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RESUMO

A intensificacdo agricola é um dos principais fatores relacionados ao declinio mundial de
biodiversidade. Portanto, o entendimento de como as espécies sdo estruturadas em
comunidades inseridas em areas agricolas, e as caracteristicas das paisagens que influenciam
esses processos sdo uma das principais questdes em Ecologia de Comunidades. No primeiro
capitulo dessa dissertacdo, a partir de uma revisdo bibliogréfica, buscamos elucidar como a
incorporacdo de regras de assembleia associados a métodos filogenéticos pode resolver
questdes relacionadas a estruturacdo de comunidades, e como essas abordagens podem ser
aplicadas em &reas agricolas. No segundo capitulo, utilizando aves como objeto de estudo,
buscamos compreender como a intensificacdo agricola afeta os parametros filogenéticos das
comunidades. Para isso, analisamos como a heterogeneidade espacial da paisagem afeta a
estrutura e diversidade filogenética das comunidades de aves em interfaces de bordas
florestais adjacentes a matrizes antropogénicas (floresta-pasto e floresta-eucalipto), através de
modelos lineares generalizados mistos. Adicionalmente, comparamos estes indices
filogenéticos em cada um dos tipos de cobertura. Para isto, utilizamos tanto indices
filogenéticos tradicionais, quanto aqueles corrigidos para a riqueza de espécies. NO&s
hipotetizamos que a heterogeneidade da paisagem atue como um filtro ambiental, gerando
comunidades de aves filogeneticamente agrupadas em paisagens de menor heterogeneidade.
Nossos resultados mostraram que a diversidade filogenética varia significativamente entre os
usos da terra, entretanto, essa varia¢do ndo ocorre quando removemos os efeitos associados a
riqgueza de espécies, sugerindo que esses habitats conservam niveis similares de histéria
evolutiva. Além disso, nossos melhores modelos mostraram que a diversidade filogenética
corrigida para riqueza de espécies é mais bem explicada pela heterogeneidade da paisagem,
portanto, paisagens mais heterogéneas tendem a abrigar maior diversidade filogenética de
aves. Em relacdo a estrutura filogenética, a maioria das comunidades amostradas
apresentaram padrdes filogenéticos aleatorios. Entretanto, nossos modelos mostraram que ha
uma relagcdo positiva entre a heterogeneidade da paisagem e a estrutura filogenética das
comunidades de aves, o que sugere o efeito de filtro ambiental. Em sintese, nosso trabalho
ressalta a importancia da heterogeneidade da paisagem na diversidade e estrutura filogenética
das comunidades de aves, reforcando a necessidade da incorporacdo da mesma em estudos e
trabalhos conservacionistas.

Palavras-chave: Mata Atlantica, competicao, neutralidade, nicho, regras de assembleia.



ABSTRACT

The agricultural intensification is one of the major factors related to the biodiversity declines
worldwide. Therefore, understanding how species are assembled in farmland communities
and the landscape characteristics that influence those processes is one of the most important
questions in Community Ecology. In the first chapter of this work, through a literature review,
we elucidated how the incorporation of assembly rules associated to phylogenetic methods
may resolve questions related to community assemblage, and how those approaches can be
applied in farmlands. In the second chapter, using birds as study object, we access how the
agricultural intensification affects the phylogenetic indexes of communities. Then, we
analyzed whether the spatial landscape heterogeneity affects the phylogenetic indexes of
diversity and structure of bird communities in interfaces between forest edges and matrices of
pasture and eucalyptus plantations through generalized linear mixed models. Additionally, we
compared the phylogenetic indexes among each cover type. We used both traditional
phylogenetic indexes as well as those corrected for species richness. We hypothesize that
landscape heterogeneity acts as an environmental filter, generating communities with
clustered patterns of phylogenetic structure in less heterogeneous landscapes. Our results
showed that the phylogenetic diversity varies significantly among cover types. However, it
did not occur when we removed the effects associated to species richness, suggesting that all
cover types preserve similar levels of evolutionary history. Additionally, our best models
showed that the phylogenetic diversity corrected for species richness is best explained by the
landscape heterogeneity. Therefore, more heterogeneous landscapes tend to harbor greater
phylogenetic diversity of bird communities. Regarding the phylogenetic structure, most
communities exhibited random phylogenetic patterns. Moreover, our best models showed that
there is a positive relationship between landscape heterogeneity and the phylogenetic structure
of bird communities, suggesting the effect of an environmental filter. In summary, our work
highlights the importance of the landscape heterogeneity in the phylogenetic indexes of
diversity and structure of bird communities, reinforcing its incorporation in conservationist

studies.

Key words: Atlantic Forest, competition, neutrality, niche, assembly rules.
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1 INTRODUCAO GERAL

Um dos principais objetivos da ecologia de comunidades é a compreensdo dos
padrdes de diversidade, abundancia e composicdo de espécies em comunidades, através do
tempo e espago, assim como 0S mecanismos responsaveis por esses padroes (CLEMENTS,
1936; GLEASON, 1927; WEIHER; KEDDY, 2004; VELLEND, 2010;). Em geral, os padroes
de distribuicdo de espécies em comunidades sdo associados a processos ecologicos,
evolucionérios e biogeograficos (LEIBOLD et al., 2004; RICKLEFS, 2007). Atualmente,
existem duas principais perspectivas relacionadas a forma com que as espécies Sao
distribuidas e estruturadas em comunidades. Essas perspectivas sdo conhecidas como regras
de assembleia, que estabelecem padrdes estruturais nas comunidades ao longo do tempo e
espaco, a partir de um poll* regional de espécies (FIGURA 1.1).

A primeira perspectiva remete a processos relacionados ao nicho, que criam padrdes
de diversidade ndo aleatérios com base nas caracteristicas das espécies e do ambiente, tais
como o filtro ambiental e a exclusdo competitiva (MACARTHUR; LEVINS, 1967;
DIAMOND, 1975; CHASE; LEIBOLD, 2003). Em contrapartida, a segunda perspectiva se
baseia em padrdes aleatorios, onde comunidades sdo estruturadas a partir de processos neutros
e estocasticos (CONNOR; SIMBERLOFF, 1979; HUBBELL, 2001). Neste capitulo de
revisdo bibliografica, iremos revisar o conceito e o contexto histérico das regras de
assembleia. Adicionalmente, iremos abordar como a incorporacdo de métodos filogenéticos
nesses estudos ajudam a resolver questbes relacionadas as regras de assembleia. Por fim,
revisaremos os efeitos da intensificacdo agricola na biodiversidade e de que forma esse
processo altera os indices filogenéticos em comunidades inseridas em paisagens agricolas.

! pool regional de espécies é o conjunto de espécies presentes em determinada regio.
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Figura 1.1: Perspectivas relacionadas aos processos referentes as regras de assembleia.
1.1 Regras de Assembleia

Os processos por tras das regras de assembleia podem ser revelados a partir dos
padrdes de distribui¢do de atributos fenotipicos em uma comunidade (agrupado, disperso ou
aleatorio). Nesse topico, iremos elucidar os processos por tras das regras de assembleia e
abordar o histérico cientifico dos mesmos, de maneira a incorporar todo o desenvolvimento

empirico e tedrico ao longo dos anos.

1.1.1. Filtro ambiental

De acordo com essa perspectiva, os habitats sdo vistos como filtros que selecionam
um conjunto de espécies de um pool regional com base em seus atributos fenotipicos que
aumentam o fitness® de determinadas espécies sobre outras (WEIHER; KEDDY, 1999;
LEIBOLD et al., 2004). Portanto, o resultado desse processo seriam comunidades formadas
por um subconjunto de espécies de um pool regional que compartilham atributos em comum.

Por exemplo, um determinado habitat poderia refletir condi¢bes abidticas homogéneas ou

2 Fitness se refere ao valor adaptativo de um fenétipo, onde aqueles que sobrevivem e produzem maior niimero
de prole capaz de se reproduzir, garantem a persisténcia populacional nas préximas geracdes.
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estressantes, dessa forma, somente espécies com atributos fenotipicas que permitem a
sobrevivéncia nesse ambiente iriam persistir, eliminando espécies mais sensiveis e
ocasionando comunidades com espécies mais similares do que o esperado ao acaso (WEBB et
al., 2002; KRAFT et al., 2014).

1.1.2 Competicéo

A perspectiva da competicdo ressalta a importancia do papel das interagdes
interespecificas na montagem de comunidades. De acordo com essa Visdo, espécies
fenotipicamente similares apresentam sobreposicédo de nicho e, portanto, ndo devem coexistir
na mesma comunidade por competirem pelos mesmos recursos (MACARTHUR; LEVINS,
1967; DIAMOND, 1975; WEIHER; KEDDY, 2004). Sendo assim, comunidades dominadas
por processos de competicdo iriam apresentar padres de dispersdo fenotipica, onde as
espécies seriam menos similares do que o esperado ao acaso (WEIHER; KEDDY 2004;
KRAFT; VALENCIA; ACKERLY, 2008).

