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Resumo geral

A perda e fragmentagdo dos ambientes naturais podem reduzir o tamanho de populacdes
locais, representando uma ameaca a persisténcia de algumas espécies. Por conta disso, o
estudo de metapopulacdes traz bases tedricas que sdo essenciais para o manejo de
espécies, onde as espécies conseguem se manter com um habitat menor e descontinuo
através de trocas periodicas de individuos que mantém a variabilidade genética da
populacdo. Essa tese tem o objetivo de entender como as populacdes de Thrichomys
fosteri se mantém em uma area naturalmente fragmentada do Pantanal da Nhecolandia.
No primeiro capitulo, eu descrevo se ha deslocamento de individuos entre os pequenos
fragmentos (conhecidos como capdes) da regido e como ocorre a movimentagao dos
individuos entre um grupo de 15 fragmentos. No segundo capitulo, eu averiguo se essa
troca de individuos ¢ suficiente para considerar que ha a formacdo de metapopulagdo e
vejo também de qual dos modelos tedricos essa populagdo se aproxima mais.
Encontramos que a rede formada entre os capdes apresenta modularidade e
especializacdo. Os resultados sugerem que as populacdes de Thrichomys fosteri formam
uma metapopulagdo, com estrutura de fonte-sumidouro. Com isso, consigo trazer um
panorama sobre como as populagdes 7. fosteri se estruturam na paisagem e como eles
conseguem manter populacdes estaveis ao longo do tempo. Esse modelo pode ser
extrapolado para outros organismos que consigam se manter em paisagens

fragmentadas, auxiliando no manejo e conservacao dessas espécies.
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General Abstract

The loss and fragmentation of the natural environments can reduce the size of local
populations, being a threat to the persistence of some species. Because of this, the study
of metapopulations brings theoretical bases that are essential for the management of
species, where the species can maintain themselves in smaller and discontinuous
habitats through migration of individuals, maintaining the genetic variability of the
population. This thesis aims to understand how Thrichomys fosteri populations are
maintained in a naturally fragmented area of the Nhecolandia Pantanal. In the first
chapter, I describe whether there is an exchange of individuals between the small
fragments (known as “capdes”) in the region, and how occurs the movement of
individuals between a group of 15 studied fragments. In the second chapter, I
investigate whether this migration is sufficient to consider the formation of a
metapopulation and to test which of the theoretical models better explain this
population. We found that the network formed between the “capdes” presents
modularity and specialization. The results suggest that Thrichomys fosteri populations
form a metapopulation, with a Source-Sink structure. Considering these results, I infer
about how populations of other small mammals are structured in the Nhecolandia
landscape, and how they manage to maintain populations over time. This model can be
extrapolated to other organisms that manage to maintain themselves in fragmented

landscapes, helping in the management and conservation of several species.
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Introducao geral

A estrutura espacial de populacdes e suas consequéncias para a conservacao de espécies
tém sido foco de diversos estudos nas ultimas décadas, especialmente em paisagens
fragmentadas (e.g. Hanski & Ovaskainen, 2000; Thomas, 2000). Em seu trabalho
seminal, Levins cunhou o termo metapopulagdo para definir um conjunto de populagdes
locais ligadas por imigragdo/emigracao e sujeitas a extingdes e recolonizagdes (Levins,
1969). Dinamicas de metapopulagdes, que envolvem ocupacio de manchas, colonizagao
e extingdo, sdo fortemente influenciadas tanto por processos na escala local (ex:
qualidade da mancha) como na escala regional (arranjo espacial das manchas) (Dallas et
al., 2020; Frey et al., 2012; Zhao et al., 2022).

A fragmentac¢do do habitat vem modificando a distribuicao espacial de muitas
espécies, que anteriormente eram continuas, em possiveis metapopulagdes. Isso cria
uma necessidade de compreender quais medidas de manejo sdo relevantes, e que podem
ser tomadas para evitar a extingao local de algumas espécies (Gilpin & Hanski, 1991).
Sendo assim, o conceito de metapopulagdo tem sido amplamente utilizado em
estratégias de conservagao de populagdes e no delineamento e sele¢ao de reservas
biologicas (Gilpin & Hanski, 1991; Levins, 1969; Qi et al., 2021). A troca de individuos
entre manchas de habitat traz beneficios para a populagdo local como um todo (e.g.
variabilidade genética), evitando que efeitos estocasticos em uma unica area causem a
extin¢ao imediata dessa populagdo (Hanski & Gilpin, 1991). A movimentagao de
individuos também esta ligada a processos de substitui¢cao populacional (similar ao
“turnover” em comunidades) via emigragdo e imigragao, extingao local e recolonizacao
(Harrison & Taylor, 1997). Desta forma, o conceito de metapopulacdes navega dentro
de muitas areas da ecologia, como Ecologia de Populagdes, Ecologia de Paisagens,

Ecologia do Movimento e Genética de Populagdes, usando escalas tanto espaciais
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quanto temporais e que também auxiliam no entendimento da conservagdo de espécies e
na dinamica das populagdes.

Por causa de sua importancia e abrangéncia de areas, surgiram diversos modelos
para entender como populagdes estruturadas no espago e com flutuagdes assincronicas
poderiam mitigar os riscos de extingcao. O modelo mais conhecido e amplamente
divulgado ¢ o de Levins — também conhecido como modelo cldssico — que requer
dinamicas assincronicas de extingdes e recolonizagdes em populagdes locais, dispersao
entre manchas e que a maior parte do recrutamento seja dentro da propria mancha
(Figura 1a Levins (1969)). No entanto, por ndo considerar uma estrutura espacial real,
esse modelo considera que fragmentos separados por distancias infinitas tém a mesma
probabilidade de receber individuos. Além disso, as taxas de ocupacao dos fragmentos
nao sao continuas, mas binarias (manchas ocupadas ou ndo ocupadas). Entretanto, saber
se um fragmento estd ocupado nao ¢ similar a estimar a ocupagao de uma espécie, ja
que a probabilidade de detecg¢ao de individuos nem sempre ¢ perfeita (Harrison &

Taylor, 1997; Mackenzie et al., 2002).
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d
Figura 1. Modelos de metapopulagao - retirado de Harrison & Taylor (1997). O
tamanho dos circulos é relativo ao tamanho das manchas, onde as
preenchidas sao as manchas ocupadas e as brancas sao as machas nao
ocupadas; as linhas tracejadas séo os limites das populagdes; e as setas
indicam o fluxo dos individuos via dispers&o. (a) Modelo classico de Levins, (b)
Modelo de Continente-ilha ou Fonte-sumidouro, (c) “Patchy population”, (d)
metapopulagdo em nao equilibrio (e) exemplo de caso intermediario baseado
em (a), (b), (c) e (d). Note que apesar de representados pelo mesmo modelo,
eles apresentam premissas distintas, onde o modelo de Continente-ilha se
baseia no tamanho das areas e considera que n&o ha extingdo do continente,
enquanto no modelo Fonte-sumidouro os modelos sdo baseados em

crescimento das populagdes locais e ja admite a extingdo da mancha fonte.
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Outro modelo que marcou a teoria de metapopulagdes, por incorporar uma
estrutura espacial, ¢ o modelo Continente-ilha, inspirado na teoria de biogeografia de
ilhas de MacArthur & Wilson (1963). Nele, fragmentos maiores direcionam a
movimentagdo de individuos para fragmentos menores e quanto menor a distancia entre
eles, maior a chance desses fragmentos receberem individuos. Considerando que esses
fragmentos sdo uniformemente ocupados, ¢ esperado que fragmentos maiores tenham
mais individuos. Consequentemente, esses fragmentos maiores podem exportar
individuos para ocupar fragmentos vagos. Embora esse modelo tenha incorporado a
distancia e o tamanho dos fragmentos, adicionando um tipo de estrutura espacial aos
modelos de metapopulacao, ainda havia a necessidade de inclusdo de alguma métrica
que indicasse a qualidade do habitat. Baseado nessa ideia, surgiu o modelo Fonte-
sumidouro, onde a mancha-fonte indica um local com maior qualidade de habitat (ndo
necessariamente maior em tamanho, mas que provavelmente tenha mais individuos) e o
sumidouro seriam manchas que nao permitem o crescimento populacional positivo,
sendo assessorado pelas manchas-fonte para manter a populagdo local existindo
(Pulliam 1988). E importante ressaltar que, para dindmica de metapopulagdes, é
aceitavel que exista mais de uma mancha atuando como “continente” ou “fonte” e que
no modelo de fonte-sumidouro € pressuposto que a qualidade do habitat varie
sazonalmente acarretando em modificacdes na taxa de deplecdo de populacdes nos
sumidouros (Figura 1b).

