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REsumMO

O objetivo gera deste estudo foi analisar a diversidade e a estrutura da comunidade de anuros em
area de Mata Atlantica no Parque Nacional da Serra da Bocaina. As questGes abordadas neste
trabalho estdo organizadas em quatro capitulos: Capitulo 1, i) as espécies apresentam
distribuicdo sazonal ? i) Quais os fatores climaticos que mais influenciam a distribuicéo temporal
das espécies? iii) Ocorre uma sobreposicdo no uso do habitat entre as espécies? iv) Ha uma
variagdo espéci e-especificano uso do habitat devido a diferencas na heterogenel dade ambiental ?,
Capitulo 2, i) H& uma diferenca no nimero de modos reprodutivos entre éreas abertas e a
floresta? ii) A diversidade de modos reprodutivos nos ambientes Iénticos esta relacionada a
heterogeneidade ambiental?; Capitulo 3, i) Qual a importancia relativa da filogenia e fatores
ambientais nos parametros do canto dos anuros? ii) A sobreposicdo nos parametros do canto
difere do esperado ao acaso em espécies que co-ocorrem?; Capitulo 4, i) As varidve's climéticas
e a altitude sdo preditoras da riqueza nas comunidades de anfibios em Floresta Ombrofila Densa?
i) Os fatores espaciais s80 mais importantes que os ambientais na diversidade beta? Para
responder as questdes dos trés primeiros capitulos foram monitorados, mensalmente, ambientes
|énticos, localizados entre 1300 e 1600 metros de altitude, tanto no interior de floresta quanto em
areas de campo de altitude. Para responder as perguntas do quarto capitulo foi elaborada uma
base de dados secundaria compilada de publicaces cientificas e colecBes cientificas. No
primeiro capitulo observamos que a distribuicdo tempora das espécies foi sazonal, com maior
agregacdo durante o periodo mais quente e chuvoso do ano. A variagdo tempora na riqueza foi
relacionada positivamente com a distribuicdo das chuvas, entretanto as espécies responderam de
maneira especifica as variaveis climéticas. O padrdo de distribuicdo espacial da riqueza foi

influenciado principalmente pela heterogeneidade do corpo d &gua. Quanto menor a quantidade



de vegetagdo no interior do corpo d'égua maior foi a riqueza. Entretanto, a preferéncia dos
anuros por um determinado habitat variou de maneira especifica. No segundo capitulo
verificamos que na floresta ha uma maior rigueza de anuros e maior nimero de modos
reprodutivos em comparagdo com &reas de campo. Avaliando apenas os ambientes |énticos,
verificamos que os corpos d'agua localizados no interior da floresta possuem uma maior
heterogenei dade ambiental e uma menor diversidade de modos reprodutivos, independentemente
da riqueza de espécies. Evidenciando que no interior da floresta ha uma tendéncia dos modos
reprodutivos serem mais independentes da &gua, devido a maior disponibilidade de microhabitats
Umidos utilizados como sitio de oviposi¢do. No terceiro capitulo verificamos que ha um forte
sinal filogenético no canto dos anuros, ao passo que as caracteristicas do habitat ou microhabitat
tiveram pouca influéncia no canto, evidenciando que o canto € um atributo conservado ao longo
da filogenia e com pouca plasticidade adaptativa ao ambiente. Além disso, verificamos que as
especies que co-ocorrem temporalmente ndo possuem necessariamente o canto mais dissimilar,
porém as espécies que co-ocorrem espacia mente tendem a vocalizar de maneira mais dissmilar,
corroborando a hipotese da partilha do espaco acustico. No quarto capitulo verificamos que o
padréo de distribuicdo da riqueza ndo foi correlacionado com nenhuma das varidveis analisadas,
indicando que nenhuma das varidveis medidas é boa preditora da distribuicdo da riqueza. A
diversidade beta ndo foi explicada pelas varidveis climaticas e nem pela localizacdo geogréfica
das localidades, porém registramos uma grande diferenca na composicdo de espécies entre as
comunidades, o que pode ser explicado pela grande taxa de endemismo existente na Mata

Atlantica

Palavras-chave: distribuicgo espacial e temporal; diversidade beta; heterogeneidade ambiental;
metacomunidade; modos reprodutivos; riqueza; vocalizagéo.



