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“Nothing is constant but change! All existence is a perpetual flux of ‘being and becoming!
That is the broad lesson of the evolution of the world.”
Ernst Haeckel (1834 — 1919)

Bidlogo e artista alemao, particularmente interessado pela
ontogenia, e criador dos termos “ecologia” e “filogenia”.
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Estruturacao de uma metacomunidade de girinos e adultos de anuros no Cerrado:

influéncias ambientais e filogenéticas

RESUMO GERAL

Anfibios anuros possuem ciclo de vida complexo e as fases larval e adulta podem ocupar
ambientes totalmente distintos. Isso faz com que cada uma das fases esteja sujeita a
diferentes pressdes ambientais. Desta forma, girinos e adultos podem seguir caminhos
evolutivos diferentes, ainda que apresentem as mesmas relacoes filogenéticas. O objetivo
deste estudo foi investigar os aspectos ecoldgicos e evolutivos que atuam na estruturacao
de uma metacomunidade de anuros nas fases adulta e larval. Realizamos o estudo em uma
regido de Cerrado no sudeste do Brasil. O trabalho esta dividido em dois capitulos. No
primeiro, testamos se as comunidades de adultos e girinos s&o concordantes, e analisamos
a influéncia das variaveis ambientais e espaciais na abundancia e composicao de espécies
em cada fase ontogenética. No segundo capitulo, verificamos como a diversidade fenotipica
se distribui ao longo da filogenia e como os corpos d’agua influenciam a diversidade
fenotipica e filogenética das espécies. Além disso, verificamos a evidéncia de filtros
ambientais na montagem das comunidades estudadas a partir da associacdo entre
atributos fenotipicos, relacoes filogenéticas e variaveis ambientais. Nossos resultados do
primeiro capitulo indicam que as comunidades de adultos e girinos sédo concordantes, ou
seja, sao distribuidas de maneira similar entre os habitats. As variaveis ambientais foram
mais importantes do que as espaciais, sendo a area da superficie e o hidroperiodo dos
corpos d’agua as caracteristicas que melhor explicaram a distribuicdo dos adultos e girinos
entre os corpos d’agua. A maioria das espécies esteve associada aos habitats temporarios
de média a longa duracdo. Locais temporarios ndo apresentam predadores importantes
como peixes e retém agua por tempo suficiente para a metamorfose dos girinos. No

segundo capitulo, verificamos que os atributos fenotipicos nos adultos sdo mais



conservados do que nos girinos. A diversidade fenotipica dos adultos € concentrada em
poucos nés da filogenia, enquanto que nos girinos é dispersa pela filogenia. A
metacomunidade de adultos é estruturada por filtros ambientais relacionados
principalmente aos microhabitats de vocalizagdo. Espécies da familia Hylidae que
vocalizam empoleiradas, por exemplo, sédo associadas aos locais com maior diversidade
de vegetacdo na margem dos corpos d’agua. Para os girinos nao foi observada evidéncia
de filtro ambiental. Além disso, nao houve relacdo clara entre os atributos fenotipicos dos
girinos e caracteristicas ambientais como observado para os adultos. Entretanto, a maioria
dos girinos esteve associada a locais que podem oferecer maior disponibilidade de recursos
alimentares e menor risco de predagao, como corpos d’agua temporarios, de dossel aberto
e com muita vegetacdo em seu interior. Concluimos que os adultos determinam a
distribuicdo dos girinos nas comunidades. Entretanto, a escolha do habitat de reproducao
€ baseada em parte pelos atributos dos adultos, mas também ponderada por locais de
melhor desenvolvimento e sobrevivéncia de sua larva. Nossos resultados ressaltam a
complexidade da organizagdo das comunidades de anuros, principalmente no que diz
respeito as relacdes entre as fases ontogenéticas, e contribuem de forma inédita para
melhor compreensao da organizagao de comunidades de animais de ciclo de vida complexo

COmoO 0S anuros.

Palavras-chave: fases do ciclo de vida, hidroperiodo, ecologia de comunidades, filogenia,

fendtipo, diversidade



Metacommunity structure of tadpoles and adult anurans in the Cerrado:

environmental and phylogenetic influences

ABSTRACT

Anuran amphibians have complex life cycles, and the larval and adult stages can occupy
completely different environments. Thus, each stage is subject to different environmental
pressures. Tadpoles and adults can follow different evolutionary paths even though they
show the same phylogenetic relationships. The aim of this study was to investigate the
ecological and evolutionary aspects structuring an anuran metacommunity in both larval and
adult stages. We conducted this study in a savanna region in southeastern Brazil. The study
comprises two chapters. In the first, we tested if tadpole and adult communities show
community concordance. Then we analyzed the influence of environmental and spatial
variables on the abundance and composition of species in each ontogenetic stage. In the
second chapter, we verified how the phenotypic diversity is distributed throughout the
phylogeny, and how water bodies affect phenotypic and phylogenetic diversity of species.
Additionally, we verified the evidence of environmental filters acting in the community
assembly based on the association among phenotypic traits, phylogeny, and environmental
variables. Our results in the first chapter indicated that communities of adults and tadpoles
are concordant, because they have a similar distribution across the set of water bodies.
Environmental variables were more important than space, because area and hydroperiod of
the water bodies were the variables that best explained the distribution of species for both
ontogenetic stages. Most species were associated with medium and long-term temporary
habitats. Temporary habitats have no important predators like fish and could retain water
long enough for tadpoles to achieve metamorphosis. In the second chapter, we find that
adult traits are more conserved, which was not observed for tadpoles. The phenotypic

diversity of adults is concentrated in a few nodes, while in tadpoles it is widespread



throughout phylogeny. The adult metacommunity is regulated by environmental filters
related to vocalization microhabitats. Hylidae species that vocalize perched on vegetation,
for instance, are associated with greater vegetation diversity on the edge of the water body.
Tadpoles were not affected by environmental filters. Furthermore, there was not clear
relationship between tadpole traits and environmental characteristics as observed for adults.
However, most of the tadpoles were associated with sites that may offer greater availability
of food resources and low predation risk, such as open canopy and temporary water bodies
with vegetation inside. We conclude that adults determine the distribution of tadpoles.
However, even if environmental filters affect adults, the choice of the breeding habitat is
based in part by adult traits and also weighted for habitats that promote better development
and survival of their larvae. Our results underscore the complexity involved in frog
community assembly, particularly regarding the relationship between ontogenetic stages,
and thus, contribute to a better understanding of the assembly of complex life cycle

communities.

Key-words: life cycle stages, hydroperiod, community ecology, phylogeny, phenotype,

diversity



CONSIDERAGCOES INICIAIS

O objetivo central em ecologia de comunidades € entender 0s processos
responsaveis pelas diferencas de abundancia e composicao de espécies nas comunidades
(Vellend 2010). A busca por esse entendimento faz com que essa disciplina seja permeada
por um grande numero de hip6teses relacionadas aos varios processos que podem levar
aos padrdes observados na natureza (Vellend 2010). A estruturacdo de uma comunidade
depende em grande parte do conjunto de espécies disponiveis na area, conhecido como
“pool de espécies” (Ricklefs 1987, Chase 2003, Fukami 2004). A presenca desse conjunto
de espécies em uma area é determinada principalmente por eventos historicos, que incluem
processos biogeograficos como dispersao e vicariancia, e evolutivos, como especiacao,
radiagdo adaptativa e extingdo (Ricklefs 1987, Wiens & Donoghue 2004, Emerson &
Gillespie 2008, Cavender-Bares et al. 2009). A partir desse conjunto de espécies, as
comunidades sao estruturadas, e a persisténcia de uma espécie em uma comunidade
depende dos processos demogréaficos e da habilidade das espécies em tolerar as
interacdes bidticas e abidticas as quais estao expostas (Vellend 2010).

As interagbes entre as espécies nas comunidades e destas com o ambiente sdo
mediadas pelos seus atributos fenotipicos (Pausas & Verdu 2010, HilleRisLambers et al.
2011, Mouquet et al. 2012). Esses atributos tem base evolutiva e podem estar dispostos de
diferentes maneiras na filogenia (Cavender-Bares et al. 2009, Pausas & Verdu 2010,
HilleRisLambers et al. 2011). Assim, a incorporacao da informacao filogenética nos estudos
ecoldgicos possibilita uma avaliagdo Unica dos aspectos evolutivos envolvidos na estrutura
das comunidades ecoldgicas (Johnson & Stinchcombe 2007, Mouquet et al. 2012). As
caracteristicas ambientais da comunidade podem favorecer a ocorréncia de somente
determinados atributos fenotipicos, por exemplo, processo conhecido como filtro ambiental

(Webb et al. 2002, Emerson & Gillespie 2008, Pausas & Verdu 2010). Esses atributos



podem ter evoluido de forma conservada ou convergente entre as espécies (Emerson &
Gillespie 2008, Pausas & Verdu 2010), e a deteccao dessa variacao sé é possivel quando
utilizada a informacao filogenética. A partir disso é possivel inferir e investigar a base
evolutiva da estrutura das comunidades (Johnson & Stinchcombe 2007, Mouquet et al.
2012). Essa nova abordagem esta sendo cada vez mais desenvolvida e € mais viavel
devido principalmente aos avangos metodolégicos e a disponibilidade de hipéteses
filogenéticas robustas (Webb et al. 2002, Vamosi et al. 2009, Mouquet et al. 2012).

Animais com ciclo de vida complexo relacionam-se em comunidades totalmente
diferentes em cada uma de suas fases ontogenéticas (Wilbur 1980). O fenétipo das fases
larval e adulta também é totalmente diferente. De forma geral, uma das fases, geralmente
a adulta, é responsavel pela dispersao e reproducao, enquanto que a fase larval geralmente
tem o papel de adquirir recursos rapidamente durante essa fase temporaria até atingir com
sucesso a metamorfose (Wilbur 1980). Isso faz com que as fases larval e adulta se
relacionem de forma diferente com o ambiente e, consequentemente, sofram pressoes
evolutivas distintas (Wilbur 1980, Moran 1994, Bossuyt & Milinkovitch 2000). Cada uma das
fases se comporta de maneira muito diferente e podem inclusive exercer no ambiente o
papel de duas espécies distintas (Wilbur 1980, Whiles et al. 2006). Ainda assim, as larvas
e adultos ndo séo independentes, e as pressées em cada uma delas devem em conjunto
determinar a estrutura da comunidade dessas espécies (Skelly 2001).

Tradicionalmente as fases larval e adulta sdo estudadas de forma independente,
como € o caso dos anfibios anuros, e poucos trabalhos consideram as duas fases das
mesmas comunidades (e. g. Santos et al. 2007, Moreira et al. 2010). Isso pode, de certa
forma, prejudicar uma interpretacdo mais abrangente da estrutura das comunidades, ja que
caracteristicas ambientais associadas a fase adulta, por exemplo, podem na verdade ser
somente relacionadas ao desenvolvimento larval (Skelly 2001). As pressdes ambientais

diferenciadas em cada fase ontogenética também podem ter feito com que os atributos



fenotipicos de cada fase evoluissem de forma distinta (Bossuyt & Milinkovitch 2000). Desta
forma, o estudo conjunto das fases larval e adulta de uma mesma comunidade pode
contribuir de forma Unica para a compreensao da estrutura das comunidades de animais
de ciclo de vida complexo. Além disso, a incorporacao da filogenia nesses estudos, aliada
ao mapeamento da distribuicdo dos atributos fenotipicos e as suas relagbes com as
caracteristicas ambientais sdo fundamentais, tanto para a investigacdo como para a
geracao de hipoteses sobre os aspectos evolutivos das comunidades de animais de ciclo
de vida complexo.

Nesse contexto, o objetivo principal desta dissertacdo foi estudar os aspectos
ecolégicos e evolutivos de uma metacomunidade de anfibios anuros nas fases larval e
adulta. A metacomunidade é composta por dez corpos d’agua localizados na Estagéo
Ecoldgica de Jatai, municipio de Luis Antdnio-SP. Essa drea é um dos maiores fragmentos
de Cerrado protegidos no Estado, que apresenta uma vegetagao predominante de Cerrado
com manchas de floresta estacional semidecidual. A dissertacdo esta dividida em dois
capitulos. No primeiro capitulo utilizamos uma abordagem mais usual da ecologia de
comunidades. Testamos se ha concordancia entre as comunidades de adultos e girinos, ou
seja, se as duas fases estdo distribuidas da mesma forma no ambiente. Além disso,
verificamos o papel relativo das variaveis ambientais e espaciais na diversidade de
espécies, bem como na associagdo de varidveis ambientais a cada fase do
desenvolvimento. No segundo capitulo buscamos compreender a estrutura da
metacomunidade de forma mais integrada, desta vez utilizando uma abordagem da
ecofilogenética, na qual é possivel incorporar os atributos fenotipicos das espécies, suas
relacbes filogenéticas e as caracteristicas ambientais dos habitats. Neste capitulo,
verificamos como é distribuida na filogenia a diversidade fenotipica de adultos e girinos e
testamos se os corpos d’agua funcionam como filtros ambientais para as duas fases

ontogenéticas, o que poderia levar a um agrupamento fenotipico e/ou filogenético. Além



disso, verificamos quais as variaveis ambientais medidas contribuem para a estruturacao

das comunidades e que atributos e linhagens sao afetados por essas variaveis.
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Capitulo 1

Hidroperiodo como variavel chave na concordancia entre

comunidades de adultos e girinos de anfibios anuros
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RESUMO

Em animais com ciclo de vida complexo como 0s anuros espera-se que os locais de desova
dos adultos estejam relacionados com as condigbes adequadas de desenvolvimento de
suas larvas. Assim, a distribuicdo dos organismos adultos e suas larvas seriam
concordantes e estariam associadas de forma semelhante em relacdo as caracteristicas
ambientais. Durante 12 meses, amostramos uma metacomunidade de adultos e girinos de
anfibios anuros em um fragmento de floresta estacional semidecidual e Cerrado no sudeste
do Brasil. Analisamos dez corpos d’agua que variavam em estrutura e distancia entre si.
Investigamos se as comunidades de anuros e girinos eram concordantes. Além disso,
verificamos a influéncia relativa das variaveis ambientais e espaciais na diversidade de
espécies, bem como a associacao de variaveis ambientais a cada fase do desenvolvimento
das espécies. As comunidades de adultos e girinos foram concordantes. A variagdo na
diversidade de espécies nas comunidades esteve relacionada ao hidroperiodo e area dos
corpos d’agua tanto para adultos como para girinos, e pouco relacionada as variaveis
espaciais. A maioria das espécies esteve associada aos habitats temporarios de média a
longa duragao. Locais temporarios ndao apresentam predadores importantes como peixes e
retém agua por tempo suficiente a metamorfose dos girinos. Espécies que estiveram
associadas a locais efémeros sdo aquelas que apresentam caracteristicas reprodutivas
diferenciadas que as possibilitam ocupar corpos d’agua de curta duragdo. Nossos
resultados sugerem que a estrutura de comunidades dos anfibios anuros € em grande parte

influenciada pelos locais de melhor desenvolvimento e sobrevivéncia dos girinos, e que o

hidroperiodo é a varidvel ambiental de maior importancia para as espécies.
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INTRODUCAO

Uma das questdes centrais em ecologia de comunidades é a interpretacao de quais
fatores estdo relacionados as diferencas na diversidade de espécies em comunidades
(Morin 2011). As espécies utilizam de forma distinta os recursos do ambiente, e a interagao
das espécies com as caracteristicas ambientais € um fator importante na determinacgao da
abundancia e composicao de espécies nas comunidades ecoldgicas (Morin 2011). Em
animais com ciclo de vida complexo ocorre uma mudanca ontogenética em relagdo ao
habitat utilizado, o que faz com que as fases larval e adulta ocorram em comunidades
bastante distintas durante seu ciclo de vida, e consequentemente sejam expostas a
diferentes caracteristicas ambientais (Wilbur 1980). O sucesso reprodutivo do adulto
depende da sobrevivéncia de sua larva até a metamorfose, portanto, € de se esperar que
as caracteristicas do habitat de reprodugédo refltam melhores condi¢cdes de
desenvolvimento das larvas (Skelly 2001).

