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RESUMO 

 

Um dos principais adventos da ecologia de comunidades nas últimas décadas foi o 

reconhecimento de que a estrutura de uma comunidade local é influenciada por interações locais 

e processos regionais. Esse avanço foi possível com o desenvolvimento do conceito de 

metacomunidade, que incluiu o papel da dispersão nos padrões de diversidade. Diversos estudos 

indicam que variáveis ambientais e espaciais são fortes estruturadores de comunidades de 

anuros. Entretanto, dois estudos recentes detectaram uma fraca influência desses dois conjuntos 

de variáveis em comunidades de anuros do Pantanal brasileiro, sugerindo que processos 

estocásticos constituem a principal força influenciando a diversidade nesse sistema. Neste 

estudo, avaliamos a influência de variáveis ambientais (processos determinísticos) e da 

probabilidade de imigração (processos estocásticos) em metacomunidades de girinos do 

Pantanal. Analisamos o conjunto de dados proveniente da amostragem de 74 corpos d’água 

lênticos em escala espacial ampla e em três escalas espaciais restritas. Para isso, empregamos 

uma abordagem analítica integrativa de estudo de metacomunidades proposta recentemente e 

um parâmetro estimado com base na Teoria Neutra da Biodiversidade e Biogeografia. Testamos 

a hipótese de que as metacomunidades estão sob forte influência de processos estocásticos 

devido à constante redistribuição de indivíduos pela paisagem, em decorrência do pulso de 

inundação. Esse fenômeno, associado ao hábito habitat-generalista dos indivíduos adultos das 

espécies levaria a ocupação de habitats de forma estocástica. Contrariando nossa predição, 

verificamos que as metacomunidades de girinos do Pantanal estão sob influência 

principalmente de fatores determinísticos, mas também de fatores estocásticos. Detectamos 

fraca, mas significativa influência do ambiente e do espaço, indicando a atuação de processos 

determinísticos relacionados ao nicho e fraca ou ausência de restrição à dispersão, que por sua 

vez é reforçada pela correlação com a probabilidade de imigração. Também encontramos 

evidências de que a estrutura das metacomunidades resulta da associação de diferentes 

processos que atuam diferentemente sobre as fases larval e adulta. O evento de inundação do 

Pantanal em associação com características de história de vida das espécies parecem ser as 

principais forças que estruturam as metacomunidades de girinos nessa região, promovendo uma 

redistribuição massiva de indivíduos pela paisagem e possibilitando que eles alcancem habitats 

com características adequadas ao longo do gradiente ambiental. 

 

Palavras-chave: Anura. Ecologia da paisagem. História natural. Nicho (Ecologia). Processo 

estocástico. 



 

 

ABSTRACT 

 

One of the major advances in community ecology in recent decades was the recognition that 

local interactions and regional processes affect the structure of a local community. This advance 

was possible with the development of the metacommunity concept, which included the role of 

dispersal in diversity patterns. Several studies indicate that environmental and spatial variables 

are strong structuring factors of anuran communities. However, two recent studies detected a 

weak influence of these two sets of variables on anuran communities in the Brazilian Pantanal, 

suggesting that stochastic processes are the main force influencing diversity in this system. In 

this study, we evaluated the influence of environmental variables (deterministic processes) and 

immigration probability (stochastic processes) on tadpole metacommunities in the Pantanal. 

We analyzed the dataset from 74 lentic water bodies sampled at a broad and at three fine spatial 

scales. We employed a recently proposed integrative analytical approach to study 

metacommunities and an estimated parameter based on the Neutral Theory of Biodiversity and 

Biogeography. Our hypothesis was that the metacommunities are under strong influence of 

stochastic processes due to the constant redistribution of individuals across the landscape 

because of the flood pulse. This phenomenon, associated with the habitat-generalist habit of 

adult individuals of the species, would lead to stochastic occupation of habitats. Contrary to our 

prediction, we found that the Pantanal tadpole metacommunities are under the influence mainly 

of deterministic factors, but also of stochastic factors. We detected weak but significant 

influence of environment and space, indicating the action of deterministic niche-based 

processes, and weak or absence of dispersal limitation, reinforced by the correlation with 

immigration probability. We also found evidences that the metacommunities structure results 

from the association of different processes acting differently on adults and tadpoles. The 

Pantanal flood event in association with life history characteristics of the species seems to be 

the main forces structuring tadpole metacommunities in this region, promoting a massive 

redistribution of individuals across the landscape and allowing them to reach habitats with 

suitable characteristics along the environmental gradient. 

 

Keywords: Anura. Landscape ecology. Natural history. Niche (Ecology). Stochastic process. 
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Introdução Geral 

 

Entre as organizações mais complexas estudadas pela ciência estão as comunidades 

ecológicas (VELLEND, 2010; VELLEND et al., 2014). O estudo dos padrões de composição, 

abundância, distribuição e interação de espécies nessas organizações é o alvo da ecologia de 

comunidades (LEIBOLD et al., 2004; VELLEND, 2010). Todos os mecanismos já propostos 

para explicar os padrões em comunidades ecológicas (e.g., relação entre o número de espécies 

e área; diversidade em gradientes latitudinais e altitudinais; diversidade e distúrbios) envolvem 

quatro tipos de processos: seleção, deriva, especiação e dispersão (VELLEND, 2010). Esses 

quatro tipos de processos interagem de inúmeras maneiras e determinam a dinâmica das 

comunidades e os padrões gerais da natureza em diferentes escalas espaciais (VELLEND, 

2010). 

O termo seleção descreve diferenças determinísticas de aptidão entre indivíduos de 

diferentes espécies (VELLEND, 2010), com espécies diferentes tendo vantagens adaptativas 

sob variados conjuntos de condições (CHESSON, 2000). Por esse motivo, todos os eventos 

relacionados à seleção, por serem relacionados ao nicho, são considerados processos 

determinísticos (IOP et al., 2012; VELLEND et al., 2014; WILSON, 1992). O espaço de nicho, 

por sua vez, pode ser entendido como um espaço ambiental abstrato, constituído por quatro 

eixos: espaço, tempo, recursos, predadores e outros inimigos naturais (CHESSON, 2000; 

HOLT, 2009). Na prática, o nicho de uma espécie é definido pelo efeito que a população tem 

em cada ponto no espaço do nicho e pela resposta da população em cada ponto (CHESSON, 

2000). Em contrapartida, a deriva ecológica representa a estocasticidade demográfica, ou seja, 

mudanças estocásticas na abundância de espécies determinadas, principalmente, a partir de 

nascimentos e mortes (VELLEND, 2010). Tomando-se como exemplo a interação entre seleção 

e deriva, mesmo com a seleção favorecendo uma espécie, ainda existe uma probabilidade que 

ela seja extinta pela deriva (VELLEND, 2010).  

Especiação é o processo por meio do qual novas espécies surgem e é considerado um 

fator importante na dinâmica e nos padrões de comunidades mesmo em escalas locais, onde a 

taxa de especiação é insignificante em relação a outros processos (PARTEL, 2002), por conta 

de seus efeitos sobre o pool regional de espécies (VELLEND, 2010). Muitos estudos relatam 

aumento na riqueza local de espécies com aumento da riqueza regional, sugerindo uma 

influência importante na diversidade local de processos que determinam o pool regional de 

espécies, tais como dispersão e especiação (VELLEND, 2010). Por fim, a dispersão configura 

o movimento de indivíduos através do espaço e seus resultados podem variar em decorrência 
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da interação com outros processos, especialmente deriva e seleção, bem como em relação ao 

tamanho e à composição das comunidades de onde os dispersores se originam e para onde 

migram (HOLYOAK; LEIBOLD; HOLT, 2005; VELLEND, 2010). A dispersão pode ser 

determinística, quando indivíduos ou populações migram em busca de habitats com 

características locais que lhes garantam melhor desempenho, ou aleatória, quando os 

organismos vêm e vão de maneira aleatória através da paisagem (DINIZ-FILHO et al., 2012; 

HUBBELL, 2001; SEMLITSCH, 2008). Em síntese, espécies são adicionadas às comunidades 

por meio de dispersão e especiação, e suas abundâncias relativas são moldadas por seleção, 

deriva e dispersão (VELLEND, 2010). 

Por muito tempo, os estudos em ecologia de comunidades foram desenvolvidos em 

pequenas escalas espaciais, abordando processos guiados por fatores bióticos e abióticos locais, 

os quais refletem as características adaptativas das espécies (LEIBOLD et al., 2004; 

RICKLEFS, 1987; VELLEND, 2010). Estes estudos certamente resultaram em progressos 

significativos no conhecimento da dinâmica das comunidades, contudo não abordam como uma 

espécie, ou um conjunto de espécies, se originou numa determinada área, deixando essas 

questões para a biogeografia e a macroevolução (RICKLEFS, 1987; VELLEND, 2010). 

Entretanto, é importante incorporar o contexto biogeográfico e macroevolutivo em estudos 

ecológicos para comparar padrões em diferentes regiões, bem como ao longo de gradientes 

ambientais (PARTEL, 2002; RICKLEFS, 1987; VELLEND, 2010). O conceito de 

metacomunidade, um conjunto de comunidades locais potencialmente conectadas por dispersão 

de indivíduos (GILPIN; HANSKI, 1991; HOLYOAK; LEIBOLD; HOLT, 2005; WILSON, 

1992), possibilitou considerar o papel da dispersão entre comunidades locais nos padrões de 

diversidade (LEIBOLD et al., 2004). Dessa forma, os efeitos de processos em escala regional 

foram incorporados, integrando a avaliação da influência de processos determinísticos, 

relacionados ao nicho ecológico, e de processos estocásticos, relacionados à dispersão, na 

estruturação de metacomunidades (VELLEND et al., 2014). Este reconhecimento de que a 

estrutura de uma comunidade local é afetada por interações locais e processos regionais é um 

dos principais adventos da ecologia de comunidades nas últimas décadas (LOGUE et al., 2011).  

Analisando os padrões de distribuição, abundância e interação de organismos em escalas 

locais e regionais, Leibold et al. (2004) propuseram quatro paradigmas de metacomunidades, 

que diferem de acordo com três gradientes: heterogeneidade de manchas de habitat, taxa de 

dispersão e equivalência ecológica entre as espécies (LOGUE et al., 2011). De maneira geral, 

manchas de habitat homogêneas descrevem o padrão de dinâmica de manchas, enquanto 

manchas de habitat heterogêneas incluem o padrão de filtragem de espécies quando ocorrem 
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baixas taxas de dispersão e o padrão efeito de massa quando ocorrem altas taxas de dispersão 

(LEIBOLD et al., 2004; LOGUE et al., 2011). A equivalência ecológica entre as espécies 

engloba o último padrão, o neutro. Este modelo tem fundamento na Teoria Neutra da 

Biodiversidade e Biogeografia, proposta por Hubbell (2001). Na Teoria Neutra as espécies de 

um mesmo nível trófico de uma metacomunidade são consideradas equivalentes 

ecologicamente, o que significa que elas não possuem habilidades competitivas diferentes, uma 

vez que não estão sob pressões seletivas diferenciais (BELL, 2001; CHAVE, 2004; HUBBELL, 

2001). Dessa forma, a abundância de espécies varia ao acaso e não devido às diferenças na 

capacidade competitiva entre elas (ETIENNE; OLFF, 2004; HUBBELL, 2001). Contudo, isso 

não significa que interações ecológicas complexas não ocorram entre os indivíduos. Assume-

se que elas acontecem, desde que todos os indivíduos de todas as espécies de um nível trófico 

obedeçam exatamente às mesmas regras (HUBBELL, 2001). Assim, a abundância de espécies 

resulta da combinação entre dispersão, especiação e deriva ecológica (MATTHEWS; 

WHITTAKER, 2014). Na ausência de especiação ou de imigração, a deriva deve levar todas as 

espécies, exceto uma, à extinção (CHESSON; HUNTLY, 1997; HUBBELL, 2001).   

Uma outra forma de estudar as metacomunidades foi proposta por Leibold; Mikkelson 

(2002) e modificada por Presley, Higgins, Willig (2010) e Presley, Mello, Willig (2019), a 

Análise de Elementos de Estrutura de Metacomunidades (EMS). O objetivo dessa proposta é 

identificar padrões de estruturas de distribuição de espécies em relação a um gradiente. Assim, 

a partir da avaliação de três elementos de metacomunidades – coerência, substituição de 

espécies e seus limites de distribuição – é possível identificar cinco padrões idealizados de 

estruturas espaciais de metacomunidades: aleatório, aninhado, uniformemente espaçado, 

Gleasoniano e Clementsoniano. A coerência indica se a distribuição das espécies é ou não 

contínua ao longo de um gradiente (LEIBOLD; MIKKELSON, 2002). A substituição de 

espécies reflete a tendência das espécies de se substituírem de um local a outro (LEIBOLD; 

MIKKELSON, 2002). Os limites de distribuição avaliam o grau em que os limites de 

distribuição de diferentes espécies se agrupam (LEIBOLD; MIKKELSON, 2002). 

Em um estudo pioneiro, Meynard et al. (2013) utilizaram a EMS junto com a Análise 

de Partição da Variância no mesmo conjunto de dados, demonstrando a complementaridade 

entre as duas ferramentas analíticas em relacionar os processos estruturadores propostos no 

âmbito de comunidades ecológicas e metacomunidades aos padrões observados. A EMS 

permite que alguns padrões observados sejam vinculados aos seus possíveis processos causais 

(LEIBOLD; MIKKELSON, 2002; MEYNARD et al., 2013). Contudo, a estrutura espacial das 

comunidades não é considerada, não permitindo investigações acerca dos processos de 
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dispersão (MEYNARD et al., 2013). Já a Análise de Partição da Variância, não permite inferir 

se ocorre substituição ou perda de espécies ao longo de gradientes, mas acessa a influência 

relativa das variáveis ambientais e da estrutura espacial nos dados da comunidade, permitindo 

avaliar a importância do ambiente e da dispersão (BORCARD; LEGENDRE; DRAPEAU, 

1992; COTTENIE, 2005; LEGENDRE; BORCARD; PERES-NETO, 2005; MEYNARD et al., 

2013). Assim, o uso conjunto dessas análises fornece informações complementares sobre os 

processos subjacentes aos padrões de diversidade e pode levar a uma melhor compreensão das 

dinâmicas das metacomunidades, mas esta é uma abordagem ainda incipiente no campo da 

ecologia de comunidades. 

Organismos com ciclo de vida complexo, como os anfíbios, constituem bons grupos 

modelo para testar predições acerca de processos estruturadores de diversidade, uma vez que 

estão sujeitos a diferentes processos nos estágios larval e adulto (ALFORD, 1999; 

DELATORRE et al., 2015; PROVETE et al., 2014). A importância de fatores ambientais e 

espaciais na dinâmica de comunidades de anuros está bem documentada na literatura, sobretudo 

para indivíduos adultos (MARQUES; NOMURA, 2018). Contudo, esses fatores parecem afetar 

diferentemente comunidades de adultos e de girinos (MARQUES; NOMURA, 2018). Na 

planície alagável do Pantanal brasileiro, estudos recentes detectaram uma fraca relação entre 

variáveis ambientais e espaciais nas comunidades de anuros, sugerindo que processos 

estocásticos constituem a principal força influenciando a diversidade de espécies nesse sistema 

(DELATORRE et al., 2015; SIMIONI, 2016).  

