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Resumo

Gracilinanus microtarsus (Marsupialia: Didelphidae) é um pequeno
marsupial de habitos noturnos e arboricola que habita &reas de Mata
Atlantica e Cerrado no Brasil. Os objetivos deste trabalho foram determinar a
posicao de G. microtarsus ao longo de duas dimensdes ecoldgicas — estratégia
reprodutiva e dieta — e definir niveis de agregacdo relevantes a dinamica
populacional da espécie. O estudo foi realizado no periodo de agosto de 2000
a fevereiro de 2003 em uma &rea de cerraddo localizada no municipio de
Américo Brasiliense, Sdo Paulo. Os dados foram obtidos de individuos
capturados em uma grade de captura de 3.600 m?2. No total, foram
capturados 91 individuos de G. microtarsus. Os resultados mostraram que os
machos apresentam altas taxas de mortalidade apdés o inicio do periodo
reprodutivo, indicando que G. microtarsus é melhor descrito como semélparo
parcial. Usando as estimativas de sobrevivéncia e dados adicionais sobre a
biologia de G. microtarsus, foi construido um modelo de dinamica
populacional estocastico. Os resultados das simula¢des desse modelo
estocastico mostraram que as probabilidades de quasi-extingdo e de extingao
de G. microtarsus sdo sensiveis ao ntumero de individuos que sobrevivem a
queimadas no cerraddo. Quanto a dieta, os resultados mostraram que G.
microtarsus € principalmente insetivoro e que sua dieta é significativamente
influenciada pelo sexo, estagao e recurso alimentar. Além disso, a dieta varia
entre individuos e a variagdo interindividual também ¢é influenciada pelo

sexo e estacao.
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Abstract

The gracile mouse opossum Gracilinanus microtarsus (Marsupialia:
Didelphidae) is a small marsupial with nocturnal and arboreal habits that
lives in the Atlantic Rainforest and forested areas of the Cerrado in Brazil.
The objectives of this study were to determine the placement of G. microtarsus
along two ecological scales, namely, reproductive strategy and diet, as well as
to define levels of aggregation relevant to the dynamics of this species. This
study was conducted from August 2000 to February 2003 in an area of
cerradao located in Américo Brasiliense, Sao Paulo. Data were collected from
individuals captured in a 3,600 m? trapping grid. A total of 91 individual G.
microtarsus was captured. The results showed that males have high mortality
rates after the beginning of the mating period, which suggests that G.
microtarsus is best described as partially semelparous. Using survival
estimates and additional data on the biology of G. microtarsus, it was
constructed a stochastic population dynamic model. The results of the
simulations showed that guasi-extinction and extinction probabilities of G.
microtarsus are sensitive to the number of individuals that survive fires in the
cerraddo. As for the diet, the results showed that G. microtarsus is primarily
insectivorous and that its diet is significantly affected by sex, season, and
food resource. Furthermore, diet varies among individuals and the variation

also is affected by sex and season.

Xiil



Introducgdo Geral

A familia Didelphidae (Mammalia: Marsupialia) é uma das mais antigas
entre os mamiferos atuais, tendo surgido no final do Cretdceo na América do
Norte (Eisenberg & Redford 2000; Szalay 1994). Todavia, a radiacdo desse
grupo ocorreu na América do Sul a partir do inicio do Cenozoéico (Szalay
1994). Atualmente, a familia é composta por 15 géneros e cerca de 65 espécies
de gambas, catitas e cuicas (Gardner 1993). Esses animais formam um grupo
bem diversificado de mamiferos de pequeno a médio porte e de hébitos
diversos, mas predominantemente noturnos e arboricolas (Eisenberg &
Redford 2000; Lee & Cockburn 1985). No Brasil, cerca de 40 espécies de
marsupiais didelfideos sdo conhecidas e estdo distribuidas pelos grandes
biomas, como a Amazodnia, a Mata Atlantica, a Caatinga e o Cerrado (Fonseca

et al. 2000; Marinho-Filho et al. 2002).

Dentre os didelfideos, as cuicas representadas por espécies dos géneros
Gracilinanus, Marmosa, Marmosops, Micoureus e Thylamys sdo as que
apresentam a maior diversidade ecolégica na familia (Eisenberg & Redford
2000; Emmons & Feer 1997; Gardner & Creighton 1989). As espécies desses
géneros estdo amplamente distribuidas pela regido Neotropical e podem ser
encontradas desde desertos até florestas tropicais tmidas (Eisenberg &
Redford 2000; Emmons & Feer 1997; Hershkovitz 1992; Nowak 1991).
Embora as cuicas apresentem uma grande diversidade de formas, habitos de

vida e hdbitos alimentares e se apresentem como modelos biolégicos
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interessantes para o estudo de ecologia, esse grupo de marsupiais tem sido
pouco estudado e muito da ecologia dessas espécies ainda resta para ser
conhecido (Eisenberg & Redford 2000; Emmons & Feer 1997; Lima et al. 2001;

Nowak 1991).

Entre as espécies de cuicas, as pertencentes ao género Gracilinanus sao as
menos estudadas e poucos dados sobre sua histéria natural e ecologia estdo
disponiveis na literatura (Eisenberg & Redford 2000; Emmons & Feer 1997;
Hershkovitz 1992). Esse género é composto atualmente por sete espécies e
distribui-se do norte da Venezuela e Colombia até a Argentina (Diaz et al.
2002; Gardner 1993; Hershkovitz 1992). A cuica Gracilinanus microtarsus
Wagner, 1842 (Figura A), encontrada no Brasil habitando areas de Mata
Atlantica e Cerrado, é um pequeno marsupial com massa entre 10 e 45
gramas que apresenta atividade noturna e hdbito predominantemente
arboricola (Eisenberg & Redford 2000; Emmons & Feer 1997; Gargaglioni et al.
1998; Passamani 2000). Gracilinanus microtarsus possui dimorfismo sexual de
tamanho, sendo os machos maiores que as fémeas (Costa et al. 2003), e a
reproducao se inicia nos meses de maior pluviosidade (Martins et al. 2006a;
Passamani 2000; Tubelis 2000). A sua dieta é aparentemente composta
principalmente por insetos (Martins & Bonato 2004), mas G. microtarsus atua
também como importante dispersor das sementes de espécies da familia

Araceae em uma area de Mata Atlantica (Vieira & Izar 1999).



Os tracos de G. microtarsus, como os de qualquer espécie, emergem da
interacdo entre fatores endégenos — intrinsecos ao organismo — e forgas
ecoldgicas e evolutivas estocdsticas e deterministicas operando sobre uma
matriz de pardmetros ambientais varidveis. Este processo complexo resulta
em deslocamento de escala e perguntas gerais sobre este processo envolvem,
necessariamente, o posicionamento de uma dada espécie ao longo de
dimensdes ecolégicas ou evolutivas relevantes. Igualmente importante é a
definicdo dos niveis de agregacdo — individuos, classes de individuos,
populacdes — relevantes para a descricdo da dindmica e a compreensao dos

processos de interesse.



Figura A. Gracilinanus microtarsus. Foto: Vinicius Bonato.



Objetivos Gerais

Os objetivos gerais desta tese sdo determinar o posicionamento de
Gracilinanus microtarsus ao longo de duas dimensdes ecolégicas, viz., a
estratégia reprodutiva e a dieta, e definir niveis de agregacdo relevantes para
a descricdo da dindmica e a compreensdo dos processos de interesse. Esta
tese esta dividida em quatro capitulos. O primeiro capitulo versa sobre a
ocorréncia de uma alta mortalidade de machos apdés o inicio da estagdo
reprodutiva, fendmeno conhecido como semelparidade parcial. O segundo
capitulo versa sobre a modelagem da dinamica populacional estocéstica de G.
microtarsus e apresenta probabilidades de quasi-extincdo e extingdo sob
diferentes cenarios. O terceiro capitulo versa sobre a composicdo da dieta de
G. microtarsus, bem como sobre os fatores enddgenos e exdgenos que a
influenciam. O quarto capitulo versa sobre a variacdo interindividual na

dieta de G. microtarsus.



Area de Estudo

Os trabalhos de campo foram realizados no Clube Nautico
Araraquara, localizado no municipio de Américo Brasiliense, Sao Paulo
(21°43’S, 48°01'W; Figura B). O Clube Nautico Araraquara preserva dois
remanescentes de cerraddo (73 e 307 ha), uma fisionomia do Cerrado
caracterizada por florestas semideciduas densas com arvores altas, dossel
completamente fechado e pouca vegetacdo herbacea (Oliveira-Filho & Ratter
2002; Silva & Bates 2002). Em um levantamento floristico realizado para a
area foram encontradas 48 familias e 135 espécies vegetais arbustivas e
arboreas, com predominancia de representantes das familias Annonaceae,
Caesalpinaceae, Fabaceae, Lauraceae, Myrtaceae e Vochysiaceae (Rocha et al.
1994).

O clima da regido onde se encontra o Clube Nautico Araraquara é
denominado subtropical/tropical de altitude (classificagdo de Képpen: Cwa),
no qual a temperatura média do més mais frio é inferior a 18 °C e a do més
mais quente ultrapassa a 22 °C. Ja a precipitacdo no més mais seco nao atinge
30 mm e no més mais chuvoso é maior que 300 mm (Tolentino 1967). Embora
as temperaturas na regido ndo variem marcadamente durante o ano, as
temperaturas mais baixas ocorrem de abril a setembro. Por outro lado, a
precipitacdo é fortemente sazonal com a maior parte das chuvas ocorrendo

entre outubro e marco (Tolentino 1967). Por conseguinte, o clima da regido



tem duas estagdes bem definidas, viz., uma estagdo quente-imida de outubro

a marc¢o e uma estacao fria-seca de abril a setembro.

A espécie de cuica capturada neste estudo realizado no cerraddo do
Clube Nautico Araraquara foi identificada como Gracilinanus microtarsus pelo
Dr. Joao A. de Oliveira e pela bi6loga Fabiana P. Caramaschi do Museu
Nacional do Rio de Janeiro. Os individuos identificados foram depositados
na colecdo do Museu Nacional com os nimeros de tombo MN 67243 e MN

67244.



[ Bioma Cerrado

Américo Brasiliense

Figura B. (a) Mapa do Brasil com a distribuicdo original do bioma

Cerrado e a localizagdo do municipio de Américo Brasiliense, SP,
indicada pela seta. (b) Foto aérea do Clube Nautico Araraquara com os
dois fragmentos de cerraddo, G e P. A seta indica o local onde foram

realizados os trabalhos de campo.
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Captura e Coleta de Dados de Gracilinanus microtarsus

Os individuos de G. microtarsus foram monitorados no menor
remanescente de cerraddo (73 ha) de agosto de 2000 a fevereiro de 2003. As
capturas foram realizadas mensalmente por trés noites consecutivas em
agosto e setembro de 2000 e por duas noites consecutivas em outubro e
dezembro de 2000 (ndo foram realizadas capturas em novembro de 2000);
quinzenalmente por duas noites consecutivas de janeiro a dezembro de 2001;
e mensalmente por cinco noites consecutivas de janeiro de 2002 a fevereiro de
2003. Uma grade de captura de 7 x 7 com 49 estagdes de captura distantes 10
m entre si foi utilizada para capturar os individuos de G. microtarsus. Uma
armadilha Sherman (7,5 cm x 9,0 cm x 23,5 ¢cm) foi colocada em arvores em
cada estagdo de captura a cerca de 1,75 m do solo e foi utilizada uma isca
contendo banana, pasta de amendoim e 6leo de figado de bacalhau. Os
individuos capturados foram marcados com uma anilha numerada e o sexo e
a idade foram registrados. A condicdo reprodutiva foi registrada apenas para
as fémeas porque os machos adultos de G. microtarsus possuem os testiculos
permanentemente no escroto. A idade foi determinada com base na
seqiiéncia de erupgao dos dentes, sendo que os individuos foram registrados

como adultos quando apresentavam denticdo completa (Costa et al. 2003).



CariTuLO 1

SEMELPARIDADE PARCIAL NO MARSUPIAL GRACILINANUS MICROTARSUS

Resumo. — A ocorréncia de semelparidade foi demonstrada em machos
de varias espécies de marsupiais australianos da familia Dasyuridae. Embora
esse fendmeno tenha sido registrado em algumas espécies de marsupiais
Neotropicais da familia Didelphidae, nenhum estudo demonstrou
conclusivamente a sua ocorréncia baseado em estimativas de sobrevivéncia
de animais marcados em estudos de campo. Neste capitulo, n6s mostramos
que a taxa sobrevivéncia dos machos do marsupial Gracilinanus microtarsus
decresce acentuadamente apds o inicio do periodo reprodutivo. Todavia, a
mortalidade dos machos apds o acasalamento ndo é completa e uma pequena
porcentagem de machos pode eventualmente sobreviver para uma segunda
estacdo reprodutiva. Os dados demograficos apresentados neste capitulo
demonstram de forma conclusiva que G. microtarsus é melhor descrito como

semélparo parcial.

1. INTRODUCAO

A semelparidade, como definido por Cole (1954:109), é a condicdao na
qual a reprodugdo ocorre somente uma vez na vida e é seguida por morte,
ocasionando a ndo-sobreposicdo de geracdes. Esse fendmeno evoluiu muitas
vezes de forma independente e é comum em plantas e invertebrados e

incomum em vertebrados (Crespi & Teo 2002; Lesica & Young 2005; Stearns
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1992). Entre os mamiferos, a semelparidade é rara e foi conclusivamente
demonstrada, com base em estimativas de sobrevivéncia de individuos
marcados em estudos de campo e observacdo direta, em varias espécies de
marsupiais australianos dos géneros Antechinus e Phascogale (Dasyuridae)
(Bradley 1997, 2003; Braithwaite & Lee 1979; Cockburn 1997; Krajewski et al.
2000; Wood 1970). Nessas espécies, hda uma mortalidade completa dos
machos apds o acasalamento, enquanto as fémeas sobrevivem para

reproduzir-se em uma segunda ou mesmo terceira estacdo reprodutiva

(Bradley 1997; Wood 1970).

Enquanto uma mortalidade completa dos machos é obrigatéria em
algumas espécies de Antechinus e Phascogale, estudos detalhados de outras
espécies de marsupiais dasiurideos geraram evidéncias de diversidade e
plasticidade espaco-temporal na sobrevivéncia dos machos apds o
acasalamento. Por exemplo, em populagdes insulares de Parantechinus
apicalis, uma pequena e varidvel fracdo de machos pode sobreviver para se
reproduzir apés a primeira estagdo reprodutiva (Dickman & Braithwaite
1992; Mills & Bencini 2000), com a sobrevivéncia pés-acasalamento dos
machos sendo aparentemente mediada por niveis varidveis de
disponibilidade de recurso (Wolfe et al. 2004). Em uma outra espécie,
Dasyurus hallucatus, uma completa mortalidade dos machos apés o
acasalamento ocorre somente em alguns anos e nas mesmas populacdes
(Dickman & Braithwaite 1992; Oakwood et al. 2001). Nesses casos, as
populacdes ndo sdao semélparas e a conseqiiéncia demografica é que as

11



geracoes de machos ndo sado discretas.