Quando ndo ha extingdes locais e os individuos conseguem transitar por todas as
manchas (i.e., os individuos ndo sdo sensiveis a distancia ou as taxas de movimentagao),
0 que temos ¢ uma populacdo tUnica distribuida em manchas discretas, modelo
conhecido como “Patchy population” (populacdo em manchas) (Figura 1c). Seu

oposto seria quando o isolamento entre as manchas € tao alto que a recolonizagao das
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manchas seria extremamente rara ou inexistente, o que seria esperado em fragmentos
gerados pela antropizacao, ou seja, seria uma metapopulacdo em nao-equilibrio (Figura
1d) (Gilpin & Hanski, 1991; Harrison & Taylor, 1997)

Esses modelos basicos nao sao mutualmente excludentes, e fazem parte de um
continuo de isolamento, taxas de migragdo, extingao e recolonizagao (Figura 2)
(Harrison & Taylor, 1997). A classificacdao desses modelos também pode estar
intrinsecamente ligada a escala (Hanski, 2001). Por exemplo, podemos avaliar um
complexo de seis manchas discretas proximas e perceber que elas funcionam como uma
“patchy population”, mas ao adicionar quatro ou cinco fragmentos mais distantes,
podemos observar que ha o fluxo de individuos entre algumas manchas e nenhum fluxo
entre outras. Pode haver explicacdes diversas para o tipo de padrao observado, seja a
influéncia da distancia entre fragmentos, qualidade de habitat de cada mancha, ou tipo
de matriz que pode funcionar como um filtro mais ou menos eficiente entre as manchas
(Umetsu et al. 2008). Com isso, temos que considerar a existéncia de casos

intermediarios quando avaliamos metapopulagdes (Figura 1e).
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174 (1997).
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Como a teoria de metapopulagdes abrange varias areas da ecologia e da genética,
ainda nao hd um consenso em como se avaliar essas populagdes locais. Depois que
Levins (1969) propos seu modelo, Hanski et al. (2000) usaram o método de captura-
marcacao-recaptura para avaliar a migragao em metapopulagdes de borboletas, uma
analise mais voltada para o entendimento de populagdes. Um ano depois, Hanski e seus
colaboradores adicionaram uma abordagem espacial e temporal (Hanski, 2001) ao
estudo desse conjunto de populagdes que, ao unir os modelos de Levins e com a teoria
de biogeografia de ilhas (Hanski & Thomas, 1994), formaram o que chamamos hoje de
teoria de metapopulagdes. Dentre as ferramentas estatisticas, o uso de modelos de
design robustos para populacdes (CRM — “Closed Robust Models”) permite avaliar se
existe estruturacao geografica das populacdes, como encontrado para golfinhos por
Chabanne et al. (2017). Moilanen (1999) desenvolveu um modelo para estimar a
viabilidade metapopulagao via Monte Carlo e o trabalho de O’hara et al. (2002) propos
a inclusao de analise Bayesiana na metapopulacao, usando simulagdes com os dados
coletados pelo grupo de Hanski (Hanski & Thomas, 1994). Apesar desses avangos em
como avaliar metapopulagdes, falta uma andlise mais integrativa, que consiga aliar as
diversas esferas de conhecimento abrangidas pela metapopulagdo, como ecologia do
movimento, dindmica de populagdes, ecologia de paisagens e conservagao.

A maioria dos estudos de metapopulagdo se concentra em organismos menores,
como ¢ o caso de bactérias (Arancibia & Morin, 2022), borboletas (Hanski, 1991;
Hanski & Ovaskainen, 2000; Hanski & Thomas, 1994; P. J. Harrison & Hanski, 2011;
Thomas, 2000; van Bergen et al., 2020), besouros (Camacho et al., 2021; Driscoll et al.,
2010), aranhas (Galié, 2008) e poucos estudos abordam vertebrados como objeto de
estudo, como anfibios (Howell et al., 2018; Watling & Donnelly, 2007), aves (Frey et

al., 2012) ou mamiferos (Chabanne et al., 2017; Quental et al., 2001). Com isso, eu
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proponho com essa tese entender se as populagdes do roedor echimideo Thrichomys
fosteri formam uma metapopulacdo em uma area naturalmente fragmentada no
Pantanal, maior area umida continua do Planeta, particularmente na sub-regido da
Nhecolandia. Essas populagdes locais foram estudadas em um complexo de 15
pequenos fragmentos (também conhecidos como capoes). Eu dividi essa tese em dois
capitulos, sendo o primeiro focado em descrever como os individuos de 7. fosteri se
organizam em uma paisagem naturalmente fragmentada. O segundo capitulo foi focado
em definir se o conjunto de fragmentos amostrados forma uma metapopulacao e qual o
modelo que mais se ajusta aos dados coletados em campo, utilizando métricas de

dinamica de populagdo, ocupagdo, extingdo e recolonizagao.
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Capitulo 01 — Rede de dispersao de Thrichomys fosteri em um

complexo de pequenos fragmentos no Pantanal

Resumo

A movimentacdo de individuos entre manchas pode balancear a perda de uma
populacado local e diminuir o risco de extingdo da espécie como um todo. No entanto, a
maioria dos estudos que usa as redes de interacdes se baseia em dados simulados. Com
isso, o objetivo desse capitulo foi entender como os individuos de Thrichomys fosteri se
movimentam entre os capdes usando composi¢do de rede e suas métricas classicas, onde
os individuos sdo conectores, além de verificar se ha diferenca entre padrdes de
deslocamento entre machos e fémeas. Os individuos de 7. fosteri foram monitorados
através de Captura, Marcagao e Recaptura em um conjunto de 15 fragmentos que
variaram entre 120 e 6500 m?, na sub-regido da Nhecolandia, Pantanal. A rede de
interagdo mostrou uma especializagado significativa (H2> = 0,85; P = 0,01) e um padrao
de estrutura modular (Qw = 0,65; 14 modulos). Os machos se deslocaram por uma
distancia maior do que as fémeas, no entanto essa diferenca nao foi significativa (t = -
1,64, p-value = 0,14). Entender a rede de interacdo entre fragmentos, usando como base
os individuos, também pode direcionar a conservacgao de fragmentos essenciais para
uma conexao, por exemplo, de uma metapopulagdo. Com isso, entender como os
individuos se dispersam na paisagem pode trazer informagdes essenciais para a

manuten¢ao de suas populagdes.
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Abstract

The individual movement between patches can reduce the risk of extinction and balance
the extinction of a species local population. However, most studies dealing with
interaction networks are based on simulated data. Thus, the objective of this chapter was
to understand how individuals of Thrichomys fosteri move between “capdes” using
network classic metrics, where individuals are connectors, besides verifying if there is a
difference between males and females on those metrics. Individuals of 7. fosteri were
monitored through Capture-Mark and Recapture method in a set of 15 fragments in the
sub-region of Nhecolandia, Pantanal. The interaction network showed significant
specialization (H2' = 0.85; P = 0.01) and a modular structure pattern (Qw = 0.65; 14
modules). Males moved a greater distance than females, however this difference was
not significant (t = -1.64, p-value = 0.14). Understanding the interaction network
between fragments, based on individuals, can also direct the conservation of essential
fragments for a connection, for example, of a metapopulation. Thus, understanding how
individuals disperse in the landscape can provide essential information for the

maintenance of populations.
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Introducao

A movimentacao através da paisagem tem influéncia na aptidao dos individuos,
na dindmica da popula¢do, na genética da populacdo e até em como uma espécie se
distribui e interagem na paisagem (Dunning et al., 1995; Hanski, 1998; Hanski &
Gaggiotti, 2004; Ray et al., 1997). Entender as causas e consequéncias da
movimentagdo pode auxiliar a prever respostas da populacdo as mudangas ambientais e
de paisagem. Através da movimentagdo de individuos entre manchas de habitat, uma
colonizacdo pode balancear a perda de uma populagdo local e diminuir o risco de
extingdo da espécie como um todo (Hanski, 1998), assim como uma movimentagao
sincronica dos individuos pode levar a extingdo de uma espécie (Heino et al., 1997).

