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RESUMO: As comunidades sdo assembleias de espécies co-ocorrentes que interagem
potencialmente umas com as outras. Elas sdo resultado ndo apenas de uma série de processos
ecoldgicos ou “regras de montagem”, mas também de processos evolutivos passados e
continuos. Nos ultimos anos, as regras de montagem tém recebido maior atencdo dos
ecologos e dois processos diferentes t€ém sido explorados: os filtros ambientais ¢ a
similaridade limitante. Como os processos envolvidos na formagdo das assembleias parecem
variar de uma forma dependente de escala, espera-se que tais regras de montagem tenham
diferentes efeitos ao longo de diferentes escalas espaciais. Compreender essa relacdo entre os
processos ecoldgicos e as escalas espaciais nas quais eles atuam tem sido um grande desafio
entre os estudiosos. Nesse contexto, a incorporagdo de dados filogenéticos e funcionais as
abordagens cléssicas de diversidade tem estabelecido a base de uma emergente area de
pesquisa em ecologia de comunidades, impulsionando o desenvolvimento de muitas
ferramentas para detectar a subjacente estrutura das assembleias e, portanto, inferir os
processos de montagem responsaveis pela formacdo das assembleias. Aqui, demonstramos
como a utilizacdo de diferentes medidas de diversidade filogenética e funcional juntamente
com o uso de diferentes modelos nulos pode ser uma abordagem promissora na solucdo de
paradigmas ainda pouco compreendidos, discutindo como tais métodos podem aumentar o

poder preditivo dessa crescente area de pesquisa.

PALAVRAS-CHAVE: Regras de montagem. Diversidade filogenética. Diversidade

funcional. Modelos nulos.



ABSTRACT: Communities are assemblages of co-occurring species that potentially interact
with each other. They are the result not only of a series of ecological processes or "assembly
rules", but also of past and ongoing evolutionary processes. In recent years, the assembly
rules have received increased attention from ecologists and two different processes have been
explored: environmental filtering and limiting similarity. As the processes involved in the
formation of the assemblages appear to vary in a manner dependent on scale, it is expected
that such assembly rules have different effects over different spatial scales. Understanding this
relationship between ecological processes and spatial scales in which they act has been a great
challenge among scholars. In this context, the incorporation of phylogenetic and functional
data to diversity classical approaches have established the basis for an emerging area of
research in community ecology, promoting the development of many tools to detect the
underlying structure of the assemblages and, therefore, to infer the processes assembly
responsible for the formation of the assemblages. Here, we demonstrate how the use of
different measures of phylogenetic and functional diversity along with the use of different null
models can be a promising approach in solving paradigms still poorly understood, discussing

how such methods can increase the predictive power of this growing area of research.

KEYWORDS: Assembly rules. Phylogenetic diversity. Functional diversity. Null models.



INTRODUCAO

Um dos principais objetivos da Ecologia € esclarecer os processos responsaveis pelos
padroes de composicdo e estrutura das assembleias de espécies (WEIHER; KEDDY, 1999).
Esse antigo desafio tem estimulado a proliferacdo de estudos que testam a ideia de que
existem conjuntos de restricdes (regras) sobre a formagdo e manutengdo (montagem) das
assembleias. A expressdo “assembly rules”, mais conhecida em portugués como “regras de
montagem”, ¢ muitas vezes traduzida erroneamente como ‘“regras de assembleia”, foi
originalmente usada por Diamond (1975) em um estudo classico sobre a avifauna do
arquipélago de Nova Guiné. Observando que diversos pares de espécies nunca ou raramente
ocorriam juntos em uma mesma ilha, a auséncia de barreiras geograficas ou restrigdes
climaticas que limitassem a dispersdo dessas espécies levou Diamond (1975) a concluir que o
padrdo observado deveria ser consequéncia da exclusdo competitiva. Assim, ele definiu um
numero de regras de montagem que predizem como a competi¢do pode levar a padrdes ndo
aleatérios de co-ocorréncia de espécies (DIAMOND, 1975). Desde entdo, regras de
montagem tem sido definidas como os processos ecologicos impostos sobre um banco
regional de espécies que atuam para determinar a estrutura das assembleias, definindo seus

padrdes no espago e no tempo (KEDDY, 1992).

Entretanto, as regras inicialmente propostas por Diamond (1975) foram alvo de
diversas criticas devido a auséncia de modelos nulos apropriados para testa-las (CONNOR;
SIMBERLOFF, 1979), ou seja, como definir quando um padrido de co-ocorréncia ¢ maior ou
menor que o esperado ao acaso e como determinar um modelo estatistico minimamente
realista para responder a essa pergunta? O que se seguiu foi um debate massivo sobre os
determinantes da estrutura e composi¢do de comunidades naturais, principalmente focado na

busca por evidéncias empiricas de assembleias formadas (montadas) de acordo com regras
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previsiveis (WEIHER; KEDDY, 1999). No livro “Ecological Assembly Rules”, Weiher e
Keddy (1999) apresentaram dois paradigmas fundamentais para a compreensao da estrutura
de assembleias naturais. O primeiro, chamado paradigma da ilha, consiste em construir uma
lista de espécies para um local particular e, entdo, testar por meio de modelos nulos o papel da
competi¢do sobre os padrdes de co-ocorréncia das espécies. Esse paradigma assume que
espécies com requerimentos ambientais similares ndo devem coexistir por causa da
sobreposi¢do dos seus nichos e, portanto, devido a competi¢cdo por recursos similares. O
segundo, chamado de paradigma das caracteristicas ligadas ao ambiente, consiste em
relacionar as caracteristicas ecoldgicas (funcionais ou fenotipicas) das espécies com os fatores
ambientais do habitat em que vivem e, entdo, especificar por meio de modelos nulos como a
composi¢do de caracteristicas muda com mudangas especificas no ambiente. Nesse caso,
assume-se que os fatores ambientais devem atuar como um filtro, removendo espécies que
ndo possuem caracteristicas que as permitam persistir sob um particular conjunto de
condi¢cdes. Tais paradigmas foram importantes no desenvolvimento da ecologia de
comunidades e sdo a base de diferentes modelos atuais que buscam esclarecer o papel das

regras de montagem e, portanto, explicar a composic¢do e diversidade das assembleias.

Nos ultimos anos, as regras de montagem tém recebido grande aten¢do dos ecdlogos e
os dois principais processos frequentemente investigados e considerados responsaveis pela
estruturacdo das assembleias ecologicas sdo os filtros ambientais e a similaridade limitante
(e.g. WEIHER; KEDDY, 1999; WEBB et al., 2002; PAUSAS; VERDU, 2010). Os filtros
ambientais atuam como regras de montagem por selecionarem espécies que possuem
caracteristicas similares que as permitem sobreviver e reproduzir efetivamente em um
ambiente. Por outro lado, a similaridade limitante assume que a co-ocorréncia de espécies

somente ¢ possivel se elas possuirem caracteristicas distintas entre si (ou seja, baixa
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sobreposi¢cdo de nicho), pois espécies com caracteristicas muito similares devem se excluir
por causa da competicdo (FUNK et al., 2008). Embora esses sejam dois processos
amplamente evidenciados na literatura, existem outros mecanismos igualmente importantes
para a formagdo das assembleias, como por exemplo, as taxas de dispersdo e de colonizagdo-
extincdo de espécies. Altas taxas de dispersdo parecem aumentar a abundancia local de
espécies, reduzindo a probabilidade de extingdo por causa de competidores dominantes ou
predadores (KNEITEL; MILLER, 2003). Por outro lado, as dindmicas de colonizagdo-
extingdo podem regular a historia de formacdo das assembleias, influenciando diretamente a

sua estrutura e composicdo (HUSBAND; BARRETT, 1996; CHASE, 2003).

ESCALAS ESPACIAIS

Diversos estudos sugerem que diferentes processos influenciam a co-ocorréncia de
espécies e a manutencdo das assembleias em diferentes escalas espaciais (Figura 1, LEVIN,
1992; CHASE; LEIBOLD, 2002; BUCKLEY et al., 2010; GOMEZ et al., 2010; GOTELLI et
al., 2010; MCGILL, 2010). Os processos biogeograficos de grande escala determinam o
banco regional de espécies a partir do quais as assembleias sdo formadas. Por sua vez, os
processos ecologicos em escala local podem ser consequéncia da composicio e diversidade
do banco regional (RICKLEFS; SCHLUTER, 1993). Os processos regionais incluem aqueles
fatores tais como imigracdo a longa distancia, especiacdo e eventos historicos, que
proporcionam a fonte de espécies para colonizar e aumentar a diversidade das assembleias
locais. Em contraste, processos locais incluem fatores tais como competi¢do, predagdo,
parasitismo e perturbacdes, que influenciam a diversidade de espécies em uma assembleia.

Assim, escalas regionais s3o definidas pela distribuicdo geografica de colonizadores



potenciais para as assembleias locais, enquanto que as escalas locais sdo definidas pela
extensdo espacial das interacdes das espécies (SRIVASTAVA, 1999; HE et al., 2005). No
entanto, categorizar escalas espaciais ¢ um exercicio subjetivo uma vez que dependerd dos
processos que se quer investigar ¢ do organismo em estudo. Além disso, é preciso ter em
mente que os processos ecologicos ocorrem de forma continua através de escalas espaciais

diferentes (Figura 1).

Processos

Eventos
Historicos

EE R EEEEEEEEEEEE R - : > Estocastico

Filtros
Ambientais

— = w= == == = Deterministico

— :— —— - _lléllllllllllllllllllll Deterministico

Similaridade | ‘
Limitante

Escala Local Escala Regional Escala Continental
(<1km) (< 1000 km) (> 1000 km)

Escalas Geogrificas

Figura 1 — Representagdo diagramatica de como diferentes processos ecologicos regulam a composicdo ¢ a
estrutura de assembleias ao longo de diferentes escalas espaciais. As linhas representam o gradiente de agdo dos
processos ecoldgicos sobre as diferentes escalas (linhas solidas = forte acdo dos processos; linhas tracejadas =
intermediaria agcdo dos processos; linhas pontilhadas = fraca ou nenhuma agido dos processos). Adaptado de

Brooker et al. (2009).

Como os processos envolvidos na formagdo das assembleias sdo dependentes da
escala espacial espera-se que os filtros ambientais estruturem as assembleias
predominantemente em escalas espaciais maiores, onde espécies com requerimentos

ambientais similares devem ocorrer em habitats similares e especificos (por exemplo,
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florestas ou savanas). A alta heterogeneidade de habitats nessa escala espacial permite que
diferentes grupos de espécies se distribuam por diferentes tipos de habitats,
consequentemente, aumentando as diversidades gama e beta. Por outro lado, em escalas
espaciais menores, a homogeneidade do habitat deve aumentar a importancia da similaridade
limitante, tornando-a uma restrigdo predominante para a co-ocorréncia de espécies com

caracteristicas similares (WEBB et al., 2002).

Apesar do recente interesse em compreender os padrdes espaciais dos diferentes
processos ecoldgicos subjacentes a co-ocorréncia de espécies, os limites (extensdes espaciais)
das assembleias ainda permanecem fortemente debatidos, com alguns pesquisadores
sugerindo a desintegracdo das assembleias ecoldgicas (e.g. RICKLEFS, 2008; RICKLEFS,
2009) e outros defendendo a utilidade do conceito de assembleia (e.g. BROOKER et al.,
2009). Uma das possiveis fontes de debate é a continua divergéncia e aparente contradi¢do
com relagdo aos processos que estruturam as assembleias — relacionada a aparente
incapacidade da Ecologia de comunidades em apresentar regras e principios gerais (PETERS,
1991; LAWTON, 1999). Por exemplo, Ricklefs (2008) argumenta que os processos podem
ocorrer de forma dindmica e continua ao longo de diferentes escalas espaciais, enquanto que
Brooker et al. (2009), mesmo concordando com a flexibilidade dos processos, defende uma
abordagem hierarquica, onde os processos tendem a ocorrer em escalas especificas. Ainda
assim, existe um consenso crescente de que as assembleias sdo produtos comuns tanto de
processos locais quanto regionais (GASTON; BLACKBURN, 2000; LOREAU, 2000; HE et
al., 2005; SHURIN; SRIVASTAVA, 2005), ¢ o que se observa ¢ um aumento na quantidade
de trabalhos abordando o contexto espacial dos processos ecoldgicos (BUCKLEY et al., 2010;
GOTELLI et al., 2010; MEYNARD et al., 2011; ALGAR et al., 2011). A tendéncia de

abandonarmos estudos especificos e particulares em escala local e partirmos para estudos que
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integrem diversas escalas espaciais ¢ certamente uma das formas de aumentarmos o poder de
previsdo da Ecologia de comunidades. Adicionalmente, ao buscarmos compreender as
estruturas filogenética e funcional dessas assembleias, como discutiremos a seguir, estaremos
mais proximos de produzir generalizagdes que possam ser amplamente aplicadas e, portanto,
mais proximos de compreender os processos que levam a composi¢do e estrutura das

comunidades.

