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RESUMO

A dispersdao € um processo ecoldgico que favorece a colonizagdo continua de diferentes
habitats, influenciando a diversidade de espécies e contribuindo para a manutencdo dos
ecossistemas. Areas dmidas sio ecossistemas altamente relevantes, apesar disso, poucos estudos
investigaram a dispersdo de sementes nestes sistemas. Mamiferos presentes em dreas timidas
podem realizar a dispersdo passiva de plantas e invertebrados, embora seu papel, especialmente
nas dreas Umidas Neotropicais, permaneca pouco estudado. Nesse contexto, o objetivo geral deste
trabalho foi descrever o papel de trés espécies de mamiferos semiaquéticos (capivara, ratdo-do-
banhado e lontra-neotropical) como vetores de dispersao de plantas em areas umidas do sul do
Brasil. Os objetivos especificos foram: (I) Caracterizar a abundancia, riqueza e composicdo de
didsporos encontrados em fezes de capivara, ratio-do-banhado e lontra; (II) Testar a viabilidade
de didsporos apds a passagem pelo trato digestorio das capivaras, ratdes-do-banhado e lontras;
(IIT) Comparar o potencial de dispersdo entre capivaras e ratdes-do-banhado; (IV) Verificar o
potencial de dispersdao por diploendozoocoria via lontra-neotropical. Para executar 0s nossos
objetivos coletamos excrementos dos trés mamiferos semiaquaticos em dreas imidas na Estacdo
Ecoldgica do Taim, extremo sul do Brasil. Em laboratdrio as amostras foram segregadas sob dgua
corrente com um conjunto de peneiras granulométricas e os didsporos intactos foram removidos
sob estereomicroscopio. Posteriormente, os didsporos foram incubados a fim de testar a sua
viabilidade. Registramos didsporos de 27 tdxons de plantas pertencentes a 13 familias distintas em
amostras de capivara e ratdo-do-banhado. Estes dois roedores dispersam uma composicao
taxondmica de plantas distinta; enquanto capivaras dispersam mais didsporos de plantas terrestres,
ratdes-do-banhado dispersam mais de plantas aqudticas. Em amostras de excrementos de lontra-
neotropical registramos 33 tdxons de plantas pertencentes a 18 familias distintas. Excrementos de
lontras que predaram mais de duas classes de vertebrados apresentaram uma maior quantidade
total de didsporos, incluindo uma maior abundancia de didsporos provenientes de plantas de
substrato aquatico. Todos os mamiferos semiaquaticos estudados apresentaram germinacdo de
alguns dos didsporos dispersos. Este foi o primeiro estudo a registrar a dispersao de algas-verdes,
pteridofitas-aquaticas e angiospermas através de diferentes mamiferos semiaqudticos de 4dreas
umidas Neotropicais. Demonstramos que grandes roedores podem exercer um papel
complementar dispersando didsporos de plantas aquaticas e terrestres. E lontras ao predar distintas
classes de vertebrados podem dispersar secundariamente uma grande riqueza de didsporos

especialmente de plantas aquaticas.

Palavras-chave: Endozoocoria, Diploendozoocoria, Areas imidas, Capivara, Ratao-do-banhado,

Lontra-neotropical.



ABSTRACT

Seed dispersal is an ecological process that facilitates the continuous colonization of different
habitats, influencing species diversity and contributing to ecosystem maintenance. Despite the
ecological significance of wetlands, few studies have investigated seed dispersal in these ecosystems.
Mammals inhabiting wetlands may play a role in the passive dispersal of plants and invertebrates,
yet their role, particularly in Neotropical wetlands, remains poorly studied. In this context, the main
objective of this research was to describe the role of three semiaquatic mammal species (capybara,
nutria, and neotropical otter) as vectors for plant dispersal in the wetlands of southern Brazil. The
specific objectives were: (I) Characterize the abundance, richness, and composition of diaspores
found in the feces of capybaras, nutrias, and otters; (II) Test the viability of diaspores after mammals
gut passage; (III) Compare the dispersal potential between capybaras and coypus; and (IV) Assess
the dispersal potential via diploendozoochory by neotropical otters. To achieve our objectives, we
collected fecal samples from the three semiaquatic mammals in wetland areas at the Taim Ecological
Station in the extreme south of Brazil. In the laboratory, the samples were processed using a set of
sieves under running water, and intact diaspores were removed under a stereo microscope.
Subsequently, the diaspores were incubated to test their viability. We recorded diaspores from 27
plant taxa belonging to 13 distinct families in capybara and nutria samples. These two rodents
dispersed a taxonomically distinct composition of plants; while capybaras dispersed more diaspores
of terrestrial plants, nutrias dispersed more diaspores of aquatic plants. In neotropical otter fecal
samples, we identified 33 plant taxa belonging to 18 distinct families. Otter feces that preyed on
more than two vertebrate classes showed a higher total quantity of diaspores, including a greater
abundance of diaspores from aquatic substrate plants. All the semiaquatic mammals exhibited
germination of some dispersed diaspores. This study represents the first documentation of seed
dispersal by semiaquatic mammals for green algae, aquatic ferns, and angiosperms in Neotropical
wetlands. We demonstrated that large rodents can play a complementary role in dispersing diaspores
from both aquatic and terrestrial plants. Additionally, otters, through predation on various vertebrate

classes, can secondarily disperse a diverse array of diaspores, especially from aquatic plants.

Key-words: Endozoochory, Diploendozoochory, Wetlands, Capybara, Nutria, Neotropical otter.



APRESENTACAO

A presente dissertacdo traz os resultados obtidos com minhas pesquisas durante o curso de
Mestrado em Biologia de Ambientes Aqudticos Continentais — PPGBAC, na Universidade
Federal do Rio Grande — FURG. O foco central da dissertacdo foi a dispersao de plantas através
de mamiferos semiaqudticos que ocorrem em dreas Umidas Neotropicais, com enfoque nas
espécies de roedores capivara e ratdo-do-banhado e no mustelideo, carnivoro lontra-neotropical.
Esta dissertacdo estd estruturada de seguinte forma: (i) Introducdo Geral, contendo definicdes,
principais conceitos, trabalhos na drea e caracterizacdo dos vetores estudados; (ii) O primeiro
capitulo intitulado “Big rodents disperse small seeds in Neotropical wetlands” aborda o processo
de dispersao de plantas através de capivara e ratdo-do-banhado em areas umidas no sul do Brasil.
Esse capitulo foi formatado e submetido na revista Journal of Ecology; (iii) O segundo capitulo
intitulado “Dispersdo de sementes por lontra-neotropical no extremo sul do Brasil” aborda a
dispersdo de sementes através de endozoocoria e diploendozoocoria via lontra-neotropical. Este
capitulo estd formatado para ser submetido na revista Freshwater Biology; (iv) Principais
conclusdes e perspectivas resultantes deste estudo; e (v) Anexos. A introducdo geral,

consideragdes finais e perspectivas, estdao formatadas de acordo com as normas da ABNT.
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INTRODUCAO GERAL

A dispersd@ao é um processo ecolégico que propicia a colonizagdo continua de habitats,
influenciando a diversidade de espécies e contribuindo para a manutengdo dos ecossistemas
(Matthysen, 2012; van der Pijl, 1982). Dispersdao pode ser definida como o movimento das
espécies do local de nascimento até o de reproducdo (Matthysen, 2012). Organismos que nao
possuem a capacidade de se movimentar ativamente (e. g. plantas), podem ser dispersos
passivamente através de um vetor como o vento (anemocoria), dgua (hidrocoria), gravidade
(barocoria) ou animais (zoocoria). A zoocoria ocorre através do transporte no trato digestivo dos
animais (endozoocoria) e/ou aderidos a parte externa, presos a pele, pelo ou penas (epizoocoria).
Quando um predador carnivoro se alimenta de um vetor de sementes, pode atuar como dispersor
secunddrio (diploendozoocoria) (Hidméldinen et al., 2017). A unidade diaspdrica é diversa
(invertebrados inteiros, ovos, estruturas de resisténcia, plantas inteiras, sementes ou diferentes
tipos de frutos) e usualmente é denominada propdgulo ou didsporo (Tiffney, 2004; van der Pijl,
1982). Neste trabalho utilizaremos o termo “didsporo”, representando diferentes estruturas
vegetais dispersas (van der Pijl, 1982).

As espécies estdo onde as encontramos pois se moveram até 14 através da dispersdo
(Begon; Towsend, 2023). A dispersdo é o unico processo ecoldgico que possibilita a
movimentacdo de plantas até novos habitats, propiciando fuga de predadores e patégenos
associados a planta mae (Jordano et al., 2011). Milhdes de anos de interacdes mutualisticas e
coevolugdo com animais contribuiram para diversificacdo das plantas (Jordano et al., 2011;
Tiffney, 2004). A zoocoria ndo se limita a interac@o entre plantas que produzem frutos carnosos e
vertebrados, influenciando também a distribui¢do de plantas que apresentam diferentes tipos de
didsporos (Green et al., 2022). Darwin foi um dos primeiros naturalistas a investigar a dispersao
por zoocoria. Apds observar uma ave aqudtica, adornada por plantas aquaticas, ele deduziu que
espécies restritas a ambientes isolados podem ter colonizado esses locais por meio da dispersao
via animais (Darwin, 1913). Desde entdo grande parte dos estudos focou na interacdo entre
vertebrados e plantas produtoras de frutos carnosos especialmente em florestas (Howe;
Smallwood, 1982; Tiffney, 2004; van der Pijl, 1982). Entretanto, outros ecossistemas como as
areas imidas, também dependem de processos de zoocoria (Green ef al., 2023).

Areas umidas estdo entre os ecossistemas mais relevantes do planeta Terra (Ramsar,
2018). Sua elevada produtividade e servicos ecossist€émicos como ciclagem da dgua e nutrientes,
sequestro de carbono, protecdo de linha costeira e mitigacdo de enchentes s@o atributos vitais para
a sobrevivéncia humana (Ramsar, 2018). Apesar da importancia, as dreas umidas vém sofrendo

forte impacto antrépico, tendo como principais consequéncias o desaparecimento e a
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fragmentacdo de habitats, poluicdo e perda de biodiversidade (Junk et al., 2013). De 1970 a 2015,
mais de 35% das dreas umidas globais foram degradadas, desaparecendo a uma taxa trés vezes
superior a das florestas (Ramsar, 2018). A alteracdo e fragmentacdo de dreas umidas pode
acarretar no isolamento de espécies com forte impacto em diferentes comunidades no sul do
Brasil (Guadagnin; Maltchik; Fonseca, 2009; Moreira et al., 2020; Rolon; Rocha; Maltchik,
2012). Pesquisadores tém estudado a influéncia de fatores ambientais e do uso do solo na
distribuicao de espécies aquaticas (Rolon; Homem; Maltchik, 2010; Trindade; Landeiro; Schneck,
2018). Nesse contexto, a dispersio emerge como um processo-chave para compreender a
distribuicao dessas espécies (Figuerola; Green, 2002; Green et al., 2023; Van Leeuwen et al.,
2012).

Areas imidas do sul do Brasil sio compostas predominantemente por vegetacio herbicea
(Rolon; Homem; Maltchik, 2010). Grande parte desta vegetacdo dispersa seus didsporos por
meios abidticos ou ndo possui sindrome de dispersao especifica (Lososova et al., 2023; Soons et
al., 2017). Apesar disso, através da endozoocoria, vertebrados como as aves dispersam diversas
plantas que ocorrem em dreas imidas (Green et al., 2023; Green et al., 2016). Aves aqudticas sdo
excelentes dispersores globais, pois vivem em bandos, apresentam ampla distribui¢do geogréafica
e grande capacidade de deslocamento (Green et al., 2023; Green et al., 2016). No sul do Brasil,
estudos apontam que aves aqudticas sdo vetores de plantas inteiras (Silva et al., 2018), sementes
(Silva et al., 2020), invertebrados (Barboza et al., 2022; Silva et al., 2021) e peixes (Silva et al.,
2019). Estudos sobre zoocoria em dreas umidas tem focado na dispersdo através das aves
aquéticas (Green et al., 2023; Green et al., 2016). Entretanto outros animais, como mamiferos
podem atuar como vetores (Flaherty et al., 2017; Lee; Lee, 2020; Waterkeyn et al., 2010),
podendo ser altamente relevantes para dispersdo da grande diversidade de plantas que ocorrem em
areas umidas (Junk et al., 2013; Rolon; Homem; Maltchik, 2010).

Mamiferos s@o importantes vetores em diferentes ecossistemas (Galetti et al., 2001;
Junges et al., 2018; Lazure et al., 2009; Lee; Lee, 2020; Varela; Bucher, 2006). Em areas imidas,
podem dispersar distintas espécies de invertebrados e plantas (Flaherty et al., 2017; Lee; Lee,
2020; Vanschoenwinkel et al., 2011; Vanschoenwinkel et al., 2008). Na savana africana, diversos
tdxons de invertebrados e algumas plantas que ocorrem em pogas tempordrias isoladas sdo
dispersos por elefantes Loxodonta africana (Blumenbach, 1797) e outros mamiferos
(Vanschoenwinkel et al., 2011). No continente europeu, onde sdo invasores, o ratdo-do-banhado
Myocastor coypus (Molina, 1782) dispersa diversos invertebrados aquéticos aderidos aos pelos
(Waterkeyn et al., 2010). Além de epizoocoria, estudos apontam que roedores também podem ser

relevantes dispersores através da endozoocoria (Horn et al., 2007). Mamiferos carnivoros, como
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as lontras, dispersam sementes de frutos consumidos oportunisticamente (Latorre et al., 2022;
Quadros; Monteiro-filho, 2000). Adicionalmente, ao predar um animal que atua como predador
ou dispersor de sementes, os carnivoros podem realizar a dispersio de sementes por
diploendozoocoria (Hamdildinen et al., 2017). Neste sentido, mamiferos sao vetores altamente
eficazes, podendo, em alguns casos, ser até mais importantes no transporte de organismos
aqudticos do que aves aquéticas (Vanschoenwinkel et al., 2011). Entretanto apesar da relevancia
ecoldgica, a dispersdo por mamiferos que ocorrem em dreas imidas permanece pouco estudada.

Dentre os mamiferos que ocorrem nas areas umidas do sul do Brasil, a capivara
Hydrochoerus hydrochaeris (Linnaeus, 1766) ¢ uma espécie semiaqudtica de habitos herbivoros,
considerada o maior roedor do mundo (Borges; Colares, 2007; Mones; Ojasti, 1986). Individuos
adultos consomem cerca de 3 kg de plantas por dia, preferindo se alimentar de espécies com
maior valor proteico (Borges; Colares, 2007). Um estudo sobre habitos alimentares de capivaras
identificou que 87% da sua dieta provém de plantas aquéticas (Borges; Colares, 2007). As
capivaras possuem hdbitos gregdrios com grupos podendo chegar a mais de 100 individuos,
vivendo associados a dreas umidas (Garcias; Bager, 2009; Silva, 2014). O deslocamento diario
das capivaras estd em torno de 1 km, mas podendo variar a distdncia conforme a estacdo do ano
(Azcarate, 1980). A presenca de monticulos de fezes, constituidos de pelotas cilindricas,
ligeiramente alongadas, com extremidade afilada e com coloragdo esverdeada quando frescas é
uma evidéncia da presenca da capivara (Silva, 2014).

