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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) 

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

influências ambientais e filogenéticas 

 
RESUMO GERAL 

Anfíbios 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 pressões ambientais. Desta forma, girinos e adultos podem seguir caminhos 

evolutivos diferentes, ainda que apresentem as mesmas relações filogenéticas. O objetivo 

deste estudo foi investigar os aspectos ecológicos e evolutivos que atuam na estruturação 

de uma metacomunidade de anuros nas fases adulta e larval. Realizamos o estudo em uma 

região de Cerrado no sudeste do Brasil. O trabalho está dividido em dois capítulos. No 

primeiro, testamos se as comunidades de adultos e girinos são concordantes, e analisamos 

a influência das variáveis ambientais e espaciais na abundância e composição de espécies 

em cada fase ontogenética. No segundo capítulo, verificamos como a diversidade fenotípica 

se distribui ao longo da filogenia e como os corpos d’água influenciam a diversidade 

fenotípica e filogenética das espécies. Além disso, verificamos a evidência de filtros 

ambientais na montagem das comunidades estudadas a partir da associação entre 

atributos fenotípicos, relações filogenéticas e variáveis ambientais. Nossos resultados do 

primeiro capítulo indicam que as comunidades de adultos e girinos são concordantes, ou 

seja, são distribuídas de maneira similar entre os habitats. As variáveis ambientais foram 

mais importantes do que as espaciais, sendo a área da superfície e o hidroperíodo dos 

corpos d’água as características que melhor explicaram a distribuição dos adultos e girinos 

entre os corpos d’água. A maioria das espécies esteve associada aos habitats temporários 

de média a longa duração. Locais temporários não apresentam predadores importantes 

como peixes e retém água por tempo suficiente para a metamorfose dos girinos. No 

segundo capítulo, verificamos que os atributos fenotípicos nos adultos são mais 
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conservados do que nos girinos. A diversidade fenotípica dos adultos é concentrada em 

poucos nós da filogenia, enquanto que nos girinos é dispersa pela filogenia. A 

metacomunidade de adultos é estruturada por filtros ambientais relacionados 

principalmente aos microhabitats de vocalização. Espécies da família Hylidae que 

vocalizam empoleiradas, por exemplo, são associadas aos locais com maior diversidade 

de vegetação na margem dos corpos d’água. Para os girinos não foi observada evidência 

de filtro ambiental.  Além disso, não houve relação clara entre os atributos fenotípicos dos 

girinos e características 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 predação, como corpos d’agua temporários, de dossel aberto 

e com muita vegetação em seu interior. Concluímos que os adultos determinam a 

distribuição dos girinos nas comunidades. Entretanto, a escolha do habitat de reprodução 

é baseada em parte pelos atributos dos adultos, mas também ponderada por locais de 

melhor desenvolvimento e sobrevivência de sua larva. Nossos resultados ressaltam a 

complexidade da organização das comunidades de anuros, principalmente no que diz 

respeito às relações entre as fases ontogenéticas, e contribuem de forma inédita para 

melhor compreensão da organização de comunidades de animais de ciclo de vida complexo 

como os anuros. 

 

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

fenótipo, diversidade 
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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 
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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 
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CONSIDERAÇÕES INICIAIS 

 

O objetivo central em ecologia de comunidades é entender os processos 

responsáveis pelas diferenças de abundância e composição de espécies nas comunidades 

(Vellend 2010). A busca por esse entendimento faz com que essa disciplina seja permeada 

por um grande número de hipóteses relacionadas aos vários processos que podem levar 

aos padrões observados na natureza (Vellend 2010). A estruturação de uma comunidade 

depende em grande parte do conjunto de espécies disponíveis na área, conhecido como 

“pool de espécies” (Ricklefs 1987, Chase 2003, Fukami 2004). A presença desse conjunto 

de espécies em uma área é determinada principalmente por eventos históricos, que incluem 

processos biogeográficos como dispersão e vicariância, e evolutivos, como especiação, 

radiação adaptativa e extinção (Ricklefs 1987, Wiens & Donoghue 2004, Emerson & 

Gillespie 2008, Cavender-Bares et al. 2009). A partir desse conjunto de espécies, as 

comunidades são estruturadas, e a persistência de uma espécie em uma comunidade 

depende dos processos demográficos e da habilidade das espécies em tolerar as 

interações bióticas e abióticas as quais estão expostas (Vellend 2010). 

As interações entre as espécies nas comunidades e destas com o ambiente são 

mediadas pelos seus atributos fenotípicos (Pausas & Verdú 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 & Verdú 2010, 

HilleRisLambers et al. 2011). Assim, a incorporação da informação filogenética nos estudos 

ecológicos possibilita uma avaliação única dos aspectos evolutivos envolvidos na estrutura 

das comunidades ecológicas (Johnson & Stinchcombe 2007, Mouquet et al. 2012). As 

características ambientais da comunidade podem favorecer a ocorrência de somente 

determinados atributos fenotípicos, por exemplo, processo conhecido como filtro ambiental 

(Webb et al. 2002, Emerson & Gillespie 2008, Pausas & Verdú 2010). Esses atributos 
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podem ter evoluído de forma conservada ou convergente entre as espécies (Emerson & 

Gillespie 2008, Pausas & Verdú 2010), e a detecção dessa variação só é possível quando 

utilizada a informação filogenética. A partir disso é possível inferir e investigar a base 

evolutiva da estrutura das comunidades (Johnson & Stinchcombe 2007, Mouquet et al. 

2012). Essa nova abordagem está sendo cada vez mais desenvolvida e é mais viável 

devido principalmente aos avanços metodológicos e a disponibilidade de hipóteses 

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 fenótipo das fases 

larval e adulta também é totalmente diferente. De forma geral, uma das fases, geralmente 

a adulta, é responsável pela dispersão e reprodução, enquanto que a fase larval geralmente 

tem o papel de adquirir recursos rapidamente durante essa fase temporária 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 pressões 

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 não são independentes, e as pressões em cada uma delas devem em conjunto 

determinar a estrutura da comunidade dessas espécies (Skelly 2001). 

 Tradicionalmente as fases larval e adulta são estudadas de forma independente, 

como é o caso dos anfíbios 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 interpretação mais abrangente da estrutura das comunidades, já que 

características ambientais associadas a fase adulta, por exemplo, podem na verdade ser 

somente relacionadas ao desenvolvimento larval (Skelly 2001). As pressões ambientais 

diferenciadas em cada fase ontogenética também podem ter feito com que os atributos 
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fenotípicos de cada fase evoluíssem de forma distinta (Bossuyt & Milinkovitch 2000). Desta 

forma, o estudo conjunto das fases larval e adulta de uma mesma comunidade pode 

contribuir de forma única para a compreensão da estrutura das comunidades de animais 

de ciclo de vida complexo. Além disso, a incorporação da filogenia nesses estudos, aliada 

ao mapeamento da distribuição dos atributos fenotípicos e as suas relações com as 

características ambientais são fundamentais, tanto para a investigação como para a 

geração de hipóteses sobre os aspectos evolutivos das comunidades de animais de ciclo 

de vida complexo. 

 Nesse contexto, o objetivo principal desta dissertação foi estudar os aspectos 

ecológicos e evolutivos de uma metacomunidade de anfíbios anuros nas fases larval e 

adulta. A metacomunidade é composta por dez corpos d’água localizados na Estação 

Ecológica de Jataí, município de Luís Antônio-SP. Essa área é um dos maiores fragmentos 

de Cerrado protegidos no Estado, que apresenta uma vegetação predominante de Cerrado 

com manchas de floresta estacional semidecidual. A dissertação está dividida em dois 

capítulos. No primeiro capítulo utilizamos uma abordagem mais usual da ecologia de 

comunidades. Testamos se há concordância entre as comunidades de adultos e girinos, ou 

seja, se as duas fases estão distribuídas da mesma forma no ambiente. Além disso, 

verificamos o papel relativo das variáveis ambientais e espaciais na diversidade de 

espécies, bem como na associação de variáveis ambientais a cada fase do 

desenvolvimento. No segundo capítulo buscamos compreender a estrutura da 

metacomunidade de forma mais integrada, desta vez utilizando uma abordagem da 

ecofilogenética, na qual é possível incorporar os atributos fenotípicos das espécies, suas 

relações filogenéticas e as características ambientais dos habitats. Neste capítulo, 

verificamos como é distribuída na filogenia a diversidade fenotípica de adultos e girinos e 

testamos se os corpos d’água funcionam como filtros ambientais para as duas fases 

ontogenéticas, o que poderia levar a um agrupamento fenotípico e/ou filogenético. Além 
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disso, verificamos quais as variáveis ambientais medidas contribuem para a estruturação 

das comunidades e que atributos e linhagens são afetados por essas variáveis. 
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Hidroperíodo como variável chave na concordância entre 

comunidades de adultos e girinos de anfíbios anuros 
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RESUMO 

Em animais com ciclo de vida complexo como os anuros espera-se que os locais de desova 

dos adultos estejam relacionados com as condições adequadas de desenvolvimento de 

suas larvas. Assim, a distribuição dos organismos adultos e suas larvas seriam 

concordantes e estariam associadas de forma semelhante em relação as características 

ambientais. Durante 12 meses, amostramos uma metacomunidade de adultos e girinos de 

anfíbios anuros em um fragmento de floresta estacional semidecidual e Cerrado no sudeste 

do Brasil. Analisamos dez corpos d’água que variavam em estrutura e distância entre si. 

Investigamos se as comunidades de anuros e girinos eram concordantes. Além disso, 

verificamos a influência relativa das variáveis ambientais e espaciais na diversidade de 

espécies, bem como a associação de variáveis ambientais a cada fase do desenvolvimento 

das espécies. As comunidades de adultos e girinos foram concordantes. A variação na 

diversidade de espécies nas comunidades esteve relacionada ao hidroperíodo e área dos 

corpos d’água tanto para adultos como para girinos, e pouco relacionada às variáveis 

espaciais. A maioria das espécies esteve associada aos habitats temporários de média a 

longa duração. Locais temporários não apresentam predadores importantes como peixes e 

retém água por tempo suficiente à metamorfose dos girinos. Espécies que estiveram 

associadas a locais efêmeros são aquelas que apresentam características reprodutivas 

diferenciadas que as possibilitam ocupar corpos d’água de curta duração. Nossos 

resultados sugerem que a estrutura de comunidades dos anfíbios anuros é em grande parte 

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

hidroperíodo é a variável ambiental de maior importância para as espécies. 
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INTRODUÇÃO 

Uma das questões centrais em ecologia de comunidades é a interpretação de quais 

fatores estão relacionados às diferenças na diversidade de espécies em comunidades 

(Morin 2011). As espécies utilizam de forma distinta os recursos do ambiente, e a interação 

das espécies com as características ambientais é um fator importante na determinação da 

abundância e composição de espécies nas comunidades ecológicas (Morin 2011). Em 

animais com ciclo de vida complexo ocorre uma mudança ontogenética em relação 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 características ambientais (Wilbur 1980). O sucesso reprodutivo do adulto 

depende da sobrevivência de sua larva até a metamorfose, portanto, é de se esperar que 

as características do habitat de reprodução reflitam melhores condições de 

desenvolvimento das larvas (Skelly 2001). 