DIVERSIDADE FILOGENETICA DAS ASSEMBLEIAS

A incorporagdo das relagdes de parentesco das espécies as abordagens classicas de
diversidade estabeleceu a base da emergente area de pesquisa em filogenia de comunidades e
tem impulsionado o desenvolvimento de muitas ferramentas para detectar a subjacente
estrutura das assembleias (veja revisdes em WEBB et al., 2002; CAVENDER-BARES et al.,
2009; VAMOSI et al., 2009; PAVOINE; BONSAL, 2011). Um dos objetivos dos métodos
baseados na filogenia é inferir os processos de montagem a partir das relagdes filogenéticas de
espécies co-ocorrentes. Nesse contexto, o parentesco € frequentemente considerado um
substituto para a semelhanga ecoldgica entre as espécies, uma vez que geralmente se assume
que as caracteristicas tendem a ser conservadas ao longo das linhagens e, portanto, espécies
mais aparentadas devem ser mais similares em suas caracteristicas ecologicas. Porém, como
nem sempre isso ocorre (veja CAHILL et al., 2008; LOSOS, 2008), analises da estrutura
filogenética de comunidades em conjunto com a analise da distribuicdo e evolucdo de
caracteristicas ecolégicas entre espécies co-ocorrentes (WEBB et al., 2002; GOMEZ et al.,
2010), permitem uma compreensdo mais clara dos processos de montagem. Por isso, a

estrutura filogenética das assembleias depende da forma como as caracteristicas ecologicas
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evoluiram (Tabela 1). Por exemplo, se espécies relacionadas proximamente sdo similares em
suas caracteristicas ecoldgicas (conservagdo dos tracos ou forte sinal filogenético), os filtros
ambientais deverfo determinar assembleias compostas por espécies com caracteristicas
similares e, nesse caso, mais aparentadas que o esperado ao acaso (agrupamento filogenético).
Por outro lado, se espécies pouco aparentadas sdo mais similares em suas caracteristicas
ecoldgicas (convergéncia), os filtros ambientais irdo determinar assembleias caracterizadas
por espécies menos aparentadas do que o esperado ao acaso (dispersdo filogenética). Em
contraste, se as caracteristicas funcionais sdo conservadas, a similaridade limitante
(competicdo) restringird a co-ocorréncia de espécies funcionalmente similares e, portanto, de
espécies com relagdes filogenéticas proximas. Alternativamente, se as caracteristicas
funcionais sdo convergentes, a similaridade limitante restringira a co-ocorréncia de espécies
filogeneticamente distantes, o que produz diferentes padrdes filogenéticos dependendo do
resultado das interacdes entre as espécies. Nesse caso, pode-se esperar um padrao filogenético

igual ao esperado ao acaso (WEBB et al., 2002).

Tabela 1 — Distribui¢do esperada de taxons amostrados sobre a filogenia de um banco regional de espécies, dada

varias combinagdes de relagdes filogenéticas e processos ecoldgicos. Adaptado de Webb et al. (2002).

Caracteristicas Ecolégicas Filogeneticamente

Conservadas Convergentes
Processo Ecologico Dominante:
Filtro Ambiental (Agrupamento Funcional) Agrupado Disperso
Similaridade Limitante (Dispersdo Funcional) Disperso Aleatério
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Para testar os processos de montagem ¢é necessario quantificar tanto a evolugdo das
caracteristicas quanto a estrutura filogenética das assembleias. A evolucdo das caracteristicas
pode ser obtida pela andlise da relacdo entre as distdncias funcionais e filogenéticas das
assembleias. Essa relagcdo, conhecida como sinal filogenético, pode ser estimada por
diferentes métodos, incluindo a correlagdo de matrizes de distancia (funcional versus
filogenética), regressdes (GRAFEN, 1989; LEGENDRE et al., 1994), contrastes filogenéticos
(GARLAND et al., 1992), regressao por autovetor filogenético (DINIZ-FILHO et al., 1998), e
o padrdo geométrico da arvore filogenética (BLOMBERG et al., 2003; REVELL et al., 2008;
STAYTON, 2008). Ja a estrutura filogenética das assembleias pode ser acessada por
diferentes medidas, como a Diversidade Filogenética (PD, FAITH, 1992), a Distancia Média
de Pares (MPD, WEBB, 2000), a Distancia Média do Taxon mais Préoximo (MNTD, WEBB,
2000), e a Variabilidade, Riqueza e Equitabilidade Filogenética de Espécies (PSV, PSR e
PSE, HELMUS et al., 2007A). Para maiores detalhes dessas e outra medidas de diversidade

filogenética, veja Cianciaruso et al. (2009), Vamosi et al. (2009) e Pavoine e Bonsall (2011).

DIVERSIDADE FUNCIONAL DAS ASSEMBLEIAS

A diversidade funcional é um conceito frequentemente relacionado aos bens, servigos
e propriedades do ecossistema (como por exemplo, produtividade, decomposicdo e ciclagem
de nutrientes). Prova disso € a extensa literatura existente, ¢ ainda crescente, abordando a
relacdo diversidade funcional versus funcionamento do ecossistema (e.g. DIAZ; CABIDO,
2001; SRIVASTAVA; VELLEND, 2005; MAYFIELD et al., 2006; PETCHEY; GASTON,
2006; FLYNN et al., 2009; LALIBERTE et al., 2010). Outra consequéncia dessa estreita

relagdo ¢ o grande numero de trabalhos desenvolvidos com assembleias de espécies vegetais
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(e.g. FONSECA; GANADE, 2001; DIAZ et al., 2004; HOOPER; DUKES, 2004). Embora
existam estudos evidenciando a relagdo entre assembleias de espécies animais e o
funcionamento do ecossistema (veja SEKERCIOGLU, 2006 para referéncias), estes ainda sdo
minoria dentro desse contexto. De modo geral, a expectativa basica aqui € que assembleias
com alta diversidade funcional devem operar de forma mais eficiente, pois alta diversidade

funcional significa que uma ampla gama de recursos esta sendo mais bem utilizada.

Atualmente, um numero crescente de trabalhos tem utilizado informacgdes sobre as
caracteristicas funcionais (e.g., caracteristicas morfoldgicas ou de histéria de vida) das
espécies animais (e.g. BLACKBURN et al., 2005; PETCHEY et al., 2007, BLANCHARD et
al., 2011; BLAUM et al., 2011; SAFI et al., 2011), proporcionando uma maior diversificacio
nos tipos de abordagens tedricas e nos tipos de organismos estudados. Grande parte desses
estudos tem buscado principalmente compreender os mecanismos responsaveis pela formagao
das assembleias (veja GOMEZ et al.,, 2010). Isso é possivel porque as caracteristicas
funcionais das espécies fornecem informagdes sobre o uso de recursos e requerimentos do
habitat e, por isso, podem esclarecer os processos que estabelecem os padrdes de diversidade
em multiplas escalas (MASON et al., 2007). A diversidade funcional é um componente da
biodiversidade que busca, justamente, medir a extensdo das diferengas ecoldgicas entre as
espécies de uma assembleia (DIAZ; CABIDO, 2001; HOOPER et al., 2002) e, portanto, pode
ajudar a compreender os padrdes de co-ocorréncia de espécies e regras de montagem dirigidas
por caracteristicas funcionais (MASON et al., 2007; PETCHEY et al., 2007; GOMEZ et al.,
2010; SAFI et al., 2011). Em outras palavras, a diversidade funcional leva em consideracao
informacdes que se relacionam com a capacidade das espécies em manterem suas populagdes
em dada area, indicam como as espécies exploram os recursos do ambiente, a velocidade de

crescimento populacional, a capacidade de dispersdo e colonizacdo, além da quantidade de
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recursos que as espécies podem adquirir. De modo geral, as medidas de diversidade funcional
representam — de diferentes formas — como as espécies se distribuem em um espaco
multidimensional, onde cada dimensio ¢ definida por uma caracteristica ecoldgica e, por isso,
estdo diretamente relacionadas com a teoria do nicho, especialmente com a visdo Eltoniana de

nicho ecoldgico (SOBERON, 2007).

As medidas de diversidade funcional podem ser divididas em trés categorias
principais, cada uma delas correspondendo a um aspecto da diversidade funcional: riqueza
funcional, equitabilidade funcional e divergéncia funcional (MASON et al., 2005;
MOUCHET et al., 2010). As trés facetas sdo complementares e, tomadas em conjunto,
descrevem a distribui¢do das espécies e suas abundancias dentro do espaco funcional. A
riqueza funcional representa a quantidade do espago funcional ocupado por uma assembleia
de espécies. A equitabilidade funcional corresponde a quao regularmente as abundancias das
espécies sdo distribuidas no espago funcional. Finalmente, a divergéncia funcional define o
quao distante as abundancias das espécies estdo do centro do espago funcional (MOUCHET et
al., 2010). A escolha por uma medida depende das questdes que estdo sendo levantadas e o
contexto do estudo. Mouchet et al. (2010) propdem um guia para o uso das medidas de
diversidade funcional com base em duas questdes principais: a influéncia da biodiversidade
sobre o funcionamento do ecossistema ¢ a elucidag¢do dos processos que governam os padroes
de biodiversidade em escala local, regional e continental. A primeira questio busca esclarecer
quais facetas da biodiversidade possuem maior influéncia sobre os processos do ecossistema e
em que condi¢des ambientais. Para este objetivo, a combinagdo das medidas FRic (Functional
Richness, VILLEGER et al., 2008), FDiv (Functional Divergence, VILLEGER et al., 2008) e
FEev (Functional Evenness, VILLEGER et al., 2008) parecem constituir uma combinagio

relevante (MOUCHET et al., 2010). Por outro lado, a segunda questdo busca revelar as regras
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de montagem subjacentes a estrutura da assembleia e, nesse caso, as medidas GDF
(Generalized Functional Diversity, MOUCHET et al., 2008), FD (Functional Diversity,
PETCHEY; GASTON, 2002; PETCHEY; GASTON, 2006) e FRic (Functional Richness,
VILLEGER et al., 2008) parecem ser capazes de diferenciar eficientemente os processos
ecologicos responsaveis pela formagdo das assembleias, qualquer que seja a riqueza de
espécies (MOUCHET et al., 2010). De todo modo, nosso objetivo aqui ndo ¢ fazer uma
revisdo das medidas de diversidade funcional e suas diferentes propriedades. Para revisdes
sobre o assunto ver Petchey e Gaston (2006), Cianciaruso et al. (2009), Mouchet et al. (2008),

Mouchet et al. (2010) e Pavoine e Bonsall (2011).

ESTRUTURA FILOGENETICA E FUNCIONAL DAS ASSEMBLEIAS

Historicamente, os estudos de biodiversidade tém focado em medidas onde a
diversidade de uma assembleia depende do numero de espécies e de suas abundancias
relativas. Entretanto, a dificuldade em chegar a previsdes gerais juntamente com 0 acesso a
caracteristicas detalhadas da histéria de vida das espécies tem levado a novas abordagens na
caracterizacdo da biodiversidade. Nesse contexto, as “medidas de diversidade filogenética” e
as “medidas de diversidade funcional” t€ém emergido a partir da idéia de que as distancias
filogenéticas e funcionais entre as espécies podem ser incluidas nas medidas de

biodiversidade (COUSINS, 1991).

As medidas de diversidade filogenética e funcional podem ser utilizadas para
inferirmos o0s processos de montagem (assembly) das assembleias a partir das relagdes
filogenéticas e funcionais entre as espécies presentes no banco regional. Tais relagdes
correspondem a estrutura filogenética e funcional das assembleias e podem exibir trés padroes
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contrastantes: agrupamento, dispersdo e estrutura igual a esperada ao acaso (aleatoéria). O
agrupamento filogenético ou funcional surge quando espécies co-ocorrentes sdo mais
similares (filogeneticamente ou funcionalmente) do que o esperado ao acaso dado as relagdes
filogenéticas ou funcionais do banco regional de espécies. Isso € interpretado como um efeito
importante de filtros ambientais na estruturagdo da assembleia. Por outro lado, a dispersdo
filogenética ou funcional ocorre quando as espécies co-ocorrentes sdo mais distintas
(filogeneticamente ou funcionalmente) do que o esperado ao acaso. Isso significa que a
similaridade limitante deve ter um efeito predominante na estruturacdo da assembleia. Por
fim, quando espécies co-ocorrentes exibem uma estrutura igual a esperada ao acaso, isso pode
indicar que processos que independem do parentesco ou das caracteristicas das espécies (e.g.
limitagdo de dispersdo e processos neutros) podem ser mais importantes na estruturacdo da
assembleia (PAUSAS,; VERDU, 2010), ou que tanto a similaridade limitante e os filtros
ambientais operam simultaneamente na sele¢@o das espécies que podem ocorrer na assembleia

em estudo.

