0.106"  0.243*  0.179"°
Amplitude da altitude -0.081"°  0.051"  0.007"°
N° de regides fitogeograficas  -0.002"°  -0.022"°  -0.223**
R 0.74 0.85 0.328

4. DISCUSSAO

4.1 Riqueza e composicao de espécies de morcegos

A maior rigueza de morcegos em formacdes vegetais florestais € devido a
presenca de espécies restritas a essas formacdes, em geral de espécies de
Phyllostomidae das  subfamilias Phyllostominae, Stenodermatinae e
Glossophaginae, além das familias Furipteridae, Thyropteridae, Natalidae e
Emballonuridae. Essa associacao entre riqgueza de espécies e os diferentes tipos de
florestas pode ser explicada devido as florestas fornecerem maior complexidade
ambiental, ou seja, maior diversidade de recursos alimentares, como frutos e
insetos, e de abrigos do que nos campos, exceto para areas campestres que
possuem matas ciliares, onde espécies frugivoras generalistas como Artibeus
lituratus e Sturnira lilium podem ocorrer. Dessa forma, os padrdes de frutificacdo e
disponibilidade de alimento moldam a diversidade de espécies de morcegos e
influenciam a composicdo de espécies (Myers & Wetzel, 1983; Aguirre, 2002).
Mesmo considerando espécies insetivoras, que foram comuns e abundantes a todas

as formacdes vegetais, algumas foram exclusivas da Floresta Ombrdfila Densa,
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como Peropteryx kappleri, Furipterus horrens, Natalus stramineus e Lasiurus ebenus
(Tabela 1).

Por outro lado, a maioria das espécies que ocorreram em formacdes
campestres foi comum ao longo de toda a area de estudo e possuem ampla
distribuicdo pela América do Sul (Eisenberg, 1989), ocorrendo amplamente também
nas areas florestais, como Nyctinomops laticaudatus, Promops nasutus, Eptesicus
furinalis e Myotis albescens. Padrao semelhante foi observado no Chaco Boreal,
onde as espécies de morcegos e aves que ocorrem nessa regido fitogeografica
possuem amplas distribuicdes pela América do Sul (Short, 1975; Myers & Wetzel,
1983). Myers (1982), ao explicar o baixo nimero de espécies de morcegos no
Chaco, sugere que a razao esta na sazonalidade na disponibilidade de frutos para
as espécies frugivoras, comparado a areas adjacentes. O aumento da sazonalidade
é resultado da interacdo de solos pobres e um ciclo acentuado de secas e cheias, 0
gue consequentemente reduz a diversidade de plantas. Isso afeta mais fortemente a
maioria das espécies animais que dependem de um suprimento continuo de arvores
frutiferas. Morcegos frugivoros estdo ausentes na maior parte do Chaco, com todos
0S registros em areas mésicas ao longo do rio Paraguai, ou em alguma parte do
ano, quando muitas arvores estéo frutificando. Em contraste, popula¢des residentes
de insetivoros, piscivoros, carnivoros e hematdfagos provavelmente sé&o
encontradas por todo o Chaco (Myers & Wetzel, 1983). Essa mesma hipotese pode
ser aplicada para a fauna de morcegos dos Campos Sulinos e Espinal, onde a
vegetacado arborea esta restrita a florestas de galeria e capdes (Marchiori, 2004) e a
sazonalidade da temperatura é bastante acentuada (Leite, 2002), sendo que a
maioria das espécies de morcegos que existem nessas regides € insetivora (Tabela
1). Embora a riqueza de espécies em areas campestres seja baixa comparada a
areas florestais, o método de amostragem com redes-de-neblina é geralmente
realizado em trilhas no interior das florestas e, dessa forma, privilegia a captura de
espécies frugivoras em detrimento das espécies insetivoras. Sendo assim, 0s
Campos Sulinos e o Espinal sdo regides fitogeograficas sub-amostradas quanto a
fauna de morcegos e ainda falta estudos basicos sobre a sua biodiversidade
(Pacheco et al., 2007).