1.1.3 Neutralidade

A perspectiva neutra, contraria aos processos de nicho, apresenta padrdes aleatorios
referentes as estruturas fenotipicas das comunidades (CONNOR; SIMBERLOFF, 1979;
HUBBELL, 2001). Essa perspectiva destaca os papéis da dispersdo, disturbios e processos
estocasticos como nascimento e morte na montagem de comunidades (HUBBELL, 2001).
Nesse contexto, as diferencas fenotipicas das espécies sdo totalmente irrelevantes, e a
composicdo de espécies em comunidades varia de forma aleatoria no espaco, independente

das condi¢cBes ambientais.

1.1.4 Historico das regras de assembleia

A questdo sobre como as espécies sdo estruturadas em comunidades a partir de um
pool regional remete desde os tempos de Darwin, quando foi apontado que a similaridade
fenotipica entre espécies poderia limitar a coexisténcia das mesmas devido a competicdo. Essa
guestdo se manteve presente no inicio do século XX, onde estudos indagaram se as espécies
nas comunidades sdo estruturadas a partir de processos deterministicos (nicho) ou estocasticos
(neutros) (CLEMENTS, 1916; GLEASON, 1926). Gause (1934), por exemplo, mostrou que a
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competicdo por recursos pode levar a exclusdo de espécies de menor aptiddo competitiva em
um experimento com espécies de paramécios. Em contrapartida, MacArthur e Wilson (1967),
com a famosa Teoria da Biogeografia de llhas, postularam que processos estocasticos também
sdo determinantes na composicdo de assembleias. Entretanto, mesmo com a publicacdo da
Teoria de Biogeografia de Ilhas, até a década de 1980 prevaleceu a ideia de que 0s processos
de nicho eram os principais estruturadores das comunidades (HUTCHINSON, 1959;
DIAMOND, 1975).

Este debate nicho versus neutralidade foi reacendido no final dos anos 1970 e comeco
dos anos 1980 (DIAMOND, 1975; CONNOR; SIMBERLOFF, 1979). Diamond, em seu
estudo sobre comunidades de aves em ilhas da Nova Guiné, mostrou que determinados pares
de espécies raramente coexistiam. Essa auséncia de coexisténcia foi atribuida a exclusédo
competitiva, visto que ndo havia restricdo a dispersdo. Porém, esse trabalho foi duramente
criticado por Connor e Simberloff (1979) devido a auséncia de testes estatisticos, por meio de
modelos nulos®, que comprovassem os padrdes de distribuicdo ndo aleatérios, tipicos de
competicdo. Dessa forma, Connor e Simberloff (1979) trouxeram de volta os papéis dos
processos estocasticos e aleatorios na montagem de comunidades utilizando modelos nulos.
Assim, mostraram que os padrdes estruturais das comunidades podem ser aleatorios. Anos
mais tarde, os argumentos em prol dos processos aleatdrios foram fortalecidos com a criacéo
da Teoria Neutra Unificadora (HUBBELL, 2001). A Teoria Neutra Unificadora (TNU) foi
desenvolvida a fim de explicar os padrdes encontrados nas comunidades a partir de modelos
nulos. Segundo a mesma, a presenca ou auséncia de espécies em determinadas comunidades
dependem somente de eventos estocasticos, tais como disperséo, colonizagdo e extingao.

O trabalho de Connor e Simberloff (1979), que questionou a base estatistica de
Diamond (1975), impulsionou um desenvolvimento metodoldgico em torno de modelos nulos
(WEIHER; KEDDY, 1999). Estes modelos permitiram a busca por padrdes de estruturas em
comunidades ao compararem os padrdes observados com o resultado dos modelos nulos
(GOTELLI; GRAVES, 1996). Portanto, com base nesses resultados, pode-se atribuir padrbes
estruturais agrupados, aleatorios ou dispersos as comunidades, o que seria resultado de
processos como filtro ambiental, neutralidade e competigéo, respectivamente (WEIHER;
KEDDY, 1999). Esse avan¢o metodologico com base nos modelos nulos ajudou a esclarecer
como se da a montagem de espécies em comunidades. Atualmente, hd um consenso de que

tantos processos de nicho quanto neutros afetam a montagem de comunidades (TILMAN

¥ Modelos nulos s&o procedimentos de geragdo de padrdes baseados na aleatorizacao de dados ecolégicos ou
amostras aleatorias de uma distribuicdo de dados de uma suposta distribuicdo (GOTELLI; GRAVES, 1996).
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2004; GRAVEL et al., 2006; ADLER, HILLERISLAMBERS & LEVINE 2007; VELLEND
et al. 2014) e uma das grandes questdes em ecologia de comunidades ¢ a compreensao da

importancia relativa de cada um desses processos.

1.1.5 Regras de Assembleia e Filogenia

A filogenia — estudo das relacdes evolutivas entre os grupos de organismos — atua
como um indicador de semelhanca entre as espécies de uma comunidade, o que pode refletir o
nicho que as mesmas ocupam. A incorporacdo de dados filogenéticos em estudos sobre regras
de assembleia foi influenciada por Brooks (1985) e Ricklefs (1987), que abordaram os efeitos
de processos historicos nas estruturas de comunidades. Entretanto, foi o trabalho de Webb et
al. (2002), influenciado por Darwin (1859), que incorporou dados sobre o parentesco de
espécies a fim de compreender os processos que estruturam as comunidades. Darwin
constatou que espécies mais aparentadas tendem a compartilhar atributos fisioldgicos e
ecologicos semelhantes, 0 que acaba por limitar a coexisténcia dessas espécies nas mesmas
comunidades devido a forte competicdo por recursos. Contudo, esse limite de similaridade
remete @ um paradoxo. De um lado, a similaridade limitante entre espécies aparentadas pode
induzir a extingdo, gerando comunidades com padrfes fenotipicos dispersos. Por outro,
determinados ambientes podem exercer pressdo sobre alguns atributos fenotipicos através do
filtro ambiental, 0 que acaba por selecionar espécies com 0s mesmos atributos, acarretando
em um agrupamento fenotipico. Sendo assim, a partir do principio de que espécies mais
aparentadas compartilnam atributos semelhantes, Webb et al. (2002) constataram que a partir
do padrdo filogenético — agrupado, disperso ou aleatério — seria possivel separar
respectivamente entre os processos de filtro ambiental, competicdo e neutralidade.

Em sintese, a analise das relacdes filogenéticas entre os organismos pode revelar 0s
mecanismos por tras da montagem de comunidades, refletindo processos relacionados ao
nicho e a neutralidade (CAVENDER-BARES et al., 2009; VAMOSI et al., 2009). Essa
abordagem filogenética foi fortalecida ao longo dos anos, visto que houve um crescente
namero de estudos referentes a questdes tedricas (WEBB et al., 2002; KRAFT et al., 2007;
CAVENDER-BARES et al.,, 2009) e analiticas (WEBB; ACKERLY; KEMBEL, 2008;
KEMBEL et al., 2010), alem do desenvolvimento paralelo de modelos nulos (GOTELLI;
GRAVES et al., 1996). Entretanto, esse desenvolvimento cientifico mostrou que ha brechas
na conexdo entre padrdo e processo proposta por Webb et al. (2002). A competicdo, por

exemplo, pode acarretar em padrdes filogenéticos agrupados (MAYFIELD; LEVINE, 2010),
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enquanto que forcas opostas de filtro e competicdo podem gerar padrbes aleatérios de
estrutura filogenética (VAMOSI et al., 2009; CAVENDER-BARES et al., 2009). Além disso,
as escalas em que os trabalhos sdo realizados — tanto temporais, quanto espaciais e
filogenéticas — também pode influenciar a estrutura filogenética das comunidades
(CAVENDER-BARES et al., 2009). Cavender-Bares et al. (2009) propuseram que em escalas
mais amplas, a distribuicdo de espécies € afetada principalmente por processos biogeograficos
como especiacdo, extincdo e dispersdo. Em escalas mais finas, sdo principalmente os
processos de nicho e interacdes denso-dependentes que influenciam a distribuicdo de espécies
em comunidades (FIGURA 1.2).