Areas imidas Neotropicais apresentam outro mamifero roedor vetor de invertebrados em
areas imidas europeias (Waterkeyn et al., 2010). O ratdo-do-banhado M. coypus, é uma espécie
semiaqudtica Neotropical que possui habitos herbivoros (Colares et al., 2010). Ratdes-do-banhado
sdo grandes roedores que ocorrem no sul da América do Sul e possuem entre 40 e 60 cm de
comprimento, com peso variando entre 5 e 9 kg (Waterkeyn et al., 2010). Grande parte da dieta
do ratdo-do-banhado € composta por plantas aqudticas, possuindo preferéncia por plantas da
familia Poaceae (Colares et al., 2010). Vivem associados a corpos d’agua, preferencialmente onde
o terreno oferece barrancos ou taipas onde escavam tocas para refigio (Silva, 2014). Raramente
se afastam mais de 10 m da dgua (D’adamo et al., 2000; Nolfo-Clements, 2009). Em banhados
caracterizados por grandes extensdes de dgua, constroem seus refligios sobre a vegetacdo com
partes de junco e capim, podendo formar grandes plataformas (Silva, 2014). Ratdes-do-banhado
podem ser detectados através de vestigios como trilhas, escavacdes e suas fezes cilindricas,
alongadas e esverdeadas (Silva, 2014).

Mamiferos carnivoros também ocorrem em dreas umidas Neotropicais € podem ser

relevantes para o processo de zoocoria nestes ecossistemas (Hadmildinen ef al., 2017; Latorre et
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al., 2022; Quadros; Monteiro-filho, 2000). A lontra-neotropical L. longicaudis, € um Mustelideo
carnivoro que pode medir at¢é 80 cm de comprimento, pesando até 14 kg (Weber; Roman;
Cérceres, 2013). Este mamifero semiaqudtico ocorre em banhados, rios, estudrios e lagos,
utilizando preferencialmente ambientes aqudticos para o forrageio (Silva, 2014; Weber; Roman;
Carceres, 2013). Sua dieta consiste principalmente de peixes, crusticeos € moluscos, no entanto,
pode consumir aves, mamiferos e insetos (Silva, 2014). No sul do Brasil, a lontra apresenta
hébitos generalistas, sendo dreas timidas a sua maior fonte de recursos (Carrasco et al., 2019).
Além disso, podem explorar recursos marinhos (Carrasco et al., 2019) e se alimentar de frutos
(Quadros; Monteiro-filho, 2000). A lontra abriga-se em barrancos, construindo tocas ou ocupando
cavidades naturais, podendo ocupar a vegetacdo emaranhada e espinhosa das margens dos corpos
d’4gua (Silva, 2014). Elas possuem hébitos solitdrios e marcam territério através da deposicao de
fezes e muco anal (Silva, 2014; Weber; Roman; Carceres, 2013). Ambiente com odor almiscarado
que pode lembrar peixe, restos de ossos de vertebrados, especialmente espinhas de peixes,
presenca de escamas e fezes acinzentadas e pastosas indicam a presenga de lontras (Mariano-
Mendoza et al., 2022).

Considerando o potencial de mamiferos como agentes de dispersdo e a lacuna de
conhecimento sobre este processo em dreas imidas Neotropicais, o presente trabalho teve como
objetivo descrever o papel de trés espécies de mamiferos semiaqudticos (capivara, ratdo-do-
banhado e lontra-neotropical) como vetores de dispersao de plantas em dreas umidas do sul do
Brasil. Os objetivos especificos foram: 1. Caracterizar a abundancia, riqueza e composicao de
didsporos encontrados em fezes de capivara, ratdo-do-banhado e lontra; 2. Testar viabilidade de
didsporos apds a passagem pelo trato digestério das capivaras, ratdes-do-banhado e lontras; 3.
Comparar o potencial de dispersdo entre capivaras e ratdes-do-banhado; 4. Verificar o potencial

de dispersao por diploendozoocoria por lontra-neotropical.
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Abstract

1. The role of large frugivores in the dispersal of tropical trees has been well studied, whereas
the importance of the world’s largest rodents for plant dispersal has previously been ignored.
We studied the plants dispersed by gut passage (endozoochory) in Neotropical wetlands by
the largest extant rodent, the capybara. We compared it with another of the world’s 10 largest
rodents, the nutria or coypu.

2. We collected 96 faecal samples (50 capybara, 46 nutria) from 10 sites within the Taim
Ramsar site in southern Brazil, and extracted intact diaspores from 10 g subsamples.
Diaspores from 27 plant taxa (24 angiosperms, and three aquatic ferns) were recovered,
representing 13 plant families. Whole Spirodela (duckweed) plants were dispersed. Diaspores

from 14 angiosperm taxa were germinated in the laboratory.
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3. Taxonomic composition of diaspores was significantly different for the two mammals, but
diaspore size was not. Capybara dispersed more terrestrial diaspores per sample, and nutrias
more aquatic diaspores. When total faecal production was taken into account, an estimated
1025 diaspores (133 from ferns) were dispersed by each capybara per day, compared to 691
diaspores for nutrias (566 from ferns). Capybaras have larger home ranges and likely
dispersed plants over a greater distance. Rarefaction analysis suggests they disperse a greater
taxonomic richness of plants.

4. Synthesis This is the first demonstration that rodents disperse aquatic pteridophytes as well
as flowering plants. Our results suggest that capybaras and nutrias play important,
complementary roles in dispersing a variety of aquatic and terrestrial plant species within
Neotropical wetlands. Our study indicates that the role of herbivorous mammals as vectors of
plants with small seeds and non-fleshy fruits has been overlooked in the neotropics, and that
defaunation of large herbivores can have negative consequences, in a manner similar to that

previously highlighted for frugivores.

Keywords: Dispersal, mammals, aquatic organisms, germination, ecology, plant dispersal,

wetlands, endozoochory, pteridophytes

Introduction

Plants can disperse via a range of vectors, such as wind (anemochory), water (hydrochory), or
animals (zoochory). Zoochory occurs when a diaspore is carried on the external part of an
animal, on skin, feathers, or fur (epizoochory), or through the digestive system
(endozoochory). Seed dispersal facilitates gene flow within and between plant populations

(van der Pijl, 1982; Matthysen, 2012), and is fundamental for their regeneration and
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persistence, including the rapid displacement of plant populations demanded by climate
change (Nuiiez et al., 2023).

Research into zoochory has focused mainly on frugivorous vertebrates that disperse seeds
found within a fleshy fruit (Green et al., 2022). This is particularly true in the neotropics,
where studies of networks of interactions between frugivores and woody plants have given
many insights into tropical ecology (Carlo et al., 2022; Souza et al., 2022). This focus is in
line with assumptions that plant dispersal mechanisms can be predicted from diaspore
morphology (Howe & Smallwood, 1982) and that only flowering plants with a fleshy fruit
can be in the “endozoochory syndrome”, implying that endozoochory is exclusive to such
plants (Green et al., 2022). This is the mechanism that provides the greatest dispersal
distances (Bullock et al., 2017), and most plants with small seeds are assigned to abiotic
syndromes that imply an inability to disperse more than 10m (Lososova et al., 2023).
Nevertheless, empirical studies of egesta from non-frugivorous vertebrates (e.g. herbivores)
contradict the idea that plants can be readily divided into those that are “animal dispersed”
and “abiotically dispersed”. Studies on ungulates and waterfowl show that both groups
disperse a diversity of small-seeded, herbaceous plants by endozoochory (see Albert et al.,
2015; Almeida et al., 2022; Green et al., 2022 for reviews). Herbivorous mammals dispersing
diaspores can have mutualistic dispersal relationships with plants (Janzen, 1984, Jaroszewicz
et al., 2023). By pooling diet data, Chen and Moles (2015) found evidence that larger
mammals ingest smaller seeds, and seeds from more species of plants.

Herbaceous plants with small seeds represent a large fraction of Neotropical angiosperm
species, and are dominant in Neotropical wetlands (Silva et al., 2021). Although wetland
plants are typically assigned to abiotic syndromes (Julve, 1998; Lososova et al., 2023),
empirical studies have shown that birds and mammals can disperse whole plants (Silva et al.,

2018; Paolacci et al., 2023) and seeds (Flaherty et al., 2017; Silva et al., 2020) in and between
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wetlands. Dispersal is key to maintaining the biodiversity of isolated wetland areas within the
terrestrial matrix (Brown & Lomolino, 2006; Green et al., 2023).

The role of mammals in dispersal of wetland plants is understudied, particularly within the
Neotropics. A role for Neotropical ungulates in endozoochory of small terrestrial seeds has
been confirmed (Capece et al., 2013), but the only studies of seed dispersal by Neotropical
rodents have addressed their importance as vectors of large seeds through scatter-hoarding
(Mittelman et al., 2021), or of fleshy-fruited plants (Campos et al., 2008; Lessa et al., 2019).
Our study aimed to compare plant dispersal in Neotropical wetlands by two of the world’s
largest rodents. We quantified the diaspores that passed through the digestive tract of the
semiaquatic capybara Hydrochoerus hydrochaeris Linnaeus and nutria Myocastor coypus
Molina, and analyzed their germination capacity. Given their herbivorous diets (Mones &
Ojasti, 1986; Borges & Colares, 2007; Colares et al., 2010), we hypothesized that these two
Neotropical mammals are vectors for wetland plants. We tested the hypothesis that they
disperse different sets of plants, since the larger capybaras can reach to a greater height, and
have more terrestrial habits, than nutrias. We also tested the hypotheses that the larger

mammal would disperse smaller seeds, and seeds from more plant species (Chen & Moles,

2015).

Materials and Methods

Study Site

Field sampling was carried out at the Taim Ecological Station (ESEC Taim), a Ramsar site
within the Brazilian Pampa biome, located within the largest complex of lakes in South
America, encompassing the Mirim Lagoon, Mangueira Lagoon, Nicola Lagoon, and various
smaller lagoons (Fig. 1; ICMBio, 2021). These wetlands feature extensive emergent

macrophyte beds, dominated by Zizaniopsis bonariensis (Balansa & Poitr.) Speg.,
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Schoenoplectus californicus (C.A.Mey.) Sojak, and Cyperus byssaceus Pereira-Silva
(ICMBio, 2021). Average annual temperature is 18°C, and relative air humidity is around
80% (Tucci et al., 1996). The climate is subtropical (Cfa; KoSppen 1936), with annual

precipitation of 1000 to 1500 mm (Tomazelli et al., 2000).

Study species

The capybara is the largest rodent species, with adults weighing about 50 kg (range 35-65 kg)
(Mones & Ojasti, 1986; Borges & Corales, 2007) (Fig. 2, ¢). Adults consume approximately 3
kg of vegetation daily, with 87% of their diet comprising aquatic plants (Borges & Colares,
2007). Capybaras are gregarious, and groups of over 100 individuals can occur in wetlands
(Garcias & Bager, 2009; Silva, 2014). The nutria (or “coypu”) inhabits southern South
America, but has been extensively introduced into other continents. It weighs 5 to 9 kg
(Waterkeyn et al., 2010; Ojeda et al., 2016) (Fig. 2, d) and feeds on aquatic plants, especially
Poaceae (Colares et al., 2010). Nutrias are gregarious and reside near water bodies, especially
where embankments or earthen walls allow burrow construction (Garcias & Bager 2009;
Silva, 2014). Inside wetlands, they also construct large platforms of reeds and grasses (Silva,
2014) (Fig. 2, e).

In the Taim study area, over 100 capybaras occur, with an average group size of 11
individuals (Garcias & Bager, 2009). There are no population estimates of nutria, but we

regularly observed groups of 2-5 individuals.
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Figure 1. Study area with sites where capybara and nutria faeces were sampled at Taim

Ecological Station

Field Methods

Fresh fecal samples (46 nutria, and 50 capybara) were collected from ten locations within
ESEC Taim (five sites per species, Fig. 1) in June and August 2022. Only feces deposited on
land and with no external contamination (seeds, leaves, etc) were collected. Faeces were
located through active searching, collected using a spatula and then placed in an individual 50
ml falcon tube (for nutria) or 500 ml plastic pot (for capybara). Feces were identified by
distinctive morphology. Nutria feces have characteristic greenish color and an elongated
cylindrical pellet shape (Silva, 2014); capybara faeces are typically in mounds of oval or

slightly cylindrical pellets (Silva, 2014) (Fig. 2, f and g). Owing to the difference in body size,
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the total mass of faeces (wet weight) collected in each sample was greater for capybaras

(mean 126.43 g, SE 6.5) than for nutrias (mean 16.29 g, SE 0.87).

Figure 2. Capybaras and nutrias in the study area, and their faeces. (a) group of 15 capybaras,

(b) group of five nutrias feeding, (c) adult capybara, (d) adult nutria, (e) capybara (left) near a
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nutria with her cub in the nest, (f) capybara feces, (g) nutria feces. Penknife (10.5 cm long)

shown for scale.

Laboratory Methods

Samples were kept in the refrigerator (+ 4°C), then processed up to 12 weeks later (average 6
weeks for capybara, 8 weeks for nutria). For diaspore extraction, a subsample of 10 g of feces
was weighed then washed under tap water on a stack of sieves (mesh of 1000 pm, 500 pm,
and 53 pum). Remaining material was examined using a Bogorov chamber under a Zeiss Stemi
2000-C stereomicroscope. Intact diaspores (no cracks) were removed, identified, counted and
then separated for germination tests. Diaspores were identified using Catian et al., (2021) and
by a specialist from the Universidade Federal do Rio Grande herbarium (HURG). For each
plant taxon recorded, we classified the substrate where they grow (from Flora e Funga do
Brasil, 2023), their life form from Pedralli (1990) and Rolon et al., (2011), and the diaspore
type as assigned in Baseflor (Julve, 1998). Substrate was considered “aquatic” (plants needing
standing water to survive and propagate, even when rooted in soil), “terrestrial” (plants that
survive without standing water), or “aquatic and terrestrial” (plants that can survive both
substrates, or genera comprising both aquatic and terrestrial species). Diaspore size was
measured using the Zeiss software ‘ZEN Microscopy’.

To assess germinability, individual diaspores were placed in mineral water in 2.0 ml
microtubes, under controlled photoperiod (12 h light, 12 h darkness) and temperature (24°C +
6°C). Germinations were identified twice weekly for 8 weeks. Once germinated, seedlings
were transferred to a microplate containing sterilized substrate from the study area, and
cultivated individually to avoid allelopathic interactions. The microplate was kept in an
aquarium and watered with mineral water. Upon root establishment, seedlings were

transferred to 430 ml plastic pots and grown to facilitate subsequent identification.
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Among diaspores observed in feces, 944 were microsporangia, a structure containing
microspores (male gametes) of the aquatic fern Sal/vinia and 12 were spores of Marsilea cf.
ancylopoda (Catian et al., 2021). Microsporangia or spores are non-germinative male

gametes, so we could not quantify their viability.

Data Analysis

Using generalized linear models, we analyzed differences among mammal species in
taxonomic richness and abundance of diaspores, according to their substrate classification.
We also compared the richness and abundance of all diaspores between mammal species.
Abundance models were fitted with a negative binomial error distribution with ‘log’ link
function, while richness models were fitted with a Poisson error distribution with ‘log” link
function. We also compared the size of diaspores dispersed by each mammal, with a model
fitted with a Poisson error distribution. All models were run in R (R Core Team, 2022) using
the functions 'glm.nb’ and 'glm' of the Ime4 package (Bates et al., 2015). Residuals were
tested for overdispersion and zero-inflation using the 'testDispersion' and 'testZerolInflation'
functions of DHARMa package (Hartig, 2022).