Entre as formacdes campestres, o Chaco Umido e os Campos Sulinos
apresentaram a maior riqueza de espécies, seguidos pelo Espinal. Considerando

essas mesmas formacdes vegetais, Cabrera (2001) encontrou que o Chaco é a



42

regido que possui a maior riqueza de espécies de serpentes, seguido pelo Pampa
(=Campos Sulinos, nesse estudo) e o Espinal, respectivamente, embora o Espinal
nao possua uma fauna de répteis caracteristica, abrigando tanto espécies do Chaco
quanto do Pampa. Para a fauna de morcegos, as espécies presentes no Espinal
foram aquelas com ampla distribuicdo no sudeste da América do Sul e nenhuma
espécie foi exclusiva dessa formacao.

Estudos biogeograficos realizados no Paraguai consideram o gradiente de
umidade leste-oeste (Hayes, 1995; Willig et al., 2000; Lépez-Gonzales, 2004), ja que
este pais apresenta formagdes de Floresta Atlantica a leste e formacdes campestres
e arbustivas a oeste, caracteristicas da regido do Chaco. Em estudos com morcegos
realizados no Paraguai, as espécies frugivoras de Phyllostomidae estdo mais
restritas a regido leste do Paraguai, enquanto que as espécies insetivoras de
Vespertilionidae e Molossidae e apenas alguns Phyllostomidae ocorrem em ambas
as regidbes e em muitos tipos de vegetacdo (Willig et al., 2000; Lopez-Gonzalez,
2004), embora os insetivoros dominem na regido do oeste paraguaio (Willig et al.,
2000). Dentro de Phyllostomidae, morcegos das subfamilias Stenodermatinae,
Glossophaginae e Carollinae também sao associados com areas florestais a leste
do Paraguai (L6pez-Gonzalez, 2004).

Padrao semelhante foi obtido neste estudo, considerando o gradiente norte-
sul, onde ao norte, com maioria das formacdes florestais, houve maior abundancia
de espécies frugivoras e insetivoras/carnivoras/onivoras do que no sul, com maioria
das formacdes campestres, onde houve predominio de espécies insetivoras, com
poucas espécies frugivoras, como Artibeus lituratus, Sturnira lilium e Platyrrhinus
lineatus. O que se percebe, entdo, é que a distribuicdo de muitas espécies
frugivoras e insetivoras/carnivoras/onivoras esta estritamente relacionada com as
formac0es florestais de Mata Atlantica. Sendo assim, ndo ha necessariamente uma
substituicdo de guildas troficas no sentido norte-sul, mas um decréscimo acentuado
de espécies frugivoras e insetivoras/carnivoras/onivoras no sul da América do Sul,
ja que as espeécies insetivoras foram, em geral, comuns a toda a regido, embora
tendo maior riqueza nas formacdes florestais (Figura 4).

Conjuntamente com os dados de Willig et al. (2000), Lopez-Gonzalez (2004) e
os dados aqui apresentados, pode-se tracar uma linha limite geral de distribuicédo
para a familia Phyllostomidae no sul da América do Sul. Considerando que as

florestas localizadas a leste do Paraguai sdo as mesmas que compdem a provincia
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de Misiones na Argentina e ambas séo limitrofes, pode-se tracar uma linha que
separa a porcéo florestal leste da por¢ao chaguenha oeste, no Paraguai, e a regiao
de florestas da porcdo pampeana do sul da América do Sul. Dessa forma, o limite
geral de distribuicdo da familia Phyllostomidae na metade sul da América do Sul tem
a forma aproximada de um arco (Figura 11). Nessa escala, o limite sudoeste de
distribuicdo da familia Phyllostomidae na América do Sul coincide com os limites
entre a regido biogeografica da Costa do Atlantico e da regido Patagdnica proposta

por Koopman (1982).
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Figura 11 — Limite geral de distribuigdo da familia Phyllostomidae no sul da América do Sul, limitada a
porcao superior a linha escura, onde essa familia possui a maior riqueza de espécies e onde estao
concentradas as principais formacg@es florestais. Abaixo dessa linha, as espécies dominantes sao
membros da familia Molossidae e Vespertilionidae, onde estdo concentradas as principais formacoes
campestres (Willig et al., 2000; Lépez-Gonzélez, 2004; e este estudo).