Muitos estudos tém explorado os padrdes filogenéticos e funcionais das assembleias
com o objetivo de compreender os processos responsaveis pela co-ocorréncia de espécies (e.g.
PRINZING et al., 2008; GOMEZ et al., 2010; SAFI et al., 2011). A dificuldade em unir os
resultados desses estudos em uma unica estrutura tem sido causada, em parte, pela ampla
variedade de termos utilizados para representar processos similares. Por exemplo, assembleias
exibindo agrupamento filogenético ou funcional sdo denominadas na literatura por termos do
tipo clumped, clustered, underdispersed, aggregated, convergence ou patchy; todos se
referindo ao mesmo conceito. Da mesma forma, assembleias exibindo dispersdo filogenética
ou funcional sdo identificadas por termos como evenness, dispersed, overdispersed,

segregated, divergence ou uniform. Com o objetivo de evitar confusdes semanticas, alguns
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autores tém sugerido o uso dos termos clustering e overdispersion para designar,
respectivamente, agrupamento e dispersdo (filogenética ou funcional), uma vez que parecem
ter maior uso e consenso entre os ecologos (veja revisdes em PAUSAS; VERDU, 2010;

PAVOINE; BONSALL, 2011).

INTEGRANDO DIVERSIDADE FILOGENETICA E FUNCIONAL

Diferentes medidas tém sido desenvolvidas para quantificar a estrutura filogenética e
funcional das assembleias, e cada uma delas € sensivel a diferentes aspectos da estrutura da
assembleia. A escolha por um indice de diversidade dependerd das suas propriedades
intrinsecas e eficiéncia em testar a hipdtese biologica de interesse (ver PETCHEY; GASTON,
2006; PAUSAS; VERDU, 2010; PAVOINE; BONSALL, 201 1). A diversidade filogenética ¢
uma medida de diversidade de assembleias que incorpora as relagdes filogenéticas das
espécies (MAGURRAN, 2004); enquanto que, a diversidade funcional representa a extensao
das diferencas entre espécies baseada na distingdo de suas caracteristicas morfoldgicas,
fisiologicas e ecologicas (PETCHEY; GASTON 2002). Dentre diferentes medidas, a PD
(Phylogenetic Diversity, FAITH, 1992) ¢ representada pela soma dos comprimentos dos
ramos de uma arvore filogenética regional necessarios para conectar todas as espécies
presentes em uma assembleia local, da mesma forma como a medida FD (Functional
Diversity, PETCHEY; GASTON, 2002; PETCHEY; GASTON, 2006) soma os ramos de um
dendrograma funcional. Embora esse seja um claro exemplo de integragdo entre uma medida
de diversidade evolutiva e uma ecolédgica, ainda existe uma falta de desenvolvimento conjunto
entre os indices de diversidade filogenética e funcional (mas veja DINIZ-FILHO et al., 2011).

Recentemente, Pavoine e Bonsall (2011) destacam que qualquer indice baseado em distancias
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entre espécies pode ser aplicado tanto a uma distancia evolutiva (filogenética) quanto
ecoldgica (funcional), ou seja, qualquer indice baseado em uma arvore filogenética também
pode ser aplicado a um dendrograma funcional e assim por diante. Por exemplo, a Distancia
Média de Pares (MPD, Mean Pairwise Distance), a Distancia Média do Taxon mais Préximo
(MNTD, Mean Nearest Taxon Distance), propostas por Webb et al. (2000), sdo duas medidas
que se enquadram nessa logica. A medida MPD quantifica a distancia filogenética de pares
entre cada uma das espécies na assembleia e, entdo, indica a distancia filogenética média entre
todos os taxons. A MPD ¢ considerada uma medida basal das relagdes filogenéticas de
espécies co-ocorrentes por capturar os maiores ramos de uma arvore filogenética e, por isso,
as maiores distancias filogenéticas entre as espécies (WEBB, 2000). A medida MNTD
quantifica a distancia filogenética entre cada uma das espécies e sua vizinha mais proxima na
arvore filogenética com o qual elas co-ocorrem na assembleia e, entdo, indica a distdncia
média do tdxon mais proximo. A MNTD ¢ considerada uma medida terminal das relagdes
filogenéticas de espécies co-ocorrentes por capturar os menores ramos de uma Aarvore

filogenética e, por isso, as menores distdncias filogenéticas entre as espécies (WEBB, 2000).

MODELOS NULOS

Para determinar a estrutura — agrupamento ou dispersdo — filogenética ou funcional
das assembleias, os resultados observados a partir das medidas de diversidade devem ser
comparados a um modelo nulo de montagem de assembleias. Os modelos nulos constituem
um teste estatistico para determinar se um padrdo observado pode ocorrer na auséncia de um
processo particular (GOTELLI; GRAVES, 1996), e durante um longo tempo tem figurado

proeminentemente na literatura sobre regras de montagem (WILLIAMS, 1964; HARVEY et
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al., 1983). Seu papel consiste em aleatorizar os dados da assembleia de forma a remover todos
os efeitos dos processos sob estudo (GOTELLI; GRAVES, 1996), isto ¢, retirar qualquer
efeito da identidade das espécies sobre a composicdo e, portanto, das relagdes filogenéticas ou
funcionais das espécies (VAMOSI et al., 2009). Assim, o termo “modelo nulo” se refere ao
fato de que o teste ¢ considerado um representante da hipdtese nula, onde o padrao observado

¢ um produto do acaso (GOTZENBERGER et al., 2011).

A aleatorizagdo pode ser aplicada de duas formas distintas: sobre a matriz de distancia
filogenética ou funcional de espécies, isto €, sobre a arvore filogenética ou dendrograma
funcional; ou ainda sobre as espécies da matriz de co-ocorréncia, isto €, sobre a distribui¢ao
espacial das espécies (HARDY, 2008). A aleatorizagdo aplicada sobre a matriz de distancia
tende a manter a maior parte da estrutura filogenética e funcional originalmente presente no
conjunto de dados. A mais simples consiste no rearranjo das posi¢des das espécies entre as
extremidades da arvore filogenética ou dendrograma funcional, mantendo assim, a estrutura e
o comprimento dos bracos da arvore ou do dendrograma inalterados. Se um banco de espécies
¢ definido e contém espécies ndo amostradas, duas aleatorizagdes variantes podem existir: a
aleatorizacdo das espécies que somente foram amostradas no local de estudo; ou a
aleatorizacdo de todas as espécies do banco, estejam elas amostradas ou ndo. Uma
aleatorizacdo distinta ainda considera a abundancia total de cada espécie, restringindo a
permutacdo entre espécies com abundancias similares (veja HARDY, 2008). Por outro lado,
as espécies da matriz de co-ocorréncia podem ser aleatorizadas pela permutagdo dos
elementos da matriz dentro de cada local (linhas) ou dentro de cada espécie (colunas),
independentemente ou nio (veja HARDY, 2008). Utilizando essa abordagem, Gotelli (2000)
elaborou nove modelos nulos que diferem somente na forma como as linhas e colunas de

matrizes de co-ocorréncia sdo aleatorizadas (e.g. somas fixas, equiprovaveis ou proporcionais
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e diferentes probabilidades de ocorréncia de erros Tipo I e II). O esbogo dos modelos nulos
torna-se mais complexo se a informacdo sobre as abundancias e caracteristicas das espécies ¢
incorporada (de BELLO et al., 2009; ULRICH; GOTELLI, 2010). A constru¢do do método
de aleatorizagcdo subjacente ao modelo nulo ndo é meramente uma questdo técnica, sua
defini¢do determina quais processos sdo permitidos e quais sdo excluidos sob o modelo nulo.
Portanto, a escolha pelo tipo de aleatorizacdo reflete diferentes hipdteses nulas sobre o

funcionamento das regras de montagem (GOTZENBERGER et al., 2011).

Todas as medidas de diversidade estdo certamente sujeitas a erros, € o uso da
abordagem de aleatorizacdo deve permitir a quantificacdo do desempenho estatistico de cada
medida em diferentes cendrios. Sabe-se que a estrutura (filogenética ou funcional) das
assembleias € sensivel ao tamanho do banco regional, & composicdo de espécies das
assembleias, a desigualdade e resolugdo da arvore ou do dendrograma, a evolugdo das
caracteristicas e aos processos de montagem (KRAFT et al., 2007; HARDY, 2008; KEMBEL,
2009; SWENSON, 2009). A aleatorizagdo envolve a definicdo da arvore filogenética ou do
dendrograma funcional do banco regional de espécies e a sele¢do das espécies que compdem
cada assembleia seguindo uma das regras de montagem (filtro ambiental, similaridade
limitante e montagem aleatoria). Esse processo deve ser repetido muitas vezes para se obter
uma taxa de erro. Para detectar o erro Tipo I € necessario gerar assembleias sem nenhuma
estrutura filogenética ou funcional; enquanto que para detectar o erro Tipo II € necessario
gerar assembleias com estrutura filogenética ou funcional agrupada ou dispersa (veja
PAUSAS; VERDU, 2010). As taxas de erro do Tipo I podem ser infladas sob varias
circunstancias, incluindo quando (i) as frequéncias das espécies em um banco de amostras nio
sdo uniformes, e as amostras nulas sdo geradas a partir de uma lista de espécies com

substituicdo; e (i) existem longos bragos para taxons raros (veja KEMBEL; HUBBELL,
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2006). Ja as taxas de erro do Tipo II podem ser influenciadas pelos tamanhos relativos das
amostras e dos bancos fontes de espécies (KRAFT et al., 2007), e pode ser inflado quando
existe um sinal filogenético na estrutura de abundéancia da assembleia, mas o teste de
aleatorizacdo usa somente dados de presencas e auséncias (veja KEMBEL; HUBBELL,
2006). Por fim, a limitagdo da dispersdo sobre as escalas ecoldgicas e biogeograficas podem
invalidar métodos simples de rearranjos para a criagdo de amostras nulas (VAMOSI et al.,

2009).

DIRECOES FUTURAS

O desenvolvimento de novos métodos para detectar a estrutura filogenética e funcional
das assembleias tem se afastado da simples relacdo entre filtro ambiental e similaridade
limitante. Recentemente, a aplicagdo de novas abordagens filogenéticas tem ajudado a
demonstrar que diferentes fatores podem influenciar a estrutura das assembleias
(CAVENDER-BARES et al., 2009). As interagdes patdgeno-hospedeiro (GILBERT; WEBB,
2007), a predagdo (VAMOSI; VAMOSI, 2007), as interagdes mutualisticas (ELIAS et al.,
2008), e a introdugdo de espécies invasoras (LESSARD et al., 2009) também podem alterar a
formacdo das assembleias. Além disso, tanto o filtro ambiental quanto a similaridade limitante
podem ocorrer em uma mesma assembleia (WEIHER et al., 1998), produzindo padrdes
aparentemente estocasticos de diversidade filogenética ou funcional. Helmus et al. (2007B)
mostraram por meio de um método baseado na filogenia e no ambiente que o filtro ambiental
e a similaridade limitante podem levar a padrdes filogenéticos e funcionais opostos,
obscurecendo o efeito de um ao outro. Assim, os filtros ambientais e a similaridade limitante

podem atuar de forma conjunta sobre as assembleias, o que demonstra a necessidade de ir
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além da visdo simplista de processos de montagem opostos. Por exemplo, Valiente-Banuet e
Verdu (2007) mostraram que a facilitagdo também pode atuar como regra de montagem
favorecendo a dispersdo filogenética das assembleias, pois espécies “facilitadoras” tendem a
facilitar o estabelecimento de espécies pouco aparentadas a assembleia. Além disso, a
similaridade limitante pode ter um efeito oposto ao usualmente esperado sobre as assembleias
(Mayfield e Levine 2010). O principal argumento € que a competi¢do, algumas vezes, pode
eliminar espécies mais diferentes e menos aparentadas, mesmo quando as caracteristicas

subjacentes as diferentes espécies sdo filogeneticamente conservadas.

A diversidade filogenética e a diversidade beta podem fornecer um avango
fundamental na compreensdo de como os fatores evolutivos e ecoldgicos interagem para
influenciar os padrdes atuais de diversidade ao longo de amplas escalas espaciais (GRAHAM;
FINE, 2008). Estender esses campos para incluir o componente filogenético da diversidade
beta permite avaliar como as intera¢des bidticas, as restri¢gdes filogenéticas, o isolamento
geografico passado e atual e os gradientes ambientais interagem para produzir os padrdes
observados de diversidade, desvencilhando efetivamente a importancia relativa dos processos
que atuam ao longo de diferentes escalas espaciais (GRAHAM; FINE, 2008). Nesse contexto,
diferentes medidas de diversidade beta filogenética tém surgido, tais como, a Diversidade
Filogenética de Jaccard (MAGURRAN, 2004), a Diversidade Filogenética de Simpson
(HARDY; SANTERRE, 2007) e a Diversidade Filogenética de Serensen (BRYANT et al.,
2008). Tais medidas podem ainda ser facilmente extrapoladas para o contexto da diversidade

funcional.