Processos biogeograficos:
Especiagio, extingdo

e,

Tempo

““x .
) N Dlsper;&Q--——

Interagbgs n N

denso- \ \
dependerltes 1‘1 4

\ |

A Espaco

Figura 1.2: Os processos estruturadores das comunidades variam de acordo com a escala espacial e temporal.
Levando em conta a capacidade dispersiva das espécies, se espera, em escalas de vizinhanca, que interacfes
denso-dependentes sejam os principais processos estruturadores de comunidades, seguidos por filtro ambiental
em escalas de habitat. Em escalas temporais e espaciais mais amplas, sdo 0s processos biogeograficos que
estruturam as comunidades. Pode-se notar também que diferentes processos estruturadores das comunidades

podem atuar na mesma escala (A). Adaptado de Cavender-Bares et al. (2009).

A inferéncia de processos ecologicos a partir de padrdes filogenéticos também se da a
partir dos atributos funcionais das especies presentes em comunidades, assim como as
variaveis ambientais (WEBB et al., 2002; PAUSAS; VERDU, 2010; MOUQUET et al., 2012).
Na perspectiva filogenética, a selecdo de atributos a partir de processos, como filtro ambiental
e competicao, resulta em padrfes distintos de parentesco entre as espécies (WEBB et al., 2000;
WEBB et al., 2002; KRAFT et al., 2007). Contudo, esses padrdes podem ser controversos
dependendo do tipo de evolucdo dos atributos ao longo da filogenia, que podem ser
conservados ou convergentes (FIGURA 1.3) (CAVENDER-BARES; KEEN; MILES, 2006;
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EMERSON; GILLESPIE, 2008; GOMEZ et al., 2010; HILLERISLAMBERS et al., 2012;
MAYFIELD; LEVINE, 2010; SWENSON et al., 2007).

Quando os atributos fenotipicos de determinado grupo taxondémico sdo conservados ao
longo da filogenia, espécies mais aparentadas tendem a exibir menor variacdo fenotipica.
Portanto, quando comunidades s&o dominadas pelo processo de filtro ambiental, as
comunidades tendem a exibir padrdes agrupados, tanto de forma fenotipica, quanto
filogenética. Sendo assim, as comunidades apresentardo espécies mais aparentadas do que o
esperado ao acaso (PAUSAS; VERDU, 2010). Contrariamente, quando as comunidades sdo
dominadas por processos de competicdo, a similaridade fenotipica e filogenética limita a
coexisténcia de espécies mais aparentadas, levando a exclusdo de espécies com menor aptiddo
competitiva. Sendo assim, nessas comunidades, os padrdes fenotipicos e filogenéticos serdo
dispersos, e as especies serdo menos aparentadas do que esperado ao acaso (PAUSAS;
VERDU; 2010).

Em contrapartida, atributos fenotipicos convergentes costumam determinar que
espécies mais aparentadas apresentam maior variacdo fenotipica. Sendo assim, comunidades
estruturadas principalmente pelo filtro ambiental, ainda que apresentem um padrao fenotipico
agrupado, apresentardo padrdo filogenético disperso. Em relagdo a competicdo, as
comunidades dominadas por esse processo irdo apresentar padrdes fenotipicos dispersos e
padrbes filogenéticos aleatorios, dependendo de quais espécies persistem com a competicdo
(WEBB et al., 2002; PAUSAS; VERDU; 2010).

B- Atributos conservados A- Atributos converaentes

511 A1 A
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VAN 4 4w 0n
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Figura 1.3: Exemplo hipotético da evolugdo dos atributos fenotipicos (tamanho e forma corporal) ao longo da
filogenia. Os atributos podem ser conservados (a) ou convergentes (b), e o padrdo de distribuicdo dos mesmos
em comunidades varia de acordo com 0s processos por tras das regras de assembleia. Na figura acima, quando os
atributos sdo conservados, o filtro ambiental resulta em comunidades com padrdes fenotipicos e filogenéticos
agrupados, enquanto que a competicdo resulta em padrdes fenotipicos e filogenéticos dispersos. Em
contrapartida, quando os atributos sdo convergentes, o filtro ambiental resulta em comunidades com padrées
fenotipicos agrupados e filogenéticos dispersos. Contrariamente, a competicdo resulta em padrfes fenotipicos

dispersos e filogenéticos aaleatorios. Adaptado de Pausas e Verdd (2010).

1.1.6 Filogenia e Ecologia de Comunidades

Tendo em vista a constante perda e destruicdo de habitat, o entendimento de como as
comunidades s@o estruturadas e as forcas que influenciam suas dinamicas, diversidade e
funcionamento ecossistémico € crucial para 0 manejo e restauracdo da biota. Entretanto, a
maioria dos trabalhos ecoldgicos é baseada em dados taxonémicos como riqueza e
abundancia de espécies, fornecendo poucas informacdes relacionadas a filogenia (SANTOS et
al., 2010). A incorporacdo de dados filogenéticos em estudos ecol6gicos pode revelar taxons
prioritarios & conservacdo (PAVOINE; OLLIER; DUFOUR, 2005), preencher lacunas entre
questdes ecoldgicas e evolutivas (LETCHER, 2010), inferir os processos por tras das regras
de assembleia (WEBB et al., 2002; CAVENDER-BARES et al., 2009) e fornecer beneficios
para o funcionamento e estabilidade ecossistémica (CADOTTE; DINNAGE; TILMAN, 2012).
Além disso, estudos filogenéticos também podem aperfeicoar a compreensdo dos efeitos
antrdpicos sobre a diversidade. Se a¢bes antrépicas funcionam como um filtro ambiental, por
exemplo, é possivel observar seus efeitos a partir da filogenia das comunidades.

Uma das acBes antrépicas que causam grande impacto na biodiversidade € a
intensificacdo agricola, que pode filtrar as espécies com base em seus atributos e causar a
homogeneizacdo da biota (VIRUES et al., 2015). A intensificacdo agricola também pode
afetar indices filogenéticos de estrutura e diversidade (FRISHKOFF et al., 2014), assim como
um de seus processos resultantes, a fragmentacdo (ARROYO-RODRIGUEZ et al., 2012;
VAN MERBEEK; HELSEN; HERMY, 2014). Os proximos tdépicos dessa revisdo
bibliogréfica irdo abordar os efeitos da intensificagdo agricola na biodiversidade, de maneira a

integrar tanto indices taxond6micos quanto evolutivos.
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1.2 Intensificacéo agricola

A intensificacdo agricola e as alteracdes do uso da terra sdo consideradas as principais
ameacas a biodiversidade mundial (SALA et al., 2000; NEWBOLD et al., 2014; JOHNSON
et al., 2017). Esses processos afetam as estruturas de comunidades ecoldgicas de forma a
induzir a extingdo de espécies e reduzir os servigos ecossistémicos (TILMAN et al., 2001;
CARDINALE et al., 2006). Esses processos sdo ainda mais alarmantes nos tropicos, visto que
suas paisagens se tornaram alvos de novos empreendimentos agricolas nas ultimas décadas
(GIBBS et al., 2010). Para se ter ideia, cerca de 150Mha de florestas tropicais foram perdidos
entre 0 anos de 1980 e 2012 (GIBSON et al., 2011; HANSEN et al., 2013). Como resultado, a
maioria das paisagens agricolas foi dominada por processos de fragmentacdo, no qual os
remanescentes florestais foram reduzidos, isolados e ficaram sob grande efeito de borda
(LAURANCE et al., 2006; ARROYO-RODRIGUEZ et al., 2013). Nesse contexto, diversos
trabalhos buscam maneiras de mitigar a perda de biodiversidade em &reas agricolas. Os
préximos tépicos irdo abordar os fatores — decorrentes da intensificacdo agricola — que podem
influenciar a perda de biodiversidade e que serdo tratados ao longo dos proximos capitulos.
Sendo assim, o tipo de matriz circundante aos fragmentos e a heterogeneidade da paisagem
serdo os temas abordados em diante.

1.2.1 Matriz

O processo de fragmentacdo florestal — resultado da intensificacdo agricola e
mudangas no uso da terra — culmina em trés principais mudangas na paisagem: reducdo da
area florestal, aumento do isolamento entre os fragmentos florestais e a criacdo de bordas,
onde os fragmentos encontram novas areas modificadas. Essas mudancas causam diversos
impactos na biodiversidade e podem ser mediados pela composicdo da matriz* adjacente aos
fragmentos. Aqui, iremos explicar os efeitos de cada um desses processos e mostrar o papel
do tipo de matriz na biodiversidade.