Estudos com algumas espécies de insetos e anuros demonstraram que o adulto 

seleciona locais com características 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 é de estudos populacionais e pouco se sabe como isso ocorre no nível da 

comunidade, ou seja, se as comunidades larval e adulta são concordantes e respondem da 

mesma forma às características ambientais. Em comunidades de Odonata, por exemplo, 

os adultos desovam indiscriminadamente em qualquer corpo d’água, independentemente 

das características ambientais relacionadas à comunidade larvária (R. Shaw e M. Leibold, 

com. pessoal). 

Os anfíbios constituem o único grupo de animais entre os tetrápoda com ciclo de 

vida complexo (Wells 2007). Sabe-se que comunidades de anfíbios anuros são 

influenciadas por características ambientais tanto em sua fase larval como adulta (veja 
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revisão em Wells 2007). Apesar disso, historicamente o estudo de comunidades de anuros 

dedica-se a investigar somente uma das fases ontogenéticas, com poucas exceções (e. g. 

Santos et al. 2007, Moreira et al. 2010). 

Diversas são as características ambientais que influenciam as comunidades de 

anuros. Há aquelas mais relacionadas ao desenvolvimento e sobrevivência dos girinos 

como o nível de cobertura de dossel (Skelly et al. 2002, Schiesari 2006) e hidroperíodo 

(Skelly 1997, Babbitt et al. 2003). Quanto maior a cobertura de dossel, menor o número de 

predadores e competidores, mas a disponibilidade de recursos também é menor (Werner 

& Glennemeier 1999, Schiesari 2006, McCauley et al. 2008). Quanto maior o hidroperíodo, 

menor será o risco de dessecação do corpo d’água, mas a diversidade de predadores é 

maior (Wellborn et al. 1996, Skelly 1997, Werner et al. 2007). Adultos também são afetados 

pelo hidroperíodo. Aqueles de reprodução prolongada necessitam de locais que contenham 

água no mínimo pelo tempo de duração de sua atividade reprodutiva (Brasileiro et al. 2005, 

Vasconcelos et al. 2011a). Outro grupo de variáveis ambientais importantes na organização 

de comunidade de anuros são aquelas relacionadas à heterogeneidade do corpo d’água e 

disponibilidade de microhabitats. Maiores quantidades de vegetação e maior área e 

profundidade podem disponibilizar um maior número 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 características ambientais serem importantes na estruturação das 

comunidades de anuros, a própria disposição espacial das comunidades e a autocorrelação 

espacial entre as características ambientais podem ter influência na distribuição das 

espécies (Parris 2004, Ernst & Rödel 2008, Keller et al. 2009). A detecção da autocorrelação 

espacial e o reconhecimento de sua influência na composição das comunidades tem sido 

reconhecido como um dos paradigmas atuais da ecologia (Legendre 1993). Embora 

processos em maiores escalas sejam mais influenciados pelo espaço, devido à capacidade 
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migratória das espécies por exemplo (Hubbell 2008), é desejável saber o quanto das 

comunidades está relacionado às características ambientais e o quanto é fruto da 

proximidade entre os locais, mas isso tem sido pouco avaliado nas comunidades de anuros 

(e. g. Parris 2004, Ernst & Rödel 2008, Keller et al. 2009). 

Neste estudo, investigamos a concordância entre comunidades de adultos e girinos 

em dez corpos d’água localizados em um fragmento de floresta estacional semidecidual e 

Cerrado localizado em uma região com sazonalidade climática marcada. Além disso, 

verificamos a influência de variáveis ambientais e espaciais nessas comunidades. 

Especificamente, as nossas perguntas e predições foram as seguintes: (i) As comunidades 

de adultos e girinos se distribuem da mesma forma entre os habitats, ou seja, são 

concordantes? Acreditamos que sim, já que o sucesso reprodutivo do adulto depende do 

sucesso da larva; (ii) Quais são as variáveis mais importantes para as comunidades de 

adultos e girinos, ambientais ou espaciais? Como a escala espacial estudada é pequena 

(alguns quilômetros), esperamos uma maior influência das características ambientais em 

relação às espaciais; e (iii) Entre as características ambientais consideradas (cobertura de 

dossel, hidroperíodo, vegetação no interior da água, área da superfície do corpo d'água e 

profundidade), quais são as mais relacionadas à composição e abundância das espécies? 

Como a região do estudo apresenta forte sazonalidade climática, com estação seca 

pronunciada e pluviosidade variável a cada estação chuvosa (Abramides et al. 2003), 

acreditamos que o hidroperíodo está entre as variáveis ambientais mais importantes 

relacionadas à distribuição das espécies entre os corpos d’água.  

 

MÉTODOS 

Área de estudo 

Este trabalho foi realizado na Estação Ecológica de Jataí (EEJ; 21°30’ a 21°40’ S e 

47°40’ a 47° 50’ O; Fig. 1), município de Luís Antônio, nordeste do estado de São 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 várias fisionomias de 

Cerrado. O clima da região é caracterizado por uma estação chuvosa entre outubro a 

março, quando são registradas as maiores temperaturas médias anuais (mínimas de 17°C 

e máximas de 41°C, 100 a 500 mm de pluviosidade mensal), e uma estação seca entre 

abril a setembro, com as menores médias anuais de temperatura (mínimas de 11°C e 

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

 

Caracterização dos corpos d’água 

Amostramos dez corpos d’água (Tabela 1), mensalmente, entre outubro de 2009 e 

setembro de 2010. Esse conjunto compreendeu os corpos d’água lênticos disponíveis na 

área, e que não continham peixes predadores. Os seguintes parâmetros foram utilizados 

na caracterização dos corpos d’água: 

a) Hidroperíodo: proporção de meses com água ao longo dos 12 meses amostrados; 

b) Cobertura vegetal na superfície da água: a área do corpo d’água foi dividida em 

quatro quadrantes e a porcentagem de área de cada quadrante coberta por 

vegetação foi estimada; 

c) Cobertura do dossel: proporção de dossel coberto. Utilizando um densiômetro 

esférico côncavo realizamos medidas a cada 10 metros circundando o perímetro do 

corpo d’água. A estimativa de porcentagem de cobertura do dossel correspondeu à 

média dessas proporções; 

d) Área: área máxima (m2) da superfície da água; 

e) Profundidade: profundidade máxima (cm) do corpo d'água; 
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Amostragem 

Anfíbios anuros adultos foram amostrados a partir do método de “procura em locais 

de reprodução” (Scott Jr. & Woodward 1994). Cada corpo d’água foi amostrado uma vez 

por mês, do início ao fim do turno de vocalização das espécies, aproximadamente entre 

18:00 h até 00:00 h. Durante esse período, percorríamos todo o corpo d’água e 

registrávamos a abundância de machos em atividade de vocalização. A abundância total 

de uma espécie em cada corpo d’água foi considerada como a soma de suas abundâncias 

mensais. Baseado em dados de marcação e recaptura que possuímos na área (Guimarães 

et al., dados não publicados), verificamos que a substituição de indivíduos é grande entre 

os meses. Portanto, a soma as abundâncias mensais evita que a abundância total de 

espécies de hábito reprodutivo prolongado seja subestimada. Apesar das espécies de 

hábito reprodutivo explosivo serem muito abundantes durante seus eventos reprodutivos, 

elas ocorrem em curtos períodos, portanto o procedimento adotado não superestima a 

abundância dessas espécies. 

Os girinos foram amostrados mensalmente em cada corpo d’água. Um puçá de 35 

cm de diâmetro, tela de arame de malha de 3 mm² e cabo de 150 cm era passado em todos 

os microhabitats acessíveis do corpo d’água, do fundo à superfície, até que toda a área 

fosse percorrida. Os girinos foram fixados imediatamente em formol a 10%. A identificação 

dos girinos foi baseada na chave dicotômica de Rossa-Feres & Nomura (2006) e em 

comparação com exemplares da coleção científica DZSJRP-Tadpoles (UNESP-São José 

do Rio Preto, SP, Brasil). 

 

Análises estatísticas 

Para verificar os efeitos das variáveis ambientais e espaciais na diversidade das 

espécies (composição e abundância) e responder às questões ii e iii realizamos uma 

Análise de Correspondência Canônica parcial (pCCA) em conjunto com uma análise de 
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Partição de Variância (Borcard et al. 1992, Legendre & Legendre 2012). Padronizamos a 

matriz de abundância das espécies pela padronização de Hellinger (Legendre & Gallagher 

2001). Na matriz ambiental, transformamos área e profundidade para os seus respectivos 

logaritmos na base 10 e posteriormente padronizamos dividindo cada valor pelo valor 

máximo subtraído do valor mínimo de cada variável (padronização de Gower). Obtivemos 

as variáveis espaciais a partir dos autovetores obtidos pelo método de Coordenadas 

Principais de Matrizes de Vizinhança (PCNM, do inglês Principal Coordinates of Neighbor 

Matrices) (Borcard & Legendre 2002). A partir deste método, uma matriz de distância 

geográfica entre os habitats é submetida a uma Análise de Coordenadas Principais (PCoA) 

e os autovetores com correlação espacial são retidos (Borcard et al. 2011). Esses 

autovetores são variáveis espaciais ortogonais, ou seja, independentes entre si (Borcard et 

al. 2011). 

Em seguida, realizamos uma Análise de Correspondência Canônica (CCA), 

individualmente para as variáveis ambientais e espaciais. A significância do modelo da CCA 

com todas as variáveis foi testada para que pudéssemos fazer a seleção das variáveis que 

mais se relacionam com a diversidade de adultos e girinos (Borcard et al. 2011). As 

variáveis 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 

Partição de Variância para adultos e girinos com as variáveis selecionadas em cada grupo. 

Verificamos com um teste de permutação a significância de cada modelo da pCCA e de 

cada variável nos modelos (Borcard et al. 2011). Depois fizemos a Partição de Variância 

para cada modelo. A partir dela obtivemos os valores de variância explicados pelo modelo 

da pCCA relativos às características ambientais (a), às características ambientais 

espacialmente estruturadas (b), somente às características espaciais (c) e os valores de 

variância não explicada (d) (Borcard et al. 1992). A significância dos itens (a) e (c) foi 
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verificada por um teste de permutação. A significância do item (b) ainda não é possível de 

ser avaliada (Borcard et al. 2011). 