Estudos com algumas espécies de insetos e anuros demonstraram que o adulto
seleciona locais com caracteristicas ambientais correspondentes ao melhor
desenvolvimento de sua larva (Howard 1978, Seale 1982, Petranka et al. 1994, Sherratt &
Church 1994, Kiflawi et al. 2003, Blaustein et al. 2004). Apesar disso, a grande maioria
desses trabalhos € de estudos populacionais e pouco se sabe como isso ocorre no nivel da
comunidade, ou seja, se as comunidades larval e adulta sdo concordantes e respondem da
mesma forma as caracteristicas ambientais. Em comunidades de Odonata, por exemplo,
0s adultos desovam indiscriminadamente em qualquer corpo d’agua, independentemente
das caracteristicas ambientais relacionadas a comunidade larvaria (R. Shaw e M. Leibold,
com. pessoal).

Os anfibios constituem o Unico grupo de animais entre os tetrapoda com ciclo de
vida complexo (Wells 2007). Sabe-se que comunidades de anfibios anuros sao

influenciadas por caracteristicas ambientais tanto em sua fase larval como adulta (veja
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revisao em Wells 2007). Apesar disso, historicamente o estudo de comunidades de anuros
dedica-se a investigar somente uma das fases ontogenéticas, com poucas excegoes (e. g.
Santos et al. 2007, Moreira et al. 2010).

Diversas sao as caracteristicas ambientais que influenciam as comunidades de
anuros. H4 aquelas mais relacionadas ao desenvolvimento e sobrevivéncia dos girinos
como o nivel de cobertura de dossel (Skelly et al. 2002, Schiesari 2006) e hidroperiodo
(Skelly 1997, Babbitt et al. 2003). Quanto maior a cobertura de dossel, menor o nimero de
predadores e competidores, mas a disponibilidade de recursos também é menor (Werner
& Glennemeier 1999, Schiesari 2006, McCauley et al. 2008). Quanto maior o hidroperiodo,
menor sera o risco de dessecacgao do corpo d’agua, mas a diversidade de predadores é
maior (Wellborn et al. 1996, Skelly 1997, Werner et al. 2007). Adultos também s&o afetados
pelo hidroperiodo. Aqueles de reprodugéo prolongada necessitam de locais que contenham
agua no minimo pelo tempo de duragéo de sua atividade reprodutiva (Brasileiro et al. 2005,
Vasconcelos et al. 2011a). Outro grupo de variaveis ambientais importantes na organizacao
de comunidade de anuros s&o aquelas relacionadas a heterogeneidade do corpo d’agua e
disponibilidade de microhabitats. Maiores quantidades de vegetacdo e maior area e
profundidade podem disponibilizar um maior nimero de microhabitats e sustentar mais
espécies (Rosenzweig 1995, Babbitt 2005, Santos et al. 2007, Parris & McCarthy 2009,
Keller et al. 2009, Silva et al. 2011).

Apesar de caracteristicas ambientais serem importantes na estruturacdo das
comunidades de anuros, a prépria disposicao espacial das comunidades e a autocorrelagao
espacial entre as caracteristicas ambientais podem ter influéncia na distribuicdo das
espécies (Parris 2004, Ernst & Rddel 2008, Keller et al. 2009). A deteccao da autocorrelagao
espacial e o reconhecimento de sua influéncia na composicdao das comunidades tem sido
reconhecido como um dos paradigmas atuais da ecologia (Legendre 1993). Embora

processos em maiores escalas sejam mais influenciados pelo espaco, devido a capacidade
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migratoria das espécies por exemplo (Hubbell 2008), é desejavel saber o quanto das
comunidades esta relacionado as caracteristicas ambientais € o quanto é fruto da
proximidade entre os locais, mas isso tem sido pouco avaliado nas comunidades de anuros
(e. g. Parris 2004, Ernst & Rddel 2008, Keller et al. 2009).

Neste estudo, investigamos a concordancia entre comunidades de adultos e girinos
em dez corpos d’agua localizados em um fragmento de floresta estacional semidecidual e
Cerrado localizado em uma regido com sazonalidade climatica marcada. Além disso,
verificamos a influéncia de varidveis ambientais e espaciais nessas comunidades.
Especificamente, as nossas perguntas e predicoes foram as seguintes: (i) As comunidades
de adultos e girinos se distribuem da mesma forma entre os habitats, ou seja, séo
concordantes? Acreditamos que sim, ja que o sucesso reprodutivo do adulto depende do
sucesso da larva; (i) Quais sdo as variaveis mais importantes para as comunidades de
adultos e girinos, ambientais ou espaciais? Como a escala espacial estudada € pequena
(alguns quilémetros), esperamos uma maior influéncia das caracteristicas ambientais em
relagdo as espaciais; e (iii) Entre as caracteristicas ambientais consideradas (cobertura de
dossel, hidroperiodo, vegetacao no interior da agua, area da superficie do corpo d'agua e
profundidade), quais sdo as mais relacionadas a composi¢ao e abundancia das espécies?
Como a regidao do estudo apresenta forte sazonalidade climatica, com estagdo seca
pronunciada e pluviosidade variavel a cada estagdo chuvosa (Abramides et al. 2003),
acreditamos que o hidroperiodo esta entre as varidveis ambientais mais importantes

relacionadas a distribuicdo das espécies entre os corpos d’agua.

METODOS
Area de estudo
Este trabalho foi realizado na Estagao Ecolégica de Jatai (EEJ; 21°30’ a 21°40’ S e

47°40’ a 47° 50’ O; Fig. 1), municipio de Luis Antdnio, nordeste do estado de Sao Paulo. A
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EEJ é um dos maiores fragmentos protegidos do Estado, com cerca de 9000 ha (Zanatto
et al. 2010), composto por um mosaico de floresta estacional e varias fisionomias de
Cerrado. O clima da regido é caracterizado por uma estagdo chuvosa entre outubro a
marco, quando sao registradas as maiores temperaturas médias anuais (minimas de 17°C
e maximas de 41°C, 100 a 500 mm de pluviosidade mensal), e uma estagdo seca entre
abril a setembro, com as menores médias anuais de temperatura (minimas de 11°C e

maximas de 31°C, 10 a 100 mm de pluviosidade mensal) (Zanatto et al. 2010).

Caracterizacao dos corpos d’dgua
Amostramos dez corpos d’agua (Tabela 1), mensalmente, entre outubro de 2009 e
setembro de 2010. Esse conjunto compreendeu os corpos d’agua lénticos disponiveis na
area, e que nao continham peixes predadores. Os seguintes parametros foram utilizados
na caracterizagao dos corpos d’agua:
a) Hidroperiodo: proporcao de meses com agua ao longo dos 12 meses amostrados;
b) Cobertura vegetal na superficie da agua: a area do corpo d’agua foi dividida em
quatro quadrantes e a porcentagem de area de cada quadrante coberta por
vegetagéao foi estimada;
c) Cobertura do dossel: proporcdo de dossel coberto. Utilizando um densiémetro
esférico concavo realizamos medidas a cada 10 metros circundando o perimetro do
corpo d’agua. A estimativa de porcentagem de cobertura do dossel correspondeu a
média dessas proporgoes;
d) Area: area maxima (m2) da superficie da agua;

e) Profundidade: profundidade maxima (cm) do corpo d'agua;
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Amostragem

Anfibios anuros adultos foram amostrados a partir do método de “procura em locais
de reprodugao” (Scott Jr. & Woodward 1994). Cada corpo d’agua foi amostrado uma vez
por més, do inicio ao fim do turno de vocalizacdo das espécies, aproximadamente entre
18:00 h até 00:00 h. Durante esse periodo, percorriamos todo o corpo d’agua e
registravamos a abundancia de machos em atividade de vocalizagcao. A abundancia total
de uma espécie em cada corpo d’agua foi considerada como a soma de suas abundancias
mensais. Baseado em dados de marcagéo e recaptura que possuimos na area (Guimaraes
et al., dados ndo publicados), verificamos que a substituicao de individuos é grande entre
0s meses. Portanto, a soma as abundancias mensais evita que a abundancia total de
espécies de habito reprodutivo prolongado seja subestimada. Apesar das espécies de
hébito reprodutivo explosivo serem muito abundantes durante seus eventos reprodutivos,
elas ocorrem em curtos periodos, portanto o procedimento adotado ndo superestima a
abundancia dessas espécies.

Os girinos foram amostrados mensalmente em cada corpo d’agua. Um puca de 35
cm de diametro, tela de arame de malha de 3 mm?2 e cabo de 150 cm era passado em todos
os microhabitats acessiveis do corpo d’agua, do fundo a superficie, até que toda a area
fosse percorrida. Os girinos foram fixados imediatamente em formol a 10%. A identificagao
dos girinos foi baseada na chave dicotomica de Rossa-Feres & Nomura (2006) e em
comparagao com exemplares da colecao cientifica DZSJRP-Tadpoles (UNESP-Sao José

do Rio Preto, SP, Brasil).

Anadlises estatisticas
Para verificar os efeitos das variaveis ambientais e espaciais na diversidade das
espécies (composicao e abundancia) e responder as questbes ii e iii realizamos uma

Analise de Correspondéncia Canobnica parcial (pCCA) em conjunto com uma analise de
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Particao de Variancia (Borcard et al. 1992, Legendre & Legendre 2012). Padronizamos a
matriz de abundancia das espécies pela padronizacao de Hellinger (Legendre & Gallagher
2001). Na matriz ambiental, transformamos area e profundidade para os seus respectivos
logaritmos na base 10 e posteriormente padronizamos dividindo cada valor pelo valor
maximo subtraido do valor minimo de cada variavel (padronizagédo de Gower). Obtivemos
as variaveis espaciais a partir dos autovetores obtidos pelo método de Coordenadas
Principais de Matrizes de Vizinhanca (PCNM, do inglés Principal Coordinates of Neighbor
Matrices) (Borcard & Legendre 2002). A partir deste método, uma matriz de distancia
geografica entre os habitats é submetida a uma Analise de Coordenadas Principais (PCoA)
e o0s autovetores com correlagdo espacial sdo retidos (Borcard et al. 2011). Esses
autovetores sao variaveis espaciais ortogonais, ou seja, independentes entre si (Borcard et
al. 2011).

Em seguida, realizamos uma Analise de Correspondéncia Canbnica (CCA),
individualmente para as variaveis ambientais e espaciais. A significancia do modelo da CCA
com todas as varidveis foi testada para que pudéssemos fazer a selegcao das variaveis que
mais se relacionam com a diversidade de adultos e girinos (Borcard et al. 2011). As
variaveis ambientais e espaciais que seriam utilizadas na pCCA foram selecionadas a partir
de Forward Selection (Blanchet et al. 2008, Borcard et al. 2011). Realizamos a pCCA e a
Particao de Variancia para adultos e girinos com as variaveis selecionadas em cada grupo.
Verificamos com um teste de permutacao a significancia de cada modelo da pCCA e de
cada variavel nos modelos (Borcard et al. 2011). Depois fizemos a Particao de Variancia
para cada modelo. A partir dela obtivemos os valores de variancia explicados pelo modelo
da pCCA relativos as caracteristicas ambientais (a), as caracteristicas ambientais
espacialmente estruturadas (b), somente as caracteristicas espaciais (c) e os valores de

variancia nao explicada (d) (Borcard et al. 1992). A significancia dos itens (a) e (c) foi
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verificada por um teste de permutacao. A significancia do item (b) ainda nao é possivel de
ser avaliada (Borcard et al. 2011).

Em alguns corpos d’agua registramos a presenga de somente uma das fases (adulta
ou larval). Portanto, realizamos o mesmo procedimento anterior combinando adultos e
girinos numa mesma andlise. Anteriormente consideramos a abundéancia das espécies,
mas devido as diferentes medidas de abundéancia de girinos e adultos, quando combinados
numa mesma matriz, utilizamos somente e presenga ou auséncia da espécie no corpo
d’agua, seja na fase adulta ou larval. Isso também permitira verificar o efeito da abundancia
no resultado da andlise.

Utilizando os escores das pCCA para adultos e girinos, realizamos o teste de
aleatorizacao Procrustes (PROTEST, do inglés Procrustean randomization test) (Jackson
1995, Peres-Neto & Jackson 2001), que mede a concordancia entre os dois grupos de
dados (questdo i). A analise Procrustes rotaciona os dois conjuntos de dados de forma a
minimizar a soma das diferencas dos quadrados, fornecendo um valor estatistico (m?) que
indica os residuos da analise, e, portanto, indica o quanto os dados sdo concordantes.
Quanto menor o valor de m?, maior a concordancia. O teste PROTEST verifica a
significAncia desse valor com base em permutagdes, € a estatistica do teste passa a ser
um valor de correlagdo Procrustes (r) que indica o quanto os grupos sao concordantes
(Oksanen et al. 2012).