Um aspecto basico desses estudos é o entendimento de que espécies de uma mesma
comunidade apresentam respostas distintas aos diferentes tipos de matrizes, visto que ha
variagdes em seus atributos fenotipicos referentes as suas historias de vida (PREVEDELLO et

al., 2009). Espécies especialistas, por exemplo, sdo mais afetadas pela conversdo de habitats

* Para este trabalho, usaremos o termo ‘matriz’ para nos referirmos & areas modificadas pelo homem, tais como
areas recém desmatadas, campos agricolas, pastagens e outras areas antropizadas.
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florestais em matrizes do que espécies generalistas (WETHERED; LAWES, 2003). Além
disso, as matrizes diferem em caracteristicas estruturais, o que também influencia diversos
processos e respostas ecoldgicas (TSCHARNTKE et al., 2012). Sendo assim, a maioria dos
estudos ecoldgicos atuais busca compreender como as comunidades ecoldgicas respondem a

conversao de areas naturais em matrizes antropogénicas.

1.2.1.1 Efeitos de area

Um dos principais efeitos da fragmentacdo é a quebra da continuidade de habitat, o
que reduz a area habitada por espécies. Entretanto, a matriz originada nessas areas ainda pode
atuar como fonte de recursos para algumas espécies. Em alguns casos, esse fornecimento de
recursos pode fazer com gque a matriz atue até mesmo como habitats primarios ou secundarios
(PERFECTO; VANDERMEER, 2002; UMETSU; PARDINI, 2007). Dessa forma, a
capacidade de algumas espécies em utilizar matrizes antropogénicas acaba por mitigar o0s
efeitos da perda de habitat, visto que as mesmas sdo capazes de realizar as mesmas funcdes na
matriz e fragmento. Entretanto, essa capacidade em utilizar a matriz depende das
caracteristicas da espécie e do tipo de matriz em questdo e esta altamente associada as
probabilidades de extin¢do em areas agricolas (PREVEDELLO et al., 2009).

A utilizacdo de recursos em matrizes antropogénicas ocorre pelos processos de
complementacdo e suplementacdo da paisagem (DUNNING et al., 1992). A complementacao
da paisagem se refere a disponibilidade de recursos insubstituiveis e que estdo espacialmente
separados. Algumas espécies de anfibios, por exemplo, necessitam tanto de habitats terrestres
quanto aquaticos para completarem seus ciclos de vida, sendo assim, a ocorréncia dessas
espécies é mais provavel em matrizes que contenham algum desses recursos (POPE et al.
2000). Por outro lado, a suplementacdo de paisagem se refere a disponibilidade de recursos
que podem ser substituiveis. Carnivoros mustelideos, por exemplo, podem migrar para
matrizes que fornegam presas mais abundantes quando a matriz atual possui baixa abundéncia
(AHLERS; HESKE; SCHOOLEY, 2016). Nesse contexto, matrizes que fornecem uma maior

variedade de recursos tendem a possuir maior biodiversidade.

1.2.1.2 Efeito na dispersao

O processo de fragmentacdo faz com que os fragmentos florestais remanescentes

fiquem isolados na paisagem. Esse isolamento afeta a movimentagcdo animal, visto que
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espécies antes presentes em habitats continuos, agora se encontram em manchas de habitat
adjacentes a matrizes antropogénicas. Portanto, para se moverem de um fragmento para o
outro, espécies necessitam atravessar matrizes antropogénicas que variam no grau de
permeabilidade. O éxito dessa movimentacdo, portanto, depende do grau de isolamento entre
os fragmentos, da composi¢do da matriz e da habilidade dispersiva da espécie em questdo
(TSCHARNTKE et al., 2012).

A movimentacdo entre fragmentos muito isolados aumenta o gasto energético e as
chances de predacdo. Nesse contexto, a composi¢do da matriz pode facilitar ou dificultar a
movimentacdo de espécies (GUSTAFSON; GARDNER, 1996; HAYNES; CRONIN, 2004).
Vandermeer e Carvajal (2001), por exemplo, mostraram que matrizes com estruturas
semelhantes aos fragmentos florestais facilitam processos dispersivos. Por outro lado,
matrizes urbanas ja foram retratadas como barreira & movimentacdo de aves (HODGSON et
al., 2007). Nesse contexto, a magnitude dos efeitos relacionados ao isolamento de fragmentos
em areas agricolas também é mediada pela matriz (BENDER; FARIG, 2005). Portanto,
fragmentos circundados por matrizes mais permeaveis terdo maior conectividade do que

fragmentos inseridos em matrizes menos permeaveis.

1.2.1.3 Borda

Os efeitos de borda resultam da interacdo entre dois ecossistemas adjacentes, onde 0s
organismos presentes nestes habitats sdo expostos as diferentes condi¢cdes ambientais de cada
habitat. No contexto da fragmentacdo, os remanescentes florestais possuem uma parcela de
area que encontra a matriz antropogénica adjacente, essa area é denominada como borda.
Essas interacdes entre os remanescentes florestais e as matrizes antropogénicas geram fluxos
de energia e nutrientes de um ecossistema para 0 outro, o que altera diversas condi¢fes
bidticas e abitticas (TSCHARNTKE et al., 2012).

A parcela do remanescente florestal que encontra a matriz adjacente possui suas
caracteristicas fisicas e estruturais modificadas, o que pode inviabilizar alguns aspectos do
ecossistema original, reduzindo a area do fragmento para fins conservacionistas (MURCIA,
1995). Como consequéncia, a composi¢cdo de espécies, estrutura e processos ecoldgicos
podem ser alterados. A magnitude desses efeito pode ser mediada pela composi¢do da matriz
adjacente (HODGESON et al., 2007), em outras palavras, por sua heterogeneidade.

1.2.1.4 Estudos filogenéticos em matrizes
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Por mais que estudos filogenéticos em areas agricolas sejam escassos, a composi¢do
da matriz ja foi reportada como um dos aspectos influenciadores dos indices de diversidade e
estrutura filogenética em comunidades. Matrizes de sistemas intensivos geralmente
apresentam baixos indices de diversidade filogenética comparados a matrizes de sistemas
agro-florestais, que por sua vez apresentam indices filogenéticos menores do que areas
naturais (PRESCOTT et al., 2015; CHAPMAN et al., 2018; KUSUMA et al., 2018).

1.2.2 Heterogeneidade

A intensificacdo agricola decorrente das Gltimas décadas teve como principal resultado
o0 declinio da heterogeneidade espacial. Esse processo resultou em paisagens simplificadas e
uniformes, de forma que a quantidade e distribuicdo de recursos naturais fossem alteradas
(BENTON; VICKERY; WILSON, 2003; TSCHARNTKE et al., 2005; STOATE et al., 2009).
Nesse contexto, diversos estudos mostraram que a biodiversidade em éareas agricolas esta
fortemente correlacionada com a heterogeneidade espacial, seja calculada em pequenas ou
grandes escalas (BENTON; VICKERY; WILSON, 2003; FAHRIG et al., 2011). Portanto, o
manejo da heterogeneidade em areas agricolas pode moderar os efeitos negativos da
intensificacdo do uso da terra e influenciar a persisténcia de espécies nesses habitats
(TSCHARNTKE et a., 2012

Essa correlacdo entre biodiversidade e heterogeneidade espacial geralmente é
associada a disponibilidade de recursos. Ambientes heterogéneos geralmente apresentam
maior quantidade e variedade de recursos, 0 que permite a coexisténcia de espécies com
diferentes requerimentos ecoldgicos (BENTON; VICKERY; WILSON, 2003; VICKERY;
ARLETTAZ, 2012). Em pequenas escalas, por exemplo, areas de vegetacdo mais densa
apresentam maior abundancia de alimentos e/ou maior seguranca contra possiveis predadores
(VICKERY; ARLETTAZ, 2012). Dessa forma, a estrutura da vegetagcdo em escalas mais
finas pode influenciar diferentes respostas ecoldgicas de forma direta ou indireta. De forma
direta, a estrutura da vegetagdo pode influenciar as atividades de uma espécie pela simples
obstrucdo fisica do habitat, ou, de forma indireta, pode alterar o trade-off® entre atividades
como forrageamento e vigilancia de predadores (VICKERY et al., 2001; MORRIS et al.,

2002). Alguns grupos de aves, por exemplo, nidificam e forrageiam em &reas de vegetacao

® O conceito de trade-off se refere & uma correlagio negativa entre os efeitos do fitness de dois atributos em um
organismo, de forma que tais atributos ndo possam ser otimizados simultaneamente (TILMAN, 1990).
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densa para se protegerem de predadores, enquanto que outras utilizam areas de vegetacao
esparsa para perceberem a presenca de predadores de forma antecipada (VICKERY;
ARLETTAZ, 2012).