Em alguns corpos d’água registramos a presença de somente uma das fases (adulta 

ou larval). Portanto, realizamos o mesmo procedimento anterior combinando adultos e 

girinos numa mesma análise. Anteriormente consideramos a abundância das espécies, 

mas devido as diferentes medidas de abundância de girinos e adultos, quando combinados 

numa mesma matriz, utilizamos somente e presença ou ausência da espécie no corpo 

d’água, seja na fase adulta ou larval. Isso também permitirá verificar o efeito da abundância 

no resultado da análise. 

Utilizando os escores das pCCA para adultos e girinos, realizamos o teste de 

aleatorização Procrustes (PROTEST, do inglês Procrustean randomization test) (Jackson 

1995, Peres-Neto & Jackson 2001), que mede a concordância entre os dois grupos de 

dados (questão i). A análise Procrustes rotaciona os dois conjuntos de dados de forma a 

minimizar a soma das diferenças dos quadrados, fornecendo um valor estatístico (m2) que 

indica os resíduos da análise, e, portanto, indica o quanto os dados são concordantes. 

Quanto menor o valor de m2, maior a concordância. O teste PROTEST verifica a 

significância desse valor com base em permutações, e a estatística do teste passa a ser 

um valor de correlação Procrustes (r) que indica o quanto os grupos são concordantes 

(Oksanen et al. 2012). 

Em todas as análises adotamos α = 0,05 e utilizamos 10.000 permutações nos 

testes. As análises 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). 
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RESULTADOS 

Registramos 21 espécies de anuros (Tabela 2). Todas foram encontradas na fase 

adulta, com 3442 indivíduos amostrados (Tabela 3). Dessas 21 espécies, somente 15 foram 

encontradas na forma de girinos, do total de 7473 girinos coletados (Tabela 4). O número 

de espécies nos corpos d’água 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 indivíduos registrados, e entre os girinos, foi Bufo ornatus, com 1835 

indivíduos (Tabelas 3 e 4). 

Conforme nossa primeira predição, as comunidades de adultos e girinos foram 

concordantes (PROTEST, r = 0,892; p < 0,001) (Figura 2). Também conforme nossas 

predições, as variáveis espaciais explicaram pouco a variação da diversidade de anuros 

nas comunidades. A análise de Partição da Variância para adultos revelou que a variação 

explicada pelo espaço foi significativa (p = 0,049), mas com uma explicação de somente 

10% (Figura 3). As variáveis espaciais para girinos explicaram menos de 1% e não foram 

significativas (p = 0,306) (Figura 3). Para adultos e girinos combinados, as variáveis 

espaciais também explicaram menos de 1% e não foram significativas (p = 0,148) (Figura 

3). Por outro lado, as variáveis ambientais apresentaram 48% de explicação na variação da 

diversidade de adultos e foram significativas (p < 0,001). Para girinos, as variáveis 

ambientais em conjunto com as variáveis ambientais espacialmente estruturadas 

explicaram 73% da variação na diversidade de girinos (p = 0,006 e p < 0,001, 

respectivamente) (Figura 3). E para adultos e girinos combinados as variáveis ambientais 

em conjunto com as variáveis ambientais espacialmente estruturadas explicaram 42% da 

variação e foram significativas (p < 0,001 em ambas) (Figura 3). 

A Forward Selection reteve as variáveis ambientais hidroperíodo, área do corpo 

d’água e cobertura vegetal na água para o melhor modelo de CCA para adultos. Para os 

girinos, as variáveis retidas foram hidroperíodo, área do corpo d’água e cobertura de dossel. 
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Já para adultos e girinos combinados as variáveis retidas foram somente área e 

hidroperíodo. Tanto para a fase adulta, larval e adulta e larval juntas somente hidroperíodo 

e área do corpo d’água tiveram relação 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’água temporários de média a longa duração (Figura 4), com 

exceção de algumas espécies de hábito reprodutivo explosivo ou que apresentam modos 

reprodutivos que protegem os girinos contra dessecação, que estiveram associadas a 

locais efêmeros (Figura 4). Quanto à área, a maioria dos girinos e adultos esteve associada 

a corpos d’água de área intermediária, exceto pelas mesmas espécies associadas aos 

locais efêmeros, as quais estiveram também associadas aos locais de maior área (Figura 

5). 

 

DISCUSSÃO 

Nossos resultados demonstram que as comunidades de anuros nas fases adulta e 

larval são concordantes e que a distribuição das espécies em ambas as fases é influenciada 

principalmente pelas variáveis ambientais hidroperíodo e área do corpo d’água. 

Em animais de ciclo de vida complexo como os anuros é de extrema importância 

que o local de oviposição do adulto forneça condições adequadas de sobrevivência 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 aptidão do indivíduo reprodutivo esteja ligada à correta escolha 

do local de desenvolvimento das larvas, e que, desta forma, as comunidades de adultos e 

larvas em habitats de reprodução sejam concordantes. A escolha de locais que favoreçam 

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 não esteja associada às 

características ambientais as quais estão as suas larvas (R. Shaw e M. Leibold, com. 

pessoal). Para anuros, sabemos que algumas espécies são capazes de distinguir entre 

locais com condições adequadas aos girinos, como ausência de predadores (Hopey & 

Petranka 1994, Petranka et al. 1994), competidores (Crump 1991) e características 

ambientais favoráveis ao desenvolvimento dos girinos (Howard 1978, Seale 1982). Apesar 

de machos em atividade reprodutiva serem encontrados em um número maior de corpos 

d’água do que aqueles em que são encontrados seus girinos, embora com abundância 

geralmente menor (Santos et al. 2007; presente estudo, Tabelas 3 e 4), as fêmeas é que 

escolhem os habitats mais adequados para postura de ovos (e. g. Howard 1978). Assim, o 

padrão concordante entre as comunidades de adultos e girinos segue o esperado pelo que 

já 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 são reguladas em grande parte pelos locais adequados ao 

desenvolvimento de seus girinos. 

Em escalas espaciais maiores, a distância entre as comunidades pode ter um papel 

importante na composição das mesmas, já que nem todas as espécies possuem a mesma 

capacidade migratória, por exemplo (Hubbell 2008). Em escalas menores como a desse 

estudo, na qual os corpos d’água estão inseridos em um fragmento de vegetação natural e 

os mais distantes são separados por apenas 6,5 km, todas as espécies tem a mesma 

chance de ocupar qualquer corpo d’água. Adicionalmente, a maioria das espécies utiliza o 

habitat de forma generalista e possui ampla distribuição (Duellman 1999, Brasileiro et al. 

2005, Araujo et al. 2009, Valdujo et al. 2012). Desta forma, como esperado, as 

características ambientais dos locais de reprodução foram muito mais importantes na 

estruturação desta metacomunidade do que a distância entre os corpos d’água. 
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Hidroperíodo e área do corpo d’água foram as únicas características que 

influenciaram a distribuição tanto de adultos como de girinos, considerados individualmente 

ou em conjunto. O hidroperíodo é reconhecidamente importante por influenciar a 

distribuição 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 já conhecida entre muitas 

espécies de anuros, que é a preferência por corpos d’água temporários de média a longa 

duração (Santos et al. 2007, Moreira et al. 2010, Silva et al. 2011). Essa preferência está 

relacionada tanto ao risco de dessecação quanto à pressão de predação. Corpos d’água 

efêmeros apresentam um baixo número de predadores, mas o risco de dessecação e morte 

dos girinos antes de completarem a metamorfose é alto (Wellborn et al. 1996, Skelly 1997, 

Santos et al. 2007). Por outro lado, corpos d’água permanentes não oferecem risco de 

dessecação, mas sustentam uma grande diversidade de predadores (Skelly 1996, 1997, 

Wellborn et al. 1996). Locais de hidroperíodo intermediário retém água o tempo suficiente 

para que os girinos atinjam a metamorfose, e como secam durante a estação seca, 

impossibilitam o estabelecimento de predadores importantes de girinos como os peixes 

(Skelly 1996, Wellborn et al. 1996, Santos et al. 2007). 

As espécies que não apresentaram o mesmo padrão de preferência por locais 

temporários de média a longa duração foram aquelas com características reprodutivas 

diferenciadas, como as que possuem habito reprodutivo explosivo. Foram elas: 

Chiasmocleis albopunctata, Dermatonotus muelleri, Trachycephalus typhonius e 

Physalaemus marmoratus. Essas espécies são encontradas durante poucos dias após 

fortes chuvas, em corpos d’água já existentes ou naqueles que surgem em decorrência da 

chuva (Brasileiro et al. 2005, Araujo et al. 2009, obs. pessoal). Essa estratégia pode conferir 

vantagens como a ausência de predadores no habitat, mas caso a desova ocorra em locais 

que não retenham água pelo tempo suficiente para a metamorfose dos girinos, podem 
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ocorrer grandes eventos de mortalidade, como já 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’água no qual essas espécies estavam 

concentradas encheu de água no dia anterior ao da amostragem e casais em amplexo 

dessas espécies foram observados. Após um mês, na amostragem seguinte, restavam 

apenas pequenas poças, onde estavam os girinos de C. albopunctata. Apesar de não 

termos observado morte de girinos ou perda de desovas, a ocorrência desses eventos no 

intervalo entre as amostragens é provável e poderia explicar a ausência de girinos das 

demais espécies que foram registradas na fase adulta (Santos et al. 2007). Alguns girinos 

também são capazes de acelerar o tempo de desenvolvimento até a metamorfose conforme 

o corpo d’água seca (Crump 1989). Portanto, outra explicação possível é que os girinos 

tenham completado a metamorfose antes da secagem do corpo d’água. 

As outras espécies associadas aos locais efêmeros, Leptodactylus mystacinus e 

Leptodactylus mystaceus, depositam seus ovos em ninhos de espuma localizados em um 

sistema de túneis subterrâneos construídos pelos machos, o que protege os girinos contra 

a dessecação (Arzabe & Prado 2006, Oliveira Filho & Giaretta 2008). Os girinos inclusive 

são capazes de produzir mais espuma no ninho e podem aguardar na toca até que o corpo 

d’água encha e, uma vez na água, 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 característica reprodutiva permitiu que essas espécies ocupassem locais 

efêmeros e o desenvolvimento rápido durante a cheia do corpo d’água pode ser um dos 

motivos pelos quais não encontramos girinos de L. mystacinus. 