A ocorréncia de semelparidade foi registrada em espécies de uma outra
familia de marsupiais, Didelphidae, que ocorre nas regides Nedrtica e
Neotropical (Boonstra 2005; Bradley 2003; Cockburn 1997). Estimativas de
sobrevivéncia, todavia, mostraram que na espécie predominantemente
Neértica, Didelphis virginiana, os machos sobrevivem para reproduzir em dois
periodos de acasalamento dentro de uma mesma estagdo reprodutiva e, por
conseguinte, esta espécie ndo é semélpara (Woods & Hellgren 2003). A
semelparidade também foi registrada em duas espécies de didelfideos
Neotropicais, Monodelphis dimidiata e Marmosops incanus, embora a evidéncia
nao seja deduzida de estimativas de sobrevivéncia, mas da distribuicao
sazonal do peso de espécimes tomado no campo (M. dimidiata; Pine et al.
1985) e de classes etarias de espécimes de museu (M. incanus; Lorini et al.
1994). Embora a distribuicao sazonal observada do peso ou de classes etarias
seja atil como uma primeira aproximacdo para deduzir-se a condicdo de
semelparidade, tal aproximagao é baseada nas suposicdes de que a populagao
estudada convergiu para a distribuicdo etaria estavel (Caswell 2001) e que
espécimes de diferentes classes etdrias sdo igualmente capturaveis;
suposi¢des que ndo necessariamente sdo validas para populagdes naturais
(Festa-Bianchet 1989). De uma perspectiva ecoldgica, a semelparidade e a
plasticidade nessa estratégia reprodutiva sdo determinadas principalmente
por padrdes de sobrevivéncia poés-acasalamento (Schaffer 1974) e, por

conseguinte, estimativas de sobrevivéncia derivadas de modelos
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probabilisticos aplicados a dados de individuos marcados em estudos de
campo sdo necessarias (Lebreton et al. 1992).

Neste capitulo, sdo apresentadas estimativas de sobrevivéncia pré- e
pos-acasalamento para os individuos da populacdo do marsupial Gracilinanus
microtarsus de um cerradao de Américo Brasiliense, Sdo Paulo. A reprodugao
de G. microtarsus nessa area de cerraddao é marcadamente sazonal, com os
individuos se reproduzindo pela primeira vez quando completam um ano de
idade (agosto/setembro; Martins et al. 2006a). Logo ap6s o inicio da estagao
reprodutiva no cerraddo, ha um decréscimo acentuado na densidade
populacional (Martins et al. 2006a), sugerindo que os adultos de G. microtarsus
sofrem altas taxas de mortalidade ap6s se reproduzirem. Assim, os objetivos
desse estudo foram investigar se as taxas de sobrevivéncia dos machos e
fémeas adultos de G. microtarsus decrescem apds o inicio da estagdo
reprodutiva e posicionar essa espécie no continuo da semelparidade a

iteroparidade.

2. MATERIAIS E METODOS

As histérias de captura para a realizacdo desse estudo foram obtidas de
individuos de G. microtarsus capturados durante ocasides amostrais
realizadas de agosto de 2000 a fevereiro de 2003. Os dados de histéria de
captura dos individuos de G. microtarsus foram utilizados para modelar as

taxas de sobrevivéncia (¢) e recaptura (p) de acordo com modelos de
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populacdes abertas (Cormack 1964; Jolly 1965; Lebreton et al. 1992; Seber
1965), utilizando o programa MARK (White & Burnham 1999). Para
investigar se as taxas de sobrevivéncia dos individuos de G. microtarsus
decrescem ap0s o inicio da estagdo reprodutiva e se as taxas de sobrevivéncia
pos-acasalamento diferem entre machos e fémeas, nds restringimos as taxas
de sobrevivéncia (¢#) e de recaptura (p) como funcdes dos seguintes efeitos
(notacdo entre parénteses): 1) nenhum efeito (.); 2) sexo (sexo); 3) periodo,
com os niveis do fator sendo os periodos pré- e pés-acasalamento (periodo);
4) aditivo do sexo e periodo (sexo + periodo); 5) interagdo entre sexo e
periodo (sexo x periodo).

O procedimento de bootstrap paramétrico foi utilizado para se avaliar a
adequacdo de ajuste do modelo geral aos dados (Johnson & Omland 2004).
Dez mil replicagdes do bootstrap paramétrico foram utilizadas para estimar a
distribuicdo das deviances, que foi obtida simulando e ajustando dados
gerados do modelo geral formulado. O modelo geral foi considerado
ajustado adequadamente aos dados se a deviance observada se encontrasse
dentro do ntcleo da distribuicdo estimada das deviances (Johnson & Omland
2004). O valor limiar de P = 0,05 foi utilizado.

A selecao de modelo foi baseada na versao nao-enviesada do Critério de
Informacdo de Akaike, AIC. (Burnham & Anderson 1998). De acordo com
esse critério, o modelo mais parcimonioso é o que possui o menor valor de
AIC. (Burnham & Anderson 1998). O procedimento de ponderacdao dos

modelos foi utilizado para se levar em consideragao a incerteza na selecao de
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modelo sobre as estimativas das taxas de sobrevivéncia e recaptura (Buckland
et al. 1997; Burnham & Anderson 1998; Johnson & Omland 2004). Com esse
procedimento, estimativas incondicionais das taxas de sobrevivéncia e
recaptura (i.e., ndo-condicionais a um modelo particular, mas condicionais a
todo o conjunto de modelos candidatos) sdo obtidas ponderando as
estimativas dos modelos pelo seu peso Akaike, wi. Os pesos Akaike também
foram utilizados para computar erros padrdes incondicionais (Buckland et al.
1997; Burnham & Anderson 1998; Johnson & Omland 2004).

Nos restringimos nossas anélises as coortes de individuos nascidos nas
estacdes reprodutivas (agosto/setembro a dezembro) de 2000 e 2001 porque
estas foram as tnicas coortes para as quais nds obtivemos dados de histéria
de captura-recaptura para os periodos pré- e pds-acasalamento. Além disso,
devido ao decréscimo no namero de individuos adultos capturados durante o
periodo poés-acasalamento, as andlises apresentadas nesse estudo se
restringiram a um intervalo de tempo no qual havia um ntimero suficiente de
individuos de ambas as coortes para se estimarem as taxas de sobrevivéncia e
recaptura. Por conseguinte, os dados de histéria de captura-recaptura
utilizados para modelar as taxas de sobrevivéncia e recaptura da coorte de
2000 foram obtidos com base em 14 meses, dos quais sete corresponderam ao
periodo pré-acasalamento (janeiro a julho de 2001) e sete ao periodo pés-
acasalamento (agosto de 2001 a fevereiro de 2002). Para a coorte de 2001, os
dados de histéria de captura-recaptura utilizados para modelar as taxas de

sobrevivéncia e recaptura foram obtidos com base em 15 meses, dos quais
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oito corresponderam ao periodo pré-acasalamento (dezembro de 2001 a julho
de 2002) e sete ao periodo pés-acasalamento (agosto de 2002 a fevereiro de
2003). Para ambas as coortes, os dados de todas as ocasides amostrais dentro
de um dado més foram agrupados para formar uma tnica ocasido amostral
por més. As analises foram feitas separadamente para cada coorte. Primeiro,

foi modelada a taxa de recaptura e entdo a taxa de sobrevivéncia (Lebreton et

al. 1992).

3. RESULTADOS

Um total de 31 individuos da coorte de 2000 (20 machos e 11 fémeas) e
33 individuos da coorte de 2001 (23 machos e 10 fémeas) foram capturados.
A Figura 1.1 mostra a mudanca temporal no namero de machos e fémeas de
cada coorte que foram capturados durante o periodo de tempo para qual a
modelagem estatistica dos dados de histéria de captura foi feita. Embora o
nimero de fémeas capturadas por més tenha sido semelhante entre os
periodos pré- e pés-acasalamento, o namero de machos capturados por més

decresceu acentuadamente ap6s o inicio do periodo reprodutivo (Figura 1.1).
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Figura 1.1. Numero de machos e fémeas das coortes de (a) 2000 e (b) 2001

de Gracilinanus microtarsus capturados no periodo de tempo em que a

modelagem estatistica dos dados de histéria de captura foi feita. A linha

pontilhada indica o inicio do periodo reprodutivo.
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A adequagdo de ajuste do modelo global {@ (sexo x periodo) P (sexo x periodo)}
avaliada utilizando o procedimento de bootstrap paramétrico mostrou que
esse modelo se ajustou aos dados das coortes de 2000 e 2001 adequadamente
(coorte de 2000: P = 0,09; coorte de 2001: P = 0,22). Um sumadrio das
estatisticas de selecdo de modelo para as coortes de 2000 e 2001 é apresentado
na Tabela 1.1. O melhor modelo para descrever a taxa de sobrevivéncia dos
individuos de G. microtarsus de ambas as coortes inclui a interacao entre o

sexo e o periodo (Tabela 1.1).
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Tabela 1.1. Sumario das estatisticas de selecio de modelo para os modelos
que descrevem as taxas de sobrevivéncia e recaptura pré- e pds-acasalamento
das coortes de 2000 e 2001 de Gracilinanus microtarsus. Os modelos sdo
organizados pela ordem crescente do valor de AIC. e o modelo mais
parcimonioso para cada coorte é apresentado em negrito. AIC. é o Critério de
Informacao de Akaike ndo-viciado, A; é a diferenca entre o valor de AIC. do
modelo i e o valor de AIC; do modelo mais parcimonioso, w; é o peso Akaike

do modelo i e K é o niimero de parametros estimaveis do modelo.

Modelo AIC, A wi K
coorte de 2000
{¢(sexo x periodo) P (sexo)} 218,62 0,00 0,38 6
{ @ (sexo + periodo) P (sexo)} 220,23 1,61 0,17 5
{¢ (sexo x periodo) P (sexo + perlodo)} 220,66 2,04 0,14 7
{¢ (periodo) P (sexo)} 221,31 2,69 0,10 4
{¢ (sexo x perfodo) P (sexo x perlodo)} 221,38 2,76 0,10 8
{¢(sexo x periodo) P (.) } 221,77 3,15 0,08 5
{¢ sexo x periodo) P penodo)} 224,00 5,38 0,03 6
{B)P (sexo)} 229,28 10,66 <0,01 3
{¢(sexo) p (sexo)} 229,85 11,23 < 0,01 4
coorte de 2001

{¢(sex0 x periodo) P (.)} 237,86 0,00 0,40 5
{¢ (sexo x periodo) P (sexo x periodo)} 239,30 1,44 0,19 8
{ (sexo x periodo) P (perlodo)} 239,79 1,93 0,15 6
{¢ (sexo x perfodo) P sexo)} 239,96 2,10 0,14 6
{ & (sexo + periodo) P ()} 241,51 3,65 0,06 4
{¢ sexo x periodo) P (sexo + perlodo)} 241,97 4,11 0,05 8
{# sexo) P ()} 247,58 9,72 <001 3
{4 periodo) p ()} 251,71 1385 <001 3
{P0p 0} 256,37 18,51 <0,01 2
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As estimativas das taxas de sobrevivéncia e captura dos individuos das
coortes de 2000 e 2001, ponderadas pelos modelos, sdo apresentadas na
Figura 1.2. As estimativas ponderadas da taxa de sobrevivéncia dos machos
das duas coortes foram maiores nos meses do periodo pré-acasalamento que
nos meses do periodo pds-acasalamento (Figura 1.2a). Ja as estimativas
ponderadas da taxa de sobrevivéncia das fémeas das duas coortes foram altas
nos meses de ambos os periodos (Figura 1.2a). Além disso, em ambas as
coortes, as estimativas ponderadas da taxa de sobrevivéncia foram
semelhantes entre os machos e as fémeas nos meses do periodo pré-
acasalamento, mas foram menores para os machos que para as fémeas nos
meses do periodo péds-acasalamento (Figura 1.2a). As taxas de recaptura
tanto de machos quanto de fémeas nao diferiram entre os periodos pré- e pos

acasalamento (Figura 1.2b)
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Figura 1.2. Estimativas (£1EP) das taxas mensais de (a) sobrevivéncia e (b)
recaptura de machos e fémeas das coortes de 2000 e 2001 de Gracilinanus
microtarsus

apresentadas foram obtidas através do procedimento de ponderagdo pelo

—8— Machos coorte 2000 = O- Fémeas coorte 2000
— @ - Machos coorte 2001 =0+ Fémeas coorte 2001

(a)

(b)

nos periodos pré- e pods-reprodutivo. As estimativas

Pré-acasalamento Pés-acasalamento

Periodo

peso Akaike dos modelos.
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4. DISCUSSAO

Os resultados deste estudo mostraram que enquanto as estimativas da
taxa de sobrevivéncia mensal para as fémeas de G. microtarsus permaneceram
aproximadamente constantes entre os periodos pré- e pés-acasalamento, as
estimativas da taxa de sobrevivéncia mensal decresceram acentuadamente
para os machos apés o inicio do periodo de acasalamento. Todavia, nao é
possivel determinar diretamente dessa andlise se o desaparecimento de
machos da grade de captura no periodo pés-acasalamento foi causado por
morte ou dispersdo porque as estimativas das taxa de sobrevivéncia
dependem tanto da probabilidade de sobrevivéncia quanto da probabilidade
de os individuos ndo emigrarem permanentemente da grade de captura entre
as ocasides amostrais (White & Burnham 1999; Williams et al. 2002). Se a
dispersao explica o desaparecimento, entdo os machos deveriam
simplesmente estar se dispersando por todo o remanescente de cerraddo e a
densidade populacional dentro da grade de captura ndo deveria mudar;
supondo que a emigragdo é compensada pela imigracao (Boonstra et al. 2001;
Bowler & Benton 2005; Krebs & Boonstra 1978). Ao invés disso, foi observado
um decréscimo acentuado na densidade populacional nos trés meses
subseqiientes ao inicio do periodo reprodutivo (quando a parcela capturavel
da populacdo é composta somente por adultos; Martins ef al. 2006a). Uma

tendéncia de decréscimo semelhante foi observada no nimero de machos
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adultos capturados apés o inicio do periodo reprodutivo (Figura 1.1). Além
disso, nés observamos que quatro machos capturados no periodo poés-
acasalamento apresentavam sinais de declinio na condi¢do corpérea, tais
como perda de pelos e infestacdo por parasitas. Tais condigdes sao
geralmente associadas a baixas taxas de sobrevivéncia em alguns marsupiais
(Bradley 2003; Bradley et al. 1980; Braithwaite & Lee 1979; Cockburn 1997;
Oakwood et al. 2001). Esses dados indicam que de fato as baixas estimativas
de probabilidade de sobrevivéncia dos machos no periodo pés-acasalamento

se devem principalmente a mortalidade.

Todavia, a mortalidade poés-acasalamento, como demonstrada pelas
estimativas das taxas de sobrevivéncia, ndo é completa nos machos de G.
microtarsus como em marsupiais semélparos dos géneros Antechinus e
Phascogale (Bradley 2003; Cockburn 1997). Além disso, existe evidéncia direta
de que dois machos marcados em nosso estudo sobreviveram da estagdo
reprodutiva do ano 2000 para a estacdo reprodutiva do ano 2001. Esses dois
machos representam 18% do ntmero de machos capturados na grade de
captura durante a estagcdo reprodutiva do ano 2001, e essa porcentagem é
provavelmente um limite inferior no nimero de machos sobrevivendo para
uma segunda estacdo reprodutiva. Esses dados demograficos mostram que
as geragdes ndo sdo discretas e, portanto, demonstram que os machos de G.
microtarsus ndo se comportam como semélparos na populacdo estudada. A

histéria de vida dos machos de G. microtarsus, como revelada nesse estudo, é

melhor descrita como semelparidade parcial — uma condicdo na qual a
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mortalidade é alta apds o primeiro acasalamento, mas gradual ao longo do
tempo, com uma fracdo dos individuos sobrevivendo para uma segunda

estacdo reprodutiva (Boonstra 2005).