O Pantanal é a maior extensão alagável contínua do planeta (Junk et al. 2011) e está 

inserido na bacia do rio Paraguai, região central da América do Sul. Esse bioma apresenta 

sazonalidade marcada, com um pulso anual de inundação na estação cheia intercalado por 

período de seca intensa (JUNK et al., 2006). Como resultado, ocorrem intensas variações 

sazonais em fatores físicos, químicos e biológicos, além da conectividade entre corpos d’água 

no período de inundação, o que pode exercer uma importante influência na dinâmica de 

metacomunidades de anuros neste local (DELATORRE et al., 2015; SIMIONI, 2016). Assim, 

os estudos desenvolvidos com comunidades de anuros adultos e girinos nessa região sugerem 

que a constante redistribuição de indivíduos em toda a paisagem em decorrência do pulso de 

inundação, juntamente com as flutuações ambientais imprevisíveis associadas, não permite uma 

organização determinística (DELATORRE et al., 2015; SIMIONI, 2016). Desse modo, 

processos estocásticos estariam determinando a estruturação das comunidades, em consonância 

com os pressupostos da Teoria Neutra (HUBBELL, 2001). Apesar dos trabalhos com 

comunidades de anuros no Pantanal terem detectado fraca influência de processos ambientais e 
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espaciais, nenhum trabalho foi desenvolvido para testar de fato processos estocásticos como 

estruturadores dessas comunidades, o que pretendemos testar no presente estudo. 
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Sazonalidade e história natural: a contribuição de processos determinísticos e 

estocásticos na estrutura de metacomunidades de girinos do Pantanal 
 

Resumo 

 

O estudo dos padrões de composição, abundância, distribuição e interação de espécies em 

comunidades biológicas é o alvo da ecologia de comunidades. Os estudos nesta área foram 

desenvolvidos em pequenas escalas espaciais por muito tempo, mas o conceito de 

metacomunidade possibilitou a incorporação dos efeitos de processos em escala regional. Dessa 

forma, foi possível integrar a avaliação da influência de processos determinísticos, relacionados 

ao nicho ecológico, e de processos estocásticos, relacionados à dispersão, na estruturação de 

metacomunidades. Neste estudo avaliamos a influência relativa de variáveis ambientais 

(processos determinísticos) e da probabilidade de imigração (processos estocásticos) sobre a 

estrutura de metacomunidades de girinos do Pantanal. Analisamos o conjunto de dados 

proveniente da amostragem de 74 corpos d’água lênticos em escala espacial ampla e em três 

escalas espaciais restritas: as sub-regiões do Miranda-Abobral, da Nhecolândia e de Porto 

Murtinho. Testamos a hipótese de que as metacomunidades estão sob forte influência de 

processos estocásticos devido à constante redistribuição de indivíduos pela paisagem, em 

decorrência do pulso de inundação. Esse fenômeno, associado ao hábito habitat-generalista dos 

indivíduos adultos das espécies levaria a ocupação de habitats de forma estocástica. 

Contrariando nossa predição, detectamos fraca, mas significativa influência do ambiente na 

abundância de espécies, indicando a influência de processos determinísticos relacionados ao 

nicho. Os descritores espaciais explicaram uma pequena fração da variação na abundância das 

espécies somente em escala ampla e em uma das escalas restritas (sub-região de Porto 

Murtinho), indicando fraca ou ausência de restrição à dispersão, reforçada pela correlação 

significativa com a probabilidade de imigração. A escala ampla e a sub-região do Miranda-

Abobral apresentaram estrutura quasi-Clementsoniana, e as sub-regiões da Nhecolândia e de 

Porto Murtinho, estrutura Gleasoniana. Essas estruturas foram relacionadas a gradientes 

ambientais, reforçando a influência de variáveis determinísticas. A fraca explicação da variação 

na abundância das espécies pelo ambiente, pode estar associada ao hábito habitat-generalistas 

dos adultos da maioria das espécies, associado ao evento de inundação do Pantanal. O pulso de 

inundação parece promover uma redistribuição massiva de indivíduos pela paisagem, 

possibilitando que alcancem novos habitats ao longo do gradiente ambiental. O hábito habitat-

generalista dos adultos da maioria das espécies possibilita o sucesso da colonização dos novos 

habitats. Entretanto, apesar desse aspecto da história natural dos adultos, os girinos parecem 
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responder mais fortemente às características ambientais locais por estarem restritos aos corpos 

d’água. 

 

Palavras-chave: Anura. Elementos de estrutura de metacomunidades. História natural. 

Pantanal. Partição da variância. Teoria neutra. 
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Introdução 

 

O estudo dos padrões de composição, abundância, distribuição e interação de espécies 

é o alvo da ecologia de comunidades (LEIBOLD et al., 2004; VELLEND, 2010). Por muito 

tempo, os estudos nesta área foram desenvolvidos em pequenas escalas espaciais, abordando 

processos guiados por fatores bióticos e abióticos locais, os quais refletem as características 

adaptativas das espécies (LEIBOLD et al., 2004; RICKLEFS, 1987; VELLEND, 2010). 

Posteriormente, o conceito de metacomunidade, um conjunto de comunidades locais 

potencialmente conectadas por dispersão de indivíduos (GILPIN; HANSKI, 1991; 

HOLYOAK; LEIBOLD; HOLT, 2005; WILSON, 1992), possibilitou considerar o papel da 

dispersão entre comunidades locais nos padrões de diversidade (LEIBOLD et al., 2004). Dessa 

forma, os efeitos de processos em escala regional foram incorporados, integrando a avaliação 

da influência de processos determinísticos, relacionados ao nicho ecológico, e de processos 

estocásticos, relacionados à dispersão, na estruturação de metacomunidades (HUBBELL, 2001; 

VELLEND et al., 2014).  

Em um estudo pioneiro, Meynard et al. (2013) demonstraram a complementaridade 

entre as duas ferramentas analíticas, a Análise de Elementos de Estrutura de Metacomunidades 

(EMS) e a Análise de Partição da Variância, em relacionar os processos estruturadores 

propostos no âmbito de comunidades e metacomunidades aos padrões observados. A EMS 

permite que alguns padrões observados sejam vinculados aos seus possíveis processos causais, 

mas não permite investigações acerca dos processos de dispersão, uma vez que a estrutura 

espacial das comunidades não é considerada (LEIBOLD; MIKKELSON, 2002; MEYNARD et 

al., 2013). Já a Análise de Partição da Variância não permite inferir se ocorre substituição ou 

perda de espécies ao longo de gradientes, mas acessa a influência relativa das variáveis 

ambientais e da estrutura espacial nos dados da comunidade, permitindo avaliar a importância 

do ambiente e da dispersão (BORCARD; LEGENDRE; DRAPEAU, 1992; COTTENIE, 2005; 

LEGENDRE; BORCARD; PERES-NETO, 2005; MEYNARD et al., 2013). Assim, o uso 

conjunto dessas análises fornece informações complementares sobre os processos subjacentes 

aos padrões de diversidade e pode levar a uma melhor compreensão das dinâmicas das 

metacomunidades (MEYNARD et al., 2013), mas esta é uma abordagem ainda incipiente no 

campo da ecologia de comunidades. 

Diversos estudos desenvolvidos na região Neotropical demonstram que processos 

ambientais e espaciais podem ser fortes preditores de parâmetros de diversidade de anfíbios 

anuros, tanto considerando a fase adulta quanto a fase larvária, ainda que com resultados 



20 

 

divergentes (e.g., ALMEIDA et al., 2015; IOP et al., 2012; KNAUTH; MOREIRA; 

MALTCHIK, 2018; LEÃO-PIRES; LUIZ; SAWAYA, 2018; PROVETE et al., 2014). Alguns 

estudos detectaram maior influência de processos relacionados ao nicho (e.g., ALMEIDA et 

al., 2015; DORADO-RODRIGUES et al., 2015; PRADO; ROSSA-FERES, 2014), enquanto 

outros, da distância geográfica entre os habitats (e.g., PROVETE et al., 2014). Ainda que exista 

um consenso de que processos ambientais e espaciais interajam de inúmeras maneiras e 

determinem a dinâmica das comunidades (LEIBOLD; CHASE, 2018; VELLEND, 2010; 

VELLEND et al., 2014), alguns estudos detectaram comunidades sob o efeito apenas de 

variáveis ambientais (IOP et al., 2012), e comunidades em que nenhum dos processos explica 

a composição de espécies (DELATORRE et al., 2015; MELO et al., 2014). Essas diferenças 

levantam duas questões: (i) se os processos estruturadores de comunidades e metacomunidades 

podem afetar diferentemente as fases larval e adulta de organismos com ciclo de vida complexo, 

e (ii) se são idiossincráticos, ou seja, sistema-específicos. Em relação a esta última questão, 

estudos recentes detectaram uma fraca relação entre variáveis ambientais e espaciais nas 

comunidades de anuros na planície alagável do Pantanal brasileiro, sugerindo que processos 

estocásticos constituem a principal força influenciando a diversidade de espécies nesse sistema 

(DELATORRE et al., 2015; SIMIONI, 2016). 

O Pantanal é a maior extensão alagável contínua do planeta (JUNK; SILVA; CUNHA, 

2011) e está inserido na bacia do rio Paraguai, região central da América do Sul. Esse bioma 

apresenta sazonalidade marcada, com um pulso anual de inundação na estação cheia intercalado 

por período de seca intensa (JUNK et al., 2006). Como resultado, ocorrem intensas variações 

sazonais em fatores físicos, químicos e biológicos, além da conectividade entre corpos d’água 

no período de inundação, o que pode exercer uma importante influência na dinâmica de 

metacomunidades de anuros neste local (DELATORRE et al., 2015; SIMIONI, 2016). Assim, 

os estudos desenvolvidos com comunidades de anuros adultos e girinos nessa região sugerem 

que a constante redistribuição de indivíduos por toda a paisagem em decorrência do pulso de 

inundação, juntamente com as flutuações ambientais imprevisíveis associadas, não permite uma 

organização determinística (DELATORRE et al., 2015; SIMIONI, 2016). Desse modo, 

processos estocásticos estariam determinando a estruturação das comunidades, em consonância 

com os pressupostos da Teoria Neutra, que se baseia na equivalência ecológica das espécies de 

um mesmo nível trófico (HUBBELL, 2001). Apesar dos trabalhos com comunidades de anuros 

no Pantanal terem detectado fraca influência de processos ambientais e espaciais, nenhum 

estudo foi desenvolvido para testar de fato os processos estocásticos como estruturadores dessas 

comunidades. 
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Neste estudo avaliamos a contribuição de processos determinísticos, relacionados ao 

nicho, e estocásticos, relacionados à probabilidade de imigração (HUBBELL, 2001), na 

estruturação de metacomunidades de girinos no Pantanal. Nossa hipótese é a de que as 

metacomunidades estão sob forte influência de processos estocásticos: (i)  devido aos pulsos de 

inundação imprevisíveis, que levam à constante dispersão de indivíduos por toda a paisagem 

(DELATORRE et al., 2015); (ii) devido à possibilidade dessa dispersão ser sucedida de 

colonização, pois os adultos da maioria das espécies de anuros do Pantanal são habitat-

generalistas, com  modos reprodutivos generalizados ou adaptados à dessecação (PRADO; 

UETANABARO; HADDAD, 2005; UETANABARO et al., 2008). Em conjunto, a dinâmica 

do ambiente e as características de história de vida das espécies aumentariam a probabilidade 

de sucesso de colonização de novos habitats, justamente em um sistema onde a dispersão é 

facilitada, indicando ausência de seleção de habitat (SIMIONI, 2016) e, portanto, influência de 

processos neutros (LEIBOLD et al., 2004).  
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Metodologia 

 

Locais de estudo 

 

Este estudo foi desenvolvido com dados de caracterização ambiental (variáveis 

ambientais locais e da paisagem) e abundância de girinos de 74 corpos d’agua localizados no 

Pantanal, provenientes da base de dados do projeto SISBIOTA “Girinos de Anuros da Mata 

Atlântica, da Amazônia, do Pantanal, do Cerrado e de Zonas de Transição: Caracterização 

Morfológica, Distribuição Espacial e Padrões de Diversidade” (Processos: CNPq 563075/2010-

4 e FAPESP 2010/52321-7). Os dados foram obtidos entre novembro de 2014 e março de 2015, 

em três sub-regiões do Pantanal (HAMILTON; SIPPEL; MELACK, 1996; SILVA; ABDON, 

1998): Miranda-Abobral, Nhecolândia e Porto Murtinho (Figura 1).  

O Pantanal é a maior planície alagável do mundo (JUNK; SILVA; CUNHA, 2011), e 

aproximadamente 90% de sua área total de 160.000 km² encontra-se em território brasileiro 

(JUNK et al., 2006). Esse bioma está inserido na Bacia Hidrográfica do Alto Paraguai e abrange 

parte dos Estados do Mato Grosso e Mato Grosso do Sul (JUNK et al., 2006). O clima da região 

é do tipo Tropical de Savana (Aw de Köppen), com temperatura média oscilando entre 21,4 °C 

em julho e 27,4 °C em dezembro, sendo comuns resfriamentos até 0 ºC por curtos períodos de 

tempo devido a massas de ar subpolares (JUNK et al., 2006; TARIFA, 1986). A sazonalidade 

é característica deste bioma, dividida entre uma estação seca (subdividida em vazante e seca) 

de maio a setembro e uma estação chuvosa (subdividida em enchente e cheia) de outubro a abril 

(JUNK et al., 2006). Como consequência, períodos úmidos e extremamente secos levam a 

inundações e secas extremas combinadas com grandes incêndios naturais, acidentais ou 

criminosos (JUNK et al., 2006; MARQUES et al., 2021). É importante salientar que, ao 

contrário do que se infere a partir da inundação sazonal, a precipitação no Pantanal é baixa, 

com média anual de 1000 mm no município de Corumbá, por exemplo (JUNK et al., 2006). 

Por essa razão, as cheias e alagamentos comuns da região ocorrem através da combinação de 

chuvas locais, transbordamento dos rios e dificuldade de escoamento das águas devido à 

posição e baixa declividade da planície pantaneira em relação aos canais fluviais que drenam 

os planaltos circunvizinhos (AMARAL FILHO, 1986; JUNK et al., 2006). Essa baixa 

declividade é responsável, ainda, por fazer com que o pulso de inundação leve um tempo para 

passar pelo Pantanal. Assim, a inundação da parte norte da planície coincide com a estação 

chuvosa, mas há um intervalo de cerca de três a quatro meses entre a estação chuvosa e a 

inundação da parte sul do Pantanal (JUNK et al., 2006). 
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A sub-região do Pantanal conhecida como Miranda-Abobral é caracterizada pela 

presença de campos inundáveis alternados com capões de mata (ADÁMOLI, 1986). Para 

representar esta área, foram amostrados 26 corpos d’água no entorno da Base de Estudos do 

Pantanal (BEP - UFMS), município de Corumbá (19º34’39”S, 57º01’44”W). A sub-região da 

Nhecolândia é caracterizada pela presença de baías (lagoas, tanto de água doce como de água 

salobra) e salinas (lagoas alcalinas) (ABDON; POTT; SILVA, 1998). A vegetação observada 

no entorno das baías pode ser cerradão e/ou cerrado, podendo ocorrer também faixas de campo 

entre a baía e a vegetação; enquanto as salinas se apresentam com uma faixa de cerradão ou 

mata bem próxima à lâmina d’água na época de cheia (ABDON; POTT; SILVA, 1998). Nesta 

sub-região, foram amostrados 20 corpos d’água nos arredores da Fazenda Barranco Alto, 

município de Aquidauana (19º34’37”S, 56º09’08”W). Por fim, na sub-região de Porto Murtinho 

predomina a vegetação chaquenha (savana estépica/chaco úmido) (SILVA; ABDON, 1998), 

tipo de vegetação herbácea/arbustiva, com menor densidade que a de cerrado 

(CONSERVAÇÃO INTERNACIONAL et al., 2009). Nesta localidade, foram amostrados 28 

corpos d’água, no município de Porto Murtinho (21º41’56”S, 57º52’57”W). A distância em 

linha reta entre cada sub-região é de aproximadamente: 92 km entre Miranda-Abobral e 

Nhecolândia, 252 km entre Miranda-Abobral e Porto Murtinho e 295 km entre Nhecolândia e 

Porto Murtinho (Figura 1). 