To evaluate sampling effects on taxon richness within faecal samples, we conducted a
rarefaction analysis for each mammal species using the iINEXT package (Hsieh et al., 2016) in
R. To assess variation in the community composition of diaspores dispersed by the two
species, a principal coordinate analysis (PCoA) was performed, followed by an envfit analysis
using the Bray-Curtis distance matrix and employing 999 permutations to validate the model
significance. These analytical procedures, with the ordination plot, were executed in R using
the ‘cmdscale’, ‘ordiplot’, and ‘envfit’ functions from the vegan package (Oksanen et al.,

2022).
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Indicator species analysis (IndVal) (Dufréne & Legendre, 1997) was used to identify plant
species whose dispersal probabilities differed significantly between mammal species. This
methodology generates an indicator value based on the frequency and abundance of plant
diaspores dispersed. Statistical significance of observed Indicator Values (IV) for each plant
species were determined through 9,999 permutations in R, using the ‘multipatt’ function from

the indicspecies package (De Céceres & Legendre, 2009).

Results

A total of 1348 intact diaspores from 27 wetland plant taxa, belonging to 11 angiosperm
families plus two fern families, were recovered from fecal samples of capybaras and nutrias
(Table 1). One of these taxa is alien to Brazil Stellaria media, but considered naturalized
(Flora e Funga do Brasil, 2023). Fourteen taxa are terrestrial plants, seven are aquatic and
seven grow both in water and on land. All taxa occur in wetlands, but with different growth
forms. Thirteen taxa are amphibious, six are emergent plants, three are fixed floating, four are

free floating, and two have multiple growth forms (Table 1).

Capybara samples

Each 10 g capybara sample had a mean of 4.10 diaspores (SE 0.62). Of these, 13% were
pteridophytes and 87% were angiosperms. Overall, 78% (39 of 50) of samples contained >1
diaspore, with a total of 160 diaspores from 18 different plant taxa from eight families (Table
1). Families with highest diaspore abundance were Juncaceae (n=62), Plantaginaceae (n=44),
and Salviniaceae (n=21). The most abundant taxa were Bacopa monnieri (n=44) (Fig. 3, b),

Juncus cf. bufonius (n=41), and Salvinia (microsporangia) (n=21).

24



Nutria samples

Each 10g nutria sample had a mean of 27.62 diaspores (SE 6.41). Of these, 82% were
pteridophytes and 18% were angiosperms. Overall, 93% (43 of 46) of samples contained >1
diaspore, with a total of 1188 diaspores from 19 different plant taxa and 12 families.
Furthermore, two intact individuals of Spirodela intermedia, a free-floating macrophyte, were
found (Fig. 3, a). Families with the highest diaspore abundance were Salviniaceae (n=961),
Plantaginaceae (n=82), and Cyperaceae (n=39). The most abundant taxa were Salvinia

(microsporangia) (n=923), Bacopa monnieri (n=82), and Cyperus odoratus (n=34).

Comparing diaspores dispersed by the two mammals

In seven of eight models, the taxonomic richness or abundance of diaspores per sample varied
significantly among mammal species, with differences according to plant substrate (Table S1,
Fig. 4). Overall, nutrias dispersed a higher abundance of diaspores per sample, and a higher
taxonomic richness per sample, than capybaras (p<0.001). Regarding plants from different
substrates, capybaras dispersed a higher abundance of terrestrial diaspores per sample
(p<0.05), while nutrias dispersed more aquatic diaspores (p <0.001). There was no significant
difference between mammal species in richness of terrestrial diaspores (p >0.05), but nutria
dispersed more aquatic taxa per sample (p <0.001). Abundance and richness of aquatic
diaspores per sample of plants that grow in both aquatic and terrestrial substrates were also
significantly higher in nutrias (p <0.02).

We found no significant difference in the size of diaspores in samples from capybara and
nutria (p > 0.05) (Fig. 5). While the median indicated slightly bigger diaspores in the capybara
samples, the largest diaspores were only recorded in the nutria samples (Fig. 5).

Rarefaction curves indicate that as sample size increases, plant species richness initially

increases faster for nutrias, but reaches a plateau whilst richness is still increasing for
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capybaras (Fig. 6). Hence, although there are more taxa per sample for nutria (see above), at
large sample sizes the cumulative total of dispersed taxa is similar and potentially higher for
capybara (Fig. 6).

Principal coordinate analysis indicated that the composition of dispersed diaspores differed
significantly between capybaras and nutrias (r*> = 0.29, p < 0.05). The total variation explained
by the first two axes was 48.86% (axis 1 =31.48%, axis 2 = 17.38%) (Fig. 7).

Of 27 taxa found in mammal feces, 11 were selected by indicator species analysis. Juncus cf.
capitatus (IV = 0.318), Juncus cf. bufonius (IV = 0.267), and Cyperus cf. brevifolius (IV =
0.262) were associated with capybaras (p < 0.05). Eclipta prostrata (IV = 0.379), Marsilea cf.
ancylopoda (IV = 0.369), Salvinia (microsporangia) (IV = 0.354), Lolium (IV = 0.287),
Salvinia (megasporangia) (IV = 0.283), Hydrocotyle (IV = 0.261), Azolla (IV = 0.255) and
Cyperus odoratus (IV = 0.219) were associated with nutria (p < 0.05) (Fig. 7). Note, that

Salvinia was selected twice for two different diaspores.

Germinability of diaspores dispersed by endozoochory

Of 139 diaspores found in capybara feces with germination potential, 37 diaspores from 7
taxa germinated (27%; Table 2). Of 265 diaspores from nutria feces with germination
potential, 38 from 11 taxa germinated (15%; Table 2). In total, 14 distinct taxa germinated

(19% of those with germination potential), representing nine plant families (Table 1).
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Table 1. Intact diaspores from capybara and nutria faeces, showing: substrate that plants grow on; life form: A = amphibious, E = emergent, FF =

fixed floating and FL = free floating; total number of diaspores recovered; number of samples in which each taxon was recorded (NST);

combined number of diaspores in samples (N diaspores); and maximum number of diaspores recorded in a single sample (Max. sample)

Hydrochoerus hydrochaeris

Myocastor coypus

Faeces (N = 39)

Faeces (N = 43)

Max. N Max.
Family Taxa Substrate Biologic form Total NST diaspore Sample NST diaspore Sample
Marsileaceae Marsilea cf. ancylopoda A.Braun? Aquatic FF 12 - - - 11 12 2
Salviniaceae Salvinia Ség.! Aquatic FL 944 14 21 5 39 923 255
Salvinia Ség.? Aquatic FL 23 - - - 10 23 6
Azolla Lam.? Aquatic FL 15 - - - 8 15 5
Amaranthaceae  Alternanthera Forssk. Aquatic/ Terrestrial E/ A 20 1 3 3 7 17 7
Amaranthus L. Terrestrial E 3 1 1 1 2 2 1
Araceae Spirodela intermedia W .Koch* Aquatic FL 2 - - - 2 2 1
Araliaceae Hydrocotyle L. Aquatic/ Terrestrial A/E/FF 9 1 1 1 8 8 1
Asteraceae Eclipta prostrata (L.) L. Aquatic/ Terrestrial A 18 - 13 18 3
Caryophyllaceae Stellaria media (L.) Vill. Terrestrial A 6 - - - 3 6 4
Cyperaceae Cyperus cf. squarrosus L. Terrestrial A 2 - - - 2 2 1
Cyperus odoratus L. Aquatic/ Terrestrial A 35 1 1 1 8 34 14
Cyperus cf. brevifolius (Rottb. ) Endl. Ex Hassk.  Terrestrial A 5 5 5 1 - -
Cyperus cf. iria L. Aquatic/ Terrestrial A 1 1 1 1 - - -
Cyperus L. Aquatic/ Terrestrial A 2 2 2 1 - - -
Eleocharis cf. maculosa (Vahl) Roem. & Schult.  Aquatic E 1 1 1 1 - - -
Fimbristylis autumnalis (L.) Roem. & Schult. Terrestrial A 6 2 3 2 3 3 1
Juncaceae Juncus cf. capitatus Weigel Terrestrial E 20 9 20 4 - -
Juncus cf. bufonius L. Terrestrial E 41 10 41 12 - - -
Juncus cf. tenuis Willd. Terrestrial E 1 1 1 1 - - -
Onagraceae Ludwigia leptocarpa (Nutt.) H.Hara Terrestrial E 24 1 10 10 4 14 6
Ludwigia peploides (Kunth) P.H.Raven Aquatic FF 7 - - - 5 7 3
Eragrostis hypnoides (Lam.) Britton, Sterns & 5 > 5 | 3 3 |
Poaceae Poggenb. Terrestrial A
Eragrostis Wolf Terrestrial A 2 2 2 1 - - -
Cynodon Rich. Terrestrial A 3 1 1 1 2 2 1
Lolium L. Terrestrial A 14 - - - 9 14 4
Plantaginaceae ~ Bacopa monnieri (L.) Pennell Aquatic/ Terrestrial FF 126 17 44 5 10 82 26
Urticaceae Boehmeria cylindrica (L.) Sw. Terrestrial A 1 - - - 1 1 1

IMicrosporangia, 2Megasporangia, 3Spore, “Whole plant
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Table 2. Details of germination of diaspores recovered from faecal samples from capybara and nutria. In bold are those taxa that show diaspores
that do not have germination potential

capybara nutria
Total Total n n n
Plant family Plant taxa Length (mm) Diaspore type diaspores germinated  diaspores germinated diaspores n germinated
Marsileaceae Marsilea cf. ancylopoda A.Braun’ 0.64 +0.003 spore 12 - - - 12 -
Salviniaceae Salvinia Ség. 0.23 £0.01 microsporangia 944 - 21 - 923 -
Salvinia Ség. 0.40 +0.008 megasporangia 23 - - - 23 -
Azolla Lam. 0.56 +£0.02  megasporangia 15 - - - 15 -
Amaranthaceae Alternanthera Forssk. 1.01 seed 20 2 3 1 17 1
Amaranthus L. 1.16 £0.04  pyxis 3 1 2
Araceae Spirodela intermedia W .Koch* 4.52 whole plant 2 - - - -
Araliaceae Hydrocotyle L. 2.94 achene 9 1 1 - 1
Asteraceae Eclipta prostrata (L.) L. 2.00+£0.06 achene 13 1 - - 18 1
Caryophyllaceae Stellaria media (L.) Vill. 1.73£0.59  capsule 6 - - - -
Cyperaceae Cyperus cf. squarrosus L. 0.76 achene 2 - - - 2 -
Cyperus odoratus L. 1.86+0.10  achene 35 7 1 - 34 7
Cyperus cf. brevifolius (Rottb. ) Endl. Ex Hassk. 1.24£0.03  achene 5 1 5 1 - -
Cyperus cf. iria L. 1.58 achene 1 - 1 - - -
Cyperus L. 1.09 achene 2 - 2 - - -
Eleocharis cf. maculosa (Vahl) Roem. & Schult. 1.11 achene 1 - 1 - - -
Fimbristylis autumnalis (L.) Roem. & Schult. 0.77 achene 6 2 3 1 3 1
Juncaceae Juncus cf. capitatus Weigel 0.49 £0.008 capsule 20 14 20 14 - B
Juncus cf. bufonius L. 0.47 £ 0.03 capsule 41 17 41 17 - -
Juncus cf. tenuis Willd. 1.46 capsule 1 - 1 - - -
Onagraceae Ludwigia leptocarpa (Nutt.) H.Hara 1.05 capsule 24 5 10 - 14 5
Ludwigia peploides (Kunth) P.H.Raven 2.79 capsule 7 - - - 7 -
Poaceae Eragrostis hypnoides (Lam.) Britton, Sterns & Poggenb. 0.55 £0.02  caryopse 5 1 2 - 3 1
Eragrostis Wolf 0.80 caryopse 2 - 2 - - -
Cynodon Rich. 1.43 caryopse 3 - 1 - 2 -
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Figure 3. Aquatic plants dispersed by capybara and nutria. (a) Spirodela intermedia recovered
from nutria feces, (b) Bacopa monnieri seedling after germination from the capsule

previously recovered from rodent feces
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Figure 4. Relative abundance and taxonomic richness of recovered diaspores in capybara and
nutria samples. (a) total abundance of diaspores (N=number of intact diaspores), (b) total

richness of diaspores (N= plant taxa)
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Figure 6. Rarefaction analyses showing the accumulated number of plant taxa recorded in
faeces of capybara and nutria, in relation to number of samples. Error bars represent 95%

confidence intervals

31



= _
o
! !! |
o
= Hydrocot T * +
+
Marsilea cf. ancylopotia )
. .
Eclipta prostrata LDL'“:“' "
i g - perus gdbratus 7
:T Microsporapgia Salvini
=
o~ Megasporangia Salvinia
(o]
O N Megasporangia Azolla
o o
Juncus cf. capftatus
Cyperus cf, brévifolius
; | -
' Juncus ch bufonius
©
g T T T T
05 0.0 05 1.0

PCO1(31.48%)

Figure 7. Ordination of taxonomic composition of dispersed diaspores and their variation
among capybara (orange ellipse) and nutria (turquoise ellipse). Crosses (+) represent plant
taxa. Plant taxa named are those selected in indicator species analysis. The mammal
silhouettes are downloaded from: phylopic.org, Myocastor coypus by Mattia Menchetti and
Hydrochoerus hydrochaeris by Skye McDavid

Discussion

We found that capybaras and nutrias disperse an abundance and diversity of plants in
Neotropical wetlands, through endozoochory. These were pteridophytes and angiosperms
with relatively small seeds and non-fleshy fruits, and ours represents the first demonstration

that Neotropical rodents are important vectors for such plants. At least 27 distinct wetland

plant taxa were dispersed, growing in water and/or moist soils (Pedralli, 1990; Flora e Funga

do Brasil, 2023). The two large rodents had complementary roles, dispersing a different set of

wetland plants. These rodents may be important for generating and maintaining plant
distributions in the study area, with its high diversity of wetland plants and dense

concentration of isolated wetland patches (Maltchik et al., 2003; Rolon & Maltchik, 2006).
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How and why are diaspores ingested by big rodents?

We expect that the great majority of angiosperm diaspores dispersed were ingested directly
from the mother plants during herbivory, as would be consistent both with plant height (Flora
e Funga do Brasil, 2023) and the “foliage is the fruit” hypothesis in which plant foliage
attracts herbivores, and is ingested together with seeds (Janzen, 1984; Jaroszewicz et al.,
2023). For example, both rodents dispersed an abundance of Bacopa monnieri capsules, and
this plant has a small fruit full of capsules at the top of the plant (Flora e Funga do Brasil,
2023). Likewise, Juncus cf. bufonius and Cyperus odoratus have large quantities of small,
diaspores in the upper part of the plant, surrounding by leaves in the case of C. odoratus.
When tested, 27% of diaspores dispersed by capybaras and 15% of those dispersed by nutrias
germinated. Taxa with high germination percentages had small, durable, hard seeds, arranged
with foliage or retained by plant vegetative parts. Many of the ungerminated seeds were likely
to be viable but dormant (Espinar et al., 2023).

Both capybara and nutrias dispersed diaspores of the aquatic fern Salvinia. Salvinia can
reproduce sexually and asexually, and sexual diaspores of Salvinia are commonly dispersed
and fertilized in water (Gatka & Szmeja, 2013). Rodents can ingest these diaspores by
drinking, or eating Salvinia plants, in the reproductive period. An outlier in nutria samples
(255 microsporangia in one sample) suggests that one reproductive plant was ingested when
full of microsporangia. Our study underlines the importance of endozoochory by herbivorous
mammals for dispersal of pteridophytes (Arosa et al., 2010) as well as angiosperms. To our
knowledge, this is the first demonstration of mammalian endozoochory for aquatic
pteridophytes, which was also demonstrated for waterbirds (Lovas-Kiss et al., 2017).