Em todas as analises adotamos a = 0,05 e utilizamos 10.000 permuta¢cdes nos
testes. As analises foram realizadas no programa R 2.15.2 (R Core Team 2012), utilizando
os pacotes vegan (Oksanen et al. 2012), PCNM (Legendre et al. 2012) e fields (Furrer et al.

2012).

19



RESULTADOS

Registramos 21 espécies de anuros (Tabela 2). Todas foram encontradas na fase
adulta, com 3442 individuos amostrados (Tabela 3). Dessas 21 espécies, somente 15 foram
encontradas na forma de girinos, do total de 7473 girinos coletados (Tabela 4). O numero
de espécies nos corpos d’agua variou de uma a 12 na fase adulta e de duas a 11 na fase
larval (Tabelas 3 e 4). Entre os adultos, a espécie mais abundante foi Dendropsophus
minutus, com 1185 individuos registrados, e entre os girinos, foi Bufo ornatus, com 1835
individuos (Tabelas 3 e 4).

Conforme nossa primeira predicdo, as comunidades de adultos e girinos foram
concordantes (PROTEST, r = 0,892; p < 0,001) (Figura 2). Também conforme nossas
predicdes, as variaveis espaciais explicaram pouco a variacao da diversidade de anuros
nas comunidades. A analise de Particdo da Variancia para adultos revelou que a variagdo
explicada pelo espaco foi significativa (p = 0,049), mas com uma explicacdo de somente
10% (Figura 3). As variaveis espaciais para girinos explicaram menos de 1% e nao foram
significativas (p = 0,306) (Figura 3). Para adultos e girinos combinados, as variaveis
espaciais também explicaram menos de 1% e néo foram significativas (p = 0,148) (Figura
3). Por outro lado, as variaveis ambientais apresentaram 48% de explica¢do na variagéo da
diversidade de adultos e foram significativas (p < 0,001). Para girinos, as variaveis
ambientais em conjunto com as variaveis ambientais espacialmente estruturadas
explicaram 73% da variacdo na diversidade de girinos (p = 0,006 e p < 0,001,
respectivamente) (Figura 3). E para adultos e girinos combinados as variaveis ambientais
em conjunto com as variaveis ambientais espacialmente estruturadas explicaram 42% da
variacao e foram significativas (p < 0,001 em ambas) (Figura 3).

A Forward Selection reteve as variaveis ambientais hidroperiodo, area do corpo
d’agua e cobertura vegetal na agua para o melhor modelo de CCA para adultos. Para os

girinos, as variaveis retidas foram hidroperiodo, area do corpo d’agua e cobertura de dossel.
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Ja para adultos e girinos combinados as variaveis retidas foram somente éarea e
hidroperiodo. Tanto para a fase adulta, larval e adulta e larval juntas somente hidroperiodo
e area do corpo d’agua tiveram relagéo significativa (p < 0,05) com a diversidade de
espécies (Tabela 5). A maioria das espécies, tanto na fase adulta como larval e as duas
juntas ocorreu em corpos d’agua temporarios de média a longa duracao (Figura 4), com
excecao de algumas espécies de habito reprodutivo explosivo ou que apresentam modos
reprodutivos que protegem os girinos contra dessecacdo, que estiveram associadas a
locais efémeros (Figura 4). Quanto a area, a maioria dos girinos e adultos esteve associada
a corpos d’agua de area intermediaria, exceto pelas mesmas espécies associadas aos
locais efémeros, as quais estiveram também associadas aos locais de maior area (Figura

5).

DISCUSSAO

Nossos resultados demonstram que as comunidades de anuros nas fases adulta e
larval sdo concordantes e que a distribuicao das espécies em ambas as fases € influenciada
principalmente pelas variaveis ambientais hidroperiodo e area do corpo d’agua.

Em animais de ciclo de vida complexo como 0s anuros € de extrema importancia
que o local de oviposicao do adulto fornegca condicbes adequadas de sobrevivéncia e
desenvolvimento de sua larva (Howard 1978, Seale 1982, Crump 1991, Hopey & Petranka
1994, Petranka et al. 1994). Durante a fase larval os organismos devem estar
preferencialmente em locais com recursos abundantes, para que seu crescimento seja
favorecido e atinjam com sucesso a metamorfose (Werner & Glennemeier 1999, Schiesari
2006). Isso torna claro que a aptidao do individuo reprodutivo esteja ligada a correta escolha
do local de desenvolvimento das larvas, e que, desta forma, as comunidades de adultos e
larvas em habitats de reproducao sejam concordantes. A escolha de locais que favoregam

o desenvolvimento larval é verdadeira para alguns grupos de insetos (e. g. Sherratt &
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Church 1994, Kiflawi et al. 2003). Ainda assim, alguns grupos como as Odonata podem
ovipor aleatoriamente, de forma que a comunidade de adultos ndo esteja associada as
caracteristicas ambientais as quais estdo as suas larvas (R. Shaw e M. Leibold, com.
pessoal). Para anuros, sabemos que algumas espécies sao capazes de distinguir entre
locais com condigdes adequadas aos girinos, como auséncia de predadores (Hopey &
Petranka 1994, Petranka et al. 1994), competidores (Crump 1991) e caracteristicas
ambientais favoraveis ao desenvolvimento dos girinos (Howard 1978, Seale 1982). Apesar
de machos em atividade reprodutiva serem encontrados em um numero maior de corpos
d’agua do que aqueles em que sdo encontrados seus girinos, embora com abundancia
geralmente menor (Santos et al. 2007; presente estudo, Tabelas 3 e 4), as fémeas € que
escolhem os habitats mais adequados para postura de ovos (e. g. Howard 1978). Assim, o
padrao concordante entre as comunidades de adultos e girinos segue o esperado pelo que
ja foi demonstrado em algumas espécies individualmente (Howard 1978, Seale 1982,
Crump 1991, Hopey & Petranka 1994, Petranka et al. 1994), e isso nos permite inferir que
as comunidades de anuros sao reguladas em grande parte pelos locais adequados ao
desenvolvimento de seus girinos.

Em escalas espaciais maiores, a distancia entre as comunidades pode ter um papel
importante na composi¢cao das mesmas, ja que nem todas as espécies possuem a mesma
capacidade migratéria, por exemplo (Hubbell 2008). Em escalas menores como a desse
estudo, na qual os corpos d’agua estéo inseridos em um fragmento de vegetacao natural e
0os mais distantes sdo separados por apenas 6,5 km, todas as espécies tem a mesma
chance de ocupar qualquer corpo d’agua. Adicionalmente, a maioria das espécies utiliza o
habitat de forma generalista e possui ampla distribuicdo (Duellman 1999, Brasileiro et al.
2005, Araujo et al. 2009, Valdujo et al. 2012). Desta forma, como esperado, as
caracteristicas ambientais dos locais de reproducdao foram muito mais importantes na

estruturacao desta metacomunidade do que a distancia entre os corpos d’agua.

22



Hidroperiodo e area do corpo d’agua foram as unicas caracteristicas que
influenciaram a distribuigdo tanto de adultos como de girinos, considerados individualmente
ou em conjunto. O hidroperiodo é reconhecidamente importante por influenciar a
distribuicao de anuros (Wellborn et al. 1996, Skelly 1997, Babbitt et al. 2003, Brasileiro et
al. 2005, Werner et al. 2007, Both et al. 2008, Vasconcelos et al. 2011b, 2011a). A maioria
das espécies da metacomunidade apresentou uma estratégia ja conhecida entre muitas
espécies de anuros, que € a preferéncia por corpos d’agua temporarios de média a longa
duracao (Santos et al. 2007, Moreira et al. 2010, Silva et al. 2011). Essa preferéncia esta
relacionada tanto ao risco de dessecagao quanto a pressao de predacéo. Corpos d’agua
efémeros apresentam um baixo numero de predadores, mas o risco de dessecac¢ao e morte
dos girinos antes de completarem a metamorfose € alto (Wellborn et al. 1996, Skelly 1997,
Santos et al. 2007). Por outro lado, corpos d’agua permanentes ndo oferecem risco de
dessecacgdo, mas sustentam uma grande diversidade de predadores (Skelly 1996, 1997,
Wellborn et al. 1996). Locais de hidroperiodo intermediario retém agua o tempo suficiente
para que os girinos atinjam a metamorfose, e como secam durante a estagdo seca,
impossibilitam o estabelecimento de predadores importantes de girinos como o0s peixes
(Skelly 1996, Wellborn et al. 1996, Santos et al. 2007).

As espécies que nao apresentaram o mesmo padrao de preferéncia por locais
temporarios de média a longa duracdo foram aquelas com caracteristicas reprodutivas
diferenciadas, como as que possuem habito reprodutivo explosivo. Foram elas:
Chiasmocleis albopunctata, Dermatonotus muelleri, Trachycephalus typhonius e
Physalaemus marmoratus. Essas espécies sdo encontradas durante poucos dias apds
fortes chuvas, em corpos d’agua ja existentes ou naqueles que surgem em decorréncia da
chuva (Brasileiro et al. 2005, Araujo et al. 2009, obs. pessoal). Essa estratégia pode conferir
vantagens como a auséncia de predadores no habitat, mas caso a desova ocorra em locais

gue nao retenham agua pelo tempo suficiente para a metamorfose dos girinos, podem
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ocorrer grandes eventos de mortalidade, como ja registrado por Santos et al. (2007) para
outras espécies que adotaram a mesma estratégia. Dessas quatro espécies, encontramos
somente girinos de C. albopunctata. O corpo d’agua no qual essas espécies estavam
concentradas encheu de agua no dia anterior ao da amostragem e casais em amplexo
dessas espécies foram observados. Apds um més, na amostragem seguinte, restavam
apenas pequenas pocgas, onde estavam os girinos de C. albopunctata. Apesar de nao
termos observado morte de girinos ou perda de desovas, a ocorréncia desses eventos no
intervalo entre as amostragens é provavel e poderia explicar a auséncia de girinos das
demais espécies que foram registradas na fase adulta (Santos et al. 2007). Alguns girinos
também sao capazes de acelerar o tempo de desenvolvimento até a metamorfose conforme
o corpo d’agua seca (Crump 1989). Portanto, outra explicagdo possivel € que os girinos
tenham completado a metamorfose antes da secagem do corpo d’agua.

As outras espécies associadas aos locais efémeros, Leptodactylus mystacinus e
Leptodactylus mystaceus, depositam seus ovos em ninhos de espuma localizados em um
sistema de tuneis subterraneos construidos pelos machos, o que protege os girinos contra
a dessecacao (Arzabe & Prado 2006, Oliveira Filho & Giaretta 2008). Os girinos inclusive
séo capazes de produzir mais espuma no ninho e podem aguardar na toca até que o corpo
d’agua encha e, uma vez na agua, completam seu desenvolvimento rapidamente (Oliveira
Filho & Giaretta 2008). Girinos de L. mystacinus, por exemplo, depois de deixarem os
ninhos levam menos de duas semanas para atingir a metamorfose (Oliveira Filho & Giaretta
2008). Essa caracteristica reprodutiva permitiu que essas espécies ocupassem locais
efémeros e o desenvolvimento rapido durante a cheia do corpo d’agua pode ser um dos
motivos pelos quais n&o encontramos girinos de L. mystacinus.

A influéncia da area do corpo d’agua na diversidade de espécies de anuros ainda é
controversa. Espera-se que locais com maior &rea contenham maior numero de

microhabitats e consequentemente sustentem um maior nimero de espécies (Rosenzweig
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1995). Maior area por si sé ja seria suficiente para suportar mais espécies se
considerarmos, por exemplo, a teoria de Biogeografia de llhas (MacArthur & Wilson 1967),
embora a maior diversidade de habitats também esteja relacionada a maior diversidade de
espécies (Ricklefs & Lovette 1999). Entretanto, varios estudos com anuros demonstram que
a area do corpo d’agua néo € um bom preditor da riqueza de anuros (e. g. Richter & Azous
1995, Hecnar & M’'Closkey 1996, Vasconcelos et al. 2009), mas alguns estudos sugerem
relacéo entre area, composicao e riqgueza de anuros (e. g. Parris & McCarthy 2009, Keller
et al. 2009, Moreira et al. 2010). Em nosso caso, a area influenciou a composicao e
abundancia das comunidades, mas isso foi fortemente influenciado pela associacao das
espécies C. albopunctata, D. muelleri, T. typhonius, P. marmoratus, L. mystaceus e L.
mystacinus por um dos corpos d’agua efémeros, que foi aquele com maior area entre todos
os demais. Essas espécies possuem caracteristicas que favorecem a ocupagao de corpos
d’agua efémeros. Assim, neste caso, a relagéo entre a area afetando a diversidade de
espécies pode ter sido influenciada pela relacdo apresentada entre a grande area do corpo
d’agua e seu curto hidroperiodo.

Demonstramos que as comunidades de anuros adultos e girinos sdo concordantes.
Além disso, em uma escala espacial pequena, como a explorada nesse estudo, as variaveis
ambientais foram mais importantes do que as variaveis espaciais na diversidade de
espécies entre as comunidades. A escolha do corpo d'agua para a reprodugao
aparentemente resulta de um balango entre os riscos de predacéo e dessecacao do corpo
d’agua, sendo que a maioria das espécies esta associada a locais temporarios de média a
longa duragdo. A concordancia entre as fases adulta e larval e a associagdo as mesmas
caracteristicas ambientais indica que a escolha do habitat de reproducao pelos adultos é
fortemente influenciada pelos locais de melhor desenvolvimento de sua larva. Este é o
primeiro estudo a demonstrar a concordancia entre girinos e adultos no nivel de

metacomunidade. Embora as comunidades de adultos e girinos tenham respondido da
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mesma forma as caracteristicas ambientais consideradas, sugerimos que estudos futuros
relacionados a ecologia de comunidades de anuros, bem como de outros animais de ciclo
de vida complexo, passem a considerar tanto a fase adulta como larval para que possamos
entender melhor os fatores responsaveis pela estruturacdo das comunidades desses

organismos e verificar se o padréo encontrado aqui se repete em outras metacomunidades.
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TABELAS

Tabela 1. Variaveis ambientais medidas em cada um dos dez corpos d’agua amostrados
na Estacao Ecol6gica de Jatai, Luis Antdnio-SP. Hidroperiodo, vegetacao na superficie e
cobertura de dossel sdo valores de proporgdo. Quanto maiores os valores, maior o
hidroperiodo, cobertura vegetal na superficie da agua ou cobertura de dossel. As siglas E,
P e T sao os nomes dos corpos d’agua, classificados quanto ao seu hidroperiodo (E =

efémero, P = permanente e T = temporario).