As coletas foram realizadas no final de novembro de 2014 na sub-região da 

Nhecolândia, entre dezembro de 2014 e início de janeiro de 2015 na sub-região do Miranda-

Abobral e em março de 2015 em Porto Murtinho (Figura 2). Ainda assim, todas as sub-regiões 

foram amostradas em um mesmo momento hidrológico (antes da inundação), pois em Porto 

Murtinho, a sub-região mais ao sul do Pantanal, a enchente pode levar de três a quatro meses 

após a estação chuvosa para chegar (GALDINO; RESENDE, 2000; JUNK et al., 2006).  

 

Método de amostragem e variáveis ambientais e espaciais 

 

Todas as amostragens seguiram um protocolo estabelecido pelo projeto SISBIOTA, 

com metodologia e esforço amostral padronizados. Cada poça foi amostrada uma única vez e 

em um mesmo momento hidrológico que as demais, no início do período de cheia, antes do 

pulso de inundação. Os girinos foram coletados com puçá de tela de arame (30 cm de diâmetro 

e malha de 3 mm²) passado ao longo de toda a área do corpo d’água pelo período máximo de 

uma hora. Se a poça apresentasse um tamanho que permitisse sua amostragem total antes do 

período máximo, a coleta se encerrava em um período de tempo menor. Em contrapartida, se a 
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poça fosse grande, eram selecionadas as áreas que mais diferissem umas das outras em termos 

de descritores ambientais (e.g., vegetação, profundidade, perfil da margem), de modo a 

representar ao máximo sua heterogeneidade ambiental, e era amostrada durante uma hora. 

Os girinos foram eutanasiados por imersão em solução anestésica de lidocaína e, 

posteriormente, colocados em uma solução fixadora composta por igual volume de formol a 

15% e etanol a 70%. Todos os girinos coletados estão identificados e depositados na Coleção 

Científica DZSJRP Amphibia-Tadpoles, do Departamento de Ciências Biológicas da UNESP, 

câmpus de São José do Rio Preto. Este procedimento é importante para confirmar a 

identificação das espécies e também por possibilitar futuros estudos com os espécimes 

preservados. 

Para representar a estrutura ambiental local dos corpos d’água selecionamos nove 

descritores ambientais locais com reconhecida influência na composição de girinos 

(ETEROVICK; SAZIMA, 2000; SANTOS; ROSSA-FERES; CASATTI, 2007; SILVA; 

CANDEIRA; ROSSA-FERES, 2012): 1. área (A); 2. profundidade máxima (P); 3. presença de 

peixes predadores (Pe); 4. perfil da margem [tM – porcentagem da margem correspondente a 

margem em barranco (Mb), plana (Mp), inclinada (Mi) ou escavada (Me)]; 5. tipo de substrato 

[tS – porcentagem do substrato correspondente a argila (Sa), lama (Sl) ou folhiço (Sf)]; 6. 

porcentagem de vegetação no interior (VI – porcentagem da área total do corpo d’água 

recoberta por vegetação); 7. tipo de vegetação no interior [tVI – porcentagem da vegetação no 

interior correspondente a vegetação submersa (VIs), flutuante (VIf), herbácea ereta (VIe), 

arbustiva (VIat) ou arbórea (VIa)]; 8. porcentagem de vegetação nas margens (VM – 

porcentagem das margens recoberta por vegetação); 9. tipo de vegetação nas margens [tVM – 

porcentagem da vegetação nas margens correspondente a vegetação herbácea rasteira (VMr), 

herbácea ereta (VMe), arbustiva (VMat) ou arbórea (VMa)]. Para representar a paisagem, 

selecionamos três variáveis: 1. distância mínima até um corpo d’água permanente mais próximo 

(DA); 2. distância mínima até um habitat florestado (DF); 3. uso do solo em um raio de 500m 

[tU – porcentagem da paisagem recoberta por capoeira (UC), mata contínua (UM) ou pastagem 

(UP)].  

As coordenadas geográficas (latitude e longitude) de cada corpo d’água foram obtidas 

em graus decimais pelo Sistema de Posicionamento Global (GPS) e foram utilizadas após 

transformação para o sistema Universal Transversa de Mercator (UTM) para avaliar o efeito 

dos processos espaciais, representando a relação espacial de distância geográfica entre os 

corpos d’água. 

 



25 

 

Análise dos dados 

 

Com base em uma proposta integrativa de estudo de metacomunidades (MEYNARD et 

al., 2013), analisamos o conjunto de dados em múltiplos aspectos. Avaliamos a importância de 

processos determinísticos relacionados ao nicho (CHESSON, 2000), bem como de processos 

probabilísticos propostos na Teoria Neutra da Biodiversidade e Biogeografia por Hubbell  

(2001), o que significa considerar os efeitos de processos estocásticos sob a suposição de que 

as espécies que competem por recursos semelhantes são equivalentes (HUBBELL, 2001). 

Investigamos também os padrões das metacomunidades testando elementos específicos da 

estrutura de metacomunidades (LEIBOLD; MIKKELSON, 2002). Todas as análises foram 

realizadas no programa R versão 3.6.1 (R CORE TEAM, 2019).   

Primeiramente, excluímos as espécies registradas em apenas uma poça, tanto em escala 

espacial ampla (considerando as três sub-regiões) como para cada escala espacial restrita (cada 

uma das sub-regiões), pois elas podem levar a relações espúrias entre a composição e 

abundância de espécies e as variáveis preditoras (Tabela S1). 

Para avaliar se a organização estrutural (dados de abundância) e a composição de 

espécies (dados de presença e ausência) das metacomunidades de girinos são significativamente 

distintas entre cada sub-região, realizamos Análises de Variância Multivariada Permutacional 

(PERMANOVA) utilizando o pacote vegan versão 2.5-5 (OKSANEN et al., 2019). Aplicamos 

o índice de Bray-Curtis aos dados de abundância relativa, e o índice de Sorensen aos dados de 

presença e ausência. Analisar separadamente a composição e a abundância de espécies pode 

fornecer um melhor entendimento sobre a variação estrutural das comunidades, uma vez que 

esses dois aspectos podem implicar em cenários bastante diversos (MAASS et al., 2014).  

 

Variáveis ambientais, espaciais e estocástica 

 

Antes de avaliarmos a influência das variáveis na estruturação das metacomunidades, 

realizamos uma Análise de Componentes Principais (PCA) apenas com os conjuntos de 

variáveis ambientais cujos valores correspondem a características ambientais específicas 

representadas por valores complementares de porcentagem, ou seja, quando somados resultam 

em 100% (perfil da margem, tipo de substrato, tipo de vegetação no interior, tipo de vegetação 

nas margens e uso do solo no entorno da poça). O objetivo dessa análise foi retirar a 

multicolinearidade das variáveis, uma vez que a PCA transforma um conjunto de dados 

originais inter-relacionadas em componentes principais, um novo conjunto de variáveis não 

correlacionadas (JOLLIFFE, 2002). Dessa forma, utilizamos os escores do primeiro eixo da 
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PCA realizada para cada conjunto de variáveis complementares como variável preditora nas 

análises posteriores. Para os conjuntos de variáveis apontados como significativos nas análises 

seguintes, plotamos a PCA e realizamos Análise de Redundância (RDA) a fim de visualizar a 

relação das variáveis com os corpos d’água e com as espécies (Material Suplementar). 

Utilizamos os dados brutos para as variáveis ambientais que não são complementares (área, 

profundidade máxima, presença de peixes predadores, porcentagem de vegetação no interior, 

porcentagem de vegetação nas margens, distância mínima até um corpo d’água permanente 

mais próximo e distância mínima até um habitat florestado). 

Os descritores espaciais foram obtidos através do método Coordenadas Principais de 

Matrizes Vizinhas (PCNM), que utiliza coordenadas geográficas de sítios amostrais para gerar 

vetores no intuito de detectar e quantificar padrões espaciais em uma ampla gama de escalas, 

permitindo avaliar o efeito da distância entre os ambientes (BORCARD; LEGENDRE, 2002; 

OKSANEN et al., 2020). Esse método emprega uma medida de distância como parâmetro para 

definir quais locais podem estar ligados através da dispersão dos organismos, a distância de 

truncamento (BORCARD; LEGENDRE, 2002). Conforme o padrão, utilizamos a distância 

mais longa entre os pontos amostrais para mantê-los conectados (OKSANEN et al., 2020).  

Para representar os processos estocásticos, estimamos a probabilidade de imigração (m), 

que é a probabilidade de um indivíduo imigrar de uma outra comunidade (HUBBELL, 2001). 

Estimamos este parâmetro para cada poça com base na abordagem de Munoz, Couteron, 

Ramesh (2008), que utiliza a fórmula de Etienne (2007), a partir da matriz de abundância 

relativa de espécies completa, ou seja, incluindo as espécies registradas em apenas uma poça 

devido à sua importância em análises de migração. Espécies raras possivelmente indicam 

menores taxas de migração em relação a espécies abundantes.  

A avaliação da influência das variáveis ambientais locais, ambientais da paisagem, 

espaciais e estocástica na organização das metacomunidades estudadas foi efetuada por meio 

de Análises de Redundância (RDA). Primeiramente, para evitar a superestimação da explicação 

pelas variáveis preditoras, verificamos a multicolinearidade das variáveis a partir da Análise de 

Fator de Inflação da Variância (VIF – do inglês Variance Inflation Factor), sendo retiradas dos 

modelos preditivos variáveis com valores de VIF superiores a três, uma vez que são 

consideradas multicolineares (ZUUR; IENO; ELPHICK, 2010). Utilizamos a matriz de 

abundância de espécies como matriz dependente e realizamos a transformação de Hellinger 

para homogeneizar a variação entre as abundâncias, atribuindo menor peso a espécies raras 

(LEGENDRE; GALLAGHER, 2001). Repetimos a RDA para a escala ampla e para as escalas 

restritas para as matrizes independentes contendo: (i) variáveis ambientais locais e da paisagem; 
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(ii) descritores espaciais e (iii) variável estocástica. O valor de significância de cada modelo foi 

obtido por meio de uma Análise de Variância (ANOVA) com 100.000 permutações. 

Posteriormente, aplicamos o método Forward Selection para os modelos significativos para 

selecionar apenas as variáveis que explicaram significativamente a variação na abundância de 

espécies para serem empregados nas Análises de Partição da Variância (BLANCHET; 

LEGENDRE; BORCARD, 2008). 

Para avaliar a importância relativa das variáveis ambientais e espaciais realizamos a 

Análise de Partição da Variância (BORCARD; LEGENDRE; DRAPEAU, 1992; LEGENDRE; 

BORCARD; PERES-NETO, 2005). Esta análise permite acessar a porcentagem da estrutura da 

comunidade que é explicada pelas: (i) variáveis ambientais (descritores ambientais 

independentemente de qualquer estrutura espacial, no caso, as características dos corpos d’água 

e da paisagem onde estão inseridos); (ii) variáveis espaciais (padrões espaciais na matriz de 

espécies que não são compartilhados pelos dados ambientais, ou seja, a localização geográfica 

dos corpos d’água); (iii) variáveis ambientais com influência do espaço (estruturação espacial 

nos dados de espécies compartilhada pelos dados ambientais, ou seja, variáveis ambientais 

espacialmente estruturadas); e (iv) quanto da estrutura da comunidade não tem relação com as 

características ambientais que foram incluídas na análise nem com a localização geográfica 

(resíduos) (BORCARD; LEGENDRE; DRAPEAU, 1992). Realizamos a Análise de Partição 

da Variância separadamente para a escala ampla e escalas restritas.  

Por fim, verificamos se áreas próximas apresentam maior similaridade faunística por 

mediação da migração de indivíduos por meio do teste de Mantel Parcial. Correlacionamos a 

matriz de dissimilaridade de Bray-Curtis para dados de abundância relativa com a de distância 

euclidiana para dados de distribuição espacial dos corpos d’água condicionadas pela 

dissimilaridade de Gower para probabilidade de imigração. Repetimos a análise separadamente 

para a escala ampla e escalas restritas. O valor de significância foi obtido a partir de 100.000 

permutações. 

Utilizamos os pacotes untb versão 1.7-4 (HANKIN, 2019) para estimar as 

probabilidades de especiação e de imigração; vegan versão 2.5-5 (OKSANEN et al., 2019) para 

o PCNM, RDA, Partição da Variância e Mantel Parcial; e adespatial versão 0.3-14 (DRAY et 

al., 2021) para a Forward Selection. 
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Estrutura das metacomunidades 

 

Para caracterizar a estrutura espacial das sub-regiões do Pantanal realizamos a Análise 

de Elementos de Estrutura de Metacomunidades (EMS – do inglês Elements of Metacommunity 

Structure), proposta por Leibold, Mikkelson (2002) e modificada por Presley, Higgins, Willig 

(2010) e Presley, Mello, Willig (2019), utilizando o pacote metacom versão 1.5.3 (DALLAS, 

2020). A partir da avaliação de três parâmetros – coerência, substituição de espécies e os limites 

de distribuição – esta análise permite identificar cinco padrões idealizados de estruturas 

espaciais de metacomunidades: (i) aleatório, (ii) aninhado, (iii) uniformemente espaçado, (iv) 

Gleasoniano e (v) Clementsoniano. 

Primeiramente, é realizada uma ordenação na matriz de composição de espécies a partir 

dos escores do primeiro eixo gerado por uma Análise de Correspondência (CA) por média de 

reciprocidade, de modo a aproximar as espécies com distribuições semelhantes, assim como os 

locais com composição de espécies semelhantes, ou seja, classificar as espécies por incidência 

e os locais por riqueza de espécies (LEIBOLD; MIKKELSON, 2002; PRESLEY; HIGGINS; 

WILLIG, 2010).  

A segunda etapa da EMS consiste em avaliar a coerência da metacomunidade 

(coherence), ou seja, se todas as espécies da metacomunidade possuem distribuição contínua 

ao longo de um gradiente (LEIBOLD; MIKKELSON, 2002). Para isso, o número de ausências 

embutidas na matriz ordenada é calculado e comparado com a média obtida pelo modelo nulo 

baseado em testes de permutação para avaliar se o número de ausências é menor, maior ou igual 

ao acaso (LEIBOLD; MIKKELSON, 2002; PRESLEY; HIGGINS; WILLIG, 2010). 