Apesar da grande variedade de termos ¢ métodos, uma estrutura unificada envolvendo
as relacdes filogenéticas e funcionais ¢ fundamental para obter uma visdo integrada dos

processos que estruturam as assembleias. As medidas de diversidade futuras devem englobar
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a diversidade filogenética e funcional, além de atribuir pesos diferentes as abundancias das
espécies que variam ao longo de diferentes escalas espaciais e temporais (PAVOINE;
BONSALL, 2011). Além disso, a aplicagdo da informagdo filogenética para a predi¢do da
dindmica das assembleias, fun¢des do ecossistema e respostas a mudancgas globais demonstra
ser uma abordagem promissora (CAVENDER-BARES et al., 2009). Recentemente, Safi et al.
(2011) investigaram a distribuicdo espacial da diversidade filogenética e funcional de
mamiferos em relacdo a riqueza de espécies em escala global e demonstraram que areas
tropicais sdo caracterizadas por um déficit na diversidade funcional em relagdo a diversidade
filogenética, sugerindo que nessas areas o grande numero de espécies sdo mais similares
ecologicamente do que o esperado pelo nivel de histdria evolutiva observado. Este estudo
exemplifica como o uso de multiplas medidas de diversidade em escala global pode ajudar a
esclarecer a importancia relativa de processos historicos e ecoldgicos na formacdo dos
gradientes atuais de diversidade. O campo da ecologia de comunidades pode se beneficiar
desses novos avangos tedricos e metodoldgicos que também devem fornecer a oportunidade

de lidar com desafios futuros na biologia da conservagio.

Outra importante questdo envolve a compreensdo do quanto da variagdo nas
caracteristicas funcionais dos organismos pode ser explicada pela inércia filogenética e quanto
¢ puramente um sinal “ecoldgico” ou especifico. Para isso, Diniz-Filho et al. (2011)
demonstraram que tanto a diversidade filogenética quanto a diversidade funcional podem ser
calculadas utilizando medidas simples baseadas em autovetores extraidos a partir de uma
matriz de distdncia filogenética entre espécies, o que constitui a base de um método
denominado regressdo do autovetor filogenético (DINIZ-FILHO et al., 1998). Com esse
método € possivel extrairmos o componente filogenético da matriz de caracteristicas

funcionais (inércia) e, portanto calcularmos com o componente especifico (ou ecologico) as
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medidas de estrutura e diversidade funcional. Na medida em que formos capazes de entender
o quanto da variagdo das caracteristicas das espécies € explicada por processos evolutivos e
ecoldgicos, assim como o papel do ambiente e das diferentes escalas espaciais nos padrdes
observados, a Ecologia certamente aumentard o seu poder preditivo e chegard mais proximo

de apresentar as regras e principios gerais tdo desejadas por Peters (1991) e Lawton (1999).
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Resumo

A teoria ecoldgica sugere que a distribuicdo espacial da biodiversidade é fortemente dirigida
por processos de montagem de assembleias. Recentemente, tais processos de montagem de
assembleias, comumente denominados regras de montagem, t€ém recebido grande atencdo dos
ecologos, e dois processos diferentes tém sido extensivamente explorados, os filtros
ambientais e a similaridade limitante. Aqui, quantificamos a diversidade funcional e
filogenética de espécies de aves de areas abertas e de areas florestais em diferentes escalas
espaciais do Cerrado (bioma, regional e local), para testar as hipdteses de que os filtros
ambientais devem estruturar as assembleias tanto em escala regional quanto em escala local,
enquanto que a similaridade limitante predomina em escala local. Na escala do bioma e na
escala regional, as assembleias de aves de areas florestais exibiram tanto agrupamento
funcional quanto filogenético, enquanto que na escala local ainda exibiram agrupamento
funcional, mas estrutura filogenética aleatoria. Por outro lado, as assembleias de aves de areas
abertas exibiram estrutura funcional aleatdria e estrutura filogenética agrupada tanto na escala
do bioma quanto nas escalas regional e local. Nossos resultados sugerem que a conservagao
do nicho parece ter um papel importante na estruturacdo das assembleias de aves de areas
florestais, suportando a hipotese de que os processos ocorrentes em grandes escalas podem
ndo so ter efeito sobre assembleias regionais, como também sobre assembleias locais. Por
outro lado, a estrutura funcional e filogenética exibida pelas assembleias de aves de areas
abertas sugere que diferentes mecanismos podem simultaneamente estar dirigindo a reunido
dessas espécies, embora a diversidade de habitats abertos deva ser considerada um fator
influente na estruturagdo dessas assembleias. Finalmente, nossos resultados ainda
demonstram que o tipo de habitat também exerce um importante papel na montagem das
assembleias: habitats estdveis e produtivos (florestais) parecem produzir padrdes estruturais
mais congruentes, enquanto que habitats heterogéneos e perturbados (abertos) parecem

produzir padrdes estruturais mais imprevisiveis.

Palavras-chave: diversidade funcional, diversidade filogenética, filtros ambientais,

similaridade limitante, espécies de areas abertas, espécies de areas florestais
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Abstract

Ecological theory suggests that spatial distribution of biodiversity is strongly driven by
assemblages assembly processes. Recently, such assemblages assembly processes, commonly
referred to as assembly rules, have received great attention from ecologists, and two different
processes have been extensively explored, the environmental filtering and limiting similarity.
Here, we quantify the functional and phylogenetic diversity of bird species of open areas and
forest areas at different spatial scales of the Cerrado (biome, regional and local), to test the
hypothesis that environmental filtering should structure assemblages both at regional scale
and local scale, while limiting similarity prevails at local scale. At biome and regional scale,
the forest area bird assemblages showed both functional and phylogenetic clustering, while at
local scale also showed functional clustering, but random phylogenetic structure. On the other
hand, the open area bird assemblages showed random functional structure and phylogenetic
structure clustered both at the biome scale as at regional and local scales. Our results suggest
that niche conservatism seems to have an important role in structuring forest area bird
assemblages, supporting the hypothesis that the processes occurring at large scales may not
only have an effect on regional assemblages, but also about local assemblages. On the other
hand, the functional and phylogenetic structure displayed by the open area bird assemblages
suggests that different mechanisms may be driving the assembly of these species, although the
diversity of open habitats should be considered an influential factor in structuring of these
assemblages. Finally, our results also demonstrate that the type of habitat also plays an
important role in the assembly of assemblages: stable and productive habitats (forest) seem to
produce structural patterns more congruent, while heterogeneous and disturbed habitats

(open) seem to produce structural patterns more unpredictable.

Keywords: functional diversity, phylogenetic diversity, environmental filtering, limiting

similarity, open area species, forest area species
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Introducio

Identificar os processos que determinam os padrdes de riqueza e composicdo de
espécies coocorrentes ¢ um dos temas centrais da ecologia (Weiher e Keddy 1999, Chase
2003). Porém, questdes relacionadas a como as comunidades sdo formadas ainda permanecem
pouco compreendidas pelos ecdlogos (Holdaway e Sparrow 2006). As comunidades sao
assembleias de espécies que interagem potencialmente umas com as outras. Elas sdo resultado
ndo apenas de uma série de processos ecoldgicos ou “regras de montagem”, tais como fatores
ambientais, competicdo e predacdo (Chase & Leibold 2003), mas também de processos
evolutivos passados e continuos (Tofts e Silvertown 2000, Ackerly 2003). De modo geral,
regras de montagem podem ser definidas como qualquer processo ecoldgico que atua sobre
um banco regional de espécies determinando a estrutura ¢ a composi¢do local de espécies
(Keddy 1992) e, portanto, definindo os padrdes das assembleias no espaco e no tempo

(Holdaway e Sparrow 2006).

Nos ultimos anos, as regras de montagem tém recebido maior aten¢do dos ecodlogos e
dois processos diferentes t€ém sido explorados: os filtros ambientais e a similaridade limitante
(Weiher e Keddy 1999, Chase 2003, Kraft et al. 2007). Estes processos provocam efeitos
opostos sobre a estrutura das assembleias e tém sido testados recentemente por meio da
diversidade funcional ou filogenética de espécies coocorrentes. A diversidade funcional
representa a extensdo na qual as espécies diferem em um conjunto de caracteristicas
funcionais (Petchey e Gaston 2006) ou a distribui¢do de caracteristicas funcionais especificas
em uma andlise uni ou multivariada (Mouchet et al. 2010). Enquanto a diversidade
filogenética reflete as relacdes de parentesco entre as espécies e, por isso, a historia evolutiva
acumulada de uma assembleia (Cavender-Bares et al. 2009). Assim, os filtros ambientais
atuam como regras de montagem por selecionarem espécies que possuem caracteristicas
funcionais similares que as permitem sobreviver e reproduzir efetivamente em um ambiente —
agrupamento funcional — (Diaz et al. 1998, Funk et al. 2008). Por outro lado, a similaridade
limitante sugere que o compartilhamento de caracteristicas funcionais similares entre as
espécies ndo € possivel por causa da competicdo entre elas — dispersdo funcional — (Pausas e
Verdu 2010). Se as caracteristicas funcionais sdo conservadas na evolugdo das linhagens, os

filtros ambientais devem selecionar espécies mais relacionadas do que o esperado ao acaso —
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agrupamento filogenético —, enquanto que a similaridade limitante deve selecionar aquelas
espécies menos relacionadas entre si — dispersdo filogenética — (Kraft et al. 2007).
Alternativamente, se as caracteristicas funcionais sdo convergentes, os filtros ambientais
devem resultar na coocorréncia de espécies menos relacionadas do que o esperado ao acaso —
dispersdo filogenética —, enquanto que a similaridade limitante deve remover qualquer
associacdo sistematica entre as espécies, resultando em assembleias com estrutura filogenética
aleatoria (Webb et al. 2002). Todavia, a teoria neutra de Hubbell (2001) tem desafiado essas
visdes por sugerir que os diferentes padrdes de coocorréncia e persisténcia sdo resultado de

processos estocasticos e que independem das relagdes funcionais e filogenéticas das espécies.

Apesar do grande interesse em compreender os padroes de distribui¢do, abundancia e
interacdo das espécies, entender o papel das escalas espaciais nas quais os diferentes
processos ecologicos atuam sobre as assembleias ¢ um grande desafio (Emerson e Gillespie
2008). A coocorréncia de espécies € afetada por multiplos processos ecologicos que operam
em diferentes escalas espaciais (Cavender-Bares et al. 2006, Swenson et al. 2006, Swenson et
al. 2007). Em grandes escalas, os padrdes estruturais das assembleias podem refletir um
amplo gradiente ambiental (Hawkins et al. 2003), além de processos histdricos e evolutivos
(Ricklefs e Schluter 1993, Safi et al. 2011). Em escalas regionais, as distribui¢des das
espécies podem ser resultado de dispersdo (Kneitel e Miller 2003), estrutura do habitat e
disponibilidade de resursos (Srivastava 2006). Enquanto que em escalas locais, as condi¢des
ambientais e as interagdes entre as espécies devem ser os determinantes mais importantes da
composi¢do e estrutura das assembleias (Case 1999). Portanto, em qualquer lugar particular,
uma hierarquia de processos pode ser encontrada: somente aquelas caracteristicas que se
originaram ou podem persistir sob condigdes climaticas prevalecentes — escala de biomas — e,
assim, tolerar regimes de perturbagdes predominantes — escala regional — terdo a
oportunidade de serem selecionadas por meio da interagdo entre espécies — escala local —

(Diaz et al. 1999).

Em grandes escalas espaciais (e.g. biomas), o efeito de diferentes processos historicos
e evolutivos deve reunir espécies de forma estocdstica, uma vez que grandes extensdes
biogeograficas englobam uma variedade de habitats sujeitos a diferentes processos (Ricklefs e
Schluter 1993, Brooker et al. 2009). Enquanto isso, os filtros ambientais devem estruturar as

assembleias predominantemente em escalas regionais, onde a alta heterogeneidade de habitats

43



permite que espécies com requerimentos ambientais similares se distribuam através de
habitats contrastantes (Weiher e Keddy 1995, Webb et al. 2002, Cavender-Bares et al. 2009).
Por outro lado, em escalas locais, a homogeneidade do habitat deve aumentar a importancia
da similaridade limitante, tornando-a uma limita¢do predominante para a coocorréncia de
espécies com caracteristicas similares (Weiher e Keddy 1995, Webb et al. 2002, Cavender-
Bares et al. 2009). Consequentemente, os padrdes de diversidade funcional das assembleias
devem mudar ao longo de diferentes escalas espaciais: assembleias distribuidas sobre grandes
biomas devem exibir diversidade funcional igual a esperada ao acaso como resultado do efeito
de diferentes processos em grande escala comumente estocasticos; enquanto que assembleias
regionais devem exibir agrupamento funcional como resultado de filtros ambientais;
finalmente, assembleias locais devem exibir dispersdo funcional como resultado de
similaridade limitante (ver Weiher e Keddy 1999, Brooker et al. 2009). Uma vez que espécies
relacionadas estreitamente muitas vezes possuem nichos ecoldgicos similares (Peterson et al.
1999, Kozak e Wiens 2006, Warren et al. 2008), poder-se-ia esperar que os padrdes de
diversidade filogenética das assembleias variassem semelhantemente aos padrdes de
diversidade funcional. Entretanto, pelo fato de similaridade ecologica nem sempre refletir
similaridade filogenética (Cahill et al. 2008, Losos 2008), andlises da estrutura funcional das
assembleias juntamente com andlises da estrutura filogenética podem fornecer uma

compreensdo mais clara dos processos de montagem.