Corpo : . Vegetacéo Cobertura ‘ Profundidade
d'égﬂa Hidroperiodo na s%peg‘icie de dossel Area (m2) (cm)
E1 0.25 0.12 0.01 4 5
E2 0.17 0.85 0.01 1833 85
T1 0.58 0.35 0.14 20 10
T2 0.58 0.65 0.38 32 30
T3 0.58 0.65 0.01 20 10
T4 0.5 0.35 0.01 18 10
P1 1 0.7 0.23 900 240
P2 1 0.07 0.97 407 160
P3 0.92 0.01 0.98 160 40
P4 0.92 0.01 1 557 55
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Tabela 2. Espécies registradas em dez corpos d’agua amostrados entre outubro de 2009 e
setembro de 2010 na Estacao Ecoldgica de Jatai, Luis Anténio-SP. As abreviacdes sao

utilizadas nas demais figuras e tabelas.

Familia Espécie Abreviacéo

Bufonidae Bufo ornatus Born
Hylidae Dendropsophus minutus Dmin
Dendropsophus nanus Dnan

Hypsiboas albopunctatus Halb

Hypsiboas faber Hfab

Hypsiboas lundii Hlun

Scinax fuscovarius Sfus

Scinax cf. similis Ssim

Trachycephalus typhonius Ttyp

Leptodactylidae Eupemphix nattereri Enat
Leptodactylus fuscus Lfus

Leptodactylus labyrinthicus Llab

Leptodactylus mystaceus Lmeu

Leptodactylus mystacinus Lmin

Leptodactylus podicipinus Lpod

Physalaemus cuvieri Pcuv

Physalaemus marmoratus Pmar

Odontophrynidae Odontophrynus cultripes Ocul
Microhylidae Chiasmocleis albopunctata Calb
Dermatonotus muelleri Dmue

Elachistocleis cesarii Eces
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Tabela 3. Abundancia e riqueza de anfibios anuros na fase adulta nos dez corpos d’agua

amostrados entre outubro de 2009 e setembro de 2010 na Estacao Ecol6gica de Jatai, Luis

Antbnio-SP.
Corpos d'agua

Espécie E1 E2 Ti T2 T3 T4 P1 P2 P3 P4 Ab”t';‘;':lnc'a
Bon O 0 O O 0 0 0 5 15 25 45
Dmin 0 51 3 131 5 33 910 52 0 0 1185
Dhan 0 O O 4 0 0 212 26 0 0 242
Halb 0 0 1 7 0 0 20 21 72 69 190
Hab O 0 O O 0 0 139 2 0 3 144
Hon 0 0 0 O0 0 0 5 1 4 6 16
Sus 0O 0 13 17 5 0 24 45 0 0 104
Ssim 0 100 20 30 52 27 0 0 0 O 229
Typ 0 15 0 0 0 0 0 0 0 0 15
Enat 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 2
lflus O 51 27 12 6 2 0 0 0 0 98
lab 0 13 1 2 0 0 18 4 3 0 41
lmeu O 72 0 0 0 O O O O 0O 72
lmin 0 102 0 0 0 0O O 0 0 0 102
lood O O 3 9 0 0 107 23 0 9 151
Pouv 2 37 21 30 26 54 42 12 3 12 239
Pmar 0 5 0 0 0 0 0O O 0 0 5
Cab O 50 0 0 0 0 0O 0 0 0 500
Doue 0 50 0 O 0 0O O 0 0 0 50
Eces 0 10 0 0 0 O O 1 0 0 11
O O 0 O O 0 0 0 1 0 0 :
Riqueza 1 12 9 9 6 4 9 12 5 6 3442
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Tabela 4. Abundéncia e riqueza de anfibios anuros na fase larval nos dez corpos d’agua
amostrados entre outubro de 2009 e setembro de 2010 na Estacao Ecol6gica de Jatai, Luis

Antdnio-SP.

Corpos d'agua

Espécie E1 E2 T1 T2 T3 T4 P1 P2 P3 P4 Ab”t';‘;':lnc'a
Bon 0 0 0 0 0 0 187 743 672 233 1835
Dmin O O O 448 13 4 1086 1 0 0 1552
Dhan 0 0 0 0 0 O 7 0 0 0 7
Halb 0 0 3 55 0 0 10 296 188 140 692
Mab 0 0 O O O 0 309 6 0 0 315
Huon 0 0 O O ©O0 0 5 0 0 1 6
Sus 0 0 0 9 2 45 99 0 0 0 236
Ssim 35 0 466 344 432 404 0 0O 0 O 1681
lius 29 0 166 32 159 38 0 0 0 0 424
lab 0 0 12 3 0 3 1 18 0 0 37
lmeu O 18 O O O O O 0 0 0 18
lood 0 0 O O 0 O 162 28 0 0O 190
Pov 13 0 65 111 19 13 33 3 0 0 057
Cab ©0 139 0 0 16 29 0 0 0 0 184
Ol 0 0 0O 0 0 0 3 0 0 0 39
Riqueza 3 2 5 7 6 7 11 7 2 3 7473
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Tabela 5. Teste de significancia para as variaveis ambientais utilizadas na CCA parcial para
adultos, girinos e adultos e girinos conjuntamente. * indica resultado significativo. Teste

realizado com 10.000 permutagdes.

GL X2 F P
Adultos
Hidroperiodo 1 0.5233 6.6254 0.0004*
Area 1 0.4323 5.4730 0.0005*
Veg. superficie 1 0.1797 2.2756 0.0507
Residuo 5 0.3949
Girinos
Hidroperiodo 1 0.3989 6.3656 0.0072*
Area 1 0.6498 10.3690 0.0057*
Cob. dossel 1 0.0964 1.5376 0.2196
Residuo 4 0.2507
Adultos + girinos
Hidroperiodo 1 0.3802 5.7142 0.0001*
Area 1 0.2865 4.3059 0.0014*
Residuo 6 0.3992
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FIGURAS

Estacdo Ecologicade Jatai
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Figura 1. Estacdo Ecoldgica de Jatai, municipio de Luis Anténio-SP, destacando a sua

posicao no estado de Sao Paulo.
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Figura 2. Gréfico da andlise de Procrustes. Os dados referentes as comunidades de adultos
foram fixados e as comunidades de girinos foram rotacionadas. As setas em azul indicam
0 quanto cada comunidade foi rotacionada para que os dados de adultos e girinos fossem
combinados. As comunidades sdo concordantes (PROTEST, r = 0,892; p < 0,001). As siglas
E, P e T sdo os nomes dos corpos d’agua, classificados quanto ao seu hidroperiodo (E =

efémero, P = permanente e T = temporario).
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p < 0,001 Adultos p=0,049 p=0,006 Girinos | < p=0306
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Figura 3. Particdo da variagdo nas comunidades de adultos, girinos e adultos e girinos
combinados. A largura das setas € proporcional a porcentagem de explicacdo de cada
componente. Linhas tracejadas indicam explicagdo abaixo de 1%. Valores de significancia

dos componentes ambiente e espaco encontram-se na figura. a = 0,05.
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Figura 4. Andlise de Correspondéncia Canbnica Parcial para adultos, girinos e adultos e
girinos combinados, com ilustracdo do gradiente ambiental de hidroperiodo. Quanto maior

o valor em azul maior o hidroperiodo. Os nomes das espécies foram abreviados conforme

descrito na Tabela 2.
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Figura 5. Andlise de Correspondéncia Canbnica Parcial para adultos, girinos e adultos e
girinos combinados, com ilustracdo do gradiente area da superficie do corpo d’agua.
Quanto maior o valor em marrom maior a area. Os nomes das espécies foram abreviados

conforme descrito na Tabela 2.
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Capitulo 2

Integrando adultos e girinos para a compreensao da estrutura das
comunidades de anuros: o papel dos atributos fenotipicos, da

filogenia e de caracteristicas ambientais
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RESUMO

A exploracao dos aspectos ecoldgicos e evolutivos atuando na estrutura de comunidades
de animais de ciclo de vida complexo pode proporcionar importantes avangos na
compreensdo desses grupos. Neste estudo, investigamos a estrutura das comunidades de
adultos e girinos de anfibios anuros em uma metacomunidade no sudeste do Brasil.
Explorando as relacdes entre os atributos fenotipicos, filogenéticos e as caracteristicas
ambientais em cada fase ontogenética, buscamos responder as seguintes perguntas: 1)
como a diversidade de atributos de adultos e girinos se distribui na filogenia?; 2) a
diversidade de atributos fenotipicos das espécies apresenta sinal filogenético?; 3) como as
diversidades fenotipica e filogenética de adultos e girinos se distribuem entre os corpos
d’agua em uma metacomunidade?; 4) quais combinacgdes de atributos das espécies sao
filtrados e por quais caracteristicas ambientais?; 5) quais as linhagens sdo mais afetadas
por filtros ambientais? A diversidade fenotipica dos adultos foi mais conservada e
concentrada em poucos nos da filogenia. Observamos sinal filogenético na diversidade
fenotipica dos adultos, embora distribuida de forma heterogénea na filogenia. Para girinos
a diversidade fenotipica foi espalhada pela filogenia. A metacomunidade de adultos foi
afetada por filtros ambientais, pois tanto a diversidade filogenética como a fenotipica foram
menores do que o esperado ao acaso em cada corpo d’agua. Os filtros estao relacionados
principalmente aos microhabitats de vocalizacdo. As espécies arboricolas que vocalizam
empoleiradas da familia Hylidae, por exemplo, estiveram associadas aos locais com maior
diversidade de vegetacao marginal. Tanto a diversidade fenotipica quanto a filogenética de
girinos foi aleatoriamente distribuida nos corpos d’agua, ou seja, girinos nao foram afetados
por filtros ambientais. De forma diferente dos adultos, os atributos fenotipicos dos girinos
nao apresentaram relagdes claras com as caracteristicas ambientais dos corpos d’agua,
mas a maioria dos girinos esteve associada a locais que aparentemente favorecem o seu

desenvolvimento e sobrevivéncia, como os corpos d'agua temporarios de dossel aberto. A
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grande diversificagao fenotipica dos girinos, quando comparada ao fenoétipo relativamente
conservado dos adultos, pode estar relacionada a melhor exploracdo de recursos pelos
girinos em locais nos quais as interagdes bidticas e abibticas sdo imprevisiveis. Desta
forma, filtros ambientais para os adultos e condices favoraveis ao desenvolvimento das

larvas em conjunto devem determinar a montagem de comunidades desses animais.

INTRODUGAO

O desenvolvimento recente de hipéteses filogenéticas cada vez mais robustas,
devido em grande parte ao uso de ferramentas moleculares, possibilitou um grande avanco
empirico e tedrico na ecologia de comunidades (Vamosi et al. 2009, Mouquet et al. 2012).
A interacao entre as espécies e dessas com o ambiente € baseada em seu fenétipo, o qual
tem uma base evolutiva (HilleRisLambers et al. 2011). Portanto, a compreensdo da
estrutura e montagem das comunidades ecoldgicas é aprimorada quando séo utilizadas
informagdes sobre as relagbes filogenéticas das espécies e sobre como os atributos
fenotipicos dessas espécies estado distribuidos na filogenia (Webb et al. 2002, Mouquet et
al. 2012).

Dois importantes processos ecoldgicos que tem grande influéncia na estrutura das
comunidades sao os filtros ambientais e a exclusdo competitiva (Webb et al. 2002). Se o
filtro ambiental for importante, a comunidade sera formada por espécies que possuam
atributos que as tornem aptas a permanecer no habitat, ou seja, caracteristicas do habitat
funcionam como um filtro para atributos fenotipicos das espécies (HilleRisLambers et al.
2011). Por outro lado, se a exclusdo competitiva for importante, entdo espécies com
atributos distintos ocorrerdo nas comunidades, ja que aquelas mais semelhantes
competirdo por algum recurso limitado (HilleRisLambers et al. 2011). Tanto os filtros

ambientais como a exclusdo competitiva podem fazer com que as comunidades
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apresentem diferentes estruturas filogenéticas, dependendo de como os atributos
fenotipicos estiverem distribuidos na filogenia (Mayfield & Levine 2010).

Embora promissora, essa nova area de estudo ndo atingiu de forma consistente
varios grupos de espécies, ainda que possuam hipéteses filogenéticas bem desenvolvidas,
fundamentais nesse tipo de estudo (Vamosi et al. 2009, Cavender-Bares et al. 2009). Esse
€ o0 caso dos anfibios anuros. A disponibilidade de hipéteses filogenéticas robustas para
este grupo (e. g. Frost et al. 2006, Grant et al. 2006, Pyron & Wiens 2011) os torna
especialmente importantes para o estudo de aspectos evolutivos da estrutura das
comunidades. Apesar disso, estudos evolutivos sobre comunidades de anuros séo raros e
muitas vezes relacionados a escalas muito pequenas, como microhabitats (e. g., Eterovick
& Fernandes 2001, Eterovick et al. 2008), ou a padrées macroecolégicos (e. g., Wiens et
al. 2011, Silva et al. 2012).

Devido ao seu ciclo de vida complexo, os estudos sobre comunidade de anuros
tradicionalmente consideram somente uma das fases de desenvolvimento, larval ou adulta,
com poucas excegoes (e. g. Santos et al. 2007, Moreira et al. 2010). Apesar de ocuparem
ambientes totalmente distintos, as fases pré e pds-metamérfica ndo sao independentes, ja
que o sucesso reprodutivo do adulto depende da sobrevivéncia de sua larva (Skelly 2001).
Ainda que as duas fases possam ser influenciadas pelas mesmas variaveis ambientais (e.
g. D. T. Corréa, capitulo 1, dados ndo publicados), cada uma das fases sofre diferentes
pressbes ambientais e evolutivas (Bossuyt & Milinkovitch 2000). Diversos estudos com
espécies que se reproduzem em corpos d’agua indicam que a fase adulta é influenciada
pela heterogeneidade ambiental do corpo dagua e, consequentemente, pela
disponibilidade de sitios de vocalizacao (e. g. Cardoso et al. 1989, Rossa-Feres & Jim 2001,
Vasconcelos et al. 2009). Por outro lado, os girinos devem aproveitar da melhor forma os
recursos disponiveis no corpo d’agua para crescer e deixar rapidamente um local que

oferece grandes riscos, como predacdo e dessecacao (Wilbur 1980).