Utilizamos a função Coherence e o modelo nulo “r00”, que realiza aleatorizações nas linhas 

(sítios amostrais) e colunas (espécies) mantendo o número de presenças (OKSANEN et al., 

2020; WRIGHT et al., 1998). Escolhemos o modelo “r00” por ser um modelo nulo que permite 

tanto que o número de localidades que cada espécie ocorre, quanto o número de espécies que 

ocorrem em cada localidade variem ao acaso (OKSANEN et al., 2020; WRIGHT et al., 1998), 

sendo o que melhor representa o modelo estocástico. 

A coerência revela se as espécies estão (1) agrupadas porque possivelmente estão 

seguindo o mesmo gradiente ambiental (coerência positiva, ou seja, quando existem menos 

ausências embutidas na matriz ordenada do que o esperado ao acaso), o que leva a um dos 

quatro padrões: aninhado, uniformemente espaçado, Gleasoniano ou Clementsoniano; ou (2) 

distribuídas de forma não coerente em relação ao principal eixo de mudança na composição de 

espécies (não há coerência, ou seja, o número de ausências embutidas não difere do esperado 
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ao acaso), resultando no padrão aleatório (ALVES-MARTINS et al., 2019; LEIBOLD; 

MIKKELSON, 2002; PRESLEY; HIGGINS; WILLIG, 2010). A estrutura tabuleiro de xadrez 

faz parte do framework original proposto por Leibold, Mikkelson (2002), mas em um trabalho 

recente Presley, Mello, Willig (2019) ressaltaram que nenhum mecanismo ecológico explica o 

conceito de coerência negativa, sugerindo que tentativas de identificar a estrutura de tabuleiro 

de xadrez por meio da análise de coerência sejam abandonadas e que a avaliação de 

distribuições em tabuleiros de xadrez deva ser restrita a pequenos conjuntos de espécies 

ecologicamente semelhantes para as quais as interações interespecíficas podem levar à exclusão 

mútua, conforme proposto originalmente por Diamond (1975). 

A terceira etapa da análise determina se as espécies das metacomunidades coerentes 

estão aninhadas ou se substituem ao longo de um gradiente espacial ou ambiental (LEIBOLD; 

MIKKELSON, 2002). Para isso, são contabilizados o número de substituições de espécies 

(species turnover) para cada par de locais e o número de substituições de locais para cada par 

de espécies (LEIBOLD; MIKKELSON, 2002; PRESLEY; HIGGINS; WILLIG, 2010). 

Posteriormente, estes valores são comparados com a média obtida pela aplicação de um modelo 

nulo baseado em testes de permutação de modo a verificar se o número de substituições é 

menor, maior ou igual ao acaso (LEIBOLD; MIKKELSON, 2002; PRESLEY; HIGGINS; 

WILLIG, 2010).  

Se o grau de substituição de espécies (1) for maior do que o esperado ao acaso (turnover 

positivo), indica que a maioria das espécies na metacomunidade se substituem ao longo de um 

gradiente, levando às estruturas Clementsoniana, Gleasoniana ou uniformemente espaçada; (2) 

for significativamente menor do esperado ao acaso (turnover negativo), indica que, ao invés de 

serem substituídas, as espécies sofrem uma perda progressiva entre as comunidades, formando 

uma estrutura aninhada (podendo, por sua vez, seguir um padrão hiperdisperso, aleatório ou 

agrupado); (3) não diferir do acaso, formam-se as quasi-estruturas (quasi-Clementsoniana, 

quasi-Gleasoniana, quasi-uniformemente espaçada ou quasi-aninhada) (LEIBOLD; 

MIKKELSON, 2002; PRESLEY; HIGGINS; WILLIG, 2010).  

O quarto passo é verificar se os limites de distribuição das espécies (boundary clumping) 

é maior, menor ou igual ao esperado ao acaso (LEIBOLD; MIKKELSON, 2002). Para essa 

avaliação, é aplicado o índice de Morisita (MORISITA, 1971) e um teste χ2 para comparar o 

valor observado e valores esperados de acordo com um modelo nulo de limites de distribuição 

aleatórios (LEIBOLD; MIKKELSON, 2002). Como resultado, é possível identificar se os 

limites de distribuição das espécies são (1) hiperdispersos, aleatórios ou agrupados, no caso de 

estruturas aninhadas, ou se seguem (2) um padrão uniformemente espaçado, Gleasoniano ou 
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Clementsoniano, no caso de estruturas não aninhadas (LEIBOLD; MIKKELSON, 2002; 

PRESLEY; HIGGINS; WILLIG, 2010). Utilizamos o default da função Metacommunity para 

a terceira (turnover) e quarta etapa (boundary clumping) (DALLAS, 2020). 

Por fim, calculamos a Correlação de Spearman entre os escores de localidades obtidos 

através da função OrderMatrix e todos os preditores ambientais para relacionar as estruturas de 

metacomunidades encontradas com os gradientes ambientais de cada escala (DALLAS, 2020; 

PRESLEY et al., 2009; PRESLEY; HIGGINS; WILLIG, 2010). 
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Resultados 
 

Girinos de 21 espécies de anuros foram registrados, sendo 16 espécies na sub-região do 

Miranda-Abobral, 17 na sub-região da Nhecolândia e 15 na sub-região de Porto Murtinho 

(Tabela S1). Aproximadamente metade das espécies pertence à família Hylidae (10 espécies), 

seis espécies pertencem à Leptodactylidae, três à Microhylidae e duas à Phyllomedusidae. 

A abundância e composição de espécies diferiu entre as sub-regiões do Miranda-

Abobral e da Nhecolândia (abundância: F = 2,602; P = 0,002; composição: F = 6,032; P < 

0,001), justamente as mais próximas entre si (92 km), e entre as sub-regiões da Nhecolândia e 

de Porto Murtinho (abundância: F = 4,750; P < 0,001; composição: F = 11,313; P < 0,001), as 

mais distantes entre si (295 km). As sub-regiões de Porto Murtinho e do Miranda-Abobral, com 

distância intermediária entre si (252 km), não diferiram nem em relação à abundância (F = 

1,440; P = 0,116) nem em composição de espécies (F = 1,171; P = 0,340). 

 

Influência de variáveis ambientais, espaciais e estocástica 
 

A variação na abundância das espécies foi fracamente influenciada pelos processos 

ambientais, relacionados às variáveis locais e da paisagem, bem como pelos processos 

espaciais, relacionados à localização e distância geográfica entre os corpos d’água. Os 

processos estocásticos, relacionados à probabilidade de imigração, não influenciaram a 

variação na abundância das espécies nem em escala espacial ampla (considerando as três sub-

regiões) nem em escala espacial restrita (considerando cada sub-região separadamente) (Tabela 

1). Ainda, a similaridade da abundância de espécies entre os corpos d’água foi correlacionada 

à proximidade entre os mesmos, sendo mediada pela probabilidade de imigração de indivíduos 

(processos estocásticos) entre eles em todas as escalas. 

Em escala ampla, três variáveis ambientais locais, tipo de vegetação nas margens da 

poça (Figura S1A e S1B), profundidade máxima e área da poça, e uma variável ambiental da 

paisagem, distância mínima até um corpo d’água permanente mais próximo, tiveram influência 

significativa (Tabela 2; Figura 3A e 4B), explicando 10% da variação na abundância das 

espécies no Pantanal (Figura 3E). A influência do espaço, representada por três vetores 

espaciais, PCNMs 1, 3 e 5 (Tabela 2), embora significativa (Tabela 1; Figura 3C e 3D) explicou 

somente 2% da variação na abundância das espécies (Figura 3E).  

Considerando cada sub-região separadamente, uma variável local, tipo de vegetação no 

interior da poça (Figura S2A e S2B), e duas variáveis da paisagem, distância mínima até um 

habitat florestado e tipo de uso do solo em um raio de 500 m de cada poça (Figura S2C e S2D) 
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explicaram 17% da variação na abundância das espécies na sub-região do Miranda-Abobral 

(Tabela 2; Figura 4). Não houve influência dos descritores espaciais (Tabela 1; Figura 4C). 

Em Porto Murtinho, a fraca, mas significativa influência dos descritores espaciais (5% 

- Tabela 1; Figura 5), representada pelo PCNM 3 (Tabela 2), foi semelhante à influência do 

ambiente (4% - Figura 5C). Coerentemente, a sobreposição entre os componentes ambiental e 

espacial, ou seja, o gradiente ambiental espacialmente estruturado, explicou 2% da variação na 

abundância de espécies nesta sub-região (Figura 5C). Nem as variáveis ambientais, nem os 

descritores espaciais explicaram a variação na abundância das espécies na sub-região da 

Nhecolândia (Tabela 1).  

A similaridade da abundância de espécies entre os corpos d’água foi correlacionada à 

distribuição espacial dos mesmos por mediação da probabilidade de imigração de indivíduos 

entre eles tanto em escala ampla (r = 0,132; P < 0,001), como em todas as escalas restritas: 

Miranda-Abobral (r = 0,174; P = 0,023), Nhecolândia (r = 0,150; P = 0,034) e Porto Murtinho 

(r = 0,151; P = 0,020). 

 

Estrutura das metacomunidades 

 

As metacomunidades de girinos em escala ampla e na sub-região do Miranda-Abobral 

apresentaram estrutura quasi-Clementsoniana (Tabela 3; Figura 6). Em escala ampla, quatro 

variáveis ambientais locais, profundidade máxima, tipo de vegetação nas margens, tipo de 

substrato e perfil da margem da poça (Figura S1), e uma variável da paisagem, distância mínima 

até um corpo d’água permanente mais próximo, formaram o gradiente responsável pela 

estrutura encontrada (Tabela 4). Na sub-região do Miranda-Abobral somente a distância 

mínima até um habitat florestado foi correlacionada à estrutura da metacomunidade (Tabela 5). 

As metacomunidades das sub-regiões da Nhecolândia e de Porto Murtinho apresentaram 

estrutura Gleasoniana (Tabela 3; Figura 6). Para ambas as sub-regiões, a estrutura de 

metacomunidade foi correlacionada a variáveis ambientais locais: profundidade máxima, tipo 

de vegetação nas margens e área da poça (Tabelas 6 e 7; Figuras S3 e S4). 
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Discussão 

 

Contrariando nossas expectativas, as estruturas das metacomunidades de girinos do 

Pantanal foram influenciadas principalmente por processos determinísticos, relacionados às 

variáveis ambientais locais e da paisagem, mas também pela probabilidade de imigração, em 

todas as escalas espaciais.  

Características ambientais relacionadas à heterogeneidade de corpos d’água exercem 

reconhecida influência na distribuição de espécies de anuros (e.g., ALMEIDA et al., 2015; IOP 

et al., 2012; KNAUTH; MOREIRA; MALTCHIK, 2018; LEÃO-PIRES; LUIZ; SAWAYA, 

2018; MENIN; WALDEZ; LIMA, 2011; PROVETE et al., 2014; SILVA; CANDEIRA; 

ROSSA-FERES, 2012). Em escala ampla, a variação na abundância das espécies foi 

influenciada pelo tipo de vegetação nas margens, profundidade máxima, distância mínima até 

um corpo d’água permanente mais próximo e área da poça. A estrutura quasi-Clementsoniana 

identificada nessa escala também foi associada aos três primeiros gradientes, além do tipo de 

substrato e perfil da margem. Semelhante à estrutura Clementsoniana, a estrutura quasi-

Clementsoniana, indica que grupos de espécies possuem as mesmas necessidades de recursos e 

condições (LEIBOLD; MIKKELSON, 2002; PRESLEY; HIGGINS; WILLIG, 2010). A fraca, 

porém, significativa influência das variáveis ambientais, além de indicar ação de processos 

determinísticos relacionados às características do ambiente, é consistente com a estrutura 

identificada nessa escala. Quasi-estruturas têm as mesmas características básicas que as 

estruturas associadas, contudo a significância da substituição de espécies, que separa quasi-

estruturas de estruturas estritas, pode indicar a força dos processos estruturantes (PRESLEY; 

HIGGINS; WILLIG, 2010). Sendo assim, quasi-estruturas resultam de forças estruturantes 

mais fracas do que aquelas que atuam em estruturas estritas, nas quais a substituição de espécies 

é significativa (PRESLEY; HIGGINS; WILLIG, 2010). 

A variedade de tipos de vegetação nas margens da poça e uma área de superfície maior 

(consequentemente maior perímetro) resultam em maior variedade de sítios de forrageamento, 

de vocalização, de desova e também de refúgio (AFONSO; ETEROVICK, 2007; KOPP; 

WACHLEVSKI; ETEROVICK, 2006; MOREIRA et al., 2010; SEMLITSCH, 2002; SILVA; 

CANDEIRA; ROSSA-FERES, 2012). Girinos de espécies arborícolas (Dendropsophus nanus, 

Pithecopus azureus e Scinax acuminatus) foram associados à vegetação herbácea ereta e 

arbustiva, enquanto os de Leptodactylus fuscus a corpos d’água com vegetação marginal 

rasteira, correspondendo ao hábito dos adultos de vocalizar sobre a vegetação herbácea ou solo 

descoberto, respectivamente (PRADO; UETANABARO; HADDAD, 2005; SILVA; 
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MARTINS; ROSSA-FERES, 2008). O perfil da margem também pode exercer um importante 

papel na reprodução dos anuros, de modo que uma maior porcentagem de margem plana no 

perímetro da poça pode facilitar o acesso ao corpo d’água e favorecer a ocorrência de espécies 

que se reproduzem em ambientes aquáticos rasos, como Physalaemus albonotatus e 

Pseudopaludicola spp. (DUELLMAN; TRUEB, 1986; PRADO; UETANABARO; HADDAD, 

2005; SIMIONI, 2016; SOUSA; TERESA; ROSSA-FERES, 2011). A variedade de tipos de 

substratos pode estar relacionada à oferta de abrigo contra predadores entre folhas e detritos 

acumulados no fundo do corpo d’água (ALTIG; JOHNSTON, 1989). Além disso, substratos 

como lama e argila podem favorecer a ocorrência de girinos de coloração críptica, como os de 

L. fuscus. Entre as variáveis ambientais locais, a maior profundidade dos corpos d’água 

possibilita a ocupação por girinos de diferentes guildas ecomorfológicas, sobretudo girinos 

nectônicos, por oferecer maior coluna d’água (PROVETE et al., 2014; QUEIROZ; SILVA; 

ROSSA-FERES, 2015). Por fim, tendo em vista que o Pantanal passa por período de seca 

intensa entre pulsos de inundação (JUNK et al., 2006), o fato dos anuros apresentarem pele 

permeável e dependência de água para reprodução (DUELLMAN; TRUEB, 1986) explica a 

influência da distância mínima até um corpo d’água permanente mais próximo, que pode servir 

como abrigo durante a estação seca. É comum encontrar anuros entocados em buracos nas 

margens de rios nesta época (C. Prado, obs. pess.). Além disso, corpos d’água permanentes 

também pode funcionar como stepping stones (BAUM et al., 2004), permitindo o alcance de 

corpos d’água mais distantes.  