Dados demogréficos incluindo estimativas de taxas de sobrevivéncia e
evidéncia direta de sobrevivéncia de individuos para uma segunda estagao
reprodutiva, como a obtida nesse estudo para G. microtarsus, sao
fundamentais ndo somente por suas conseqiiéncias para a dindmica
populacional (Caswell 2001, Doak et al. 2005; Oli & Dobson 2003), mas
também porque satisfazem a condigdo suficiente e necesséria para verificar a
freqiiéncia de acasalamento em mamiferos machos — isto €, a sua posicdo no
continuo da semelparidade a iteroparidade. Além disso, como demonstrado
por Boonstra (2005; veja também Boonstra & Boag 1992), a freqtiéncia de
acasalamento em mamiferos machos é associada com diferentes respostas
hormonais geradas pelo estresse resultante do comportamento agressivo
durante o periodo de acasalamento (Boonstra & Boag 1992; Boonstra 2005).
Machos semélparos diferem principalmente de machos semélparos parciais e
iter6paros por apresentarem uma falha no funcionamento do feedback
negativo do eixo hipotalamico-pituitdrico-adrenocortical, que modula a
resposta glucocorticéide adrenal ao estresse (Boonstra 2005). Por outro lado,
ao contrario de machos iteréparos, o eixo gonadal de machos semélparos e
semélparos parciais é insensivel aos efeitos inibitérios dos altos niveis de
glucocorticoide, fazendo com que os niveis de testosterona permanecam altos

durante todo o periodo reprodutivo (Boonstra 2005).
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Dado que foi demonstrado demograficamente que G. microtarsus é
parcialmente semélparo, é possivel predizer que o sistema de feedback
negativo dos machos dessa espécie permaneca funcional apés o inicio do
periodo de acasalamento e que a dindmica do eixo gonadal deva se
comportar como em mamiferos machos semélparos. Todavia, existe um
nuamero crescente de evidéncias da ocorréncia de plasticidadade e variacdao no
conjunto de respostas fisiologicas e hormonais durante o periodo de
acasalamento e a freqliéncia de acasalamento em mamiferos machos
(Boonstra 2005; veja também Boonstra et al. 2001; Woods & Hellgren 2003), e,
por conseguinte, o posicionamento de G. microtarsus ao longo do eixo
funcional de estresse somente sera determinado por evidéncia experimental.
A revisao de Boonstra (2005) sobre a associagdo entre a dindmica do eixo de
estresse e o continuo da semelparidade a iteroparidade estabelece as bases
conceituais para pesquisas futuras. Nesse sentido, o problema fundamental
serd entender como a evolucdo moldou as respostas fisiologicas e
demograficas das espécies e populacdes como funcao de fatores endégenos e
ex6genos. Os marsupiais neotropicais, em funcdo de sua diversidade
ecolégica e evolutiva, se apresentam como organismos modelo para

contribuir para esse objetivo.
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CAPITULO 2

ANALISE DA VIABILIDADE DA POPULACAO DE GRACILINANUS MICROTARSUS

Resumo.— A dindmica de uma populagdo apresenta componentes
deterministicos e estocasticos que operam simultaneamente. A
estocasticidade — ambiental e demografica — reduz a média da taxa
mutiplicativa de crescimento das populagdes e pode levar a extingdo
populagdes que deterministicamente persistiriam de maneira indefinida. Por
conseguinte, a sua incorporacdo em modelos de dindmica populacional é
fundamental para a andlise da viabilidade de populacdes. Neste capitulo, a
taxa multiplicativa de crescimento e sua sensibilidade a mudancas nos
parametros demograficos foram estimadas para a populacdo do marsupial
Gracilinanus microtarsus e um modelo estocastico de dindmica populacional
foi construido para analisar a viabilidade dessa populagdo. A média da taxa
multiplicativa de crescimento da populagao foi estimada como 1,156 + 0,377
individuos-ano! e a andlise de sensibilidade mostrou que a taxa
multiplicativa de crescimento é mais sensivel a mudangas na sobrevivéncia
dos individuos em seu primeiro ano de vida. A média da varidncia
demografica (formulacdo estatistica da estocasticidade demogréfica) foi
estimada como 1,188. Essa varidncia foi incorporada ao modelo estocastico
de dindmica populacional, bem como a ocorréncia de catastrofes (queimadas
no cerrado), para se avaliar a viabilidade da populacdo de G. microtarsus. Os

resultados da simulacdo desse modelo estocastico mostraram que a
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ocorréncia de queimadas aumenta as flutuagdes no tamanho populacional ao
longo do tempo e que, quanto maior o nimero de individuos que sobrevivem
a queimada no cerrado, maior é a probabilidade de quasi-extincdo e de
extingdo da populacdo. O modelo apresentado neste capitulo pode também
ser atil para a andlise da viabilidade de populagdes com uma histéria de vida
semelhante a G. microtarsus e que habitam ambientes sujeitos a queimadas

frequientes.

1. INTRODUCAO

A dinamica de uma populacdo apresenta componentes deterministicos
(previsiveis) e estocasticos (imprevisiveis) que operam simultaneamente
(Lande et al. 2003). Populagdes cujos tamanhos se encontram abaixo da
capacidade de suporte do ambiente tendem a crescer e aquelas cujos
tamanhos se encontram acima da capacidade de suporte tendem a decrescer
— tendéncias que refletem o componente deterministico da dindmica de uma
populacdo (Berryman 1999; Case 2000). O componente estocastico da
dindmica de uma populacdo é dado por variagdes aleatérias no tamanho
populacional ao longo do tempo, que sdo geradas por interagdes complexas
entre fatores endégenos e exégenos (Lande ef al. 2003; Levin & Pacala 1997;
Turchin 2003). Duas formas de estocasticidade sao reconhecidas a partir dos
dados da dindmica de populagdes naturais: a estocasticidade ambiental e a

estocasticidade demografica (Engen et al. 1998; Lande et al. 2003).

27



A estocasticidade ambiental refere-se a variacGes temporais que
influenciam de maneira semelhante a probabilidade de sobrevivéncia e
fecundidade de todos os individuos de uma populacdo (Engen et al. 1998;
Lande et al. 2003). Uma forma extrema de estocasticidade ambiental é
representada por catastrofes, como secas e queimadas, que ocorrem de forma
imprevisivel reduzindo acentuadamente o tamanho de uma populagdo
(Morris & Doak 2002). Ja a estocastidade demografica refere-se a eventos
individuais e aleatérios de mortalidade e reprodugdo que ocorrem de forma
independente entre os individuos (Engen et al. 1998; Lande et al. 2003). Em
termos estatisticos, a estocasticidade ambiental e a demogréfica sdo descritas
como componentes de varidncia da taxa multiplicativa de crescimento
populacional, 4 (Engen et al. 1998; Lande et al. 2003).

Considere, por exemplo, uma populagao de fémeas ndo-estruturada por
idade ou estdgios e que se reproduz anualmente de forma sincronizada. As
mudangas no tamanho dessa populagdo ocorrem devido aos eventos de
reproducdo e sobrevivéncia das fémeas, que sdo os componentes da aptidao
(Lande et al. 2003). A aptidao de uma fémea dessa populacdo em um dado
ano é dada pela sua viabilidade para a proxima estacdao reprodutiva (1 se a
fémea sobrevive e 0 se ela morre) mais o nimero de filhotes-fémeas que
sobrevivem o seu primeiro ano (Engen et al. 1998; Lande et al. 2003). A
aptidao de um individuo em um dado ano pode ser estatisticamente
decomposta em um valor esperado mais um desvio individual
w; =ty +0;, (1)
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onde p , € a aptiddo individual esperada e &, é o desvio da aptidao esperada
para o i-ésimo individuo (Lande ef al. 2003). A taxa finita de crescimento
populacional, ou taxa multiplicativa de crescimento, de uma populagao de

tamanho N em um dado ano é igual a média da aptidao individual

A=w 1g 1 N5
_w_ﬁ;wi—/,lw-i-ﬁ; ;. (2)

A estocasticidade na dindmica da populacdo de fémeas serd causada por
variagdes ambientais que influenciam a aptiddo média dos individuos e é

descrita pela varidncia da aptiddo média das fémeas entre os anos

o =Varlu,] ©
e por efeitos de amostragem dentro dos anos em uma populacdo finita devido

a varidncia demogréfica, definida como a varidncia esperada na aptidao dos

individuos dentro dos anos

2
o2 =Var[s]. (4)
Tomando a varidncia em ambos os lados da equacdo (2) e usando-se a

independéncia de x, e J,, obtém-se

ou
o) =0+ ()

Pela equacdo (5), percebe-se que a estocasticidade ambiental, o7,

influencia a taxa multiplicativa de crescimento populacional de uma dada
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populacdo independentemente de seu tamanho, ao passo que a
estocasticidade demografica, 0'5, influencia mais fortemente a taxa finita de

crescimento populacional de populagdes pequenas (Engen et al. 1998; Lande

et al. 2003).

As estocasticidades ambiental e demografica reduzem a taxa de
crescimento mutiliplicativo média das populacdes e podem levar a extingao
populagdes que deterministicamente persistiriam de maneira indefinida
(Engen et al. 1998; Lande et al. 2003; Morris & Doak 2002). Por conseguinte, a
incorporagdo do componente estocidstico nos modelos de dindmica
populacional é fundamental para a andlise da viabilidade de populagdes, i.e.,
a sua incorporagao permite estimar a probabilidade de uma dada populagao
decrescer a um determinado tamanho, ou até mesmo de ser extinta, no futuro

(Coulson et al. 2001; Lande 1993; Lande et al. 2003; Morris & Doak 2002).

Neste capitulo, a taxa multiplicativa de crescimento e sua sensibilidade a
mudancas nos parametros demogréficos foram estimadas para a populagao
do marsupial Gracilinanus microtarsus de um cerradao de Américo Brasiliense,
Sao Paulo, e um modelo estocéstico de dinamica populacional foi construido
para analisar a viabilidade dessa populacdo. O modelo apresentado neste
estudo foi construido com base em informacdes obtidas sobre a histéria de
vida de G. microtarsus (Martins et al. 2006a,b) e estimativas de parametros
demograficos da populacdo estudada (Martins et al. 2006b; E. G. Martins,

dados ndo-publicados), bem como de outras populacdes de marsupiais cuja
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histéria de vida é semelhante a de G. microtarsus (Cockburn et al. 1985;
Kraaijeveld et al. 2003; Lima et al. 2001; Shchipanov et al. 1996). Além disso, o
modelo apresentado incorpora a ocorréncia de queimadas na area de
cerraddo como um evento catastréfico para a populagdo de G. microtarsus,
visto que o fogo pode potencialmente diminuir a capacidade de suporte da
drea queimada e eventualmente ocasionar a morte de uma parcela dos
individuos da populacao (Whelan 1995). Embora eventos de queimada sejam
raros em ambientes de cerraddo, uma grande quantidade de material
combustivel (e.g. folhas secas) se acumula nesse ambiente ocasionando
queimadas de alta temperatura e que se alastram rapidamente (Mistry 1998;
Mistry & Berardi 2005; Ramos-Neto & Pivello 2000). O modelo apresentado
aqui, portanto, pode também ser util para a andlise da viabilidade de
populacdes com uma histéria de vida semelhante a de G. microtarsus e que

habitam ambientes sujeitos a queimadas freqiientes.

2. MATERIAIS E METODOS

2.1. Estimativa da taxa multiplicativa de crescimento e a sua varidncia
amostral. — As coletas de dados para este estudo foram conduzidas de agosto
de 2000 a fevereiro de 2003. Em nossos estudos (Martins et al. 2006a,b), nao
foi encontrada nenhuma evidéncia de que a probabilidade de sobrevivéncia e
a fecundidade das fémeas adultas dependem da idade em G. microtarsus e de

que a abundancia de machos limita a reprodugao das fémeas. Devido a isso e
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visto que a reproducdo dessa espécie é anual e aproximadamente sincronica
(Martins et al. 2006a), a taxa multiplicativa de crescimento da populacao
estudada, 4, foi estimada como a aptiddo média das fémeas adultas

(Akcakaya et al. 1999; Lande et al. 2003)
A=5+f, (6)
onde os componentes da aptiddo, 5 e f, sdo as médias da sobrevivéncia e

fertilidade (ntmero de filhotes fémea que sobrevivem o seu primeiro ano)
das fémeas adultas, respectivamente. A sobrevivéncia das fémeas adultas, s,

é dada pela estimativa da sua sobrevivéncia para a préxima estagdo

reprodutiva, s, e a sua fertilidade média, f, foi calculada pela equacio

b
f:SrSdeE’ (7)
onde s, é a sobrevivéncia da fémea adulta durante o periodo de dependéncia

dos filhotes (trés meses), s, é a sobrevivéncia dos filhotes durante o periodo

de dependéncia (trés meses), s; ¢ a sobrevivéncia dos filhotes entre o final do

periodo de dependéncia até completarem um ano de idade (nove meses) e b
é o tamanho médio de ninhada produzida pelas fémeas durante o periodo

reprodutivo. O produto de s,, s, e s; € a taxa de sobrevivéncia dos filhotes

em seu primeiro ano de vida e o parametro b é dividido por 2 porque a razao
sexual das ninhadas é suposta ser 1:1. Logo, a equagdo para a estimativa da
taxa multiplicativa de crescimento da populacdo de G. microtarsus em um

dado ano pode ser re-escrita como
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A

/I:Su—i-srsdsj%. 8)

A variancia amostral da taxa multiplicativa de crescimento foi estimada

pela equacao (Alvarez-Buylla & Slatkin 1993; Lande 1988)

o2 = 2( o4 ]a,i, ©)

k 67Z'k

onde 7z, denota os pardmetros s,, s,, s;, s, e b, ajk

jr Ca

denota a varidncia

oA - -
amostral do parametro 7, e m é o coeficiente de sensibilidade de 4 com
Tr

relacdo ao parametro 7, (Caswell 1978, 2001). A varidncia amostral do

parametro 7z, foi calculada como

o2 = m(1-m) (10)
k nk

no caso das taxas de sobrevivéncia, e como

O'ik_i[ L Z(”k_ﬁk)zj’ (11)

- n.\n, —-1%5
no caso da fecundidade (tamanho de ninhada). Nessas duas equagdes, 7,
denota os parametros demogréficos e n, denota o tamanho amostral. Os
coeficientes de sensibilidade foram calculados como as derivadas parciais de
A com relagdo aos parametros s,, s, s;, s, € b
0A0s, =s5,5,b/2, 0Afos, =s,5,b/2, 0Afs; =s,5,b/2, 0A)os, =1,

0Afob =555, /2. (12)
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Esses coeficientes também foram utilizados para avaliar qual dos parametros
demograficos possui maior influéncia sobre a taxa multiplicativa de

crescimento da populacdo de G. microtarsus.