Apesar de um numero crescente de estudos buscarem compreender os padrdes de
diversidade de espécies de aves (e.g. Lovette e Hochachka 2006, Graham et al. 2009, Parra et
al. 2011), poucos tém buscado por evidéncias dos processos responsaveis pela estruturacado de
assembleias em diferentes escalas espaciais (e.g. Gomez et al. 2010, Gotelli et al. 2010,
Meynard et al. 2011). Mesmo assim, nenhum deles tem avaliado diretamente a relagdo entre
diferentes regras de montagem e a estrutura funcional e filogenética de espécies de aves
ocorrentes em diferentes tipos de habitats, distribuidos ao longo de diferentes escalas
espaciais. Essa falta de integragdo entre diferentes abordagens (funcional e filogenética) e
escalas espaciais pode ser uma das limitagdes na busca pela compreensdo dos processos
responsaveis pela formagao das assembleias, uma vez que tem aumentado o consenso de que
as assembleias sd@o produtos comuns tanto de processos locais quanto regionais (Gaston e

Blackburn 2000, Loreau 2000, He et al. 2005, Shurin e Srivastava 2005, Ricklefs 2008, 2009).
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O Cerrado ocupa a regido central do Brasil, cobrindo cerca de 2 milhdes de
quilometros quadrados, o que representa algo em torno de 23% da superficie do pais (Ratter et
al. 1997). O bioma ¢ a maior regido de savana na América do Sul, e em termos de area
somente ¢ superado pela Floresta Amazonica (Silva e Bates 2002). O clima ¢ estacional —
umido de outubro a margo e seco de abril a setembro — com temperaturas variando de 22° a
27°C e precipitagdo média anual de 1500mm (Klink e Machado 2005). A maior parte do
bioma consiste de savanas estacionais (72%, veja Silva e Bates 2002), onde faixas de florestas
ripicolas e manchas de florestas estacionais formam corredores com biomas vizinhos —
Floresta Amazonica e Mata Atlantica —, o que permite a distribuicdo de varias espécies de
aves por diferentes regides do bioma (Silva 1996). O Cerrado ¢ composto por um mosaico de
diferentes tipos de vegetacdes que variam desde campos limpos, passando por savanas
estacionais até fisionomias florestais (Ratter et al. 1997). Devido a sua grande éarea,
heterogeneidade ambiental e proximidade a outros biomas, o Cerrado apresenta uma rica
biodiversidade (Silva et al. 2006), incluindo espécies com diferentes caracteristicas ecologicas

associadas com o uso do habitat.

A avifauna do Cerrado ¢ composta por cerca de 837 espécies residentes, distribuidas
em torno de 64 familias, e inclui espécies estritamente associadas aos diferentes habitats
locais (Silva 1995a). Cerca de 51,8% das espécies de aves do bioma vivem principalmente em
areas florestais, enquanto que 27,4% habitam somente areas abertas ¢ 20,8% habitam tanto
areas abertas quanto florestais (Silva 1997). As areas abertas do Cerrado estdo sujeitas a uma
série de perturbagdes naturais frequentes, como fogo, seca e alagamento, enquanto que as
areas florestais sd3o menos perturbadas e, por isso, podem ser consideradas mais estaveis
(Furley 2006). Essa variedade de habitats disponivel no bioma n3o sé suporta uma alta
diversidade de aves, como também deve estar sob o efeito de diferentes regras de montagem:
as perturbagdes naturais podem atuar como filtros ambientais, selecionando espécies com
caracteristicas similares e, consequentemente, determinando assembleias de areas abertas
funcionalmente agrupadas; por outro lado, em ambientes estdveis como as areas florestais,
mecanismos como a similaridade limitante podem ser mais importantes, estabelecendo
espécies com caracteristicas distintas e, portanto, determinando assembleias de areas florestais

funcionalmente dispersas.
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Neste trabalho, nosso principal objetivo foi buscar esclarecer o papel dos processos
que governam a formacdo das assembleias de aves de areas abertas e de areas florestais em
diferentes escalas espaciais do Cerrado. Para isso, quantificamos a diversidade funcional
dessas assembleias para testar as hipdteses de que o filtro ambiental deve estruturar as
assembleias de espécies tanto em escala regional quanto em escala local, enquanto que a
similaridade limitante predomina em escala local. Assim, nossas hipdteses predizem que: (i)
na escala do bioma, assembleias de aves de areas abertas e de areas florestais devem exibir
diversidade funcional igual a esperada ao acaso como resultado do efeito de diferentes
processos historicos e evolutivos em grande escala, usualmente estocasticos; (ii) na escala
regional, assembleias de aves de areas abertas e de areas florestais devem exibir agrupamento
funcional como resultado da prevaléncia de filtros ambientais; (iii)) na escala local,
assembleias de aves de areas abertas também devem exibir agrupamento funcional como
resultado de perturbacdes naturais (e.g. fogo, seca e alagamento); e (iv) na escala local,
assembleias de aves de areas florestais devem exibir dispersdo funcional como resultado da
maior estabilidade ambiental e subsequente predominio da similaridade limitante.
Simultdneamente, quantificamos a diversidade filogenética das assembleias para dar suporte
as nossas andlises, uma vez que a inclusdo da informagdo funcional juntamente com a
filogenética pode proporcionar um maior esclarecimento dos processos que governam a
estrutura das assembleias (Ingram e Shurin 2009, Kraft e Ackerly 2010, Stegen e Hurlbert
2011, Safi et al. 2011). Por fim, investigamos qual o efeito da riqueza de espécies sobre a
estrutura funcional e filogenética das assembleias de aves de areas abertas e florestais, em

escala regional e local.

Materiais e Métodos

Defini¢do do banco de espécies e assembleias

Compilamos dados referentes a 836 espécies de aves que residem no Cerrado
Brasileiro. Construimos a lista de espécies com base nos dados de Blamires et al. (2008),
acrescentando informacdes de acordo com listas locais de espécies residentes no bioma (Sick

1955, Negret 1983, Silva e Oniki 1988, Antas 1995, Bagno 1998, Silveira 1998, Dias 2000,
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Bagno e Abreu 2001, Braz e Cavalcanti 2001, Santos 2001, Silveira e D'Horta 2002, Muller et
al. 2003, Donatelli et al. 2004, Franchim e Marc¢al-Junior 2004, Bagno et al. 2005, Hass 2005,
Rodrigues et al. 2005, Olmos e Brito 2007, Lopes et al. 2008, Lopes et al. 2008, Motta-Junior
2008, Faria et al. 2009, Ferreira et al. 2009, Lopes et al. 2009, Marcal-Junior et al. 2009). Para
chegar ao banco total de espécies, reunimos 747 espécies de aves de acordo com Blamires et
al. (2008), mais 89 espécies de acordo com as nossas listas locais, removendo, quando
necessario, as espécies exoticas e visitantes do Brasil (CBRO 2011). A partir desse banco,
construimos trés listas que representaram a composi¢cdo de espécies em diferentes escalas
espaciais do bioma: i) escala local: composta por todas as espécies (703) presentes em 25
listas locais construidas por meio de levantamentos realizados em parques, reservas ou
unidades de prote¢do ambiental; ii) escala regional: composta pelas espécies (587) presentes
em Blamires et al. (2008) que tiveram suas distribui¢des geograficas mapeadas em uma malha
de 42 células com resolugdo de 2° de latitude-longitude; e iii) escala bioma: composta pela

soma de todas as espécies (836) presentes na escala local e regional (Figura 1).
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Figura 1 — Escalas espaciais utilizadas para a quantificag¢@o da estrutura funcional e filogenética das assembleias
de aves do Cerrado: escala bioma representada pela distribui¢do do Cerrado, escala regional representada pela

malha de células e escala local representada pelos pontos das areas locais.
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Selecionamos as listas locais de acordo com levantamentos que possuiam: i)
significativo esfor¢o amostral ou diferentes métodos de amostragem ou ainda significativa
riqueza de espécies (Silva, 1995b), e ii) grande heterogeneidade vegetacional de forma a
representarem paisagens tipicas do Cerrado, sempre incluindo as de areas abertas e as de areas

florestais (Tabela S1, Material Suplementar).

Classificagdo de espécies

Classificamos cada espécie em duas categorias quanto ao uso do habitat: i) espécies de
areas abertas: aves que ocorrem em vegetacdes abertas — brejo, campo umido, campo limpo,
campo sujo, campo cerrado e cerrado sensu stricto —; e ii) espécies de areas florestais: aves
que ocorrem principalmente em vegetacdes florestais — cerraddo, floresta ripicola e floresta
estacional. Classificamos as espécies das escalas bioma e regional com base em trés
literaturas: 768 espécies de acordo com Silva (1995a), 65 espécies de acordo com Stotz et al.
(1996) e 3 espécies de acordo com Batalha et al. (2010). Para a escala local, seguimos a
classificacdo das espécies indicada pelos autores das listas locais. Nos casos em que os
autores nao descreviam o uso do habitat pelas espécies, utilizamos a classificagdo adotada

para as outras escalas.

Quantificagdo da estrutura funcional

Para quantificar a estrutura funcional das assembleias utilizamos a medida
denominada Diversidade Funcional (FD, Pechey & Gaston, 2002, 2006). Seu calculo se
baseia nos fundamentos de uma analise de agrupamento e consiste em: i) obter uma matriz de
caracteristicas, ii) converter a matriz de caracteristicas em uma matriz de distancia, iii)
realizar o agrupamento da matriz de distancia para produzir um dendrograma, e iv) calcular o
comprimento total das ramifica¢des do dendrograma que ligam todas as espécies em
determinada assembleia. Para construir a matriz de caracteristicas utilizamos caracteristicas
funcionais que representam aspectos importantes relacionados a aquisicdo e uso de recursos
pelas espécies: massa do corpo (gramas), dieta (vertebrados, invertebrados, folhagem,
tubérculos e caules, frutas e sementes, grios, flores e botdes florais, néctar), método de
forrageio (perseguir, catar, agarrar, bicar, pastar, ciscar, explorar), substrato de forrageio
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(agua, lama, solo, vegetacdo, ar), e periodo de atividade (diurno, noturno). Essas
caracteristicas sdo importantes, pois se relacionam com a capacidade das espécies em
manterem suas populagdes em dada éarea, indicam como as espécies exploram os recursos do
ambiente, a velocidade de crescimento populacional, a capacidade de dispersdo e colonizagéo,
além da quantidade de recursos que as espécies podem adquirir (Sekercioglu 2006). Além
disso, essas caracteristicas foram utilizadas em outros estudos envolvendo a estrutura
funcional de assembleias de aves (Bailey et al. 2004, Petchey et al. 2007, Batalha et al. 2010,
Devictor et al. 2010, Trindade-Filho et al. no prelo). Separamos as caracteristicas qualitativas
(e.g. método e substrato de forrageio) em caracteristicas categéricas multiescolha, pois as
espécies podem se enquadrar em mais de uma categoria (e.g. forragear no solo e na
vegetacdo). Compilamos as caracteristicas funcionais a partir de Del Hoyo et al. (1992-2002,
2003-2006) e Batalha et al. (2010). Apenas para Xiphorhynchus elegans, em que nio foi
possivel encontrar informacdo sobre massa do corpo, utilizamos o valor médio encontrado
para o género (Blackburn e Gaston 1999). Para produzir a matriz de distdncia utilizamos uma
generalizagdo da distancia de Gower (Pavoine et al. 2009) dedicada ao tratamento de dados
mistos (e.g. quantitativos e qualitativos), e entdo o método de agrupamento pela média
(UPGMA) para produzir o dendrograma funcional com base nas 836 espécies de aves que

compilamos para o Cerrado Brasileiro.