ABSTRACT

My am in this study was to analyze the diversity and community structure of anurans from a
Atlantic rain forest in Serra da Bocaina National Park. For the sake of clarity, | divided the
addressed questions into four chapters. Chapter 1, (i) Does species distribution respond to
seasonality? (ii) Which are the most important climatic factors influencing temporal distribution
of species? (iii) Is there an overlap in habitat use?; (iv) Does species have unigque response to
environmenta heterogeneity?, Chapter 2, (i) Is there a variation in the number of reproductive
modes between forested areas and montane grasslands? (ii) Is the number of reproductive modes
in lentic habitats associated with either water body heterogeneity?; Chapter 3, (i) What is the
relative influence of phylogeny and environmental factors (habitat and microhabitat use) on call
parameters of anurans? (ii) Do co-occurring species differ in call parameters than expected at
random?, Chapter 4, (i) Do climatic variables and atitude predict amphibian richness in
communities along the Atlantic rain forest? (ii) Are spatial factors more important than
environmental factors in driving beta diversity? To address the questions of the three first
chapters, | monitored monthly lentic environments in forested and open areas, between 1,300 and
1,600 m as.l. To address the questions of the fourth chapter, | compiled a database from primary
literature and specimen records of museums. In the first chapter, | found that the temporal
distribution of species was seasonal, with higher species density during the warm and wet period
of the year. The tempora variation in species richness was positively related to rainfall.
However, species responded in an idiosyncratic way to climatic variables. The pattern spatial
distribution of species richness was mainly influenced by water body heterogeneity. Species
richness was higher in environments with lower amounts of agquatic vegetation. However, habitat

preference of anurans varied in a species-specific way. In the second chapter | found that water



bodies within forested environments were more heterogeneous, had higher species richness and
number of reproductive modes, in comparison with montane grasslands. However, when |
considered only lentic water bodies, it seems that highly heterogeneous habitats had lower
diversity of reproductive modes, regardless of species richness. Thus, it seems that there is a
tendency for the occurrence of water-independent reproductive modes within forested habitats,
due to the higher availability of humid microhabitats used as oviposition sites. In the third
chapter | found a strong phylogenetic signal in the advertisement call of anurans, whereas habitat
and microhabiat features had little influence on thistrait. This result shows that anuran’s call isa
conserved trait throughout the phylogeny, with little plasticity in response to the environment.
Furthermore, | found that species that co-occur temporally did not have more dissimilar calls.
However, spatially co-occurring species have dissimilar cals, supporting the hypothesis of
acoustic space partitioning. In the fourth chapter, 1 found that the richness pattern was not
correlated with any variable. Beta diversity was influenced neither by climatic variables nor by
geographical distance. However, communities greatly differ in species composition. This fact

can be explained by the high rate of endemism in the Atlantic Rain Forest.

Key-words: spatio-temporal  distribution; beta diversity; environmental heterogeneity;
metacommunity; reproductive modes; richness; vocalization.



INTRODUGCAO GERAL

O principal objetivo da ecologia de comunidades € estudar os padrdes de diversidade,
abundéancia e riqueza de espécies em comunidades e compreender 0s processos que determinam
esses padrdes (Vellend 2010). Em escala regiona, a riqueza e composicdo de espécies sao
determinadas por eventos historicos, processos evolutivos e restricoes fisiol6gicas (Morin 1999),
resultado dos processos de dispersdo, deriva ecol dgica, especiacdo e extingdo (Smith et al. 2005;
Mittelbach et a. 2007; Vellend 2010). Em escala local, as comunidades sdo consequéncia da
selecdo de espécies do pool regiona (Ricklefs & Schluter 1993; Harrison & Cornell 2008),
devido a selecdo de habitat pelas espécies (Rosenzweig 1981; Binckley & Resetarits 2005), as
limitagdes fisiolégicas (Ghalambor et al. 2006; Navas 2006), a capacidade de dispersdo
(MacArthur & Wilson 1967; Tuomisto et a. 2003; Cadotte 2006) e as interaches
interespecificas, como predacdo e competicdo (Tilman 1994; Cadotte & Fukami 2005; Jiang &
Morin 2005). Existem diferentes hipdteses para explicar os padres de distribui¢do da riqueza
nas diferentes escalas, sendo que os fatores que atuam em amplas escalas podem influenciar as
escaas inferiores. Desta forma, em escala local, existem diversas hipéteses para explicar os
padrbes de distribuicdo da riqueza de espécies, por exemplo, hipotese do disturbio intermediério,
a qua prediz que as maiores riquezas serdo encontradas em ambientes que sofrem distdrbios
numa intensidade moderada e numa frequéncia temporal intermediaria (Connell 1978; Bongers
et al. 2009); hipdtese do efeito do dominio central, naqual as maiores riquezas sao observadas na
faixaintermediéria da distribuicao geografica ao longo de gradientes ambientais (Colwell & Lees

2000), e uma das mais testadas, hipotese da heterogeneidade ambiental (HHA ; Pianka 1999).

A HHA prediz que ambientes com maior heterogeneidade ambiental ir&o comportar uma

maior riqueza de espécies devido a maior disponibilidade de recursos que podem ser explorados
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de diferentes maneiras (Bazzaz 1975). Em uma recente revisdo (Tews et a. 2004) foi observada
uma relagdo positiva entre a diversidade e a heterogeneidade ambiental em 85% dos 85 estudos
desenvolvidos em diferentes biomas, ecossistemas, escalas e grupos taxondmicos, entre eles o
grupo dos anfibios (e.g. Vallan 2002; Parris et al. 2004). Para os anfibios a heterogeneidade
ambiental é importante principamente por fornecer um maior nimero e variedade de
microhdbitats para a reproducdo, diminuindo a sobreposicdo no uso de recursos e atendendo o0s
requerimentos de habitat de diferentes espécies (Cardoso et al. 1989; Bertoluci & Rodrigues

2002; Haddad & Prado 2005, Silvaet al. 2012).