4.2 Formacgbes de regibes biogeogréficas com base na composicado de
espécies de morcegos

Os limites de distribuicdo das espécies muitas vezes sao repetidos para
diversos organismos e levam ao reconhecimento de regides biogeograficas (Brown
& Lomolino, 2006). A formacao de trés grupos na anélise de agrupamento com base
nas quadriculas se deve justamente a restricdo da area de distribuicdo de algumas
espécies. O grupo Florestal possui espécies que foram restritas a Mata Atlantica
sensu strictu, como Diclidurus scutatus, Peropteryx kappleri (Emballonuridae),
Furipterus horrens (Furipteridae), Natalus stramineus (Natalidae) e Thyroptera
tricolor (Thyropteridae). Ainda, espécies como Phyllostomus hastatus, Phyllostomus
discolor, Chiroderma villosum, Paltyrrhinus recifinus, Uroderma bilobatum
(Phyllostomidae) e Rhogeessa hussoni (Vespertilionidae) possuem o seu limite de
distribuicdo em torno de 24° S, sendo consideradas espécies tropicais. Dessa forma,
o grupo Florestal foi 0 grupo com maior nimero de espécies com distribuicao restrita
e maior riqgueza de espécies, 0 que o torna um grupo distinto dos grupos Araucaria e
Campestre, como mostrado pela analise de agrupamento. Além dos fatores bioticos,
a regido incluida nesse grupo € a que apresenta maior variacdo de relevo, que é
formado principalmente por serras e planaltos em zona tropical, com expansdes ao
sul através de planicies litoraneas (Herrmann & Rosa, 1990). Essas expansfes ao
sul de florestas reconhecidamente tropicais em zonas subtropicais sao facilitadas
pelas altitudes baixas dessas regides, aliadas a um bom regime de chuvas
(Negrelle, 2002).

O grupo Campestre apresentou em sua maioria espécies insetivoras, sendo
algumas restritas a essa regido, como Cynomops paranus e Molossus currentium.
Contrario ao grupo Florestal, o relevo na regidao formada pelo grupo Campestre é
pouco variavel, sendo constituido basicamente de planicies de baixa altitude. A
formacdo do grupo Araucéria também reflete diferencas no relevo em relagcdo aos
demais grupos, a qual inclui areas subtropicais do Planalto Meridional brasileiro.
Dessa forma, a analise de agrupamento agrupou quadriculas com elevacdes
semelhantes, sendo a variagdo no relevo um fator importante para a riqueza de
espécies de mamiferos na América do Sul, principalmente nas cadeias montanhosas
dos Andes (Patterson, 1994; Patterson et al., 1996). De forma semelhante ao estudo
biogeografico com aves no Paraguai (Hayes, 1995), a similaridade da fauna entre as

areas foi melhor explicada pela similaridade entre os habitats.
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Muitas espécies parecem contornar as areas de Floresta de Araucéria em sua
distribuicdo, como Cynompos abrasus, Eumops glaucinus, Molossops neglectus,
Molossops temminckii, Molossus rufus, Nyctinomops laticaudatus, Noctilio leporinus,
Glyphonycteris sylvestris, Tonatia bidens, Trachops cirrhosus, Chiroderma doriae,
Platyrrhinus lineatus e Vampyressa pusilla. A Floresta com Araucaria limita a
distribuicdo de diversas espécies de Molossidae e Phyllostomidae, enquanto outras,
no Brasil, possuem registros Unicos nessa formacdo, como Histiotus laephotis
(Miranda et al., 2007). A maior parte das espécies de Vespertilionidae possui ampla
distribuicdo tanto em areas florestais como campestres e ocorrem na Floresta
Ombrofila Mista.

Como o limite de distribuicdo de algumas espécies como grupo Araucaria
localizou-se entre 0s outros dois grupos e muitas espécies possuem uma
distribuicdo geografica que parece contornar a Floresta com Araucéria, essa
formacao vegetal pode ser considerada como um filtro para a distribuicdo de
algumas espécies de morcegos. A regido do grupo Araucaria possui altitudes
elevadas e invernos rigorosos. Estes fatores devem representar grandes barreiras a
dispersdo de muitas espécies, embora a caracteristica mista da Floresta de
Araucaria permita a convivéncia de muitas espécies reconhecidamente campestres
e florestais (Caceres et al., 2007).