A influência da área do corpo d’água na diversidade de espécies de anuros ainda é 

controversa. Espera-se que locais com maior área contenham maior número de 

microhabitats e consequentemente sustentem um maior número de espécies (Rosenzweig 



 

25 

 

1995). Maior área por si só já seria suficiente para suportar mais espécies se 

considerarmos, por exemplo, a teoria de Biogeografia de Ilhas (MacArthur & Wilson 1967), 

embora a maior diversidade de habitats também esteja relacionada à maior diversidade de 

espécies (Ricklefs & Lovette 1999). Entretanto, vários estudos com anuros demonstram que 

a área do corpo d’água não é um bom preditor da riqueza de anuros (e. g. Richter & Azous 

1995, Hecnar & M’Closkey 1996, Vasconcelos et al. 2009), mas alguns estudos sugerem 

relação entre área, composição e riqueza de anuros (e. g. Parris & McCarthy 2009, Keller 

et al. 2009, Moreira et al. 2010). Em nosso caso, a área influenciou a composição e 

abundância das comunidades, mas isso foi fortemente influenciado pela associação das 

espécies C. albopunctata, D. muelleri, T. typhonius, P. marmoratus, L. mystaceus e L. 

mystacinus por um dos corpos d’água efêmeros, que foi aquele com maior área entre todos 

os demais. Essas espécies possuem características que favorecem a ocupação de corpos 

d’água efêmeros. Assim, neste caso, a relação entre a área afetando a diversidade de 

espécies pode ter sido influenciada pela relação apresentada entre a grande área do corpo 

d’água e seu curto hidroperíodo. 

Demonstramos que as comunidades de anuros adultos e girinos são concordantes. 

Além disso, em uma escala espacial pequena, como a explorada nesse estudo, as variáveis 

ambientais foram mais importantes do que as variáveis espaciais na diversidade de 

espécies entre as comunidades. A escolha do corpo d’água para a reprodução 

aparentemente resulta de um balanço entre os riscos de predação e dessecação do corpo 

d’água, sendo que a maioria das espécies está associada a locais temporários de média a 

longa duração.  A concordância entre as fases adulta e larval e a associação às mesmas 

características ambientais indica que a escolha do habitat de reprodução pelos adultos é 

fortemente influenciada pelos locais de melhor desenvolvimento de sua larva. Este é o 

primeiro estudo a demonstrar a concordância entre girinos e adultos no nível de 

metacomunidade. Embora as comunidades de adultos e girinos tenham respondido da 
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mesma forma às características ambientais consideradas, sugerimos que estudos futuros 

relacionados à 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 responsáveis pela estruturação das comunidades desses 

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

 

Tabela 1. Variáveis ambientais medidas em cada um dos dez corpos d’água amostrados 

na Estação Ecológica de Jataí, Luís Antônio-SP. Hidroperíodo, vegetação na superfície e 

cobertura de dossel são valores de proporção. Quanto maiores os valores, maior o 

hidroperíodo, cobertura vegetal na superfície da água ou cobertura de dossel. As siglas E, 

P e T são os nomes dos corpos d’água, classificados quanto ao seu hidroperíodo (E = 

efêmero, P = permanente e T = temporário). 

Corpo 
d'água 

Hidroperíodo Vegetação 
na superfície 

Cobertura 
de dossel 

Área (m2) Profundidade 
(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’água amostrados entre outubro de 2009 e 

setembro de 2010 na Estação Ecológica de Jataí, Luís Antônio-SP. As abreviações são 

utilizadas nas demais figuras e tabelas. 

Família Espécie Abreviação 
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. Abundância e riqueza de anfíbios anuros na fase adulta nos dez corpos d’água 

amostrados entre outubro de 2009 e setembro de 2010 na Estação Ecológica de Jataí, Luís 

Antônio-SP. 

 Corpos d'água  

Espécie E1 E2 T1 T2 T3 T4 P1 P2 P3 P4 Abundância 
total 

Born 0 0 0 0 0 0 0 5 15 25 45 
Dmin 0 51 3 131 5 33 910 52 0 0 1185 
Dnan 0 0 0 4 0 0 212 26 0 0 242 
Halb 0 0 1 7 0 0 20 21 72 69 190 
Hfab 0 0 0 0 0 0 139 2 0 3 144 
Hlun 0 0 0 0 0 0 5 1 4 6 16 
Sfus 0 0 13 17 5 0 24 45 0 0 104 
Ssim 0 100 20 30 52 27 0 0 0 0 229 
Ttyp 0 15 0 0 0 0 0 0 0 0 15 
Enat 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 2 
Lfus 0 51 27 12 6 2 0 0 0 0 98 
Llab 0 13 1 2 0 0 18 4 3 0 41 

Lmeu 0 72 0 0 0 0 0 0 0 0 72 
Lmin 0 102 0 0 0 0 0 0 0 0 102 
Lpod 0 0 3 9 0 0 107 23 0 9 151 
Pcuv 2 37 21 30 26 54 42 12 3 12 239 
Pmar 0 5 0 0 0 0 0 0 0 0 5 
Calb 0 500 0 0 0 0 0 0 0 0 500 

Dmue 0 50 0 0 0 0 0 0 0 0 50 
Eces 0 10 0 0 0 0 0 1 0 0 11 
Ocul 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 

Riqueza 1 12 9 9 6 4 9 12 5 6 3442 
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Tabela 4. Abundância e riqueza de anfíbios anuros na fase larval nos dez corpos d’água 

amostrados entre outubro de 2009 e setembro de 2010 na Estação Ecológica de Jataí, Luís 

Antônio-SP. 

 Corpos d'água  

Espécie E1 E2 T1 T2 T3 T4 P1 P2 P3 P4 Abundância 
total 

Born 0 0 0 0 0 0 187 743 672 233 1835 
Dmin 0 0 0 448 13 4 1086 1 0 0 1552 
Dnan 0 0 0 0 0 0 7 0 0 0 7 
Halb 0 0 3 55 0 0 10 296 188 140 692 
Hfab 0 0 0 0 0 0 309 6 0 0 315 
Hlun 0 0 0 0 0 0 5 0 0 1 6 
Sfus 0 0 0 90 2 45 99 0 0 0 236 
Ssim 35 0 466 344 432 404 0 0 0 0 1681 
Lfus 29 0 166 32 159 38 0 0 0 0 424 
Llab 0 0 12 3 0 3 1 18 0 0 37 

Lmeu 0 18 0 0 0 0 0 0 0 0 18 
Lpod 0 0 0 0 0 0 162 28 0 0 190 
Pcuv 13 0 65 111 19 13 33 3 0 0 257 
Calb 0 139 0 0 16 29 0 0 0 0 184 
Ocul 0 0 0 0 0 0 39 0 0 0 39 

Riqueza 3 2 5 7 6 7 11 7 2 3 7473 
 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

36 

 

Tabela 5. Teste de significância para as variáveis ambientais utilizadas na CCA parcial para 

adultos, girinos e adultos e girinos conjuntamente. * indica resultado significativo. Teste 

realizado com 10.000 permutações. 

 GL x2 F P 
Adultos     

Hidroperíodo 1 0.5233 6.6254 0.0004* 
Área 1 0.4323 5.4730 0.0005* 

Veg. superfície 1 0.1797 2.2756 0.0507 
Resíduo 5 0.3949   

Girinos     
Hidroperíodo 1 0.3989 6.3656 0.0072* 

Área 1 0.6498 10.3690 0.0057* 
Cob. dossel 1 0.0964 1.5376 0.2196 

Resíduo 4 0.2507   
Adultos + girinos     

Hidroperíodo 1 0.3802 5.7142 0.0001* 
Área 1 0.2865 4.3059 0.0014* 

Resíduo 6 0.3992   
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Figura 4. Análise de Correspondência Canônica Parcial para adultos, girinos e adultos e 

girinos combinados, com ilustração do gradiente ambiental de hidroperíodo. Quanto maior 

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

descrito na Tabela 2. 
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Figura 5. Análise de Correspondência Canônica Parcial para adultos, girinos e adultos e 

girinos combinados, com ilustração do gradiente área da superfície do corpo d’água. 

Quanto maior o valor em marrom maior a área. Os nomes das espécies foram abreviados 

conforme descrito na Tabela 2. 
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Capítulo 2 

 

Integrando adultos e girinos para a compreensão da estrutura das 

comunidades de anuros: o papel dos atributos fenotípicos, da 

filogenia e de características ambientais 
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RESUMO 

A exploração dos aspectos ecológicos e evolutivos atuando na estrutura de comunidades 

de animais de ciclo de vida complexo pode proporcionar importantes avanços na 

compreensão desses grupos. Neste estudo, investigamos a estrutura das comunidades de 

adultos e girinos de anfíbios anuros em uma metacomunidade no sudeste do Brasil. 

Explorando as relações entre os atributos fenotípicos, filogenéticos e as características 

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 fenotípicos das espécies apresenta sinal filogenético?; 3) como as 

diversidades fenotípica e filogenética de adultos e girinos se distribuem entre os corpos 

d’água em uma metacomunidade?; 4) quais combinações de atributos das espécies são 

filtrados e por quais características ambientais?; 5) quais as linhagens são mais afetadas 

por filtros ambientais? A diversidade fenotípica dos adultos foi mais conservada e 

concentrada em poucos nós da filogenia. Observamos sinal filogenético na diversidade 

fenotípica dos adultos, embora distribuída de forma heterogênea na filogenia. Para girinos 

a diversidade fenotípica foi espalhada pela filogenia. A metacomunidade de adultos foi 

afetada por filtros ambientais, pois tanto a diversidade filogenética como a fenotípica foram 

menores do que o esperado ao acaso em cada corpo d’água. Os filtros estão relacionados 

principalmente aos microhabitats de vocalização. As espécies arborícolas que vocalizam 

empoleiradas da família Hylidae, por exemplo, estiveram associadas aos locais com maior 

diversidade de vegetação marginal. Tanto a diversidade fenotípica quanto a filogenética de 

girinos foi aleatoriamente distribuída nos corpos d’água, ou seja, girinos não foram afetados 

por filtros ambientais. De forma diferente dos adultos, os atributos fenotípicos dos girinos 

não apresentaram relações claras com as características ambientais dos corpos d’água, 

mas a maioria dos girinos esteve associada a locais que aparentemente favorecem o seu 

desenvolvimento e sobrevivência, como os corpos d'água temporários de dossel aberto. A 
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grande diversificação fenotípica dos girinos, quando comparada ao fenótipo relativamente 

conservado dos adultos, pode estar relacionada a melhor exploração de recursos pelos 

girinos em locais nos quais as interações bióticas e abióticas são imprevisíveis. Desta 

forma, filtros ambientais para os adultos e condições favoráveis ao desenvolvimento das 

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

 

INTRODUÇÃO 

 O desenvolvimento recente de hipóteses filogenéticas cada vez mais robustas, 

devido em grande parte ao uso de ferramentas moleculares, possibilitou um grande avanço 

empírico e teórico na ecologia de comunidades (Vamosi et al. 2009, Mouquet et al. 2012). 