A baixa sobreposicdo no uso de recursos favorece a coexisténcia de maior nimero de
espécies nas comunidades, sendo que as dimensdes do nicho aparentemente mais importantes
s80 0 espaco, tempo e aimento (Pianka 1981). Além disso, os anfibios também podem se
sobrepor no uso de outra dimensdo do nicho, 0 espago acustico, i.e., 0 uso de diferentes bandas
de frequéncia para a comunicacdo (Chek et al. 2003), o que evitainterferéncia aclstica nos sinais
emitidos por diferentes espécies (Littlegohn 1977; Wells 2007). Em estudos de meta-andlise,
Schoener (1974) e Toft (1985) verificaram que as dimensdes espaco e alimento s&o mais
importantes que a sobreposi¢éo temporal nas comunidades de anuros. A sobreposicéo temporal
tende a ser elevada devido a dependéncia da &gua para reproducdo, desta forma, a maioria das
espécies de anuros concentram sua atividade reprodutiva durante o periodo quente e imido do
ano (Garey & Silva 2010). No entanto, em regides com distribui¢do mais homogénea das chuvas

a sobreposi¢cdo temporal tende a ser reduzida (Torres-Orozco et a. 2002).

Recentemente, com a inclusdo das relacOes filogenéticas nas andlises ecoldgico-
evolutivas (e.g. Diniz-Filho et al. 1998; Desdevises et a. 2003), € possivel avaiar ndo somente a

influéncia dos fatores contemporaneos, mas também a influéncia dos fatores histéricos nos



padrbes de diversidade e na conservagéo de caracteres (Cianciaruso et al. 2009). Os fatores
contemporéneos se constituem pela relacdo das espécies com o habitat, considerando as
condicdes climéticas, disponibilidade de microhabitats e a relacdo com outras espécies (Vadujo
2011). Enquanto que os fatores historicos estéo relacionados a historia evolutiva das espécies e
dos clados, considerando a historia biogeogréfica de suas linhagens (Buckley & Jetz 2007) e os
eventos de dispersdo, especiacdo e extingdo (Wiens & Donoghue 2004). Tanto os fatores
contemporaneos quanto os historicos explicam o padrdo global de distribuicdo dos anfibios
(Buckley & Jetz 2007, 2008). O padrdo de distribui¢do da riqueza de anuros € influenciado pela
temperatura e &gua, e a histéria das regides biogeograficas (Buckley & Jetz 2007), o que
provavelmente favoreceu altas taxas de diversificacdo das linhagens de anfibios na regido

neotropical (Wiens 2007; Wienset al. 2011).

Os anfibios sGo um dos grupos de vertebrados com a maior taxa de descri¢éo de novas
espécies (AmphibiaWeb 2012), principalmente no Brasil, onde diversas novas espécies sdo
descritas a cada ano (e.g. Teixeira et a. 2012). O Brasil possui a maior diversidade de anfibios
do mundo, sendo reconhecidas atualmente mais de 870 espécies (SBH 2012). Estudos abordando
desde a taxonomia até os padroes de distribuicdo da diversidade dos anfibios sdo de extrema
importéncia, pois a fauna neotropica de anfibios ainda é pouco estudada. Além disso, em
diversos lugares do mundo as populagdes de anfibios estdo em declinio (Alford & Richards
1999). Este declinio global vem sendo documentado ha muitos anos (Alford & Richards 1999),
tanto em ambientes alterados pelo homem (e.g., Becker et al. 2007) quanto em areas preservadas
(e.g., McMenamin et al. 2008). Diversas causas tém contribuido para o declinio dos anfibios,
entre elas, a radiacdo ultravioleta, a predacdo por espécies exdticas, as ateragdes e perdas de

habitat, a poluicdo dos ambientes agquéticos, as doengas, as alteracOes climéticas (Alford &



Richards 1999) e a desconexdo entre habitats (Becker et a. 2007). Esta Ultima é considerada
como uma das principais causas do declinio de espécies em Mata Atlantica (Becker et al. 2007),
um dos biomas mais ameacados do mundo, que conta atualmente com apenas 12% da sua
vegetacdo origina (Ribeiro et ad. 2009). Além disso, este bioma possui uma das maiores
diversidades hioldgicas do planeta, inclusive de anfibios (Haddad & Prado 2005), e, devido a
esse conjunto de fatores, é considerado um hotspot de diversidade (Myers et a. 2000), o que
reforca a necessidade de se conhecerem os padrdes de diversidade e distribuicdo das espécies de

anfibios neste bioma.

Organizacao desta tese

Esta tese esta organizada em quatro capitulos para satisfazer os objetivos propostos no

projeto inicial. Os capitul os estdo estruturados em forma de artigos, os quais serdo submetidos a

publicacdo:

- No Capitulo 1, avaliamos a influéncia dos descritores da heterogeneidade ambiental na
distribuicéo espacia dos anfibios e a influéncia dos fatores climéticos na fenologia reprodutiva

das espécies. Este capitul o sera submetido ao periodico Hydrobiologia.