O predominio de Phyllostomidae nos grupos Florestal e Araucaria demonstra
a forte relacdo que essa familia possui com formacfes florestais. Houve uma
substituicdo de familias na transicao floresta-campo, com o decréscimo na riqueza
de Phyllostomidae e aumento na riqueza de Molossidae e Vespertilionidae.
Limitacdes fisiologicas parecem limitar a expansao da distribuicdo de Phyllostomidae
em regides subtropicais e temperadas na América (NcNab, 1969). A familia
Vespertilionidae ndo alcanca a mais alta riqueza de espécies em regifes proximas
ao Equador, como ocorre com Phyllostomidae, pois ela é mais numerosa em médias
latitudes (15° a 30°), enquanto que a familia Molossidae mostra baixas taxas de
aumento de espécies com a diminuicdo da latitude, quando comparado aos
frugivoros do Novo Mundo (Willig & Selcer, 1989), embora neste estudo a riqueza de
Molossidae tenha aumentado com a latitude. Uma das explicagBes possiveis para o
decréscimo da riqueza de Vespertilionidae com a diminuicdo da latitude € que os
efeitos combinados dos Phyllostominae insetivoros/carnivoros/onivoros e outros

insetivoros como Mormoopidae, Emballonuridae, Furipteridae, Natalidae e
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Thyropteridae podem excluir a maioria das espécies de Vespertilionidae (Willig &
Selcer, 1989).

A formacdo de quatro grupos nitidos na analise de agrupamento com base
nas formacbes vegetais agrupou formacbes préoximas fisionomicamente e
climaticamente. As areas de campo, Campos Sulinos, Chaco e Espinal formaram um
grupo nitido e bastante distinto dos demais grupos. Essas regifes possuem baixa
precipitacdo anual (cerca de 1200-1600 mm) e temperatura média anual (13-17°C) e
a vegetacdo € dominada por gramineas, com algumas arvores e arbustos. O
Cerrado e a Floresta Estacional também formaram um grupo, mais préximo da
Floresta Ombrdfila Densa, que formou um grupo isolado. O Cerrado e a Floresta
Estacional possuem semelhancas quanto ao regime de chuvas. Ambas enfrentam
um periodo de seca, o qual modifica a fisionomia da paisagem nessas regifes. Na
Floresta Estacional, as arvores perdem as suas folhas e no Cerrado, o regime de
queimadas também altera a fisionomia. A Floresta Ombréfila Densa é a formacao
com maior indice pluviométrico anual (1400-4000 mm) e maior temperatura média
anual (19-22°C) e ndo ha uma época seca definida e mostra ainda, um complexo
gradiente topogréfico norte-sul. A regido florestal mais distinta foi a Floresta
Ombrdfila Mista, ou Floresta com Araucaria. Como discutido anteriormente, ela é
fisiograficamente distinta das demais por possuir Araucaria angustifolia como
vegetacdo emergente nas florestas, as quais necessitam de um clima subtropical frio
e umido sem periodos secos significativos (Hueck, 1972). A ocorréncia de areas de
campos subtropicais e pequenas areas de florestas de galeria em baixas altitudes
sobre o planalto do sudeste brasileiro refletem condi¢fes climéticas frias e secas por
todo o periodo glacial e as florestas tropicais de galeria e florestas semideciduas
podem ter existido na Floresta com Araucaria somente quando as geadas nao eram
tdo frequentes, provavelmente na parte norte do sudeste brasileiro e em regides de
baixa elevacdo (Behling & Lichte, 1997). Geadas ocasionais podem ser
consideradas um importante fator limitante na distribuicdo de espécies vegetais em
latitudes e altitudes mais altas (Oliveira-Filho & Fontes, 2000). Além disso, familias
de arvores tipicamente tropicais sdo comumente encontradas no sudeste da Floresta
com Araucaria, mas sao muito menos frequientes na Floresta com Araucdaria nas
terras altas do sul, possivelmente devido as limitacdes climaticas histéricas (Duarte
et al.,, 2009). Essas caracteristicas podem influenciar a distribuicdo de muitas

espécies de morcegos. Como a cobertura da vegetacdo € uma funcdo direta das
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caracteristicas do solo e do clima, e as assembléias de morcegos sdo intimamente
relacionadas com caracteristicas geoldgicas e edéficas (LOpez-Gonzélez, 2004),
pode-se supor que a variacado na composicado de espécies de morcegos entre areas
florestais e campestres deve ser vista atraves de fatores histéricos que influenciam o
clima e a vegetacao, e esses por sua vez influenciam a composi¢céo de espécies de

morcegos.