2.2. Estimativas dos pardmetros demogrificos.—As estimativas dos

parametros s,, s; e s, para cada ano do periodo de estudo foram obtidas

elevando estimativas mensais de sobrevivéncia (Martins ef al. 2006b, Martins,
dados ndo-publicados) a n-ésima poténcia, onde n ¢é igual a trés para a

sobrevivéncia da fémea adulta durante o periodo de dependéncia dos

filhotes, s,; igual a nove para a sobrevivéncia dos filhotes entre o final do
periodo de dependéncia até completarem um ano de idade, s;; e igual a 12

para a sobrevivéncia das fémeas adultas até a préxima estacdo reprodutiva,

s, (Tabela 2.1). O parametro s,, a sobrevivéncia dos filhotes durante o

periodo de dependéncia, foi suposto ser igual a 0,500. A suposicdo desse
valor para a taxa de sobrevivéncia dos filhotes durante o periodo de
dependéncia é baseada nas estimativas existentes para marsupiais autralianos
do género Antechinus (Cockburn et al. 1985; Kraaijeveld et al. 2003), que
possuem uma histéria de vida muito semelhante a G. microtarsus (Braithwaite

& Lee 1979; Cockburn 1997; Martins et al. 2006a,b).

O tamanho de ninhada médio produzido pelas fémeas, b, foi estimado
pela média do niimero de mamilos lactantes (Tabela 2.1). A estimativa do

tamanho médio de ninhada com base no niumero de mamilos lactantes é
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muito semelhante a estimativa obtida diretamente pela contagem do ntmero
de filhotes presos aos mamilos de fémeas de G. microtarsus em uma area de

Mata Atlantica (Tubelis 2000).

Tabela 2.1. Estimativas do tamanho de ninhada (b), das taxas de

sobrevivéncia (s,, s,, s. e s,) e dos coeficientes de sensibilidade desses

j

parametros em cada um dos anos do periodo de estudo.

Ano b Sy S S, S,
2000 10,75 0,5002 0,307 0,734 0,340
2001 11,75 0,5002 0,506 0,467 0,048
2002 10,36 0,5002 - 0,868 0,568
Média ponderada 10,81 0,5002 0,422 0,710 0,346
Sensibilidade de 4 0,075 1,162 1,917 1,141 1,000

asuposto ser igual a 0,500
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2.3. Modelagem da dindmica populacional estocdstica de G. microtarsus. — A
dinamica populacional de G. microtarsus foi modelada pela versao estocastica

e discreta do modelo logistico (Lande et al. 2003)

N,,, =N, +Nt{ﬁ{1—(%ﬂ+gt}, (13)

onde f é igual a taxa multiplicativa méxima de crescimento menos um,

Awex —1, €, € 0 componente estocdstico da taxa multiplicativa méaxima de

ma

crescimento que possui média igual a zero e varidncia igual a varidncia
2 (e . . . 2 2
demografica divida pelo tamanho populacional no tempo t, o5 /N,, e K é a

capacidade de suporte do ambiente.

A taxa multiplicativa méxima de crescimento foi obtida através de uma
regressdo linear entre a densidade e o logaritmo da taxa de crescimento
populacional do marsupial didelfideo Thylamys elegans (Lima et al. 2001),
onde o logaritmo da taxa multiplicativa maxima de crescimento é igual a
estimativa do intercepto da equagdo linear ajustada aos dados (Morris &
Doak 2002). O logaritmo da taxa multiplicativa maxima de crescimento foi
estimado dos dados do marsupial T. elegans (Lima et al. 2001) por se tratar de
uma espécie com uma histéria de vida semelhante a de G. microtarsus
(Shchipanov et al. 1996; Martins et al. 2006a,b) e para a qual existem dados
suficientes para se obter estimativas acuradas da taxa multiplicativa maxima
de crescimento. A estimativa do logaritmo da taxa multiplicativa méxima de

crescimento de T. elegans foi utilizada para fixar o intercepto da reta obtida

por uma regressao linear entre o tamanho populacional das fémeas de G.
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microtarsus nos meses de setembro (baseado em Martins et al. 2006a) e o
logaritmo das taxas multiplicativas de crescimento estimadas neste trabalho
para cada ano do periodo de estudo (Morris & Doak 2002). A capacidade de
suporte da drea de cerraddo estudada, K, foi estimada da equagdo da reta
obtida através dessa andlise de regressao (Morris & Doak 2002).

A varidncia demografica foi estimada como

.S 845,

2 2
O-;: Sa(l_su) + qub% Sr(l_sr)+sr % O-bz+srqu % 1_T
b=0 b=0

varidncia da sobrevivéncia

das fémeas adultas variancia do namero de filhotes fémea

que sobrevivem o seu primeiro ano

(14)
’ A . . 2, A .
onde g, é a freqiiéncia relativa do tamanho de ninhada b e o, é a variancia

do tamanho das ninhadas. A varidncia do ntimero de filhotes fémea que
sobrevivem o seu primeiro ano de vida é dada pela soma da varidncia entre
as fémeas adultas no ntmero de filhotes fémea sobreviventes (primeiro
termo); com a varidncia entre as categorias de tamanho de ninhada no
nimero de filhotes fémea sobreviventes (segundo termo); e com a varidncia
dentro das categorias de tamanho de ninhada no ntimero de filhotes fémea
sobreviventes (terceiro termo). A Figura 2.1 ilustra e ajuda a compreender em
detalhes os componentes da varidncia do ntimero de filhotes fémea que

sobreviverem o seu primeiro ano.
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Variancia do niumero de filhotes fémea
gue sobrevivem o0 seu primeiro ano
|

A

| [iq,,b Sr;;,-] s,(l —s,.) |

b=0

Fémea adulta sobrevive s, (a) Fémea adulta morre (1-s,)
‘«"J ) 2
S| | T
2 Toda a prole morre
(b)
Tamanho de ninhada
0,1,2,3,.,m

o 5,8, 8,8,
s,y gb—1-— 0
JZ{;{!} 2 [ 2 ]

() (d)

Figura 2.1. Diagrama mostrando os componentes da varidncia do ntimero de
tilhotes fémea que sobrevivem o seu primeiro ano. (a) A varidncia entre as
fémeas adultas no nimero de filhotes fémea que sobrevivem o seu primeiro
ano é dada pelo produto da varidncia da sobrevivéncia da fémea adulta

durante o periodo de dependéncia, s,(1-s,), pelo nimero médio de filhotes

fémea que sobrevivem o seu primeiro ano elevado ao quadrado,
2
- 545; in . .
qubT . (b) A variancia entre as categorias de tamanho de ninhada no
b=0

namero de filhotes fémea que sobrevivem seu primeiro ano é dada pelo

produto da varidncia do tamanho de ninhada produzido pelas fémeas
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2 A . . . .
adultas, o}, pela sobrevivéncia dos filhotes durante o seu primeiro ano de

vida dividido por dois (devido a suposicdo de que a razdo sexual no

45
. L . d soA . A
nascimento é igual a 1:1), | —Z | , ponderada pela sobrevivéncia das fémeas

durante o periodo de dependéncia, s,. (c) A varidncia dentro das categorias

de tamanho de ninhada no nimero de filhotes fémea que sobrevivem seu

primeiro ano é dada pelo produto da variancia da sobrevivéncia dos filhotes

]

545 545
durante o seu primeiro ano de vida dividido por dois, % 1—% , pelo

m

tamanho médio das ninhadas produzidas pelas fémeas, qub, ponderada
b=0

pela sobrevivéncia das fémeas durante o periodo de dependéncia, s,. (d) A
varidncia entre e dentro das categorias de tamanho de ninhada produzida
pelas fémeas adultas que morrem durante o periodo de dependéncia é igual a
zero porque nesse caso toda a sua prole morre. A varidncia total do ntmero
de filhotes fémea que sobrevivem o seu primeiro ano é dada pela soma de

todos os componentes acima.
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A estocasticidade ambiental ndo foi incorporada ao modelo devido a
curta série de tempo de estimativas de abundancia populacional disponivel
para se obter a estimativa da varidncia ambiental. Assim, a influéncia de
fatores ambientais na dindmica de G. microtarsus foi incorporada ao modelo
em termos da ocorréncia de queimadas (catdstrofes) no remanescente de
cerraddo estudado, que é divido em trés fragmentos menores por estradas de
terra que funcionam como obsticulos a propagacao do fogo. Os trés
fragmentos sdo desiguais em tamanho, sendo que um ocupa 54% da &rea
total do remanescente de cerradao e os outros dois ocupam 30% e 16%. A
probabilidade de ocorréncia de queimadas em um dado intervalo de tempo
de uma simulagao do modelo foi suposta ser igual a 0,05. No inicio de cada
intervalo de tempo, um ntmero aleatério foi gerado de uma distribuigao
uniforme entre 0 e 1. Se o nimero gerado fosse menor ou igual a 0,05, entdo
um evento de queimada ocorria na area de cerraddo. Caso houvesse a
ocorréncia de queimada, esta atingia apenas um fragmento. A probabilidade
de a queimada ocorrer em um dos trés fragmentos foi suposta ser igual entre
os fragmentos (0,33), e o fogo foi suposto queimar todo o fragmento atingido
e ndo se espalhar para outro fragmento devido a presenca das estradas.
Como conseqtiéncia do evento de queimada, a capacidade de suporte da area
de cerraddo, K, foi reduzida pela mesma proporcao da &rea do fragmento
queimado no intervalo de tempo em que o fogo ocorreu. Apds a queimada, a
capacidade de suporte foi re-estabelecida a uma taxa constante até ser

totalmente re-estabelecida no sexto intervalo de tempo, visto que altas
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densidades de G. microtarsus somente ocorrem em d&reas de cerrado
queimadas ha mais de seis anos (Briani et al. 2004).

Devido a escassez de dados sobre a sobrevivéncia de pequenos
mamiferos, especialmente marsupiais, em um evento de queimada no
cerrado, trés cendrios foram simulados: (1) todos os individuos presentes no
fragmento queimado morrem; (2) metade dos individuos presentes no
fragmento queimado morrem; (3) todos os individuos presentes no
fragmento queimado sobrevivem. A simulacdo desses cenarios foi baseada
na suposicdo de que os individuos estdo distribuidos homogeneamente por
toda a area de cerradao de forma que o tamanho populacional total nos
cendrios (1) e (2) era reduzido proporcionalmente a &rea do fragmento
queimado. Tanto para o caso em que o modelo ndo inclui a ocorréncia de
queimadas quanto para cada um dos cenarios em que as queimadas ocorrem,
foram realizadas 1.000 simulagdes com 100 intervalos de tempo cada uma. A
quasi-extingdo da populacdo de G. microtarsus ocorreu quando o tamanho
populacional em um dado intervalo de tempo decresceu a um valor menor
ou igual a 100 individuos. Este valor foi arbitrariamente definido como um
limite inferior abaixo do qual a populagdo pode decrescer rapidamente a
extincdo total devido a efeitos genéticos e de Allee (Lande 1998; Lande et al.
2003; Morris & Doak 2002). As probabilidades de guasi-extingdo e extingao
em cada um dos cendrios foram estimadas pela porcentagem de simulacoes,
do total de 1.000, em que o tamanho populacional decresceu a um valor

menor ou igual a 100 individuos pelo menos uma vez e a um valor igual a
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zero, respectivamente. Todas as simula¢des foram iniciadas com um
tamanho populacional igual a 358 fémeas, pois este foi o valor da estimativa
obtida no ultimo ano de trabalho de campo (Tabela 2.2). O programa
desenvolvido para a realizagdo dessas simulagdes foi escrito em MATLAB

(The Mathworks, Inc.).

3. RESULTADOS

3.1. Taxa multiplicativa de crescimento e coeficientes de sensibilidade. — A taxa
multiplicativa média de crescimento da populacdo de G. microtarsus,

estimada a partir das médias ponderadas das estimativas dos parametros s,

S, 8;, 5, e b, foi igual a 1,156 individuos-ano. O erro padrao, estimado

como a raiz quadrada da variancia dada pela equacao (4), foi igual a + 0,377 e
o intervalo de confianga de 95% foi igual a 0,417 < 2 <1,895. Os coeficientes
de sensibilidade de 2 com relagdo aos parametros demograficos sado
apresentados na Tabela 2.1. A taxa multiplicativa de crescimento da
populacdo de G. microtarsus é mais sensivel a mudancas nas taxas de

sobrevivéncia dos filhotes entre o final do periodo de dependéncia da fémea

até completarem um ano de idade, s;, e menos sensivel a mudangas no

tamanho de ninhada, ».
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3.2. Taxa multiplicativa mdxima de crescimento, capacidade de suporte e
varidncia demogrifica.—O logaritmo da taxa multiplicativa maxima de
crescimento estimada através dos dados do marsupial T. elegans foi igual a
0,786 (logo a taxa multiplicativa maxima de crescimento de T. elegans foi igual
a 2,195 individuos.ano). Utilizando esse valor para fixar o intercepto da reta
obtida por uma regressdo linear entre as estimativas do tamanho
populacional das fémeas de G. microtarsus, N, e o logaritmo das estimativas

da taxa multiplicativa de crescimento, log(1), obtidas para cada ano do

periodo de estudo (Tabela 2.2), foi estimada uma capacidade de suporte, K,

igual a 436 fémeas de G. microtarsus (log(4)=-0,0018 N +0,786). A variancia

demografica em cada ano do periodo de estudo também é apresentada na
Tabela 2.2. A média ponderada da varidncia demogréfica foi igual a 1,188 e
esse valor foi utilizado nas simulagdes de dinamica populacional estocastica

descritas abaixo.

Tabela 2.2. Estimativas da taxa multiplicativa de crescimento (A1), tamanho
populacional (N) e varidncia demografica (o) em cada um dos anos do

periodo de estudo.

Ano A N o

2000 0,946 467 0,944
2001 0,742 485 1,224
2002 1,517 358 1,308
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3.3. Simulagoes do modelo estocdstico de dindmica populacional. — A Figura
2.2a apresenta um exemplo de uma simulagdo da dindmica estocastica da
populacdo de G. microtarsus ao longo de 100 anos sem a ocorréncia de
queimadas, ou seja, toda a variagdo no tamanho populacional apresentada
nessa simulagdo é devida exclusivamente a estocasticidade demografica. Em
1.000 simulagdes desse modelo que incorpora apenas a estocasticidade
demografica, o tamanho da populacdo em 100 anos variou entre 320 e 540
individuos. As Figuras 2.2b, c e d apresentam um exemplo de uma simulagao
da dindmica estocastica da populacao de G. microtarsus ao longo de 100 anos
com a ocorréncia de queimadas nos cendrios em que todos os individuos
presentes no fragmento queimado morrem (Figura 2.2b), metade dos
individuos presentes no fragmento queimado morrem (Figura 2.2c) e todos os
individuos presentes no fragmento queimado sobrevivem (Figura 2.2d). Em
todos esses trés cendrios, ha uma maior variagdo no tamanho populacional ao
longo dos 100 anos que no caso em que somente a estocasticidade

demografica é incorporada ao modelo (Figura 2.2).