Despite being abundant in the study area (ICMBio, 2021), we did not record diaspores of the
species Zizaniopsis bonariensis, Schoenoplectus californicus, and Cyperus byssaceus. Z.

bonariensis has been shown to be dispersed by waterbird endozoochory (Silva et al., 2021)
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and to be part of the rodent’s diet, so with more sampling effort this is one of many species
that may be recorded in future rodent faecal analysis (Borges & Colares, 2007).
Schoenoplectus californicus can reach 200 cm in height (Silveira, 2020), and its diaspores
may be out of reach even for capybara, which can reach 62 cm in height (Mones & Ojasti
1986). Both rodents have been reported to prefer feeding on Poaceae (Borges & Colares 2007,
Colares et al., 2010), whose diaspores were present in low numbers in our samples. Diaspores
of Cyperaceae, Juncaceae and Plantaginaceae for example were all more abundant, these also

being families dispersed repeatedly by waterbirds (Silva et al. 2021, Almeida et al., 2022).

How far are diaspores dispersed, and where to?

We have confirmed rodent endozoochory for many angiosperm species, none of which would
be assigned an “endozoochory syndrome” since they lack a fleshy-fruit. Although no
comprehensive morphological dispersal syndrome database exists for Neotropical herbaceous
plants, they would likely be assigned to hydrochory, unassisted or other abiotic syndromes, or
else to an epizoochory syndrome. None of these syndromes successfully predict the
endozoochory or epizoochory mechanisms for ungulates (Green et al., 2022). Although most
individual seeds for wetland plants in our study area may disperse by abiotic vectors such as
water (Soons et al., 2017), those seeds carried in rodent guts are likely to have longer
dispersal distances, and to move between isolated patches. Gut passage is also likely to
increase germinability in many species (van Leeuwen et al., 2023).

Although we did not collect fecal samples found in water to avoid contamination, nutrias and
capybaras tend to defecate in water, usually when swimming or floating (Piccinini et al.,
1971; Gosling, 1979). This habit may increase establishment success, and hence dispersal
quality, for diaspores of aquatic plants (van Leeuwen et al., 2022). It is also favourable for

dispersal of whole-plants (Silva et al., 2018; Paolacci et al., 2023) such as an the entire free-
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floating Spirodela intermedia recovered from nutria feces (Fig. 6, a). Duckweeds are part of
diet of both rodents (Borgnia et al., 2000; Guichén et al., 2003; Moreira et al., 2013). Larger
mammals generally have larger home ranges, and retain diaspores for longer in their guts,
increasing seed dispersal distance in larger species (Galetti et al., 2017; Souza et al., 2022).
This is partly why defaunation of larger species has a major impact on dispersal services
(Galetti et al., 2017; Pires et al., 2018; Souza et al., 2022). Gut retention time for capybara can
reach 72 h (Ojasti, 1973 apud Moreira et al., 2013) and about 45 h for nutria (Sakaguchi and
Nabata, 1992; Hagen et al., 2018).

Capybaras move greater distances from water, facilitating the dispersal of terrestrial as well as
aquatic plants but also numerous terrestrial plant species. The home ranges of capybara vary
considerably between study areas, with a maximum of 200 ha (Corriale et al. 2013, Campos-
Krauer et al. 2014). Daily average displacement has been recorded as around 1 km, with
seasonal differences (Azcarate 1980). Nutrias spend more time close to the water, rarely
straying more than 10 meters away (D’adamo et al., 2000; Nolfo-Clements, 2009). In the
alien range they can show daily movements of up to 260.3 m (SE = 74.18) (Milholland et al.,
2010). In their native range, nutrias had a mean home range of 28.8 ha (Nolfo-Clements
2012), with a mean of 43 ha in their alien range (Banjade et al. 2023). Their more extensive
movement suggests capybaras provide greater maximum dispersal distances for diaspores.
The amount of feces that both rodent’s produces depend mainly on the diet composition and
the daily intake (Moreira et al., 2013; Hagen et al., 2018). Larger capybaras also produce
more faeces, and our 10 g samples are a small proportion of their daily output. Capybaras
have a similar digestive system to sheep (Moreira et al., 2013), suggesting they produce 5% of
their body mass in feces day™! (Ogejo et al., 2013) equivalent to 2,500 g of feces day™ (wet
weight). In captivity, nutrias produce around of 70 g of feces day™! (wet weight) from a diet of

carrots and pellets (Gosling, 1979), but we expect they would produce more faeces when
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feeding on foliage in the wild. Based on their body size, we expect they may produce roughly
10% of the faecal mass produced by capybara (i.e., 250 g day™!) Extrapolating from our
samples on the basis of these two estimates, each capybara would disperse an estimated 1,025
diaspores day™! (892 of which were from angiosperms and 133 were pteridophytes) compared
to only 691 diaspores day™! for nutrias (125 of which were from angiosperms and 566 were
pteridophytes). This suggests that capybaras are particularly important as vectors of flowering

plants, and nutrias as vectors for pteridophytes.

Different roles for two vectors

Habitat preference, feeding habits, and mammal size can influence the richness and
composition of dispersed diaspores (Karimi et al., 2020). Our analyses suggested that
capybaras were relatively more important as vectors of terrestrial flowering plants, and nutrias
as vectors of aquatic and amphibious (i.e., rooted on land or in water) plants (especially
ferns). The composition of diaspores dispersed by capybaras and nutrias were different, and
11 plant taxa were identified as indicators of one vector or the other, suggesting the two
species complement each other in the zoochory process in Neotropical wetlands, as observed
with mammal vectors in other regions (Karimi et al., 2020).

Contrary to Chen & Moles (2015), we found no evidence to suggest that larger herbivores
ingest and disperse smaller seeds. However, their study was based on an analysis of data from
global literature without controlling for geographical variation. Furthermore, mammalian
body size explained little variation, and the negative correlation between body size and seed
size was driven by ungulate interactions. Our study suggests that seed size is not influential in
differences between coexisting rodents. Chen & Moles (2015) also found evidence that larger
mammals disperse seeds from more plant species. On the basis of 10g samples, we found the

opposite result, with nutrias dispersing more species. However, we can estimate than a nutria
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produces 25 such samples a day, compared to 250 for a capybara (see above). Our rarefaction
analysis (Fig. 3) would then suggest that, on average, an individual capybara may indeed

disperse more plant species each day than a nutria.

The broader significance of Neotropical herbivores as plant vectors

Prehistoric defaunation of larger, frugivorous mammals in the neotropics is considered to
have had major impacts on the dispersal of tropical trees (Galetti et al., 2017; Pires et al.,
2018). Our study suggests that defaunation of herbivorous mammals may also have had
serious implications for the dispersal of plants with small seeds and lacking a fleshy fruit,
especially given the manner in which larger mammals disperse seeds over greater distances.
One example of such an extinction would be the loss of the Neochoerus sp., a Quaternary
mega-rodent of approximately 200 kg in body mass (Ghizzoni, 2014). Across millennia,
vertebrates have engaged in plant dispersal interactions, particularly significant among large
mammals like glyptodonts, proboscideans, and bovids, which probably played a pivotal role
in dispersing plants across wetlands (Janzen, 1984).

Future research is needed to improve our understanding of the role of other extant herbivorous
mammals as plant vectors in Neotropical wetlands. This includes ungulates, which in other
parts of the world deer have been shown to disperse seeds of aquatic and herbaceous plants
between isolated wetlands (Flaherty et al., 2017; Lee & Lee, 2020). In Europe, the role of
rodents (rabbits and other lagomorphs) as plant vectors of terrestrial plants lacking a fleshy
fruit via endozoochory complements that of ungulates (Cosyns et al., 2005; Eycott et al.,
2007). The role of herbivorous mammals in Neotropical wetlands should also be compared
with that of waterbirds (Green et al., 2023; Silva et al., 2020).

Rodents can also be expected to disperse seeds in their fur by epizoochory, as demonstrated in

ungulates (Albert et al., 2015). When possible, epizoochory should be studied in capybaras
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and nutrias. Nutrias in their introduced range in France disperse aquatic invertebrates in their
fur (Waterkeyn et al., 2010). However, the high rates of endozoochory we recorded suggest
this may be the more important dispersal mechanism for our study species.

Research into zoochory in the neotropics has to date focused principally on frugivores in
tropical forests. This study shows the importance of conducting more research into the role of
herbivores in other Neotropical habitats. Our investigation highlights the major contribution
of herbivorous mammals in the dispersal of aquatic plants within Neotropical wetland
regions. In this regard, both species emerge as significant dispersers of plants within and
between Neotropical wetland areas through their digestive tracts, contributing to the

establishment and maintenance of aquatic plant communities in these habitats.
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Resumo

1. Mamiferos carnivoros podem realizar dispersao de sementes por endozoocoria e
diploendozoocoria. A lontra € um carnivoro semiaquatico, com hdbitos generalistas, podendo
predar diferentes classes de vertebrados, consumir frutos e dispersar sementes (endozoocoria).
Entretanto o seu papel como dispersor secundario (diploendozoocoria) permanece
desconhecido. Aqui, nds investigamos os processos de endozoocoria e diploendozoocoria

através da lontra-neotropical em um sistema de dreas imidas no extremo sul do Brasil.

2. Coletamos 31 amostras de excrementos da lontra-neotropical em um ambiente de dreas
umidas na ESEC Taim, um sitio Ramsar brasileiro de relevancia global. Cada amostra foi
processada sob dgua corrente com conjunto de peneiras, didsporos intactos foram separados e
incubados para os testes de germinagdo. Posteriormente as amostras foram secas em estufa,
pesadas e processadas a fim de identificar as principais classes de vertebrados predados pelas
lontras. Usamos Modelos Lineares Generalizados para verificar a influéncia do peso dos
excrementos na riqueza de didsporos de plantas encontrados nas amostras. Utilizamos
Modelos Lineares Generalizados para verificar a influéncia da predacdo de diferentes classes

de vertebrados na riqueza e abundancia total de didsporos, bem como na riqueza e abundancia
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de didsporos relacionados ao substrato terrestre, aquatico e que podem ocorrer em ambos

substratos.

3. N6s registramos 1206 didsporos pertencentes a 33 tdxons distintos (uma alga-verde, quatro
pteridofitas e 28 angiospermas) representando 18 familias de plantas, incluindo algumas
macroéfitas aqudticas inteiras. Apds a incubacgdo sete didsporos de seis tdxons distintos de
plantas germinaram. A massa (peso seco) dos excrementos das lontras influencia
significativamente a riqueza de didsporos. A abundancia de didsporos foi diferente entre
amostras de lontras que predaram uma, duas ou mais classes de vertebrados, mas a riqueza
ndo foi significativa. Lontras que predaram mais de duas classes de vertebrados dispersaram
uma maior abundancia de didsporos aqudticos. Através da producdo fecal estimamos que a
lontra-neotropical pode dispersar ao longo de um ano cerca de 188.237,8 didsporos (sendo
774,24 algas-verdes, 132.831 pteriddfitas e 54.632,48 angiospermas). Lontras possuem uma
ampla area de vida podendo se deslocar diariamente varios quildmetros e interligar diferentes
sistemas aqudticos, como rios, pogas e lagoas, favorecendo a dispersdo de plantas nestes

habitats.

4. Sintese Este € o primeiro estudo sobre dispersdo de pteridofitas aqudticas, algas-verdes e
angiospermas por lontras. Nossos resultados sugerem que as lontras desempenham um papel
importante na dispersdo de diversas plantas de dreas imidas, contribuindo para a manuten¢do
desses ecossistemas, e propiciando a movimentagdo das plantas entre habitats. Este estudo
traz dados relevantes que reforcam a importancia de mamiferos carnivoros na manutengdo de

diferentes ecossistemas aquéaticos.
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Introducdo

A dispersdo ¢ uma pega-chave em nosso planeta, envolvendo o deslocamento de espécies
desde o local de nascimento até o de reproducdo (Green et al., 2023; Matthysen, 2012). Esse
processo propicia fluxo génico dentro e entre populagdes além da continua colonizagdo de
espécies em diversos habitats (Matthysen, 2012; van der Pijl, 1982). Embora as plantas de
dreas imidas geralmente sejam dispersas por d4gua ou vento (Soons et al., 2017), também
dependem de animais, como aves e mamiferos, para a disseminacao de seus didsporos (Green
et al., 2023; Latorre et al., 2022). Nesse contexto, os vertebrados desempenham um papel
crucial, podendo ser mais eficazes do que vetores abidticos em processos de dispersao a

longas distancias (Bullock et al., 2017).

A dispersdo por animais (zoocoria) ocorre quando o vetor transporta os didsporos aderidos no
pelo, pele ou penas (epizoochoria), ou através do trato digestivo ao consumir frutos ou partes
vegetais com didsporos (Green et al., 2023; Matthysen, 2012). Desta maneira podem
transportar didsporos e plantas inteiras de ambientes aquaticos através da matriz terrestre
(Green et al., 2023; Paolacci et al., 2023; Silva et al., 2018). A zoocoria propicia o
deslocamento das plantas até novos habitats, reduzindo a competi¢do intraespecifica e
aumentando as chances de escaparem de predadores e patogenos associados a planta mae
(Jordano et al., 2011). Além disso, contribui para a adaptagao das populagdes frente as

alteracOes ambientais do Antropoceno (McConkey et al., 2012; Nuiiez et al., 2023).

Mamiferos carnivoros ao consumirem grandes quantidades de frutos desempenham um papel
significativo na dispersdo de sementes (Dellafiore et al., 2020; Jordano et al., 2007; Reis et
al., 2023). Lontras, consomem frutos oportunisticamente complementando sua alimentacao
durante periodos de escassez de recursos (Almeida et al., 2012b; Quadros et al., 2000). Essa

estratégia resulta na dispersdo de sementes, como registrado para lontra-neotropical Lontra
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longicaudis Olfers na Mata Atlantica (Quadros et al., 2000) e para lontra-euroasiatica Lutra
lutra Linnaeus na Peninsula Ibérica (Latorre et al., 2022). Embora a endozoocoria ndo seja
exclusiva de plantas com frutos carnosos (Green et al., 2022), estudos na regiao Neotropical
tém se concentrado principalmente na relacdo entre vertebrados e plantas com frutos carnosos,
evidenciando lacunas de estudos em sistemas como areas umidas (Galetti et al., 2017; Janzen

& Martin, 1982; Pires et al., 2018, Souza et al., 2022).

Carnivoros também podem realizar dispersao secunddria de sementes, predando um dispersor
primério ou predador de sementes (Rubalcava-Castillo et al., 2023; Sarasola et al., 2016).
Esse processo, denominado diploendozoocoria, envolve a a¢do sequencial de um ou mais
agentes dispersores. Por exemplo, quando um carnivoro preda um herbivoro/ frugivoro ou
predador de sementes, posteriormente excretando as sementes que foram consumidas pela sua
presa (Hamadlidinen et al., 2017). Darwin foi o primeiro naturalista a investigar a
diploendozoocoria através de aves rapinantes (Darwin 1913). Desde entdo, alguns estudos
investigaram este processo através de aves (Lovas-Kiss et al., 2018; Silva, 2023) e mamiferos
carnivoros (Rubalcava-Castillo et al., 2023; Sarasola et al., 2016). Mamiferos terrestres como
felinos dispersam sementes ingeridas por pombos (Sarasola et al., 2016) e lebres (Rubalcava-
Castillo et al., 2023). Entretanto, ndo existem dados sobre diploendozoochoria através de

carnivoros semiaquéticos, tais como as lontras.