4.3 Testes de hipdteses sobre a variacdo na rigueza  de espécies de morcegos

O modelo OLS foi o que melhor explicou a variagdo na riqueza de espécies
de morcegos, cerca de 85% da variacdo total dos dados. Tognelli & Kelt (2004),
demonstraram que o modelo autoregressivo SAR é o mais eficaz para avaliacdo da
riqueza de espécies de mamiferos na América do Sul, explicando 93% da variacdo
da riqueza, 14% e 9% a mais do que os modelos CAR e OLS, respectivamente.
Contudo, diferentemente dos resultados de Tognelli & Kelt (2004), a analise dos
residuos do modelo SAR apresentou elevada autocorrelacéo espacial nas primeiras
classes de distancia, sendo mesmo maior que os residuos dos modelos CAR e OLS,
0s quais ndo diferiram em relacdo a andlise residual do indice de Moran e na
explicabilidade do modelo (Figura 10). Assim, o espaco demonstrou ter forte
influéncia sobre a variacdo da riqueza de espécies de morcegos no sudeste da
Ameérica do Sul. Os efeitos da autocorrelacdo espacial tém sido extensivamente
discutidos (Legendre, 1993; Lichstein et al., 2002; Diniz-Filho et al., 2003; Pinto et
al., 2003; Tognelli & Kelt, 2004; Beale et al., 2007; Diniz-Filho et al., 2007; Hawkins
et al., 2007b; Kuhn, 2007). A presenca da autocorrelacdo espacial nos dados,
qguando levada em consideracdo nas analises, faz com que seja mais provavel que
ocorra uma inferéncia estatistica equivocada. Neste caso, a autocorrelacdo espacial
aumenta a possibilidade de ocorrer o Erro Tipo | (Diniz-Filho et al., 2003), onde ha a
rejeicdo da hipotese nula, quando, na verdade, ela deveria ser aceita. Em analises
que consideram a influéncia de variaveis ambientais sobre a variacdo espacial da
riqueza de espécies, a hipdtese nula consiste na auséncia de correlacdo entre as
variaveis ambientais e o padrdo espacial da rigueza. Contudo, as analises
geograficas de riqueza de espécies geralmente sédo feitas em grades, ou seja,
quadriculas adjacentes envolvendo latitude e longitude, podendo variar a area de

cada quadricula conforme a escala adotada. HA4 grandes possibilidades de que
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quadriculas proximas possuam valores mais similares tanto de riqueza de espécies
como das variaveis ambientais do que esperado ao acaso, o que implica na nao-
independéncia entre unidades amostrais adjacentes (Ruggiero, 1999; Rahbek &
Graves, 2001; Diniz-Filho et al., 2002; Hawkins et al., 2007b), mas modelos
regressivos sdo os mais utilizados em ecologia geografica (Badgley & Fox, 2000;
Rahbek & Graves, 2001; Tognelli & Kelt, 2004; Hawkins et al., 2007b). Analises no
padrdo espacial de rigueza de espécies em areas geograficas menores, como no
caso deste estudo, podem vir a ter mais influéncia da autocorrelacdo espacial,
porque geograficamente, as quadriculas sdo mais semelhantes umas das outras do
que em escala continental. No entanto, de acordo com as analises feitas aqui para
ver os padrdes e escalas dos efeitos da autocorrelacdo espacial, estes nao diferiram
do que € normalmente encontrado em escala continental, ou seja, com a
autocorrelacdo espacial sendo importante (>0.2, pelo modelo OLS) justamente nas
imediacBes de cada quadricula (ver Tognelli & Kelt, 2004; Hawkins et al., 2007b;
Hortal et al., 2008). Contudo, a autocorrelacédo espacial ndo é um problema téao
grave como as vezes € alegado ser na interpretacdo de modelos de regressao em
ecologia geogréfica (Diniz-Filho et al., 2003; ver Hawkins et al., 2007b), desde que
as varias hipéteses e fatores testados aqui sao corroborados pelas caracteristicas
biolégicas e de distribuicdo dos tAxons examinados, como € discutido a seguir.