As simulag¢oes dos modelos que incorporam a ocorréncia de queimadas
mostram que quanto maior o ndmero de individuos que sobrevivem a
ocorréncia do fogo, maior é a amplitude de variacdo no tamanho
populacional ao longo do tempo (Figura 2.2b, ¢ e d). Essa maior amplitude
de variacdo no tamanho populacional, por conseguinte, resulta em maiores
probabilidades de quasi-extincdo e extincdo quanto maior o ntmero de

individuos que sobrevivem ao fogo. A probabilidade de guasi-extingdo nos

44



cendrios em que todos os individuos presentes no fragmento queimado
morrem, metade dos individuos presentes no fragmento queimado morrem e
todos os individuos presentes no fragmento queimado sobrevivem foram
estimadas como 0%, 55% e 70%, respectivamente. Eventos de extingao
ocorrem com probabilidade estimada igual a 0,4% e 68% nos cendrios em que
metade dos individuos presentes no fragmento queimado morrem e em que
todos os individuos presentes no fragmento queimado sobrevivem,

respectivamente.
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Figura 2.2. Exemplo de uma simulacdo da dindmica populacional
estocastica de Gracilinanus microtarsus no caso em que o modelo incorpora
apenas a estocasticidade demografica (a) e nos casos em que o modelo
também incorpora a ocorréncia de queimadas como eventos catastréficos
para a populagdo (b, c e d). Em (b), todos os individuos presentes no
fragmento de cerraddo queimado morrem, em (c) metade dos individuos
presentes no fragmento de cerraddo queimado morrem e em (d) todos os

individuos presentes no fragmento de cerradao queimado sobrevivem.

46



4. DISCUSSAO

A estimativa da média da taxa multiplicativa de crescimento obtida
nesse estudo (4=1,156 individuos.ano!) sugere que a populacdo de G.
microtarsus cresceu em média 15,6% ao ano durante o periodo de estudo.
Todavia, a estimativa relativamente alta do erro padrao (+ 0,377) ndo permite
excluir a possibilidade de a populagao de G. microtarsus estar em equilibrio
porque o intervalo de confianca de 95% da estimativa da taxa multiplicativa
de crescimento (0,417<1<1,895) inclui o valor 1,000. Essa estimativa
relativamente ampla do intervalo de confianca resulta da imprecisdo das

estimativas obtidas dos pardmetros demograficos s,, s; e s,, devido ao

pequeno tamanho amostral, e da alta sensibilidade da taxa multiplicativa de
crescimento a mudangas nesses parametros (veja equacao 4 e Tabela 2.1).

Os coeficientes de sensibilidade calculados permitiram identificar os
parametros de sobrevivéncia como os que possuem maior influéncia na taxa
multiplicativa de crescimento de G. microtarsus, em especial os parametros de
sobrevivéncia dos filhotes. Entre os pardmetros de sobrevivéncia dos filhotes,
0 que possui maior influéncia na taxa multiplicativa de crescimento é a
sobrevivéncia entre o final do periodo de dependéncia das fémeas adultas até

o final do primeiro ano de vida, s; (Tabela 2.1). Essa alta sensibilidade da

taxa multiplicativa de crescimento a sobrevivéncia dos filhotes demonstra a

importancia do periodo reprodutivo de G. microtarsus estar associado a
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estacdo quente-umida do cerrado (Martins et al. 2006a) — estacdo em que ha
maior abundancia de insetos nesse ambiente (Pinheiro et al. 2002; V. Bonato,
dados nao-publicados), gerando as condi¢cdes ideais em termos da
disponibilidade de alimento para a sobrevivéncia dos filhotes dessa espécie
predominantemente insetivora (Martins & Bonato 2004, Martins et al.
2006a,c). Além disso, visto que a sobrevivéncia dos filhotes apresenta uma
grande influéncia na taxa multiplicativa de crescimento e dado que a
sobrevivéncia desses potencialmente depende da disponibilidade de alimento
durante o periodo de dependéncia das fémeas adultas e apdés o desmame,
entdo é possivel que a dindmica populacional de G. microtarsus seja
predominantemente determinada pela disponibilidade de alimento

(Berryman 1999).
A estimativa média da variancia demografica (o; =1,188) obtida para a

populacao de G. microtarsus estudada apresentou um valor relativamente alto
quando comparada as estimativas obtidas para outros mamiferos, que
apresentam valores entre 0,100 e 1,000 (Lande et al. 2003). Essa alta variancia
demografica possivelmente resulta de uma alta variacdo na mortalidade dos
individuos, bem como no ntmero de filhotes que sdo produzidos pelas
fémeas de G. microtarsus (R. Lande, com. pessoal). Como conseqiiéncia dessa
alta varidncia demografica, a estocasticidade demogréfica deve ter uma
grande influéncia no tamanho populacional de G. microtarsus ao longo do

tempo, mesmo em populacdes de tamanho intermediario a grande, como
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verificado na simulagdo do modelo que incorpora apenas estocasticidade
demografica (Figura 2.2a).

A amplitude de variacao no tamanho da populacdo de G. microtarsus
estudada deve ser, todavia, maior que a obtida na simulacdo do modelo
estocastico porque nesse modelo ndao foi incorporada a influéncia da
estocasticidade ambiental — fator este que influencia a sobrevivéncia e
fecundidade dos individuos de uma populacao de maneira semelhante e que
predomina sobre a estocasticidade demografica em populagdes de tamanho
intermediario a grande (Engen et al. 1998; Lande 1993; Lande et al. 2003;
Morris & Doak 2002). Exemplos de fatores ambientais potencialmente
influenciando a sobrevivéncia e fecundidade dos individuos da populacao de
G. microtarsus incluem a disponibilidade de alimento (Martins et al. 2006a;
veja também discussdo acima) e parasitas, como uma espécie de mosca
causadora de miiase furuncular, ja observada parasitando os jovens dessa
espécie (F. R. Fernandes & L. Dominici, com. pessoal). Portanto, embora a
varidncia ambiental ndo tenha sido estimada e incorporada ao modelo
estocastico, é provavel que a estocasticidade ambiental associada a alta
estocasticidade demografica possa levar a populacdo de G. microtarsus a
decrescer a valores iguais ou menores que 100 individuos (quasi-extingdo) nos
proximos 100 anos, mesmo na auséncia de eventos de queimada no cerradao.

A simulagdo dos eventos de queimada no cerraddo incorporados ao
modelo estocdstico mostrou que a probabilidade de quasi-extingdo da

populacdo de G. microtarsus, bem como de extingdo, nos proximos 100 anos
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aumenta quanto maior é o namero de individuos que sobrevivem ao fogo.
Esse resultado, aparentemente contraditério, é facilmente explicado pela
dinamica deterministica da populacao (Case 2000; Gotelli 1998; Lande et al.
2003). Em todos os trés cendrios simulados (que diferem pela quantidade de
individuos que sobrevivem ao fogo), a capacidade de suporte do
remanescente de cerraddo é descrescida pela porcentagem do fragmento
queimado. Assim, nos cendrios em que metade dos individuos presentes no
fragmento queimado sobrevive ao fogo e em que todos os individuos
presentes no fragmento queimado sobrevivem ao fogo, o tamanho
populacional sera bem maior que a capacidade de suporte apds a queimada,
resultando em um decréscimo acentuado no tamanho da populagao
(undershoot; Case 2000; Gotelli 1998; Lande et al. 2003). Esse fendmeno
deterministico é facilmente compreendido através da equagado (8). Pode-se

verificar por essa equagdo que se o tamanho populacional no tempo ¢, N,, for

muito maior que a capacidade de suporte, K, entdo o termo entre colchetes
serd negativo (mais negativo quanto maior for N em relacdo a K) e, por

conseguinte, o tamanho populacional no tempo t+1 serd menor que no tempo

Para concluir, a imprecisdo das estimativas da taxa multiplicativa de
crescimento obtidas nesse estudo demonstra a necessidade de se obter mais
dados que permitam gerar estimativas acuradas e precisas dos parametros
demograficos de G. microtarsus, em especial dos parametros de sobrevivéncia,

que apresentam maior influéncia sobre a taxa multiplicativa de crescimento
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dessa espécie (Tabela 2.1). Os coeficientes de sensibilidade obtidos também
sugerem que medidas de manejo visando a conservacdo dessa espécie
deverdo se concentrar em aumentar as taxas de sobrevivéncia de G.
microtarsus, especialmente a taxa de sobrevivéncia das fémeas adultas
durante o periodo de dependéncia dos filhotes e a taxa de sobrevivéncia dos
filhotes durante o periodo de dependéncia e apds o desmame. As simulagdes
do modelo estocastico de dindmica populacional mostraram que s6 ha
probabilidade de quasi-extingao e de extincdo da populacdo de G. microtarsus
nos proximos 100 anos se houver a ocorréncia de queimadas e se uma grande
parcela da populagdo presente no fragmento queimado sobreviver. Todavia,
é possivel que a estocasticidade ambiental associada a estocasticidade
demografica possa causar a quasi-extingdo ou a extingdo dessa populacdo nos
proximos 100 anos, mesmo na auséncia de queimadas. Para avaliar essa
possibilidade e quantificar a probabilidade de quasi-extin¢do e de extingdo da
populacdo de G. microtarsus no cerraddo em funcdo da estocasticidade

ambiental serdo necessérios estudos a longo prazo.
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Capitulo 3

DIETA DE GRACILINANUS MICROTARSUS: PADROES DE USO DO RECURSO

ALIMENTAR E VARIACAO INTRAPOPULACIONAL

Resumo. — A dieta de Gracilinanus microtarsus foi estudada no cerradao de
Américo Brasiliense através da analise de fezes amostradas de individuos
adultos. Insetos, aranhas, caramujos e frutos foram detectados nas fezes de G.
microtarsus, com os insetos, particularmente cupins, besouros e formigas,
sendo o recurso alimentar mais freqiientemente detectado. Esses recursos
alimentares foram consumidos em proporcdo as suas abundancias relativas
no cerrado, sugerindo que G. microtarsus € um forrageador oportunista que se
alimenta principalmente de insetos. A andlise dos dados através de modelos
lineares generalizados mostrou que o sexo, a estagdo e o recurso alimentar,
bem como interacgdes entre o sexo e a estagdo e entre a estacdo e 0s recursos
alimentares, influenciam significativamente o nimero de itens alimentares
detectados nas fezes. Os machos consumiram mais itens alimentares que as
fémeas nas estagdes quente-imida e fria-seca. Machos também apresentaram
uma amplitude de nicho maior que as fémeas em ambas as estacdes, embora a
diferenca tenha sido significativa apenas durante a estacdo fria-seca. Tais
diferengas observadas entre as dietas de machos e fémeas podem estar
relacionadas a diferentes necessidades energéticas associadas a diferencas? no

tamanho corporal e a reproducao.
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1. INTRODUCAO

A dieta de uma espécie é o resultado de interacdes complexas entre
fatores enddgenos e exégenos (e.g. Begg et al. 2003; McDonald et al. 2000; Van
Horne et al. 1998; York et al. 2002) e o conhecimento da dieta tem uma
importancia fundamental na compreensao da biologia de qualquer espécie
nas escalas individuais e populacionais, além de ter importantes implicagdes
ecolégicas, evolutivas e conservacionistas (Bolnick et al. 2003; Carr &
McDonald 1986; Svanback & Persson 2004; Tebbich et al. 2004). Assim como
em outros fendmenos de interesse ecolégico ou evolutivo (Levin & Pacala
1997; Rice 2004), o estudo da dieta é a descricdo de padrdes e a quantificagao
da variagdo no consumo de alimento, bem como a busca pelas causas de
variagdo entre os fatores endégenos, como o sexo, a idade e os morfotipos
(Bolnick et al. 2003), e os fatores exégenos, como a estacdo do ano e o tipo de
recurso alimentar (e.g. Agosta et al. 2003; Rubolini et al. 2003; Tebbich et al.
2004; Van Horne et al. 1998). Entretanto, dado que cada espécie percebe o
ambiente em escalas espaco—temporais caracteristicas e interage com a biota
através de conjuntos tnicos de fenétipos (Levin 1999, 2003; Levin & Pacala
1997), um passo fundamental antes de investigar a emergéncia de padrdo e a
varia¢do no consumo de alimento é identificar fatores endégenos e exégenos
que potencialmente influenciem o consumo de alimento por uma dada

espécie.

53



A aplicacdo de tal enfoque ao estudo de dieta exige estatisticas e
modelos estatisticos apropriados para caracterizar os padrdes de consumo de
alimento e a variagao intrapopulacional neste consumo como uma fungao de
fatores endogenos e exdgenos. A estatistica simples, embora util, de
porcentagem de ocorréncia (Korschgen 1987) pode ser utilizada para
identificar os recursos alimentares mais freqiientemente consumidos por uma
dada espécie e tem sido amplamente utilizada para avaliar os padrdes de
consumo de alimento (e.g. Alves-Costa et al. 2004; Caceres et al. 2002;
Marquard-Petersen 1998; Zielinski & Duncan 2004). Por sua vez, modelos
lineares generalizados (Dobson 2002; McCullagh & Nelder 1989) se
apresentam como um formalismo estatistico apropriado para o estudo da
variagdo intrapopulacional no consumo de alimento em fungdo de fatores
endogenos e exogenos. Além de identificar fatores estatisticamente
significativos e a ordem de interacdo entre os fatores, esse formalismo
também permite a interpretacdo das taxas de variacdo na quantidade de
alimento consumido em termos de razdes de taxas entre os niveis de fatores
significativos (Dobson 2002; McCullagh & Nelder 1989). Ja os indices de
amplitude de nicho se apresentam como um formalismo estatistico
apropriado para descrever a diversidade de alimento consumido por
individuos de diferentes classes e, dessa forma, descrever a variacao
intrapopulacional no nicho alimentar (Krebs 1989; Schoener 1986).

Neste estudo, estas estatisticas e modelos foram utilizados para se

investigar a dieta e o nicho alimentar da cuica Gracilinanus microtarsus.
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Gracilinanus microtarsus, e as espécies do género Gracilinanus em geral, tém
sido tradicionalmente consideradas onivoras (Emmons & Feer 1997;
Hershkovitz 1992; Vieira & Asttia de Moraes 2003), embora essa classificagao
ndo seja baseada em estudos detalhados da dieta dessas espécies.
Recentemente, um estudo sobre a dieta de G. microtarsus, baseado no
conteido estomacal e intestinal de cinco individuos coletados em um
fragmento de Floresta Atlantica, revelou que insetos sdo os itens alimentares
mais consumidos por essa espécie (Martins & Bonato 2004). Esse resultado
indica que G. microtarsus é insetivoro, embora os dados disponiveis sejam
muito limitados e, assim, estudos mais detalhados sdao necesséarios para
entender os padrdes de consumo de alimento e variacdo intrapopulacional na
quantidade de alimento consumido e no nicho alimentar.