Na sub-região do Miranda-Abobral o tipo de vegetação no interior da poça, a distância 

mínima até um habitat florestado e o tipo de uso do solo explicaram parte da variação na 

abundância das espécies. Como em escala ampla, a moderada influência das variáveis 

ambientais é consistente com a estrutura quasi-Clementsoniana identificada para essa sub-

região, que por sua vez foi relacionada à distância mínima até um habitat florestado, indicando 

ação de processos determinísticos. Semelhante à vegetação nas margens da poça, a variedade 

de vegetação no interior do corpo d’água também proporciona variados sítios de forrageamento 

e de vocalização para adultos, bem como áreas de refúgio contra predadores para os girinos 

(AFONSO; ETEROVICK, 2007; KOPP; WACHLEVSKI; ETEROVICK, 2006; MOREIRA et 

al., 2010; SILVA; CANDEIRA; ROSSA-FERES, 2012). O tipo de uso do solo no entorno da 

poça é uma variável que vem despertando a atenção dos pesquisadores devido à transformação 

das vegetações nativas em matrizes agropecuárias (JUSTINO; SANTOS; NOLL, 2016; 

PRADO; ROSSA-FERES, 2014; QUEIROZ; SILVA; ROSSA-FERES, 2015; SILVA; 

CANDEIRA; ROSSA-FERES, 2012), especialmente na região do Pantanal (GUERRA et al., 
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2020; LIMA et al., 2020; MARQUES et al., 2021). Essas transformações estão relacionadas a 

alterações na distribuição e tipo de vegetação, precipitação, temperatura, umidade do solo e 

evapotranspiração (FAGGIONI et al., 2020; MARQUES et al., 2021), variáveis que podem 

impactar negativamente a diversidade de anuros devido a suas características morfológicas e 

ciclo de vida, relacionadas à pele permeável e dependência de água para reprodução 

(DUELLMAN; TRUEB, 1986). Das espécies arborícolas, P. azureus exibiu uma forte 

associação com a paisagem recoberta por mata contínua, enquanto Boana raniceps foi 

associada à paisagem recoberta por capoeira. Por fim, a proximidade de fragmentos de mata 

pode favorecer a ocorrência não só de espécies arborícolas, como Scinax nasicus, D. nanus, P. 

azureus, S. acuminatus, B. raniceps e Trachycephalus typhonius, como também de populações 

de anuros de área aberta (SILVA; ROSSA-FERES, 2007). Por fim, fragmentos florestais podem 

ser importantes áreas para deslocamento de anuros, além de oferecer refúgio durante a estação 

seca, abrigos diurnos contra dessecação e predadores durante a estação reprodutiva e área de 

forrageio (OTTO; FORESTER; SNODGRASS, 2007; SILVA; ROSSA-FERES, 2007; SILVA; 

MARTINS; ROSSA-FERES, 2011). Indiretamente, a cobertura florestal pode ser forte 

preditora da ocorrência de anuros por manter os regimes hidrológicos e a qualidade da água nas 

zonas úmidas, que são críticos para a existência de muitos anfíbios (OTTO; FORESTER; 

SNODGRASS, 2007). 

A variação na abundância das espécies das sub-regiões da Nhecolândia e de Porto 

Murtinho não foi explicada por nenhuma variável ambiental. Contudo, as variáveis tipo de 

vegetação nas margens, área e profundidade máxima do corpo d’água foram correlacionadas à 

estrutura Gleasoniana encontrada para ambas as sub-regiões, podendo indicar ação de processos 

determinísticos. A estrutura Gleasoniana sugere respostas individuais das espécies ao ambiente, 

gerando estruturas com maior substituição de espécies, de modo que cada espécie tenha uma 

distribuição independente das demais ao longo do gradiente ambiental (LEIBOLD; 

MIKKELSON, 2002; PRESLEY; HIGGINS; WILLIG, 2010). De fato, assim como em escala 

ampla e na sub-região do Miranda-Abobral, espécies arborícolas (P. azureus e S. nasicus) foram 

associadas à presença de vegetação herbácea ereta e arbórea nas margens em ambas as sub-

regiões, enquanto apenas L. fuscus apresentou forte associação à vegetação rasteira na sub-

região da Nhecolândia. Nesta sub-região as lagoas são grandes e rasas, enquanto na sub-região 

de Porto Murtinho os corpos d’água são pequenos e profundos. Corpos d’água de maior área 

e/ou profundidade ampliam o espaço físico, o que geralmente é associado a uma maior 

heterogeneidade ambiental e a possibilidade de  satisfazer os diferentes requisitos espécie-

específicos (PROVETE et al., 2014; SILVA; CANDEIRA; ROSSA-FERES, 2012), o que 
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também pode explicar a estrutura Gleasoniana identificada em ambas as sub-regiões dada a sua 

indicação de respostas individuais das espécies. 

A importância relativa de processos ambientais locais e de processos espaciais pode ser 

influenciada pela escala espacial, pelo tipo de habitat, pelo tamanho do organismo, pelas 

estratégias e capacidades de dispersão, pelo comportamento reprodutivo (COTTENIE, 2005; 

FAGGIONI et al., 2020; LEIBOLD; CHASE, 2018; LEIBOLD; MIKKELSON, 2002) e outros 

atributos da história natural das espécies. A influência de variáveis ambientais nas 

metacomunidades de girinos do Pantanal indica a ação de processos determinísticos 

relacionados à teoria do nicho. Adicionalmente, é importante considerar que a influência de 

variáveis ambientais locais foi detectada mesmo em escala ampla, que abrange regiões com 

corpos d’água e vegetação com características distintas (ABDON; POTT; SILVA, 1998; 

ADÁMOLI, 1986; SILVA; ABDON, 1998). De fato, padrões de diversidade em escalas 

espaciais menores são melhor descritos por processos que ocorrem em escalas pequenas, como 

filtros ambientais, interações interespecíficas e deriva, enquanto os padrões em escalas 

espaciais mais amplas são melhor descritos por processos em escalas amplas, como a influência 

do pool regional de espécies, do clima e limitação de dispersão (FAGGIONI et al., 2020; JETZ; 

FINE, 2012; KEIL et al., 2012; LEIBOLD; CHASE, 2018). O porquê de as variáveis ambientais 

locais terem influenciado a estrutura da metacomunidade do Pantanal em escala espacial ampla 

permanece para ser investigado. Uma hipótese que explica tanto este padrão quanto a influência 

de variáveis ambientais nas demais escalas é a diferença no uso de habitat, alimentação e rede 

de interações biológicas entre os dois estágios da vida dos anfíbios. Normalmente, os girinos 

são restritos aos corpos d’água onde os adultos se reproduziram (MARQUES; NOMURA, 

2018; PROVETE et al., 2014) e, dessa forma, podem ser mais fortemente influenciados pelas 

características locais (estrutura e características químicas dos corpos d’água, e predadores) que 

os adultos. Em uma área com formação vegetal aberta e clima fortemente sazonal, Santos, 

Rossa-Feres, Casatti (2007) mostraram que a ocorrência de girinos passa por dois filtros 

ambientais (sensu KEDDY, 1992): a seleção dos habitats de reprodução pelos adultos e a 

influência de características bióticas e abióticas dos corpos d’água. Como as amostragens no 

Pantanal foram efetuadas pouco antes do pulso de inundação, ou seja, antes da redistribuição 

dos girinos, essa é uma possível explicação para a influência de variáveis ambientais, inclusive 

de variáveis locais em escala ampla. Ainda, apesar de significativa, a fraca explicação da 

variação na abundância das espécies pelas características ambientais, semelhante aos resultados 

obtidos por Delatorre et al. (2015) e Simioni (2016) na mesma planície inundável, pode estar 

associada ao baixo requerimento de habitat pelos indivíduos adultos das espécies. 
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Provavelmente, isso decorre do fato de os adultos de grande parte das espécies apresentarem 

padrão de reprodução explosivo e serem considerados habitat-generalistas, apresentando modos 

reprodutivos generalizados ou adaptados à dessecação (MOREIRA et al., 2016; PRADO; 

UETANABARO; HADDAD, 2005; UETANABARO et al., 2008). Assim, nossos resultados 

decorrem da associação entre processos que atuam diferentemente sobre as fases larval e adulta: 

requisitos restritos dos girinos explicando a influência das variáveis ambientais, e hábitos 

habitat-generalista dos adultos relacionados à fraca explicação da variação na abundância das 

espécies pelas variáveis ambientais.  

Em alguns tipos de metacomunidade, processos de dispersão podem ser os 

determinantes mais importantes dos padrões de diversidade (COTTENIE, 2005). Apesar de 

significativos, os descritores espaciais explicaram uma pequena fração da variação na 

abundância das espécies, menor que a explicada pelas variáveis ambientais, e somente em 

escala ampla e na sub-região de Porto Murtinho. A fraca influência ou ausência de explicação 

do componente espacial puro indica fraca ou ausência de restrição à dispersão dos indivíduos, 

resultando em moderadas ou elevadas taxas de dispersão (BORCARD; LEGENDRE; 

DRAPEAU, 1992; COTTENIE, 2005). O importante papel da dispersão nas metacomunidades 

do Pantanal é reforçado pela correlação significativa em todas as escalas espaciais testadas entre 

a similaridade da abundância de espécies e a proximidade dos corpos d’água, mediada pela 

probabilidade de imigração de indivíduos, possivelmente viabilizada pelo pulso de inundação. 

Isso significa que corpos d’água próximos apresentam abundância de espécies mais semelhante 

entre si do que entre corpos d’água distantes devido à dispersão, corroborando a hipótese de 

autocorrelação espacial (DINIZ-FILHO et al., 2012; PROVETE et al., 2014; SANTOS et al., 

2009). Como resultado, os indivíduos podem alcançar novos habitats ao longo do gradiente 

ambiental, satisfazendo os requisitos específicos dos girinos de diferentes espécies 

(BORCARD; LEGENDRE; DRAPEAU, 1992; COTTENIE, 2005; SILVA; CANDEIRA; 

ROSSA-FERES, 2012). Além disso, como os adultos da maioria das espécies apresentam 

hábitos habitat-generalistas (MOREIRA et al., 2016; PRADO; UETANABARO; HADDAD, 

2005; UETANABARO et al., 2008) a probabilidade de colonização dos novos habitats é 

grande.  

É improvável que a diferença temporal do período de coletas (novembro a março) tenha 

exercido alguma influência nos nossos resultados, pois, ainda que tenha havido um intervalo 

temporal entre as amostragens, todas as sub-regiões encontravam-se sob as mesmas condições 

sazonais: pouco antes do pulso inundação. A baixa declividade do terreno, tanto no sentido 

norte-sul quanto no sentido leste-oeste, faz com que a inundação da parte norte da planície 
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coincida com a estação das chuvas, mas leve cerca de três a quatro meses para chegar na parte 

sul, onde nossas amostragens de Porto Murtinho ocorreram (GALDINO; RESENDE, 2000; 

JUNK et al., 2006).  

A ausência de evidências robustas de processos baseados no nicho e de processos 

espaciais em metacomunidades de adultos e de girinos de anuros do Pantanal tem levado a 

proposição de que a estocasticidade seria a principal força estruturante neste bioma 

(DELATORRE et al., 2015; SIMIONI, 2016). Contrariando tal inferência, verificamos que as 

metacomunidades de girinos do Pantanal estão sob influência principalmente de fatores 

determinísticos e, em menor proporção, de fatores estocásticos. Em nosso estudo, a influência 

do ambiente e a fraca explicação da estrutura das metacomunidades pela organização espacial 

dos corpos d'água na paisagem indicam a atuação de processos determinísticos relacionados ao 

nicho e ausência de restrição à dispersão, que por sua vez é reforçada pela correlação com a 

probabilidade de imigração, prevista na Teoria Neutra (HUBBELL, 2001). O evento de 

inundação do Pantanal em associação com características de história de vida das espécies 

parecem ser as principais forças que estruturam as metacomunidades de girinos nessa região, 

promovendo uma redistribuição massiva de indivíduos pela paisagem e possibilitando que eles 

alcancem novos habitats ao longo do gradiente ambiental. Nosso estudo acrescenta evidências 

que, apesar dos adultos serem considerados habitat-generalistas, os girinos são influenciados 

pelas características do habitat. Dessa forma, a colonização de novos habitats, possibilitada pela 

ampla redistribuição de indivíduos pela paisagem durante o pulso de inundação, deve atender 

os requisitos específicos das formas larvais para ser bem-sucedida. Entretanto, uma melhor 

compreensão dos efeitos das dinâmicas sazonais na estrutura das metacomunidades de girinos 

do Pantanal deve vir de estudos com amostragens periódicas abrangendo os períodos anterior, 

durante e após o pulso de inundação anual. Além disso, seria interessante comparar os 

resultados obtidos a partir de áreas alagáveis com os de áreas próximas não alagáveis. 

 

 

 

 

 

 

 

 



39 

 

Referências 

 

ABDON, M. M.; POTT, V. J.; SILVA, J. S. V. Avaliação da cobertura por plantas aquáticas 

em lagoas da sub-região da Nhecolândia no Pantanal por meio de dados Landsat e Spot. 

Pesquisa Agropecuaria Brasileira, v. 33, p. 1675–1681, 1998.  

ADÁMOLI, J. Fitogeografia do Pantanal. In: Anais I Simpósio sobre recursos naturais e 

sócio-econômicos do Pantanal. Brasília: Departamento de Difusão Tecnológica - 

EMBRAPA, 1986. p. 105–106.  

AFONSO, L. G.; ETEROVICK, P. C. Spatial and temporal distribution of breeding anurans 

in streams in southeastern Brazil. Journal of Natural History, v. 41, p. 13–16, 2007.  

ALMEIDA, A. P. et al. Tadpole richness in riparian areas is determined by niche-based and 

neutral processes. Hydrobiologia, v. 745, p. 123–135, 2015.  

ALTIG, R.; JOHNSTON, G. F. Guilds of Anuran Larvae: Relationships among 

Developmental Modes, Morphologies, and Habitats. Herpetological Monographs, v. 3, p. 

81–109, 1989.  

ALVES-MARTINS, F. et al. Metacommunity patterns of Amazonian Odonata: the role of 

environmental gradients and major rivers. PeerJ, v. 2019, n. 5, 2019.  

AMARAL FILHO, Z. P. Solos do Pantanal Mato-grossense. In: Anais I Simpósio sobre 

recursos naturais e sócio-econômicos do Pantanal. Brasília: Departamento de Difusão 

Tecnológica - EMBRAPA, 1986. p. 91–103.  

BAUM, K. A. et al. The matrix enhances the effectiveness of corridors and stepping stones. 

Ecology, v. 85, n. 10, p. 2671–2676, 2004.  

BLANCHET, F. G.; LEGENDRE, P.; BORCARD, D. Forward selection of explanatory 

variables. Ecology, v. 89, n. 9, p. 2623–2632, 2008.  

BORCARD, D.; LEGENDRE, P. All-scale spatial analysis of ecological data by means of 

principal coordinates of neighbour matrices. Ecological Modelling, v. 153, p. 51–68, 2002.  

BORCARD, D.; LEGENDRE, P.; DRAPEAU, P. Partialling out the Spatial Component of 

Ecological Variation. Ecology, v. 73, n. 3, p. 1045–1055, 1992.  

