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EPIGRAFE

XXIX — Nem Sempre Sou Igual

Nem sempre sou igual no que digo e escrevo.

Mudo, mas ndo mudo muito.

A cor das flores ndo é a mesma ao sol

De que quando uma nuvem passa

Ou quando entra a noite

E as flores sé@o cor da sombra.

Mas quem olha bem vé gue séo as mesmas flores.
Por isso quando pareco nao concordar comigo,
Reparem bem para mim:

Se estava virado para a direita,

Voltei-me agora para a esquerda,

Mas sou sempre eu, assente sobre os mesmos pés —
O mesmo sempre, gragas ao ceéu e a terra

E aos meus olhos e ouvidos atentos

E a minha clara simplicidade de alma...

(Alberto Caeiro — O Guardador de Rebanhos, ano, pagina)



RESUMO

Deslocamento de Carater em Hilideos Neotropicais (Anura:Hylidae)

A competicdo interespecifica tende a favorecer a selecdo de fenotipos
divergentes minimizando o efeito desta interacdo. Este processo € denominado
deslocamento de carater e é considerado um dos principais mecanismos
promotores da diversificacdo adaptativa. O Brasil apresenta a maior
diversidade de anfibios do planeta e apesar desta grande diversidade, o papel
do deslocamento de carater no processo de diversificacdo da fauna de anfibios
brasileiros ainda nao foi estudado. No presente estudo testamos a hipétese de
deslocamento de carater em quatro pares de espécies congenéricas de
anfibios anuros da familia Hylidae, que ocorrem na Mata Atlantica e no
Cerrado. Encontramos evidéncia de deslocamento de carater para dois dos
pares de espécie e evolugcdo paralela para os demais. Interessantemente, a
tendéncia de deslocamento de carater existiu em espécies cuja distribuicdo
abrange habitats menos estaveis. Por se tratar de um estudo pioneiro com
hilideos neotropicais, abordamos questdes consideradas relevantes para

elucidar mecanismos relacionados a manutencao da diversidade.

Palavras-chave: Competicdo. Tamanho do corpo. Forma do corpo. Evolugao

Paralela. Deslocamento de Carater.



ABSTRACT

Character Displacement in Neotropical Hylid Frogs (Anura:Hylidae)

The interspecific competition tends to favor the selection of divergent
phenotypes minimizing the effect of this interaction. This process is termed
character displacement and it is considered one of the main mechanisms
promoting adaptive diversification. Brazil has the greatest diversity of
amphibians on the planet and despite this great diversity; the role of character
displacement in the process of Brazilian amphibian fauna diversification has not
been studied. In the present study we tested the hypothesis of character
displacement in four congeneric species pairs of frogs from the family Hylidae,
occurring in the Atlantic Forest and Cerrado. We find evidence of character
displacement for two pairs and parallel evolution for the remaining. Interestingly,
the trend of character displacement was in species whose range covers less
stable habitats. Since this is a pioneering study with neotropical hylid, we
discussed issues considered relevant to elucidate mechanisms related to the

maintenance of diversity.

Keywords: Competition. Body size. Body shape. Parallel Evolution. Character

displacement.
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1 INTRODUCAO

Competicao interespecifica € uma das interagdes ecologicas mais estudadas,
podendo determinar a composi¢cao de espécies em diversas comunidades (MORIN,
1981). Esta interacdo € um agente de selecdo natural importante, que pode conduzir
a diversificacdo ecoldgica e morfolégica (SCHLUTER, 2000).

Como os recursos na natureza séo limitados, a coexisténcia de competidores
€ possibilitada de duas maneiras: (1) predadores ou distarbios ambientais mantém
suas populacdes em baixa abundancia, ou (2) individuos que conseguem utilizar
recursos fora da faixa de competicdo séao favorecidos, promovendo especializagao e
diferenciacao no uso de recursos (TOWNSEND et al., 2009).