Quantificagdo da estrutura filogenética

Para quantificar a estrutura filogenética das assembleias utilizamos a medida
denominada Diversidade Filogenética (PD, Faith, 1992). Essa medida é representada pela
soma dos comprimentos dos ramos de uma arvore filogenética necessarios para conectar todas
as espécies presentes em uma assembleia, assim como a medida FD soma os comprimentos
dos ramos de um dendrograma funcional. Para realizar o seu célculo, construimos uma arvore
filogenética tomando como base a filogenia disponivel pelo projeto eletronico Tree of Life
(Neornithes; Mindell e Brown 2005). De acordo com essa filogenia, a divergéncia inicial
dentro dos Neornithes — aves existentes atualmente — estd entre Paleognathae e Neognathae
que inclui os dois taxons primarios Galloanserae e Neoaves (Mindell e Brown 2005).
Paleognathae inclui principalmente os tdxons Struthionidae, Casuariidae, Dromaiidae,

Apterygidae, Aepyornithidae, Rheidae, Tinamiformes e Dinornithidae (Harshman e Brown
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2010), enquanto que Galloanserae inclui Anseriformes e Galliformes (Mindell e Brown
2007). Por outro lado, Neoaves representa as relagdes dos principais clados de aves modernas,
tais como, Passeriformes, Ciconiiformes e Apodiformes (Mindell et al. 2008). A partir dessa
filogenia, extraimos as relagdes filogenéticas de 637 espécies de aves, sendo 25 ao nivel de
género. Para as 199 espécies ausentes, utilizamos diferentes filogenias construidas para as
seguintes familias: Accipitridae (Lerner e Mindell 2005), Apodidae (Price et al. 2004),
Cardinalidae (Klicka et al. 2007), Coerebidae (Klicka et al. 2007), Corvidae (Bonaccorso et
al. 2010), Emberizidae (Klicka et al. 2000, Lougheed et al. 2000, Lijtmaer et al. 2004, Klicka
et al. 2007, Campagna et al. 2009, Davalos e Porzecanski 2009, Campagna et al. 2011),
Fringillidae (Yuri e Mindell 2002), Hirundinidae (Sheldon et al. 2005), Mimidae (Lovette et
al. no prelo), Motacillidae (Voelker 1999), Parulidae (Lovette et al. 2010), Thraupidae (Burns
1997, Burns 1998, Burns et al. 2003, Burns e Naoki 2004, klicka et al. 2007, Burns e Racicot
2009), Trochilidae (McGuire et al. 2009), Turdidae (Nylander et al. 2008) e Vireonidae
(Cicero e Johnson 2001). Extraimos todas as relagdes filogenéticas a partir da filogenia do
projeto Tree of Life usando a fungdo “prune.sample” do pacote “picante” no ambiente
computacional R (R Development Core Team 2011). Finalmente, incluimos todas as relagdes
filogenéticas das espécies ausentes na filogenia por meio do ambiente computacional

Mesquite (Maddison e Maddison 2010).

Andlise de Dados

Para quantificar a estrutura funcional e filogenética de cada assembleia de aves — areas
abertas e florestais — presente na escala bioma, regional e local, utilizamos modelos nulos para
comparar os resultados observados das medidas calculadas com o esperado para 1000
assembleias construidas aleatoriamente, com base no banco total de espécies do bioma. Para
construir as assembleias utilizamos um modelo nulo que aleatoriza a posicdo das espécies
presentes no dendrograma funcional e na arvore filogenética. Isso significa que todas as
assembleias simuladas mantiveram o mesmo nimero de espécies observado, embora possam

ter sido compostas por espécies de qualquer uma das categorias de uso de habitat.

Entdo, calculamos o tamanho do efeito padronizado de FD e PD para cada uma das

assembleias em relag@o as suas respectivas distribuigdes aleatorizadas:
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Efeito padronizado (z) = - (obsMedida - aleMedida) / dp.aleMedida

onde obsMedida é o valor observado da medida em analise; aleMedida ¢ a média dos valores
aleatorizados da medida; e dp.aleMedida ¢ o desvio padrdo dos valores aleatorizados da

medida.

Para testar se, na média, o tamanho dos efeitos padronizados encontrados para as
assembleias de aves de areas abertas e florestais das escalas regional e local apresentaram
desvios significativos a partir do esperado ao acaso, calculamos a soma dos logaritimos
(Fisher, 1932) para cada uma delas, comparando a estatistica P calculada com uma

distribui¢do de x* (o = 5%) com 2k graus de liberdade:

P = —EZilc-g )

onde k ¢ o nimero de “assembleias” presentes em cada escala (cada uma das 42 células
distribuidas pela escala regional e cada uma das 25 éreas distribuidas pela escala local sdo
consideradas como diferentes assembleias neste estudo); e p; é o nivel de significancia do
efeito padronizado para cada “assembleia” i (i = 1 ... k). Calculamos a estatistica P para
valores de efeitos padronizados positivos (agrupamento funcional ou filogenético)
separadamente de efeitos padronizados negativos (dispersd@o funcional ou filogenética).
Valores de P maiores do que a distribui¢io de x> indicam um efeito significativo geral —

agrupamento ou dispersao.

Uma vez que na escala bioma ndo tinhamos replicacdes para cada assembleia de area
aberta e florestal observamos se os efeitos padronizados eram menores — agrupamento
funcional ou filogenético — ou maiores — dispersao funcional ou filogenética — que o esperado
ao acaso (o = 5%). Escolhemos a medida de diversidade funcional FD — estruturalmente
similar a medida de diversidade filogenética PD — por ser considerada uma das melhores
medidas para detectar regras de montagem usando modelos nulos em diferentes cenarios de
simulagdo (Mouchet et al. 2010). Além disso, FD e PD tém sido amplamente utilizadas para
explicar os padrdes estruturais de assembleias de aves (Devictor et al. 2010, Trindade-Filho et
al. no prelo), buscando até mesmo por sinais de filtros ambientais ou similaridade limitante
em diferentes assembleias. Por fim, optamos por ndo incluir outras medidas — NRI e NTI —

recentemente empregadas ndo s6 na quantificacdo da estrutura filogenética, como também da
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estrutura funcional de espécies coocorrentes, por demonstrarem desempenho similar na
detec¢do de padrdes de diversidade filogenética e funcional (Cianciaruso et al. no prelo).
Realizamos as andlises e aleatorizacdes usando a funcdo “ses.pd” do pacote “picante”, com o
argumento “taxa.label” para os modelos nulos (Kembel et al. 2010) no ambiente

computacional R (R Development Core Team 2011).

Relagdo entre riqueza e estrutura das assembleias

Para testar a relagdo entre a riqueza de espécies e a estrutura funcional e filogenética
das assembleias de aves de areas abertas e florestais, realizamos uma regressao linear multipla
entre o numero de espécies de cada assembleia regional e local e seus respectivos efeitos
padronizados de FD e PD, separadamente. Em seguida, para investigar como essa relagdo
varia entre as assembleias de areas abertas e as de areas florestais, realizamos uma analise de
covaridncia entre as riquezas de espécies e os efeitos padronizados de FD e PD das
assembleias de aves de areas abertas contra as riquezas de espécies e os efeitos padronizados
de FD e PD das assembleias de aves de areas florestais. De acordo com a andlise de
covariancia, interceptos ¢ inclinagdes diferentes para as relagdes entre as duas varidveis
indicam, respectivamente, diferencas nas estruturas funcionais ou filogenéticas das
assembleias, e diferencas no efeito da riqueza sobre as estruturas funcionais ou filogenéticas

das mesmas.

Resultados

Estrutura funcional e filogenética das assembleias

A estrutura funcional e filogenética das assembleias de aves de areas florestais foram
quase que completamente consistentes e congruentes ao longo de todas as escalas espaciais
testadas. Nas escalas bioma e regional as assembleias de areas florestais exibiram tanto
agrupamento funcional quanto filogenético, enquanto que na escala local ainda exibiram
agrupamento funcional, mas estrutura filogenética aleatoria (Tabela 1). Por outro lado, a

estrutura funcional e filogenética das assembleias de aves de areas abertas ndo foram
52



congruentes ao longo das escalas espaciais. As assembleias de areas abertas exibiram
estrutura funcional aleatéria e estrutura filogenética agrupada tanto na escala bioma quanto
nas escalas regional e local (Tabela 1). Espacialmente, nenhuma das assembleias — espécies
de areas florestais e espécies de areas abertas — exibiu um claro padrdo de distribui¢do de
diversidade funcional e filogenética, tanto em escala regional (Figuras S1 e S2, Material

Suplementar) quanto local (Figuras S3 e S4, Material Suplementar).

Tabela 1 — Estrutura funcional e filogenética das assembleias de aves de areas florestais ¢ de areas abertas ao
longo das diferentes escalas espaciais do bioma Cerrado. Os resultados obtidos para a escala Bioma se basearam
apenas no calculo do tamanho do efeito padronizado, enquanto que os resultados obtidos para a escala Regional

e Local se basearam na comparagio da estatistica P de Fisher com a distribuigdo de X°.

Assembleia Escala Estrutura  Efeito Padronizado P Observado P de Fisher X* Resultado
) Funcional 5,85 <0,01 - - Agrupada
Bioma . ”»
Filogenética 12,64 <0,01 --- --- Agrupada
Area Florestal  Regional Funcional — - 137,70 106,39  Agrupada
rea Floresta egiona
& Filogenética --- - 193,14 106,39  Agrupada
Local Funcional --- -—- 103,79 67,50  Agrupada
oca
Filogenética --- --- 66,34 67,50  Aleatéria
) Funcional -0,65 0,25 - --- Aleatéria
Bioma . ”»
Filogenética 11,64 <0,01 --- --- Agrupada
, i -—- --- 61,48 106,39 Ori
Area Aberta  Regional lfuncmna'll , , Aleatéria
Filogenética --- --- 252,04 106,39  Agrupada
Local Funcional - -— 43,71 67,50 Aleatoria
oca Filogenética --- --- 134,08 67,50  Agrupada

Relagdo entre riqueza e estrutura das assembleias

Na escala regional, tanto as assembleias de areas florestais quanto as de areas abertas

exibiram uma relagio significativa entre riqueza de espécies e efeito padronizado de FD (R*=
0,29, p < 0,01; e R’ = 0,38, p < 0,01, respectivamente). Isso significa, neste caso, que um
aumento no nimero de espécies proporcionou maior agrupamento funcional das assembleias
de areas florestais e uma tendéncia ao agrupamento funcional por parte das assembleias de
areas abertas (Figura 2a). Por outro lado, a andlise de covariancia indicou que essa relagdo
possui interceptos e inclinagdes de diferentes ajustes para as assembleias de areas florestais e
as de areas abertas (Tabela 2). Esse resultado ndo s6 corrobora que, de modo geral, as

assembleias possuem estruturas funcionais diferentes — estrutura agrupada para assembleias
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de areas florestais e estrutura aleatéria para assembleias de areas abertas —, como também
mostra que a riqueza de espécies teve um efeito maior sobre a estrutura funcional das
assembleias de aves de areas abertas (Figura 2a). Ainda na escala regional, o aumento no
nimero de espécies também proporcionou maior agrupamento filogenético das assembleias
de 4reas florestais (R*= 0,81, p < 0,01) e das assembleias de 4reas abertas (R*=0,5, p < 0,01).
No geral, as assembleias de areas abertas foram filogeneticamente mais agrupadas do que as
assembleias de areas florestais (Figura 2b), embora a estrutura filogenética de ambas tenha

correspondido similarmente ao efeito da riqueza de espécies (Tabela 2).

Na escala local, nenhuma das assembleias exibiu relacdo significativa entre riqueza de
espécies e efeito padronizado de FD (areas florestais, R* = 0,005, p = 0,73; 4reas abertas, R* =
0,08, p = 0,18). Neste caso, a analise de covaridncia somente corroborou que as assembleias
possuem estruturas funcionais diferentes (Tabela 2) — estrutura agrupada para as assembleias
de areas florestais e estrutura aleatoria para as assembleias de 4reas abertas (Figura 2c). Por
outro lado, as assembleias de areas abertas exibiram relacdo significativa entre riqueza de
espécies e efeito padronizado de PD (R? = 0,36, p = 0,001), indicando que um aumento no
numero de espécies também proporcionou maior agrupamento filogenético dessas
assembleias em escala local (Figura 2d). Diferentemente, as assembleias de areas florestais
ndo exibiram relagdo significativa entre as varidveis em escala local (R* = 0,08, p = 0,17).
Portanto, mesmo que as assembleias tenham exibido estrutura filogenética aparentemente
similar de acordo com a andlise de covariancia — resultado refutado pelas analises de PD —, a

riqueza de espécies somente teve efeito sobre as assembleias de areas abertas (Tabela 2).
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Figura 2 — Relagdo entre riqueza (S) de espécies de areas florestais (A) e abertas (O0) e seus respectivos efeitos
padronizados (Z) de FD e PD nas escalas regional (a e b) e local (c e d). Simbolos na cor preta indicam estrutura
funcional ou filogenética agrupada, simbolos na cor branca indicam estrutura funcional ou filogenética aleatoria
e simbolos na cor cinza indicam estrutura funcional ou filogenética dispersa. Linhas continuas indicam relagdo
significativa entre as varidveis relacionadas as assembleias de aves de areas florestais e linhas pontilhadas

indicam relagdo significativa entre as variaveis relacionadas as assembleias de aves de areas abertas.
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Tabela 2 — Analise de covariancia (ANCOVA) entre a relagdo riqueza de espécies (S) e efeito padronizado (Z)
de FD e PD das assembleias de areas florestais e abertas. Os valores de P indicam a significincia entre as

“diferengas” de interceptos e inclina¢des das regressdes referentes as assembleias de areas florestais e abertas.