Em escala de paisagem, a heterogeneidade espacial também afeta sistemas ecoldgicos
(WIENS et al., 2002), influenciando diversas respostas ecoldgicas, tais como movimentacgao e
reproducdo animal (FAHRIG et al., 2007; MICHEL et al., 2017), persisténcia populacional
(FRATERRIGO et al., 2009), interacGes interespecificas (DEVAULT et al., 2005) e fungdes
ecossistémicas (LOVETT et al., 2005). Fahrig e Nuttle (2005) classificaram a
heterogeneidade da paisagem em dois componentes: o composicional e o configuracional
(FIGURA 1.4). O primeiro se refere a diversidade de coberturas (quantidade e equidade) em
uma paisagem, onde quanto maior a diversidade, maior a heterogeneidade. O segundo
componente ignora a composicao dos tipos de cobertura e é relacionado ao numero, tamanho
e arranjo espacial dos mesmos. Teoricamente, paisagens com maior heterogeneidade
composicional possuem maior quantidade de nichos, os quais suportam maior diversidade de
espécies. Em contrapartida, paisagens com maior heterogeneidade configuracional promovem
maiores efeitos de borda, o que pode influenciar processos de spillover® de organismos entre
recursos complementares, além de regularem efeitos de tamanho e conectividade dos
fragmentos (FAHRIG et al., 2011).

® O conceito de spillover se refere ao transbordamento de espécies, onde ha um fluxo de espécies de um habitat
para o outro.
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(d)

Aumento da heterogeneidade composicional

Aumento da heterogeneidade configuracional

Figura 1.4: llustracdo dos dois maiores eixos da heterogeneidade espacial: composicional e configuracional. Os
quadrados maiores representam paisagens e as diferentes cores representam os diferentes tipos de cobertura
dentro da paisagem. A heterogeneidade composicional aumenta com o aumento do nimero de tipos de cobertura.
A heterogeneidade configuracional aumenta com o aumento da complexidade espacial. Extraido e traduzido de
Fahrig et al. (2011).

A correlacdo entre heterogeneidade da paisagem e biodiversidade geralmente esta
associada aos processos de complementacdo e suplementacdo de recursos (FAHRIG et al.,
2011). Paisagens com maior heterogeneidade composicional possuem maior numero de
coberturas que, consequentemente, fornecem diferentes recursos para diferentes espécies.
Portanto, a medida que novas coberturas sdo criadas, hd um aumento ou diminuicdo de
espécies associadas a esse tipo de habitat. A intensificacdo agricola, portanto, se torna uma
ameaca ao destruir habitats que fazem parte do ciclo de vida dessas espécies. Estudos ja
reportaram, por exemplo, que a reducgéo da heterogeneidade composicional da paisagem pode
resultar na extingdo de habitats necessarios para a fase larval de alguns artropodes, reduzindo
a representatividade dos mesmos nas paisagens (PEROVIC et al., 2015).

A heterogeneidade configuracional da paisagem também esta correlacionada com a
diversidade em areas agricolas (FAHRIG et al., 2011). Essa correlacdo geralmente é explicada
a partir de efeitos de area e de borda (TSCHARNTKE et al., 2010), que acabam por

influenciar os niveis de conectividade entre os fragmentos. Perovic et al. (2015), por exemplo,
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mostrou que paisagens com maior heterogeneidade configuracional promovem a presenga de
borboletas com baixa capacidade dispersiva. 1sso ocorre porque paisagens heterogéneas
possuem maior proximidade espacial entre os diferentes tipos de habitat, o que facilita o
spillover de espécies com capacidades dispersivas limitadas.

Em sintese, diversas respostas ecoldgicas sdo influenciadas pela heterogeneidade da
paisagem, tanto pelo componente composicional, quanto pelo configuracional (FAHRIG et al.,
2011). A reducéo da heterogeneidade resultante da intensificacdo agricola, portanto, restringe
respostas ecoldgicas ao reduzir os processos de complementacdo e suplementacdo de
paisagem (MICHEL et al., 2017). Esses processos sdo reduzidos pela remocgdo da
heterogeneidade estrutural da paisagem, que reduz a quantidade de recursos, e também pela
homogeneizacdo da paisagem, que aumenta a separacdo espacial dos mesmos. Portanto,
mesmo que frequentemente negligenciada, a heterogeneidade espacial deveria ser incorporada
em ac¢des conservacionistas em areas agricolas (BENTON; VICKERY; WILSON, 2003).

1.2.2.1 Estudos filogenéticos e Heterogeneidade

Em relacdo a heterogeneidade espacial, nenhum estudo, até 0 momento, relacionou
diretamente os indices de heterogeneidade com a filogenia de comunidades. Entretanto,
estudos ja discutiram o papel da heterogeneidade espacial como um filtro ambiental, que
poderia resultar em comunidades com padroes filogenéticos agrupados (FRISKOFF et al.,
2014; GIANUCA et al., 2013; Sl et al., 2017).

1.2.3 Concluséao

Esforcos significativos foram realizados ao longo dos anos para incorporar indices
filogenéticos na inferéncia dos processos estruturadores de comunidades. Entretanto, esses
esforcos ndo foram tdo expressivos a fim de compreender as consequéncias das acdes
antropicas nos indices de diversidade filogenética das comunidades. Portanto, hd& uma
consideravel escassez de estudos filogenéticos entorno de comunidades inseridas em areas
agricolas. Além disso, os poucos estudos realizados nesses lugares sdo, em sua maioria, feitos
com especies de plantas (ARROYO-RODRIGUEZ et al., 2012), provendo pouca informacéo
sobre outros grupos taxonémicos. Portanto, a base teérica sobre como o0s padrdes de
diversidade e estrutura filogenética de comunidades respondem a intensificacdo agricola é

escassa. Com base nas lacunas existentes nesse tema, o proximo capitulo desta dissertacéo ird
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abordar os efeitos da intensificagdo agricola nos indices de estrutura e diversidade filogenética
de comunidades de aves, levando em conta pardmetros como o nivel de heterogeneidade da

paisagem e o tipo de uso da terra em que essas comunidades se encontram.
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ABSTRACT

The agricultural intensification is one of the major factors related to biodiversity declines
worldwide. Therefore, understanding how species are assembled in farmland communities
and the landscape characteristics that influence those processes is one of the most important
questions in Community Ecology. In order to resolve those questions, studies associated to
phylogenetic methods and assembly rules become extremely necessary. In this work, we
analyzed how the spatial heterogeneity affects the phylogenetic indexes of diversity and
structure of bird communities in interfaces between forest edges and anthropogenic matrices
(forest-pasture and forest-eucalyptus) through generalized linear mixed models. Additionally,
we compared the phylogenetic indexes among each cover type. We used both traditional
phylogenetic indexes as well as those corrected for species richness. We hypothesize that
landscape heterogeneity acts as an environmental filter, generating communities with
clustered patterns of phylogenetic structure in less heterogeneous landscapes. Our results
showed that the phylogenetic diversity varies significantly among cover types. However, it
did not occur when we removed the effects associated to species richness, suggesting that all
cover types preserve similar levels of evolutionary history. Additionally, our best models
showed that the phylogenetic diversity corrected for species richness is best explained by the
landscape heterogeneity. Therefore, more heterogeneous landscapes tend to harbor greater
phylogenetic diversity of bird communities. Regarding the phylogenetic structure, most
communities exhibited random phylogenetic patterns. Moreover, our best models showed that

there is a positive relationship between landscape heterogeneity and the phylogenetic structure

" This chapter will be submitted as a manuscript to Ecology and Evolution.
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of bird communities, suggesting the effect of an environmental filter. In summary, our work
highlights the importance of the landscape heterogeneity in the phylogenetic indexes of
diversity and structure of bird communities, reinforcing its incorporation in conservationist
studies.

Keywords: Atlantic Forest, landscape homogenization, monoculture, grazing, competition,

environmental sorting, evolution.
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2.1 INTRODUCTION

The expansion of agricultural frontiers and land use intensification are considered the
main causes of biodiversity declines worldwide (SALA et al., 2000; NEWBOLD et al., 2014;
JOHNSON et al., 2017). These processes are more threatening in tropical landscapes (LEWIS;
EDWARDS; GALBRAITH, 2015), since they have been targets of new farmlands in the last
decades (GIBBS et al., 2010). The Brazilian Atlantic Forest, for instance, lost about 80% of
its forest cover and almost half of them is under edge effects (RIBEIRO et al., 2009). Previous
studies has already reported the negative impacts of edge effects on biological communities
showing that it may vary with the degree of contrast between habitat patch and adjacent
matrix (RIES et al., 2004; LAURANCE et al., 2007; BENITEZ-MALVIDO et al., 2014).