Virias razdes podem levar um individuo a se movimentar em paisagens
fragmentadas. A dispersdo de individuos ocorre quando hd mais vantagens do que
desvantagens em se mover para uma nova mancha (Bowler & Benton, 2005; Nathan et
al., 2008). Quando ha uma alta densidade de individuos e escassez de recursos,
individuos sd@o compelidos a emigrar para outras manchas, para aumentar suas chances
de sobrevivéncia (le Galliard et al., 2012; Nathan et al., 2008; Poethke & Hovestadt,
2002). Além disso, individuos jovens e sexualmente ativos (principalmente machos)
podem migrar para outras manchas em busca de parceiros (Dobson, 1982; Lavista
Ferres et al., 2021; Wolft, 1994). Por fim, essa movimentacao pode estar relacionada a
variagoes sazonais na qualidade da mancha (Borja-Martinez et al., 2022; Merrick &
Koprowski, 2017; Murphy & White, 1984) e com fatores estocasticos (Ramiadantsoa et
al., 2018).

Esses deslocamentos podem ser afetados tanto por fatores extrinsecos
(quantidade e heterogeneidade de habitat, presenga de corredores etc.) quanto por

fatores intrinsecos (sexo, capacidade de dispersao, comportamento etc.) (Anadon et al.,
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2012; Nathan et al., 2008; Revilla et al., 2004). Em um aspecto geral, fémeas de
mamiferos tendem a dispersar menos e serem mais fiéis aos seus ambientes, enquanto
os machos tendem a dispersar por distancias maiores (Anadon et al., 2012; Lavista
Ferres et al., 2021; le Galliard et al., 2012; Schofield et al., 2020). Merrick e Koprowski
(2016) observaram que uma espécie de esquilo restrita a montanha tem sua dispersao
determinada por recursos, comportamento (tendéncia do individuo de migrar) e
condig¢do corporal da mae, mas esses fatores afetam diferentemente machos e fémeas.
Dentre os fatores extrinsecos, o tipo de matriz também pode facilitar ou impedir a
movimentagdo de individuos entre manchas de recursos (Castellon & Sieving, 2006;
Kennedy et al., 2011; Umetsu et al., 2008), assim como a quantidade (Fahrig, 2007),
qualidade (Gardiner et al., 2018) e a configuracao do habitat (Moore et al., 2022)
também podem influenciar a movimentacao entre manchas. Um pequeno marsupial
australiano “bettong” tem a persisténcia da populacao mais atrelada a quantidade e
qualidade de habitat do que ao tamanho de mancha (Gardiner et al, 2018), enquanto seu
principal predador “quoll” respondeu melhor a configuragdo das manchas em uma
mesma regiao (Moore et al., 2022).

A biodiversidade ¢ organizada em redes em diferentes escalas, desde genes a
paisagens (Levins, 1992). O movimento animal pode se dar em estruturas de paisagens
fragmentadas, o que se reflete no crescimento do nimero de estudos que usa as redes de
interacdes para entender como a estrutura espacial influencia as interagdes bioldgicas
(Gilarranz & Bascompte, 2012; Liao et al., 2020). Através das anélises de rede
conseguimos informacdes sobre a persisténcia de populacdes e metapopulagdes usando
métricas de topologia classicas dessas andlises (Gilarranz & Bascompte, 2012). Quanto
mais conectada ¢ a rede, a tendéncia ¢ que sua persisténcia seja maior — apesar da

histéria de vida da espécie também influenciar esse resultado (Gilarranz & Bascompte,
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2012). No entanto, a maioria dos trabalhos ainda utiliza simulac¢des de dados (Bode et
al., 2008; Gilarranz & Bascompte, 2012; Liao et al., 2020) ao invés de dados empiricos
para as construgdes de rede de interagao com cunho espacial.

O Pantanal apresenta diversas sub-regoes, dentre as quais a sub-regido da
Nhecolandia apresenta uma configuracao da paisagem de manchas de floresta semi-
decidual circundada por uma matriz de campo que favorece a verificagao de formacgao
de rede (Silva & Abdon, 1998). Para isso, selecionei uma espécie de rato de espinho,
Thrichomys fosteri como modelo para verificar as conexodes de individuos dentro dessa
paisagem. T. fosteri ¢ uma espécie abundante na regiao e seu tamanho maior que a
maioria dos pequenos roedores (um adulto chega a pesar 400g) faz com que ele consiga
dispersar por distancias maiores (Antunes et al, 2016; Menezes et al. 2017). Desta
forma, esse primeiro capitulo teve como objetivo entender como os capdes se conectam
através do deslocamento de 7. fosteri. Como objetivos especificos, eu pretendi verificar
a composi¢ao de rede de capdes e suas métricas classicas, usando os individuos como
conectores, além de verificar se ha diferenga entre padroes de deslocamento entre
machos e fémeas. Como minha hipdtese, eu espero que esses roedores apresentem um
fluxo de deslocamento entre os fragmentos estudados, seguindo um padrao de dispersao
j& observados para mamiferos, onde os machos dispersam por maiores distancias e que
haja um ou mais fragmentos onde o fluxo de individuos seja mais concentrado,

formando uma estrutura modular.

Material e Métodos

Area de estudo
Este estudo foi realizado em uma area privada, no Pantanal Sul-matogrossense, na sub-
regido da Nhecolandia, no municipio de Corumbad. Essa regido apresenta duas estacdes

bem definidas: verao chuvoso (outubro a margo) e inverno seco (abril a setembro), com
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precipitacdo anual em torno de 1500 mm, clima tropical Awa segundo a classificacao de
Koppen-Geiger. Apresenta um mosaico de vegetacao decorrente de variagdes no relevo
(aproximadamente 1 metro de altitude), onde fragmentos de floresta semidecidual se
encontram em areas mais altas e campos se encontram nas baixadas, podendo ser
inundaveis ou nao (Figura 31). Quando o fragmento florestal ¢ grande, ele geralmente
apresenta formato longilineo e ¢ popularmente conhecido como cordilheira e quando o

fragmento ¢ pequeno da-se o nome popular de capao.
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Figura 3 — (1) Disposi¢ao dos capdes (fragmentos) amostrados nomeados de
“A” a “O”. As areas escuras sao baias permanentes, que secaram apos dois
anos de seca intensa. (ll) Individuo de Thrichomys fosteri adulto em meio a
folhas de caraguata (Bromelia balansae). (1) Visao horizontal de trés dos
quinze capdes amostrados — é possivel ver, como indicado pela seta, na borda
do fragmento “K”, o adensamento de caraguata, usado por T. fosteri para

protecao e a matriz composta por campos naturais.
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Coleta de dados

Selecionei 15 capdes com areas variando entre 120 e 6.600 m? (Tabela 1). Os capdes
estavam proximos entre si (distancia maxima de um quildometro) e apresentavam um
adensamento de caraguata (Bromelia balansae) nas bordas (Figura 311I). Essa bromélia
funciona como abrigo para espécies de pequenos mamiferos e permite que os individuos
explorem ambientes externos as manchas de forma mais segura (Antunes et al., 2016;
Menezes et al., 2017). Sendo assim, a quantidade de armadilhas em cada fragmento foi

proporcional a cobertura de caraguata (Tabela 1).



347 Tabela 1. Area dos capdes amostrados (m2) e quantidade de armadilhas
348 colocadas em cada fragmento. A quantidade de armadilhas foi estimada
349 baseada na area de caraguata de cada fragmento, aproximadamente a cada

350 30m?de adensamento de caraguata (Bromelia balansae).

Identificagao do Area do fragmento Quantidade de
Fragmento (m?) armadilhas
A 1322,7389 45
B 2558,4478 60
Cc 4541,4592 10
D 1534,1651 41
E 154,4475 5
F 120,1632 5
G 10435,3039 29
H 43044,5230 38
I 426,5921 8
J 3326,0281 22
K 4048,7332 50
L 472,2294 10
M 1164,9142 30
N 493,5803 20
(o) 6518,5285 35

351
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As iscas usadas dentro das armadilhas consistiam em uma massa de banana,
pasta de amendoim e fuba, que era reposta a cada dois dias ou quando necessario. O
componente de carne que geralmente ¢ utilizado nessas iscas generalistas nao foi
utilizado, uma vez que atraia também predadores de pequenos mamiferos, como o
Cerdocyon thous. Esses canideos tendem a aproveitar que o individuo esta preso na
armadilha tipo gaiola, gira a armadilha para fora do fragmento, causando estresse nos
individuos e algumas vezes consumindo os membros dos individuos (Comunicagao
pessoal).