A variacdo na riqueza de espécies de morcegos no sudeste da Ameérica do
Sul foi fortemente influenciada por variaveis climaticas e energéticas. Curiosamente,
a andlise individual das trés hipdteses demonstrou que a hiptese energética possui
menor indice de explicabilidade (34%), quando comparada com a hipétese climatica
(81%) e a hipotese de heterogeneidade do habitat (46%). No modelo geral,
considerando as trés hipdteses e todas as variaveis envolvidas, a evapotranspiracao
real (AET) foi a segunda varidvel que melhor explicou a variacdo na riqueza de
espécies de morcegos no sudeste da América do Sul e a temperatura média anual
foi a variavel que melhor explicou essa variacdo, tanto no modelo geral como na
analise por hipotese. Todas as variaveis ambientais conjuntamente explicaram
84.7% da variacdo da riqueza. Em &reas tropicais da América, modelos que
envolvem a relacdo &gua-energia predizem uma alta riqueza de espécies,
especialmente em direcdo ao sul do hemisfério norte e baixa riqueza na regiao
Holartica e no sul da América do Sul (Hortal et al., 2008). A riqueza de espécies é

geralmente associada a disponibilidade de agua e energia (O'Brien, 2006; Hawkins
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et al., 2003b), mas esses gradientes tendem a ser mais fracos em regides com areas
menores do que em regiées com areas maiores (Hortal et al., 2008). Ainda, regides
de altas latitudes do Hemisfério Norte tendem a ser mais influenciadas por fatores
energéticos do que regides do Hemisfério Sul (Hawkins et al., 2003a; Whittaker et
al., 2006). Embora as mais importantes correlagcbes com a riqgueza de espécies de
mamiferos sejam feitas com as variaveis ambientais em escala global, a inclusédo de
diferentes regides aumenta o poder explicativo dos modelos (Hortal et al., 2008).
Assim, dependendo da regido, outras variaveis ndo necessariamente relacionadas a
hipétese energética podem influenciar a riqueza de espécies (Keer & Packer, 1997,
Keer, 2001; H-Acevedo & Currie, 2003). A riqueza de mamiferos na América do Sul
é influenciada por variaveis climaticas, energéticas e de heterogeneidade do
ambiente, sendo as baseadas em energia mais importantes do que as baseadas em
heterogeneidade do habitat (Tognelli & Kelt, 2004). A natureza exata da relacao
entre biodiversidade e o ambiente pode variar de regido para regido (Keer & Packer,
1997; Hawkins et al., 2003b) e diferencas regionais surgem de diferencas evolutivas,
os efeitos do clima mudam através do tempo e de diferencas atuais no clima,
topografia e distribuicdo dos biomas (Hortal et al., 2008). Assim, as variaveis que
explicam a riqueza de espécies dependem da escala utilizada (Badgley & Fox, 2000;
Tognelli & Kelt, 2004; Hortal et al., 2008), sendo que para este estudo, que incorpora
apenas uma porcao da América do Sul, as analises tendem a dar pesos diferentes a
cada grupo de variaveis, além de se tratar de apenas um grupo, embora importante,
de mamiferos.

A temperatura média anual foi a principal varidvel que explicou a variagdo na
riqueza total de espécies de morcegos e da riqueza de espécies dentro das familias
Molossidae, Phyllostomidae e Vespertilionidae no sudeste da América do Sul
(Tabelas 4 e 5). Uma explicacdo possivel para esse padrdo seria a intolerancia de
muitas espécies de morcegos ao frio (McNab, 1969). Muitas familias com espécies
de tamanho corporal pequeno (como Emballonuridae, Furipteridae e Thyropteridae)
estdo restritas a areas localizadas ao norte da regido de estudo (Eisenberg, 1989;
Reis et al., 2007), onde a temperatura nao sofre grande variagcéo, por estar dentro da
faixa intertropical. Patten (2004) encontrou para essas familias e também para
Noctilionidae e algumas espécies de Phyllostomidae, que a precipitacdo média anual
é fortemente correlacionada com a riqueza de espécies de morcegos. Neste estudo,

a precipitacdo média anual ndo foi uma boa variavel preditora da variacdo geral da
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riqgueza de morcegos (Tabela 4), mas foi importante para a rigueza de espécies da
familia Phyllostomidae (Tabela 5), cujos maiores indices de riqgueza foram
encontrados nas formacdes de Floresta Atlantica. A altitude média também foi
importante para Phyllostomidae, visto que grande parte da Floresta Atlantica
estudada se encontra localizada em altitudes elevadas quando comparadas as
formacgdes campestres do sul.