47



Apesar das mesmas espécies da comunidade adulta e larval possuirem atributos
fenotipicos completamente diferentes e se relacionarem de forma distinta com o ambiente,
as relagoes filogenéticas entre elas e as outras espécies sao as mesmas. Apesar disso,
seus atributos fenotipicos podem ser resultantes de caminhos evolutivos distintos (Bossuyt
& Milinkovitch 2000, Richardson 2002). Assim, em uma mesma linhagem, enquanto os
adultos podem ter seus atributos fenotipicos conservados, os girinos podem ter sofrido
convergéncias (Bossuyt & Milinkovitch 2000). Desta forma, entender como os atributos
fenotipicos de adultos e girinos estao distribuidos na filogenia, além de sua relagédo com as
caracteristicas ambientais dos locais de reproducdo, podem ajudar a entender de forma
original a estruturacdo da comunidade de anuros, bem como permitir fazer inferéncias a
respeito dos aspectos evolutivos relacionados a estrutura das comunidades.

Neste trabalho investigamos a estrutura de uma metacomunidade de anuros tanto
em sua fase larval como adulta, considerando atributos fenotipicos das espécies, suas
relacdes filogenéticas e as caracteristicas ambientais de seus habitats de reprodugéo.
Especificamente buscamos responder as seguintes questdées: 1) como a diversidade de
atributos fenotipicos de adultos e girinos se distribui na filogenia?; 2) a diversidade de
atributos fenotipicos das espécies apresenta sinal filogenético?; 3) como as diversidades
fenotipica e filogenética de adultos e girinos se distribuem entre os corpos d’agua?; 4) quais
combinagdes de atributos fenotipicos das espécies sao filtradas e por quais caracteristicas
ambientais?; e 5) quais sao as linhagens afetadas pelos filtros ambientais? Este tipo de
abordagem é a primeira realizada para anfibios anuros, e pode trazer contribui¢cdes inéditas
ndao somente para compreensdo sobre a estruturacdo de comunidades de anuros, mas
também para a geracao de hipéteses sobre a biologia evolutiva deste grupo extremamente

diversificado de vertebrados.
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METODOS

Area de estudo

Este trabalho foi realizado na Estagao Ecolégica de Jatai (EEJ; 21°30’ a 21°40’ S e
47°40’' a 47° 50’ O; Fig. 1), municipio de Luis Anténio, nordeste do estado de Sao Paulo. A
EEJ é um dos maiores fragmentos de Cerrado protegidos do Estado, com cerca de 9000
ha (Zanatto et al. 2010) composto por um mosaico de floresta estacional e Cerrado. O clima
da regiao é caracterizado por uma estacao chuvosa entre outubro a margo, quando sao
registradas as maiores temperaturas médias anuais (minimas de 17°C e maximas de 41°C,
100 a 500 mm de pluviosidade mensal), e uma estacio seca entre abril a setembro, com
as menores meédias anuais de temperatura (minimas de 11°C e maximas de 31°C, 10 a 100

mm de pluviosidade mensal) (Zanatto et al. 2010).

Variaveis ambientais
Amostramos dez corpos d’agua (Tabela 1), mensalmente, entre outubro de 2009 e
setembro de 2010. Esse conjunto compreendeu os corpos d’agua lénticos disponiveis na
area, e que nao continham peixes predadores. Cada corpo d’agua teve sua coordenada
geogréfica registrada. Os seguintes parametros foram utilizados na caracterizagdo dos
corpos d’agua:
f) Hidroperiodo: propor¢cdo de meses com agua ao longo dos 12 meses amostrados;
g) Cobertura vegetal na superficie da agua: a area do corpo d’agua foi dividida em
quatro quadrantes e a porcentagem de area de cada quadrante recoberta por
vegetagéao foi estimada;
h) Cobertura do dossel: proporcao de dossel coberto. Utilizando um densiémetro
esférico concavo realizamos medidas a cada 10 metros circundando o perimetro do
corpo d’agua. A estimativa de porcentagem de cobertura do dossel correspondeu a

média dessas proporgoes;
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) Area: area maxima (m2) da superficie da agua;

j) Profundidade: profundidade maxima (cm) do corpo d'agua;

k) Diversidade de vegetacao marginal: cada corpo d’agua foi caracterizado em relagéao
a uma de trés categorias de diversidade de vegetacdo marginal: diversidade baixa
(somente vegetagdo herbacea), diversidade meédia (vegetagdo herbacea e

arbustiva) e diversidade alta (vegetacao herbacea, arbustiva e arbérea).

Abundancia das espécies

Amostramos os anfibios anuros adultos pelo método de “procura em locais de
reprodugdo” (Scott Jr. & Woodward 1994). Cada corpo d’agua foi amostrado uma vez por
més, do inicio ao fim do turno de vocalizacdo das espécies, aproximadamente entre 18:00
h até 00:00 h. Durante esse periodo, percorriamos todo o corpo d’agua e registravamos a
abundancia de machos em atividade de vocalizagdo. A abundéncia total de uma espécie
em cada corpo d’agua foi considerada como a soma de suas abundancias mensais (Tabela
2). Baseado em dados de marcacgao e recaptura que possuimos na area (Guimaraes et al.,
dados nao publicados), verificamos que a substituicdo de individuos é grande entre os
meses. Portanto, a soma as abundancias mensais evita que a abundéancia total de espécies
de habito reprodutivo prolongado seja subestimada. Apesar das espécies de habito
reprodutivo explosivo serem muito abundantes durante seus eventos reprodutivos, elas
ocorrem em curtos periodos, portanto o procedimento adotado ndo superestima a
abundancia dessas espécies.

Amostramos os girinos também mensalmente em cada corpo d’agua. Passamos um
puca de 35 cm de diametro, tela de arame de malha de 3 mm? e cabo de 150 cm em todos
os microhabitats acessiveis do corpo d’agua, do fundo a superficie, até que toda a area
fosse percorrida. Fixamos os girinos imediatamente em formol a 10%. A identificagdo dos

girinos foi baseada na chave dicotébmica de Rossa-Feres & Nomura (2006) e a partir de
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comparagao com exemplares da colegéo cientifica DZSJRP-Tadpoles (UNESP-Sao José
do Rio Preto, SP, Brasil). A abundancia total dos girinos em cada corpo d’agua

correspondeu a soma dos individuos coletados nos meses de amostragem (Tabela 3).

Atributos das espécies

Adultos

Medimos de seis a dez machos adultos de cada espécie, sempre a maior quantidade
quando possivel. Para Odontophrynus cultripes e Physalaemus marmoratus, foi possivel
medir somente dois e um individuos, respectivamente.

As medidas tomadas foram (Fig. 2): largura da cabeca (LCB), distancia inter-orbital
(DIO), comprimento da cabeca (CCB), diametro do olho (DOL), comprimento do braco
(CBR), comprimento do ante-brago (CAB), comprimento da mao (CMA), comprimento da
coxa (CCX), comprimento da tibia (CTB), comprimento do tarso (CTA) e comprimento do
pé (CPE). Todas as medidas foram tomadas com paquimetro Mitutoyo digital (acuracia de
0.01 mm). A partir da média aritmética dessas medidas foram calculados quatro atributos
ecomorfolégicos que potencialmente refletem o uso do ambiente pelas espécies (Wells
2007, Pough et al. 2008): forma da cabeca (FCA = CCB/LCB), posigao relativa do olho
(PRO = DIO/LCB), comprimento relativo dos membros (CRM =
(CCX+CTB+CTA+CPE)/(CBR+CAB+CMA)) e tamanho relativo do olho (TRO = DOL/CCB).
A relagdo entre o tamanho dos membros esta relacionada ao modo locomotor das espécies
(Pough et al. 2008). Posicédo e tamanho do olho podem indicar o substrato que ocupam.
Espécies arboricolas, por exemplo, apresentam olhos maiores e binocularmente
direcionados para melhor avaliacao da distancia (Heesy 2009), importante no deslocamento
entre a vegetacao. Olhos laterais em espécies terrestres podem auxiliar na deteccao de
predadores, ja que o campo de visao é maior (Heesy 2009). O formato da cabeca pode

estar relacionado ao modo de alimentagéo das espécies (Wells 2007).
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Além das caracteristicas ecomorfoldgicas, duas variaveis categéricas relacionadas
ao uso do ambiente também foram consideradas: habito reprodutivo (HAB) prolongado,
para espécies que se reproduziram continuamente por mais de trés meses, ou explosivo,
para espécies que se reproduziram ao longo de menos de trés meses e somente apos

fortes chuvas, e presencga ou auséncia de discos adesivos nos dedos (DIS) (Tabela 4).

Girinos

Para as medidas de girinos, consideramos 0s girinos entre os estagios 33 e 40
(Gosner 1960). Medimos de trés a cinco individuos por espécie em cada corpo d’agua no
qual a espécie foi registrada, sempre o numero maximo conforme a disponibilidade de
individuos nos estagios adequados.

As medidas tomadas foram (Fig. 3): altura da musculatura caudal (AMC), altura da
nadadeira dorsal (AND), altura da nadadeira ventral (ANV), altura do corpo (ACO), largura
do corpo (LCO), largura da musculatura caudal (LMC), comprimento da cauda (CCD), altura
do espirdculo (AES) e comprimento total (CTO). A partir da média dessas medidas,
calculamos cinco atributos ecomorfolégicos que potencialmente refletem o uso do ambiente
pelas espécies (Altig & McDiarmid 1999a): altura relativa da cauda (ARC =
(AMC+AND+ANV)/ACOQO), compressao do corpo (CPC = ACO/LCO), largura relativa da
musculatura caudal (LRM = LMC/CCD), comprimento relativo da cauda (CRC = CCD/CTO)
e posicao do espiraculo (PES = AES/ACO). Além das caracteristicas ecomorfolégicas,
também consideramos a variavel categorica posicao da boca (PBO), a qual foi classificada
em terminal, antero-ventral ou ventral (Tabela 5). Esses atributos permitem inferir a posicéao
que os girinos ocupam na coluna d’agua (e. g. bentdnico, nectdnico) e como se alimentam

(Altig & McDiarmid 1999a).
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Filogenia

Estimamos as relacoes filogenéticas entre as espécies presentes na area a partir da
hipétese filogenética proposta por Pyron & Wiens (2011). Das 21 espécies amostradas (Fig.
4), cinco ndo se encontravam na hipotese filogenética utilizada. Para estas, sua relagao
com as demais foi considerada baseada na espécie taxonomicamente mais préxima. Por
exemplo, a posicao da espécie Chiasmocleis albopunctata, ausente na hipétese filogenética
utilizada, foi considerada como a posicao de outras espécies do mesmo género presentes
na filogenia utilizada. Construimos um cladograma representando as relagdes filogenéticas
entre as espécies no programa Mesquite 2.75 (Maddison & Maddison 2011). Estimamos o
comprimento dos ramos a partir do algoritmo BLADJ (Branch Length Adjuster) no programa
Phylocom 4.2 (Webb et al. 2008). Este algoritmo utiliza as estimativas disponiveis de idades
dos noés, fixando-as e distribuindo os comprimentos de ramo e os nds ndo datados
uniformemente entre os nds datados (Webb et al. 2011). Isso faz com que a variancia no
comprimento dos ramos seja minimizada (Webb et al. 2011). A estimativa de idade dos nos

foi baseada em Wiens et al. (2011) e no sitio www.timetree.org (Hedges et al. 2006).

Andlises estatisticas

Matrizes

Consideramos cada corpo d’agua como uma unidade amostral. Construimos duas
matrizes: uma com os corpos d’agua correspondendo as linhas e as caracteristicas
ambientais as colunas, denominada “matriz E”; e outra com corpos d’agua correspondendo
as linhas e autovetores de uma “matriz de vizinhanga” (“neighbour matrix”) (Thioulouse et
al. 1995, Pavoine et al. 2011) as colunas, denominada de “matriz S”. A matriz de vizinhanca
€ uma matriz binaria onde locais vizinhos sao representados por 1 e locais nao vizinhos sao
representados por 0 (Pavoine et al. 2011). A determinagdo se locais sdo vizinhos ou ndo é

baseada em uma distancia de truncamento (Borcard et al. 2011, Pavoine et al. 2011), que
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foi a distancia minima que conecta as unidades amostrais (Borcard et al. 2011). Os corpos
d’agua com distancia menor do que a distancia de truncamento sao considerados vizinhos
(Borcard et al. 2011).

A matriz de abundancia das espécies (Tabelas 2 e 3), construida separadamente
para adultos e girinos, e com corpos d’agua nas linhas e espécies nas colunas, foram
denominadas “matriz L”. A matriz de atributos fenotipicos, tanto de adultos como de girinos,
foi denominada “matriz T”, com atributos nas linhas e espécies nas colunas.

A partir da filogenia, calculamos a distancia filogenética entre as espécies que
posteriormente foi transformada em distancia Euclidiana (Pavoine et al. 2011). Com isso
construimos uma matriz de distancia entre as espécies (“matriz P”), com as espécies nas

colunas e os valores da distancia Euclidiana entre as espécies nas linhas.

Anadlises

Para verificar a distribuicdo da diversidade fenotipica das espécies na filogenia
(questao 1) utilizamos as analises propostas por Pavoine et al. (2010), nas quais a
diversidade total de atributos das espécies € decomposta entre os nos da filogenia. A
contribuicdo de um no para a diversidade de atributos € igual a diversidade de atributos das
espécies descendendo daquele né (Pavoine et al. 2010). Para isso, calculamos a distancia
entre as espécies baseada nos atributos presentes na matriz T utilizando o “coeficiente de
distancia com variaveis mistas” (“mixed-variables coefficient of distance”) (Pavoine et al.
2009). Este indice é uma modificacdo da distancia de Gower que possibilita utilizar
diferentes tipos de variaveis para célculo da distancia (Pavoine et al. 2009). Posteriormente,
calculamos a diversidade de atributos baseada na entropia quadratica de Rao (Rao 1982,
Pavoine et al. 2010). A contribuicdo de cada né foi representada graficamente para todas
as espécies encontradas na fase adulta e larval. Como nem todas as espécies encontradas

na fase adulta foram encontradas na fase larval, também fizemos a anélise considerando
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somente os adultos das espécies que foram encontradas na forma de girinos, de forma a
tornar as representagcdes graficas comparaveis. Testamos se a diversidade de atributos
apresenta sinal filogenético (questao 2) por meio dos testes propostos por (Pavoine et al.
2010) Os testes comparam se a diversidade fenotipica esta concentrada em um (“single-
node skewness test”) ou poucos nés (“few-node skewness test”) da filogenia ou se a
diversidade era mais concentrada préxima a raiz ou a extremidade da filogenia (“tips/root
skewness test”) (Pavoine et al. 2010). A concentracao da diversidade de atributos préximos
a raiz da filogenia pode indicar sinal filogenético, ja que quanto mais préximas as espécies
maior & a semelhanca entre seus atributos (Pavoine et al. 2010). Por outro lado, se a
diversidade de atributos estiver direcionada a extremidade da filogenia, isso pode indicar
convergéncia nos atributos (Pavoine et al. 2010). Todos esses testes foram realizados com
999 permutagdes.