Diversos fatores endodgenos e exdgenos podem potencialmente
determinar a varia¢do intrapopulacional no consumo de alimento e no nicho
alimentar de G. microtarsus. O sexo foi identificado como um fator endégeno,
pois G. microtarsus é sexualmente dimorfico e o dimorfismo sexual em
tamanho e seus correlatos, como necessidades energéticas, influenciam de
maneira distinta as taxas de consumo de alimento por machos e fémeas
(Schoener 1986; Shine 1989; Bolnick et al. 2003). A sazonalidade foi
identificada como um fator exégeno, pois a reproducdo em G. microtarsus é
fortemente associada com a estacdo quente—imida (Martins et al. 2006a;
Passamani 2000; Tubelis 2000). A reproducdo sazonal pode causar variagao

temporal nas taxas de consumo de alimentos devido ao potencial aumento
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das necessidades energéticas associadas a busca de parceiros sexuais, ao
acasalamento e a gravidez e lactacdo (Gittleman & Thompson 1988;
Thompson 1992). Além disto, a temperatura e a precipitagdo, que podem
flutuar sazonalmente nos Cerrados, sdo os principais determinantes da
dindmica dos recursos alimentares (Batalha & Martins, 2004; Pinheiro et al.
2002; V. Bonato, dados nao-publicados). Os recursos alimentares, tanto
vegetais quanto animais, foram também identificados como um fator
exdgeno, pois, possivelmente, nao estdo distribuidos de maneira uniforme no
ambiente, aumentando, assim, a complexidade dos padrdes
espago—temporais de abunddncia e de disponibilidade de recursos
alimentares (Batalha & Martins, 2004; Pinheiro et al. 2002, V. Bonato, dados
nado-publicados). Tendo identificado esses fatores, a variacdo
intrapopulacional na quantidade de alimento consumido por G. microtarsus
foi modelada em funcao do sexo, estacdo e recurso alimentar, e a variacao
intrapopulacional no nicho alimentar dessa espécie foi estimada em fungao

do sexo e da estacao.

2. MATERIAIS E METODOS

2.1. Andlise da composicio da dieta.--A dieta de G. microtarsus foi
determinada pela analise de amostras fecais de individuos capturados
quinzenalmente por duas noites consecutivas entre janeiro e dezembro de

2001, totalizando 46 dias de trabalhos de campo. As fezes foram analisadas no
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laboratério sob lupa estereoscépica. Os recursos alimentares encontrados nas
fezes foram identificados até o nivel de ordem e, quando possivel, até o nivel
de familia e género usando chaves taxonoémicas (Borror et al. 1989; Whitaker
1988) ou por comparacdo direta com cole¢des de referéncia de artrépodes e
frutos coletados na &rea de estudo. A estatistica de porcentagem de
ocorréncia foi utilizada para determinar a contribuicdo de cada recurso
alimentar para a dieta de G. microtarsus. Essa estatistica foi calculada como a
freqtiéncia relativa de fezes contendo um recurso alimentar em particular

(Korschgen 1987).

2.2. Modelagem estatistica da dieta. — A variagdo na quantidade de alimento
consumido por G. microtarsus foi modelada em funcdo do sexo, estagado e
recurso alimentar. O dado primario usado neste modelo foi o ntmero
minimo de itens alimentares de cada recurso alimentar (e.g., um fruto, dois
besouros, trés formigas) encontrado nas fezes (Whitaker et al. 1996). Dado
que este nimero assume valores discretos, a distribuicdo de Poisson foi
utilizada para aproximar os dados do nudmero de itens alimentares
consumidos. Assim, a teoria dos modelos lineares generalizados foi usada
para se modelar a variacdo no ntimero de itens alimentares consumidos como
funcdo do sexo, da estagdo e do recurso alimentar utilizando a regressao de
Poisson (Dobson 2002; McCullagh & Nelder 1989).

A regressdo de Poisson é escrita como

log(E(y))=X"B,
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sendo o logaritmo a fungao de ligacdo entre E(y) e uma combinagéo linear de

parametros X'p (Dobson 2002; McCullagh & Nelder 1989). Na equacéo

acima, y € um vetor de dimensao nx1 para n observagdes. y,, € a quantidade

de itens alimentares consumida por um dado individuo sendo que i indexa o
sexo (i = 1,2), j indexa a estacdo (j = 1,2) e k indexa o recurso alimentar
(k=1,..,m). X" é uma matriz de ordem nxp de variaveis dummy e B ¢ um
vetor de pardmetros px1. Dado que a varidvel resposta tem, por hipoétese,

distribuicdo de Poisson sabe-se que E(y)=1 (Rice 1994) e, assim, a estrutura
do modelo de regressao é escrita como

log(E(y))= 5, + £, (x:)+ B2 )+ B () +.5 , v, )

onde p é o numero de varidveis independentes (incluindo todas as

interacdes), os f,’s sdo os parametros desconhecidos a serem estimados e os
x;’s sdo as varidveis independentes.

O método de selecdo backward foi usado para se escolher o melhor
modelo (Draper & Smith 1981). Este procedimento comega com o modelo
completo que incorpora todos os fatores principais e todas as interacdes. As
variaveis ndo significativas sdo excluidas uma de cada vez, reajustando-se o
modelo a cada estdgio se a significancia for menor que o limiar de «=0,1
baseado na estatistica y> (Dobson 2002; McCullagh & Nelder 1989). Uma
medida de aderéncia do modelo é a razado (r) entre a estatistica de deviance
(D) e os graus de liberdade. Quanto mais préximo esta razao for de 1,
melhor sera o ajuste do modelo (Dobson 2002; McCullagh & Nelder 1989).
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Um aspecto conveniente do modelo linear generalizado é que as
estimativas significativas dos parametros para os fatores e para as interagdes
podem ser interpretadas em termos de razdes de taxas (Dobson 2002;

McCullagh & Nelder 1989). Por exemplo, se f. é o coeficiente de x; onde
x; =1 se uma determinada caracteristica esta presente ou x;, =0 em caso

contrario, entdo a razdo de taxas pode ser calculada como

of = E(]/|xi = 1)

- Eiy|xi =0)

Se p.>0/p8,<0, e’ representa, nesse exemplo, quantas vezes um

determinado recurso alimentar é mais/menos consumido quando x, =1 que
1

quando x;=0. Este procedimento foi usado para avaliar a magnitude de

variacdo nas taxas relativas de consumo de recursos alimentares entre os
niveis estatisticamente significativos dos fatores. As analises estatisticas

foram feitas com o programa SAS (SAS Institute, Inc. 1989).

2.3. Estimativa da amplitude do nicho alimentar. — Para avaliar a variacdo na
amplitude do nicho alimentar de machos e fémeas ao longo das estagdes, a
amplitude do nicho alimentar foi estimada para cada trimestre de 2001 (dois
correspondentes a estacdo quente-imida e dois correspondentes a estagao
fria-seca) com o indice de diversidade de Shannon-Wiener (Colwell &

Futuyma 1971; Krebs 1989)

Hij = _; Pij log Pij »
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onde H é o indice de diversidade de Shannon-Wiener (amplitude do nicho).

Py € a freqliéncia de ocorréncia do recurso alimentar k encontrado nas fezes

do sexo i no trimestre j. O indice de Shannon-Wiener pode assumir valores
que vao de 0 a . Para se padronizar o indice em uma escala que vai de 0 a

1, o valor do indice de Shannon-Wiener, H, foi dividido por logn, onde n é o

numero total de recursos alimentares (Krebs 1989). As estimativas de erro
para os indices de amplitude de nicho podem ser obtidas usando-se
expansdes de séries de Taylor, que sdo validas para tamanhos de amostra
grande e indices simétricos. Em geral, devido ao pequeno tamanho de
amostra e a natureza assimétrica do indice de Shannon-Wiener, a re-
amostragem através de bootstrap nao-paramétrico deve ser utilizada para
calcular intervalos de confianga para as estimativas de amplitude do nicho.
Portanto, neste estudo foram usadas 10.000 re-amostragens por bootstrap nao-
paramétrico para calcular porcentis de 2,5 e 97,5 (Davison & Hinkley 1997;

Efran & Tibshirani 1993).

3. RESULTADOS

3.1. Composigio da dieta. — Um total de 146 fezes (100 de machos e 46 de
fémeas) obtidas de 38 individuos de G. microtarsus (25 de machos e 13 de
fémeas) foi analisado. Invertebrados (insetos, aranhas e caramujos) e frutos
foram encontrados nas fezes, sendo insetos, principalmente os das ordens

Isoptera (cupins), Coleoptera (besouros) e Hymenoptera (formigas), os

60



recursos alimentares mais freqiientes (Tabela 3.1). Nas fezes coletadas na
estacdo umida-quente (1 = 51), os besouros (62,7%) foram os itens alimentares
mais freqiientes, seguidos pelos cupins (45,1%) e pelas formigas (41,2%), ao
passo que nas fezes coletadas na estacdo fria-seca (n = 95), os cupins (70,5%)
foram os itens alimentares mais freqiientes, seguidos pelos besouros (47,4%) e
pelas formigas (46,3%).

Alguns recursos alimentares encontrados nas 146 amostras fecais
coletadas foram identificados até o nivel de familia dentro da ordem
Coleoptera (Curculionidae - 14,4%, Meloidae - 6,8%, Scarabaeidae - 4,8%,
Alleculidae - 1,4%, Tenebrionidae - 1,4%, Chrysomelidae - 0,7%, e Elateridae
- 0,7%) e até o nivel de género dentro da ordem Hymenoptera, familia
Formicidae (Pachycondyla - 8,9% e Odontomachus - 3,4%). A maioria dos
cupins encontrada nas amostras fecais foi identificada como pertencente ao
género Syntermes, baseado na comparagdo com cupins coletados na area de
estudo. Os frutos encontrados nas amostras fecais também foram
identificados até o nivel de familia (Solanaceae - 6,8%, Passifloraceae - 6,2%,

Melastomataceae - 2,7%) e até o nivel de género (veja Tabela 3.1).
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Tabela 3.1. Porcentagem (%) e freqtiéncia (n) de ocorréncia dos recursos
alimentares encontrados nas fezes de Gracilinanus microtarsus em um
fragmento de cerraddo do Clube Nautico Araraquara, Américo Brasiliense,

Sdo Paulo. Numero total de fezes analisadas foi igual a 146.

Recurso alimentar % n
Invertebrados
Insecta
Isoptera 61,6 90
Coleoptera 52,7 77
Hymenoptera 44,5 65
Lepidoptera 16,4 24
Blattodea 11,0 16
Hemiptera 8,9 13
Orthoptera 8,2 12
Diptera 4,1 6
Psocoptera 2,1 3
Ephemeroptera 1,4 2
Arachnida
Araneae 10,3 15
Gastropoda
Pulmonata 2,7 4
Frutos
Solanum 6,8 10
Passiflora 6,2 9
Miconia 2,7 4
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3.2. Modelagem da dieta.—Um total de 772 itens alimentares foi
encontrado nas fezes dos individuos de G. microtarsus e o nimero médio de
itens alimentares encontrados por fezes foi de 5,3 + 6,4 DP (minimo =1 e
maximo = 55). O modelo saturado da regressao de Poisson usado nesse
estudo para modelar o namero de itens alimentares consumidos por G.
microtarsus foi uma fungdo do sexo (dois niveis: macho e fémea), estacao (dois
niveis: quente-imida e seca-fria), recurso alimentar (dez niveis: Araneae,
Blattodea, Coleoptera, Diptera, Hemiptera, Hymenoptera, Isoptera,
Lepidoptera, Orthoptera, e frutos) e todas as interacdes. As ordens
Ephemeroptera, Psocoptera e Pulmonata ndo foram incluidas no modelo
saturado por causa do pequeno numero de itens alimentares consumidos
(£ 5). Os trés géneros de frutos encontrados nas fezes foram agrupados no
recurso alimentar frutos.

O método de selecao de modelo backward aplicado ao modelo saturado
gerou um modelo reduzido tendo como fatores significativos o sexo, a
estacdo e o recurso alimentar (com quatro niveis: Coleoptera, Diptera,
Hymenoptera, e Isoptera), e com interacdes significativas entre o sexo e a
estacdo e entre a estacdo e o recurso alimentar (para dois niveis do recurso
alimentar: Hymenoptera e Isoptera). A aderéncia do modelo reduzido aos
dados avaliada pela estatistica de devianca (D = 1.667,51; g.I. = 1.450) mostrou
que o modelo se ajusta bem aos dados, visto que o valor de r (= 1,15) foi
proximo a 1. As estimativas dos parametros do modelo reduzido sao

apresentadas na Tabela 3.2. O sexo, a estacdo, e os recursos alimentares
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influenciaram, significativamente o nimero de itens alimentares consumidos
por G. microtarsus (Tabela 3.2). Interagdes significativas entre o sexo e a

estacdo e entre a estacdo e o recurso alimentar também foram detectadas

(Tabela 3.2).

Tabela 3.2. Estimativas dos parametros para o modelo reduzido do namero

de itens alimentares consumidos em funcado do sexo, da estacido e do recurso

alimentar.
Erro Qui-

Pardmetro Estimativa  padrao gl quadrado p
Intercepto -2,7247 0,1642 1 275,46 <0,0001
Sexoa 0,7400 0,1373 1 29,07 < 0,0001
Estacaob 0,6560 0,2033 1 10,41 0,0013
Recurso alimentarec

Coleoptera 1,5442 0,1414 1 119,18 < 0,0001
Diptera -0,9985 0,3894 1 6,58 0,0103
Hymenoptera 1,6940 0,1653 1 105,01 < 0,0001
Isoptera 3,5115 0,1193 1 865,88 < 0,0001
Sexo x Estacao -0,4984 0,2033 1 6,01 0,0142
Estacao X Recurso
alimentar
Estacdo x Hymenoptera -0,4545 0,2753 1 2,72 0,0988
Estagdo x Isoptera -1,2004 0,1909 1 39,55 <0,0001

aEstimativa do parametro em referéncia as fémeas.
bEstimativa do pardmetro em referéncia a estagao fria-seca.
cEstimativa do parametro em referéncia aos recursos alimentares Blattodea,

Hemiptera, Lepidoptera, Orthoptera, Araneae e Frutos.
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As razdes de taxas entre os sexos foram calculadas para avaliar a
magnitude da diferenca no consumo de itens alimentares entre os machos e
as fémeas. Dado que houve um efeito significativo da interacdo entre o sexo e
a estagdo, as estimativas dos parametros para o sexo e a estagdo e suas
interacdes foram usadas para calcular as razdes de taxas entre os sexos dentro
de cada estacdo. O consumo de itens alimentares pelos machos foi maior que
o das fémeas nas estagdes quente-timida e fria-seca (em média, 1,3 e 2,1 vezes
maior para os machos em relagado as fémeas nas estagcdes quente-imida e fria-
seca, respectivamente). Dado que ndo houve interagdo significativa entre o
sexo e o recurso alimentar no modelo reduzido, cada um dos recursos
alimentares consumidos teve a mesma razao de taxa entre os machos e as
fémeas em cada estagao (i.e. 1,3 e 2,1 vezes maior para os machos em relagao

as fémeas nas estagdes quente-timida e fria-seca, respectivamente).

As razdes de taxas entre as estagdes também foram calculadas para
avaliar a magnitude da diferenca no consumo de itens alimentares entre as
estacdes quente-imida e fria-seca. Dado que houve um efeito significativo da
interacdo entre o sexo e a estacao, as estimativas dos parametros para o sexo e
a estacdo e suas interacoes foram usadas para calcular as razdes de taxas entre
as estacdes dentro de cada sexo. Além disso, dado que também houve um
efeito significativo da interacdo entre a estacdo e o recurso alimentar, as
razdes de taxas foram calculadas entre as estagdes dentro de cada sexo para
cada um dos niveis de recurso alimentar significativo, viz.,, Coleoptera

(besouros), Diptera (dipteros), Hymenoptera (formigas) e Isoptera (cupins).
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Para esses recursos alimentares significativos no modelo reduzido, os machos
e as fémeas consumiram itens alimentares em diferentes taxas entre as
estacOes quente-imida e fria-seca. Entretanto, as taxas relativas de consumo

de itens alimentares foram diferentes para cada um dos recursos alimentares.