CHESSON, P. Mechanisms of maintenance of species diversity. Annual Review of Ecology 

and Systematics, v. 31, p. 343–366, 2000.  

Conservação Internacional, Ecologia e Ação, Fundación AVINA, Instituto SOS 

Pantanal, WWF-Brasil. Monitoramento das alterações da cobertura vegetal e uso do 

Solo na Bacia do Alto Paraguai – Porção Brasileira – Período de Análise: 2002 a 2008. 

Brasília: [s.n.].  

COTTENIE, K. Integrating environmental and spatial processes in ecological community 

dynamics. Ecology Letters, v. 8, p. 1175–1182, 2005.  

 



40 

 

DALLAS, T. Package metacom version 1.5.3: Analysis of the “Elements of 

Metacommunity Structure”. Disponível em: <https://cran.r-project.org/package=metaco>. 

Acesso em: 26 abr. 2021.  

DELATORRE, M. et al. Evidence of stochasticity driving anuran metacommunity structure in 

the Pantanal wetlands. Freshwater Biology, v. 60, n. 11, p. 2197–2207, 2015.  

DIAMOND, J. M. Assembly of species communities. In: Cody M. L., Diamond J.M. (eds) 

Ecology and evolution of communities. Cambridge: Harvard University Press, 1975. p. 

342–444.  

DINIZ-FILHO, J. A. F. et al. Spatial autocorrelation analysis allows disentangling the balance 

between neutral and niche processes in metacommunities. Oikos, v. 121, n. 2, p. 201–210, 

2012.  

DORADO-RODRIGUES, T. F. et al. Effects of shrub encroachment on the anuran 

community in periodically flooded grasslands of the largest Neotropical wetland. Austral 

Ecology, v. 40, p. 1–11, 2015.  

DRAY, S. et al. Package adespatial version 0.3-14: Multivariate Multiscale Spatial 

Analysis. Disponível em: <https://cran.r-project.org/web/packages/adespatial/index.html>. 

Acesso em: 26 abr. 2021.  

DUELLMAN, W. E.; TRUEB, L. Biology of Amphibians. New York: McGraw-Hill, 1986.  

ETEROVICK, P. C.; SAZIMA, I. Structure of an anuran community in a montane meadow in 

southeastern Brazil: effects of seasonality, habitat, and predation. Amphibia-Reptilia, v. 21, 

p. 439–461, 2000.  

ETIENNE, R. S. A neutral sampling formula for multiple samples and an “exact” test of 

neutrality. Ecology Letters, v. 10, n. 7, p. 608–618, 2007.  

FAGGIONI, G. P. et al. Amount and spatial distribution of habitats influence occupancy and 

dispersal of frogs at multiple scales in agricultural landscape. Austral Ecology, v. 46, n. 1, p. 

126–138, 2020.  

GALDINO, S.; RESENDE, E. K. Previsão de cheias e secas da Embrapa auxilia pantaneiros. 

Embrapa Pantanal (Corumbá-MS) [artigo de divulgação na mídia], v. 4, p. 1–5, 2000.  

GILPIN, M. E.; HANSKI, I. A. Metapopulation Dynamics: Empirical and Theoretical 

Investigations. London: Academic Press, 1991.  

GUERRA, A. et al. Drivers and projections of vegetation loss in the Pantanal and surrounding 

ecosystems. Land Use Policy, v. 91, p. 104388, 2020.  

HAMILTON, S. K.; SIPPEL, S. J.; MELACK, J. M. Inundation patterns in the Pantanal 

Wetland of South America determined from passive microwave remote sensing. Archiv fur 

Hydrobiologie, v. 137, p. 1–23, 1996.  

HANKIN, R. K. S. Package untb version 1.7-4: Ecological Drift under the UNTB. 

Disponível em: <http://cran.r-project.org/web/packages/untb/ untb.pdf>. Acesso em: 26 abr. 

2021.  



41 

 

HOLYOAK, M.; LEIBOLD, M. A.; HOLT, R. D. Metacommunities: Spatial Dynamics 

and Ecological Communities. Chicago: University of Chicago Press, 2005.  

HUBBELL, S. P. The unified neutral theory of biodiversity and biogeography. Princeton: 

Princeton University Press, 2001.  

IOP, S. et al. What is the role of heterogeneity and spatial autocorrelation of ponds in the 

organization of frog communities in southern Brazil? Zoological Studies, v. 51, n. 7, p. 

1094–1104, 2012.  

JETZ, W.; FINE, P. V. A. Global Gradients in Vertebrate Diversity Predicted by Historical 

Area-Productivity Dynamics and Contemporary Environment. PLoS Biology, v. 10, n. 3, 

2012.  

JOLLIFFE, I. T. Principal Component Analysis. 2. ed. New York: Springer, 2002.  

JUNK, W. J. et al. Biodiversity and its conservation in the Pantanal of Mato Grosso, Brazil. 

Aquatic Sciences, v. 68, n. 3, p. 278–309, 2006.  

JUNK, W. J.; SILVA, C. J.; CUNHA, C. N. The Pantanal: Ecology, biodiversity and 

sustainable management of a large Neotropical seasonal wetland. [s.l.] Sofia [et al.]: 

Pensoft Publishers, 2011.  

JUSTINO, C. E. L.; SANTOS, E. F.; NOLL, F. B. Diversity of Tiphiidae (Insecta: 

Hymenoptera) in the fragmented Brazilian semi-deciduous Atlantic Forest. Journal of Insect 

Conservation, v. 20, n. 3, p. 417–431, 2016.  

KEDDY, P. A. Assembly and Response Rules: Two Goals for Predictive Community 

Ecology. Journal of Vegetation Science, v. 3, n. 2, p. 157–164, 1992.  

KEIL, P. et al. Patterns of beta diversity in Europe: The role of climate, land cover and 

distance across scales. Journal of Biogeography, v. 39, p. 1473–1486, 2012.  

KNAUTH, D. S.; MOREIRA, L. F. B.; MALTCHIK, L. Partitioning tadpole beta diversity in 

highland ponds with different hydroperiods. Freshwater Science, v. 37, n. 2, p. 380–388, 

2018.  

KOPP, K.; WACHLEVSKI, M.; ETEROVICK, P. C. Environmental complexity reduces 

tadpole predation by water bugs. Canadian Journal of Zoology, v. 84, n. 1, p. 136–140, 

2006.  

LEÃO-PIRES, T. A.; LUIZ, A. M.; SAWAYA, R. J. The complex roles of space and 

environment in structuring functional, taxonomic and phylogenetic beta diversity of frogs in 

the Atlantic Forest. PLoS ONE, v. 13, n. 4, p. 1–20, 2018.  

LEGENDRE, P.; BORCARD, D.; PERES-NETO, P. Analyzing beta diversity: partitioning 

the spacial variation of community composition data. Ecological Monographs, v. 75, n. 4, p. 

435–450, 2005.  

LEGENDRE, P.; GALLAGHER, E. D. Ecologically meaningful transformations for 

ordination of species data. Oecologia, v. 129, p. 271–280, 2001.  



42 

 

LEIBOLD, M. A. et al. The metacommunity concept: a framework for multi-scale community 

ecology. Ecology Letters, v. 7, p. 601–613, 2004.  

LEIBOLD, M. A.; CHASE, J. M. Metacommunity Ecology. Princeton: Princeton University 

Press, 2018.  

LEIBOLD, M. A.; MIKKELSON, G. M. Coherence, species turnover, and boundary 

clumping: Elements of meta-community structure. Oikos, v. 97, n. 2, p. 237–250, 2002.  

LIMA, M. et al. Sugarcane: Brazilian public policies threaten the Amazon and Pantanal 

biomes. Perspectives in Ecology and Conservation, v. 18, n. 3, p. 210–212, 2020.  

MAASS, S. et al. Disturbance, neutral theory, and patterns of beta diversity in soil 

communities. Ecology and Evolution, v. 4, n. 24, p. 4766–4774, 2014.  

MARQUES, J. F. et al. Fires dynamics in the Pantanal: Impacts of anthropogenic activities 

and climate change. Journal of Environmental Management, v. 299, p. 113586, 2021.  

MARQUES, N. C. S.; NOMURA, F. Environmental and spatial factors affect the composition 

and morphology of tadpole assemblages. Canadian Journal of Zoology, v. 96, n. 10, p. 

1130–1136, 2018.  

MELO, M. et al. Are Assemblages of Aquatic-Breeding Anurans (Amphibia) Niches 

Structured or Neutral ? Biotropica, v. 0, n. 0, p. 1–7, 2014.  

MENIN, M.; WALDEZ, F.; LIMA, A. P. Effects of environmental and spatial factors on the 

distribution of anuran species with aquatic reproduction in central Amazonia. Herpetological 

Journal, v. 21, n. 4, p. 255–261, 2011.  

MEYNARD, C. N. et al. Disentangling the drivers of metacommunity structure across spatial 

scales. Journal of Biogeography, v. 40, n. 8, p. 1560–1571, 2013.  

MOREIRA, L. F. B. et al. Factors influencing anuran distribution in coastal dune wetlands in 

southern Brazil. Journal of Natural History, v. 44, n. 23–24, p. 1493–1507, 2010.  

MOREIRA, L. F. B. et al. Effects of exotic pastures on tadpole assemblages in Pantanal 

floodplains: assessing changes in species composition. Amphibia-Reptilia, v. 37, p. 179–

190, 2016.  

MORISITA, M. Composition of the I index. Researches on Population Ecolog, v. 8, p. 1–

27, 1971.  

MUNOZ, F.; COUTERON, P.; RAMESH, B. R. Beta diversity in spatially implicit neutral 

models: A new way to assess species migration. The American Naturalist, v. 172, n. 1, p. 

116–127, 2008.  

OKSANEN, J. et al. Vegan: Community Ecology Package. R package version 2.5-5. 

Disponível em: <https://cran.r-project.org/package=vegan>. Acesso em: 16 out. 2021.  

OKSANEN, J. et al. Package vegan Version 2.5-7: Community ecology package. 

Disponível em: <https://cran.r-project.org/web/packages/vegan/>. Acesso em: 26 abr. 2021.  



43 

 

OTTO, C. R. V.; FORESTER, D. C.; SNODGRASS, J. W. Influence of wetland and 

landscape characteristics on the distribution of carpenter frogs. Wetlands, v. 27, n. 2, p. 261–

269, 2007.  

PRADO, C. P. D. A.; UETANABARO, M.; HADDAD, C. F. B. Breeding activity patterns, 

reproductive modes, and habitat use by anurans (Amphibia) in a seasonal environment in the 

Pantanal, Brazil. Amphibia Reptilia, v. 26, n. 2, p. 211–221, 2005.  

PRADO, V. H. M.; ROSSA-FERES, D. DE C. Multiple Determinants of Anuran Richness 

and Occurrence in an Agricultural Region in South-Eastern Brazil. Environmental 

Management, v. 53, p. 823–837, 2014.  

PRESLEY, S. J. et al. Elements of Metacommunity Structure of Paraguayan Bats: Multiple 

Gradients Require Analysis of Multiple Ordination Axes. Oecologia, v. 160, n. 4, p. 781–793, 

2009.  

PRESLEY, S. J.; HIGGINS, C. L.; WILLIG, M. R. A comprehensive framework for the 

evaluation of metacommunity structure. Oikos, v. 119, n. 6, p. 908–917, 2010.  

PRESLEY, S. J.; MELLO, J. H. F.; WILLIG, M. R. Checkerboard metacommunity structure: 

an incoherent concept. Oecologia, v. 190, n. 2, p. 323–331, 2019.  

PROVETE, D. B. et al. Broad-scale spatial patterns of canopy cover and pond morphology 

affect the structure of a Neotropical amphibian metacommunity. Hydrobiologia, v. 734, n. 1, 

p. 69–79, 2014.  

QUEIROZ, C. S.; SILVA, F. R.; ROSSA-FERES, D. C. The relationship between pond 

habitat depth and functional tadpole diversity in an agricultural landscape. Royal Society 

Open Science, v. 2, n. 7, p. 150165, 2015.  

R CORE TEAM. R: A language and environment for statistical computing. R 

Foundation for Statistical Computing. Disponível em: <https://www.r-project.org/>. 

Acesso em: 19 mar. 2021.  

RICKLEFS, R. E. Community diversity: relative roles of local and regional processes. 

Science, v. 235, n. 4785, p. 167–171, 1987.  

SANTOS, T. G. DOS; ROSSA-FERES, D. DE C.; CASATTI, L. Diversidade e distribuição 

espaço-temporal de anuros em região com pronunciada estação seca no sudeste do Brasil. 

Iheringia. Série Zoologia, v. 97, n. 1, p. 37–49, 2007.  

SANTOS, T. G. et al. Anurans of a seasonally dry tropical forest : Morro do Diabo State Park 

, São Access details : Access Details : [ subscription number 909518553 ] Anurans of a 

seasonally dry tropical forest : Morro do Diabo State Park , São. Journal of Natural History, 

v. 43, n. 15–16, p. 973–993, 2009.  

SEMLITSCH, R. D. Critical Elements for Biologically Based Recovery Plans of Aquatic-

Breeding Amphibians. Conser, v. 16, n. 3, p. 619–629, 2002.  

SILVA, F. R. DA; ROSSA-FERES, D. D. C. Uso de fragmentos florestais por anuros 

(Amphibia) de área aberta na região noroeste do Estado de São Paulo. Biota Neotropica, v. 7, 

n. 2, p. 141–147, 2007.  



44 

 

SILVA, F. R.; CANDEIRA, C. P.; ROSSA-FERES, D. DE C. Dependence of anuran 

diversity on environmental descriptors in farmland ponds. Biodiversity and Conservation, v. 

21, n. 6, p. 1411–1424, 2012.  

SILVA, J. S. V.; ABDON, M. M. Delimitação do Pantanal Brasileiro e suas sub-regiões. 

Pesquisa Agropecuaria Brasileira, v. 33, p. 1703–1711, 1998.  

SILVA, R. A.; MARTINS, I. A.; ROSSA-FERES, D. C. Environmental heterogeneity: 

Anuran diversity in homogeneous environments. Zoologia, v. 28, n. 5, p. 610–618, 2011.  

SILVA, R. A.; MARTINS, I. A.; ROSSA-FERES, D. D. C. Bioacústica e sítio de vocalização 

em taxocenoses de anuros de área aberta no noroeste paulista. Biota Neotropica, v. 8, n. 3, p. 

123–134, 2008.  

SIMIONI, F. Quais são os fatores que estruturam as comunidades de girinos no pantanal 

em diferentes escalas e sub-regiões? [s.l.] Dissertação (mestrado) – Universidade Estadual 

Paulista “Júlio de Mesquita Filho”, Instituto de Biociências, Letras e Ciências Exatas, 2016. 

SOUSA, V. T. T.; TERESA, F. B.; ROSSA-FERES, D. C. Predation risk and jumping 

behavior in Pseudopaludicola aff. falcipes tadpoles. Behavioral Ecology, v. 22, n. 5, p. 940–

946, 2011.  

TARIFA, J. R. O sistema climático do Pantanal. Da compreensão do sistema à definição de 

prioridades de pesquisa climatológica. In: Anais I Simpósio sobre recursos naturais e 

sócio-econômicos do Pantanal. Brasília: Departamento de Difusão Tecnológica - 

EMBRAPA, 1986. p. 9–27.  