As armadilhas usadas eram constituidas de armadilhas “live-trap” do tipo
Sherman em dois tamanhos (pequeno: 300x80x90mm e grande: 430x125x145mm),
armadilhas de grade do tipo Tomahawk, também em dois tamanhos, o tamanho original
da Tomahawk® (300x90x90 mm) e uma versao nacional (450x160x160mm) que
ficaram dispostas apenas no solo uma vez que o objetivo desse trabalho era verificar os
individuos que atravessam a matriz para alcangar outro fragmento. Elas ficaram abertas
por cinco noites consecutivas e cada fragmento foi visitado 6 vezes (de junho de 2019 a
janeiro de 2021), com um espacamento minimo de trés meses entre as sessoes de
captura, totalizando um esfor¢o de 13.729 armadilhas-noite. Devido a pandemia do
coronavirus (Covid-19), no més de marco de 2020 nao foi realizada a coleta de dados,
sendo retomada no més de junho 2020.

Como modelo de estudo, eu selecionei o roedor Thrichomys fosteri. Essa
espécie, apesar de pertencer a uma familia de rato-de-espinho, onde a maioria das
espécies apresenta habito tipicamente arboreo (Echimyidae), ¢ comum em areas de
vegetacoes abertas o que pode facilitar o deslocamento de individuos entre fragmentos.
Além disso, seu tamanho médio de 225 mm (comprimento cabega-corpo) € peso médio

de 339 g ¢ maior do que a maioria dos roedores neotropicais (Bonvicino et al., 2008;
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dos Reis & Pessda, 2004), permitindo que os individuos se dispersem por distancias
maiores.

Todos os individuos de pequenos mamiferos foram capturados, marcados com
brincos de aco cirurgico numerados em ambas as orelhas (ZT 900 brinco n° 01,
Zootech) e liberados no mesmo local onde foram capturados. Caracteristicas como sexo,
peso, tamanho do corpo e condigdo reprodutiva também foram anotados. A captura
desses pequenos mamiferos silvestres foi aprovada pelo Comité de Etica no Uso de

Animais (CEUA/UFMS 1202715) e SISBIO n° 64920-1.

Andlise de dados

Para definir a idade dos individuos de 7. fosteri, eu realizei duas regressoes
logisticas (uma para machos e outra para fémeas) baseada no peso de cada individuo
para definir um valor onde a maioria da populacdo esta reprodutiva (adulta).

Os dados de fluxo de individuos foram trabalhados em uma matriz de interagdo
(A x B), onde as linhas representam os nédulos dos capdes (i) € as colunas representam
os nddulos de T. fosteri (j). Cada célula da matriz Aij contém valores de frequéncia de
interagdo, ou seja, o numero de vezes que um individuo foi registrado em determinado
fragmento. Eu usei trés métricas de estrutura da rede, como o proposto por Queiroz et al
(2021): (i) a especializacdo complementar (H2') ¢ a medida de exclusividade de
individuos de T. fosteri entre capdes e varia de 0 a 1 — quanto maior os valores de H2’,
menor o compartilhamento de individuos (Bliithgen, 2010); (ii) o aninhamento ¢
acessado usando a métrica de aninhamento total baseado na sobreposicido WNODF
(“Whole Nestedness metric based on Overlap and Decreasing Fill”) para descrever o
padrdo agregado de interacdo entre os fragmentos (Almeida-Neto & Ulrich, 2011) -
varia de 0 (rede ndo aninhada) a 1 (perfeitamente aninhada) (Beckett, 2016); (iii) a

modularidade (Qw) ¢ acessada verificando se as conexdes internas sao mais densas
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que as externas. Como a composi¢ao da rede pode ter uma estrutura modular, mas os
modulos também podem apresentar uma estrutura interna eu testei também a
composi¢ao da topologia. Os modulos podem apresentar diferentes estruturas internas,
como (i) aninhamento com padrao de agregacao dentro do modulo, (ii) agregagao entre
modulos e na (ii1) rede inteira (Queiroz et al., 2021).

A importancia de cada fragmento na rede ¢ verificada através de métricas de
centralidade, dentre as quais eu selecionei o (i) grau de normalizacao (nk) como forma
de avaliar, em uma escala local, a importancia do fragmento para dispersoes de
individuos (Dallas et al., 2020). Selecionei também o (ii) “Betweeness centrality” (BC)
que ¢ o numero de menores caminhos entre todos os pares de fragmento na rede que vao
a partir de um determinado fragmento, como uma forma de averiguar a importancia da
conexao da rede. Através do BC eu consigo ter uma métrica relacionada com a
distribuicao espacial dos capdes e das conexdes da rede. Também verifiquei a (iii)
especializacao (d’) do fragmento para individuos de 7. fosteri, em referéncia aos outros
capdes. A significancia das métricas de rede foi estimada através do procedimento de
Monte Carlo baseado nas comparacdes com distribuicao aleatéria gerada com modelos
nulos. Para esses modelos nulos foram geradas 1.000 matrizes aleatorizadas baseadas na
matriz original ponderada usando o algoritmo proposto por Pinheiro et al. (2019) e
Vazquez et al. (2007). A estrutura da rede ¢ considerada significativa quando o desvio
do modelo nulo ¢ de menos de 5% (valor de p <0,05). Todas as andlises de dados foram

realizadas no Programa R 3.5.1 (R Core Team, 2021).

Resultados

Eu obtive 350 capturas de 80 individuos de 7. fosteri (F = 44; M = 36) em 14
dos 15 capdes amostrados (Figure 31). A curva da regressao logistica apontou que as

fémeas ficam sexualmente ativas a partir de 150 g (Figura 4). Metade das fémeas ficam
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reprodutivas a partir de 300 g, e todas as fémeas acima de 400 g ja sdao
reprodutivamente ativas. Os machos apresentam uma curva menos acentuada, onde
comecgam a ficar reprodutivos com um pouco mais de 100 g, metade dos machos fica
sexualmente ativo por volta dos 250 g, e todos os machos ficam sexualmente ativos 400
g. Com isso, defini as classes de 7. fosteri da seguinte forma: os jovens possuem peso
de <100 g; os subadultos massa > 100 g < 150 g; e os adultos > 150 g (Figura 4). Esses
valores também foram incorporados no Capitulo 2 para a estimativa dos outros

parametros da populacao.
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437 Figura 4. Curva logistica da probabilidade de T. fosteri estar reprodutivo com base no

438

peso, para fémeas (A) e para machos (B).
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Referente as movimentacdes de 7. fosteri entre os capoes, “K” e “M” sempre
apresentaram capturas de 7. fosteri e cederam individuos constantemente para outros
capdes — principalmente “L” e “J”. Os capdes “E”, “G” e “N” tiveram individuos de 7.
fosteri capturados, mas nao recapturamos individuos em outros capdes. O fragmento “I”
nao apresentou nenhuma captura de 7. fosteri (Figura 5, Figura 6). A rede de interagao
entre os capoes foi significativamente especializada (H2” = 0,85; P =0,01) e os capdes
encontram-se organizados em um padrao modular (Qw = 0,65; 14 modulos, P = 0,00),
ou seja, alguns capdes se agrupam com maior deslocamento de individuos direcionados.
Nao foi observado nenhuma forma de aninhamento, nem na rede como um todo
(WNODF =0,11; P=10,26), nem entre (WNODF = 0,01; P =0,3) ou dentro (WNODF =
0,78; P =0,23) dos modulos observados. Considerando os capdes em si, 0s que
apresentaram maior grau de normalizagdo foram “K” (nk = 0,29), “M” (nk =0,17) e
“B” (nk = 0,13) e BC — importancia central da rede de fragmentos — foram “K” (BC =
0,32), “C” (BC=10,25) e “B” (BC =0,21). O nivel de especializagdo, ou seja, a
porcentagem de individuos que nunca sairam dos fragmentos, variou entre 0,72 e 1

(Tabela 2).
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Figura 5 Esquema de ocupacao dos capdes por T. fosteri, baseada no conceito de
metapopulagdes de Levins (1989). As células brancas representam os capdes nao

ocupados e as células pretas representam os ocupados.
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Tabela 2. Grau de normalizagéo (nk), “Betweenness Centrality” e especializagdo

(d’) referente a cada fragmento avaliado. O fragmento “I”

capturas de T. fosteri e por isso nao foi incluido nessa tabela.

nao apresentou

Fragmentos nk Betweenness Centrality d
A 0,08 0,00 0,93
B 0,13 0,21 0,94
C 0,06 0,25 0,82
D 0,03 0,00 0,93
E 0,01 0,00 1,00
F 0,03 0,00 0,94
G 0,06 0,00 1,00
H 0,07 0,00 0,96
J 0,09 0,12 0,73
K 0,29 0,32 0,84
L 0,07 0,00 0,72
M 0,17 0,10 0,80
N 0,01 0,00 1,00
O 0,07 0,00 0,93
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Eu obtive uma taxa de recaptura dos 7. fosteri de 74,71% dos individuos. Trés
individuos sozinhos representaram mais de 15% das recapturas, sendo recapturados 25,
16 e 15 vezes respectivamente. Com relagdo as capturas entre os capoes, 14 individuos
foram recapturados fora do seu fragmento de origem (i.e. primeiro fragmento onde o
individuo foi capturado) (F =8, M =6) e 61 dentro do fragmento de origem (F =35, M
=36). O teste t mostrou que nao houve diferenca nas distancias percorridas por fémeas
e machos (t=-1.6377, df = 7.0897, p-value = 0.1449), apesar da média de distancia
percorrida pelas fémeas (126.03 m) ter sido quase metade do que a média de distancia

percorrida pelos machos (250.01 m).