Avaliamos a distribuicdo das diversidades fenotipica e filogenética entre os corpos
d’agua (questao 3) utilizando testes que verificam se as diversidades fenotipica (teste TQE)
e filogenética (teste PQE) em cada corpo d’agua s&o menores ou maiores do que o
esperado ao acaso, a partir de todas as espécies da metacomunidade, refletindo
agrupamento ou dispersdo, respectivamente (Pavoine et al. 2010). Assim como a
diversidade de atributos calculada anteriormente para a decomposicdo da diversidade
fenotipica, a diversidade filogenética também foi calculada baseada na entropia quadratica
de Rao aplicada a matriz P. Realizamos os testes TQE e PQE com 999 permutagdes.

Utilizamos uma extensao do método RLQ proposto por Pavoine et al. (2011) para
verificar quais atributos sao filtrados por quais caracteristicas ambientais (questdo 4) e
quais sao as linhagens afetadas (questao 5). A partir deste método, sdo comparadas cinco
matrizes: L (abundéancia), E (ambiente), T (atributo), P (filogenia) e S (espaco). Analisamos
a matriz L a partir de uma analise de correspondéncia (CA). Transformamos as variaveis

ambientais quantitativas da matriz E para os seus respectivos logaritmos na base 10 e
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posteriormente padronizamos dividindo cada valor pelo valor maximo, subtraido o valor
minimo de cada variavel (padronizacao de Gower). Apds essa padronizacao calculamos a
distancia entre os locais baseada nas caracteristicas ambientais da matriz E utilizando o
“coeficiente de distancia com variaveis mistas” (“mixed-variables coefficient of distance”)
(Pavoine et al. 2009). Posteriormente, submetemos a matriz obtida a uma analise de
coordenadas principais (PCoA). A distancia entre as espécies baseada nos atributos obtida
anteriormente a partir da matriz T, bem como a distancia filogenética entre as espécies
obtida a partir da matriz P também foram submetidas a uma PCoA. Submetemos a matriz
S (corpos d’agua x autovetores da “matriz de vizinhanga”) a uma analise de componentes
principais (PCA). Ponderamos as andlises fatoriais PCA e PCoA pela abundancia relativa
das espécies. Para tornar as matrizes comparaveis, depois de realizarmos as analises
fatoriais, padronizamos as coordenadas das matrizes E, T, P e S dividindo as coordenadas
pela raiz quadrada do primeiro autovalor de cada anélise (Pavoine et al. 2011). As matrizes
padronizadas foram justapostas, gerando duas novas matrizes: matriz R e matriz Q,
resultado da justaposicao entre as matrizes padronizadas E e S e T e P, respectivamente.
Analisamos essas novas matrizes juntamente com os dados de abundancia das espécies
(matriz L) pelo método RLQ com PCA centralizada (“centred PCA”) (Pavoine et al. 2011).
A partir dos eixos da andlise RLQ é possivel verificar a relacdo entre os atributos
fenotipicos, as variaveis ambientais e a filogenia, utilizando uma andlise exploratéria dos
graficos, além dos testes estatisticos formais (Pavoine et al. 2011)

A significancia da relagao entre a matriz R e a matriz Q foi testada a partir da versao
multivariada do método “fourth-corner” utilizando o modelo nulo 4 de Dray & Legendre
(2008) (Pavoine et al. 2011). O “fourth-corner” multivariado também foi utilizado para
verificar a significancia da relacdo entre as matrizes Ee T, Ee P, Se T, S e P como

recomendado por Pavoine et al. (2011). Todas as andlises foram realizadas no programa
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R (R Core Team 2012) utilizando o pacote ade4 (Dray & Dufour 2007) e os cddigos e

fungdes de Pavoine et al. (2009, 2010, 2011).

RESULTADOS

Registramos 21 espécies de anuros distribuidas em cinco familias (Fig. 4). As
familias com maior numero de espécies foram Hylidae e Leptodactylidae (Fig. 4). Todas as
espécies foram encontradas na fase adulta, com 3442 individuos amostrados e uma a 12
espécies registradas por corpo d’agua (Tabela 2). Dessas 21 espécies, somente 15 foram
encontradas na forma de girinos, em um total de 7473 girinos coletados, e com duas a 11
espécies registradas por corpo d’agua (Tabela 3).

A diversidade fenotipica dos anuros adultos apresentou sinal filogenético, tanto se
consideradas todas as espécies encontradas como somente aquelas que foram
encontradas também na forma de girinos. Isso deve-se a contribuicdo significativa de
poucos noés para a diversidade fenotipica (todos os adultos: “few-node skweness test”, valor
observado = 0,474, p = 0,001; “single-node skweness test”, valor observado = 0,325, p =
0,001; adultos com girinos registrados: “few-node skweness test”, valor observado = 0,470,
p = 0,001; “single-node skweness test”, valor observado = 0,397, p = 0,001), e sua
concentracao prdéximos a raiz da filogenia (todos os adultos: “tips/root skweness test”, valor
observado = 0,295, p = 0,001; adultos com girinos registrados: ‘“tips/root skweness test’,
valor observado = 0,295, p = 0,001; Fig. 5). O n6 na raiz da filogenia, onde a familia
Microhylidae se separa das demais, contribuiu com 14,4% da diversidade total de atributos
de todos os adultos encontrados e com 10,9% dos adultos também encontrados na fase
larval (Figs. 4 e 5). A maior contribuicdo foi do né separando a familia Hylidae de
Odontophrynidae + Leptodactylidae + Bufonidae, com a contribuicdo de 32,5% da
diversidade total de atributos de todos os adultos encontrados e com 39,7% de contribuicdo

quando considerado somente os adultos também encontrados na fase larval (Figs. 4, 5).
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De forma diferente dos adultos, a diversidade fenotipica dos girinos ndo apresentou sinal
filogenético evidente. Ela nao foi concentrada em poucos nés (“few-node skweness test”,
valor observado = 0,311, p = 0,071; “single-node skweness test”, valor observado = 0,148,
p = 0,62) e varios n6s desde a raiz até préximo dos terminais da filogenia contribuiram para
a diversidade de atributos dos girinos (“tips/root skweness test”, valor observado = 0,380, p
= 0,001). Inclusive, nés dentro de familias e géneros foram responsaveis por grande parte
da diversidade total de atributos (Figs. 4, 5). Somente dentro da familia Hylidae concentrou-
se aproximadamente 40% da diversidade fenotipica total, e a familia Leptodactylidae
aproximadamente 15%, dos quais 8,7% da diversidade correspondem ao né que separa as
subfamilias Leiuperinae e Leptodactylinae (Figs. 4, 5).

Os testes TQE e PQE demonstraram que, para adultos, tanto a diversidade
fenotipica quanto a diversidade filogenética sdo menores do que o esperado ao acaso em
cada corpo d’agua (PQE, valor observado = 0,313, p = 0,024; TQE, valor observado =
0,387, p = 0,016). Ja para girinos, as diversidades fenotipica e filogenética foram
aleatoriamente distribuidas entre os corpos d’agua (PQE, valor observado = 0,373, p =
0,736; TQE, valor observado = 0,481, p = 0,136).

A relagdo dos atributos dos anuros adultos com o ambiente e o espago foi
significativa (valor observado = 0,003 e 0,075, p = 0,012 e 0,020, respectivamente), bem
como a associacgao entre filogenia e o ambiente (valor observado = 1,500, p = 0,043), mas
marginalmente significativa para filogenia e o espaco (valor observado = 45,143, p = 0,057).
Para girinos, exceto pela associacao entre atributos e espaco marginalmente significativa
(valor observado = 0,074, p = 0,053), todas as outras associagdes nao foram significativas
(atributos e ambiente, valor observado = 0,002, p = 0,119; filogenia e ambiente, valor
observado = 0,982, p = 0,523; filogenia e espago, valor observado = 31,002, p = 0,437).

O primeiro eixo da RLQ considerando os adultos explicou 94,1% da variacao total

dos dados. O lado positivo do primeiro eixo da RLQ corresponde aos locais mais rasos, de
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menor hidroperiodo, dossel mais aberto, menor quantidade de tipos de vegetacao na
margem e grande quantidade de vegetacao no interior do corpo d’agua (Fig. 6). Associadas
a esses locais estao as espécies terrestres, de olhos pequenos e periféricos, cabega mais
afilada e de habito reprodutivo explosivo. Essas foram todas as espécies das familias
Microhylidae, Leptodactylidae, Bufonidae e Odontophrynidae, e duas espécies de Hylidae,
Scinax fuscovarius e S. cf. similis (Figs. 4, 6). O lado negativo do primeiro eixo da RLQ
corresponde aos locais mais profundos, com maior hidroperiodo, dossel mais fechado,
pouca vegetagao no interior do corpo d’agua e grande diversidade de tipos de vegetacao
na margem (Fig. 6). Associadas a esses locais estdo as espécies arboricolas, com olhos
grandes e visao binocular e focinho truncado, todas pertencentes a familia Hylidae (Figs. 4,
6).

Para girinos, a explicacdo do primeiro eixo da RLQ foi de 70,4%. Os atributos dos
girinos nao foram tdo claramente separados como nos adultos. O lado positivo do primeiro
eixo da RLQ correspondeu aos locais com menor quantidade de tipos de vegetacdo na
margem, grande quantidade de vegetagao no interior do corpo d’agua, menor area, menor
hidroperiodo e menor cobertura de dossel sobre o corpo d’agua (Fig. 7). Associadas a esses
locais estdo as espécies com cauda mais alta e longa, corpo comprimido lateralmente,
musculatura caudal mais larga, espirdculo mais baixo e boca terminal. Essas espécies
foram representadas principalmente por individuos da familia Hylidae (Figs. 4, 7). O lado
negativo do primeiro eixo da RLQ correspondeu aos locais de maior hidroperiodo, cobertura
de dossel, baixa quantidade de vegetacdo no interior do corpo d’agua e maiores area e
profundidade. A esses locais estiveram associadas as espécies com cauda mais baixa e
curta, corpo comprimido dorso-ventralmente, musculatura caudal mais fina, espiraculo
baixo e boca direcionada ventralmente (Fig. 7), os quais foram representados por somente
trés individuos, um de cada familia. Muitos girinos nao apresentaram associagao positiva

ou negativa com o primeiro eixo da RLQ (Fig. 7).
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DISCUSSAO

Nossos resultados demonstram a complexidade envolvida na estruturagdo de
comunidades de anuros e os contrastes entre os varios aspectos das comunidades de
adultos e girinos. Na fase adulta dos anuros, poucos nds separando linhagens concentram
grande parte da diversidade fenotipica total e espécies mais préximas possuem atributos
mais semelhantes. O mesmo nao foi observado para os girinos, que possuem a diversidade
fenotipica mais dispersa ao longo da filogenia. Além disso, caracteristicas dos habitats de
reproducdo, aqui correspondentes aos corpos d’agua, interferem de forma diferente na
diversidade fenotipica e filogenética nas duas fases de desenvolvimento dos anuros:
restringem a diversidade fenotipica e filogenética dos adultos e parecem nao interferir na
dos girinos.

A diversidade de atributos dos adultos concentrada em poucos nés e principalmente
na separacao de linhagens representando familias com caracteristicas bem distintas pode
estar relacionada ao surgimento de uma caracteristica chave em determinada linhagem e
a sua conservacao entre seus membros. Nesse caso, o conjunto de atributos da familia
Hylidae contribuiu muito para a diversidade fenotipica total das espécies, sendo muito
provavelmente decorrente da presenca do disco adesivo nessa familia. O disco adesivo
permitiu que os hilideos adquirissem o habito arboricola, o que pode estar associado a uma
série de outras adaptagbes como olhos grandes, viséo binocular e membros longos (Pough
et al. 2008, Heesy 2009). Este atributo chave pode ter sido o responsavel pela indicagéao de
sinal filogenético no conjunto de atributos, j4 que as espécies descendentes desse nd sao
mais semelhantes entre si (Pavoine et al. 2010). Entretanto, a distribuicao heterogénea da
diversidade fenotipica entre os nés da filogenia indica que outros fatores contribuem para
a diversidade de atributos, ou seja, a filogenia nao explica inteiramente essa diversidade

(Pavoine et al. 2011). A presenca do disco adesivo em Hylidae pode ter sido fundamental
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para a diferenciacao fenotipica do grupo, e isso pode inclusive constituir um bom modelo
de investigacao do papel de atributos chave na diversificacdo de espécies (Losos 2009).

A diversidade de atributos dos girinos foi mais dispersa na filogenia do que a dos
adultos, e somente a familia Hylidae concentrou quase metade da diversidade total de
atributos dos girinos. Este padrao, diferente do encontrado para os adultos, reflete a grande
diversidade de formas que os girinos possuem, que pode variar entre as familias e dentro
de cada uma delas (Altig & McDiarmid 1999b). A diversificacdo em forma e uso de
microhabitats pelos girinos de Hylidae em riachos e pogcas € maior quando comparada a
outras familias como Leptodactylidae (Eterovick & Fernandes 2001, Andrade et al. 2007).
O mesmo padréo foi encontrado aqui, com os girinos de Hylidae muito mais diversificados
morfologicamente do que as demais familias, e possivelmente apresentando muitas formas
convergentes. Esses resultados corroboram a hipétese levantada por Richardson (2002),
de que diferentes linhagens de girinos podem se diversificar de diferentes maneiras em
corpos d’agua similares. Embora a forma do adulto seja mais conservada, como foi
observado, os girinos podem seguir caminhos evolutivos diferentes dos adultos e
apresentar convergéncias frequentemente (Bossuyt & Milinkovitch 2000, Roelants et al.
2011).