- No Capitulo 2, verificamos a influéncia dos fatores historicos e contemporaneos no
canto de anuncio dos anfibios, e testamos se as espécies que co-ocorrem, tempora ou
espacialmente, possuem cantos menos similares do que o esperado ao acaso. Este capitulo sera

submetido & Evolutionary Ecology.

- No Capitulo 3, registramos a diversidade de modos reprodutivos na comunidade,

comparando as &reas de campo de altitude e interior de floresta, e avaliamos se a diversidade de



modos reprodutivos nos ambiente |énticos estd associada a heterogeneidade ambiental. Este

capitulo sera submetido a Biotropica.

- No Capitulo 4, avaliamos em escala regional a influéncia das variaveis climéticas no
padrédo de distribuicdo da rigueza de anuros em areas de Floresta Ombrofila Densa em Mata
Atlantica, e verificamos a influéncia dos parametros espaciais e climaticos na diversidade beta.

Este capitul o seré submetido a Acta Oecol ogica.
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Resumo. Uma das principais questdes em ecologia € entender os padrdes de distribuicdo da
riqueza e abundancia das espécies na natureza. NOs analisamos a influéncia da variabilidade
climética na distribuicdo temporal e da heterogeneidade ambiental na distribuicdo espacial de
anuros em corpos d' agua |énticos em area de Mata Atlantica no sudeste do Brasil. Amostramos
mensalmente 15 corpos d’'agua, em cada ambiente foi registrada a riqueza e a abundancia de
machos por espécie em atvidade de vocalizagdo. A influéncia do clima na sazonalidade foi
avaliada utilizando quatro variaveis climéticas. Para andise da heterogeneidade estrutural foram
avaliados oito descritores da heterogeneidade ambiental em cada corpo d dgua. Registramos 20
espécies pertencentes a seis familias. A distribuicdo temporal das espécies foi sazonal, com
maior agregacdo no periodo mais quente e chuvoso. A variagdo temporal na riqueza foi
relacionada positivamente com a distribuicdo das chuvas, entretanto as espécies responderam
especifica as variaveis climaticas. O padréo de distribuicdo espacial da riqueza foi influenciado
principalmente pelos descritores da heterogeneidade ambiental (componente ambiental), em
relacdo a distribuicdo espacial e distancia entre os corpos d’ éagua (componente espacia) e a
variagdo na heterogeneidade ambiental influenciada pelo espaco (relagdo do componente
ambiental com o espacial). A riqueza de espécies foi menor em ambientes com maior quantidade
de vegetacdo no interior da poca. Entretanto, a preferéncia por um determinado habitat variou
entre as espécies, sendo que a abundancia de cada espécie foi relacionada com diferentes
variaveis ambientais. Como as espécies foram relacionadas de maneira especifica com a
hetererogeneidae ambiental, a preservacdo dos diversos ambientes existentes na area estudada é

importante para manutencéo das popul agoes.

Palavras chave: fenologia; variabilidade climatica; heterogeneidade ambiental; estrutura de

comunidades; regi&o neotropical
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INTRODUCAO

Uma das principais questdes em ecologia € entender como a rigueza e abundancia das
espécies variam no espaco e no tempo. A composicdo de espécies de um local € o resultado da
selecdo de espécies a partir do pool regiona, em consequéncia de interacfes interespecificas
(Cadotte & Fukami, 2005), limitacbes fisiologicas (Navas, 2006), capacidade de dispersdo
(Cadotte, 2006), selecdo de hébitat (Binckley & Resetarits, 2005) e processos estocasticos
(Ricklefs, 2004). A variagdo na importancia relativa desses fatores resulta em diferencas na
riqueza e composi¢do das comunidades locais que, quando ligadas pela dispersdo das espécies,
constituem uma metacomunidade (Leibold et al. 2004).

Um padréo recorrente em estudos de ecol ogia de comunidades € arelaco positiva entre a
diversidade de espécies e a heterogeneidade ambiental em comunidades e metacomunidades de
diversos taxons (revisdo em Tews et a., 2004), entre eles os anfibios (Parris, 2004; Van Buskirk,
2005), tanto em ambientes com estagdo seca pronunciada (e.g., Afonso & Eterovick, 2007)
guanto sem (e.g., Both et a., 2009). Além disso, padrdes locais de riqueza e composicdo de
espécies podem variar sazonalmente em resposta as flutuagdes na disponibilidade de recursos
(Bissonette & Storch, 2007; Cotton, 2007) e devido a fatores abi6ticos como parémetros
climaticos (Saenz, 2006; Canavero et al., 2009; Staggemeier et al., 2010) e fotoperiodo (Both et
a., 2008; Staggemeier et al., 2010).