A lontra-neotropical € um mustelideo carnivoro que pode medir até 80 cm de comprimento e
pesar até 14 kg (Weber et al., 2013). Apresenta membranas interdigitais, corpo fusiforme e
alongado, em funcao destas e outras adaptacdes ao ambiente aquatico, as lontras sao
consideras mamiferos semiaqudticos (Silva, 2014; Weber et al., 2013). A lontra-neotropical
corre em banhados, rios, estudrios e lagos, utilizando preferencialmente ambientes aquaticos

para forrageio (Silva, 2014; Weber et al., 2013). A base da dieta da lontra-neotropical sdo
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peixes, crustidceos e moluscos, entretanto, consomem também répteis, aves, mamiferos e
insetos (Silva, 2014). No sul do Brasil, as lontras apresentam hébitos generalistas, as dreas
timidas s@o sua principal fonte de recursos, mas também podem explorar recursos derivados

de ambientes marinhos (Carrasco et al., 2019).

A caracteristica de predador oportunista e ampla drea de vida sdo atributos que podem
favorecer a dispersdo de sementes por lontra-neotropical (Almeida et al., 2012b; Almeida et
al., 2012b; Carrasco et al., 2019; Hamél&inen et al., 2017). Processos de dispersao sao
altamente relevantes, especialmente em locais como a planicie costeira do sul do Brasil, que
apresenta grande concentracio de dreas imidas (Maltchik et al., 2003) e alta diversidade de
macrdfitas (Rolon & Maltchik, 2006). O objetivo deste trabalho foi descrever o potencial de
dispersdo de sementes via endozoocoria e ou diploendozoocoria por lontra-neotropical no
extremo sul do Brasil. Assumindo o comportamento oportunista das lontras e seu hdbito
alimentar generalista (Almeida et al., 2012b; Almeida et al., 2012b; Carrasco et al., 2019;
Silva, 2014; Weber et al., 2013), nés levantamos as seguintes perguntas: 1. A lontra-
neotropical dispersa sementes em dreas umidas costeiras? 2. As sementes encontradas em
excrementos de lontra-neotropical sdo vidveis e germinam apds a passagem pelo trato
digestivo? 3. A abundancia e riqueza de didsporos dispersos por lontras variam em fun¢ao da

quantidade de classes de vertebrados predados?

Meétodos

Area de estudo

O estudo foi realizado na Estacdo Ecoldgica do Taim (ESEC Taim), um sitio Ramsar
brasileiro que protege mais de 30.000 ha de vastas areas imidas, lagoas, campos, dunas,

matas e praias (Fig. 1; ICMBio, 2021). A ESEC Taim est4 situada no maior complexo de
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lagos da América do Sul, abrangendo a Lagoa Mirim, Lagoa Mangueira, Lagoa Nicola e

vérias lagoas menores caracterizadas por uma elevada riqueza de macrdfitas e cerca de 1% de

mata paludosa (ICMBio, 2021). Na regido, existe um canal artificial de drenagem construido

na década de 70, para constru¢cdo da rodovia que interliga o Brasil ao Uruguai. Este canal estd

sob influéncia de dreas imidas adjacentes e das lagoas Nicola, Jacaré e Mangueira (Fig. 2). A

temperatura média anual é de 18°C, e a umidade relativa do ar € em torno de 80% (Tucci et

al., 1996). O clima € subtropical (Cfa; Kodppen 1936), com precipitacdo anual variando de

1000 a 1500 mm (Tomazelli et al., 2000).
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Figura 1. Area de estudo na Estacdo Ecolégica do Taim. Os pontos indicam locais onde as

amostras de excremento de lontra-neotropical foram coletadas. Os numeros ao lado dos

pontos correspondem a quantidade de amostras coletadas em cada local
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Metodologia de campo

Coletamos 31 amostras de excrementos de lontra-neotropical em quatro locais distintos ao
longo das margens do canal da ESEC Taim entre junho e agosto de 2022. Em cada local de
amostragem encontramos no maximo 13 e no minimo 3 amostras de excrementos (Fig. 1). Os
excrementos foram localizados através de busca ativa. Primeiramente localizamos as latrinas,
locais conspicuos onde as lontras costumam depositar seus excrementos € muco anal (Fig. 2).
As latrinas compdem uma caracteristica social importante para as lontras, indicando um local
para forrageio e comunicagdo (Almeida et al., 2012a). Estes locais apresentam caracteristicas
especificas tais como odor, presenca de restos alimentares (escamas, espinhas, cranios) e
excrementos caracteristicos (Silva 2014; Weber et al., 2013). Durante as coletas, buscou-se
limitar a0 méximo a interferéncia dos pesquisadores com o intuito de evitar distirbios ou
alteracodes nestes locais. Apenas excrementos frescos e sem contaminagdo externa (folhas,
sementes, etc.) foram coletados. Excrementos frescos apresentam consisténcia macia, nao
desagregada ou farelenta, por vezes pastosa e imida, de coloracdo verde escura a preta e odor
almiscarado (Mariano-Mendoza et al., 2022; Fig. 2). Apenas a por¢ao superior de cada
excremento foi coletada para minimizar a contaminacio com o substrato onde o material

estava depositado. Em seguida cada amostra foi depositada em potes plasticos de 500 ml.
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Figura 2. Canal onde as amostras foram coletadas na Esta¢ao Ecolégica do Taim, extremo sul

do Brasil. No detalhe, excremento de lontra-neotropical, escala em cm

Metodologia laboratorial

No laboratério, as amostras foram mantidas na geladeira (+ 4°C) e processadas até 3 semanas
apos a coleta. Para remogdo dos didsporos, as amostras foram segregadas individualmente
com auxilio de um conjunto de peneiras (malhas 2000 mm, 1000 mm, 500 mm e 53 um) sob
agua corrente. O contetdo retido em cada peneira foi triado com o auxilio de camara de
Bogorov sob estereomicroscopio (Stemi 2000-C; Zeiss, Gottingen, Germany). Imagens e
tamanho dos didsporos foram obtidos para facilitar a identificacio. Este procedimento foi
feito utilizando a camera Axiocam 105 acoplada ao mesmo esteriomicroscépio Stemi 2000-C
e utilizando o software Zeiss ‘ZEN Microscopy’. Didsporos intactos (sem fissuras) foram

quantificados, removidos e posteriormente separados para os testes de germinagdo. Os
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didsporos foram identificados através de Catian et al. (2021) e com auxilio de especialistas do
herbério da Universidade Federal do Rio Grande (HURG). Para cada tdxon de planta
registrado, nos classificamos o substrato de desenvolvimento com base na Flora e Funga do
Brasil (2023) e o tipo de didsporo conforme Baseflor - Julve (1998). O substrato foi
considerado "aquético" (plantas que necessitam de coluna de dgua para sobreviver e se
reproduzir, mesmo quando enraizadas no solo), "terrestre" (plantas que sobrevivem sem a
presenca de dgua superficial) ou "aquatico e terrestre" (plantas que podem sobreviver em

ambos os substratos, ou géneros que compreendem espécies tanto aqudticas quanto terrestres).

Apo6s a remocdo dos didsporos, as amostras foram secas em estufa a 40°C, pesadas
individualmente e, em seguida, triadas a fim de identificar os vertebrados predados pelas
lontras em nivel de classe. O processo de triagem incluiu a separacdo de partes dos animais
predados, como escamas, peles, penas, pelos e 0ssos. A determinagdo de cada classe de
vertebrado foi realizada com a consulta ao material zool6gico da cole¢dao da Universidade do
Vale do Rio dos Sinos — UNISINOS, quando necessario. Como vertebrados sdo potenciais
dispersores de plantas (van der Pijl, 1982), essa classificacdo foi feita com o intuito de
verificar se as diferentes classes de vertebrados predados estaria relacionada com a dispersao
secundéria (diploendozoocoria) de alguns tdxons de plantas. NGs investigamos a presencga de
restos de peixes, anfibios, répteis, aves e mamiferos, e organizando as amostras em categorias
conforme a quantidade de classes (ver sessdo andlise de dados) para possibilitar a

extrapolacdo dos resultados e anélise de dados.

Para testar a germinagdo, os didsporos foram depositados individualmente em micro tubos de
2.0 ml com dgua mineral sob fotoperiodo (12 h de luz, 12 h sem luz) e temperatura (24°C +
6°C) controlados. As germinacOes foram verificadas duas vezes por semana ao longo de 8

semanas. Apds a germinagdo, as plantulas foram transferidas para uma microplaca, contendo
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substrato esterilizado da area de estudo e cultivadas individualmente para evitar interagdes
alelopéticas. A microplaca foi mantida em um aquério e regada com dgua mineral para manter
o substrato saturado. Quando as raizes foram estabelecidas, as plantulas foram transplantadas
para vasos plésticos de 430 ml e cultivadas para facilitar a identificacdo subsequente. Entre os
didsporos observados nos excrementos, 721 eram microsporangios, estrutura que contém
microsporos (que produz gametas masculinos) da pteridofita aquatica Salvinia, e 31 eram
esporos de Marsilea cf. ancylopoda (Catian et al., 2021). Microsporangios ou esporos
produzem gametas masculinos que ndo apresentam estruturas fotossintetizantes, portanto nao

incluimos nos testes de germinacgao.

Andadlise de dados

Para avaliar os efeitos da amostragem na riqueza de tdxons dentro das amostras fecais,
realizamos uma andlise de rarefacdo usando o pacote iNEXT (Hsieh et al., 2016) em ambiente
R (R Core Team, 2022). A relacdo entre o peso seco dos excrementos de lontra e a riqueza de
didsporos encontrados nas amostras foi analisado através de Modelos Lineares Generalizados
(GLMs). O modelo de riqueza em fungdo do peso foi ajustado com a distribuicdo de erro
binomial negativa com a funcao de ligacdo ‘log’. O potencial de diploendozoocoria pelas
lontras foi explorado através da classificacdo dos restos das presas presentes nos excrementos.
Posteriormente, as amostras foram organizadas conforme o nimero de classes de vertebrados
encontradas nos excrementos, resultando em trés categorias: “one” uma classe de presa, “two”
duas classes de presas e “more” trés ou mais classes de presas. A relagdo entre riqueza e
abundancia de didsporos em fung¢ado das trés categorias de presas “one”, “two” e “more” foi

analisado através de GLMs. A diferenca entre riqueza e abundancia de didsporos de plantas de

substratos aquatico, terrestre e aquatico/ terrestre em funcdo das trés categorias de presas foi
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verificado através de GLMs. Os modelos de abundancia foram ajustados com a distribui¢dao
de erro binomial negativa com a funcao de ligagdo ‘log’ e os de riqueza ajustados com
distribuicdo de Poisson com a fungdo de ligagdo ‘log’. Todos modelos foram executados em
ambiente R usando as fungdes ‘glm.nb’ e ‘glm’do pacote Ime4 (Bates et al., 2015). Os
residuos do modelo foram testados a fim de verificar sobre dispersdao dos dados e inflagdo de
zeros usando as fungdes ‘testDispersion’ e ‘testZerolnflation’ do pacote DHARMa (Hartig,
2022). Uma Andlise de Deviance (ANODEYV) foi usada para avaliar a adequagdo dos modelos
em comparac¢do com um modelo nulo. A fun¢do 'anova' do pacote stats (R Core Team, 2022)
foi usada para examinar a importancia de fatores e suas interagdes. Essa abordagem visa
identificar quais varidveis e combinagdes delas sdo estatisticamente relevantes para a
explicacdo dos resultados observados. Na presenca de fatores estatisticamente significativos,
aplicamos testes de significancia entre os niveis dos fatores por meio de comparagdes par a

par, empregando a func¢do 'pairs' do pacote emmeans (Lenth, 2023).

Resultados

Um total de 1206 didsporos pertencentes a 33 tdxons de plantas sendo uma alga-verde, quatro
pteridofitas e 28 angiospermas foram encontrados em amostras de excrementos de lontra-
neotropical (Tabela 1). Deste total, duas espécies Centella asiatica (L.) Urb. e Stellaria media
(L.) Vill. eram exdéticas, mas consideradas naturalizadas para o Brasil (Flora e Funga do
Brasil 2023). Cada amostra fecal continha uma média de 38,90 (SE 11,14) didsporos, sendo
que 70,7% eram pteridofitas, 28,9% angiospermas e 0,4 % algas-verdes. O peso seco médio
dos excrementos analisados neste estudo foi 5,28 g (SE 0,57) e em todas as amostras
analisadas foram encontradas pelo menos um didsporo intacto. Dentre os diferentes tipos de

didsporos, registramos trés espécies de macroéfitas aquaticas, que passaram inteiras pelo trato
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digestivo das lontras: Azolla filiculoides Lam., Wolffiella oblonga (Phil.) Hegelm. e Lemna
minuta Kunth. (Fig. 3). O tamanho médio dos didsporos encontrados foi 2,29 mm (SE 0,85),
sendo que o maior (30 mm) foi A. filiculoides (planta inteira), e o menor (0,23 mm) era

microsporangio de Salvinia, ambas pteridéfitas aquaticas.

As familias com maiores abundancias de didsporos foram Salviniaceae (n=822), Poaceae
(n=92) e Cyperaceae (n=70). Os didsporos mais abundantes pertenciam a Sa/vinia (sendo 721
microsporangios e 66 megasporangios) e Cyperus odoratus L. com 65 aquénios (Tabela 1).
Do total de didsporos encontrados, quatro pertenciam ao género Solanum, planta produtora de
frutos carnosos (Flora e Funga do Brasil 2023; Souza et al., 2023). Os demais didsporos ndao
apresentam sindrome de dispersao especifica, ou sdo associados a processos de dispersao
abidticas, como anemocoria ou hidrocoria (Julve 1998). Do total, 894 didsporos (74%)
pertenciam a 11 tdxons distintos de plantas de substrato aquatico, 150 (12%) eram de 13
taxons terrestres e 162 (13%) pertenciam a 9 tdxons de plantas, ou géneros que podem

sobreviver em ambos 0s substratos.

Os excrementos analisados apresentaram vestigios de cinco “classes” de presas consumidas
pelas lontras. Peixes foram presentes em todas as amostras, répteis foram registrados em
cinco amostras (16%), anfibios em quatro (13%), mamiferos em trés (10%) e aves em uma
amostra (3%). Das trés categorias estabelecidas para analise de dados, a categoria one foi
representada por 21 amostras contendo exclusivamente peixes. A categoria two foi
representada por sete amostras, duas continham peixes e anfibios, duas continham peixes e
répteis, e trés peixes € mamiferos. Por fim, tr€s amostras se enquadraram na categoria more
onde duas amostras continham restos de peixes, anfibios e répteis e uma peixes, répteis, aves

e mamiferos.
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A andlise de rarefagdo mostrou um rapido aumento na riqueza de didsporos conforme
aumento do esfor¢co amostral. Apds a anélise de 31 amostras (intercepto X), a curva nao
alcancou o platd de estabilizacdo. Entretanto, a curva extrapolada apresentou uma tendéncia a
estabilizacdo, indicando que lontras podem dispersar uma riqueza ainda maior de didsporos
do que a observada neste estudo (Fig. 4). O peso dos excrementos possui uma relagdo positiva
com a riqueza de didsporos dispersados pelas lontras, ou seja, a medida que aumenta a
densidade de excrementos aumenta a riqueza de didsporos nas fezes de lontra-neotropical (P

<0,05) (Fig. 5).