478

479
480

481

482

483

37

L i
(514 D]
%sve®
@ .‘
&
@ ® ®
@
D

O

L
®
® ®

@

Figura 6. Rede de interagéo entre os capdes da Nhecolandia ligadas através de
individuos de T. fosteri. Os quadrados representam os capdes avaliados, e os
circulos representam cada um dos individuos de T. fosteri capturados. A cor de

cada circulo é relacionada ao primeiro fragmento onde o individuo foi captura
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(capdo de origem). E possivel observar um médulo formado pelos capdes “H”,
"J”, "M, L7 K, PCT, "B, "D e “A” e outro formado por “F” e “O”. Os capdes “G”,
“‘N” e “E” nao apresentaram deslocamento de T. fosteri para outros capdes, € o

fragmento “I” ndo apresentou capturas da espécie selecionada.
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Discussao

A rede de interagdes formada entre os capdes apresenta modularidade e
especializacdo. Isso sugere que 7. fosteri utiliza complexos menores de capdes para
deslocamento entre os fragmentos, mas isso ocorre para a minoria dos individuos. A
maioria dos individuos de 7. fosteri permanece no fragmento de origem, uma vez que a
rede apresentou uma taxa de especializacao alta. Nao houve diferenca entre os sexos no
deslocamento (tanto distancia quanto frequéncia) de individuos entre capdes.

Alguns dos capdes ndo se conectaram entre si, baseado na recaptura dos
individuos amostrados, como foi o caso dos capdes “E”, “N” e “G”. Dada a disposi¢do
espacial e baixa distancia desses capdes e a frequéncia de troca de individuos entre eles
(17,5% dos individuos capturados sairam do seu fragmento de origem), € possivel que o
esfor¢o amostral ndo tenha sido suficiente para capturar a movimentagao entre capoes.
E importante ressaltar que o fragmento “I” teve capturas de pequenos mamiferos, s6 nio
da espécie selecionada. Além disso, um pouco antes da coleta de setembro de 2019
houve uma queimada na regido dos capdes, atingindo os capdes “A”, e “O” por inteiro €
uma parte dos capoes “B” e “N”, o que pode explicar a extingao local, uma vez que as
capturas que ocorreram posteriormente foram de individuos distintos.

Compreender os movimentos e conexoes dos individuos em paisagens
fragmentadas € essencial para a criagao de planos de manejo adequados. Por exemplo,
foi verificado que, no Canadé, um mustelideo prefere usar areas que sofreram uma
queimada menos severa, mesmo a densidade de individuos aumente nesses locais
(Volkmann & Hodges, 2021). Entender a rede de interagdo entre fragmentos, usando
como base os individuos, também pode direcionar a conservagao de fragmentos
essenciais para uma conexao, por exemplo, de uma metapopulagdo, quando

consideramos os capdes com maiores BC e os que apresentam maiores valores de
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modularidade. O padrao de movimentagdo entre capdes tem grande impacto em como
as populagdes sao estruturadas no espaco, implicando tanto na dindmica de populagdes
quanto na dinamica de comunidades. Entender como espécies de pequenos mamiferos
se conectam em uma area naturalmente fragmentada nos ajuda a entender como eles
podem responder a longo prazo quando ha uma fragmentagao antropica.

A alta taxa de recaptura encontrada em meu trabalho indica que os individuos de
T. fosteri apresentaram um possivel viés com relagdo as iscas favorecidas, efeito
conhecido como “trap-happy” (White et al., 2006). Isso indica um possivel vi€s para as
analises, no sentido que cada individuo tenderia a ser mais fiel a um fragmento, na
esperanca de conseguir comida nos proximos dias.

Este ¢ o primeiro trabalho que traz dados empiricos de movimentacao de
pequenos mamiferos em uma area naturalmente fragmentada, onde ha uma divisao
abrupta entre a estrutura de manchas (onde os individuos de 7. fosteri ocorrem) e a
matriz. Com meus resultados, podemos ver que ha a conexao de varios dos capoes
amostrados, a0 mesmo tempo que alguns se mantém sem muitas conexdes. O estudo
dessas redes de interacao ¢ essencial para entender por onde os individuos de
determinadas espécies preferem passar. No entanto, ¢ importante lembrar que a
dispersdo entre fragmentos € um processo dindmico e deve ser avaliado por longos
periodos. Capdes que estdo conectados agora podem ficar isolados em algum momento

por extingao local.
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Capitulo 02 — Formacao e definicio de modelo de metapopulacio para
Thrichomys fosteri em um complexo de pequenos fragmentos no

Pantanal

Resumo

Populagdes pequenas tendem a ser particularmente vulneraveis aos efeitos da
estocasticidade demografica, ambiental e genética, sendo um dos principais desafios da
conservagao identificar os fatores que podem tornar possivel que pequenas populagdes
persistam em paisagens fragmentadas. No entanto, a maioria dos estudos se concentra
em ambientes que anteriormente eram continuos e foram fragmentados pela agao
humana, sendo raros os estudos que analisaram populagdes em ambientes naturalmente
fragmentados. Com base nestes estudos, esse trabalho teve como objetivo avaliar se
populagdes de Thrichomys fosteri formam metapopulagdes na sub-regiao da
Nhecolandia, uma area naturalmente fragmentada do Pantanal brasileiro. Inicialmente,
checamos se as populacdes dessa espécie estavam estruturadas em uma metapopulagao.
Posteriormente, em caso afirmativo, foi verificado qual o modelo de metapopulagdo que
mais se ajustou as populagdes desses roedores. A captura desses pequenos mamiferos
ocorreu em um complexo de 15 fragmentos (capdes) por seis periodos entre 2019 e
2021, com esforco total de 13.729 armadilhas noite. Foi verificado que a populacio de
T. fosteri forma uma metapopulag¢do que se adequa ao modelo de fonte-sumidouro em
associacdo com a matriz ao redor dos capdes e a distancia entre capdes, dois
componentes da paisagem. Variaveis intrinsecas como sexo ¢ idade nao foram
selecionadas como importantes para os modelos. Estudos como esse permitem um
melhor entendimento de como populacdes se estruturam em areas naturalmente

fragmentadas. Isso pode fornecer subsidios para a conservacao de outras que vivem em



559 ambientes naturalmente fragmentados, que tém sofrido severos distirbios nas ultimas

560 décadas, principalmente ligados ao desmatamento e a incéndios.
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Abstract

Small populations tend to be particularly vulnerable to the effects of demographic,
environmental and genetic stochasticity, and one of the main conservation challenges is
to identify the factors that make it possible for small populations to persist in
fragmented landscapes. However, most studies focus on environments that have been
fragmented by human action, seldom presenting data on naturally fragmented areas.
Thus, this work aimed to evaluate whether populations of the small mammal
Thrichomys fosteri form metapopulations in the sub-region of Nhecolandia, a naturally
fragmented area of the Brazilian Pantanal. Initially, we checked if the populations of
this species were structured in a metapopulation. Subsequently, if so, it was also
verified which metapopulation model best fitted the case of these rodents. The capture
of these small mammals took place in a complex of 15 fragments (capdes) for six
periods between 2019 and 2021, with a total effort of 13,729 trap-nights. It was verified
that the population of 7. fosteri forms a metapopulation that fits the Source-Sink model
in association with the matrix around the “capdes” and distance between “capdes”, two
components of the landscape. Intrinsic variables such as sex and age were not selected
as important for the models. A study like this allows a better understanding of how
populations are structured in naturally fragmented areas. This can provide subsidies for
the conservation of other species living in naturally fragmented areas, which has

suffered severe disturbances in recent decades, mainly due to deforestation and fires.
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Introducao