O consumo de cupins pelos machos e pelas fémeas foi maior na estagdo
fria-seca que na estagdo quente-imida, embora os machos e as fémeas tenham
diferido no consumo desse recurso alimentar. O consumo de cupins pelos
machos foi em média 2,8 vezes maior na estagdo fria-seca que na estagao
quente-timida, enquanto o consumo de cupins pelas fémeas foi em média 1,7
vezes maior na estacdo fria-seca que na estagdo quente-imida. Por outro
lado, tanto o consumo de besouros quanto o de dipteros pelos machos e pelas
fémeas foi maior na estacdo quente-imida que na estacdo fria-seca, embora
novamente os machos e as fémeas tenham diferido no consumo desses
recursos alimentares. Em média, tanto o consumo de besouros quanto o de
mosquitos pelos machos foi 1,2 vezes maior na estacdo quente-imida que na
estacdo fria-seca, enquanto tanto o consumo de besouros quanto o de
mosquitos pelas fémeas foi em média 1,9 vezes maior na estagdo quente-
umida que na estacao fria-seca. Com relacdo as formigas, foi observada uma
tendéncia diferente de consumo entre os machos e as fémeas nas duas
estacdes. Enquanto os machos consumiram mais formigas na estacdo fria-
seca que na estacdo quente-Umida (razdo de taxa igual a 1,3), as fémeas
consumiram mais formigas na estacdo quente-timida que na estacao fria-seca

(razdo de taxa igual a 1,2).

66



3.3. Amplitude do nicho alimentar. — Os machos e as fémeas apresentaram
tendéncias opostas de variagdo sazonal na amplitude do nicho alimentar
como estimado pelo indice padronizado de Shannon-Wiener e pelas re-
amostragens por bootstrap ndo-paramétrico (Figura 3.1). Os machos
apresentaram um aumento na média da amplitude do nicho alimentar nos
trimestres correspondentes a estacdo fria-seca, enquanto as fémeas
apresentaram uma diminui¢do na média da amplitude do nicho alimentar
nos trimestres correspondentes a essa mesma estagao (Figura 3.1). Embora as
diferencas nas amplitudes de nicho alimentar resultantes da variacdo
observada ao longo dos trimestres ndo sejam significativamente diferentes
dentro de cada sexo, as tendéncias opostas de variacdo na amplitude de nicho
alimentar de machos e fémeas ao longo dos trimestres resultaram em
diferencas significativas nas amplitudes de nicho alimentar entre os sexos nos

trimestres correspondentes a estacao fria-seca (Figura 3.1).
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Figura 3.1. Indice padronizado de Shannon-Wiener calculado em cada
trimestre do ano de 2001. As barras representam os limites dos intervalos de
confianga de 95% (limite inferior: 2,5 e limite superior: 97,5) construidas com

as reamostragens por bootstrap nao-paramétrico. QUI: janeiro a marco; QU2:
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outubro a dezembro; FS1: abril a junho; FS2: julho a setembro.
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4. DISCUSSAO

4.1. Padroes de consumo do recurso alimentar. —Os resultados mostraram
que a dieta de G. microtarsus no fragmento de cerradao estudado foi composta
de insetos, aranhas, caramujos e frutos, mas consistiu principalmente de
insetos. Essa composicao da dieta foi semelhante aquela registrada para essa
espécie em um fragmento de Floresta Atlantica no sudeste do Brasil, que
consistiu de insetos, aranhas e caramujos, com insetos novamente sendo o
recurso alimentar mais frequiente (Martins & Bonato 2004). Embora G.
microtarsus seja considerado uma espécie onivora (Emmons & Feer 1997;
Hershkovitz 1992; Vieira & Asttia de Moraes 2003), frutos ocorreram em
freqtiéncias relativamente baixas nas fezes coletadas no cerraddo (presente
estudo) e ndo foram encontradas nas amostras coletadas no fragmento de
Floresta Atlantica (Martins & Bonato 2004), embora, nesse caso, isso possa ser
atribuido ao pequeno numero de amostras coletadas. Os resultados do
cerradao, associados com os obtidos na Floresta Atlantica do sudeste do
Brasil, indicam que o consumo de frutos por G. microtarsus ocorre em uma
frequiéncia relativamente baixa e que invertebrados, particularmente insetos,
sdo o principal recurso alimentar para essa espécie. Portanto, G. microtarsus é
uma espécie primariamente insetivora.

A estatistica de porcentagem de ocorréncia mostrou que os recursos
alimentares mais importantes na dieta de G. microtarsus foram trés taxa de

insetos, viz., Isoptera (cupins), Coleoptera (besouros) e Hymenoptera
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(formigas). Esses insetos sdo os mais abundantes nos ambientes fortemente
sazonais dos cerrados e compreendem cerca de 70% da abundancia de insetos
nesse bioma (Pinheiro et al. 2002). O consumo de recurso alimentar por G.
microtarsus, como determinado por este estudo, comparado aos dados de
abundéancia de insetos nos cerrados fornece evidéncia indireta de que essa
espécie consome insetos na propor¢do de suas abundancias relativas no
ambiente, isto é, G. microtarsus se comporta como um forrageador oportunista
(MacArthur & Pianka 1966).

Dado que os forrageadores oportunistas normalmente alteram suas
dietas em resposta a flutuagdes na abundéncia e disponibilidade de recursos
alimentares (Pianka 1986; Vieira & Asttia de Moraes 2003), uma evidéncia
adicional de que G. microtarsus é um forrageador oportunista foi obtida pela
comparagdo dos dados de porcentagem de ocorréncia obtidos nesse estudo
com os dados de Pinheiro et al. (2002) sobre a abundancia sazonal relativa
desses insetos nos cerrados. Besouros, que sdo o recurso alimentar mais
freqtientemente encontrados nas fezes de G. microtarsus na estacdo quente-
umida, sdo também mais abundantes que cupins e formigas ao longo dessa
estacdo nos cerrados (Pinheiro et al. 2002). Por outro lado, cupins, que sdo o
recurso alimentar mais freqiientemente encontrados nas fezes de G.
microtarsus na estagao fria-seca, sdo mais abundantes que besouros e formigas

ao longo dessa estagdo nos cerrados (Pinheiro et al. 2002).
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4.2. Variagiao intrapopulacional no consumo de itens alimentares.—Os
resultados obtidos usando o modelo linear generalizado revelaram que a
variagdo intrapopulacional no ntimero de itens alimentares consumidos por
G. microtarsus foi atribuida a fatores tais como o sexo, a estacdo, e o recurso
alimentar, bem como a interacdes entre o sexo e a estacao e entre a estacao e o
recurso alimentar. Esse modelo também permitiu avaliar a magnitude da
variacio no consumo de itens alimentares entre niveis de fatores
significativos e suas interacdes em termos de razdes de taxas. As interagdes
significativas entre os fatores mostram que, de forma a avaliar a variagdo no
consumo de itens alimentares por G. microtarsus, cada fator principal nao
poderia ser levado em consideracdo sozinho sem também levar em conta o
efeito de sua interagdo com outros fatores (Dobson 2002).

As razodes de taxas calculadas entre os sexos dentro de cada estacdo
mostraram que os machos tiveram um consumo de itens alimentares maior
que o das fémeas em ambas as estagdes, embora o consumo tenha sido ainda
maior na estacado fria-seca que na estacdo quente-mida. Tais diferengas no
consumo de itens alimentares entre os machos e as fémeas podem refletir
diferentes necessidades energéticas relacionadas ao tamanho corpéreo, como
é o0 caso com algumas espécies que possuem dimorfismo sexual de tamanho
(veja Shine 1989). De fato, é improvavel que a quantidade de itens
alimentares consumidos por machos e as fémeas seja igual em uma espécie
que possua dimorfismo sexual de tamanho (Shine 1989), como G. microtarsus.

Todavia, é improvével que o tamanho corpdreo seja responsavel pela
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variacdo no consumo de itens alimentares entre os sexos nas duas estagoes,
dado que em ambas as estacdes os machos sdo aproximadamente 1,5 vezes
mais pesados que as fémeas (E. G. Martins, obs. pessoal). Tal variagao
poderia resultar de potenciais mudangas temporais nas necessidades
energéticas dos sexos associadas com a reproducdo (Gittleman & Thompson
1988; Shine 1989; Thompson 1992), que em G. microtarsus é marcadamente
sazonal (Martins et al. 2006a; Passamani 2000; Tubelis 2000).

Durante a reproducdo, os machos nas espécies de mamiferos
normalmente tém altos custos energéticos na procura por uma parceira sexual
o0 no acasalamento, enquanto as fémeas normalmente tém altos custos
energéticos durante a gravidez e a lactacdo (Gittleman & Thompson 1988;
Thompson 1992). Em G. microtarsus, a procura por parceiras sexuais e o
acasalamento provavelmente ocorrem dentro de um periodo de duas
semanas no ultimo més da estacdo fria-seca (Martins et al. 2006a). Dado que
h& um aumento acentuado na mortalidade dos machos ap6s o acasalamento
(Martins et al. 2006b), os machos possivelmente alocam a maior parte do
tempo para a procura por parceiras sexuais e para o acasalamento de forma a
se reproduzir com sucesso. Portanto, seria esperado que os machos tivessem
um aumento no consumo de alimento durante a estacdo fria-seca (i.e. antes da
estacdo reprodutiva) de forma a armazenar reservas de gordura a serem
usadas durante a procura por parceiras sexuais e no acasalamento. Os

resultados obtidos nesse estudo dao apoio a essa hipotese visto que o
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consumo de itens alimentares pelos machos em relacdo as fémeas foi maior na

estacdo fria-seca que na estagdo quente-imida.

A gravidez em G. microtarsus ocorre do final da estacdo fria-seca até o
inicio da estacdo quente-imida, ao passo que a lactacdo ocorre do inicio até a
metade da estagdo quente imida (Martins et al. 2006a). Nas fémeas de
pequenos mamiferos, os altos custos energéticos estdo associados com a
lactagdo (Thompson 1992) e, assim, seria esperado que as fémeas de G.
microtarsus tivessem um aumento no consumo de itens alimentares na estacao
quente-tmida. Embora o consumo de itens alimentares pelas fémeas tenha
sido menor que a dos machos na estagdo quente-imida, a menor magnitude
da diferenca no consumo de itens alimentares entre os machos e as fémeas
nessa estagdo indica que as fémeas de fato tiveram um aumento no consumo
de alimento na estagdo quente-imida.

Essas consideragdes sdo apoiadas pelas razdes de taxas calculadas entre
as estacdes dentro de cada sexo para cada recurso alimentar significativo no
modelo reduzido. Com relacdo aos cupins, as razdes de taxas mostraram que
tanto os machos quanto as fémeas consumiram uma maior quantidade desse
recurso alimentar na estagdo fria-seca que na estacdo quente-imida. Esse
resultado nado é inesperado visto que o cupim é o recurso alimentar mais
abundante nos cerrados na estacdo fria-seca, tem uma distribuicdo agregada
em ninhos e ndo possui praticamente nenhum mecanismo de defesa contra
predadores, o que faz dele um recurso alimentar facil de ser encontrado e

capturado (Abensperg-Traun & Steven 1997; Pinheiro et al. 2002). Mais
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importante foi a magnitude da diferenca entre as estagdes para cada sexo, em
que a maior diferenca entre as estagdes para os machos indicou um maior

aumento no consumo de cupins na estagdo fria-seca por este sexo.

Além disso, a taxa de consumo de formigas pelos machos também foi
maior na estacdo fria-seca que na estagdo quente-umida. As formigas, bem
como 0s cupins, sdo recursos alimentares muito abundantes nos cerrados e
distribuidos de forma agregada e, por isso, podem representar fontes ricas em
energia (Abensperg-Traun & Steven 1997; Redford & Dorea 1984). Portanto,
além dos machos terem um maior consumo desses recursos alimentares na
estacdo fria-seca, a magnitude da diferenca no consumo de itens alimentares
entre as estagdes foi maior para os machos quando comparados as fémeas.
Esse resultado fornece evidéncia adicional que houve um aumento no
consumo de itens alimentares pelos machos na estacdo fria-seca. Esse
aumento pode ter sido associado com o armazenamento de reservas de
gordura a serem usados durante a procura por parceiras sexuais e no
acasalamento, bem como a obtencdo da massa corpérea necessdria para

disputar parceiras sexuais.

O consumo de besouros e dipteros por ambos os sexos foi maior na
estacdo quente-imida que na estagdo fria-seca. Esse resultado também nao
foi inesperado visto que besouros e formigas sdo abundantes na estagao
quente-timida nos cerrados (Pinheiro et al. 2002; V. Bonato, dados nao-

publicados). Entretanto, a magnitude da diferenca entre as estacdes foi maior
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para as fémeas, indicando um maior aumento no consumo de besouros e
mosquitos na estagdo quente-imida por este sexo. Além disso, o consumo de
formigas pelas fémeas foi maior na estacao quente-imida que na estacao fria-
seca, ao contrario do que ocorreu com os machos. Portanto, além de
apresentar um maior consumo de besouros, mosquitos e formigas na estacao
quente-imida, a magnitude da diferenca no consumo desses itens
alimentares entre as estacdes também foi maior para fémeas quando
comparadas aos machos. Esse resultado fornece evidéncia adicional de um
aumento no consumo de itens alimentares pelas fémeas na estagdo quente-
umida. Esse aumento foi possivelmente relacionado aos custos energéticos

associados com a gravidez e a lactacao.

4.3. Variagiao intrapopulacional na amplitude do mnicho alimentar.—Os
resultados obtidos pelo indice padronizado de Shannon-Wiener e pelas re-
amostragens por bootstrap ndo-paramétrico mostraram que houve variagao
intrapopulacional no nicho alimentar de G. microtarsus. ~ Os machos
apresentaram uma tendéncia a aumentar a média da amplitude de seu nicho
alimentar nos trimestres correspondentes a estagdo fria-seca, enquanto as
fémeas apresentaram uma tendéncia a diminuir a média da amplitude de seu
nicho alimentar nos trimestres correspondentes a essa mesma estagdo. Essa
tendéncia oposta de variacdo no nicho alimentar de machos e fémeas pode
ser atribuida a maior magnitude da diferenca no consumo de itens

alimentares entre os sexos na estacdo fria-seca, como revelado pelo modelo
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linear generalizado, visto que hd uma maior probabilidade de se obter uma
dieta mais diversificada (ou seja, uma maior amplitude do nicho alimentar,
como observado nos machos nessa estagdo), quanto maior o namero de itens
alimentares consumidos. Novamente essas diferencas devem estar
relacionadas as mudangas temporais nas necessidades energéticas dos sexos
associadas a reproducao.