The landscape simplification is another consequence originated by human induced
modifications in farmed landscapes (TSCHARNTKE et al., 2012). This process reduces both
the compositional (diversity of land uses) and configurational (the spatial arrangement of land
uses) heterogeneity (FAHRIG et al., 2010), which negatively affects biodiversity (BENTON;
VICKERY; WILSON, 2003). Heterogeneous landscapes provide a variety of habitats that
allow the coexistence of species with different ecological requirements (BENNETT,;
RADFORD; HASLEM, 2006), increasing the spillover between complementary resources
(TSCHARNTKE et al.,, 2012). However, most studies assessing the effects of habitat
heterogeneity or adjacent forest matrices on biodiversity have been based on taxonomic
indexes (species richness, abundance and composition) (BENTON; VICKERY; WILSON,
2003), providing little information about changes in the phylogenetic relatedness of species
(see SANTOS et al., 2010).

Accounting for phylogenetic diversity (i.e., the total evolutionary history shared across
species within communities) into conservation programs may reduce the chances of losing
unique phenotypic and ecological traits (JETZ et al., 2014), and determine whether the
evolutionary relationships among species of an assemblage are related to ecological processes
and ecosystem functioning (WEBB et al, 2002; CADOTTE; DINNAGE; TILMAN, 2012).
Importantly, phylogenetic indexes could mirror patterns of species coexistence, reflecting
mechanisms of niche-based assembly rules or neutral processes (WEBB et al., 2002;
CAVENDER-BARES et al 2009), which in turn, may predict whether the phylogenies are
clustered, overdispersed, or random (HUBBELL, 2001; ARROYO-RODRIGUEZ et al., 2012;
Sletal., 2017).
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Previous studies showed that phylogenetic indexes of communities may respond
differently to several features of farmed landscapes. Forest fragmentation (ARROYO-
RODRIGUEZ et al., 2012), edge density (SANTOS et al., 2010) and landscape simplification
(VAN MEERBEEK; HELSEN; HERMY, 2014), for instance, were reported to affect the
phylogenetic diversity and structure of communities. However, most of these studies were
performed with plants, providing little information about animal taxa. The few studies with
animals in farmed landscapes were generally performed with birds (but see CISNEROS;
FAGAN; WILLIG, 2014), in which their phylogenetic diversity differed with land uses
(PRESCOTT et al., 2015; CHAPMAN et al., 2018; KUSUMA et al., 2018) and among
different levels of farming intensity (FRISHKOFF et al., 2014). The phylogenetic structure of
bird communities were also reported to be clustered (presence of closely related species) with
increasing environmental harshness (FRISHKOFF et al., 2014; GIANUCA et al., 2013; Sl et
al., 2017), which could be associated to the lack of spatial heterogeneity. However, none of
these studies directly evaluated the spatial heterogeneity (either for the compositional or
configurational components). Additionally, even with all the information available about
forest edges, few studies related to this habitat have attempt to incorporate phylogenetic
relationships in their scope.

In this study, we analyzed the effects of landscape compositional heterogeneity on the
phylogenetic diversity and structure of bird communities across forest edge-pasture and forest
edge-eucalyptus plantation interfaces. We also compared these phylogenetic indexes in
different land uses such as forest edges, eucalyptus plantations and pastures. Since landscape
heterogeneity is a well known driver of biodiversity (BENTON; VICKERY; WILSON, 2003)
and may also filter species regarding their traits (GAMEZ-VIRUES et al., 2015), we expected
to find a positive relationship between landscape heterogeneity and phylogenetic diversity.
Furthermore, we expected that landscape heterogeneity may act as a phylogenetic
environmental filter. Thus, we hypothesized that communities embedded in less
heterogeneous landscapes exhibit clustered patterns of phylogenetic structure (closely related
species; FIGURE 1A), while communities with overdispersed phylogenies (less related

species; FIGURE 1B) are expected to be found in more heterogeneous landscapes.

2.2 MATERIAL AND METHODS

2.2.1 Study Region
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We realized our study in a highly disturbed region in the State of S&o Paulo, Brazil
(FIGURE 2). A fraction of the study area is located in two large continuous of Atlantic Forest
(Serra da Cantareira and Serra da Mantiqueira) that compose one of the major ecological
corridor within Atlantic Forest biodiversity hotspot, the Cantareira-Mantiqueira Corridor
(SEMAV/SP, 2009). The region is classified as Cwa (ALVARES et al. 2013) by the Kopper’s
climate classification and the elevation varies between 700-1700 m (OLIVEIRA; FONTES,
2000).

The region was formerly characterized by dense ombrophilous forest which was
replaced by crops, pastures, and urban lands throughout the years due to the intense human
exploration (MORELLATO, 2000; RIBEIRO et al. 2009). Currently, the region is mainly
composed by pastures and eucalyptus plantations with a few areas dedicated for other land
uses, such as sugar cane, maze, peach, grape, etc. (MAPBIOMAS, 2017). Also, the forest
remnants are mostly dominated by fragments of secondary forest with high levels of

disturbance.

2.2.2 Study sites and landscape metrics

We realized our study in 34 sampling sites, in which 32 were interfaces between forest
edges and matrices (16 forest-pasture and 16 forest-eucalyptus) and 2 control sites. In our
sampling design, no entirely grazed pastures were considered. The eucalyptus plantations
were, in general, homogenous with low or no presence of native vegetation. We included
control sites in our study to create the regional pool of species which were posterior used to
infer phylogenetic relationships. The landscape sites were selected in order to create a
gradient of compositional heterogeneity (FAHRIG et al., 2011) which is measured through
the diversity of land uses (calculated through the Shannon diversity index for matrix lands;
0.6 to 1.8). We set the landscapes as circular buffers with 1.2 km radius and they were at least
2 km apart from each other to avoid spatial autocorrelation. We choose this landscape size
because it should include the home range of most bird populations (SCHOENER, 1968). This
landscape size was also the scale with the highest importance to both abundance and richness
of birds according to Random Forest Analysis (CUTLER et al., 2007; BRADTER et al.,
2013), calculated in previous studies with the same data set (BARROS et al., under review).

We created landscape buffers in the ArcGis software (ESRI, 2011), and categorized
the different land uses in 14 classes (FIGURE 2). We made these categorizations using
satellite images from the Google Earth Pro Software (accessed from 25th March to 25th June
2016) and then validated in the field. The images were classified at the field scale of 1:4000
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with spatial resolution around 1m. Finally, we computed the Shannon diversity index for
matrix lands using the Fragstat v.4 software (MCGARIGAL; CUSHMAN; ENE, 2012).

2.2.3 Bird sampling

We sampled bird communities three times, in different days, in the first three hours
after sunrise, during two breeding seasons (from Set 2014 to Jan 2015, and then from Oct to
Dec 2015) in all the 34 sampling sites — all the sampling was made by FB. Except for control
sites (N=2), each sampling site included two pairwise sampling counts, one in the forest edges
and other in the adjacent matrices of pastures (N=16) or eucalyptus plantations (N=16), both
located around 70-100 m far from the edge. The control sampling points were located within
the interior of large patches of continuous forest at least 1 km away from the edge.

We recorded bird communities by 50 m fixed radius point counts method (BIBBY;
BURGESS; SIMON, 2002, SUTHERLAND; NEWTON; GREEN, 2004) in each sampling
point with the aid of a Nikon Monarch 10 x 40 binocular to register all birds seen or heard
during 10 minutes. We also checked the species recorded by a portable audio recorder (Zoom
NH4) later in lab. In order to maximize species detections, we also considered every species
registered during 30 minutes of irregular transects along 70-100 m trails from the edge to the
sampling point. For this last method, we took care to avoid individual double counting
between transects and point counts. Lastly, we measured species abundance as the highest

values obtained among point counts and transects over the three sampling days.

2.2.4 Bird phylogenetic tree

We considered all the species registered in the 34 landscapes as the regional pool of
species. Then, to construct the phylogenetic tree, we used the phylogeny database of bird
species built by Jetz et al. (2014), available for download at http://birdtree.org/, using the
option of Hackett All Species as the source of trees. From the 1000 trees pruned for our full
set of species, we created a consensus tree in the Mesquite 2.75 program (MADDISON;
MADDISON, 2010).

2.2.5 Phylogenetic metrics
To evaluate the phylogenetic metrics of communities, we used the Picante package
(KEMBEL et al., 2010) in R statistical software (R CORE TEAM, 2018). We choose four

phylogenetic metrics to represent the phylogenetic diversity and structure of bird communities:
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1. Phylogenetic diversity (PD): described as the total sum of phylogenetic
history and is measured through the total branch length of a phylogeny
representing the species in a community (FAITH, 1992).

2. Standard effect size of PD (SES.PD): PD may be correlated with species
richness (SR) (SWENSON et al., 2014). Thus, the effect of SR can be
removed by comparing the PD values of the observed communities with that
of communities of equal species richness generated by null models draw
randomly from the regional species pool.