O filtro ambiental foi um processo importante na estruturacao da metacomunidade
de adultos. Como tanto a diversidade filogenética como a fenotipica foram menores do que
o esperado ao acaso em cada corpo d’agua, a diversidade de corpos d’agua é um fator
importante na determinagao da diversidade filogenética e fenotipica da metacomunidade
de adultos. A diversificagdo dos adultos ndo parece ser restrita ao tipo de habitat de
reproducao (Bossuyt & Milinkovitch 2000), ja que os adultos sdo capazes de migrar entre
os diversos habitats. Assim, em escala local, corpos d’agua com maior diversidade
estrutural, por exemplo, possibilitam que espécies menos aparentadas e, portanto, com

maior diversidade fenotipica, ocorram na area. Essa informacao pode inclusive subsidiar
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politicas de conservacdo de espécies, no sentido de embasar planos de manejo e
conservagdo que priorizem a maior diversidade de corpos d’agua em uma area
(Vasconcelos et al. 2011a).

A diversidade fenotipica e filogenética da metacomunidade de girinos foi
aleatoriamente distribuida entre os corpos d’agua, de forma diferente do que foi observado
para os adultos. A grande diversificagdo, inclusive em um mesmo tipo de corpo d’agua
(Richardson 2002), e a convergéncia de formas de girinos (Roelants et al. 2011) podem
explicar esse resultado. A modificacdo na forma de adultos nem sempre € paralela a
modificacbes nos girinos (Bossuyt & Milinkovitch 2000). Neste estudo este foi o padrao
observado, j4 que espécies de adultos semelhantes em sua forma apresentaram grande
diversificagdo em seus girinos. Portanto, o filtro ambiental que leva a co-ocorréncia de
adultos mais semelhantes entre si ndo atua de forma paralela a co-ocorréncia de girinos
morfologicamente semelhantes. Assim, as diferentes formas dos girinos podem possibilitar
a exploragao de diferentes dimensdes do corpo d’agua, € minimizar a sobreposi¢ao no uso
de recursos (Heyer 1973, Rossa-Feres et al. 2004, Prado et al. 2009) em um local onde as
interacdes inter e intra-especificas e a disponibilidade de recursos podem ser imprevisiveis
aos girinos (Alford 1999).

Os filtros ambientais para os adultos estdo relacionados principalmente a
disponibilidade de microhabitats de vocalizagdo adequados. As espécies se diferenciaram
quanto a forma do corpo, e aquelas de habito terrestre estiveram associadas aos corpos
d’agua temporarios em locais de dossel aberto e com pouca diversidade de tipos de
vegetacdo na margem. O habito terrestre restringe os sitios de vocalizagdo e reprodugao
no corpo d’agua a um espaco bidimensional, e nesse caso a diversidade de tipos de
vegetacao nao deve ser importante (Wells 2007). Portanto, a distribuicao dessas espécies
esta associada a disponibilidade de locais no solo e margens para a vocalizagdo. Outra

caracteristica das espécies terrestres foi sua associagdo com corpos d’agua temporarios.
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Locais com essas caracteristicas podem favorecer o desenvolvimento dos girinos devido a
auséncia de predadores importantes (Wilbur 1980). Mas se o hidroperiodo for muito curto,
a ocorréncia de espécies pode ser restrita aquelas com caracteristicas especializadas (D.
T. Corréa, capitulo 1, dados nao publicados), como aqui observado nas espécies de habito
reprodutivo explosivo da familia Microhylidae.

Por outro lado, corpos d’agua com maior hidroperiodo, cobertura de dossel e grande
diversidade de tipos de vegetacdo marginal foram importantes filtros para espécies
arboricolas da familia Hylidae. Espécies dessa familia possuem como caracteristica chave
o disco adesivo, o qual possibilita a exploracao tridimensional do habitat (Wells 2007). Os
Hylidae utilizam principalmente a vegetagdo como sitios de vocalizagdo (Cardoso et al.
1989). Portanto, corpos d’agua sem sitios de vocalizagdo adequados (i. e., grande
diversidade de vegetagcdo) podem funcionar como um filtro e restringir a presenca de
espécies arboricolas. Locais com maior cobertura de dossel, neste trabalho, também
refletem uma maior quantidade de vegetacdo e consequentemente maior quantidade de
sitios de vocalizagao. A relagdo dessas espécies com locais de maior hidroperiodo pode
estar tanto relacionada com o maior tempo necessario ao desenvolvimento dos girinos de
algumas espécies, como observado para Hypsiboas faber, Hypsiboas lundii e Hypsiboas
albopunctatus (Rossa-Feres & Jim 1994, Vasconcelos et al. 2011b; obs. pessoal), como
pela maior diversidade de vegetacdo presente nesses locais de maior hidroperiodo. As
espécies Scinax cf. similis e Scinax fuscovarius apresentaram um padrao diferente dos
demais hilideos. Essas duas espécies, embora com morfologia semelhante a de outros
hilideos, apresentaram reproducao explosiva no periodo de amostragem e, além disso, ndo
sao tao dependentes de vegetacao como sitios de vocalizacao, ja que frequentemente sao
encontradas vocalizando sobre o solo (Provete et al. 2011).

Como demonstrado, a diversidade fenotipica dos girinos é dispersa na filogenia e

tanto a diversidade fenotipica como filogenética sao aleatoriamente distribuidas entre os
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corpos d’agua. Essas caracteristicas, aliadas a falta de relacado significativa entre os
atributos fenotipicos e as caracteristicas ambientais e filogenéticas, nao permitiu que fosse
observada uma relagdo clara entre os grupos de espécies, seus atributos e as
caracteristicas ambientais, como observado para os adultos. A diferenca mais notavel nos
atributos fenotipicos dos girinos foi relacionada a posigdo da boca, com as Unicas trés
espécies que apresentam boca em posicdo ventral (Hypsiboas albopunctatus,
Physalaemus cuvieri e Bufo ornatus, Tabela 5, Fig. 7) diferenciadas das demais. O que
podemos notar € que a maioria dos girinos estiveram associados a corpos d’agua
temporarios, com dossel mais aberto e grande quantidade de vegetacao em seu interior.
Corpos d’agua de dossel aberto possuem maior produtividade e alimento de melhor
qualidade para girinos, devido, por exemplo, a maior incidéncia solar, maior temperatura e
maior taxa de oxigénio dissolvido (Schiesari 2006). Além disso, corpos d’agua temporarios
dificultam a ocorréncia de predadores importantes de girinos, como peixes (Wilbur 1980).
A vegetacao no interior do corpo d’agua aumenta a heterogeneidade ambiental e pode
favorecer os girinos de diversas maneiras, entre elas servir de substrato aos alimentos dos
girinos e propiciar abrigo contra predadores (Diaz-Paniagua 1987, Kopp et al. 2006). Tudo
isso sugere que, embora sem associagdo clara entre atributos das espécies e
caracteristicas ambientais, os girinos estdo, de maneira geral, associados aos locais que
apresentam condicoes favoraveis ao seu desenvolvimento.

A grande diversificacdo fenotipica de girinos de Hylidae, bem como a distingao
fenotipica dos adultos e o grande nimero de espécies dessa familia (Frost 2013) pode ter
sido resultante do aparecimento de um atributo chave na familia, como o disco adesivo. A
diversificacdo de espécies de lagartos do género Anolis, por exemplo, é atribuida ao
surgimento das lamelas digitais no grupo, que possibilitaram a esses animais explorarem
dimensdes do espaco impossiveis de serem atingidas pelas espécies terrestres (Losos

2009). Essa exploragao tridimensional do habitat também foi possivel em Hylidae a partir
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do aparecimento do disco adesivo. Isso pode ter inclusive proporcionado a ocupacéao de
diferentes tipos de corpos d’agua e, de alguma forma, este atributo chave pode ter
proporcionado a grande diversificagdo de seus girinos.

Nosso estudo demonstra que a estrutura de comunidades de anuros resulta da
interaga@o entre diversos fatores ecoldgicos e evolutivos. Acreditamos que o mesmo ocorra
em outros organismos de ciclo de vida complexo, ja que cada fase ontogenética esta sujeita
a pressdes ambientais distintas. Além disso, filtros ambientais para os adultos e condiges
favoraveis ao desenvolvimento das larvas, em conjunto, devem determinar a montagem
das comunidades desses animais. A maior conservacdo nos atributos dos adultos
associada aos filtros ambientais fazem com que tanto a diversidade filogenética e fenotipica
desses animais seja menor em cada corpo d’agua. Desta forma, a manutencdo da
diversidade de anuros em uma area depende da conservagcédo de corpos d’agua com
diferentes caracteristicas estruturais. Como os girinos sdao muito diversificados, em um
mesmo tipo de corpo d’agua, ainda que haja adultos semelhantes, os girinos apesentarao
diferentes atributos. Isso pode possibilitar a exploracao de diferentes dimensdes do habitat
pelos girinos em um local onde os recursos e as interagdes sao imprevisiveis. Embora
nossas conclusées sejam limitadas ao estudo de uma Unica metacomunidade, demos um
importante e inédito passo em direcdo a uma melhor compreensao da estruturagdo de
comunidades de anuros. Ressaltamos a necessidade de estudos conjuntos das fases larval
e adulta para uma maior compreensdo da montagem e evolugdo das comunidades de
animais de ciclo de vida complexo como os anuros. A partir de abordagens semelhantes a
utilizada neste estudo sera possivel fazer maiores generalizagdes e confirmar ou nao as

hipéteses geradas.
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TABELAS

Tabela 1. Variaveis ambientais medidas em cada um dos dez corpos d’agua amostrados na Estacao Ecoldgica de Jatai, Luis Anténio-
SP e suas coordenadas geograficas em graus decimais. Hidroperiodo, vegetacao na superficie e cobertura de dossel sdo valores de
proporgao. A abreviagéo “Div.” corresponde a diversidade de tipos de vegetagdo marginal. As siglas E, P e T sdo os nomes dos corpos

d’agua, classificados quanto ao seu hidroperiodo (E = efémero, P = permanente e T = temporario).

Corpo .. , Vegetacao Cobertura Area Profundidade Div. Div. Div. . .

d'égpua Hidroperiodo na s?.lpe:}ficie de dossel (m2) (cm) baixa média alta Longitude Latitude
E1 0.25 0.12 0.01 4 5 1 0 0 -47.786440 -21.578268
E2 0.17 0.85 0.01 1833 85 0 1 0 -47.787861 -21.579087
T1 0.58 0.35 0.14 20 10 0 1 0 -47.786612 -21.579659
T2 0.58 0.65 0.38 32 30 0 0 1 -47.786581 -21.578585
T3 0.58 0.65 0.01 20 10 1 0 0 -47.786321 -21.577909
T4 0.5 0.35 0.01 18 10 0 1 0 -47.786045 -21.577437
P1 1 0.7 0.23 900 240 0 0 1 -47.725886 -21.566565
P2 1 0.07 0.97 407 160 0 0 1 -47.742999 -21.563763
P3 0.92 0.01 0.98 160 40 0 0 1 -47.764826 -21.584833
P4 0.92 0.01 1 557 55 0 0 1 -47.764639 -21.585556
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Tabela 2. Abundancia e riqueza de anfibios anuros na fase adulta nos dez corpos d’agua amostrados entre outubro de 2009 e setembro

de 2010 na Estacao Ecoldgica de Jatai, Luis Antdnio-SP.

Corpos d'agua

Espécie E1 E2 T1 T2 T3 T4 P1 P2 P3 P4 Abundancia total
Dmuelleri 0 50 0 0 0 0 0 0 0 0 50
Ecesarii 0 10 0 0 0 0 0 1 0 0 11
Calbopunctata 0 500 0 0 0 0 0 0 0 0 500
Halbopunctatus 0 0 1 7 0 0 20 21 72 69 190
Hfaber 0 0 0 0 0 0 139 2 0 3 144
Hlundii 0 0 0 0 0 0 5 1 4 6 16
Sfuscovarius 0 0 13 17 5 0 24 45 0 0 104
Ssimilis 0 100 20 30 52 27 0 0 0 0 229
Dnanus 0 0 0 4 0 0 212 26 0 0 242
Dminutus 0 51 3 131 5 33 910 52 0 0 1185
Ttyphonius 0 15 0 0 0 0 0 0 0 0 15
Ocultripes 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1
Enattereri 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 2
Pcuvieri 2 37 21 30 26 54 42 12 3 12 239
Pmarmoratus 0 5 0 0 0 0 0 0 0 0 5
Lpodicipinus 0 0 3 9 0 0 107 23 0 9 151
Llabyrinthicus 0 13 1 2 0 0 18 4 3 0 41
Lmystacinus 0 102 0 0 0 0 0 0 0 0 102
Lfuscus 0 51 27 12 6 2 0 0 0 0 98
Lmystaceus 0 72 0 0 0 0 0 0 0 0 72
Bornatus 0 0 0 0 0 0 0 5 15 25 45

Riqueza 1 12 9 9 6 4 9 12 5 6 3442
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Tabela 3. Abundancia e riqueza de anfibios anuros na fase larval nos dez corpos d’agua amostrados entre outubro de 2009 e setembro

de 2010 na Estacao Ecoldgica de Jatai, Luis Antdnio-SP.

Corpos d'agua

Espécie E1 E2 T1 T2 T3 T4 P1 P2 P3 P4 Abundancia total
Calbopunctata 0 139 0 0 16 29 0 0 0 0 184
Halbopunctatus 0 0 3 55 0 0 10 296 188 140 692
Hfaber 0 0 0 0 0 0 309 6 0 0 315
Hlundii 0 0 0 0 0 0 5 0 0 1 6
Sfuscovarius 0 0 0 90 2 45 99 0 0 0 236
Ssimilis 35 0 466 344 432 404 0 0 0 0 1681
Dnanus 0 0 0 0 0 0 7 0 0 0 7
Dminutus 0 0 0 448 13 4 1086 1 0 0 1552
Ocultripes 0 0 0 0 0 0 39 0 0 0 39
Pcuvieri 13 0 65 111 19 13 33 3 0 0 257
Lpodicipinus 0 0 0 0 0 0 162 28 0 0 190
Llabyrinthicus 0 0 12 3 0 3 1 18 0 0 37
Lfuscus 29 0 166 32 159 38 0 0 0 0 424
Lmystaceus 0 18 0 0 0 0 0 0 0 0 18
Bornatus 0 0 0 0 0 0 187 743 672 233 1835

Riqueza 3 2 5 7 6 7 11 7 2 3 7473
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Tabela 4. Atributos fenotipicos e habito reprodutivo (prolongado ou explosivo) dos adultos amostrados entre outubro de 2009 e
setembro de 2010 na Estagao Ecolégica de Jatai, Luis Antdnio-SP. As siglas significam: CRM = comprimento relativo dos membros,

PRO = posicao relativa dos olhos, FCA = formato da cabec¢a, TRO = tamanho relativo do olho.