A interação entre as espécies e dessas com o ambiente é baseada em seu fenótipo, o qual 

tem uma base evolutiva (HilleRisLambers et al. 2011). Portanto, a compreensão da 

estrutura e montagem das comunidades ecológicas é aprimorada quando são utilizadas 

informações sobre as relações filogenéticas das espécies e sobre como os atributos 

fenotípicos dessas espécies estão distribuídos na filogenia (Webb et al. 2002, Mouquet et 

al. 2012). 

Dois importantes processos ecológicos que tem grande influência na estrutura das 

comunidades são os filtros ambientais e a exclusão competitiva (Webb et al. 2002). Se o 

filtro ambiental for importante, a comunidade será formada por espécies que possuam 

atributos que as tornem aptas a permanecer no habitat, ou seja, características do habitat 

funcionam como um filtro para atributos fenotípicos das espécies (HilleRisLambers et al. 

2011). Por outro lado, se a exclusão competitiva for importante, então espécies com 

atributos distintos ocorrerão nas comunidades, já que aquelas mais semelhantes 

competirão por algum recurso limitado (HilleRisLambers et al. 2011). Tanto os filtros 

ambientais como a exclusão competitiva podem fazer com que as comunidades 
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apresentem diferentes estruturas filogenéticas, dependendo de como os atributos 

fenotípicos estiverem distribuídos na filogenia (Mayfield & Levine 2010). 

 Embora promissora, essa nova área de estudo não atingiu de forma consistente 

vários grupos de espécies, ainda que possuam hipóteses filogenéticas bem desenvolvidas, 

fundamentais nesse tipo de estudo (Vamosi et al. 2009, Cavender-Bares et al. 2009). Esse 

é o caso dos anfíbios anuros. A disponibilidade de hipóteses 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 são raros e 

muitas vezes relacionados a escalas muito pequenas, como microhabitats (e. g., Eterovick 

& Fernandes 2001, Eterovick et al. 2008), ou a padrões macroecológicos (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 exceções (e. g. Santos et al. 2007, Moreira et al. 2010). Apesar de ocuparem 

ambientes totalmente distintos, as fases pré e pós-metamórfica não são independentes, já 

que o sucesso reprodutivo do adulto depende da sobrevivência de sua larva (Skelly 2001). 

Ainda que as duas fases possam ser influenciadas pelas mesmas variáveis ambientais (e. 

g. D. T. Corrêa, capítulo 1, dados não publicados), cada uma das fases sofre diferentes 

pressões ambientais e evolutivas (Bossuyt & Milinkovitch 2000). Diversos estudos com 

espécies que se reproduzem em corpos d’água indicam que a fase adulta é influenciada 

pela heterogeneidade ambiental do corpo d’água e, consequentemente, pela 

disponibilidade de sítios de vocalização (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 disponíveis no corpo d’água para crescer e deixar rapidamente um local que 

oferece grandes riscos, como predação e dessecação (Wilbur 1980). 
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 Apesar das mesmas espécies da comunidade adulta e larval possuírem atributos 

fenotípicos completamente diferentes e se relacionarem de forma distinta com o ambiente, 

as relações filogenéticas entre elas e as outras espécies são as mesmas. Apesar disso, 

seus atributos fenotípicos podem ser resultantes de caminhos evolutivos distintos (Bossuyt 

& Milinkovitch 2000, Richardson 2002). Assim, em uma mesma linhagem, enquanto os 

adultos podem ter seus atributos fenotípicos conservados, os girinos podem ter sofrido 

convergências (Bossuyt & Milinkovitch 2000). Desta forma, entender como os atributos 

fenotípicos de adultos e girinos estão distribuídos na filogenia, além de sua relação com as 

características ambientais dos locais de reprodução, podem ajudar a entender de forma 

original a estruturação da comunidade de anuros, bem como permitir fazer inferências a 

respeito dos aspectos evolutivos relacionados à estrutura das comunidades. 

Neste trabalho investigamos a estrutura de uma metacomunidade de anuros tanto 

em sua fase larval como adulta, considerando atributos fenotípicos das espécies, suas 

relações filogenéticas e as características ambientais de seus habitats de reprodução. 

Especificamente buscamos responder as seguintes questões: 1) como a diversidade de 

atributos fenotípicos de adultos e girinos se distribui na filogenia?; 2) a diversidade de 

atributos fenotípicos das espécies apresenta sinal filogenético?; 3) como as diversidades 

fenotípica e filogenética de adultos e girinos se distribuem entre os corpos d’água?; 4) quais 

combinações de atributos fenotípicos das espécies são filtradas e por quais características 

ambientais?; e 5) quais são as linhagens afetadas pelos filtros ambientais? Este tipo de 

abordagem é a primeira realizada para anfíbios anuros, e pode trazer contribuições inéditas 

não somente para compreensão sobre a estruturação de comunidades de anuros, mas 

também para a geração de hipóteses sobre a biologia evolutiva deste grupo extremamente 

diversificado de vertebrados. 
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MÉTODOS 

Área de estudo 

Este trabalho foi realizado na Estação Ecológica de Jataí (EEJ; 21°30’ a 21°40’ S e 

47°40’ a 47° 50’ O; Fig. 1), município de Luís Antônio, nordeste do estado de São 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 região é caracterizado por uma estação chuvosa entre outubro a março, quando são 

registradas as maiores temperaturas médias anuais (mínimas de 17°C e máximas de 41°C, 

100 a 500 mm de pluviosidade mensal), e uma estação seca entre abril a setembro, com 

as menores médias anuais de temperatura (mínimas de 11°C e máximas de 31°C, 10 a 100 

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

 

Variáveis ambientais 

Amostramos dez corpos d’água (Tabela 1), mensalmente, entre outubro de 2009 e 

setembro de 2010. Esse conjunto compreendeu os corpos d’água lênticos disponíveis na 

área, e que não continham peixes predadores. Cada corpo d’água teve sua coordenada 

geográfica registrada. Os seguintes parâmetros foram utilizados na caracterização dos 

corpos d’água: 

f) Hidroperíodo: proporção de meses com água ao longo dos 12 meses amostrados; 

g) Cobertura vegetal na superfície da água: a área do corpo d’água foi dividida em 

quatro quadrantes e a porcentagem de área de cada quadrante recoberta por 

vegetação foi estimada; 

h) Cobertura do dossel: proporção de dossel coberto. Utilizando um densiômetro 

esférico côncavo realizamos medidas a cada 10 metros circundando o perímetro do 

corpo d’água. A estimativa de porcentagem de cobertura do dossel correspondeu à 

média dessas proporções; 
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i) Área: área máxima (m2) da superfície da água; 

j) Profundidade: profundidade máxima (cm) do corpo d'água; 

k) Diversidade de vegetação marginal: cada corpo d’água foi caracterizado em relação 

a uma de três categorias de diversidade de vegetação marginal: diversidade baixa 

(somente vegetação herbácea), diversidade média (vegetação herbácea e 

arbustiva) e diversidade alta (vegetação herbácea, arbustiva e arbórea). 

 

Abundância das espécies 

Amostramos os anfíbios anuros adultos pelo método de “procura em locais de 

reprodução” (Scott Jr. & Woodward 1994). Cada corpo d’água foi amostrado uma vez por 

mês, do início ao fim do turno de vocalização das espécies, aproximadamente entre 18:00 

h até 00:00 h. Durante esse período, percorríamos todo o corpo d’água e registrávamos a 

abundância de machos em atividade de vocalização. A abundância total de uma espécie 

em cada corpo d’água foi considerada como a soma de suas abundâncias mensais (Tabela 

2). Baseado em dados de marcação e recaptura que possuímos na área (Guimarães et al., 

dados não publicados), verificamos que a substituição de indivíduos é grande entre os 

meses. Portanto, a soma as abundâncias mensais evita que a abundância total de espécies 

de hábito reprodutivo prolongado seja subestimada. Apesar das espécies de hábito 

reprodutivo explosivo serem muito abundantes durante seus eventos reprodutivos, elas 

ocorrem em curtos períodos, portanto o procedimento adotado não superestima a 

abundância dessas espécies. 

Amostramos os girinos também mensalmente em cada corpo d’água. Passamos um 

puçá de 35 cm de diâmetro, tela de arame de malha de 3 mm² e cabo de 150 cm em todos 

os microhabitats acessíveis do corpo d’água, do fundo à superfície, até que toda a área 

fosse percorrida. Fixamos os girinos imediatamente em formol a 10%. A identificação dos 

girinos foi baseada na chave dicotômica de Rossa-Feres & Nomura (2006) e a partir de 



 

51 

 

comparação com exemplares da coleção científica DZSJRP-Tadpoles (UNESP-São José 

do Rio Preto, SP, Brasil). A abundância total dos girinos em cada corpo d’água 

correspondeu a soma dos indivíduos 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 possível. Para Odontophrynus cultripes e Physalaemus marmoratus, foi possível 

medir somente dois e um indivíduos, respectivamente. 

As medidas tomadas foram (Fig. 2): largura da cabeça (LCB), distância inter-orbital 

(DIO), comprimento da cabeça (CCB), diâmetro do olho (DOL), comprimento do braço 

(CBR), comprimento do ante-braço (CAB), comprimento da mão (CMA), comprimento da 

coxa (CCX), comprimento da tíbia (CTB), comprimento do tarso (CTA) e comprimento do 

pé (CPE). Todas as medidas foram tomadas com paquímetro Mitutoyo digital (acurácia de 

0.01 mm). A partir da média aritmética dessas medidas foram calculados quatro atributos 

ecomorfológicos que potencialmente refletem o uso do ambiente pelas espécies (Wells 

2007, Pough et al. 2008): forma da cabeça (FCA = CCB/LCB), posição 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 relação entre o tamanho dos membros está relacionada ao modo locomotor das espécies 

(Pough et al. 2008). Posição e tamanho do olho podem indicar o substrato que ocupam. 