3. Mean nearest taxon index (MNTD): MNTD is weighted by abundance and
represents the average phylogenetic distance between an individual and the
most closely related non-conspecific individual (WEBB, 2000; WEBB et al.,
2002). High MNTD indexes indicate the co-occurrence of less related
species in the communities (phylogenetic evenness), while low levels
indicate the co-occurrence of more related species (phylogenetic clustering).

4. MNTD corrected for species richness (SES.MNTD): MNTD may also be
correlated with SR. Communities with high values of MNTD than expected
for a given SR indicate the co-occurrence of less related species
(phylogenetic overdispersion), while low values indicate the co-occurrence

of more related ones (phylogenetic clustering).

To determine whether the SES values differed from the community expected by
chance, we compared the observed values among individuals to the expected SES values for
999 communities using the independent swap algorithm (GOTELLI, 2000).

We also calculated the phylogenetic signal (BLOMBERG; GARLAND; IVES, 2003)
for six bird functional traits in order to assess whether the traits are conserved over the
phylogeny (TABLE S1). For this, we used phylogenetically independent contrast analysis in
the Phylocom software with the aotf function (WEBB et al., 2008).

2.2.6 Statistical Analysis

To assess whether the phylogenetic diversity indexes differed among forest edges and
matrices, we performed paired sample T tests once we measured bird communities twice in
each landscape (matrix/forest edge), resulting in pairs of observations (REZENDE; DINIZ-

FILHO, 2012). To compare only matrices, we performed simple T tests. The results were
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interpreted through the p values (p < 0.05 indicates differences between land uses). The
statistical analyses were performed in the R Statistical Software (R CORE TEAM, 2018).

To assess whether the phylogenetic metrics are explained by landscape heterogeneity,
we translated our hypotheses as generalized linear mixed models (GLMM; BOLKER et al.,
2009). To create our models, we treat phylogenetic metrics as response variables and
landscapes sites as random effects. Then, we related the phylogenetic metrics with landscape
heterogeneity with a Gaussian error distribution (TABLE 2). Lastly, to evaluate our best
models, we compared them using Akaike Information Criterion corrected for small samples
(AICc). We considered as best models the ones with the lowest AICc values. Models with
AAICc differences less than two were also considered acceptables. For each model, we also
calculated the Akaike weights (range 0 to 1) and those with higher values were considered the
most acceptables. Those analysis were performed using the Ime4 package in the R statistical
software (R CORE TEAM, 2018).

2.3 RESULTS

We recorded 3813 birds from 206 species spanning 48 families across the avian
phylogeny. The species richness (SR) differed widely among land uses (Anova, F=64.94, p
<< 0.001 Figure 3A). Both adjacent matrices (pasture and eucalyptus plantations) exhibited
significantly higher SR richness than their respective forest edges. Additionally, pastures
exhibited higher SR than eucalyptus plantations, as well as forest-edges adjacent to pastures

compared to forest-edges adjacent to eucalyptus plantations.

2.3.1 Phylogenetic diversity

We found that PD statistically differed among land uses. Both forest edges of pastures
and eucalyptus plantations had higher PD than their respective matrices (pasture, p = 0,0003;
eucalyptus plantation, p<<0.001. Moreover, pastures had significantly higher PD than
eucalyptus plantations (p = 0,002). However, removing the effects associated with species
richness (SES.PD), no differences among land uses were found (Anova, F=0.555, p=0.647,
Figure 3B). In addition, our best model showed that SES.PD is best explained by landscape
heterogeneity (TABLE 3), which did not occur to PD.

2.3.2 Phylogenetic structure
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We found that most communities exhibited random patterns of phylogenetic structures
(94%) (TABLE S2). Only four communities exhibited non-random phylogenetic structures,
one of them with over-dispersed pattern (higher SES.MNTD value) and other three with
clustered patterns (lower SES.MNTD values).

We found that SES.MNTD is best explained by landscape heterogeneity (TABLE 3),
which did not occur with MNTD. These results suggest that the phylogenetic structure of bird
communities gets over-dispersed with increasing landscape heterogeneity.

Since most of our communities had random patterns of community structure, we were
not able to precisely infer which clades and traits are being filtered out. However, we
observed that entire families were absence in some communities with non random patterns of
community structure. The Trochilidae family, for instance, was totally absent in eucalyptus

and pasture communities structured by environmental filter (FIGURE 6).

2.4 DISCUSSION

Our findings demonstrated that the phylogenetic diversity (PD) of bird communities
differed widely among lands uses, although these differences did not occur to their indexes
corrected for species richness (SES.PD). The hypotheses regarding the positive linear
relationship between landscape heterogeneity and the standard phylogenetic metrics of
diversity (SES.PD) and structure (SES.MNTD) were also validated.

2.4.1 Phylogenetic responses to land uses

The PD of bird communities were significantly higher in forest edges than their
respective adjacent matrices of pasture and eucalyptus plantations. Comparing matrices,
pastures exhibited significantly higher PD values than eucalyptus plantations. Similarly,
higher PD values of bird communities have already been found in forests compared to
farmlands (FRISHKOFF et al., 2014; PRESCOTT et al., 2016). In our study, PD and species
richness (SR) exhibited very similar responses to land use. Therefore, differences in PD
among land uses may be just a reflection of their differences in SR, since they can be
correlated (SWENSON et al., 2014).

Removing the effects associated to SR, no significantly SES.PD differences were
found, indicating that all land uses conserve similar levels of phylogenetic history. We think
that similarities among forest edges and pastures occurs through compensatory dynamics
(MATOS et al., 2016; MORANTE-FILHO et al., 2017) which implies that the phylogenetic
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impoverishment of forest birds are offsetted by the phylogenetic enrichment of non-forest
birds. However, this dynamics does not occur in eucalyptus plantations since their bird
communities were just a subset of those communities inhabiting forest edges (nested pattern;
WETHERED; LAWES, 2003; JACOBOSKY; MENDONGCA-LIMA; HARTZ, 2016). Except
for Cariama cristata and Elaenia flavogaster, all species recorded in eucalyptus plantations
were found in forest edges. Thus, bird communities may exhibit different responses to
eucalyptus plantations within the same clades, but without significantly differing the SES.PD
values among land uses. A caveat to the possible explanations cited above, as also pointed by
Prescott et al. (2016), is that the most sensitive forest species may have already been
extirpated due to the historic forest loss and fragmentation. Therefore, only clades with higher
plasticity were able to keep representants in continuously changing landscapes, dropping
SES.PD of forest birds values over the time.

Although several studies indicated the correlation between phylogenetic diversity
indexes and ecosystem functioning (EF) (CAVENDER-BARES et al., 2009; CADOTTE et al.,
2009; SRIVASTAVA et al., 2012), few disentangled the effects of SR. Thus, there is an
increasing number of studies questioning the strength of phylogenetic diversity indexes as EF
predictors (MAZEL et al., 2018). Also, recent studies have pointed to an integrate use of
phylogenetic and functional indexes, which could provide a better understanding of the
human induced effects on biodiversity (Sl et al., 2017; CHAPMAN et al., 2017; MAZEL et
al., 2018). In our study, the phylogenetic similarities related to SES.PD in each land use did
not indicate similar levels of EF. Barros et al. (under review), using our same dataset, showed
that the provision of EF differed widely among cover types, as well as our PD values. Thus,
the SES.PD index used here is not a reliable EF predictor.

2.4.2 Phylogenetic responses to landscape heterogeneity

The positive linear relationship between landscape heterogeneity and SES.PD
indicates that the representation of different bird lineages becomes greater as landscape
heterogeneity increases. Thus, the novelty here is that, besides affect multiple taxonomic and
functional (BENTON; VICKERY; WILSON, 2003) facets of bird communities, landscape
heterogeneity also affects their phylogenetic diversity despite species richness. As discussed
below, these findings suggests that landscape heterogeneity is an important parameter in
safeguarding the evolutionary history of bird communities.

We found a positive linear relationship between SES.MNTD and landscape

heterogeneity. This finding indicates that the landscape heterogeneity may influence the
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phylogenetic structure of bird communities. Thus, higher SES.MNTD values - which
indicates phylogenetic overdispersion - are expected to be found in more heterogeneous
landscapes. Generally, overdispersed patterns of communities assemblage are associated to
competition (CAVENDER-BARES et al., 2009), in which interspecific interactions
overcomes abiotic factors in shaping communities. Thus, there is a limit in the coexistence of
closely related species, since they experience stronger competition compared to distantly
related species (MACARTHUR; LEVINS, 1967). Conversely, the SES.MNTD of our bird
communities had a trend to decrease with the reduction of landscape heterogeneity. Thus, bird
communities had a tendency to exhibit clustered patterns of phylogenetic structure as the
landscape heterogeneity is reduced. This finding is corroborated by previous studies that
showed the association between clustered patterns of bird communities with the lack of spatial
heterogeneity in coastal and islands habitats (GIANUCA et al., 2013; Sl et al., 2017).