A maioria das espécies de anuros utiliza ambientes aguéticos, principalmente |énticos,
para a reproducéo. Como o inicio e a duragdo do periodo reprodutivo da maioria das espécies de
anuros é assincronico (Morin, 1987; Kopp & Eterovick, 2006), a composi¢ao de espécies numa
comunidade ira variar ao longo da temporada reprodutiva, influenciando a interacdo entre as

espécies (Morin, 1999; Hero et a., 2001). As espécies respondem a estimulos ambientais que
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sinalizam o momento apropriado para o periodo de reproducdo, por isso é esperada uma relacéo
direta entre as variaveis abidticas e a atividade de vocalizago dos anfibios (Saenz et a., 2006). E
possivel discernir duas situagdes contrastantes na fenologia reprodutiva em metacomunidades de
anuros em relacéo as condicdes climéticas. Em ambientes com marcada sazonalidade climatica,
principalmente na distribuicdo das chuvas, espera-se uma maior influéncia das chuvas na
atividade reprodutiva (e.g., Santos et a., 2007), desta forma a maioria das espécies tende a se
reproduzir no periodo mais chuvoso, resultando numa grande sobreposi¢do temporal (e.g., Garey
& Silva, 2010). Por outro lado, em regides onde ndo ha uma estacdo seca pronunciada, espera-se
uma maior influéncia da temperatura (e.g., Bertoluci, 1998) e/ou fotoperiodo (Both et al., 2008)
no periodo reprodutivo das espécies. Consequentemente, a auséncia de uma estacéo
marcadamente seca tende a reduzir a sobreposicdo na ocorréncia tempora dos anfibios (e.g.,
Aichinger, 1987; Torres-Orozco et al., 2002).

A heterogeneidade ambiental € um dos principais fatores que permitem a coexisténcia das
especies (Tilman et al., 1997; Amarasekare, 2003). Por exemplo, alguns estudos demonstram que
variagbes na heterogeneidade espacia influenciam a riqueza, abundancia e composicdo de
espécies entre pogas devido aos requerimentos ecol dgicos de cada espécie (Santos et a., 2007;
Vasconcelos et al., 2009; Vasconcelos et al., 2011; Silvaet a., 2011; Silvaet a., 2012). Devido
a dificuldade em caracterizar a heterogeneidade espacial, a maioria dos estudos utiliza
descritores da estrutura do habitat como uma medida da heterogeneidade espacial, sendo
estabelecidas varidveis categoricas para a caracterizacdo do ambiente (e.g., Jakob et a., 2003;
Babbitt, 2005; Vasconcelos & Rossa-Feres, 2005; Lassau et a., 2005; Gonzélez-Megias et dl.,

2011).
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Recentemente 0 nimero de estudos visando esclarecer quais variaveis ambientais séo
melhores preditoras da variagdo na riqueza de anuros tem aumentado, tanto em ambientes com
estacdo seca pronunciada (e.g., Santos et a., 2007) quanto nagqueles sem estacéo seca (e.g., Both
et al., 2009). Entretanto, a maioria dos estudos tem mostrado resultados divergentes (e.g., Santos
et a., 2007; Both et a., 2009; Vasconcelos et al., 2009; Silva et a., 2012). Isso pode ser devido a
auséncia de padronizagdo nas varidveis mensuradas ou a variagdo natural das comunidades de
anuros, evidenciando que em cada localidade ou ano as variaveis abidticas irdo influenciar a

estrutura da comunidade de diferentes maneiras.

Apesar do recente interesse em como fatores bidticos e abioticos afetam a distribuicéo
espacial e sazonal de espécies em comunidades na regido neotropical (Bega et al., 2010;
Staggemeier et al., 2010), estudos abordando padrdes individuais de distribuicdo de espécie
ainda sdo escassos, principamente com anuros (Both et a., 2009; Silva et al., 2011; Silvaet al.,
2012). As variagdes na distribuicdo das espécies nos diferentes hébitats estdo relacionadas a
selecdo de hébitat (Morris, 2003) e, segundo a teoria da selecdo de hébitat, os diferentes padroes
de distribuicdo espacia das espécies decorrem de requerimentos de habitat espéci e-especificos,
visando aumentar o desempenho (Resetarits & Wilbur, 1989; Morris, 2003). Devido ao pequeno
nimero de estudos abordando a distribuicéo espacia de espécies numa comunidade (e.g. Both et
al., 2009; Silva et a., 2011; Silva et a., 2012), ndo est4 claro se ha um padréo na resposta
espécie-especifica as variaveis ambientais, e se a resposta € diferente em localidades com e sem
estacdo seca pronunciada. Da mesma forma, ndo se sabe se a resposta especifica das espécies as
variagdes na heterogeneidade estrutural dos habitats serd a mesma quando analisadas todas as
espécies conjuntamente, ou sga, a riqueza de anfibios. Pois ambientes mais ricos em espécies