A tolerancia a temperatura pode ser confirmada ao observar que a amplitude
de temperatura foi a varidvel mais negativamente associada com a riqueza de
espécies (Tabela 4), ou seja, quanto maior a variacdo da temperatura, menor sera a
riqueza de espécies. Espécies menores do género Artibeus (como A. cinereus, A.
obscurus e A. planirostris) estdo restritas ao norte (Haynes & Lee Jr., 2004; Larsen
et al.,, 2007, Reis et al., 2007). Apenas espécies maiores do género, como A.
fimbriatus e A. lituratus, possuem distribuicdo mais ao sul, em torno de 31°S (Fabian
et al., 1999). A riqueza de espécies de tamanhos maiores aumenta sob 0 aumento
da sazonalidade da temperatura (Badgley & Fox, 2000). Na América do Norte,
espécies de mamiferos menores, em sua maioria morcegos, aumentam em numero
de espécies conforme a temperatura média do inverno, umidade e periodo livre de
congelamento aumentam (Badgley & Fox, 2000). Em estudo na Argentina, a variavel
ambiental que melhor explicou a variagdo na riqueza de aves Passerine, também foi
a temperatura (Rabinovich & Rapoport, 1975). Espécies maiores de animais
endotérmicos tendem a ser mais tolerantes ao frio do que espécies de tamanho
pequeno (Blackburn et al.,, 1999). Dessa forma, a temperatura € uma variavel
importante na variacdo na riqueza de espécies, ndo somente de morcegos, mas
também de outros mamiferos com tamanho corporal pequeno em regides
subtropicais e temperadas (Rabinovich & Rapoport, 1975; Badgley & Fox, 2000; este
estudo).

Mudancas na riqueza de espécies de mamiferos ndo envolvem simplesmente
um aumento ou decréscimo nas espécies de categorias troficas em questdo. Em
algumas categorias, a rigueza aumenta em direcdo a areas de menor sazonalidade
de temperatura e maior precipitacdo anual. Em outras categorias, a riqueza aumenta
em direcdo a areas com maior evapotranspiracdo potencial, maiores altitudes e
menor precipitacdo (Badgley & Fox, 2000).

A temperatura também influenciou a formacgéo dos grupos Florestal, Araucaria

e Campestre na analise de agrupamento, ja que se percebem diferencas nitidas de
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temperatura entre as trés regides (Leite, 2002). O fato da area formada pelo grupo
Araucaria possuir invernos muito rigorosos limita a distribuicdo de algumas espécies
de morcegos. Como demonstrado por Keer & Packer (1997), regionalmente, outras
variaveis que nao relacionadas a energia podem influenciar a variacao da riqueza de
espécies em ambientes produtivos. Baseado na evidéncia disponivel parece que a
energia € uma preditora mais forte do gradiente de diversidade animal somente em
pequenas partes do planeta e no restante da Terra a distribuicdo da precipitacdo tem
influéncia mais forte sobre os gradientes de diversidade do que a temperatura.
(Hawkins et al., 2003a).

Considerando o gradiente latitudinal de riqueza de espécies, variaveis de
energia ambiental, como PET, e descritoras do clima, como a temperatura média
anual, sdo as que melhor predizem o gradiente de diversidade em altas latitudes,
enquanto variaveis relacionadas a agua, como AET e precipitacdo anual, melhor
predizem a riqueza em baixas latitudes (Hawkins et al., 2003b). No presente estudo,
as duas variaveis que melhor explicaram a variacéo na riqueza de morcegos foram a
temperatura média anual e a evapotranspiracao real. Como a regido deste estudo se
localiza em latitudes intermediarias (19°S a 35°S), parece que ha um misto entre as
variaveis preditoras da variagdo na riqueza de espécies agindo na regiao.