Portanto, a competicdo interespecifica tende a favorecer a selecdo de
fendtipos divergentes minimizando o efeito desta interacdo. A competicdo é
considerada um agente primario na evolucdo de tracos adaptativos e organismos
que competem diferenciam-se cada vez mais ao longo do tempo (PFENNIG,;
PFENNIG, 2012). Esse processo denominado deslocamento de carater (BROWN;
WILSON, 1956) gera mudancas adaptativas no fenotipo de um ou de ambos os
competidores que reflete a partiiha de recursos (SCHLUTER, 2000). O
deslocamento de carater pode ser inferido quando espécies com nicho e morfologia
semelhantes se assemelham mais quando em alopatria do que em simpatria
(BROWN; WILSON, 1956; LOSOS, 2000). O grau do deslocamento de carater pode
refletir a intensidade da competicao entre as espécies (PFENNIG; MURPHY, 2002).

Dessa forma tanto a competicdo por recursos quanto a hibridizacdo entre
espécies sdo minimizados (BROWN; WILSON, 1956). Por exemplo, Diamond et al.
(1989), estudando populacdes de duas espécies de aves do género Myzomela (M.
pammelaena e M. sclateri), verificaram que as duas espécies sao muito semelhantes
morfologicamente em alopatria, porém diferiam, principalmente com relagdo ao
tamanho do bico e a coloracdo ao redor dos olhos, quando em simpatria. Diversos
estudos vém sendo realizados (ADAMS, 2010; PFENNIG; MARTIN, 2010; VALLIN et
al., 2011) a fim de compreender melhor os fatores relacionados a este fen6meno.

O Brasil apresenta a maior diversidade de anfibios do planeta, com 946

espécies (SBH, 2012). Apesar desta grande diversidade, com base em nosso



conhecimento, o papel do deslocamento de carater no processo de diversificacdo da
fauna de anfibios brasileiros ainda né&o foi estudado.

Os hilideos brasileiros sdo um excelente sistema de estudo para testar a
existéncia de deslocamento de carater, pois: (1) sdo um grupo amplamente
diversificado na regidao (WIENS et al., 2006); (2) estudos em outras regiées indicam
gue a competicdo pode promover a divergéncia morfolégica entre as espécies nas
comunidades (MOEN; WIENS, 2009; ALGAR et al., 2011); (3) possuem mapas de
distribuicdo geografica disponiveis e atualizados de todas as espécies (Global
Amphibian Assessment; IUCN, 2012), possibilitando estabelecer zonas de simpatria
e alopatria.

No presente estudo, nds avaliamos a variacdo morfolégica em quatro pares
de espécies congenéricas de hilideos da Mata Atlantica e do Cerrado brasileiro.
Nosso objetivo € testar a hipotese de deslocamento de carater para essas espécies
e nossa previsdo é a de que, para cada par de espécies, as populacdes em

simpatria apresentardo maior divergéncia do que as populacdes em alopatria.



2 METODOLOGIA

2.1 Taxons selecionados

O presente trabalho foi realizado com quatro géneros pertencentes a familia
Hylidae, subfamilia Hylinae. Essa escolha foi feita com base na grande diversidade
do grupo e na ampla distribuicdo da familia nos biomas Mata Atlantica e Cerrado
(FAIVOVICH et al., 2005).

Dentro da familia foram selecionados quatro pares de espécies, cada par de
um género, cuja sobreposicdo geografica permite distinguir areas de simpatria e
alopatria: (1) Dendropsophus nanus Boulenger, 1889 e D. sanborni Schmidt, 1944;
(2) Scinax eurydice Bokermann, 1968 e S. fuscovarius Lutz, 1925; (3) Hypsiboas
albopunctatus Spix, 1824 e H. raniceps Cope, 1862; (4) Bokermannohyla circumdata
Cope, 1871 e B. hylax Heyer, 1985. Os exemplares utilizados encontram-se
depositados na colecdo CFBH — UNESP, Rio Claro.