Espécies arborícolas, por exemplo, apresentam olhos maiores e binocularmente 

direcionados para melhor avaliação da distância (Heesy 2009), importante no deslocamento 

entre a vegetação. Olhos laterais em espécies terrestres podem auxiliar na detecção de 

predadores, já que o campo de visão é maior (Heesy 2009). O formato da cabeça pode 

estar relacionado ao modo de alimentação das espécies (Wells 2007). 
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Além das características ecomorfológicas, duas variáveis categóricas relacionadas 

ao uso do ambiente também foram consideradas: hábito reprodutivo (HAB) prolongado, 

para espécies que se reproduziram continuamente por mais de três meses, ou explosivo, 

para espécies que se reproduziram ao longo de menos de três meses e somente após 

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

 

Girinos 

Para as medidas de girinos, consideramos os girinos entre os estágios 33 e 40 

(Gosner 1960). Medimos de três a cinco indivíduos por espécie em cada corpo d’água no 

qual a espécie foi registrada, sempre o número máximo conforme a disponibilidade de 

indivíduos nos estágios 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 espiráculo (AES) e comprimento total (CTO). A partir da média dessas medidas, 

calculamos cinco atributos ecomorfológicos que potencialmente refletem o uso do ambiente 

pelas espécies (Altig & McDiarmid 1999a): altura relativa da cauda (ARC = 

(AMC+AND+ANV)/ACO), compressão do corpo (CPC = ACO/LCO), largura relativa da 

musculatura caudal (LRM = LMC/CCD), comprimento relativo da cauda (CRC = CCD/CTO) 

e posição do espiráculo (PES = AES/ACO). Além das características ecomorfológicas, 

também consideramos a variável categórica posição da boca (PBO), a qual foi classificada 

em terminal, antero-ventral ou ventral (Tabela 5). Esses atributos permitem inferir a posição 

que os girinos ocupam na coluna d’água (e. g. bentônico, nectônico) e como se alimentam 

(Altig & McDiarmid 1999a). 
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Filogenia 

Estimamos as relações filogenéticas entre as espécies presentes na área a partir da 

hipótese filogenética proposta por Pyron & Wiens (2011). Das 21 espécies amostradas (Fig. 

4), cinco não se encontravam na hipótese filogenética utilizada. Para estas, sua relação 

com as demais foi considerada baseada na espécie taxonomicamente mais próxima. Por 

exemplo, a posição da espécie Chiasmocleis albopunctata, ausente na hipótese filogenética 

utilizada, foi considerada como a posição de outras espécies do mesmo gênero presentes 

na filogenia utilizada. Construímos um cladograma representando as relações 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 disponíveis de idades 

dos nós, fixando-as e distribuindo os comprimentos de ramo e os nós não datados 

uniformemente entre os nós datados (Webb et al. 2011). Isso faz com que a variância no 

comprimento dos ramos seja minimizada (Webb et al. 2011). A estimativa de idade dos nós 

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

 

Análises estatísticas 

Matrizes 

Consideramos cada corpo d’água como uma unidade amostral. Construímos duas 

matrizes: uma com os corpos d’água correspondendo às linhas e as características 

ambientais às colunas, denominada “matriz E”; e outra com corpos d’água correspondendo 

às linhas e autovetores de uma “matriz de vizinhança” (“neighbour matrix”) (Thioulouse et 

al. 1995, Pavoine et al. 2011) às colunas, denominada de “matriz S”. A matriz de vizinhança 

é uma matriz binária onde locais vizinhos são representados por 1 e locais não vizinhos são 

representados por 0 (Pavoine et al. 2011). A determinação se locais são vizinhos ou não é 

baseada em uma distância de truncamento (Borcard et al. 2011, Pavoine et al. 2011), que 
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foi a distância mínima que conecta as unidades amostrais (Borcard et al. 2011). Os corpos 

d’água com distância menor do que a distância de truncamento são considerados vizinhos 

(Borcard et al. 2011). 

A matriz de abundância das espécies (Tabelas 2 e 3), construída separadamente 

para adultos e girinos, e com corpos d’água nas linhas e espécies nas colunas, foram 

denominadas “matriz L”. A matriz de atributos fenotípicos, tanto de adultos como de girinos, 

foi denominada “matriz T”, com atributos nas linhas e espécies nas colunas. 

A partir da filogenia, calculamos a distância filogenética entre as espécies que 

posteriormente foi transformada em distância Euclidiana (Pavoine et al. 2011). Com isso 

construímos uma matriz de distância entre as espécies (“matriz P”), com as espécies nas 

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

 

Análises 

Para verificar a distribuição da diversidade fenotípica das espécies na filogenia 

(questão 1) utilizamos as análises propostas por Pavoine et al. (2010), nas quais a 

diversidade total de atributos das espécies é decomposta entre os nós da filogenia. A 

contribuição de um nó para a diversidade de atributos é igual à diversidade de atributos das 

espécies descendendo daquele nó (Pavoine et al. 2010). Para isso, calculamos a distância 

entre as espécies baseada nos atributos presentes na matriz T utilizando o “coeficiente de 

distância com variáveis mistas” (“mixed-variables coefficient of distance”) (Pavoine et al. 

2009). Este índice é uma modificação da distância de Gower que possibilita utilizar 

diferentes tipos de variáveis para cálculo da distância (Pavoine et al. 2009). Posteriormente, 

calculamos a diversidade de atributos baseada na entropia quadrática de Rao (Rao 1982, 

Pavoine et al. 2010). A contribuição de cada nó 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 análise considerando 
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somente os adultos das espécies que foram encontradas na forma de girinos, de forma a 

tornar as representações gráficas comparáveis. Testamos se a diversidade de atributos 

apresenta sinal filogenético (questão 2) por meio dos testes propostos por (Pavoine et al. 

2010) Os testes comparam se a diversidade fenotípica está concentrada em um (“single-

node skewness test”) ou poucos nós (“few-node skewness test”) da filogenia ou se a 

diversidade era mais concentrada próxima a raiz ou a extremidade da filogenia (“tips/root 

skewness test”) (Pavoine et al. 2010). A concentração da diversidade de atributos próximos 

à raiz da filogenia pode indicar sinal filogenético, já que quanto mais próximas as espécies 

maior é a semelhança entre seus atributos (Pavoine et al. 2010). Por outro lado, se a 

diversidade de atributos estiver direcionada à extremidade da filogenia, isso pode indicar 

convergência nos atributos (Pavoine et al. 2010). Todos esses testes foram realizados com 

999 permutações. 

 Avaliamos a distribuição das diversidades fenotípica e filogenética entre os corpos 

d’água (questão 3) utilizando testes que verificam se as diversidades fenotípica (teste TQE) 

e filogenética (teste PQE) em cada corpo d’água são menores ou maiores do que o 

esperado ao acaso, a partir de todas as espécies da metacomunidade, refletindo 

agrupamento ou dispersão, respectivamente (Pavoine et al. 2010). Assim como a 

diversidade de atributos calculada anteriormente para a decomposição da diversidade 

fenotípica, a diversidade filogenética também foi calculada baseada na entropia quadrática 

de Rao aplicada à matriz P. Realizamos os testes TQE e PQE com 999 permutações. 

 Utilizamos uma extensão do método RLQ proposto por Pavoine et al. (2011) para 

verificar quais atributos são filtrados por quais características ambientais (questão 4) e 

quais são as linhagens afetadas (questão 5). A partir deste método, são comparadas cinco 

matrizes: L (abundância), E (ambiente), T (atributo), P (filogenia) e S (espaço). Analisamos 

a matriz L a partir de uma análise de correspondência (CA). Transformamos as variáveis 

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 máximo, subtraído o valor 

mínimo de cada variável (padronização de Gower). Após essa padronização calculamos a 

distância entre os locais baseada nas características ambientais da matriz E utilizando o 

“coeficiente de distância com variáveis mistas” (“mixed-variables coefficient of distance”) 

(Pavoine et al. 2009). Posteriormente, submetemos a matriz obtida a uma análise de 

coordenadas principais (PCoA). A distância entre as espécies baseada nos atributos obtida 

anteriormente a partir da matriz T, bem como a distância filogenética entre as espécies 

obtida a partir da matriz P também foram submetidas a uma PCoA. Submetemos a matriz 

S (corpos d’água x autovetores da “matriz de vizinhança”) a uma análise de componentes 

principais (PCA). Ponderamos as análises fatoriais PCA e PCoA pela abundância relativa 

das espécies. Para tornar as matrizes comparáveis, depois de realizarmos as análises 

fatoriais, padronizamos as coordenadas das matrizes E, T, P e S dividindo as coordenadas 

pela raiz quadrada do primeiro autovalor de cada análise (Pavoine et al. 2011). As matrizes 

padronizadas foram justapostas, gerando duas novas matrizes: matriz R e matriz Q, 

resultado da justaposição entre as matrizes padronizadas E e S e T e P, respectivamente. 

Analisamos essas novas matrizes juntamente com os dados de abundância das espécies 

(matriz L) pelo método RLQ com PCA centralizada (“centred PCA”) (Pavoine et al. 2011). 

A partir dos eixos da análise RLQ é possível verificar a relação entre os atributos 

fenotípicos, as variáveis ambientais e a filogenia, utilizando uma análise exploratória dos 

gráficos, além dos testes estatísticos formais (Pavoine et al. 2011) 

 A significância da relação entre a matriz R e a matriz Q foi testada a partir da versão 

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 significância da relação entre as matrizes E e T, E e P, S e T, S e P como 

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

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

 

RESULTADOS 

Registramos 21 espécies de anuros distribuídas em cinco famílias (Fig. 4). As 

famílias com maior número de espécies foram Hylidae e Leptodactylidae (Fig. 4). Todas as 

espécies foram encontradas na fase adulta, com 3442 indivíduos amostrados e uma a 12 

espécies registradas por corpo d’água (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’água (Tabela 3). 

A diversidade fenotípica 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 contribuição significativa de 

poucos nós para a diversidade fenotípica (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 

concentração próximos à 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 nó na raiz da filogenia, onde a família 

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 contribuição foi do nó separando a família Hylidae de 

Odontophrynidae + Leptodactylidae + Bufonidae, com a contribuição de 32,5% da 

diversidade total de atributos de todos os adultos encontrados e com 39,7% de contribuição 

quando considerado somente os adultos também encontrados na fase larval (Figs. 4, 5). 
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De forma diferente dos adultos, a diversidade fenotípica dos girinos não apresentou sinal 

filogenético evidente. Ela não foi concentrada em poucos nós (“few-node skweness test”, 

valor observado = 0,311, p = 0,071; “single-node skweness test”, valor observado = 0,148, 

p = 0,62) e vários nós desde a raiz até próximo dos terminais da filogenia contribuíram para 

a diversidade de atributos dos girinos (“tips/root skweness test”, valor observado = 0,380, p 

= 0,001). Inclusive, nós dentro de famílias e gêneros foram responsáveis por grande parte 

da diversidade total de atributos (Figs. 4, 5). Somente dentro da família Hylidae concentrou-

se aproximadamente 40% da diversidade fenotípica total, e a família Leptodactylidae 

aproximadamente 15%, dos quais 8,7% da diversidade correspondem ao nó que separa as 

subfamílias Leiuperinae e Leptodactylinae (Figs. 4, 5). 

Os testes TQE e PQE demonstraram que, para adultos, tanto a diversidade 

fenotípica quanto a diversidade filogenética são menores do que o esperado ao acaso em 

cada corpo d’água (PQE, valor observado = 0,313, p = 0,024; TQE, valor observado = 

0,387, p = 0,016). Já para girinos, as diversidades fenotípica e filogenética foram 

aleatoriamente distribuídas entre os corpos d’água (PQE, valor observado = 0,373, p = 

0,736; TQE, valor observado = 0,481, p = 0,136).  