podem comportar menores abundancias por especie.
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Neste estudo analisamos a influéncia do clima e das caracteristicas estruturais dos corpos
d’ &gua sobre a distribuicdo da riqueza e da ocorréncia tempora em comunidades de anuros em
uma area de Mata Atlantica A Mata Atlantica € um dos biomas mais devastados, restando
aproximadamente 14% da vegetacdo original (Ribeiro et al., 2009), além de ser considerada um
hotspot de diversidade (Myers et a., 2000). Este bioma é caracterizado por possuir uma grande
heterogeneidade estrutural, com diversos tipos de formagdes vegetacionals, grande variacdo
latitudinal, longitudinal e também altitudina (Ribeiro et al., 2009). Até hoje, nenhum estudo
testou a resposta especifica de anuros adultos as varidveis ambientais e climaticas e sua
influéncia na distribuicéo espacial e tempora em areas de Floresta Ombroéfila Densa na Mata
Atlantica. Considerando essas condigdes, nossas hiplteses s0: i) as espécies apresentam
distribuicdo sazonal, visto que estudos anteriores demonstram a dependéncia dos anuros com
relacdo ao clima para a reproducdo; ii) as diferentes espécies respondem de maneira especifica
aos fatores climaticos que influenciam a distribuicdo temporal, devido a existéncia de diferencas
fisiol6gicas e comportamentais; iii) as espécies ndo apresentam uma sobreposicdo no uso do
habitat, visto que estudos prévios mostram que as diferentes espécies de anfibios séo
relacionadas a diferentes varidveis da heterogeneidade estruturad do ambiente; iv) ha uma
variagdo espécie-especifica na resposta dos anuros as caracteristicas estruturais do habitat,

devido a selegdo de hébitat.

METODOLOGIA

Area de Estudo
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O estudo foi conduzido no Parque Nacional da Serra da Bocaina (PNSB, 22°40' a 23°20'
S; 44°24' a 44°54' W) localizado na divisa dos Estados de S&0 Paulo e Rio de Janeiro (Figura 1).
O Parque possui uma extensdo 104.000 ha, entretanto, nossa amostragem foi restrita ao planalto
da Bocaina, sendo amostrada uma &rea de aproximadamente 16 km?, com altitude variando entre
1250 e 1600 metros. A maior parte do territério do parque é ocupada pela Floresta Atlantica
stricto sensu, € uma menor parte formada por areas de campos abertos de origem natura e
antropica (IBAMA, 2002). O clima da regido é classificado como Cfa, subtropical Umido, sem
estacdo seca, durante o verdo a temperatura fica acima dos 22 °C (Peel et a., 2007) e no inverno
a temperatura pode ficar a baixo de zero. A pluviosidade anual varia de 1.500 a 2.000 mm, com

maior concentragdo durante os meses de outubro amarco (IBAMA, 2002).

Delineamento amostral

Amostramos mensalmente 15 ambientes |énticos (Tabela 1) entre julho de 2008 e junho
de 2009 durante o dia e a noite usando o método de amostragem em locais de reproducéo (survey
at breeding site, Scott Jr. & Woodward, 1994). A selecdo dos corpos d agua foi feita de acordo
com a acessibiliadade e disponibilidade no ambiente. Desta forma, as pocas mais distantes
geograficamente estavam localizadas a aproximadamente 6 km, enquanto as mais proximas
distavam 7 m. Em cada ambiente amostrado determinamos a riqueza de espécies e a abundancia
relativa das populacbes com base no nimero de machos vocalizando. Para cada espécie
registrada, coletamos espécimes testemunho que foram depositados nas colegcbes DZSIRP —
Amphibia (UNESP, Campus de S&o José do Rio Preto, SP) e CFBH (UNESP, Campus de Rio

Claro, SP).
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Para caracterizar a heterogeneidade estrutural dos ambientes Iénticos, utilizamos os
descritores de habitat propostos por Vasconcelos & Rossa-Feres (2005) com modificagOes. As
varidveis ambientais medidas foram: (1) porcentagem dos tipos de vegetacdo marginal (herbécea,
arbustiva e arbérea) em cada poga, estimada em categorias (0-10, 11-20, 21-30, 31-40, 41-50,
51-60, 61-70, 71-80, 81-90, 91-100%) por meio de fotografias de toda a margem das pogas; (2)
hidroperiodo, nimero de meses que o ambiente reteve a agua; (3) porcentagem de cobertura
vegetal na superficie da agua, o corpo d’'agua foi dividido em pelo menos quatro quadrantes,
dentro de cada quadrante a cobertura por estimativa visual, e no final era calculada uma média da
cobertura vegetal; (4) porcentagem de cobertura do dossel sobre a poca, determinada com
densidmetro esférico (Forestry Suppliers, Jackson, MS, USA) em cinco pontos (norte, sul, leste,
oeste e no centro da poca) de cada corpo d'agua; (5) profundidade méxima; (6) érea da poca,
estimada por equacdes geométricas mais semelhantes ao formato de cada poca; (7) disténcia da
area florestal mais proxima; (8) abundancia de arvores com didmetro a atura do peito (DAP)
superior a 60 cm num raio de 2 m da margem das pogas. Nos ambientes amostrados n&o foram
encontrados peixes predadores.