2.2 Morfometria

Foram medidos de 7 a 20 individuos por populacéo (alopatrica ou simpatrica)
de cada espécie (Tabela 1). Para evitar eventuais desvios relacionados ao
dimorfismo sexual, as amostras consistem apenas de individuos machos. Além
disso, essa decisdo se deve ao fato de haver uma baixa disponibilidade de
exemplares fémea na colecao cientifica. Para cada espécie, medimos 13 caracteres
morfométricos, que refletem o uso de recurso por hilideos (FREITAS et al., 2008;
GVOZDIC et al., 2008; MOEN; WIENS, 2009): (1) comprimento da cabeca, da
extremidade da cabeca até a margem posterior do timpano; (2) largura da cabeca,
na margem posterior do timpano; (3) distancia do olho ao focinho, da extremidade
da cabeca até a margem anterior do olho; (4) distancia entre as margens anteriores
dos olhos; (5) diametro horizontal do olho; (6) diametro horizontal do timpano; (7)
comprimento rostro-cloacal, da extremidade do focinho até o centro da cloaca; (8)
comprimento da méo, da extremidade distal do antebraco até a extremidade do dedo
lll; (9) comprimento do fémur, do centro da cloaca até a margem externa da
articulagédo do joelho, com as pernas em posi¢cao perpendicular ao eixo do corpo;
(10) comprimento da tibia, da margem externa da articulacdo do joelho até a

margem externa do calcanhar; (11) comprimento do tarso, da margem externa do
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calcanhar até a margem proximal do tubérculo metatarsal interno; (12) comprimento
do pé, da margem proximal do tubérculo metatarsal interno até a extremidade do
artelho IV; (13) comprimento do artelho |, da margem distal do tubérculo metatarsal
interno até a extremidade do artelho I.

As medidas originais foram log-transformadas antes das analises. Os hilideos
geralmente atingem a maturidade com um porte pequeno em relacdo ao seu
tamanho maximo, continuando a crescer ap6s a maturidade (FRIEDL; KLUMP,
1997; KYRIAKOPOULOU-SKLAVOUNOU; GRUMIRO, 2002). Ignorar este fato
durante as compara¢6es morfométricas implica que a variagdo encontrada pode ser
mais um reflexo de diferenca na composicao etaria do que diferencas entre espécies
(GVOZDIC et al., 2008). Portanto, a variagdo morfolégica foi analisada de duas
maneiras distintas: (1) com base no tamanho do corpo e (2) no formato corporal
apos o controle do efeito do tamanho. Para remover este efeito, foi utilizado o
método de médias geométricas de Mosimann (1970), que nao distorce a
configuracdo dos grupos (BUTLER; LOSOS, 2002; LOSOS; MILES, 2002). O indice
individual de tamanho do corpo € a média de todas as 13 variaveis log-
transformadas. Cada individuo teve seu tamanho ajustado pela diferenca entre cada
variavel log-transformada e este indice de tamanho do corpo (GVOZDIC et al.,
2008).

Tabela 1 - Numero de individuos amostrados em simpatria e alopatria.

Espécie N (simpatria) N (alopatria)
Bockermannohyla hylax 20 07
Bockermannohyla circumdata 20 12
Dendropsophus nanus 20 20
Dendropsophus sanborni 20 14
Hypsiboas raniceps 20 20
Hypsiboas albopunctatus 17 14
Scinax fuscovarius 12 12
Scinax eurydice 18 08

Fonte: Cholak, L. R.
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2.3 Andlise dos dados

Para o formato do corpo, as medidas ajustadas pelo tamanho (veja na secéo
Morfometria) foram submetidas a Analise de Componentes Principais com base na
matriz de correlagcao, para reduzir a dimensionalidade dos dados e obter eixos néo-
correlacionados da variacdo morfologica. Utilizamos a matriz de correlagdo, pois
permite comparar medidas de diferentes magnitudes (LEGENDRE; LEGENDRE,
1998). Foram retidos entdo os eixos significativos da PCA com base no método
Brocken Stick (JACKSON, 1993). A divergéncia na forma do corpo entre as
populacdes alopatricas e simpatricas de cada espécie foi comparada por meio de
Andlise de Variancia Multivariada (MANOVA) fatorial. Para o tamanho do corpo
utilizamos a medida do comprimento rostro-cloacal (CRC) em escala logaritmica e
para avaliar a divergéncia entre as populacfes alopatricas e simpatricas de cada
espécie, utilizamos a Analise de Variancia (ANOVA) fatorial. As variaveis
dependentes sdo as componentes principais retidas (para forma) e o CRC (log) e as
variaveis preditoras sdo a espécie, o padrao de distribuicdo (simpatria ou alopatria
com o competidor) e a interacdo entre esses dois fatores. A inferéncia sobre o
deslocamento de carater foi com base na significancia da interacdo espécie x padrao
de distribuicdo. Todas as analises foram conduzidas considerando o nivel de
significancia de 5% com o auxilio do programa computacional Statistica 7.0 (StatSoft
2004).
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3 RESULTADOS