 A relação dos atributos dos anuros adultos com o ambiente e o espaço foi 

significativa (valor observado = 0,003 e 0,075, p = 0,012 e 0,020, respectivamente), bem 

como a associação entre filogenia e o ambiente (valor observado = 1,500, p = 0,043), mas 

marginalmente significativa para filogenia e o espaço (valor observado = 45,143, p = 0,057). 

Para girinos, exceto pela associação entre atributos e espaço marginalmente significativa 

(valor observado = 0,074, p = 0,053), todas as outras associações não foram significativas 

(atributos e ambiente, valor observado = 0,002, p = 0,119; filogenia e ambiente, valor 

observado = 0,982, p = 0,523; filogenia e espaço, valor observado = 31,002, p = 0,437). 

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

dos dados. O lado positivo do primeiro eixo da RLQ corresponde aos locais mais rasos, de 
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menor hidroperíodo, dossel mais aberto, menor quantidade de tipos de vegetação na 

margem e grande quantidade de vegetação no interior do corpo d’água (Fig. 6). Associadas 

a esses locais estão as espécies terrestres, de olhos pequenos e periféricos, cabeça mais 

afilada e de hábito reprodutivo explosivo. Essas foram todas as espécies das famílias 

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 hidroperíodo, dossel mais fechado, 

pouca vegetação no interior do corpo d’água e grande diversidade de tipos de vegetação 

na margem (Fig. 6). Associadas a esses locais estão as espécies arborícolas, com olhos 

grandes e visão binocular e focinho truncado, todas pertencentes a família Hylidae (Figs. 4, 

6). 

 Para girinos, a explicação do primeiro eixo da RLQ foi de 70,4%. Os atributos dos 

girinos não foram tão claramente separados como nos adultos. O lado positivo do primeiro 

eixo da RLQ correspondeu aos locais com menor quantidade de tipos de vegetação na 

margem, grande quantidade de vegetação no interior do corpo d’água, menor área, menor 

hidroperíodo e menor cobertura de dossel sobre o corpo d’água (Fig. 7). Associadas a esses 

locais estão as espécies com cauda mais alta e longa, corpo comprimido lateralmente, 

musculatura caudal mais larga, espiráculo mais baixo e boca terminal. Essas espécies 

foram representadas principalmente por indivíduos da família Hylidae (Figs. 4, 7). O lado 

negativo do primeiro eixo da RLQ correspondeu aos locais de maior hidroperíodo, cobertura 

de dossel, baixa quantidade de vegetação no interior do corpo d’água e maiores área e 

profundidade. A esses locais estiveram associadas as espécies com cauda mais baixa e 

curta, corpo comprimido dorso-ventralmente, musculatura caudal mais fina, espiráculo 

baixo e boca direcionada ventralmente (Fig. 7), os quais foram representados por somente 

três indivíduos, um de cada família.  Muitos girinos não apresentaram associação positiva 

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

 Nossos resultados demonstram a complexidade envolvida na estruturação de 

comunidades de anuros e os contrastes entre os vários aspectos das comunidades de 

adultos e girinos. Na fase adulta dos anuros, poucos nós separando linhagens concentram 

grande parte da diversidade fenotípica total e espécies mais próximas possuem atributos 

mais semelhantes. O mesmo não foi observado para os girinos, que possuem a diversidade 

fenotípica mais dispersa ao longo da filogenia. Além disso, características dos habitats de 

reprodução, aqui correspondentes aos corpos d’água, interferem de forma diferente na 

diversidade fenotípica e filogenética nas duas fases de desenvolvimento dos anuros: 

restringem a diversidade fenotípica e filogenética dos adultos e parecem não interferir na 

dos girinos. 

A diversidade de atributos dos adultos concentrada em poucos nós e principalmente 

na separação de linhagens representando famílias com características bem distintas pode 

estar relacionada ao surgimento de uma característica chave em determinada linhagem e 

a sua conservação entre seus membros. Nesse caso, o conjunto de atributos da família 

Hylidae contribuiu muito para a diversidade fenotípica total das espécies, sendo muito 

provavelmente decorrente da presença do disco adesivo nessa família. O disco adesivo 

permitiu que os hilídeos adquirissem o hábito arborícola, o que pode estar associado a uma 

série de outras adaptações como olhos grandes, visão binocular e membros longos (Pough 

et al. 2008, Heesy 2009). Este atributo chave pode ter sido o responsável pela indicação de 

sinal filogenético no conjunto de atributos, já que as espécies descendentes desse nó são 

mais semelhantes entre si (Pavoine et al. 2010). Entretanto, a distribuição heterogênea da 

diversidade fenotípica entre os nós da filogenia indica que outros fatores contribuem para 

a diversidade de atributos, ou seja, a filogenia não explica inteiramente essa diversidade 

(Pavoine et al. 2011). A presença do disco adesivo em Hylidae pode ter sido fundamental 
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para a diferenciação fenotípica do grupo, e isso pode inclusive constituir um bom modelo 

de investigação do papel de atributos chave na diversificação de espécies (Losos 2009). 

 A diversidade de atributos dos girinos foi mais dispersa na filogenia do que a dos 

adultos, e somente a família Hylidae concentrou quase metade da diversidade total de 

atributos dos girinos. Este padrão, diferente do encontrado para os adultos, reflete a grande 

diversidade de formas que os girinos possuem, que pode variar entre as famílias e dentro 

de cada uma delas (Altig & McDiarmid 1999b). A diversificação em forma e uso de 

microhabitats pelos girinos de Hylidae em riachos e poças é maior quando comparada a 

outras famílias como Leptodactylidae (Eterovick & Fernandes 2001, Andrade et al. 2007). 

O mesmo padrão foi encontrado aqui, com os girinos de Hylidae muito mais diversificados 

morfologicamente do que as demais famílias, e possivelmente apresentando muitas formas 

convergentes. Esses resultados corroboram a hipótese levantada por Richardson (2002), 

de que diferentes linhagens de girinos podem se diversificar de diferentes maneiras em 

corpos d’água similares. Embora a forma do adulto seja mais conservada, como foi 

observado, os girinos podem seguir caminhos evolutivos diferentes dos adultos e 

apresentar convergências frequentemente (Bossuyt & Milinkovitch 2000, Roelants et al. 

2011). 

O filtro ambiental foi um processo importante na estruturação da metacomunidade 

de adultos. Como tanto a diversidade filogenética como a fenotípica foram menores do que 

o esperado ao acaso em cada corpo d’água, a diversidade de corpos d’água é um fator 

importante na determinação da diversidade filogenética e fenotípica da metacomunidade 

de adultos. A diversificação dos adultos não parece ser restrita ao tipo de habitat de 

reprodução (Bossuyt & Milinkovitch 2000), já que os adultos são capazes de migrar entre 

os diversos habitats. Assim, em escala local, corpos d’água com maior diversidade 

estrutural, por exemplo, possibilitam que espécies menos aparentadas e, portanto, com 

maior diversidade fenotípica, ocorram na área. Essa informação pode inclusive subsidiar 
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políticas de conservação de espécies, no sentido de embasar planos de manejo e 

conservação que priorizem a maior diversidade de corpos d’água em uma área 

(Vasconcelos et al. 2011a). 

 A diversidade fenotípica e filogenética da metacomunidade de girinos foi 

aleatoriamente distribuída entre os corpos d’água, de forma diferente do que foi observado 

para os adultos. A grande diversificação, inclusive em um mesmo tipo de corpo d’água 

(Richardson 2002), e a convergência de formas de girinos (Roelants et al. 2011) podem 

explicar esse resultado. A modificação na forma de adultos nem sempre é paralela a 

modificações nos girinos (Bossuyt & Milinkovitch 2000). Neste estudo este foi o padrão 

observado, já que espécies de adultos semelhantes em sua forma apresentaram grande 

diversificação em seus girinos. Portanto, o filtro ambiental que leva a co-ocorrência de 

adultos mais semelhantes entre si não atua de forma paralela à co-ocorrência de girinos 

morfologicamente semelhantes. Assim, as diferentes formas dos girinos podem possibilitar 

a exploração de diferentes dimensões do corpo d’água, e minimizar a sobreposição no uso 

de recursos (Heyer 1973, Rossa-Feres et al. 2004, Prado et al. 2009) em um local onde as 

interações inter e intra-específicas e a disponibilidade de recursos podem ser imprevisíveis 

aos girinos (Alford 1999). 

Os filtros ambientais para os adultos estão relacionados principalmente à 

disponibilidade de microhabitats de vocalização adequados. As espécies se diferenciaram 

quanto a forma do corpo, e aquelas de hábito terrestre estiveram associadas aos corpos 

d’água temporários em locais de dossel aberto e com pouca diversidade de tipos de 

vegetação na margem. O hábito terrestre restringe os sítios de vocalização e reprodução 

no corpo d’água a um espaço bidimensional, e nesse caso a diversidade de tipos de 

vegetação não deve ser importante (Wells 2007). Portanto, a distribuição dessas espécies 

está associada à disponibilidade de locais no solo e margens para a vocalização. Outra 

característica das espécies terrestres foi sua associação com corpos d’água temporários. 
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Locais com essas características podem favorecer o desenvolvimento dos girinos devido a 

ausência de predadores importantes (Wilbur 1980). Mas se o hidroperíodo for muito curto, 

a ocorrência de espécies pode ser restrita àquelas com características especializadas (D. 

T. Corrêa, capítulo 1, dados não publicados), como aqui observado nas espécies de hábito 

reprodutivo explosivo da família Microhylidae. 

Por outro lado, corpos d’água com maior hidroperíodo, cobertura de dossel e grande 

diversidade de tipos de vegetação marginal foram importantes filtros para espécies 

arborícolas da família Hylidae. Espécies dessa família possuem como característica chave 

o disco adesivo, o qual possibilita a exploração tridimensional do habitat (Wells 2007). Os 

Hylidae utilizam principalmente a vegetação como sítios de vocalização (Cardoso et al. 

1989). Portanto, corpos d’água sem sítios de vocalização adequados (i. e., grande 

diversidade de vegetação) podem funcionar como um filtro e restringir a presença de 

espécies arborícolas. Locais com maior cobertura de dossel, neste trabalho, também 

refletem uma maior quantidade de vegetação e consequentemente maior quantidade de 

sítios de vocalização. A relação dessas espécies com locais de maior hidroperíodo pode 

estar tanto relacionada com o maior tempo necessário 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 vegetação presente nesses locais de maior hidroperíodo. As 

espécies Scinax cf. similis e Scinax fuscovarius apresentaram um padrão diferente dos 

demais hilídeos. Essas duas espécies, embora com morfologia semelhante a de outros 

hilídeos, apresentaram reprodução explosiva no período de amostragem e, além disso, não 

são tão dependentes de vegetação como sítios de vocalização, já que frequentemente são 

encontradas vocalizando sobre o solo (Provete et al. 2011). 