Espécie CRM PRO FCA TRO pz'ss::te ag;‘;‘:e Prolongado  Explosivo
Dmuelleri 1.81 0.85 0.91 0.25 0 1 0 1
Ecesarii 2.48 0.92 1.11 0.22 0 1 0 1
Calbopunctata 1.97 0.96 1.27 0.21 0 1 0 1
Halbopunctatus 3.05 1.07 1.12 0.32 1 0 1 0
Hfaber 2.68 0.97 1.05 0.28 1 0 1 0
Hlundii 2.60 1.03 0.93 0.33 1 0 1 0
Sfuscovarius 2.45 1.02 1.08 0.29 1 0 0 1
Ssimilis 2.37 1.00 1.06 0.28 1 0 0 1
Dnanus 2.41 1.04 1.17 0.30 1 0 1 0
Dminutus 2.68 1.06 1.06 0.31 1 0 1 0
Ttyphonius 2.39 0.95 0.80 0.32 1 0 0 1
Ocultripes 1.88 0.80 0.66 0.45 0 1 1 0
Enattereri 2.16 0.96 0.95 0.32 0 1 0 1
Pcuvieri 2.23 1.03 1.36 0.25 0 1 1 0
Pmarmoratus 2.80 0.89 0.68 0.45 0 1 0 1
Lpodicipinus 2.56 0.97 1.21 0.29 0 1 1 0
Llabyrinthicus 2.39 0.69 0.96 0.23 0 1 1 0
Lmystacinus 2.48 0.94 1.22 0.25 0 1 1 0
Lfuscus 3.18 0.91 1.48 0.23 0 1 1 0
Lmystaceus 2.95 0.90 1.23 0.26 0 1 1 0
Bornatus 2.16 0.87 1.02 0.28 0 1 0 1
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Tabela 5. Atributos fenotipicos dos girinos amostrados entre outubro de 2009 e setembro de 2010 na Estagéao Ecolégica de Jatai, Luis
Anténio-SP. As siglas significam: CPC = compressao do corpo, CRC = comprimento relativo da cauda, LRM = largura relativa da
musculatura caudal, ARC = altura relativa da cauda, PES = posicao do espiraculo. Antero-ventral, ventral e terminal correspondem a

posicao da boca das espécies.

antero-

Espécie CPC CRC LRM ARC PES ventral ventral terminal
Calbopunctata 0.85 0.59 0.15 1.36 0.00 0 0 1
Halbopunctatus 0.84 0.69 0.14 1.24 0.59 0 1 0
Hfaber 0.90 0.67 0.14 1.22 0.46 1 0 0
Hlundii 0.88 0.69 0.15 1.11 0.46 1 0 0
Sfuscovarius 1.23 0.71 0.13 1.32 0.53 1 0 0
Ssimilis 1.16 0.68 0.13 1.31 0.47 1 0 0
Dnanus 0.90 0.74 0.11 1.70 0.30 0 0 1
Dminutus 1.22 0.62 0.16 1.51 0.33 0 0 1
Ocultripes 0.82 0.63 0.16 1.06 0.48 1 0 0
Pcuvieri 0.76 0.64 0.14 1.08 0.60 0 1 0
Lpodicipinus 0.80 0.62 0.14 1.13 0.36 1 0 0
Llabyrinthicus 0.79 0.74 0.11 1.26 0.42 1 0 0
Lfuscus 0.82 0.63 0.14 1.08 0.50 1 0 0
Lmystaceus 0.81 0.69 0.14 1.16 0.61 1 0 0
Bornatus 0.82 0.60 0.10 0.89 0.50 0 1 0
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FIGURAS

Estacdo Ecoldgicade Jatai
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Org. Cartogr. Edson Montilha de Oliveira, Outubrode 2010.

Figura 1. Estacdo Ecologica de Jatai, municipio de Luis Antonio-SP, destacando a sua

posicao no estado de Sao Paulo.
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Figura 2. Medidas tomadas nos adultos para calculo dos atributos ecomorfolégicos. As
siglas significam: LCB = largura da cabega, DIO = distancia inter-orbital, CCB =
comprimento da cabega, DOL = didmetro do olho, CBR = comprimento do brago, CAB =
comprimento do ante-braco, CMA = comprimento da mao, CCX = comprimento da coxa,

CTB = comprimento da tibia, CTA = comprimento do tarso e CPE = comprimento do pé.
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— ACO —

Figura 3. Medidas tomadas nos girinos para calculo dos atributos ecomorfolégicos. As
siglas significam: AMC = altura da musculatura caudal, AND = altura da nadadeira dorsal,
ANV = altura da nadadeira ventral, ACO = altura do corpo, LCO = largura do corpo, LMC =

largura da musculatura caudal, CCD = comprimento da cauda, AES = altura do espiraculo

e CTO = comprimento total.
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Figura 4. Relacbes filogenéticas entre as espécies estudadas e estimativa do tempo de
divergéncia de cada uma em milhdes de anos, a partir de Wiens et al. (2011) e do sitio
www.timetree.org (Hedges et al. 2006). Nomes a direita da figura indicam as familias.

Leiuperinae e Leptodactylinae sao subfamilias de Leptodactylidae.
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Figura 5. Representacao da contribuicdo de cada né para a diversidade total de atributos
de todos os adultos, adultos das espécies encontradas na forma de girinos e girinos
amostrados. O tamanho dos circulos é proporcional a contribuicdo de cada né para a
diversidade total de atributos. Valores no interior ou ao lado dos circulos sdo as
porcentagens de concentracdo de diversidade daquele né. Contribuicbes menores do que
3% foram omitidas. A diversidade total de atributos baseada na entropia quadratica de Rao
€ igual a 0,1212 para todos os adultos, 0,1161 para adultos das espécies encontradas na

forma de girinos e 0.1152 para girinos.
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Figura 6. Relacao das espécies na fase adulta, seus atributos fenotipicos e caracteristicas
ambientais com o primeiro eixo da analise RLQ. (a) Coordenadas das espécies relativas ao
primeiro eixo da andlise RLQ visualizadas na filogenia. As coordenadas globais séo
resultado da soma das coordenadas baseadas nos atributos e nas relagdes filogenéticas.
Espécies positivamente associadas ao primeiro eixo sdo aquelas que possuem em geral 0s
atributos também associados positivamente ao eixo e estdo presentes geralmente em

habitats com aquelas caracteristicas associadas positivamente ao primeiro eixo. A
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identidade das espécies pode ser visualizada na Fig. 5. (b) Relagéao dos atributos discretos
com o primeiro eixo da RLQ. Os pontos correspondem a coordenada média das espécies
que os possuem e as linhas laterais correspondem ao desvio-padrao. (c) Correlagéo de
Pearson entre as os atributos continuos e as coordenadas das espécies no primeiro eixo.
Espécies positivamente relacionadas ao primeiro eixo possuem maiores valores do indice
FCA (formato da cabega - cabegas mais compridas do que largas) e menores valores dos
indices PRO (posicao relativa do olho — olhos mais laterais), CRM (comprimento relativo
dos membros — pernas relativamente mais curtas e bragos relativamente mais longos) e
TRO (tamanho relativo do olho — olhos relativamente menores). Espécies negativamente
relacionadas ao primeiro eixo possuem menores valores do indice FCA (formato da cabega
- cabecas mais largas do que compridas) e maiores valores dos indices PRO (posi¢ao
relativa do olho — olhos mais frontais), CRM (comprimento relativo dos membros — pernas
relativamente mais longas e bracos relativamente mais curtos) e TRO (tamanho relativo do
olho — olhos relativamente maiores). (d) Relacdo das variaveis ambientais discretas com o
primeiro eixo da RLQ. Diversidades baixa, média e alta correspondem a habitats com
vegetagdo marginal somente herbacea, herbacea e arbustiva ou herbacea, arbustiva e
arbérea, respectivamente. Os pontos correspondem a coordenada média dos habitats que
0s possuem e as linhas laterais correspondem ao desvio-padrao. (e) Correlagdo de Pearson
entre as caracteristicas ambientais continuas e as coordenadas dos habitats no primeiro
eixo da RLQ. A relagdo positiva ou negativa dos pontos correspondem a locais com maiores
valores daquela caracteristica, por exemplo, locais associados negativamente ao primeiro

eixo apresentam maior hidroperiodo.
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Figura 7. Relagéo das espécies na fase larval, seus atributos fenotipicos e caracteristicas
ambientais com o primeiro eixo da analise RLQ. (a) Coordenadas das espécies relativas ao
primeiro eixo da andlise RLQ visualizadas na filogenia. As coordenadas globais séo
resultado da soma das coordenadas baseadas nos atributos e nas relagdes filogenéticas.
Espécies positivamente associadas ao primeiro eixo s&o aquelas que possuem em geral 0s
atributos também associados positivamente ao eixo e estdo presentes geralmente em

habitats com aquelas caracteristicas associadas positivamente ao primeiro eixo. A
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identidade das espécies pode ser visualizada na Fig. 5. (b) Relagédo dos atributos discretos
com o primeiro eixo da RLQ. Os pontos correspondem a coordenada média das espécies
gue os possuem e as linhas laterais correspondem ao desvio-padrao. (c) Correlagéo de
Pearson entre as os atributos continuos e as coordenadas das espécies no primeiro eixo.
Espécies positivamente relacionadas ao primeiro eixo possuem maiores valores dos indices
ARC (altura relativa da cauda — cauda relativamente mais alta que o corpo), COC
(compressao do corpo — corpo relativamente mais alto do que largo), LRM (largura relativa
da musculatura caudal — musculatura caudal relativamente mais larga quando comparada
ao comprimento da cauda) e CRC (comprimento relativo da cauda — cauda longa em
relagdo ao corpo) e menores valores do indice PES (posigdo do espiraculo — espiraculo
baixo em relagdo ao corpo). Espécies negativamente relacionadas ao primeiro eixo
possuem menores valores dos indices ARC (altura relativa da cauda — cauda relativamente
mais baixa que o corpo), COC (compresséo do corpo — corpo relativamente mais largo do
que alto), LRM (largura relativa da musculatura caudal — musculatura caudal relativamente
mais curta quando comparada ao comprimento da cauda) e CRC (comprimento relativo da
cauda — cauda curta em relagdo ao corpo) e maiores valores do indice PES (posicao do
espirdculo — espiraculo alto em relacdo ao corpo). (d) Relacdo das varidveis ambientais
discretas com o primeiro eixo da RLQ. Diversidades baixa, média e alta correspondem a
habitats com vegetacdao marginal somente herbacea, herbacea e arbustiva ou herbacea,
arbustiva e arborea, respectivamente. Os pontos correspondem a coordenada média dos
habitats que os possuem e as linhas laterais correspondem ao desvio-padrdo. (e)
Correlagao de Pearson entre as caracteristicas ambientais continuas e as coordenadas dos
habitats no primeiro eixo da RLQ. A relagao positiva ou negativa dos pontos correspondem
a locais com maiores valores daquela caracteristica, por exemplo, locais associados

negativamente ao primeiro eixo apresentam maior cobertura de dossel.
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SINTESE

e Os nossos resultados indicam que em animais com ciclo de vida complexo como os
anuros, a escolha do habitat de reproducgéo resulta de uma interacao entre os locais
com condi¢bes adequadas a ocupacao pelo adulto e que contenham caracteristicas

que favoregam o desenvolvimento e sobrevivéncia de suas larvas.

e A composicdo e abundancia das espécies nas duas fases ontogenéticas
aparentemente resultam de um balanco entre os riscos de predacéo e dessecacao do

corpo d’agua.

e Caracteristicas reprodutivas diferenciadas como habito reprodutivo explosivo e desova
em ninhos de espuma subterraneos permitiram que algumas espécies ocupassem

corpos d’agua inviaveis a outras espécies, como aqueles de curta duragao.

e Os atributos fenotipicos dos adultos e girinos se distribuem de forma diferente na
filogenia para as duas fases ontogenéticas: sdo conservados nos adultos e dispersos

nos girinos.

e Os corpos d’agua funcionam como filtros ambientais para os adultos, mas n&o para

girinos.

e Os filtros para os adultos estao relacionados principalmente a disponibilidade de
microhabitats de vocalizagao. Espécies que vocalizam empoleiradas, por exemplo,
como as da familia Hylidae, necessitam de locais com maior diversidade de vegetagcao

marginal.

e Apesar dos atributos fenotipicos dos girinos ndo apresentaram relagdes claras com as
caracteristicas ambientais dos corpos d’agua, a maioria deles esteve associada a

locais que aparentemente favorecem o seu desenvolvimento e sobrevivéncia, como
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corpos d'agua temporarios, de dossel aberto e com grande quantidade de vegetagéao

em seu interior.

A distribuicao fenotipica diferencial de adultos e girinos pode favorecer a exploracao
de recursos pelos girinos no corpo d’agua. Ainda que os adultos sejam mais
semelhantes em cada corpo d’agua, como seus girinos sao diversificados, isso pode
fazer com que nao haja grande sobreposi¢éo na exploragao dos recursos disponiveis

no corpo d’agua.

Levantamos a hip6tese que a maior diversificagcdao nos girinos da familia Hylidae pode
ser decorrente do aparecimento de um atributo chave nos adultos: o disco adesivo.
Isso pode ter possibilitado a exploracao tridimensional do habitat pelas espécies da
familia e possivelmente a ocupagdo de uma grande gama de corpos d’agua, o que

pode ter favorecido a diversificacdo de seus girinos.

Nossa abordagem corresponde a um primeiro passo na direcdo de uma compreensao
mais abrangente da estrutura das comunidades de anuros e de animais de ciclo de
vida complexo. Sugerimos que estudos futuros com comunidade de animais de ciclo
de vida complexo passem a considerar as duas fases ontogenéticas conjuntamente.
Além disso, a incorporacado da informacao filogenética e dos atributos fenotipicos

também é fundamental.
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