We highlight the role of landscape heterogeneity as an environmental filter (GAMEZ-
VIRUES, 2015) in which only a subset of species with a particular set of traits are able to
coexist in less heterogeneous landscapes. This assumption makes sense, since most of our
analysed traits exhibited phylogenetic signal (BLOMBERG; GARLAND; IVES, 2003). As
these traits were ecologically relevant from an evolutionary and adaptive point of view
(BARNAGAUD et al., 2014), they may be highly determinant in maintain bird lineages in
low heterogeneous landscapes. Seeing that the degree of landscape heterogeneity may reflect
farming intensity (TSCHARNTKE et al., 2011), our results related to the trend towards
environmental filter are also consistent to the simulations made by Frishkoff et al. (2014).
These simulations showed that, in farmed landscapes, more evolutionarily distinct species
experienced greater extirpation rates compared to less evolutionarily distinct ones. This
differences in extirpation rates suggests that, over time, more distinct evolutionarily species
will face challenges in maintaining their populations in farmed landscapes (FRISHKOFF et
al., 2014), leading to clustered patterns of community structure.

Even with this filtering trend, most communities presented random phylogenetic
structures (ses.MNTD values between 0.05 and 0.95). Therefore, bird lineages may be
fluctuating in their species richness, but no entire clades are being extirpated to the point of
changing the phylogenetic structure of most communities. These results indicate that
neutrality may also be operating and obscuring the detection of non random phylogenetic
patterns of community assemblage, since both neutral and niche processes can jointly affect
local communities (ADLER; HILLERISLAMBERS; LEVINE, 2007; VELLEND et al., 2014).

Another possibility is that the opposing mechanisms of niche-based assembly rules
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(environmental filter and competition) are canceling each other, creating patterns
indistinguishable from those originated by random processes (VAMOSI et al., 2009;
CAVENDER-BARES et al.,, 2009). In addition, these random patterns found in our
communities could be also associated to the relatively recent history of landscape
modification in the study area, which may not be long enough to promove evolutionarily
processes such as in situ speciation and character displacement (CARDILLO; GITTLEMAN;
PURVIS, 2008). Thus, species were not able to keep up with landscape modifications and

were excluded randomly through the tree of life.

2.5 CONCLUSIONS AND MANAGEMENT IMPLICATIONS

It is well known that spatial heterogeneity affects ecological systems (Wiens, 2002),
nevertheless, the agricultural intensification continues reducing it (BENTON; VICKERY;
WILSON, 2003). Therefore, understanding the relationships between spatial heterogeneity
and biodiversity is quite important in farmed landscapes (TSCHARNTKE et al., 2005;
FAHRIG et al., 2011).

Here, we found that the phylogenetic diversity differed widely among land uses, but
these differences probably occur due to their differences of species richness. Therefore, we
could infer that pastures, eucalyptus plantations and their respective forest edges preserve
similar amounts of bird lineages, but do not the exactly ones. These findings suggests that the
phylogenetic indexes corrected for species richness are not reliable predictors of ecosystem
functions, since the ecosystem functions differed widely among our land uses (BARROS et al.,
under review). We also found that landscape heterogeneity may act as a phylogenetic
environmental filter. According to this, habitats embedded in low heterogeneous landscapes
are expected to harbour closely related species (clustered patterns of phylogenetic structure).
Conversely, heterogeneous landscapes are expect to exhibit a broader representation of
different bird lineages (overdispersed patterns of phylogenetic structure) and higher
phylogenetic diversity.

Considering these results, we reinforce that spatial heterogeneity management at
landscape scale should be considered whether the conservation of the full spectrum of lineage
diversity is in focus. We also recommend studies relating phylogenetic metrics at landscape

scale with different taxa, since most of these studies are related to plants and birds.
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TABLES

Table 1: Descriptions and data source of bird traits to evaluate the phylogenetic signal.

Functional trait Subdivision Description Reference
Body mass mean body mass Wilman et al. (2014)
Forest affinity probability of the species being Expert guess
found within forest environment
Clutch size maximum clutch size del Hoyo et al.
(2016)
Diet Invertebrates proportion of invertebrates in diet Wilman et al. (2014)
*adapted
Vertebrates proportion of vertebrates in diet
Fruits proportion of fruits in diet
Néctar proportion of nectar in diet
Seed proportion of seed in diet
Plant proportion of leaf in diet
Waste proportion of carrion or waste in diet
Foraging strata Ground proportion of ground use Wilman et al. (2014)
*adapted
Understory proportion of understory use
Canopy proportion of canopy use
Social behavior Alone probability of the species being del Hoyo et al.

observed alone in the field

(2016)
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Pair probability of the species being
observed in pairs in the field

Mixed-flocks probability of the species being
observed within mixed species flocks
in the field

Mono-flocks probability of the species being

observed within mono specific flocks

in the field
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Table 2: Fixed and random effects in each model. PM=phylogenetic metrics (ses.PD and

ses.MNTD values);

L=landscapes sites;

|=conditioned to; ~=interacting with.

H=landscape heterogeneity; CT=cover type;

Models Effects

Fixed Random
Null PM~1|L
Model 1 PM~H 1L
Model 2 PM~H+CT 1L
Model 3 PM~CT 1L




Table 3: Model selection regarding the standardized values for phylogenetic structure and

diversity of bird communities:

Phylogenetic Structure (ses.MNTD)

AlCc dAICc df weight
Model 1 160.0 0.0 4 0.880
Model 2 165.1 5.2 7 0.066
Null 166.0 6.0 3 0.044
Model 3 169.1 9.1 6 0.001

Phylogenetic diversity (ses.PD)

AlCc dAICc df weight
Model 1 156.1 0.0 4 0.8483
Null 159.7 3.6 3 0.1370
Model 2 164.5 8.4 7 0.0128
Model 3 168.3 12.2 6 0.0019
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Figure 1. Hypothetical communities under different mechanisms of community assemblage
and their predicted patterns of community structure within the context of landscape
heterogeneity. In the scenario of competitive exclusion (A), more related species found in
communities with higher degrees of landscape heterogeneity are excluded due to the intense
competition for resources. Thus, the competitive scenario results in bird communities more
overdispersed. In the environmental filter scenario (B), the phylogenetic structure of bird
communities is strongly influenced by the landscape heterogeneity. Low levels of landscape
heterogeneity may result in an environmental filter and eliminate vulnerable species.
Therefore, only species with particular traits will persist in communities embedded in
landscapes with low heterogeneity, leading to patterns of phylogenetic clustering. The
cladogram on the top represents a hypothetical bird lineage under the competitive exclusion
scenario. Conversely, the cladogram on the bottom represents a hypothetical bird lineage
under the environmental filter scenario. Bird silhouettes with red circles represents species
which were extirpated from the communities. Black dots represents the bird communities
along a gradient of landscape heterogeneity. SES.MNTD represents a measure of
phylogenetic structure. SES.MNTD values under -1,5 indicates communities with clustered

patterns of community structure, while values above 1,5 indicates overdispersed patterns.
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SES.MNTD values between -1,5 and 1,5 indicates communities with random patterns of
community structure (see more details in Methods).
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Figure 2: Study region in which are inserted the 34 bird sampling sites (black dots)
surrounded by circular landscapes in southeastern Brazil. The green areas represents the
native forest cover and the background represents the non-forest matrix. The box in the upper
right corner display the spatial design of paired point counts sampled in forest/pasture (right)

and forest/eucalyptus (left) in different contexts.
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Figure 3: Differences in species richness and standard effect size of phylogenetic diversity
(SES.PD) in different cover types of eucalyptus, forest edges adjacent to eucalyptus, forest

edges adjacent to pastures, and pastures. Values are shown as mean and standard deviations.
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Figure 4: Effects of landscape heterogeneity on the standard effect size of phylogenetic
diversity (SES.PD; A) and mean nearest taxon index corrected for species richness
(SES.MNTD; B) of bird communities. Black dots represents bird communities. SES.MNTD
values above the dashed black lines in panel B indicates bird communities with overdispersed
patterns of community structure. Conservely, SES.MNTD values below the dashed black
lines in panel B indicates communities with clustered patterns of community structure. The
cladograms exhibited in panel B represents the phylogenetic structure of communities outside
the dashed lines.
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Figure 6: Figure exhibiting the presence or absence of individuals from the Trochilidae
family in some landscapes. Filled squares represents the presence of species, while blank
squares represents their absence. Green lines represents landscapes with forest cover, yellow
lines represents landscapes with pasture, and red lines represents landscapes with eucalyptus.
The box in the right side represents the range of nectarivory frequency which are

characterized in the figure through the colour of the cladogram branches.