Escala ANCOVA Intercepto Valor de P Inclinagdo Valor de P
Regional (S)x FD (2) -4,46 < 0,001 1,27 < 0,01
Regional (S)xPD (2) 3,18 < 0,001 0,15 0,48

Local (S)xFD (2) - 1,77 <0,001 0,99 0,39

Local (S) x PD (Z) 0,23 0,81 5,2 <0,05

Discussio

Estrutura funcional e filogenética das assembleias
- Assembleias de aves de areas florestais

A assembleia de aves de areas florestais exibiu agrupamento funcional e filogenético
na escala bioma, o que contrasta com a hipdtese inicial que predizia que os processos
ocorrentes em grandes escalas poderiam reunir aleatoriamente as espécies. Esse resultado
pode estar relacionado a processos biogeograficos recentes de colonizagdo das areas florestais
do Cerrado por espécies de aves que se originaram em biomas mais antigos, especialmente a
Floresta Amazonica e Mata Atlantica (Silva 1995a, Silva 1996). A distribui¢cdo espacial das
espécies de areas florestais pelo Cerrado ndo sé indica que essas aves mantiveram uma
preferéncia intrinseca pelo habitat florestal de origem, como também o compartilhamento de
caracteristicas funcionais similares que devem estar diretamente relacionadas com o uso desse
habitat ¢ com o parentesco filogenético das espécies (Wiens e Graham 2005). Em outras
palavras, isso indica que essas espécies ndo apenas tiveram o uso de habitat conservado ao
longo do tempo evolutivo (Silva 1995a, Hawkins et al. 2006), mas também uma aparente
conservagdo das caracteristicas funcionais. Além disso, nossos resultados confirmam
empiricamente a evidéncia de que altos niveis de diversidade de espécies tendem a promover
selecdo estabilizadora sobre caracteristicas ecoldgicas, inibindo respostas evolutivas dentro
das espécies e, portanto, levando a altos niveis de conservagao do nicho (de Mazancourt et al.
2008). Isso significa que em ambientes com alta riqueza, as espécies ficam restritas a somente
aqueles habitats cujas condigdes sdo estreitamente relacionadas com as caracteristicas de seus

ancestrais, restringindo a oportunidade ecoldgica para novas respostas evolutivas (de
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Mazancourt et al. 2008). Esse mecanismo deve, portanto, levar a espécies de areas florestais
do Cerrado com caracteristicas funcionais similares, uma vez que sua origem biogeografica se
encontra em biomas altamente diversos (Floresta Amazonica e Mata Atlantica). Safi et al.
(2011) observaram que assembleias de mamiferos distribuidas pelas regides tropicais (e.g.
Floresta Amazonica) sdo funcionalmente mais similares do que o esperado ao acaso. Ainda,
Straub et al. (2010) encontraram um padrio semelhante de agrupamento funcional para
assembleias tropicais de girinos (Florestas de Madagascar); estrutura também encontrada para
assembleias de aves de sub-bosque na Amazodnia (Hidasi-Neto et al. no prelo). Todos esses
resultados provém de ambientes extremamente ricos em espécies € sugerem que esse possa
ser um padrdo geral: espécies que ocorrem em ambientes tropicais megadiversos tendem a

apresentar um alto nivel de redundancia funcional.

Na escala regional, as assembleias de aves de areas florestais também exibiram
agrupamento funcional e filogenético, o que evidencia uma possivel conservacdo do nicho.
Além disso, esse resultado indica que o filtro ambiental é importante para a montagem de
assembleias de aves em escalas regionais (Petchey et al. 2007, Gémez et al. 2010), sugerindo
que espécies coocorrentes em uma regido sdo particularmente adequadas ao ambiente e ao
habitat. Formacdes estruturais complexas, como os ambientes florestais, oferecem uma
variedade de diferentes unidades estruturais (e.g. folhagem e galhos) que podem restringir a
locomocdo e os movimentos de espécies de aves pelo seu interior (Polo e Carrascal 1999).
Essa hipotese foi corroborada por estudos que mostram que a complexidade estrutural pode
atuar como filtro ambiental, favorecendo o estabelecimento de espécies de pequeno tamanho
corporal em habitats florestais (Miles e Ricklefs 1984, Carrascal et al. 1990, Telleria e
Carrascal 1994, With 1994), inclusive no Cerrado (Blamires 2007). Assim, a complexidade
estrutural dos ambientes florestais pode estar influenciando ndo s6 o tamanho corporal das
espécies de aves, como também pode estar selecionando outras caracteristicas funcionais
estreitamente relacionadas (e.g. dieta). Outra explicagdo plausivel ¢ que o nivel de
redundancia funcional pode ter sido suficientemente alto na escala bioma, de modo que
qualquer escala subjacente seja necessariamente formada por espécies funcionalmente mais

similares do que o esperado ao acaso.

Diferentemente das outras escalas espaciais, as assembleias de aves de areas florestais

exibiram apenas agrupamento funcional em escala local. Esse resultado ¢ inconsistente com a
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hipdtese da similaridade limitante, a qual deveria resultar em maiores diferencas nas
caracteristicas funcionais das espécies. Entretanto, outros estudos envolvendo assembleias de
diferentes organismos revelam o mesmo resultado. Muitos deles atribuem o agrupamento de
caracteristicas em escalas locais aos efeitos de filtros ambientais, sugerindo que esse processo
também pode ser importante na montagem de assembleias locais. Além disso, esse resultado
sugere a possibilidade de que a competicdo possa ter um efeito menor sobre assembleias
tropicais — dada a alta disponibilidade de recursos —, permitindo que espécies funcionalmente
similares coocorram localmente. Essa interpretagdo explicaria a alta riqueza local de aves
funcionalmente agrupadas nos habitats florestais do Cerrado. Outra explicacdo ¢ que a
competi¢do entre espécies funcionalmente similares pode ndo ser refletida na riqueza, mas ao
contrario, nas abundancias das espécies. Isso parece provavel, uma vez que algumas
populacdes de aves de areas florestais exibem menor abundancia do que populagdes de aves
de areas abertas (Negret, 1983). Ainda assim, mesmo que funcionalmente agrupadas para as
caracteristicas que avaliamos, as espécies podem divergir em dimensdes mais refinadas que
ndo incluimos. Se considerarmos que a estrutura funcional das assembleias de areas florestais
¢ congruente com a estrutura filogenética — padrio claramente observado nas escalas
anteriores —, isso pode ser possivel, porque as assembleias florestais locais exibiram estrutura
filogenética aleatdéria. Claramente, isso seria uma evidéncia de que a competi¢cdo pode ser
importante na reunido de espécies em escala local. De qualquer forma, a obtencdo de dados
mais refinados € bastante dificil para o numero de espécies que abordamos aqui,
especialmente por se tratar de espécies tropicais, as quais raramente conhecemos grandes

detalhes sobre suas autoecologias.

- Assembleias de aves de areas abertas

Como haviamos predito para a escala bioma, a assembleia de aves de areas abertas
exibiu estrutura funcional aleatéria, resultado que pode estar relacionado a dindmica historia
de vida do grupo (Silva 1995¢). A assembleia de aves do Cerrado apresenta uma variedade de
padrdes biogeograficos, suportado por espécies que ocupam diferentes tipos de habitats
abertos (Silva 1995a), espécies que demonstram diferentes padrdes migratdrios (Cavalcanti
1990), e ainda aquelas que exibem diferentes extensdes de distribuicdo (Silva 1995c). Além

disso, a baixa diferenciacdo genética entre algumas populacdes de aves de areas abertas do
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Cerrado sugere que o intercdmbio entre a Floresta Amazonica e Mata Atlantica, realizado
pelas espécies de areas florestais, ndo isolou completamente as espécies de areas abertas do
bioma (Bates et al. 2003). Essa alta conectividade entre diferentes populacdes pode ter
provocado uma falta de isolamento reprodutivo, diminuindo ndo somente a diversificagdo in
situ para as espécies de areas abertas, como também o surgimento de adaptagdes especificas a
esse tipo de habitat, o que pode explicar a aleatoriedade na estrutura funcional da assembleia.
Nossos resultados ainda revelaram que as espécies de areas abertas foram filogeneticamente
agrupadas na escala bioma, o que refuta a interpretacdo generalizada de que as relagdes
ecologicas refletem diretamente as relagdes filogenéticas entre as espécies. Claramente, a
informagdo sobre a composi¢do de caracteristicas ndo pode substituir a informagdo sobre a
composi¢do filogenética das assembleias. No geral, esse resultado indica que espécies
estreitamente relacionadas provavelmente divergiram em algumas caracteristicas funcionais
(estrutura funcional aleatoria), de modo a permitir a coocorréncia entre elas em ambientes

abertos distribuidos em grande escala.

As assembleias de 4reas abertas também exibiram estrutura funcional aleatéria em
escala regional. Como alternativa a hipdtese de filtro ambiental, essas assembleias podem ser
estruturadas em consequéncia da distribuicdo de espécies por regides biogeograficas distintas
(Emerson e Gillespie 2008). O rigor e a periodicidade dos gradientes de umidade influenciam
varios aspectos estruturais das assembleias de aves de areas abertas do Cerrado, incluindo o
tempo de reprodugdo, ocorréncia e composicdo de bandos, migra¢do, mudancas no
comportamento de forrageio e competi¢cdo por recursos (Macedo 2002). A variagao temporal
e espacial de recursos dentro dos ambientes abertos, que em média tende a ser muito menor
nos ambientes florestais, ¢ um importante fator que induz os movimentos sazonais, bem como
as mudangas nas abundéancias e na composi¢do das assembleias de aves de areas abertas
(Macedo 2002). Essa dinamica altamente mutavel apresentada pelas assembleias pode indicar
que as espécies que se distribuem pelos ambientes abertos possuem caracteristicas distintas e
adaptadas a diferentes regides, influenciando diretamente os padrdes de diversidade ao ponto
de produzir uma estrutura funcional indiferente a esperada ao acaso. Concomitantemente, as
assembleias de aves de areas abertas também exibiram agrupamento filogenético em escala
regional. Isso sugere que os movimentos sazonais estabelecidos pelas espécies de areas
abertas ndo afetam diretamente a estrutura filogenética das assembleias, de modo a restringir

que espécies relacionadas estreitamente possam coocorrer.
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Mantendo consisténcia entre as escalas espaciais anteriores, as assembleias de aves de
areas abertas novamente exibiram estrutura funcional aleatéria em escala local, o que
contrasta com a hipdtese de filtro ambiental, mas se assemelha aos resultados encontrados por
Goméz et al. (2010). Esse resultado pode ser esperado se os processos ecologicos ocorrentes
localmente no Cerrado estiverem exercendo um papel distinto ao dos filtros ambientais. Nesse
caso, as perturbagdes naturais (e.g, fogo, seca, alagamento) devem reiniciar os processos de
montagem das assembleias e, portanto, alterar a distribuicao das espécies de areas abertas e de
seus recursos dentro do ambiente de forma mais dindmica que em areas florestais (Sanders et
al. 2007). A logica por tras disso € que, se as perturbagdes ou migragdes removem espécies de
uma assembleia, os processos de montagem podem ser reiniciados, alterando aleatoriamente a
estrutura funcional dessas assembleias (Gotelli e Arnett 2000, Badano et al. 2005, Sara et al.
2006, Sanders et al. 2007). Finalmente, as assembleias de aves de areas abertas também
exibiram agrupamento filogenético em escala local. Dada a aleatoriedade na estrutura
funcional, a competi¢do pode, teoricamente, permitir que espécies relacionadas estreitamente
coocorram localmente através do deslocamento (aleatorio) das caracteristicas funcionais. Essa
interpretagdo suporta a hipotese de que espécies coocorrentes em ambientes altamente

perturbados ndo competem fortemente entre si.

Relagdo entre riqueza e estrutura das assembleias
- Escala Regional

Nossos resultados revelaram que as assembleias de aves de areas florestais exibiram
uma relacdo significativa, porém baixa, entre riqueza de espécies e o efeito padronizado de
FD, em escala regional. Essa baixa relagdo entre as variaveis indica uma alta redundéancia
funcional, com grandes mudangas na riqueza de espécies provocando pequenas alteragdes no
efeito padronizado de FD. Esse resultado suporta nossa discussdo anterior, evidenciando que
as espécies de areas florestais conservaram suas caracteristicas funcionais, pois 0 aumento no
numero de espécies ndo torna as estruturas das assembleias substancialmente mais agrupadas.
Similarmente, as assembleias de aves de areas abertas também exibiram uma relagdo baixa e
significativa entre riqueza de espécies e o efeito padronizado de FD, em escala regional.