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

tanto a diversidade fenotípica como filogenética são aleatoriamente distribuídas entre os 
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corpos d’água. Essas características, aliadas à falta de relação significativa entre os 

atributos fenotípicos e as características ambientais e filogenéticas, não permitiu que fosse 

observada uma relação clara entre os grupos de espécies, seus atributos e as 

características ambientais, como observado para os adultos. A diferença mais notável nos 

atributos fenotípicos dos girinos foi relacionada à posição da boca, com as únicas três 

espécies que apresentam boca em posição ventral (Hypsiboas albopunctatus, 

Physalaemus cuvieri e Bufo ornatus, Tabela 5, Fig. 7) diferenciadas das demais. O que 

podemos notar é que a maioria dos girinos estiveram associados a corpos d’água 

temporários, com dossel mais aberto e grande quantidade de vegetação em seu interior. 

Corpos d’água de dossel aberto possuem maior produtividade e alimento de melhor 

qualidade para girinos, devido, por exemplo, à maior incidência solar, maior temperatura e 

maior taxa de oxigênio dissolvido (Schiesari 2006). Além disso, corpos d’água temporários 

dificultam a ocorrência de predadores importantes de girinos, como peixes (Wilbur 1980).  

A vegetação no interior do corpo d’água 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 associação clara entre atributos das espécies e 

características ambientais, os girinos estão, de maneira geral, associados aos locais que 

apresentam condições favoráveis ao seu desenvolvimento. 

A grande diversificação fenotípica de girinos de Hylidae, bem como a distinção 

fenotípica dos adultos e o grande número de espécies dessa família (Frost 2013) pode ter 

sido resultante do aparecimento de um atributo chave na família, como o disco adesivo. A 

diversificação de espécies de lagartos do gênero Anolis, por exemplo, é atribuída ao 

surgimento das lamelas digitais no grupo, que possibilitaram a esses animais explorarem 

dimensões do espaço impossíveis de serem atingidas pelas espécies terrestres (Losos 

2009). Essa exploração tridimensional do habitat também foi possível em Hylidae a partir 
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do aparecimento do disco adesivo. Isso pode ter inclusive proporcionado a ocupação de 

diferentes tipos de corpos d’água e, de alguma forma, este atributo chave pode ter 

proporcionado a grande diversificação de seus girinos. 

 Nosso estudo demonstra que a estrutura de comunidades de anuros resulta da 

interação entre diversos fatores ecológicos e evolutivos. Acreditamos que o mesmo ocorra 

em outros organismos de ciclo de vida complexo, já que cada fase ontogenética está sujeita 

a pressões ambientais distintas. Além disso, filtros ambientais para os adultos e condições 

favoráveis ao desenvolvimento das larvas, em conjunto, devem determinar a montagem 

das comunidades desses animais. A maior conservação nos atributos dos adultos 

associada aos filtros ambientais fazem com que tanto a diversidade filogenética e fenotípica 

desses animais seja menor em cada corpo d’água. Desta forma, a manutenção da 

diversidade de anuros em uma área depende da conservação de corpos d’água com 

diferentes características estruturais. Como os girinos são muito diversificados, em um 

mesmo tipo de corpo d’água, ainda que haja adultos semelhantes, os girinos apesentarão 

diferentes atributos. Isso pode possibilitar a exploração de diferentes dimensões do habitat 

pelos girinos em um local onde os recursos e as interações são imprevisíveis. Embora 

nossas conclusões sejam limitadas ao estudo de uma única metacomunidade, demos um 

importante e inédito passo em direção a uma melhor compreensão da estruturação de 

comunidades de anuros. Ressaltamos a necessidade de estudos conjuntos das fases larval 

e adulta para uma maior compreensão da montagem e evolução das comunidades de 

animais de ciclo de vida complexo como os anuros. A partir de abordagens semelhantes à 

utilizada neste estudo será possível fazer maiores generalizações e confirmar ou não as 

hipóteses geradas. 
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Figura 3. Medidas tomadas nos girinos para cálculo dos atributos ecomorfológicos. 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 espiráculo 

e CTO = comprimento total. 
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Figura 5. Representação da contribuição de cada nó para a diversidade total de atributos 

de todos os adultos, adultos das espécies encontradas na forma de girinos e girinos 

amostrados. O tamanho dos círculos é proporcional à contribuição de cada nó para a 

diversidade total de atributos. Valores no interior ou ao lado dos círculos são as 

porcentagens de concentração de diversidade daquele nó. Contribuições menores do que 

3% foram omitidas. A diversidade total de atributos baseada na entropia quadrática de Rao 

é 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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identidade das espécies pode ser visualizada na Fig. 5. (b) Relação dos atributos discretos 

com o primeiro eixo da RLQ. Os pontos correspondem à coordenada média das espécies 

que os possuem e as linhas laterais correspondem ao desvio-padrão. (c) Correlação de 

Pearson entre as os atributos contínuos e as coordenadas das espécies no primeiro eixo. 

Espécies positivamente relacionadas ao primeiro eixo possuem maiores valores do índice 

FCA (formato da cabeça - cabeças mais compridas do que largas) e menores valores dos 

índices PRO (posição relativa do olho – olhos mais laterais), CRM (comprimento relativo 

dos membros – pernas relativamente mais curtas e braços relativamente mais longos) e 

TRO (tamanho relativo do olho – olhos relativamente menores). Espécies negativamente 

relacionadas ao primeiro eixo possuem menores valores do índice FCA (formato da cabeça 

- cabeças mais largas do que compridas) e maiores valores dos índices PRO (posição 

relativa do olho – olhos mais frontais), CRM (comprimento relativo dos membros – pernas 

relativamente mais longas e braços relativamente mais curtos) e TRO (tamanho relativo do 

olho – olhos relativamente maiores). (d) Relação das variáveis ambientais discretas com o 

primeiro eixo da RLQ. Diversidades baixa, média e alta correspondem a habitats com 

vegetação marginal somente herbácea, herbácea e arbustiva ou herbácea, arbustiva e 

arbórea, respectivamente. Os pontos correspondem à coordenada média dos habitats que 

os possuem e as linhas laterais correspondem ao desvio-padrão. (e) Correlação de Pearson 

entre as características ambientais contínuas e as coordenadas dos habitats no primeiro 

eixo da RLQ. A relação positiva ou negativa dos pontos correspondem a locais com maiores 

valores daquela característica, por exemplo, locais associados negativamente ao primeiro 

eixo apresentam maior hidroperíodo. 
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identidade das espécies pode ser visualizada na Fig. 5. (b) Relação dos atributos discretos 

com o primeiro eixo da RLQ. Os pontos correspondem à coordenada média das espécies 

que os possuem e as linhas laterais correspondem ao desvio-padrão. (c) Correlação de 

Pearson entre as os atributos contínuos e as coordenadas das espécies no primeiro eixo. 

Espécies positivamente relacionadas ao primeiro eixo possuem maiores valores dos índices 

ARC (altura relativa da cauda – cauda relativamente mais alta que o corpo), COC 

(compressão 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 

relação ao corpo) e menores valores do índice PES (posição do espiráculo – espiráculo 

baixo em relação ao corpo). Espécies negativamente relacionadas ao primeiro eixo 

possuem menores valores dos índices ARC (altura relativa da cauda – cauda relativamente 

mais baixa que o corpo), COC (compressão 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 relação ao corpo) e maiores valores do índice PES (posição do 

espiráculo – espiráculo alto em relação ao corpo). (d) Relação das variáveis ambientais 

discretas com o primeiro eixo da RLQ. Diversidades baixa, média e alta correspondem a 

habitats com vegetação marginal somente herbácea, herbácea e arbustiva ou herbácea, 

arbustiva e arbórea, respectivamente. Os pontos correspondem à coordenada média dos 

habitats que os possuem e as linhas laterais correspondem ao desvio-padrão. (e) 

Correlação de Pearson entre as características ambientais contínuas e as coordenadas dos 

habitats no primeiro eixo da RLQ. A relação positiva ou negativa dos pontos correspondem 

a locais com maiores valores daquela característica, por exemplo, locais associados 

negativamente ao primeiro eixo apresentam maior cobertura de dossel.  
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SÍNTESE 

 Os nossos resultados indicam que em animais com ciclo de vida complexo como os 

anuros, a escolha do habitat de reprodução resulta de uma interação entre os locais 

com condições adequadas à ocupação pelo adulto e que contenham características 

que favoreçam o desenvolvimento e sobrevivência de suas larvas. 

 A composição e abundância das espécies nas duas fases ontogenéticas 

aparentemente resultam de um balanço entre os riscos de predação e dessecação do 

corpo d’água. 

 Características reprodutivas diferenciadas como hábito reprodutivo explosivo e desova 

em ninhos de espuma subterrâneos permitiram que algumas espécies ocupassem 

corpos d’água inviáveis a outras espécies, como aqueles de curta duração. 

 Os atributos fenotípicos dos adultos e girinos se distribuem de forma diferente na 

filogenia para as duas fases ontogenéticas: são conservados nos adultos e dispersos 

nos girinos. 

 Os corpos d’água funcionam como filtros ambientais para os adultos, mas não para 

girinos. 

 Os filtros para os adultos estão relacionados principalmente à disponibilidade de 

microhabitats de vocalização. Espécies que vocalizam empoleiradas, por exemplo, 

como as da família Hylidae, necessitam de locais com maior diversidade de vegetação 

marginal. 

 Apesar dos atributos fenotípicos dos girinos não apresentaram relações claras com as 

características ambientais dos corpos d’água, a maioria deles esteve associada a 

locais que aparentemente favorecem o seu desenvolvimento e sobrevivência, como 
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corpos d'água temporários, de dossel aberto e com grande quantidade de vegetação 

em seu interior. 

 A distribuição fenotípica diferencial de adultos e girinos pode favorecer a exploração 

de recursos pelos girinos no corpo d’água. Ainda que os adultos sejam mais 

semelhantes em cada corpo d’água, como seus girinos são diversificados, isso pode 

fazer com que não haja grande sobreposição na exploração dos recursos disponíveis 

no corpo d’água. 

 Levantamos a hipótese que a maior diversificação nos girinos da família Hylidae pode 

ser decorrente do aparecimento de um atributo chave nos adultos: o disco adesivo. 

Isso pode ter possibilitado a exploração tridimensional do habitat pelas espécies da 

família e possivelmente a ocupação de uma grande gama de corpos d’água, o que 

pode ter favorecido a diversificação de seus girinos. 

 Nossa abordagem corresponde a um primeiro passo na direção de uma compreensão 

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 incorporação da informação filogenética e dos atributos fenotípicos 

também é fundamental. 