Para avaliarmos os efeitos do clima sobre a riqueza e abundancia mensais de machos de
cada espécie, utilizamos os dados de amplitude térmica diéria (diferenca da temperatura maxima
e minima), temperatura méxima e minima diaria, obtidos junto a administracdo do parque, em
um Posto meteorol 6gico locdizado a 1530 m de atitude. Os dados de precipitacéo diaria foram
obtidos na estacdo de monitoramento de chuvas da Agéncia Nacional de Aguas, localizada na

Fazenda Flora Mariana a 1550 m de altitude, distante no méximo 6500 m das pogas amostradas.

Andlises estatisticas
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Analisamos a existéncia de sazonalidade na riqueza de espécies utilizando estatistica
circular no programa ORIANA 2.02 (Kovach, 2004). Esta andlise € baseada em uma escala
circular no qual os meses sdo divididos em graus, com cada més equivalendo a 30° e 12 meses
completando 360°. Os seguintes parametros representativos do grau de sazonalidade na
ocorréncia das espécies foram estimados. a) teste Rayleigh (estatistica Z), que testa a existéncia
de sazonalidade nos dados; b) angulo médio, que representa o periodo do ano na qual a maioria
das espécies estava vocalizando; c) desvio padrédo circular (DP) do periodo de atividade da
espécie, que representa a variagao da riqueza ao longo dos meses amostrados; d) o comprimento
do vetor médio (r), uma medida da concentracdo de dados ao redor do circulo (ano), variando de
0 (dados dispersos indicando auséncia de sazonalidade) a 1 (dados concentrados em uma mesma
direcdo, evidenciando sazonalidade acentuada na comunidade) (Prado et d., 2005; Both et a.,
2008).

Para avaliarmos quais variaveis climéticas (varidvels independentes) explicam a
distribuicdo tempora da riqueza de anuros e das abundancias de machos em vocalizagdo para
cada espécie (varidvels dependentes), utilizamos Model os Lineares Generalizados (GLM). Como
as varidveis dependentes sdo dados de contagem e os dados apresentaram superdispersdo
(overdispersion), utilizamos a distribuicéo binomial negativa com o pacote MASS (Venables &
Ripley, 2002) do programa R 2.10.1 (R Development Core Team 2010). Construimos modelos
globais a partir da variagdo mensal da riqueza de espécis em atividade de vocalizacéo, e com as
abundancias mensais de machos vocalizando por espécies (variavel dependente) em funcéo da
temperatura maxima meédia mensal, temperatura minima média mensal e a amplitude média
didria da temperatura (varidvel's independentes). Apoés a construcéo do modelo global retiramos

as variaveis com Fator de Inflagdo da Variancia (VIF) superior a 10, a fim de diminuir a
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multicolinearidade dos dados (Quinn & Keough, 2002). Apés este passo, utilizamos o critério de
informagdo de Akaike corrigido para pequenas amostras (AIC.) e Akaike weights (WAIC;) para
selecionar os melhores modelos que explicam a distribuicdo tempora das espécies (Burnham &
Anderson, 1998).

Para avaliarmos quais variaveis ambientais (variaveis independentes) melhor explicam a
distribuicdo espacia da riqueza total de anuros e de cada espécie (varidveis dependentes)
utilizamos 0 método de Particdo Hierarquica (PH, Chevan & Sutherland, 1991) no pacote
hier.part (Walsh & Mac Nally, 2005). A PH fornece a porcentagem de explicagcdo das medidas
(R? da regressdo miltipla), além de permitir a identificagdo de variéveis resposta que possuem
um baixo efeito independente (Mac Nally, 2002). Para cada variavel resposta, a PH extrai o
efeito de uma varidvel isoladamente “1” e também fornece o efeito da interacdo de uma variavel
dependente com as demais variaveis independentes “J’ (Mac Nally, 2002). O teste é baseado na
estatistica Z (Z-score), na qual o efeito de cada variavel € obtido através de 1000 a eatorizagOes
da matriz de dados, e a significancia é baseada no intervalo de confianca superior a 95%, sendo
considerado significativos valores de Z > 1,65 (Mac Nally, 2002). Para verificar a existéncia de
colinearidade entre as variavels, construimos o modelo globa incluindo todas as varidves
ambientais e calculamos o VIF de cada variavel, retirando variaveis cujo VIF foi superior a 10.
Em todos os modelos globais com as varidveis ambientais, as porcentagens de vegetacdo
margina herbécea, arbustiva e arbdrea foram multicolineares e, portanto, todas foram excluidas
das andli ses subsequentes.

Complementarmente, realizamos o teste de regresséo linear parcial (ordinary least-
squares, OLS) para avaiar a parcela de explicagdo dos componentes espacial e ambiental na

riqueza de espécies. Para gerar variaveis espaciais, utilizamos a Andlise de Coordenadas
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Principais de Matrizes Vizinhas (PCNM, Borcard & Legendre, 2002; Dray et a. 2006). A
PCNM faz a decomposicédo espectral da relacéo espacial entre as pogas obtida através da matriz
das distancias geogréficas truncadas pela Andlise de Coordenadas Principais (Borcard &
Legendre, 2002). O vaor de truncamento utilizado foi a maior distancia entre as pocas
amostradas, fazendo com que todas as pocgas estejam ligadas na matriz de conectividade (Borcard
& Legendre, 2002). Extraimos eixos de PCNM a partir de uma matriz de coordenadas
geogréficas dos locais de amostragem. Posteriormente, realizamos o procedimento de forward
selection (Blanchet et a. 2008) para selecionar somente eixos positivos (I de Moran > 1) e
significativos. Este procedimento gerou oito e xos independentes.