A teoria de forrageamento 6timo prevé um aumento na amplitude do
nicho alimentar sob condicdo de escassez de alimento (MacArthur & Pianka
1966; Stephens & Krebs 1986), como observado nos machos na estagdo fria-
seca, quando hd uma diminui¢do na abundéncia de insetos nos cerrados
(Pinheiro et al. 2002; V. Bonato, dados ndo-publicados). Todavia, ndo foi
observado um aumento na amplitude do nicho alimentar nessa mesma
estacdo nas fémeas, como previsto pela teoria de forrageamento 6timo, mas
sim uma diminuigdo acentuada na amplitude do nicho alimentar. Embora
essa predicdo da teoria de forrageamento 6timo seja apoiada por muitos
estudos empiricos (veja Gray 1987; Perry & Pianka 1997), algumas
discrepéancias entre essa predicdo e outros estudos empiricos tém chamado a
atencdo de pesquisadores dessa drea (Pyke 1984; Perry & Pianka 1997). Essas
discrepéancias tém sido atribuidas a falha de alguns estudos empiricos em
satisfazer as premissas subjacentes a teoria de forragemento 6timo e as

dificuldades de se obter testes independentes da maioria dessas premissas

(Pyke 1984).
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Além disso, tradicionalmente, a teoria de forrageamento 6timo ndo tem
considerado a variabilidade intrapopulacional no comportamento e fisiologia
de individuos e de diferentes classes de individuos, e isso tem limitado a
precisao de suas predigdes (Stephens & Krebs 1986). Assim, as predigdes
dessa teoria tém sido baseadas na premissa de que os individuos ou classes
de individuos dentro de uma populacdo sdo ecologicamente equivalentes
(Bolnick et al. 2003; Schoener 1986), isto é, os individuos ou classes de
individuos percebem o ambiente da mesma forma independentemente das
restricdes impostas por fatores endodgenos, como por exemplo o sexo
(Schoener 1986). Dessa forma, os resultados da variacdao na amplitude do
nicho alimentar de machos e fémeas apresentados nesse estudo indicam que
a premissa de que as classes de individuos dentro de uma populagdo sejam
ecologicamente equivalentes é invalida para G. microtarsus. Essa diferenca
entre as classes de individuos, i.e. entre os sexos, deve ser considerada em
estudos futuros envolvendo o nicho alimentar e, de forma mais geral, a

ecologia alimentar dessa espécie.
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CAriTULO 4
EFEITOS DO SEXO E DA ESTACAO SOBRE A VARIACAO INTERINDIVIDUAL NA DIETA

DE GRACILINANUS MICROTARSUS

Resumo.— A variagdo interindividual na dieta foi investigada em
Gracilinanus microtarsus, um marsupial insetivoro cuja dieta é influenciada
pelo sexo e estacdo no cerrado de Américo Brasiliense. Para medir a variacao
interindividual na dieta, as dietas de individuos machos e fémeas foram
comparadas aquelas de suas populacdes nas estacdes quente-timida e fria-
seca usando o indice de similaridade proporcional (PS;). Os valores desse
indice variam de 1 (sobreposicdo completa entre a dieta do individuo i e a
dieta da populacdo) em direcdo a zero (baixa sobreposicdao). Os valores
médios de PS; foram calculados como uma medida do grau de variacdo
interindividual na dieta (quanto maior é o valor da média dos PSi’s, menor é a
variacdo entre a dieta dos individuos). A variagdo interindividual na dieta
entre as fémeas foi semelhante entre as estagdes, ao passo que entre os
machos a variacdo decresceu da estacdo quente-imida para a estacdo fria-
seca. Os machos provavelmente apresentam uma reducdo na variacdo da
dieta entre os individuos na estacao fria-seca devido a restricdes ao consumo
de alimento geradas por interagdes entre fatores endégenos (necessidades

fisiolégicas associadas a altas taxas de crescimento em massa corporal) e

exdgenos (baixa abundancia de alimento).
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1. INTRODUCAO

A teoria ecolégica do nicho, como originalmente formulada,
(Hutchinson 1957), é baseada na suposicao de que os individuos de uma
populacdo usam recursos similares e, por conseguinte, podem ser
considerados como ecologicamente equivalentes (Bolnick et al. 2003). Sob esta
perspectiva, o nicho é uma propriedade das populacdes e pode ser
adequadamente caracterizado em termos da média do uso de recursos. Essa
simplificacdo tem sido desafiada por estudos empiricos que mostraram que a
variagao intrapopulacional no uso de recursos é comum e pode ocorrer pela
subdivisdao do nicho populacional em diversas escalas de organizagdo, como
sexo, idade e morfotipos (e.g. Polis 1984; Shine et al. 2002; Walls et al. 1993).
Todavia, os padrdes de uso de recursos em uma dada escala de organizacao
frequentemente emergem do comportamento coletivo de grandes conjuntos
de individuos que apresentam variabilidade caracteristica (Levin 1992). Logo,
para populacdes cuja variacdo no uso de recursos foi demonstrada ser
atribuida a diferencas entre os sexos, as idades ou os morfotipos, uma
pergunta fundamental a ser feita é: existe variacdo interindividual no uso de
recursos dentro de algum desses niveis de organizacao?

Este capitulo investiga a variacdo interindividual na dieta de
Gracilinanus microtarsus. No capitulo anterior, foi demonstrado que o sexo e a
estacdo influenciam significativamente o nudmero de itens alimentares

consumidos por G. microtarsus no cerrado de Américo Brasiliense (veja
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também Martins et al. 2006c). As andlises realizadas mostraram que o
consumo de alimento por machos e fémeas é desproporcionalmente
influenciado pela estagdo, implicando uma forte interacao entre o sexo e a
estacdo (Martins et al. 2006¢c). Visto que o sexo e a estacdo contribuem
significativamente para a variacdo intrapopulacional no consumo de alimento
por G. microtarsus, o objetivo deste estudo foi investigar a ocorréncia de
variacdo interindividual na dieta dentro de cada sexo e se o0 sexo e a estacao
influenciam tal variacdo. Especificamente, as seguintes questdes foram
investigadas: 1) Existe variagdo interindividual na dieta de machos e fémeas?
2) Qual é o grau de variacdo interindividual na dieta de cada sexo? 3) Os
machos e as fémeas diferem significativamente no grau de variagao
interindividual na dieta? 4) O grau de variagdo interindividual na dieta de

machos e fémeas ¢é influenciado pelas estacoes?

2. MATERIAIS E METODOS

2.1. Coleta de dados. —Os dados de dieta utilizados neste estudo foram
obtidos pela andlise de amostras fecais de individuos capturados
quinzenalmente por duas noites consecutivas entre janeiro e dezembro de
2001. A descricao dos procedimentos de coleta e preservacdo das fezes e
identificacdo dos itens alimentares detectados nas amostras, bem como
informagdes detalhadas sobre a dieta de G. microtarsus, podem ser

encontradas no Capitulo 3 (veja também Martins et al. 2006c¢).
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2.2. Analise de dados. — As dietas de individuos machos e fémeas foram
comparadas aquela de suas populacdes nas estacdes quente-timida e fria-seca
usando o indice de similaridade proporcional (PS) (Bolnick et al. 2002;

Feinsinger et al. 1981). Essa medida é calculada como:

b

PS, =1-05% |p, 4,
]

onde p; € a proporgdo do j-ésimo recurso alimentar na dieta do individuo i e
q; € a proporgdo do j-ésimo recurso alimentar na dieta total da populacao
(Bolnick et al. 2002). PS; assume valores que variam de q;, para individuos

que se especializam em um tnico recurso alimentar, a 1, para individuos que
consomem recursos alimentares em proporgdo direta a populagdo como um
todo (Bolnick et al. 2002).

Meédias dos valores de PS; foram calculadas para machos e fémeas em cada
estacdo como uma medida que sumariza o grau de variagdo interindividual
na dieta por sexo e estacdo. Quanto maior é a média dos valores de PS;, mais
similar a dieta dos individuos é em relagdo a populacdo e entre si e, por
conseguinte, menor é a variac¢do interindividual na dieta (Bolnick et al. 2002).
A andlise de covaridncia de dois fatores foi usada para se testar a significancia
dos efeitos do sexo e da estacdo, bem como sua interagao, sobre a média dos
valores de PS;, de forma a controlar o efeito do ntiimero de fezes coletadas por
individuo sobre a estimativa de PS;. Comparagdes par a par entre os valores

médios de PS; por sexo e estagdo foram feitas usando-se o teste de Tukey. Os
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valores de PS; foram transformados para arcoseno antes das andlises (Zar

1999).

3. RESULTADOS

Os valores de PS; estimados para cada individuo de G. microtarsus
variaram de 0,10 a 0,86. A distribuicao das estimativas de PS; para as fémeas
foi semelhante entre as estagdes quente-imida e fria-seca, com a dieta dos
individuos se assemelhando entre 30 e 70% a dieta populacional das fémeas
em ambas as estacOes (Figura 4.1). A distribuicdo das estimativas de PS; para
os machos na estacdo quente-timida foi semelhante & das fémeas, embora a
média dos PS; tenha sido ligeiramente menor. Na estacao fria-seca, todavia, a
dieta da maioria dos individuos se assemelhou entre 50 e 90% a dieta
populacional dos machos.

Os valores médios de PS; foram semelhantes entre as estacdes para as
fémeas, enquanto para os machos o valor médio de PS; aumentou da estacao
quente-imida para a estacdo fria-seca (Figura 1). Houve um efeito
significativo da interagdo entre o sexo e a estacdo (Fi3 = 19,13; P = 0,001)
sobre os valores médios de PS;. O valor médio de PS; dos machos na estacao
fria-seca foi significativamente maior que o dos machos na estacdo quente-
umida (Teste de Tukey: g = 5,45, g.l. =33, P < 0,001) e que o das fémeas nas

estacdes quente-mida (g = 1,35, g.1. = 33, P = 0,006) e fria-seca (g = 1,34, g.l. =
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33, P = 0,008). As outras comparagdes par a par entre os valores médios de

PSinao foram significativas (P > 0,10 em todos os casos).
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Figura 4.1. Estimativas dos valores de PS; para os individuos de Gracilinanus
microtarsus por sexo e estagdo. PS; mede a sobreposicdo entre a dieta do
individuo i e a dieta da populagdo e varia de 1 (sobreposigdo completa
entre a dieta do individuo i e a dieta da populagdo) em direcdo a zero (baixa
sobreposicdo). O sinal positivo indica os valores médios de PS;, que foram
calculados como uma medida do grau de variagdo interindividual (quanto
maior é o valor da média dos PS/s, menor é a variacdo entre a dieta dos

individuos). QU: estagdo quente-timida; FS: estagdo fria-seca.
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4. DISCUSSAO

Nossos resultados mostram que ha variagao interindividual na dieta de
G. microtarsus e que os machos e as fémeas diferem na escala de tempo
durante a qual o grau de variacdo interindividual (medido como a média dos
valores de PS;) se mantém relativamente constante. Enquanto a média dos
valores de PS; para as fémeas foram similares entre as estacdes, o valor médio
de PS; para os machos foi significativamente maior na estagdo fria-seca que na
estacdo quente-imida. Esse resultado indica uma maior similaridade entre as
dietas dos machos durante a estacdo fria-seca que durante a estacdo quente-
umida. Logo, é evidente que o grau de variacdo interindividual na dieta de
G. microtarsus no cerrado de Américo Brasiliense foi influenciada por uma
interacdo ente o sexo e a estacao.

A maior similaridade entre as dietas dos machos na estacdo fria-seca
resulta do fato dos machos adotarem a estratégia de consumir um alto
namero de cupins nesta estagdo (Martins et al. 2006c). Tais insetos compdem
grande parte da dieta dos machos na estacdo fria-seca (Figura 4.2), quando a
abundancia de alimentos para G. microtarsus é baixa (Pinheiro et al. 2002; V.
Bonato, dados ndo-publicados). O consumo de um alto nimero de cupins
durante condicdes de escassez de alimento deve ser uma estratégia de
forrageamento que maximiza o consumo de energia pelos machos durante a
estacdo fria-seca, visto que cupins representam um recurso alimentar
agregado de alto valor e que é facil de encontrar e capturar (Redford & Dorea,
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1984; Abensperg-Traun & Steven 1997). Portanto, o uso da estratégia de
consumir grandes quantidades de cupim durante a estagdo fria-seca deve
permitir aos machos maximizar o consumo de energia, o que ajuda a explicar
as altas taxas de crescimento em massa corpdérea apresentado por esses
individuos durante os trés dltimos meses dessa estacao (E. G. Martins, dados

nao-publicados).
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Figura 4.2. Porcentagem do ntimero de itens alimentares das categorias de
presa detectadas nas fezes de machos e fémeas de Gracilinanus microtarsus
nas estagdes quente-imida e fria-seca. Note a grande contribuicdo de
cupins (Isoptera) para a dieta de machos na estagao fria-seca. A categoria
Outros inclui: Araneae, Blattodea, Diptera, Hemiptera, Lepidoptera, Orthoptera, e
frutos (Miconia, Passiflora, e Solanum). QU: estagdo quente-tmida; FS:

estacao fria-seca.
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A obtencdo de uma grande massa corporal pelos machos de G.
microtarsus deve ser importante para que os individuos sejam bem sucedidos
na competicdo por fémeas durante o curto periodo de acasalamento que
ocorre no fim da estacdo fria-seca (Martins et al. 2006a). Logo apods o inicio
do periodo de reprodutivo, os machos sofrem altas taxas de mortalidade que
sdo potencialmente causadas pelos efeitos negativos do estresse gerado por
interacOes agressivas entre os machos que estdo competindo por parceiras
sexuais (Boonstra 2005; Martins et al. 2006b). Isso sugere que a obtengao de
uma grande massa corporal deve ser importante para os machos se
reproduzirem com sucesso. Além disso, o aumento na massa corporal pode
também estar associado com o armazenamento de reservas de gordura,
permitindo aos machos suprir suas necessidades energéticas associadas com
a procura por fémeas e o acasalamento (Gittleman & Thompson 1988; Martins
et al. 2006a).

Os resultados apresentados nesse estudo mostram que os machos
interagem com o ambiente durante a estacdo fria-seca de maneira diferente de
como as fémeas interagem, de tal forma que o resultado dessa interacao é
uma reducdo na variacao interindividual na dieta dos machos. Tal reducao
na variacdo interindividual na dieta dos machos ¢é possivelmente
determinada por restricbes ao consumo de alimento geradas por fortes
interacdes entre fatores endégenos (necessidades fisiolégicas associadas com
altas taxas de crescimento em massa corporal) e exdgenos (baixa abundéncia
de alimento).
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Conclusoes Gerais

Os resultados apresentados nesta tese nos permitiram posicionar
Gracilinanus microtarsus em duas dimensdes ecolégicas, viz., a estratégia
reprodutiva e a dieta. No primeiro caso, n6s mostramos que G. microtarsus é
um semélparo parcial, com os machos sofrendo altas taxas de mortalidade
ap6s o inicio do periodo reprodutivo. No segundo caso, nés mostramos que
G. microtarsus é uma espécie principalmente insetivora e cuja dieta é
significativamente influenciada pelo sexo, estacdo e recurso alimentar, bem
como diversas interacdoes entre esses fatores. Além disso, encontramos
evidéncia de variagdo interindividual na dieta e que essa variacdo também é
influenciada pelo sexo e pela estacdo. Logo, é evidente que estudos futuros
deverao levar em consideracdo diferencas individuais e entre classes de

individuos (sexos) na descricdo da dindmica populacional de G. microtarsus.
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