Além da temperatura média anual e da evapotranspiracdo real, o relevo
também se mostrou como uma variavel preditora importante da riqueza de
Phyllostomidae. Normalmente o relevo tem mostrado papel secundario, embora
sempre importante, no entendimento da variacdo da riqueza de mamiferos (Keer &
Packer, 1997; Tognelli & Kelt, 2004; Hortal et al., 2008). Por outro lado, as
irregularidades topograficas da América do Sul, particularmente dos Andes e de
trechos da Floresta Atlantica, tém sido apontadas como fontes de variagdo nao
explicada dos padrbes de riqueza (Patterson et al.,, 1996; Tognelli & Kelt, 2004).
Assim, este estudo vem a contribuir com mais informacdes em meso-escala sobre a
variacdo da riqueza em regides que incluem serras e planaltos que encerram a
Floresta Atlantica. Os dados de Phyllostomidae apresentados aqui mostram que a
riqgueza desta familia na regido de estudo é parcialmente explicada pela altitude, fato
que corrobora a distribuicdo conhecida da familia em questdo, que se distribui
preponderantemente em Floresta Atlantica.

Considerando as trés hipoteses - energética, climatica e de heterogeneidade

do habitat — uma variavel dentro de cada hipétese foi importante para descrever o
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padrdo de variacdo espacial na rigueza de espécies de morcegos no sudeste da
América do Sul. Contudo, essas hip6teses ndo podem ser avaliadas isoladamente,
porque diferentes variaveis podem ter influéncias diferentes sobre a riqueza de
espécies em diferentes regides. A variacdo espacial da riqueza de espécies é um
fendmeno complexo e muitos estudos tém tentado buscar explicacdes para esse
padrdo (Pianka, 1966; Keer & Packer, 1997; Rahbek & Graves, 2001; H-Acevedo &
Currie, 2003; Hawkins et al., 2003a; Hawkins et al., 2003b; Currie et al., 2004; Evans
& Gaston, 2005). Devido a sua natureza complexa, a tendéncia logica seria incluir o
maior numero de variaveis possiveis, para aumentar a propor¢cdo de explicabilidade
do modelo gerado, sempre levando em consideracdo que as variaveis consideradas
realmente possam exercer algum efeito sobre a riqueza de espécies em diferentes
escalas geograficas. Contudo, os melhores modelos sédo aqueles que incluem
poucas variaveis com forte influéncia sobre os padrées observados, produzindo um
coeficiente de regressao relativamente alto e bons niveis de explicabilidade para os

modelos gerados (Hawkins et al., 2003a).

5. CONCLUSOES

A Floresta Ombrofila Densa foi a regido fitogeografica com o maior nimero de
espécies de morcegos, havendo um gradiente de aumento de riqgueza de espécies
do sul para o norte e secundariamente do interior para a zona costeira no sudeste da
América do Sul.

Geograficamente, a regido sudeste da América do Sul pode ser dividida em
trés regides, com base na composicdo de espécies de morcegos: uma regiao
localizada ao norte, uma ao sul e uma intermediaria. Essa regido intermediaria, no
qual estd a Floresta Ombrofila Mista, pode ser considerada uma area filtro para a
disperséo e distribuicdo geogréfica para muitas espécies de morcegos tropicais. As
baixas temperaturas no inverno nessa regido podem agir como uma barreira para a
dispersdo geogréfica de algumas espécies de morcegos para a por¢cao subtropical e
temperada da América do Sul.

Houve uma forte associacdo entre a familia Phyllostomidae e formacdes
florestais, ja que a precipitacdo anual e o relevo foram determinantes na riqueza de
espécies dessa familia, e essas variaveis determinam a formacéo de florestas. As

familias Molossidae e Vespertilionidae foram associadas com as formacdes
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campestres, jA que essas formacgBes nado limitam a disponibilidade de recursos
alimentares para essas familias.

As hipoteses climatica e energética foram as mais importantes para avaliacdo
do gradiente de espécies de morcegos no sudeste da América do Sul. As principais
variaveis preditoras dessa variacdo foram a temperatura média anual e a
evapotranspiragdo real. A intolerancia dos morcegos a baixas temperaturas

influencia os padrfes de distribuicdo regional de riqueza de espécies.
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