Um dos principais desafios em conservagao ¢ identificar que fatores podem
tornar espécies e populagdes mais vulneraveis a extingdo (Hanski, 1991; Hanski &
Simberloff, 1997; Pimm et al., 1988; Thomas, 2000). Popula¢des pequenas tendem a
ser particularmente vulneraveis aos efeitos da estocasticidade demografica, ambiental e
genética (Matthies et al., 2004; Whitlock, 2000). Além disso, a capacidade de dispersdo
também pode influenciar o risco de extingdes de populagdes. Por exemplo, Kotiaho et
al., (2005) encontraram que as borboletas ameagadas na Finlandia sdo caracterizadas
por uma largura de nicho estreita, distribuicao restrita de recursos, baixa capacidade de
dispersao e curto periodo de voo. Adicionalmente, em um estudo com assembleias de
aves em fragmentos florestais na Amazonia, os autores encontraram que as espécies de
aves com baixa capacidade de dispersdo e baixa tolerdncia a matriz ndo florestal eram
minoria nos fragmentos (Lees & Peres, 2008). Por fim, raridade na forma de pequena
area geografica e alta especificidade de habitat tem sido amplamente reconhecidas como
bons preditores de risco de extingdo de espécies e populagdes (Kattan, 1992; Stocklin &
Fischer, 1999).

Contudo, alguns fatores podem tornar possivel que pequenas populacdes
persistam em manchas de habitat. Espécies com héabitos mais generalistas tendem a se
adaptar melhor em paisagens fragmentadas, principalmente para aves e mamiferos
(Andrén, 1994; Ramiadantsoa et al., 2018). A dispersao entre manchas também pode
gerar um efeito resgate de populagdes locais, como detectado para peixes na Bacia do
Rio Parana, evitando a extingdo das mesmas (Granzotti et al., 2021). Além disso, a
tolerancia a matriz pode determinar quais populagdes sao capazes de persistir em
ambientes fragmentados (Prevedello et al., 2010). Por exemplo, em um estudo com

aves, os autores encontraram nos fragmentos florestais uma dominancia de espécies
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com elevada capacidade de dispersao e alta tolerancia a matriz circundante (Lees &
Peres 2008).

Diversos estudos vém tentando entender como variaveis locais e regionais
afetam a probabilidade de extingao de populagdes locais em uma metapopulagao
(Arancibia & Morin, 2022; Dallas et al., 2020; Grilli et al., 2015). A densidade de
manchas, a capacidade de dispersdao do organismo e o arranjo das manchas na paisagem
influenciam no destino de metapopulacgdes (Grilli et al., 2015). Arancibia & Morin
(2022) mostraram que, em uma escala regional, o aumento da conectividade entre
manchas diminui a probabilidade de extingao. No entanto, a maioria desses estudos se
baseiam em dados de organismos pequenos, como insetos (Dallas et al., 2020) ou
microorganismos (Arancibia & Morin, 2022; Holmes et al., 2020) ou em simulagdes de
paisagens (Grilli et al., 2015; Mestre et al., 2016). Estudos empiricos raramente
conseguem avaliar essas duas escalas: ou avaliam a dinamica interna da metapopulacao
(Hanski, 1998; Saccheri et al., 1998) ou como o organismo se dispersa pela paisagem
(Pires et al., 2002; Pires & Fernandez, 1999)

Grande parte desses trabalhos sdo também voltados para paisagens fragmentadas
por agdo humana, onde populagdes se encontravam em habitats continuos e agora
encontram-se em manchas de habitat (Camacho et al., 2021; Frey et al., 2012; Qi et al.,
2021; Quental et al., 2001). Uma paisagem antropicamente fragmentada ainda apresenta
uma comunidade biologica instavel e geralmente nao pagou seu débito de extingao:
algumas espécies que certamente seriam extintas ainda permanecem ali, simplesmente
porque nao passou tempo suficiente para essa espécie se extinguir (Chichorro et al.,
2019; Tilman et al., 1994). Como ndo ha um tempo tnico para os ambientes pagarem
esse débito de extingdo, uma forma mais apropriada de se avaliar como ficariam

ambientes quando estabilizados seria através da avaliacao de ambientes naturalmente



632

633

634

635

636

637

638

639

640

641

642

643

644

645

646

647

648

649

650

651

652

653

654

655

656

46

fragmentados. No entanto, poucos estudos avaliam como ¢ a dindmica de
metapopulagdes em paisagens naturalmente fragmentadas, onde os habitats ja estao
separados ha milhares de anos (Driscoll et al., 2010). Por exemplo, Moore et al. (2022)
encontraram que a configuracao espacial dos habitats rochosos foi mais importante do
que a quantidade de habitat na previsao de ocupagdo e abundancia de uma espécie
ameacada de marsupial, em uma paisagem naturalmente fragmentada na Australia.
Com isso, esse trabalho teve como objetivo geral avaliar como as populagdes de
T. fosteri estdo estruturadas em um conjunto de pequenas manchas florestais no
Pantanal e que fatores podem explicar a dinamica dessa metapopulacao.
Especificamente, nossos objetivos foram: (i) determinar se existe metapopulacao e qual
modelo (Levins, Continente-ilha, Fonte-sumidouro, “patchy population” e
metapopulagcdo em nao-equilibrio) melhor se aplica as populagdes de 7. fosteri; (ii)
avaliar a importancia do uso do solo (manchas de habitat e matriz) e da distancia entre
capdes para as populacdes dessa espécie e; (ii1) verificar se alguns fatores intrinsecos
(i.e. sexo e idade) ou extrinsecos (i.e. tempo) influenciam no modelo selecionado.
Estudos prévios mostraram que a selecao de habitat por T.fosteri ¢ fortemente
influenciada pela presenca de caraguata (Bromelia. balansae) (Antunes et al. 2016).
Com isso, eu espero que a presenca de B. balansae e distancia entre manchas sejam os
componentes mais importantes para determinar o deslocamento de individuos do que
outras caracteristicas como o tamanho da mancha. Além disso, espero que a matriz
funcione como algum tipo de filtro, devido a obstrucao visual, que ajude a direcionar a
movimentagdo desses individuos. Individuos que se locomovem bem por campos,
podem sentir dificuldade em atravessar, por exemplo, um corpo d’agua, optando por
contorna-lo, ao invés de tentar atravessa-lo. A matriz pode imputar diferentes

resisténcias ao movimento de individuos, dependendo da espécie. Um corpo d’agua
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intermitente, pode facilitar a movimenta¢ao dos individuos quando ele seca, enquanto
quando ha cheia, pode dificultar sua travessia. Uma matriz campestre, apesar de
apresentar uma estrutura mais simples, pode bloquear a visao do individuo, dificultando
seu direcionamento na paisagem, enquanto uma vegetacao florestal pode fornecer
abrigo e protecdo contra predadores. Espero também que caracteristicas intrinsecas dos
individuos, ou seja, os tanto o sexo quanto a idade, influenciem na movimentagao de

T.fosteri entre as manchas.

Material e Métodos

Coleta de dados
Este estudo foi realizado nos mesmos fragmentos do capitulo anterior, na Nhecolandia e
usando as mesmas capturas (para detalhes sobre a area de estudo e a coleta de dados,
ver capitulo 1).
Analise de dados

Para entender a estrutura da metapopulagao, eu primeiro estimei os parametros
de cada populacao local usando os modelos robustos de populacdes fechadas de
sobrevivéncia multiestados (“Closed Robust Design Multi State” — CRDMS em inglé¢s),
sendo esses parametros: a probabilidade de um individuo de sobreviver e se manter na
mesma area (@), um parametro de movimento (), probabilidade de captura (p),
sobrevivéncia aparente (s) e usando as manchas (strata), matriz entre manchas, area da
mancha, distancia entre manchas, tempo, idade e sexo (Chabanne et al., 2017; White et
al., 2006). Os modelos de populacao fechados dividem as capturas em dois momentos:
(1) periodos primarios, que considera um periodo longo o suficiente para que as taxas
populacionais se alterem (i.e. nascimento, morte, imigracao e emigragao) — que no caso

desse estudo sdo os intervalos a cada trés meses e (i1) periodos secundarios, que
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considera um periodo tdo curto que nao ha alteracao nas taxas populacionais — dias
seguidos dentro de um periodo primario.