A riqueza de didsporos ndo apresentou uma relacdo significativa entre as diferentes categorias
de presas consumidas (P > 0,05). Embora a mediana apresentada no boxplot da categoria
more (trés ou mais classes diferentes de presas) seja ligeiramente maior, sugerindo uma
possivel associacao entre a predacdo de uma maior diversidade de presas por lontras e uma
riqueza maior de didsporos, o0 modelo geral ndo apresentou significancia para essa relacao
(Fig. 6; A). A abundancia de didsporos variou significativamente em fungdo das trés
categorias analisadas (P<0,05) (Fig. 6; B). As interacdes que explicaram a significancia do
modelo foram entre as categorias more e one e entre more e two (P<0,05; Material
suplementar). Este resultado sugere que lontras que consomem de trés a mais classes de
presas diferentes (categoria more), tendem a dispersar uma maior abundancia de didsporos do
que as que consomem uma ou duas classes (categorias one e two) (Fig. 6; B). Dos modelos
criados a fim de observar as diferengas na riqueza e abundancia de didsporos de diferentes
substratos em fun¢do das trés categorias de presas, apenas a abundancia de didsporos de
substratos aquéticos teve interacao significativa (Fig. 7; B). Das trés categorias de presas,
somente a categoria more foi significativa (P<0,05). Contudo, ao considerarmos o resultado
da andlise de deviance, observamos que o modelo foi marginalmente nao significativo (P=

0.0546; Material Suplementar).
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Germinacio dos didsporos

Dos 454 diasporos encontrados em excrementos de lontra-neotropical com potencial para
germinagdo, sete germinaram, correspondendo a seis tdxons de plantas (representando 2% dos
didsporos intactos, Tabela 1). A familia com maior nimero de germinacgado foi Onagraceae,
representada pelos tdxons Ludwigia leptocarpa (Nutt.) H.Hara com duas germinagdes e L.

peploides (Kunth) P.H.Raven com uma.

Tabela 1. Plantas dispersas por lontra-neotropical: substrato onde as plantas se desenvolveram
(Substrate); Nuimero total de didsporos encontrados (Total diaspores); ndmero total de
didsporos germinados (Total germinated); nimero de amostras em que cada tdxon foi
encontrado (NST); e nimero miaximo de didsporos encontrados em uma amostra (Max.

sample). Em negrito tdxons que apresentam didsporos sem potencial para germinacio

Lontra
longicaudis
Faeces (N =
31)
Total Total Max.
NST
Plant family Plant taxa Substrate diaspores germinated Sample
Charophyceae Chara L. Aquatic 5 - 3 3
Marsileaceae Marsilea cf. ancylopoda A.Braun' Aquatic 31 - 11 5
Salviniaceae Salvinia Ség? Aquatic 721 - 26 234
Salvinia Ség3 Aquatic 66 - 13 20
Azolla Lam.? Aquatic 33 - 10 16
Azolla filiculoides Lam. Aquatic 2 - 2 2
Amaranthaceaec  Alternanthera philoxeroides (Mart.) Terrestrial 8 - 1 8
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Apiaceae

Araceae

Araliaceae

Asteraceae

Caryophyllaceae

Cyperaceae

Juncaceae

Onagraceae

Poaceae

Polygonaceae

Griseb.

Centella asiatica (L.) Urb.
Wolffiella oblonga (Phil.) Hegelm.
Lemna minuta Kunth

Pistia stratiotes L.

Hydrocotyle L.

Eclipta prostrata (L.) L.
Mikania cf. periplocifolia

Stellaria media (L.) Vill.

Cyperus odoratus L.

Eleocharis R.Br.
Fimbristylis autumnalis (L.) Roem. &
Schult.

Fimbristylis dichotoma (L.) Vahl

Juncus L.

Ludwigia leptocarpa (Nutt.) H.Hara
Ludwigia peploides (Kunth) P.H.Raven
Eragrostis hypnoides (Lam.) Britton,
Sterns & Poggenb.

Eragrostis Wolf

Cynodon Rich.

Lolium L.

Panicum L.

Paspalum L.

Setaria P. Beauv.

Polygonum cf. punctatum Elliott

Terrestrial
Aquatic
Aquatic
Aquatic
aquatic/
terrestrial
aquatic/
terrestrial
Terrestrial
Terrestrial
aquatic/
terrestrial
aquatic/

terrestrial

Terrestrial
Terrestrial
aquatic/
terrestrial
Terrestrial

Aquatic

Terrestrial
Terrestrial
Terrestrial
Terrestrial
aquatic/
terrestrial
aquatic/
terrestrial
Terrestrial

Aquatic

13

16

39

20

65

16

15

18

58

11

10

13

14

10

14

13

19
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Pontederiaceae

Primulaceae

Bacopa ct. monnieri (L.) Pennell
Solanaceae

Solanum L.
Urticaceae Boehmeria cylindrica (L.) Sw.

Eichhornia cf. azurea (Sw.) Kunth

Aquatic
aquatic/
terrestrial
aquatic/
terrestrial

Terrestrial

22

15

17

ISpore, 2Microsporangia, 3Megasporangia

Tabela 2. Téaxons e tamanho de didsporos dispersados por lontra-neotropical e categorias onde

ocorrem: tipo de didsporo (Diaspore type); tamanho do didsporo (Length); diferentes

categorias de presas conforme o niimero de classes consumidas, “one” uma classe, “two” duas

classes, “more” de trés a quatro classes (Prey category)

Prey category
Plant taxa Diaspore type Length (mm) one two more
Chara L. oospore 0.44 X X
Marsilea cf. ancylopoda A.Braun spore 0.64 +£0.003 X X X
Salvinia Ség. microsporangia  0.23 £0.01 X X X
Salvinia Ség. megasporangia  0.40 +0.008 X X X
Azolla Lam. megasporangia  0.56 £0.02 X X X
Azolla filiculoides Lam. whole plant 30 X
Alternanthera philoxeroides (Mart.) Griseb. seed 1.01 X
Centella asiatica (L.) Urb. seed 2.10 X X X
Wolffiella oblonga (Phil.) Hegelm. whole plant 32 X
Lemna minuta Kunth whole plant 2.5 £ 0.25 X
Pistia stratiotes L. seed 2.76 X
Hydrocotyle L. achene 2.94 X X X
Eclipta prostrata (L.) L. achene 2.00 £0.06 X X X
Mikania cf. periplocifolia cypsela 1.1 X X
Stellaria media (L.) Vill. capsule 1.73 £0.59 X
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Cyperus odoratus L. achene 1.86 £0.10 X X X
Eleocharis R.Br. achene 1.11 X

Fimbristylis autumnalis (L.) Roem. & Schult. achene 0.77 X X
Fimbristylis dichotoma (L.) Vahl achene 1.04 X

Juncus L. capsule 0.4 X

Ludwigia leptocarpa (Nutt.) H.Hara capsule 1.05 X X X
Ludwigia peploides (Kunth) P.H.Raven capsule 2.79 X X
Eragrostis hypnoides (Lam.) Britton, Sterns & Poggenb. caryopse 0.55 £0.02 X
Eragrostis Wolf caryopse 0.80 X

Cynodon Rich. caryopse 1.43 X X

Lolium L. caryopse 1.95+0.16 X X X
Panicum L. caryopse 1.86 X

Paspalum L. caryopse 1.74 X
Setaria P.Beauv. caryopse 1.36 X X
Polygonum cf. punctatum Elliott achene 2.52 X

Eichhornia cf. azurea (Sw.) Kunth seed 2.02 X

Bacopa ct. monnieri (L.) Pennell capsule 0.65 £0.03 X X

Solanum L. seed 1.58 X

Boehmeria cylindrica (L.) Sw. achene 0.97 X X

Figura 3 Macrofitas aquéticas encontradas em excrementos de lontra-neotropical, Foto (A)

Lemna minuta, (B) Wolffiella oblonga e (C) Azolla filiculoides. Escala 1 mm



=
(=]
L

|§| Otter

[
=1
L

== Interpolatad
= ' Extrapolated

Species richness

ma
=
L

(i 2IU JIU EIU
Number of samples
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Figura 5 Curva da relacdo entre riqueza de didsporos de plantas em fun¢@o do peso seco dos

excrementos de lontra-neotropical
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Figura 6 Boxplot entre a riqueza e abundancia de didsporos em fun¢do das trés categorias de
presas: one = consumo de uma classe de presa, two = consumo de duas classes de presa e
more = consumo de trés ou mais classes de presas. As caixas representam o range dos quartis
Q2 e Q3 separados pela linha horizontal da mediana em negrito. As linhas verticais indicam

os limites maximos e minimos Q1 e Q4
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Figura 7 Variagdo na riqueza e abundancia de didsporos aquéticos, terrestres € que podem
ocorrem em ambos substratos em fungdo de trés categorias; one = consumo de uma classe de
presa, two = consumo de duas classes de presa e more = consumo de trés ou mais classes de

presas. Gréafico (A) riqueza de didsporos, N = nimero de taxons registrados em cada
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categoria. Grafico (B) abundancia de didsporos, N = abundancia de didsporos em cada

categoria

Discussdo

Nossos resultados demonstraram que as lontras dispersam diversos didsporos de plantas que
ocorrem em dreas Umidas neotropicais, incluindo plantas aquédticas inteiras que passaram pelo
trato digestivo das lontras. Além de angiospermas, este estudo revelou, pela primeira vez, o
papel de um mamifero semiaquatico como vetor de didsporos de pteridéfitas aquaticas e
algas-verdes. Dentre as Angiospermas, nds registramos o género Solanum, que possui
dispersdo frequentemente atribuida a zoocoria devido aos seus frutos carnosos (Souza et al.,
2023; van der Pijl, 1982). Solandceas do mesmo género, produzem de 60 a mais de 200
sementes por fruto (Souza et al., 2023). Neste sentido, as quatro sementes de Solanum
registradas nao parece ser consistente com um processo de endozoocoria, mas consumo

acidental ou secundario (Hdmdldinen et al., 2017).

Apesar da maior riqueza ser de didsporos de plantas de substrato terrestre, a maior abundancia
foi de didsporos de plantas de substrato aquéatico. Lontras ndo se alimentam deliberadamente
de macroéfitas aquéticas como Salvinia, o que explicaria a elevada abundancia de didsporos de
pteridofitas aquaticas registrados neste estudo. Pteridéfitas como Salvinia, se reproduzem
sexuada e assexuadamente. Na fase sexuada, os didsporos (microsporangio € megasporangio)
sao dispersos e fertilizados na dgua (Gatka & Szmeja, 2013). Peixes que consomem matéria
vegetal, ingerem juntamente diasporos presentes na coluna d’agua (Garcia et al., 2006;
Silveira et al., 2019). Apéds a predacado dos peixes, as lontras dispersam secundariamente os

didsporos retidos no trato digestivo de suas presas, culminando no processo de
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diploendozoocoria (Hiamildinen et al., 2017). Amostras que continham apenas peixes,
apresentaram didsporos de Salvinia, reforcando que a expressiva abundancia de didsporos de

pteridofitas aquaticas observada € consistente com o processo de diploendozoocoria.

A correlagdo significativa entre o peso dos excrementos e a riqueza de didsporos destaca o
potencial de dispersdo pelas lontras. Embora as diferencas entre fémeas e machos na
dispersdo de didsporos ndo tenha sido o objetivo deste trabalho, sabe-se que machos
depositam excrementos com maior frequéncia e de peso médio menor do que as fémeas
(Mason & MacDonald, 1986). Nesse sentido, podemos sinalizar que as fémeas depositam
excrementos com maior diversidade de didsporos, enquanto machos distribuem excrementos

com menor riqueza ao longo de diferentes locais.

Com base na producdo didria média de excrementos de 70 g por dia! (peso seco) da lontra-
europeia (Lutra lutra) (Mason & MacDonald, 1986) e da média de didsporos encontrados em
cada amostra analisada neste estudo, estimamos que a lontra-neotropical dispersa cerca de
515,72 diasporos por dia! (sendo 2,12 algas-verdes, 363, 92 pteriddfitas e 149,68
angiospermas). Ao longo de um ano, essa estimativa sobe para aproximadamente 188.237,8
didsporos (sendo 774,24 algas-verdes, 132.831 pteridofitas e 54.632,48 angiospermas), valor
superior a quantidade registrada para pumas que dispersam anualmente cerca de 5.110
sementes de Poaceae, ingeridas por pombas (Sarasola et al., 2016). Parte desses didsporos
dispersos pelas lontras poderia ter sido absorvido por algum predador de sementes
(Haméldinen et al., 2017), ou permanecido no ambiente aquatico, onde dependeria da conexao

hidrolégica para dispersao entre habitats (Green et al., 2023; Vanschoenwinkel et al., 2008).

Grande parte da vegetacdo de areas umidas sdo herbaceas e ndo apresenta frutos carnosos
(Rolon et al., 2010, Silva et al., 2021). Essa vegetacdo pode estabelecer uma relacio

mutualistica com herbivoros que ao se alimentar das folhas ingere também os didsporos
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associados, contribuindo com sua dispersao (Janzen, 1984, Jaroszewicz et al., 2023). As

lontras predam diferentes animais, que podem predar e dispersar didsporos, tais como peixes
(Silveira et al., 2019), anfibios (Vanschoenwinkel et al., 2008), répteis (Padgett et al., 2022),
aves (Silva et al., 2020) e mamiferos (Horn et al., 2007). A capacidade de consumir diversas
classes de vertebrados impacta diretamente na dispersao de didsporos por lontras, sendo que

uma dieta mais generalista estd associada a uma maior abundancia de didsporos dispersos.

Peixes e répteis predominaram nas amostras da categoria more. A lontra-neotropical tem
preferéncia por peixes onivoros e consumidores primdrios como algumas espécies da familia
Cichlidae (Carrasco et al., 2019; Garcia et al., 2006; Sousa et al., 2012; Quintela et al., 2008),
mas também preda répteis como queldnios (Platt & Rainwater 2011). Queldnios e peixes
consomem macrdfitas aquaticas (Carrasco et al., 2019; Silveira et al., 2019; Hahn et al.,
2013). Desta maneira, a abundancia significativa na categoria more, parece influenciada
principalmente pela predacio de peixes e répteis que consumiram didsporos de plantas

aquéticas.

N6s esperdvamos encontrar uma maior abundancia e riqueza de didsporos aquaticos em
amostras com restos exclusivamente de peixes (categoria one). Peixes onivoros podem
consumir recursos oriundos de habitats terrestres e aquaticos (Garcia et al., 2006; Carrasco et
al., 2019). Além disso, lontras costumam forragear dentro ou préximo a corpos d’agua
(Almeida et al., 2012a), predando vertebrados associados a estes ambientes, que por sua vez
também sdo vetores ou predadores de plantas de areas umidas (Horn et al., 2007; Padgett et
al., 2022; Silva et al., 2020). Isto explica a riqueza similar de didsporos de diferentes
substratos entre as trés categorias. Além disso a presenca de peixes em todas as amostras pode
ter influenciado as medias dos modelos, uma vez que os didsporos associados a esta classe

estdo presentes em todas categorias comparadas.
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A diploendozoocoria pode ter um efeito negativo (Brito et al., 2021) ou contribuir para
germinagdo de diferentes sementes (Rubacalva-Castillo et al., 2023). A taxa de germinacao
dos didsporos dispersos por lontra-neotropical submetidos a incubacdo foi de 2%. Este
percentual pode ser influenciado por diferentes fatores, como dorméncia fisiolégica e tempo
de incubacgido. Por exemplo, didsporos de algumas plantas de dreas imidas podem levar mais
de dois meses para germinar (Silveira et al., 2019). Neste sentido, € possivel que muitos dos
didsporos dispersos estejam vidveis, mas em estado de dorméncia, uma caracteristica que

favorece a dispersdo a longa distancia em muitas plantas (Espinar et al., 2023).