Para as espécies de Dendropsophus, tanto a forma quanto o tamanho do
corpo diferiram em funcéo da espécie, do padrao de distribuicdo e da interacédo entre
esses fatores (Tabela 2, Figuras 1 e 2). Para Hypsiboas, o tamanho diferiu em
funcdo da espécie e, marginalmente, em funcéo da interacdo entre espécie e padréo
de distribuicéo (Tabela 2, Figuras 1 e 2). Esses resultados indicam deslocamento de
carater tanto na forma quanto no tamanho em Dendropsophus e uma fraca
tendéncia de deslocamento de carater no tamanho em Hypsiboas.

Para as espécies de Bokermannohyla e Scinax, a forma e o tamanho
diferiram somente em funcdo da espécie e do padrao de distribuicdo (Tabela 2,
Figuras 1 e 2). Para Hypsiboas, a forma diferiu somente em funcéo da espécie e do
padrao de distribuicdo (Tabela 2, Figura 1). Esses resultados indicam que a variacao
morfolégica da forma e do tamanho para Bokermannohyla e Scinax e da forma para
Hypsiboas ocorrem paralelamente em funcéo tanto da espécie quanto do padrao de

distribuicéo.

Tabela 2 - MANOVA fatorial e ANOVA fatorial com os efeitos da espécie de cada
par, padrdo de distribuicao (alopatria ou simpatria) e a interagao entre estes fatores
na forma (MANOVA) e no tamanho do corpo (ANOVA).

Dendropsophus Hypsiboas Bockermannohyla Scinax
F P F P F P F P

Forma

Espécie 532 <0,001 75,88 <0,001 78,76 <0,001 42,98 <0,001

Distribuicéo 3,65 0,006 3,94 0,01 40,47 <0,001 2,98 0,03

Espécie x Distribuicéo 2,54 0,04 0,59 0,63 0,32 0,73 1,54 0,20
Tamanho

Espécie 1535 <0,001 69,05 <0,001 75,30 <0,001 831 0,006

Distribuicéo 0,90 0,36 0,10 0,75 7,40 0,009 4,08 0,05

Espécie x Distribuigéo 10,10 0,002 2,85 0,10 1,30 0,25 0,42 0,52

Fonte: Cholak, L. R.
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Figura 1 — Variacdo da forma do corpo, quantificada pela primeira componente
principal (PC1), de quatro pares de espécies em resposta ao padrao de distribuicdo

(simpatria e alopatria).
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Figura 2 — Variacdo do comprimento rostro-cloacal (CRC), em escala logaritmica, de

quatro pares de espécies em resposta ao padrdo de distribuicdo (simpatria e

alopatria).
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4 DISCUSSAO

No presente estudo, encontramos indicio de deslocamento de carater em
Dendropsophus e Hypsiboas e, de uma maneira geral, essa evidéncia € maior com
relacdo ao tamanho do corpo. O tamanho corporal dos hilideos é uma caracteristica
relacionada ao tamanho da presa que podem ingerir (DUELLMAN, 2005) e a
divergéncia no tamanho entre espécies proximas tem sido atribuida a competicéo
(MOEN; WIENS, 2009).