Entretanto, a riqueza de espécies teve efeito um pouco maior sobre a estrutura funcional
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dessas assembleias em relagdo as assembleias de areas florestais. Uma explicacdo plausivel &
que as perturbagdes ambientais presentes nas areas abertas talvez possam ter um efeito
importante sobre essa relagdo. Assim, a medida que o numero de espécies aumenta, as
perturbagdes ambientais devem tender a selecionar as espécies funcionalmente mais similares,
fazendo com que as assembleias mostrem uma tendéncia ao agrupamento funcional.
Contrastando nossos resultados, Petchey et al. (2007) revelaram que mudangas na estrutura
funcional de assembleias de aves britdnicas sdo quase que completamente proporcionais a
mudangas na riqueza de espécies, indicando uma auséncia de redundancia funcional. Uma
interpretacdo que talvez possa explicar a causa das diferengas nos resultados € que as regides
tropicais disponibilizam uma quantidade maior de recursos em relagdo as regides temperadas,

permitindo que assembleias altamente redundantes se estabelecam nessas regides.

Ainda na escala regional, tanto as assembleias de aves de areas florestais quanto as de
areas abertas exibiram uma baixa e significativa relacdo entre riqueza de espécies e o efeito
padronizado de PD, indicando alta redundancia filogenética. Ambas assembleias exibiram
estrutura altamente agrupada em quase todas as escalas espaciais testadas — exceto as
assembleias de aves de areas florestais em escala local —, o que indica um alto grau de
parentesco filogenético entre as espécies de cada assembleia. Assim, mesmo que o numero de
espécies aumente, as estruturas filogenéticas de ambas assembleias sdo esperadas a se
tornarem cada vez mais agrupadas pela inclus@o de espécies com alto grau de parentesco, o

que as tornam redundantes filogeneticamente.

- Escala local

Na escala local, nenhuma das assembleias — areas florestais e abertas — exibiu relagao
significativa entre riqueza de espécies e efeito padronizado de FD, sugerindo que a
competi¢do pode ser importante na montagem de assembleias locais. A interpretacdo € que o
aumento no numero de espécies s6 € possivel, se as assembleias ndo forem compostas por
espécies similares funcionalmente. Para as assembleias de aves de areas abertas isso pode ser
possivel, uma vez que exibiram estrutura funcional aleatdria. Entretanto, isso ndo parece ser
consistente com a estrutura — agrupamento funcional — exibida pelas assembleias de aves de

areas florestais. Talvez a alta quantidade de recursos disponivel pelos habitats florestais possa
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ter influéncia sobre a relagdo, de modo que o aumento no numero de espécies ndo aumente
diretamente o efeito da competi¢cdo ao ponto de provocar mudangas na estrutura funcional das
assembleias. Além disso, a alta redundancia funcional do banco de espécies, e a auséncia de
dados mais refinados — como discutimos anteriormente — sdo fatores que podem estar

influenciando o resultado. Mesmo assim ¢ complexa a identificagdo de um mecanismo

especifico que explique essa inexistente relagio.

Ainda na escala local, as assembleias de aves de areas abertas exibiram relacdo
significativa, porém baixa, entre a riqueza de espécies e o efeito padronizado de PD. Esse
resultado novamente indica alta redundancia filogenética, ¢ pode estar diretamente
relacionado ao alto grau de parentesco filogenético do banco de espécies. Por outro lado, as
assembleias de areas florestais ndo exibiram relacdo significativa entre riqueza de espécies € o
efeito padronizado de PD. Neste caso, poderiamos interpretar que a competicdo possui um
papel importante na montagem dessas assembleias, limitando que espécies filogeneticamente
similares possam coocorrer. Entretanto, isso seria um erro, uma vez que as assembleias de
aves de areas florestais exibiram agrupamento de caracteristicas funcionais. Isso coloca em
evidéncia a importancia de se analisar a estrutura filogenética das assembleias juntamente
com a estrutura funcional (Cavender-Bares et al. 2009). Assim, o que podemos assumir ¢ que
o aumento no numero de espécies ndo tem efeito sobre a estrutura filogenética das

assembleias de aves de areas florestais, em escala local.

Os padrdes de diversidade funcional e filogenética exibidos pelas assembleias de areas
abertas ndo foram tdo congruentes quanto aos observados para as assembleias de areas
florestais. Tais resultados indicam que diferentes mecanismos podem simultaneamente estar
governando a reunido dessas espécies. Além disso, outro fator que talvez possa ter
influenciado nossos resultados e levado a valores de diversidade funcional iguais aos
esperados ao acaso, foi a grande diversidade de vegetacdes abertas que agrupamos nessa
categoria. Essa alta variedade de tipos de habitats abertos apresentado pelo Cerrado pode
suportar espécies com diferentes caracteristicas associadas ao amplo gradiente vegetacional, o
que influencia diretamente a estrutura funcional das assembleias de aves de areas abertas.
Todavia ¢ bastante complexo classificar as espécies de aves de acordo com o uso de habitats
abertos tdo especificos, especialmente pelo alto intercdmbio de espécies entre as diferentes

fisionomias abertas. Apesar disso, estudos que considerem a composi¢do de espécies de aves
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dentro dessa ampla diversidade de habitats abertos, especialmente em escala local, podem
esclarecer melhor o papel de diferentes regras de montagem para a avifauna que habita essas

vegetacoes.

Alguns autores argumentam que um dos mais importantes avangos na ecologia tem
sido o amplo reconhecimento de que as assembleias sdo resultado tanto de processos em
escala local quanto regional (Gaston e Blackburn 2000, He et al. 2005, Shurin e Srivastava
2005, Brooker et al. 2009). Embora seja dificil ordenar e determinar a importancia das
diferentes escalas para a estrutura das assembleias (Ricklefs 2008, Brooker et al. 2009),
observamos padrdes de diversidade funcional e filogenética que evidenciam o efeito de
diferentes processos sobre a montagem de espécies de aves ao longo de diferentes escalas
espaciais do Cerrado. Além disso, mostramos que o tipo de habitat também exerce um
importante papel na formagdo das assembleias: habitats mais estaveis e produtivos, como as
florestas que estudamos, parecem produzir padrdes mais congruentes, enquanto que habitats
mais heterogéneos e sujeitos a perturbagdes sdo mais imprevisiveis. Nossos resultados,
especialmente para as aves florestais, suportam o pensamento de que ¢ importante incorporar
a influéncia de processos em grandes escalas sobre assembleias ecologicas locais (He et al.
2005, Ricklefs 2008, 2009) se quisermos aumentar nossa compreensdo sobre regras de

montagem.
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MATERIAL SUPLEMENTAR
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Tabela S1 — Coordenadas geograficas, area (hectares), riqueza de espécies, esforco amostral (horas) e método de
amostragem das areas incluidas na escala local: 1) APA de Cafuringa (Bagno et al. 2005); 2) APA Jalapao
(Muller et al. 2003); 3) APAs Serra da Tabatinga e Chapada das Mangabeiras (Santos 2001); 4) Barragem da
Boa Esperanga (Olmos e Brito 2007); 5) EE Aguas Emendadas (Bagno 1998); 6) (Dias 2000); 7) EE Itirapina
(Motta-Junior 2008); 8) EE Serra das Araras (Silva e Oniki 1988); 9) Fazenda Agua Limpa (Braz ¢ Cavalcanti
2001); 10) Fazenda Brejao (Faria et al. 2009); 11) Fazenda Rio Claro (Donatelli et al. 2004); 12) Fazenda Sdo
Miguel (Lopes et al. 2008); 13) Fazenda Trés Rios (Lopes et al. 2008); 14) PM do Sabia (Franchim e Margal-
Janior 2004); 15) PN Brasilia (Antas 1995); 16) PN Chapada dos Guimaraes (Lopes et al. 2009); 17) PN Emas
(Hass 2005); 18) PN Serra da Canastra (Silveira 1998); 19) PN Serra do Cip6 (Rodrigues et al. 2005); 20)
Reserva Ecolégica Panga (Margal-Junior et al. 2009); 21) Reserva IBGE (Negret 1983); 22) Rio das Mortes
(Sick 1955); 23) RPPN Mata Samuel de Paula (Ferreira et al. 2009); 24) Serra do Lajeado (Bagno ¢ Abreu
2001); 25) Vila Bela da Santissima Trindade (Silveira e D'Horta 2002). APA = Area de prote¢io Ambiental, EE
= Estagdo Ecoldgica, RPPN = Reserva Particular do Patrimdnio Natural, PN = Parque Nacional, ND = Néo
disponivel.

Local Coordenadas Geograficas Area (ha) Riqueza Amlf)sst;(;arlcl;(zhs) Al\r/fleots;;g(ifn
01 15°30°-15°41°S e 47°40°-48°13°W 46.000 257 ND ND
02 10°32'51"S e 46°25'16"W 461.730 267 ND ND
03 10°16'33"S e 46°00'W/9°48"20"S e 45°35'04"W 157.742 250 664 I, el
04  006°45°S e 43°44°W 280.547 208 76 Iell
05 15°32'-15°38' S € 47°33'-47°37' W 10.500 274 8000 LILIVeV
06  21°33°-37°S e 47°45°-51W 10.720 278 ND lell
07  22°13’S e 47°53’W 2.300 226 580 ITelV
08 15°39'S e 57°13'W 28.700 227 360 Telll
09  15°45’S e 47°57T°'W 4.500 208 ND v
10 17°01°48”S e 45°54°04”W 32.000 270 1440 Iell
11 22°27'S e 48°57'W 21.854 219 96 Iell
12 15°50’S e 46°30°W 45.000 226 ND ND
13 16°56°S e 46°16°W 12.000 215 48 Iell
14 48°14°02”0 e 18°54°52”S 185 144 334 I
15 15°35°-15°45°S e 47°53°-48°05°W 30.000 223 ND ND
16  15°19’S e 55°52°W 32.630 228 2280 LIULIVeV
17 17°49°-18°28’°S e 52°39°-53°10°W 131.800 336 ND LI ell
18  20°15'S e 46°37'W 71.525 312 ND LIelV
19 19°00°-20°00°S e 43°00°-44°00°W 1.500 224 ND I, T elll
20 19°11°107-48°24°35”S ¢ 48°23°20”W 409,57 230 216 L Ilell
21 15°56°S e 47°53°W 1.300 263 ND ND
22 14°40°’S e 52°21’W ND 240 ND ND
23 20°03°30°S e 43°52°25”°W 147,83 154 236 I, el
24 09°00°-11°45°S e 47°30°-49°45°W 121.417 339 ND ND
25 15°03°S e 59°48°W 200 309 2055 LILIIelV
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Figura S1 — Padrdes espaciais de diversidade funcional (A) e filogenética (C) de acordo com o tamanho do efeito
padronizado (z) para as assembleias de aves de areas florestais em escala regional, e regides do Cerrado que
abrigam assembleias com estrutura funcional (B) e filogenética (D) aleatoria (células brancas) ou agrupada
(células pretas).
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Figura S2 — Padrdes espaciais de diversidade funcional (A) e filogenética (C) de acordo com o tamanho do efeito
padronizado (z) para as assembleias de aves de areas abertas em escala regional, ¢ regides do Cerrado que
abrigam assembleias com estrutura funcional (B) e filogenética (D) aleatoria (células brancas), agrupada (células
pretas) ou dispersa (células cinza).
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Figura S3 — Padrdes espaciais de diversidade funcional (A) e filogenética (C) de acordo com o tamanho do efeito
padronizado (z) para as assembleias de aves de areas florestais em escala local, e regides do Cerrado que
abrigam assembleias com estrutura funcional (B) e filogenética (D) aleatdria (pontos brancos) ou agrupada
(pontos pretos).

(A) (B)
[ ] [
o )
N o .. o o £t
FD (2) . .
, g @ 186 » o &
® -185--021 ¢
® 020063 | i FD
B * 064-121 +) Random
. < 122-318 @ Overdispersion

_ (C) (D)
4 [} |
"
. o o
0 1,800 3600
———
Km . )
PD (2Z) . ®
@ 149-261 ® & .. y ]
@ 262-340 . .'
® 341-455 e PD
® 456-5.18 {+) Random
+ 519-6.81 @ Clustering

Figura S4 — Padrdes espaciais de diversidade funcional (A) e filogenética (C) de acordo com o tamanho do efeito
padronizado (z) para as assembleias de aves de areas abertas em escala local, e regides do Cerrado que abrigam
assembleias com estrutura funcional (B) e filogenética (D) aleatdria (pontos brancos), agrupada (pontos pretos)
ou dispersa (pontos cinza).
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