Uma vez que diversos estudos mostram que a matriz pode influenciar no
direcionamento do movimento de individuos (Prevedello et al., 2010; Umetsu et al.,
2008), eu criei um mapa de resisténcias da matriz de acordo com a facilidade de 7.
fosteri de atravessar cada uma das seguintes fisionomias: campo, baia permanente, baia
temporaria, floresta e caraguata. Devido as preferéncias ambientais de 7. fosteri pelas
regides com caraguata mais denso, eu considerei esses ambientes como os de menor
resisténcia, além de se tratar de uma aproximagao de local ideal (fonte) nos modelos que
incluem o conceito de fonte-sumidouro (Antunes et al., 2016; Menezes et al., 2017). A
matriz campestre consiste principalmente de capim-carona [Elionurus muticus (Spreng.)
Kuntze], conhecido popularmente como caronal, que forma um adensamento de
touceiras que pode bloquear a visao dos individuos, inibindo movimentos entre capdes,
por isso foi considerada como a maior resisténcia. Esse mapa de resisténcia foi
associado com um método de sele¢ao de caminho menos custoso (“Least Cost Path™)
(Lewis, 2021).

Com isso, estabeleci um esquema para entender a probabilidade de se encontrar
um individuo em determinado fragmento (¢ — fi). Considerando que os modelos de
metapopulacdo sao baseados em um continuo, se ¢ > 0 < 0,10 as populacdes locais de
T. fosteri estdo totalmente isoladas em uma “patchy population”. Se ¢ > 0,9 <1 entdo
as populagdes locais ndo percebem a matriz como um filtro, enviando e recebendo
individuos de qualquer fragmento com uma alta frequéncia, como uma populacao em
nao-equilibrio. Quando ¢ apresenta um valor intermediario, mantive esse parametro
constante € no passo seguinte avaliei a composi¢ao da paisagem na metapopulagdo, por

meio de modelos implicitos. Testei se (i) ndo ha influéncia dos componentes espaciais,
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como o modelo de Levins, (ii) os individuos saem de fragmentos maiores para
fragmentos menores, simulando um sistema Continente-ilha, (ii1) os individuos saem
de fragmentos com maior densidade para fragmentos com menor densidade (i.e.
independente do uso do solo e da distancia entre as manchas), (iv) um modelo
estruturado com foco na resisténcia da matriz (dado pelo tipo de uso do solo e distancia
entre fragmentos) e na area de habitat (area de caraguatd), baseado em um caminho
menos custoso “Least Cost Path” e (v) um modelo estruturado idiossincratico. Apds isso
testel se ha um componente temporal associado ao modelo e se as caracteristicas

individuais (idade e sexo) também influenciam nos resultados obtidos (Figura 7).
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Figura 7. Visdo esquematica da estrutura do teste. No primeiro passo eu testei se a
populagao se estrutura com relagdo a ocupacdo. No segundo passo, eu mantive o

melhor resultado fixado e testei qual modelo conceitual de metapopulagao mais se
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ajustava aos dados. Entao eu testei se ha um componente de estrutura espacial. No
quarto passo eu testei se a dispersao de individuos varia de acordo com o tempo. No
momento final, testei se fatores intrinsecos de cada individuo influenciam na
dispersao. Os esquemas visuais de metapopulacédo foram adaptados de Harrisson &
Taylor (1997). Os circulos representam o tamanho das manchas. Os circulos brancos
representam as manchas vazias, enquanto os preenchidos representam as manchas
ocupadas. Os em tom de cinza no passo 2 representam manchas com menos recurso
do que os circulos em preto. O quadrado no passo 3 representa o limite da matriz que
circunda as manchas e a parte verde representa uma matriz mais favoravel para
dispersao do que a amarela. A regido em branco dentro do quadrado representa uma

area impenetravel.
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Todas as analises foram realizadas no programa R 3.5.1 (R Core Team, 2021) e utilizei
o pacote Rmark (Laake et al., 2019) como interface para o uso do programa Mark
(White & Burnham, 1999) para estimar os parametros populacionais. Para o
ranqueamento dos modelos usei o Critério de Informacgao de Akaike corrigido para
pequenas amostras (AICc), onde modelos com menores valores e diferengas menores do

que 2 (AAICc < 2) sao considerados igualmente importantes.

Resultados

A populagdo de 7. fosteri apresentou valor de ¢ = 0,87 e p=0,55. De acordo
com o modelo esquematico proposto, a populagdo de 7. fosteri dos 15 capdes
amostrados apresenta uma estrutura de metapopulacio que funciona de acordo com o
conceito de fonte-sumidouro, tendo a paisagem um importante papel na resisténcia da
movimentagao de 7. fosteri tanto em um componente estrutural (distancia) quanto pela
composicao (matriz e resisténcia). Nao houve uma influéncia do tempo na dispersdo de
individuos, refor¢ando a assincronicidade das populagdes locais (Figura 8).
Caracteristicas individuais como idade e sexo também nao tiveram efeito na dispersao

entre os fragmentos (Tabela 2).



748

749

750

751

752

753

754

B
-19.146 - y \\\

arrow
° — 1
-19.148 - G — 2
N
8 —
= - 4
T g
-19.150 - Sex
H
f
— m
-19.152 - j P
4N
4
M
-19154' 1 1 1
-56.800 -56.798 -56.796
longitude

Figura 8. Mapa da movimentacgao de T. fosteri. Os capdes estao identificados
de A a O. As linhas continuas e avermelhadas representam a disperséo de
fémeas e as linhas pontilhadas e azuladas a dispersao de machos. A seta
indica a direcdo do movimento a partir da primeira captura e a espessura da

linha indica o numero de vezes que ocorreu deslocamento entre capdes.
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Os melhores modelos selecionados foram aqueles que consideraram estrutura
espacial para metapopulagdes (Tabela 2). Nao houve diferenca na selecdo de modelos
entre os modelos que consideram a composicao da matriz ao redor dos capdes (AAICc =
0,00) e aquele que considera a distancia entre os capoes (AAICc = 0,43). Quando se
considera os dois componentes em um modelo ele apresenta valor de AAICc baixo, mas

nao suficiente para ser selecionado (AAICc=3,84).
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761 Tabela 2. Resposta das perguntas realizadas no framework e a tabela de AICc dos modelos selecionados a partir dos dados de

762 T.fosteri. A selecdo de modelos ocorreu separadamente para cada passo.

DeltaAlC
Passo Questao Resposta Modelo k AlCc c Peso Desvio
1 Qual é a estrutura da Metapopulagao Metapopulagao 107 1309,28 0 1 985,74
populagéo
23442,6
Populagdo multipla 93 23706,37 223971 0 6
36173,9
Populagao unica 93 36437,68 351284 0 7
2 Se é uma Conceito Fonte-sumidouro  Fonte-Sumidouro
metapopulagdo? Qual a (continuo) 12 1032,46 0 0,99 1007,44
estrutura da
metapopulagao?
Classico de Levins 10 1056,86 24 4 <0,01 1036,14
Classico de Levins
idiossincratico 23 1061,44 28,98 <0,01 1011,70
Fonte-sumidouro 12249.,8
(pareado binario) 62 12404,37 11371,9 <0,001 6
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Fonte-sumidouro 19310,1
(fonte nunca extinta) 68 19483,65 18451,19 <0,001 1
22120,4
Continente-ilha 23 22170,20 21137,7 <0,001 6
Tem uma estrutura Sim. Tanto Euclidiano e Fonte-sumidouro
espacial? Resistencia da matriz de (cont.) + Matriz 13 1027,74 0 0,42 1000,54
distancia s&o suportados
Fonte-sumidouro
(cont.) + Distancia 13  1028,17 0,43 0,34 1000,98
Fonte-sumidouro
(cont.) +
DistAreaMatriz 15 1031,59 3,84 0,13 1000,00
Fonte-sumidouro
(cont.) + Area 13  1032,15 4,41 0,06 1004,96
Fonte-sumidouro
(cont.) 12 1032,457 7,68 0,05 1007,44
Disperséao varia com o Néao Fonte-sumidouro
tempo? (cont.) + Matriz 13 1027,74 0 0,99 1000,54
Fonte-sumidouro 15 1036,64 4,18 0,01 1005,05
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(cont.) + Matriz
+Tempo
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5

Dispersao varia de acordo Nao
com sexo ou idade do
individuo?