UETANABARO, M. et al. Field guide to the anurans of the Pantanal and surrounding 

cerrados. Cuiabá: Editora UFMT, 2008.  

VELLEND, M. Conceptual synthesis in community ecology. The Quarterly Review of 

Biology, v. 85, n. 2, p. 183–206, 2010.  

VELLEND, M. et al. Assessing the relative importance of neutral stochasticity in ecological 

communities. Oikos, v. 123, n. 12, p. 1420–1430, 2014.  

WILSON, D. S. Complex Interactions in Metacommunities, with Implications for 

Biodiversity and Higher Levels of Selection. Ecology, v. 73, n. 6, p. 1984–2000, 1992.  

WRIGHT, D. H. et al. A comparative analysis of nested subset patterns of species 

composition. Oecologia, v. 113, p. 1–20, 1998.  

ZUUR, A. F.; IENO, E. N.; ELPHICK, C. S. A protocol for data exploration to avoid 

common statistical problems. Methods in Ecology and Evolution, v. 1, p. 3–14, 2010.  

 

 

 

 

 

 

 



45 

 

Figuras 

 

 
 

Figura 1. Mapa do Pantanal com as localidades amostradas nas três sub-regiões em destaque. Os 

quadrados, triângulos e círculos sólidos representam os corpos d’água amostrados nas sub-regiões do 

Miranda-Abobral, da Nhecolândia e de Porto Murtinho, respectivamente. Fonte: adaptada de Simioni 

(2016). 
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Figura 2. Alguns dos corpos d’água amostrados no Pantanal. Fonte: Simioni (2016). 
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Figura 3. Resultados para escala ampla da Análise de Redundância (RDA) (A a D) e Análise de 

Partição da Variância (E). Em (A) e (C), a relação das variáveis ambientais e espaciais, 

respectivamente, com os pontos amostrais; e em (B) e (D), a relação das variáveis ambientais e espaciais, 

respectivamente, com a abundância das espécies. Em azul o conjunto de corpos d’água amostrado em 

Miranda-Abobral, em amarelo Nhecolândia e em vermelho Porto Murtinho. Sub-regiões: ma – Miranda-

Abobral; nh – Nhecolândia; pm – Porto Murtinho. Espécies: B.raniceps – Boana raniceps; C.sp – 

Chiasmocleis sp.; D.minutus – Dendropsophus minutus; D.nanus – Dendropsophus nanus; E.sp1 – 

Elachistocleis sp. 1; E.sp2 – Elachistocleis sp. 2; L.fuscus – Leptodactylus fuscus; L.latrans – 

Leptodactylus macrosternum; P.albonotatus – Physalaemus albonotatus; P.azureus – Pithecopus 

azureus; P.biligonigerus – Physalaemus biligonigerus; P.platensis – Pseudis platensis; P.sauvagii – 
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Phyllomedusa sauvagii; P.sp1 – Pseudopaludicola sp. 1; P.sp2 – Pseudopaludicola sp. 2; S.acuminatus 

– Scinax acuminatus; S.nasicus – Scinax nasicus; S.similis – Scinax cf. similis; S.sp – Scinax sp.; 

T.typhonius – Trachycephalus typhonius. Variáveis ambientais locais: A – área; P – profundidade 

máxima; Pe – presença de peixes predadores; tM – perfil da margem; tVI – tipo de vegetação no interior; 

tVM – tipo de vegetação nas margens; VI – porcentagem de vegetação no interior; VM – porcentagem 

de vegetação nas margens. Variáveis ambientais da paisagem: DA – distância mínima até um corpo 

d’água permanente; DF – distância mínima até um habitat florestado; tU – uso do solo em um raio de 

500m. Variáveis espaciais: PCNM – descritores ambientais. Fonte: elaborada pela autora. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



49 

 

 

Figura 4. Resultados para Miranda-Abobral da Análise de Redundância (RDA) (A e B) e Análise 

de Partição da Variância (C). Em (A) e (B), a relação das variáveis ambientais com os pontos amostrais 

e com a abundância das espécies da sub-região, respectivamente. Sub-região: ma – Miranda-Abobral. 

Espécies: B.raniceps – Boana raniceps; E.sp1 – Elachistocleis sp. 1; E.sp2 – Elachistocleis sp. 2; 

L.fuscus – Leptodactylus fuscus; P.albonotatus – Physalaemus albonotatus; P.azureus – Pithecopus 

azureus; P.biligonigerus – Physalaemus biligonigerus; P.platensis – Pseudis platensis; S.acuminatus – 

Scinax acuminatus; S.nasicus – Scinax nasicus; S.similis – Scinax cf. similis; S.sp – Scinax sp.; 

T.typhonius – Trachycephalus typhonius. Variáveis ambientais locais: A – área; P – profundidade 

máxima; tM – perfil da margem; tS – tipo de substrato; tVI – tipo de vegetação no interior; tVM – tipo 

de vegetação nas margens; VI – porcentagem de vegetação no interior; VM – porcentagem de vegetação 

nas margens. Variáveis ambientais da paisagem: DA – distância mínima até um corpo d’água 

permanente; DF – distância mínima até um habitat florestado; tU – uso do solo em um raio de 500m. 

Variáveis espaciais:  PCNM – descritores ambientais. Fonte: elaborada pela autora. 
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Figura 5. Resultados para Porto Murtinho da Análise de Redundância (RDA) (A e B) e Análise 

de Partição da Variância (C). Em (A) e (B), a relação das variáveis espaciais com os pontos amostrais 

e com a abundância das espécies da sub-região, respectivamente. Sub-região: pm – Porto Murtinho. 

Espécies: B.raniceps – Boana raniceps; D.nanus – Dendropsophus nanus; E.sp2 – Elachistocleis sp. 2; 

P.albonotatus – Physalaemus albonotatus; P.azureus – Pithecopus azureus; P.biligonigerus – 

Physalaemus biligonigerus; P.platensis – Pseudis platensis; P.sauvagii – Phyllomedusa sauvagii; P.sp2 

– Pseudopaludicola sp. 2; S.acuminatus – Scinax acuminatus; S.nasicus – Scinax nasicus; S.similis – 

Scinax cf. similis; S.sp – Scinax sp. Variáveis ambientais locais: A – área; P – profundidade máxima; 

Pe – presença de peixes predadores; tM – perfil da margem; tS – tipo de substrato; tVI – tipo de 

vegetação no interior; VI – porcentagem de vegetação no interior; VM – porcentagem de vegetação nas 

margens. Variáveis ambientais da paisagem: DA – distância mínima até um corpo d’água permanente; 

DF – distância mínima até um habitat florestado. Variáveis espaciais:  PCNM – descritores ambientais. 

Fonte: elaborada pela autora. 
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Figura 6. Ocorrência das espécies por poça em (A) escala ampla e em cada sub-região: (B) 

Miranda-Abobral, (C) Nhecolândia e (D) Porto Murtinho. As células preenchidas em preto 

representam a presença das espécies e as células preenchidas em cinza representam ausências 

preenchidas. Sub-regiões: ma – Miranda-Abobral; nh – Nhecolândia; pm – Porto Murtinho. Espécies: 

B.raniceps – Boana raniceps; C.sp – Chiasmocleis sp.; D.minutus – Dendropsophus minutus; D.nanus 

– Dendropsophus nanus; E.sp1 – Elachistocleis sp. 1; E.sp2 – Elachistocleis sp. 2; L.fuscus – 

Leptodactylus fuscus; L.latrans – Leptodactylus macrosternum; P.albonotatus – Physalaemus 

albonotatus; P.azureus – Pithecopus azureus; P.biligonigerus – Physalaemus biligonigerus; P.platensis 

– Pseudis platensis; P.sauvagii – Phyllomedusa sauvagii; P.sp1 – Pseudopaludicola sp. 1; P.sp2 – 

Pseudopaludicola sp. 2; S.acuminatus – Scinax acuminatus; S.nasicus – Scinax nasicus; S.similis – 

Scinax cf. similis; S.sp – Scinax sp.; T.typhonius – Trachycephalus typhonius. Fonte: elaborada pela 

autora. 
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Tabelas 

 
Tabela 1. Teste de permutação (ANOVA com 100000 permutações) para Análises de Redundância 

(RDA) e valor de R² ajustado para cada modelo para avaliar a significância das variáveis ambientais 

locais e da paisagem, espaciais e estocástica na estrutura das comunidades estudadas. Os números em 

negrito são resultados significativos (P < 0,05). 

 

 

 

 

 

 

Região Variáveis  Df Var F P AdjR2 

Escala ampla 

Ambientais 

Model: formula = spp.hel ~ A + P + VI + 

VM + Pe + DA + DF + tM + tVI + tVM + 

tU 

     

Modelo 11 0,181 1,770 <0,001 0,104 

Resíduos 62 0,578    

Espaciais 

Model: formula = spp.hel ~ pcnm$vectors      

Modelo 6 0,131 2,322 <0,001 0,098 

Resíduos 67 0,629    

Estocástica 

Model: formula = species.hel ~ m      

Modelo 1 0,011 1,106 0,365 0,001 

Resíduos 73 0,754    

Miranda-Abobral 

Ambientais 

Model: formula = spp.ma.hel ~ A + P + VI 

+ VM + DA + DF + tM + tS + tVI + tVM 

+ tU 

     

Modelo 11 0,379 1,446 0,032 0,164 

Resíduos 14 0,334    

Espaciais 

Model: formula = spp.ma.hel ~ 

pcnm.ma$vectors 
     

Modelo 10 0,286 1,006 0,483 0,003 

Resíduos 15 0,426    

Estocástica 

Model: formula = spp.ma.hel ~ m      

Modelo 1 0,028 0,976 0,436 0,001 

Resíduos 24 0,685    

Nhecolândia 

Ambientais 

Model: formula = spp.nh.hel ~ A + VI + 

VM + Pe + DA + DF + tM + tVM 

     

Modelo 8 0,276 1,024 0,448 0,010 

Resíduos 11 0,370    

Espaciais 

Model: formula = spp.nh.hel ~ 

pcnm.nh$vectors 
     

Modelo 12 0,414 1,041 0,432 0,025 

Resíduos 7 0,232    

Estocástica 

Model: formula = spp.nh.hel ~ m      

Modelo 1 0,023 0,661 0,739 0,017 

Resíduos 19 0,656    
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Tabela 1. Continuação. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Região Variáveis  Df Var F P AdjR2 

Porto Murtinho 

Ambientais 

Model: formula = spp.pm.hel ~ A + P + VI 

+ VM + Pe + DA + DF + tM + tS + tVI 

     

Modelo 10 0,302 1,173 0,160 0,060 

Resíduos 17 0,438    

Espaciais 

Model: formula = spp.pm.hel ~ 

pcnm.pm$vectors 
     

Modelo 5 0,181 1,425 0,026 0,073 

Resíduos 22 0,559    

Estocástica 

Model: formula = spp.pm.hel ~ m      

Modelo 1 0,035 1,309 0,188 0,011 

Resíduos 26 0,704    

Df – degrees of freedom (graus de liberdade); Var – variação; F – valor da estatística F; P – valor de probabilidade; 

AdjR2 – coeficiente de determinação múltipla ajustado em consideração ao número de graus de liberdade. Variáveis 

ambientais locais: A – área; P – profundidade máxima; Pe – presença de peixes predadores; tM – perfil da margem; tS – 

tipo de substrato; tVI – tipo de vegetação no interior; tVM – tipo de vegetação nas margens; VI – porcentagem de 

vegetação no interior; VM – porcentagem de vegetação nas margens. Variáveis ambientais da paisagem: DA – distância 

mínima até um corpo d’água permanente; DF – distância mínima até um habitat florestado; tU – uso do solo em um raio 

de 500m. Variáveis espaciais:  pcnm – descritores ambientais. Variável estocástica: m – probabilidade de imigração (m).  
Fonte: elaborada pela autora. 
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Tabela 2. Variáveis selecionadas pelo método Forward Selection, posteriormente utilizadas na Análise 

de Partição de Variância. A sub-região da Nhecolândia não está apresentada na tabela pois nenhuma de 

suas variáveis ambientais e espaciais foram selecionadas pelo método. O mesmo ocorreu para a variável 

estocástica em escala ampla e em todas as sub-regiões. Os números em negrito são resultados 

significativos (P < 0,05). 

Região Variáveis Order R2 R2Cum AdjR2Cum F P 

Escala ampla 

Ambientais 

tVM 10 0,045 0,045 0,031 3,373 0,001 

P 2 0,035 0,080 0,054 2,700 0,004 

DA 6 0,033 0,113 0,075 2,596 0,004 

A 1 0,026 0,139 0,089 2,111 0,015 

Espaciais 

PCNM3 3 0,047 0,047 0,033 3,520 0,002 

PCNM1 1 0,045 0,091 0,066 3,498 0,001 

PCNM5 5 0,035 0,127 0,089 2,842 0,003 

Miranda-Abobral Ambientais 

tVI 9 0,077 0,077 0,039 2,007 0,039 

DF 6 0,077 0,154 0,080 2,082 0,035 

tU 11 0,084 0,237 0,133 2,413 0,016 

Porto Murtinho Espaciais PCNM3 3 0,101 0,101 0,066 2,918 0,001 

R2 – coeficiente de determinação múltipla; Cum – acumulado; Adj – ajustado em consideração ao número de 

graus de liberdade; F – valor da estatística F; P – valor de probabilidade. Variáveis ambientais locais: A – área; 

P – profundidade máxima; tVI – tipo de vegetação no interior; tVM – tipo de vegetação nas margens. Variáveis 

ambientais da paisagem: DA – distância mínima até um corpo d’água permanente; DF – distância mínima até 

um habitat florestado; tU – uso do solo em um raio de 500m. Variáveis espaciais: PCNM – descritores 

ambientais. Fonte: elaborada pela autora. 
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Tabela 3. Análise de Elementos de Estrutura de Metacomunidades (EMS). Os números em negrito são 

resultados significativos (P < 0,05). 

Região N Coerência Substituição de espécies 
Limites de 

distribuição 
Estrutura 

  
embAbs Z P turnover Z P i P 

 

Escala ampla 74 559 -28,178 <0,001 26426 1,700 0,089 2,151 0,001 
Quasi-

Clementsoniana 

Miranda-Abobral 26 112 -9,441 <0,001 1228 0,416 0,678 1,974 0,006 
Quasi-

Clementsoniana 

Nhecolândia 20 82 -11,755 <0,001 1461 2,882 0,004 1,114 0,312 Gleasoniana 

Porto Murtinho 28 100 -11,697 <0,001 2608 2,662 0,008 0,788 0,282 Gleasoniana 

N – número de corpos d’água; embAbs – números de ausências preenchidas observadas, Z – magnitude da diferença entre o 

esperado ao acaso pelo modelo nulo e as estatísticas empíricas para coerência e substituição de espécies; P – valor de probabilidade; 

turnover – número de substituições observadas; i – índice de Morisita. Fonte: elaborada pela autora. 
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Tabela 4. Correlação de Spearman entre as variáveis ambientais e a estrutura Quasi-Clementsoniana da 

escala ampla. A apresentação das variáveis ambientais na tabela segue a ordem decrescente do 

Coeficiente de correlação (rho). Os números em negrito são resultados significativos (P < 0,05). 