ApOs a passagem pelo trato digestivo das lontras, os didsporos sdo depositados em latrinas,
locais livres de vegetacdo e proximos a dgua (Almeida et al., 2012b; Nakashima & Do Linh
San, 2022). Os excrementos ricos em matéria organica, fornecem substrato para o
estabelecimento e desenvolvimento das mudas (Nakashima & Do Linh San, 2022). Aqui, nés
detectamos diversos didsporos, a maioria ndo associada a sindrome de dispersao por
endozoocoria (Green et al., 2022). Dentre as germinacdes, nds registramos o género Mikania,
uma planta atribuida a dispersdo anemocérica com didsporo em forma de cipsela (Julve,
1998). A presenca desta planta € mais uma evidéncia de que plantas associadas a uma
sindrome de dispersao (Julve, 1998; Lososova et al., 2023), podem ser dispersas por zoocoria

(Green et al., 2022).

Os trabalhos com zoocoria na regido Neotropical tem focado principalmente na relagdo entre
vertebrados e frutos carnosos (Janzen & Martin, 1982; Galleti et al., 2017; Pires et al., 2017,
Souza et al., 2022), e em aves aquaticas de dreas imidas (Green et al., 2023; Silva et al.,
2018; Silva et al., 2020). Neste estudo, nds evidenciamos a importancia das lontras como
dispersores secundérios em dreas imidas Neotropicais. Lontras possuem uma area de vida de

10 km?, se deslocam muitos quilometros diariamente por meio de sistemas aquéticos ou
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através da matriz terrestre, conectando diferentes sistemas aquéticos (Almeida et al. 2012a;
Almeida et al., 2012b; Carrasco et al., 2019). Além disso, as lontras ocorrem desde o nivel do
mar até quase 2000 m de altitude (Esparza-Carlos et al., 2022). Neste sentido, as lontras
podem contribuir para o fluxo génico entre diferentes populacdes de plantas (Matthysen 2012;
van der Pijl 1982), propiciando seu deslocamento para climas mais adequados e facilitando a
sua adaptacdo as mudancas climéticas do Antropoceno (Gonzdlez-Varo et al., 2017; Nuiiez et

al., 2023).

Este estudo destaca a importancia da pesquisa sobre dispersdo por mamiferos e aponta para
mais perguntas em um campo ainda pouco estudado. Futuras investigacdes devem considerar
as variacoes sazonais em relacdo a fenologia das plantas. Além disso, investigar outros
biomas de ocorréncia da lontra-neotropical pode trazer informagdes importantes sobre o seu
papel como dispersor por endo e diploendozoocoria. Neste estudo, demonstramos que as
lontras desempenham um papel crucial na dispers@o de diversas plantas em dreas imidas,
contribuindo para a preservacdo desses ecossistemas essenciais para a vida na Terra. Além
disso, como lontras ocorrem também em ambientes antrépicos, podem exercer um papel

relevante na recuperacdo de dreas degradadas (Lopez-Bao & Gonzdlez-Varo, 2011).
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CONSIDERACOES FINAIS E PERSPECTIVAS

A presente dissertacdo trouxe dados importantes sobre o papel de mamiferos
semiaqudticos como dispersores de plantas associadas as dreas umidas. Através deste
trabalho, descobrimos que capivaras, ratdes-do-banhado e lontras-neotropical podem
dispersar diferentes tdxons de plantas, incluindo algas-verdes, pteridéfitas e angiospermas,
contribuindo na colonizacdo e manutengao destes importantes ecossistemas. Além disso,
nossos dados trazem as primeiras contribuicdes que auxiliam a preencher uma lacuna de
conhecimento acerca do processo de dispersdo por zoocoria via mamiferos em dreas imidas
Neotropicais.

No primeiro capitulo descrevemos o papel da capivara e do ratdo-do-banhado como
dispersores. Descobrimos que esses roedores dispersam uma grande abundancia e riqueza de
didsporos de plantas de dreas umidas através da endozoocoria. Este foi o primeiro estudo a
registrar o papel de grandes roedores na dispersdo de pteridofitas aquéticas e angiospermas.
Nossos resultados indicam que estes mamiferos semiaqudticos possuem um papel
complementar, onde as capivaras dispersam mais angiospermas associadas ao substrato
terrestre e ratdes-do-banhado dispersam mais pteridéfitas associadas ao habitat aquatico.
Neste sentido, descobrimos que esses roedores sdo importantes dispersores, contribuindo para
colonizagdo, manutengdo e podendo explicar a distribuicao das plantas na drea de estudo.

No segundo capitulo descrevemos o papel da lontra-neotropical como vetor de plantas
de dreas umidas. Neste estudo verificamos que as lontras dispersam uma notdvel abundancia e
riqueza de didsporos de plantas que ocorrem em dreas umidas Neotropicais, incluindo algas-
verdes, pteridofitas aquéticas e angiospermas. A grande abundancia de didsporos de plantas
herbéceas e aquaticas observados estdo associados a dispersao por diploendozoocoria. Lontras
que consumiram mais classes de vertebrados dispersaram maior abundancia de didsporos de
plantas do substrato aquatico, especialmente pteridofitas. Este resultado reflete a caracteristica
oportunista das lontras, que podem predar diferentes vertebrados e destaca o seu papel como
dispersor secunddrio, podendo contribuir assim com o estabelecimento das plantas em
diferentes habitats. Além disso sua ampla distribui¢do, pode auxiliar na movimentacido e
adaptacgdo das plantas frente as mudancas climéticas.

Sugiro que, para futuras investigacdes, considere-se a expansao do esfor¢co amostral,
levando em conta as variacdes sazonais. Explorar dreas imidas em diversos biomas pode

proporcionar dados relevantes sobre a contribui¢do dos mamiferos em uma escala mais
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ampla. A pesquisa sobre a relacdo dos vetores com espécies especificas de plantas, por meio
de experimentos e estudos de campo, tem o potencial de revelar importantes interacdes
mutualisticas. Da mesma forma, é recomenddvel investigar a frequéncia de dispersdo de
plantas inteiras na natureza e comparar o papel da dispersao entre mamiferos e aves aquaticas

na manuten¢io das dreas Umidas.
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ANEXOS

CAPITULO 1

Supporting information of “Big rodents disperse small seeds in Neotropical wetlands”

Summary outputs of the GLM models: Model 1: Total diaspores abundance ~ mammal
species; Model 2: Total taxonomic richness ~ mammal species; Model 3: Aquatic diaspores
abundance ~ mammal species; Model 4: Aquatic richness taxa ~ mammal species; Model 5:
Terrestrial diaspores abundance ~ mammal species; Model 6: Terrestrial richness taxa ~
mammal species; Model 7: Aquatic/Terrestrial diaspores abundance ~ mammal species; and
Model 8: Aquatic/Terrestrial richness taxa ~ mammal species. *P < 0.05, **P < 0.01. *Model
fitted with Negative Binomial error distribution; ®Model fitted with Poisson error distribution.

Source of variation d.f. Deviance Res.d.f. Res. deviance P
Model 1?

Mammal species 1 71.161 80 84.925 <0.001**
Model 2°

Mammal species 1 20912 80 69.557 <0.001**
Model 3*

Mammal species 1 112.05 80 81.484 <0.001**
Model 4°

Mammal species 1 38.022 80 57.503 <0.001%*
Model 5?

Mammal species 1 3.975 80 77.727 0.046%*
Model 6°

Mammal species 1 1.035 80 96.313 0.310
Model 7*

Mammal species 1 8.265 80 80.927 0.004*
Model 8°

Mammal species 1 6.474 80 84.169 0.013*

Summary outputs of the GLM model comparing the size of dispores dispersed by each
mammal. Model: size ~ mammal species. “Model fitted with Poisson error distribution.

Source of variation d.f. Deviance Res. d.f. Res. deviance P
Model*
Mammal species 1 0.646 36 18.863 0.424
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CAPITULO 2

Material suplementar do manuscrito “Dispersao de sementes por lontra-neotropical no
extremo sul do Brasil”

Summary outputs of the GLM model between the dry weight of otter feces and diaspore
richness. Model: diaspore richness ~ fecal weight. *Model fitted with Negative Binomial error
distribution. *P < 0.05, **P < 0.01.

Source of variation d.f. Deviance Res. d.f. Res. deviance P
Model?
Fecal weight 1 89.778 29 30.773 <0.01**

Summary outputs of the GLM models between total abundance and richness of diaspores as a
function of the three prey categories "one," "two," and "more", and between Aquatic,
Terrestrial and Aquatic/Terrestrial diaspores as a function of the three prey categories: Model
1: Total diaspores abundance ~ prey categories; Model 2: Total taxonomic richness ~ prey
categories; Model 3: Aquatic diaspores abundance ~ prey categories; Model 4: Aquatic
richness taxa ~ prey categories; Model 5: Terrestrial diaspores abundance ~ prey categories;
Model 6: Terrestrial richness taxa ~ prey categories; Model 7: Aquatic/Terrestrial diaspores
abundance ~ prey categories; and Model 8: Aquatic/Terrestrial richness taxa ~ prey
categories. *P < 0.05, **P < 0.01. *®Model fitted with Negative Binomial error distribution;
®Model fitted with Poisson error distribution.

Source of variation d.f. Deviance Res.d.f. Res. deviance P
Model 1*

prey categories 2 11.453 28 34.308 <0.01%#%*
Model 2°

prey categories 2 4.046 28 32.220 0.1323
Model 3?

prey categories 2 5.7501 167 141.73 0.05641
Model 4°

prey categories 2 0.34451 167 121.62 -
Model 5

prey categories 2 0.57354 167 106.30 0.7507
Model 6°

prey categories 2 0.85577 167 120.55 -
Model 7¢

prey categories 2 2.0712 167 101.61 0.355
Model 8°

prey categories 2 0.34349 167 119.28 -
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Summary outputs of the paired comparison of Model 1: Total diaspores abundance ~ prey

categories. P-value adjustment: tukey method for comparing a family of 3 estimates.

Contrast estimate SE Res. d.f. Z. ratio P

more — one 1.0715 0.520 Inf 2.061 0.0980
more — two 1.1619 0.638 Inf 1.820 0.1629
one — two 0.0904 0.499 inf 0.9821 0.9821
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do projeto, mas devera ser revalidada anualmente mediante a apresentagéo do relatério de atividades a ser enviado por meio do
Sisbio no prazo de até 30 dias a contar da data do aniversario de sua emisséo.

Dados do titular

Nome: PEDRO HENRIQUE DE OLIVEIRA HOFFMARNN | CPF: 028.519.520-48

Titulo do Projeto: Disperséo de propagulos de plantas e invertebrados via mamiferos Neotropicais

Nome da Instituigdo: UNIVERSIDADE FEDERAL DO RIO GRANDE ? FURG | CNPJ: 94 877.586/0001-10

Observagoes e ressalvas

1 A autorizacdo ndo eximira o pesquisador da necessidade de obter outras anuéncias, como: 1) do proprietario, arrendatario, posseiro ou morador quando as atividades forem realizadas

em drea de dominio privado ou dentro dos limites de unidade de conservag&o federal cujo precesso de regularizacio fundiaria encontra-se em curso; II) da comunidade indigena

envelvida, ouvide o érgdo indigenista oficial, quando as atividades de pesquisa forem executadas em terra indigena; |l do Conselho de Defesa Nacicnal, quando as atividades de pesquisa
forem executadas em area indispensavel a seguranca nacional; IV) da autoridade maritima, quando as atividades de pesquisa forem executadas em aguas jurisdicionais brasileiras; V) do
Departamento Nacional da Produgdo Mineral, quando a pesquisa visar a exploragdo de depdsitos fossiliferos ou a extragdo de espécimes fosseis; VI) do drgdo gestor da

unidade de conservagio estadual, distrital ou murnicipal, dentre outras_

2 Deve-se observar as as recomendacdes de prevengdo contra a COVID-19 das autoridades sanitarias locais e das Unidades de Conservagdo a serem acessadas.

Esta autorizacdo NAO libera o uso da substancia com potencial agrotéxico efou inseticida e NAO exime o pesquisador titular e os membros de sua equipe da necessidade de atender
as exigéncias e obter as autorizagbes previstas em outros instrumentos legais relativos ao registro de agrotéxicos (Lei n® 7.802, de 11 de julho de 1989, Decreto n® 4.074, de 4 de

janeiro de 2002, entre outros).

4 Esta autorizacsio NAO libera o uso da substincia com potencial agrotéxico efou inseticida e NAO exime o pesquisador fitular e os membros de sua equipe da necessidade de atender
as exigéncias e obter as autorizagfes previstas em outros instrumentos legais relativos ao registro de agrotdxicos (Lei n® 7.802, de 11 de julho de 1989, Decreto n®4.074, de 4 de
janeire de 2002, entre outros)

5 Este documento somente podera ser utilizado para os fins previstos na Instrucdo Normativa ICMBio n® 03/2014 ou na Instrucio Nermativa ICMBio n® 10/2010, no que especifica esta
Autorizacdo, nde podendo ser utilizado para fins comerciais, industriais ou esportivos. O material biclégico coletade devera ser utilizado para atividades cientificas ou didaticas no

ambito do ensino superior.

6 As atividades de campo exercidas por pessoa natural ou juridica estrangeira, em todo o territorio nacional, que impliquem o deslecamento de recursos humanos e materiais, tendo por objeto
coletar dados, materiais, espécimes bioldgicos e minerais, pegas integrantes da cultura nativa e cultura popular, presente e passada, obtidos por meio de recursos e técnicas que se

destinem ao estudo, a difus&o ou @ pesquisa, estae sujeitas a autorizagio do Ministério de Ciéncia e Tecnologia.

7 Este documento ndo dispensa o cumprimento da legislagio que dispde sobre acesso a componente do patriménio genético existente no territdrio nacional, na plataforma continental e
nazona econdmica exclusiva, ou ao conhecimento tradicional associado ao patriménio genétice, para fins de pesquisa cientifica, bioprospeccio e desenvolvimento tecnoldgico. Veja

maiores informagdes em www.mma.gov.bricgen.

8 O titular de licenca ou autorizacio e os membros da sua equipe deverdo optar por métodos de coleta e instrumentos de captura direcionades, sempre que possivel, ao grupo
taxondmico de interesse, evitando a morte ou dano significativo a outres grupos; e empregar esforgo de coleta ou captura que ndo comprometa a viabilidade de populagdes do grupe

taxondmico de interesse em condigdo in situ.

9 Esta autorizacdo NAOC exime o pesquisador titular e s membros de sua equipe da necessidade de obter as anuéncias previstas em outros instrumentos legais, bem como do
consentimento do responsavel pela area, plblica ou privada, onde serd realizada a atividade, inclusive do érgdo gestor de terra indigena (FUNAI), da unidade de conservagio
estadual, distrital ou municipal, ou do proprietario, arrendatario, posseiro ou morador de area dentro dos limites de unidade de conservagdo federal cujo processo de regularizacio
fundiaria encontra-se em curso.