Fonte-sumidouro
(cont.) + Matriz 13 1027,37 0

Fonte-sumidouro
(cont.) + Matriz +Sexo
+ Idade 16 1033,71 5,76

0,96

0,04

997,99

999,91
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A maior parte dos capdes ocupados foi em junho de 2019 (primeiro periodo de
amostragem), com 12 capoes ocupados, apesar de ndo ter sido 0 més em que a
metapopulacdo apresentou uma maior abundancia estimada (38 individuos em janeiro
de 2020). Em setembro de 2019 (segundo periodo de amostragem) houve intensas
queimadas na regido, o que podemos verificar através da diminui¢cdo da abundancia e da

fragao de manchas ocupadas (Figura 9).
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Discussao

Meus resultados mostram que as populagdes locais de 7. fosteri do Pantanal da
Nhecolandia formam uma metapopulacdo. Encontrei que a dindmica dessa
metapopulagio ¢ baseada em fonte-sumidouro, com a distancia entre as manchas e a
cobertura do solo desempenhando importante papel na resisténcia da movimentagdo de
individuos. Por ultimo, apesar de fatores intrinsecos como sexo e idade ndo terem tido
influéncia nesses padroes, eu observei um fluxo maior de fémeas se movimentando
entre fragmentos do que machos, e machos percorrendo uma distincia quase duas vezes

maior que as fémeas.

Muitos estudos de populacdes em areas fragmentadas encontram a formagao de
metapopulagdes, mostrando uma tendencia de organizacao das populacdes em paisagens
fragmentadas (Granzotti et al., 2021; Holmes et al., 2020; Lee & Bolger, 2017; Niebuhr
et al., 2015). No entanto, quanto menores vao se tornando os fragmentos, maior o efeito
estocastico sob essas populagdes (Ramiadantsoa et al., 2018). Isso faz com que nem
mesmo espécies mais generalistas consigam se manter em paisagens pobres €
degradadas (Andrén, 1994; Ramiadantsoa et al., 2018), ressaltando a importancia de se
compreender 0s mecanismos que levam a manutenc¢ao de populagdes em paisagens
fragmentadas. Para isso, estudos em areas naturalmente fragmentadas, como esse
capitulo que apresento, se mostram relevantes para um maior entendimento de que
efeitos sdo provenientes de uma paisagem fragmentada per se e quais efeitos sao

provenientes da fragmentacao antrdpica dessas areas.

O padrao de dinamica de metapopulacao baseada em fonte-sumidouro ¢
comumente encontrado para mamiferos grandes como girafas (Lee & Bolger, 2017) e
linces (Gaona et al., 1998), e ja foi observado para pequenos mamiferos na regido da

Mata Atlantica — um bioma conhecido pela fragmentagao devido a ag¢ao antrépica (Pires



801

802

803

804

805

806

807

808

809

810

811

812

813

814

815

816

817

818

819

820

821

822

823

824

825

61

et al., 2002; Quental et al., 2001). Para mamiferos, a dispersao entre fragmentos ¢ ditada
pela migragao das fémeas, ja que elas sdo as responsaveis por carregar a genética da
populagdo (Lee & Bolger, 2017). No entanto, estudos anteriores com pequenos
mamiferos no Brasil, verificaram exclusivamente um fluxo de machos entre os
fragmentos (Pires et al., 2002; Quental et al., 2001). Esse ¢ efetivamente o primeiro
trabalho com pequenos mamiferos no Brasil que verifica a migragao de fémeas entre
fragmentos, trazendo evidéncias mais concretas de uma metapopulagao.

Apesar da varidvel sexo nao ter sido selecionada nos modelos, sua importancia
tedrica ¢ amplamente reconhecida para a formagao do conceito de metapopulagao e para
a dinamica da populagao interna (Dobson, 1982; Lampert et al., 2003). Através das
fémeas € que o componente reproducao ¢ amplamente avaliado, seja através da
propor¢ao entre os sexos, tamanho da ninhada, quantidade de reprodugdes até a morte,
idade da primeira reprodugdo (Krebs & Myers, 1974). No entanto, diversos grupos
mostram que os machos tendem a dispersar para areas maiores, principalmente quando
ha um aumento da densidade populacional (Krebs & Myers, 1974; Lampert et al., 2003;
Schofield et al., 2020). No entanto, a dispersdo em si € uma resposta a varios fatores
como busca por alimento, abrigo, parceiro ou qualidade de hébitat, assim como para
evitar competicdo e endogamia (le Galliard et al., 2012). Considerando um ambiente
fragmentado, a distancia percorrida por um individuo em busca de alimento, abrigo e
parceiros aumenta porque a distancia entre manchas € maior, mascarando assim, o efeito
do sexo.

Os resultados mostraram que tanto a distdncia entre as manchas de habitat
quanto o uso do solo influenciam na formagdo de metapopulacdo. Esse padrdo que
prioriza a estrutura espacial também ja foi verificado para um marsupial em uma

paisagem naturalmente fragmentada na Australia (Moore et al., 2022) e para a ocupagao
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de ras na Argentina (Howell et al., 2018). Isso ressalta que mesmo organismos de
pequeno porte sdo capazes de perceber o ambiente em uma escala mais ampla, como a
escala da paisagem. A obstrucao da matriz pode afetar a capacidade perceptual dos
individuos dificultando o movimento entre os fragmentos, tornando-os mais tortuosos e
raros (Prevedello et al., 2010; Sanches et al., 2022). Isso afeta diretamente a decisdo do
individuo de enfrentar a matriz para alcangar outra mancha. A inseguranca da direcdo e
nao visualizacao do destino pode fazer com que o individuo se perca na matriz com alta
obstrugdo e acabe por morrer devido a exaustdo ou predacdo. Enquanto isso, a travessia
de uma mancha a outra por um local com menos obstrucao, como € o caso das bacias
temporarias e permanentes, concentram predadores. Com isso, a matriz da paisagem
acaba trazendo uma demanda conflitante para o individuo, afetando diretamente na

dinamica das populagdes locais e da metapopulagao.

Com esse capitulo eu realgo a importancia de considerar a estrutura espacial e a
cobertura do solo para a dindmica dessa metapopulagdo. Ambas as variaveis se
apresentaram mais importantes do que algumas comumente utilizadas em trabalhos de
dindmica de populagdes, como € o caso das intrinsecas, como sexo (Anadon et al.,
2012; Dobson, 1982; Lampert et al., 2003) e idade. Sanches et al. (2022) encontrou que
outra espécie de pequeno mamifero tem dificuldade de se locomover em areas com
matrizes antrdpicas, como milho e soja, por bloquearem a visualizacdo do ambiente
florestal. Meu trabalho ¢ o primeiro a trazer evidéncias empiricas concretas sobre
formagdes de metapopulagdes em pequenos mamiferos no Brasil, uma vez que
conseguimos observar a transi¢do de fémeas entre capdes, mesmo que contrariando a
importancia tedrica da varidvel sexo para metapopulagdo. No entanto, ¢ importante
ressaltar que meu trabalho ¢ limitado temporalmente, incluindo apenas dois anos de

coleta de dados, ndo sendo possivel aprofundar abordagens com relagdo a sazonalidade,
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apenas indicar que nao ha uma tendéncia a isso. Com isso, eu concluo com esse capitulo
que ¢ necessario considerar tanto a estrutura espacial (distdncia) quanto a composi¢ao

do uso do solo para a dindmica de metapopulagdes.
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Conclusio geral

Os individuos de Thrichomys fosteri avaliados nessa paisagem naturalmente
fragmentada migram entre os capdes. H4 um agrupamento de capdes que favorece esse
fluxo, como apresentado pelo padrao modular encontrado no primeiro capitulo, apesar
da maioria dos individuos tenderem a manter em um unico fragmento, como
demostrado pela alta especializa¢do da rede de deslocamento de individuos. Em geral,
esse conjunto de fragmentos funciona como uma metapopulacdo similar ao sugerido
pelo modelo fonte-sumidouro, onde a paisagem (tanto a estrutura quanto a composi¢ao)
parece ser um componente importante, diferente de fatores intrinsecos como sexo e
idade. Este ¢ o primeiro trabalho no Brasil a apesentar o indicio de uma metapopulacdo

em ambiente naturalmente fragmentado.
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