O par formado por Dendropsophus nanus e D. sanborni também apresentou
divergéncia com relacdo a forma do corpo. Esse par de espécies usualmente
vocaliza na vegetacdo arbustiva e apresenta divergéncia quanto ao sitio de
vocalizacdo quando ocorrem em uma mesma poca (ROSSA-FERES; JIM, 2001).
Embora n&o tenhamos testado diretamente a associacao entre morfologia e 0 uso
de recursos, € bastante provavel que a divergéncia tanto no tamanho quanto na
forma, permita a coexisténcia dessas espécies, mesmo em uma escala ambiental
bem reduzida, como por exemplo, a vegetacao dentro de uma poca.

Um fato interessante merece ser destacado. No presente estudo, as
evidéncias de deslocamento de carater ocorreram em espécies tipicas de areas
abertas, como Dendropsophus nanus, D. sanborni, Hypsiboas albopunctatus e H.
raniceps. Atualmente um grande corpo teorico defende que a competicdo
interespecifica € mais acirrada em ambientes estaveis, ja que nessas condicdes
ambientais ndo ocorre reducdo da abundancia populacional por pressdo do
ambiente, mas sim pelos filtros biéticos como predacéo e competicdo (CAVENDER-
BARES et al., 2009, GRAHAM et al., 2009). No entanto, o presente estudo mostra o
oposto, ja que as espécies que apresentaram evidéncia de deslocamento de carater
sdo tipicas de areas abertas e de clima sazonal, como o cerrado ou mesmo regides
impactadas pela agricultura. Isso pode ser pelo fato de que em ambientes abertos
existem menos opcdes de nichos a serem ocupados e uma maior escassez de
recursos. Dessa forma, as espécies que vivem nesses ambientes acabam utilizando
0S mesmos habitats e sitios reprodutivos, competindo mais fortemente. O
deslocamento de carater, neste caso, pode ser um mecanismo que reduza a
intensidade da interagdo competitiva. Este mecanismo geralmente ocorre quando
recursos compartilhados se tornam escassos (SCHLUTER, 2000). Essa divergéncia

nao ocorre sem custos, ja que os fenotipos em simpatria podem ter menor fithness
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gue o fendtipo ancestral em alopatria, ou seja, individuo se beneficia na reducao da
competicdo por recursos ou interferéncia na atracdo de parceiros, mas sofre custos
em outros componentes do fitness (PFENNIG; PFENNIG, 2005). Ainda assim o
deslocamento de carater representa uma for¢ca importante que move a diversificagéo
no sentido de permitir a coexisténcia de espécies muito semelhantes, sendo
vantajoso apesar dos custos.

Os pares de espécies de Bokermannohyla e Scinax (para forma e tamanho) e
Hypsiboas (para forma) apresentaram diferenca entre as populacbes simpatricas e
alopatricas para cada espécie do par. No entanto, as diferencas entre cada espécie
dos pares se mantiveram constantes, indicando evolucdo paralela entre essas
espécies. A evolucao paralela pode ocorrer quando fatores ambientais comuns ou
outros atributos especificos, como diferentes niveis de predacdo, exercem forcas
seletivas similares na variacdo da morfologia e da historia de vida em populacdes de
diferentes localidades geograficas (ADAMS, 2010). Especificamente neste caso, a
divergéncia interespecifica se manteve similar tanto em simpatria quanto em

alopatria.
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5 CONSIDERACOES FINAIS

No presente estudo, evidenciamos o deslocamento de carater em dois dos
quatro pares de espécies estudadas. Interessantemente, a tendéncia de
deslocamento de carater existiu em espécies cuja distribuicdo abrange habitats
menos estaveis. Por se tratar de um estudo pioneiro com hilideos neotropicais,
abordamos questbes consideradas relevantes para elucidar mecanismos
relacionados a manutencédo da diversidade de anfibios da regido neotropical. Dentre
elas, podemos destacar sob quais condicdes ambientais ocorre um aumento da
magnitude das interagbes competitivas. Uma perspectiva para estudo futuro é incluir
um numero maior de pares de espécies e analisar a influéncia das condicdes

ambientais sobre a presenc¢a ou nao do deslocamento de carater.
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