Variáveis ambientais rho P 

P 0,447 <0,001 

tVM 0,408 <0,001 

tS 0,408 <0,001 

DA 0,284 0,014 

tM 0,279 0,016 

Pe 0,161 0,170 

tU 0,122 0,301 

A 0,056 0,638 

VI 0,048 0,686 

VM 0,045 0,703 

DF 0,011 0,924 

tVI 0,007 0,955 

rho – Coeficiente de correlação de postos de Spearman; P – valor 

de probabilidade. Variáveis ambientais locais: A – área; P – 

profundidade máxima; Pe – presença de peixes predadores; tM – 

perfil da margem; tS – tipo de substrato; tVI – tipo de vegetação no 

interior; tVM – tipo de vegetação nas margens; VI – porcentagem 

de vegetação no interior; VM – porcentagem de vegetação nas 

margens. Variáveis ambientais da paisagem: DA – distância 

mínima até um corpo d’água permanente; DF – distância mínima 

até um habitat florestado; tU – uso do solo em um raio de 500m. 

Fonte: elaborada pela autora. 
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Tabela 5. Correlação de Spearman entre as variáveis ambientais e a estrutura Quasi-Clementsoniana da 

sub-região do Miranda Abobral. A apresentação das variáveis ambientais na tabela segue a ordem 

decrescente do Coeficiente de correlação (rho). A variável presença de peixes predadores (Pe) não está 

apresentada na tabela pois foi retirada das análises por não haver variação nos dados, ou seja, em nenhum 

dos corpos d’água da sub-região foram amostrados peixes predadores. Os números em negrito são 

resultados significativos (P < 0,05). 

Variáveis ambientais rho P 

DF 0,496 0,010 

tU 0,374 0,060 

A 0,357 0,074 

P 0,268 0,186 

tVM 0,210 0,304 

VI 0,201 0,324 

DA 0,174 0,395 

tVI 0,171 0,402 

tM 0,157 0,444 

tS 0,097 0,637 

VM 0,023 0,910 

rho – Coeficiente de correlação de postos de Spearman; P – valor 

de probabilidade. Variáveis ambientais locais: A – área; P – 

profundidade máxima; tM – perfil da margem; tS – tipo de 

substrato; tVI – tipo de vegetação no interior; tVM – tipo de 

vegetação nas margens; VI – porcentagem de vegetação no interior; 

VM – porcentagem de vegetação nas margens. Variáveis 

ambientais da paisagem: DA – distância mínima até um corpo 

d’água permanente; DF – distância mínima até um habitat 

florestado; tU – uso do solo em um raio de 500m. Fonte: elaborada 

pela autora. 
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Tabela 6. Correlação de Spearman entre as variáveis ambientais e a estrutura Gleasoniana da sub-região 

da Nhecolândia. A apresentação das variáveis ambientais na tabela segue a ordem decrescente do 

Coeficiente de correlação (rho). A variável tipo de substrato (tS) não está apresentada na tabela pois foi 

retirada das análises por não haver variação nos dados, ou seja, em todos os corpos d’água amostrados 

da sub-região o substrato encontrado correspondeu somente ao tipo argiloso. Os números em negrito 

são resultados significativos (P < 0,05). 

Variáveis ambientais rho P 

P 0,699 0,001 

tVM 0,479 0,033 

A 0,477 0,035 

tVI 0,349 0,131 

VM 0,325 0,162 

VI 0,318 0,172 

tM 0,259 0,271 

DA 0,239 0,309 

DF 0,135 0,571 

Pe 0,020 0,934 

tU 0,005 0,982 

rho – Coeficiente de correlação de postos de Spearman; P – valor 

de probabilidade. Variáveis ambientais locais: A – área; P – 

profundidade máxima; Pe – presença de peixes predadores; tM – 

perfil da margem; tVI – tipo de vegetação no interior; tVM – tipo 

de vegetação nas margens; VI – porcentagem de vegetação no 

interior; VM – porcentagem de vegetação nas margens. Variáveis 

ambientais da paisagem: DA – distância mínima até um corpo 

d’água permanente; DF – distância mínima até um habitat 

florestado; tU – uso do solo em um raio de 500m. Fonte: elaborada 

pela autora. 
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Tabela 7. Correlação de Spearman entre as variáveis ambientais e a estrutura Gleasoniana da sub-região 

de Porto Murtinho. A apresentação das variáveis ambientais na tabela segue a ordem decrescente do 

Coeficiente de correlação (rho). Os números em negrito são resultados significativos (P < 0,05). 

Variável ambiental rho P 

A 0,618 <0,001 

tVM 0,400 0,035 

P 0,383 0,044 

VI 0,308 0,111 

DF 0,290 0,135 

tU 0,250 0,200 

VM 0,232 0,235 

DA 0,221 0,259 

tVI 0,209 0,285 

tM 0,155 0,432 

tS 0,131 0,506 

Pe 0,097 0,623 

rho – Coeficiente de correlação de postos de Spearman; P – valor 

de probabilidade. Variáveis ambientais locais: A – área; P – 

profundidade máxima; Pe – presença de peixes predadores; tM – 

perfil da margem; tS – tipo de substrato; tVI – tipo de vegetação no 

interior; tVM – tipo de vegetação nas margens; VI – porcentagem 

de vegetação no interior; VM – porcentagem de vegetação nas 

margens. Variáveis ambientais da paisagem: DA – distância 

mínima até um corpo d’água permanente; DF – distância mínima 

até um habitat florestado; tU – uso do solo em um raio de 500m. 

Fonte: elaborada pela autora. 
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Material Suplementar 

 

 

Figura S1. Relação entre a abundância das espécies e (A) tipos de vegetação nas margens da poça, 

(C) perfil da margem e (E) tipos de substrato por meio de uma Análise de Redundância (RDA), e 

entre as localidades amostradas nas três sub-regiões e as mesmas variáveis (B, D, F), por meio de 

uma Análise de Componentes Principais (PCA). Em azul o conjunto de corpos d’água amostrado em 

Miranda-Abobral, em amarelo Nhecolândia e em vermelho Porto Murtinho. Sub-regiões: ma – Miranda-

Abobral; nh – Nhecolândia; pm – Porto Murtinho. Espécies: B.raniceps – Boana raniceps; C.sp – 

Chiasmocleis sp.; D.minutus – Dendropsophus minutus; D.nanus – Dendropsophus nanus; E.sp1 – 
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Elachistocleis sp. 1; E.sp2 – Elachistocleis sp. 2; L.fuscus – Leptodactylus fuscus; L.latrans – 

Leptodactylus macrosternum; P.albonotatus – Physalaemus albonotatus; P.azureus – Pithecopus 

azureus; P.biligonigerus – Physalaemus biligonigerus; P.platensis – Pseudis platensis; P.sauvagii – 

Phyllomedusa sauvagii; P.sp1 – Pseudopaludicola sp. 1; P.sp2 – Pseudopaludicola sp. 2; S.acuminatus 

– Scinax acuminatus; S.nasicus – Scinax nasicus; S.similis – Scinax cf. similis; S.sp – Scinax sp.; 

T.typhonius – Trachycephalus typhonius. Variáveis: VMa – vegetação marginal arbórea; VMat – 

marginal arbustiva; VMe – marginal herbácea ereta; VMr – marginal herbácea rasteira; Mb – margem 

em barranco, Mp – plana; Mi – inclinada; Me – escavada (Me); Sa – substrato correspondente a argila; 

Sl – lama; Sf – folhiço. Fonte: elaborada pela autora. 
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Figura S2. Relação de cada tipo de vegetação no interior da poça (A e B) e cada tipo de uso do solo 

(C e D) com (A e C) a abundância das espécies (RDA) e (B e D) as localidades amostradas (PCA) 

em Miranda-Abobral. Sub-região: ma – Miranda-Abobral. Espécies: B.raniceps – Boana raniceps; 

E.sp1 – Elachistocleis sp. 1; E.sp2 – Elachistocleis sp. 2; L.fuscus – Leptodactylus fuscus; P.albonotatus 

– Physalaemus albonotatus; P.azureus – Pithecopus azureus; P.biligonigerus – Physalaemus 

biligonigerus; P.platensis – Pseudis platensis; S.acuminatus – Scinax acuminatus; S.nasicus – Scinax 

nasicus; S.similis – Scinax cf. similis; S.sp – Scinax sp.; T.typhonius – Trachycephalus typhonius. 

Variáveis: VIa – vegetação interna arbórea; VIat – interna arbustiva; VIe – interna herbácea ereta; VIf 

– interna flutuante; VIs – interna submersa; UC – paisagem recoberta por capoeira, UM – mata contínua; 

UP – pastagem. Fonte: elaborada pela autora. 
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Figura S3. Relação de cada tipo de vegetação nas margens da poça (A) com a abundância das 

espécies (RDA) e (B) com as localidades amostradas (PCA) em Nhecolândia. Sub-região: nh – 

Nhecolândia. Espécies: B.raniceps – Boana raniceps; C.sp – Chiasmocleis sp.; D.minutus – 

Dendropsophus minutus; D.nanus – Dendropsophus nanus; E.sp1 – Elachistocleis sp. 1; E.sp2 – 

Elachistocleis sp. 2; L.fuscus – Leptodactylus fuscus; L.latrans – Leptodactylus macrosternum; 

P.albonotatus – Physalaemus albonotatus; P.azureus – Pithecopus azureus; P.biligonigerus – 

Physalaemus biligonigerus; P.platensis – Pseudis platensis; P.sp1 – Pseudopaludicola sp. 1; 

S.acuminatus – Scinax acuminatus; S.nasicus – Scinax nasicus; S.similis – Scinax cf. similis; 

T.typhonius – Trachycephalus typhonius. Variáveis: VMe – vegetação marginal herbácea ereta; VMr – 

marginal herbácea rasteira. Fonte: elaborada pela autora. 
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Figura S4. Relação de cada tipo de vegetação nas margens da poça (A) com a abundância das 

espécies (RDA) e (B) com as localidades amostradas (PCA) em Porto Murtinho. Sub-região: pm – 

Porto Murtinho.  Espécies: B.raniceps – Boana raniceps; C.sp – Chiasmocleis sp.; D.nanus – 

Dendropsophus nanus; E.sp1 – Elachistocleis sp. 1; E.sp2 – Elachistocleis sp. 2; L.fuscus – 

Leptodactylus fuscus; L.latrans – Leptodactylus macrosternum; P.albonotatus – Physalaemus 

albonotatus; P.azureus – Pithecopus azureus; P.biligonigerus – Physalaemus biligonigerus; P.platensis 

– Pseudis platensis; S.acuminatus – Scinax acuminatus; S.nasicus – Scinax nasicus; S.similis – Scinax 

cf. similis; S.sp – Scinax sp.; T.typhonius – Trachycephalus typhonius. Variáveis: VMa – vegetação 

marginal arbórea; VMat – marginal arbustiva; VMe – marginal herbácea ereta; VMr – marginal herbácea 

rasteira. Fonte: elaborada pela autora. 
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Tabela S1. Espécies registradas em cada uma das sub-regiões do Pantanal. Espaços preenchidos em 

cinza e com a letra “x” representam a presença das espécies. Os asteriscos representam as espécies 

excluídas das análises por serem registradas em apenas uma poça, de modo a evitar relações espúrias. 

Para as análises em escala ampla, foi excluída a espécie Scinax fuscomarginatus. Em escala restrita, 

foram excluídas as espécies Dendropsophus nanus, Leptodactylus macrosternum e Chiasmocleis sp. da 

sub-região do Miranda-Abobral; Dendropsophus nanus e Scinax acuminatus da sub-região da 

Nhecolândia; Scinax fuscomarginatus e Elachistocleis sp. 1 da sub-região de Porto Murtinho. 

Família Espécie Miranda-Abobral Nhecolândia Porto Murtinho 

Hylidae 

Boana raniceps (Cope, 1862) x x x 

Dendropsophus minutus (Peters, 1872)  x  

Dendropsophus nanus (Boulenger, 1889) x* x* x 

Pseudis platensis Gallardo, 1961 x x x 

Scinax acuminatus (Cope, 1862) x x* x 

Scinax fuscomarginatus (Lutz, 1925)   x* 

Scinax nasicus (Cope, 1862) x x x 

Scinax cf. similis (Cochran, 1952) x x x 

Scinax sp. x  x 

Trachycephalus typhonius (Linnaeus, 1758) x x  

     

Leptodactylidae 

Leptodactylus fuscus (Schneider, 1799) x x  

Leptodactylus macrosternum Miranda-Ribeiro, 

1926 
x* x  

Physalaemus albonotatus (Steindachner, 1864) x x x 

Physalaemus biligonigerus (Cope, 1861) x x x 

Pseudopaludicola sp. 1  x  

Pseudopaludicola sp. 2   x 

     

Microhylidae 

Chiasmocleis sp. x* x  

Elachistocleis sp. 1 x x x* 

Elachistocleis sp. 2 x x x 

     

Phyllomedusidae 
Phyllomedusa sauvagii Boulenger, 1882   x 

Pithecopus azureus (Cope, 1862) x x x 

Fonte: elaborada pela autora. 
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Tabela S2. Valores obtidos pelo método Fator de Inflação da Variância (VIF) aplicado às variáveis 

ambientais. Foram selecionadas apenas as variáveis com valores de VIF inferiores a três para posterior 

realização do método Forward Selection, empregado, por sua vez, para selecionar as variáveis 

significativas a serem utilizadas nas Análises de Partição da Variância. Os números em negrito se 

referem às variáveis excluídas do modelo por apresentarem VIF > 3 (ZUUR; IENO; ELPHICK, 2010).  

Região A P VI VM Pe DA DF tM tS tVI tVM tU 

Escala ampla 2,489 1,635 1,678 1,518 1,225 1,867 2,034 1,611 3,346 1,349 1,397 2,964 

Miranda-Abobral 2,063 2,636 2,660 3,000 – 1,557 2,439 1,473 2,374 1,550 1,502 2,967 

Nhecolândia 2,969 8,748 1,804 2,217 2,822 1,889 2,389 2,993 – 4,092 2,703 4,098 

Porto Murtinho 2,367 2,691 2,450 1,849 2,253 2,778 2,703 1,328 1,923 1,814 3,040 4,588 

Alguns campos estão sem valores, preenchidos com “–”, porque a variável foi excluída da análise por não apresentar variação dos 

dados, não apresentando relevância biológica. Variáveis ambientais locais: A – área; P – profundidade máxima; Pe – presença de 

peixes predadores; tM – perfil da margem; tVI – tipo de vegetação no interior; tVM – tipo de vegetação nas margens; VI – 

porcentagem de vegetação no interior; VM – porcentagem de vegetação nas margens. Variáveis ambientais da paisagem: DA – 

distância mínima até um corpo d’água permanente; DF – distância mínima até um habitat florestado; tU – uso do solo em um raio 

de 500m. Fonte: elaborada pela autora. 
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TERMO DE REPRODUÇÃO XEROGRÁFICA 

 

                                  
 

 

 

 

 

Autorizo a reprodução xerográfica do presente Trabalho de Conclusão, na íntegra ou 

em partes, para fins de pesquisa. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

São José do Rio Preto, _____/_____/____ 

 

 

 

 

_________________________________ 
Assinatura do autor 

 