10 | Em caso de pesquisa em UNIDADE DE CONSERVAGAO, o pesquisador fitular desta autorizagio devera contactar a administracic da uridade a fim de CONFIRMAR AS DATAS das

expediges, as condigdes para realizagio das coletas e de uso da infraestrutura da unidade.

11 | Ofitular de autorizacdo ou de licenga permanente, assim como os membros de sua equipe, quando da violagdo da legislacio vigente, ou quando da inadequacio, omissdo ou

falsa descrigdo de informagges relevantes que subsidiaram a expedicdo do ato, podera, mediante decisdo motivada, ter a auterizagio ou licenca suspensa cu revogada pelo

ICMBig, nos termos da legislagio brasileira em vigor.

Este documento foi expedido com base na Instrucdo Normativa n® 03/2014. Através do codigo de autenticagdo abaixo, qualquer cidadédo
podera verifficar a autenticidade ou regularidade deste documento, por meio da pagina do Sisbhio/ICMBio na Internet (www.icmbio.gov. br/sishio).
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Ministério do Meio Ambiente - MMA

Instituto Chico Mendes de Conservacao da Biodiversidade - ICMBio

Sistema de Autorizacéo e Informac&o em Biodiversidade - SISBIO

Autorizacao para atividades com finalidade cientifica

Numero: 83243-1

Data da Emisséo: 03/06/2022 19:54:20

Data da Revalidagao®: 03/06/2023

De acordo com o art. 28 da IN 03/2014, esta autorizacdo tem prazo de validade equivalente ao previsto no cronograma de atividades
do projeto, mas devera ser revalidada anualmente mediante a apresentagéo do relatério de atividades a ser enviado por meio do
Sisbio no prazo de até 30 dias a contar da data do aniversario de sua emisséo.

Dados do titular

Nome: PEDRO HENRIQUE DE OLIVEIRA HOFFMARNN

| CPF: 028.519.520-48

Titulo do Projeto: Disperséo de propagulos de plantas e invertebrados via mamiferos Neotropicais

Nome da Instituigdo: UNIVERSIDADE FEDERAL DO RIO GRANDE ? FURG

| CNPJ: 94 877.586/0001-10

OQutras ressalvas

CENAP Atibaia-SP

CPB Jodo Pessoa-PB

dissertagdo, artigos, resumos, separatas.

24 horas de antecedéncia as coletas, para que néo atrapalhe o outro projeto em andamento.

Encaminhar 2 ESEC do Taim a lista das espécies encontradas e a copia de toda a publicagio gerada pela pesquisa,

Como ja existe outro trabalho em andamento com os animais atropelados na UC, & necessario que o pesquisador comunique um

ESEC do Taim

Locais onde as atividades de campo serao executadas

# | Descrigdo do local Municipio-UF Bioma Caverna? Tipo
1 |BR-101 Mostardas-RS Pampa Néo Fora de UC Federal
2 |BR-101 Tavares-RS Pampa N&o Fora de UC Federal
3 |BR4T1 Rio Grande-RS Pampa N&o Fora de UC Federal
4 |BR4T1 Santa Vitoria do Palmar-RS | Pampa MNao Fora de UC Federal
5 | Estagio Ecologica do Taim RS Pampa N&o Dentro de UC Federal
6 |BR-116 Arroio Grande-RS Pampa MN&o Fora de UC Federal
Atividades
# | Atividade Grupo de Atividade
1 | Coleta/transporte de amostras biologicas in situ Fora de UC Federal
2 | Coleta/transporte de amostras biologicas in situ Dentro de UC Federal
3 | Observagéo e gravacgéo de imagem ou som de taxonem UC Dentro de UC Federal

federal
4 | Levantamento de dados abidticos em UC federal Dentro de UC Federal
Atividades X Taxons
# | Atividade Taxon Qtde.
1 | Observagéo e gravacgéo de imagem ou som de téaxon em Tamandua tetradactyla -

UC federal
2 | Coleta/transporte de amostras biologicas in situ Tamandua tetradactyla -
3 | Observacéo e gravacéo de imagem ou som de taxon em Didelphis albiventris -

UC federal
4 | Caoleta/transporte de amostras biologicas in situ Didelphis albiventris -

Este documento foi expedido com base na Instrucdo Normativa n® 03/2014. Através do codigo de autenticagdo abaixo, qualquer cidadédo
podera verifficar a autenticidade ou regularidade deste documento, por meio da pagina do Sisbhio/ICMBio na Internet (www.icmbio.gov. br/sishio).

Codigo de autenticacédo: 0832430120220603
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Autorizacao para atividades com finalidade cientifica

Numero: 83243-1

Data da Emisséo: 03/06/2022 19:54:20

Data da Revalidagao®: 03/06/2023

De acordo com o art. 28 da IN 03/2014, esta autorizacdo tem prazo de validade equivalente ao previsto no cronograma de atividades
do projeto, mas devera ser revalidada anualmente mediante a apresentagéo do relatério de atividades a ser enviado por meio do
Sisbio no prazo de até 30 dias a contar da data do aniversario de sua emisséo.

Dados do titular

Nome: PEDRO HENRIQUE DE OLIVEIRA HOFFMARNN

| CPF: 028.519.520-48

Titulo do Projeto: Disperséo de propagulos de plantas e invertebrados via mamiferos Neotropicais

Nome da Instituigdo: UNIVERSIDADE FEDERAL DO RIO GRANDE ? FURG

| CNPJ: 94 877.586/0001-10

Atividades X Taxons

# | Atividade Taxon Qtde.

5 | Observagéo e gravacgio de imagem ou som de taxon em Cerdocyon thous -
UC federal

6 | Coleta/transporte de amostras biologicas in situ Cerdocyon thous -

7 | Observagéo e gravacgio de imagem ou som de taxon em Procyon cancrivorus -
UC federal

8 | Coleta/transporte de amostras biologicas in situ Procyon cancrivorus -

9 | Observagéo e gravacgio de imagem ou som de taxon em MNasua nasua -
UC federal

10 | Coleta/transporte de amostras biologicas in situ MNasua nasua -

11 | Observacéo e gravacéo de imagem ou som de téxon em Galictis cuja -
UC federal

12 | Coleta/transporte de amostras bioldgicas in situ Galictis cuja -

13 | Observacéo e gravacgio de imagem ou som de téxon em Eira barbara -
UC federal

14 | Coleta/transporte de amostras biologicas in situ Eira barbara -

15 | Observacéo e gravacgio de imagem ou som de téxon em Lontra longicaudis -
UC federal

16 | Coleta/transporte de amostras biologicas in situ Lonfra longicaudis -

17 | Observacéo e gravacgio de imagem ou som de téaxon em Conepatus chinga -
UC federal

18 | Coleta/transporte de amostras biologicas in situ Conepatus chinga -

19 | Observacéo e gravacéo de imagem ou som de téxon em Puma concolor =
UC federal

20 | Coleta/transporte de amostras biologicas in situ Puma concolor -

21 | Observacéo e gravacéo de imagem ou som de téaxon em Herpailurus yagouaroundi -
UC federal

22 | Coleta/transporte de amostras biologicas in situ Herpailurus yagouaroundi -

23 | Observagéo e gravacgio de imagem ou som de taxon em Leopardus wiedii -
UC federal

24 | Coleta/transporte de amostras biologicas in situ Leopardus wiedii -

25 | Observacgéo e gravacgio de imagem ou som de taxonem Leopardus munoai -
UC federal

26 | Coleta/transporte de amostras biolégicas in situ Leopardus munoai -

27 | Observagéo e gravacao de imagem ou som de taxon em Leopardus pardalis -

UC federal

Este documento foi expedido com base na Instrucdo Normativa n® 03/2014. Através do codigo de autenticagdo abaixo, qualquer cidadédo
podera verifficar a autenticidade ou regularidade deste documento, por meio da pagina do Sisbhio/ICMBio na Internet (www.icmbio.gov. br/sishio).
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Autorizacao para atividades com finalidade cientifica

Numero: 83243-1 | Data da Emissédo: 03/06/2022 19:54:20 Data da Revalidagao®: 03/06/2023

De acordo com o art. 28 da IN 03/2014, esta autorizacdo tem prazo de validade equivalente ao previsto no cronograma de atividades
do projeto, mas devera ser revalidada anualmente mediante a apresentagéo do relatério de atividades a ser enviado por meio do
Sisbio no prazo de até 30 dias a contar da data do aniversario de sua emisséo.

Dados do titular

Nome: PEDRO HENRIQUE DE OLIVEIRA HOFFMARNN

| CPF: 028.519.520-48

Titulo do Projeto: Disperséo de propagulos de plantas e invertebrados via mamiferos Neotropicais

Nome da Instituigdo: UNIVERSIDADE FEDERAL DO RIO GRANDE ? FURG | CNPJ: 94 877.586/0001-10

Atividades X Taxons

# | Atividade Taxon Qtde.

28 | Coleta/transporte de amostras biologicas in situ Leopardus pardalis -

29 | Observagéo e gravacéo de imagem ou som de taxon em Leopardus guttulus -
UC federal

30 | Coleta/transporte de amostras biologicas in situ Leopardus guttulus -

31 | Observagéo e gravacéo de imagem ou som de taxon em Leopardus geoffroyi -
UC federal

32 | Coleta/transporte de amostras biologicas in situ Leopardus geoffroyi -

33 | Observagdo e gravacéo de imagem ou som de taxon em Myocastor coypus -
UC federal

34 | Coleta/transporte de amostras biolégicas in situ Myocastor coypus -

35 | Observagéo e gravacgéo de imagem ou som de taxon em Lepus europaeus -
UC federal

36 | Coleta/transporte de amostras biolégicas in situ Lepus europaeus -

37 | Observagéo e gravacéo de imagem ou som de taxon em Chrysocyon brachyurus -
UC federal

38 | Coleta/transporte de amostras biolégicas in situ Chrysocyon brachyurus -

39 | Observacéo e gravacéo de imagem ou som de taxon em Lycalopex gymnocercus -
UC federal

40 | Coletaftransporte de amostras bioldgicas in situ Lycalopex gymnocercus -

41 | Observagéo e gravacgao de imagem ou som de téaxon em Hydrochoerus hydrochaeris -
UC federal

42 | Coleta/transporte de amostras biolégicas in situ Hydrochoerus hydrochaeris -

A quantidade prevista s6 é obiigatoria para atividades do tipo "Coleta/transporte de espécimes da fauna silvestre in situ”. Essa quantidade abrange uma porcdo

territorial minima, que pode ser uma Unidade de Conservagdo Federal ou um Municipio.

A quantidade significa: por espécie X localidade X ano.

Materiais e Métodos

# |Tipo de Método (Grupo taxondémico) Materiais

1 | Amostras biolégicas (Carnivoros) Animal encontrado morto ou partes (carcaga)/osso/pele, Fezes,
Regurgitacio/contetido estomacal, Ectoparasita

2 | Amostras biolégicas (Outros mamiferos) Fezes, Animal encontrado morto ou partes (carcaca)/ossolpele,

Regurgitagéo/conteudo estomacal, Ectoparasita

Este documento foi expedido com base na Instrucdo Normativa n® 03/2014. Através do codigo de autenticagdo abaixo, qualquer cidadédo
podera verifficar a autenticidade ou regularidade deste documento, por meio da pagina do Sisbhio/ICMBio na Internet (www.icmbio.gov. br/sishio).
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Autorizacao para atividades com finalidade cientifica

Numero: 83243-1 | Data da Emissédo: 03/06/2022 19:54:20 Data da Revalidagao®: 03/06/2023

De acordo com o art. 28 da IN 03/2014, esta autorizacdo tem prazo de validade equivalente ao previsto no cronograma de atividades
do projeto, mas devera ser revalidada anualmente mediante a apresentagéo do relatério de atividades a ser enviado por meio do
Sisbio no prazo de até 30 dias a contar da data do aniversario de sua emisséo.

Dados do titular

Nome: PEDRO HEMRIQUE DE OLIVEIRA HOFFMANN | CPF: 028.519.520-48
Titulo do Projeto: Disperséo de propagulos de plantas e invertebrados via mamiferos Neotropicais
Nome da Instituigdo: UNIVERSIDADE FEDERAL DO RIO GRANDE ? FURG | CNPJ: 94 877 586/0001-10

Materiais e Métodos

# |Tipo de Método (Grupo taxonémico) Materiais

3 | Amostras biologicas (Xenarthra) Animal encontrado morto ou partes (carcaca)/osso/pele, Fezes,
Regurgitag&o/contetido estomacal, Ectoparasita

4 | Método de captura/coleta (Carnivoros) Outros métodos de captura/coleta(Coleta de animais atropelados em
rodovias)

5 | Método de captura/coleta (Outros mamiferos) Outros métodos de captura/coleta(Coleta de animais atropelados em
rodovias)

6 | Método de captura/coleta (Xenarthra) Outros métodos de captura/coleta(Coleta de animais atropelados em
rodovias)

Destino do material biolégico coletado

# |Nome local destino Tipo destino

UNIVERSIDADE FEDERAL DO RIO GRAMNDE ? FURG Colecéo

Este documento foi expedido com base na Instrucdo Normativa n® 03/2014. Através do codigo de autenticagdo abaixo, qualquer cidadédo
podera verifficar a autenticidade ou regularidade deste documento, por meio da pagina do Sisbhio/ICMBio na Internet (www.icmbio.gov. br/sishio).
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Autorizacao para atividades com finalidade cientifica

Numero: 83243-1 | Data da Emissédo: 03/06/2022 19:54:20 Data da Revalidagao®: 03/06/2023

De acordo com o art. 28 da IN 03/2014, esta autorizacdo tem prazo de validade equivalente ao previsto no cronograma de atividades
do projeto, mas devera ser revalidada anualmente mediante a apresentagéo do relatério de atividades a ser enviado por meio do
Sisbio no prazo de até 30 dias a contar da data do aniversario de sua emisséo.

Dados do titular

Nome: PEDRO HEMRIQUE DE OLIVEIRA HOFFMANN | CPF: 028.519.520-48
Titulo do Projeto: Disperséo de propagulos de plantas e invertebrados via mamiferos Neotropicais
Nome da Instituigdo: UNIVERSIDADE FEDERAL DO RIO GRANDE ? FURG | CNPJ: 94 877 586/0001-10

Registro de coleta imprevista de material biologico

De acordo com a Instrucdo Normativa n&ordm;03/2014, a coleta imprevista de material biolégico ou de substrato néo
contemplado na autorizagdo ou na licenga permanente devera ser anotada na mesma, em campo especifico, por ocasido

da coleta, devendo esta coleta imprevista ser comunicada por meio do relatério de atividades. O transporte do material biolégico ou
do substrato devera ser acompanhado da autorizacdo ou da licenga permanente com a devida anotacdo. O material
biolégico coletado de forma imprevista, devera ser destinado a instituico cientifica e, depositado, preferencialmente, em
colegéo biolégica cientifica registrada no Cadastro Nacional de Cole¢des Biolégicas (CCBIO).

Taxon™ Qtde. Tipo de Amostra Qtde. Data

* |dentificar o espécime do nivel taxonémico possivel.

Este documento foi expedido com base na Instrucdo Normativa n® 03/2014. Através do codigo de autenticagdo abaixo, qualquer cidadédo
podera verifficar a autenticidade ou regularidade deste documento, por meio da pagina do Sisbhio/ICMBio na Internet (www.icmbio.gov. br/sishio).
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