A partir das varidvels ambientais, realizamos uma andlise de componentes principais
(PCA) para reduzir a dimensionalidade dos dados no programa R 2.10.1 (R Development Core
Team 2010). Selecionamos 0s quatro primeiros componentes principais que resumiram 87% dos
dados. O PC1 foi negativamente correlacionado com porcentagem de cobertura de dossd,
porcentagem de estrato arbéreo e positivamente correl acionado com estrato herbaceo. O PC2 foi
positivamente correlacionado com a profundidade e &ea do corpo d'agua O PC3 foi
positivamente correlacionado com estrato arbustivo. O PC4 foi positivamente correlacionado
com quantidade de vegetacdo aguatica e negativamente com didmetro a atura do peito das
arvores existentes na margem do corpo d &gua. Estes eixos foram usados na regresséo parcia
pararepresentar o componente ambiental.

Em todas as andlises consideramos a abundancia total de cada espécie, com sendo igual a
do més de maior abundancia de machos vocalizando, a fim de evitar superestimativas do
tamanho populacional, devido a recontagem de espécimes em amostragens sucessivas

(Vasconcelos & Rossa-Feres, 2005). As andlises para verificar a resposta de cada espécie em
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relacdo a sazonalidade climética e a heterogeneidade ambiental das pocas foram conduzidas
somente para as espécies que ocorreram em mais de 40% dos meses ou dos corpos d’ agua, esse
procedimento foi adotado para ter um nimero minimo de réplicas espaciais e temporais para

implementar as andlises.

RESULTADOS

Registramos 20 espécies de anuros pertencentes a seis familias (Anexo). A riqueza média
por poca foi de 51 ( 2,4 espécies, 2 a 10 espécies). A espécie mais abundante foi
Dendropsophus microps, com 147 individuos registrados em um Unico més, e as menos
abundantes foram Leptodactylys furnarius, L. latrans, Proceratophrys melanopogon e Scinax

eurydice, com apenas um Unico individuo registrado (Tabela 2).

Sazonalidade

A atividade de vocalizacdo foi sazona (Rayleigh test, Z = 13,42; P < 0,001; o = 139,2;
SD = 77,1; n = 82) e concentrada entre outubro e fevereiro, com pico em janeiro, quando
registramos 13 espécies (Figuras 2, 3). A menor riqueza foi registrada em junho, quando somente
uma Unica espécie, Hypsiboas aff. polytaenius, foi registrada (Figura 3).

Verificamos que os quatro primeiros modelos (Tabela 3) explicam igualmente a
influéncia do clima na atividade reprodutiva dos anuros (AAICc < 2). Entretanto, 0 modelo mais
parcimonioso e com maior poder preditivo da influéncia do clima na variagdo da riqueza de
espécies inclui somente a precipitacdo, explicando aproximadamente 30%, seguido do modelo

com a temperatura maxima e precipitacéo explicando 27% (Tabela 3). No periodo de maior
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concentracdo das chuvas também foram registrados os maiores valores de temperatura maxima,
sendo o periodo com a maior riqueza de espécies em vocalizac8o. Entretanto, as espécies
diferiram no padréo tempora de vocalizagdo. Analisando as espécies individual mente, podemos
agrupé-las em trés grandes grupos segundo sua resposta as variaveis climéticas (Tabela 4): i)
influenciadas pela temperatura (cinco espécies); ii) pela precipitacdo (duas espécies); iii) pela
precipitacdo e temperatura (uma espécie). As especies influenciadas pela temperatura foram
positivamente relacionadas com a temperatura maxima (Dendropsophus minutus, Hypsiboas aff.
polytaenius) ou com a temperatura minima (Dendropsophus microps), negativamente
influenciada pela temperatura maxima (Rhinella icterica) ou positivamente influenciada pela
temperatura maxima e negativamente pela amplitude térmica (Scinax aff. duartei). Scinax
squalirostris e Physalaemus barrioi foram positivamente associadas a precipitagdo. Ja
Aplastodiscus perviridis foi a Unica espécie positivamente influenciada pela precipitacéo e

negativamente associada a amplitude térmica.

Distribuicéo espacial

Em conjunto, os componentes espacial e ambiental explicaram 89% da variacdo na
riqueza de machos vocalizando (Rzad,-=0,89; F=6,925; P=0,006). A variacdo nos descritores da
heterogeneidade ambiental (componente ambiental) explicou a maior por¢cdo da variagdo na
riqueza (42%), enquanto a distribuicdo espacia dos ambientes |énticos (i.e., componente espacial
puro) explicou 30%. A variacdo na heterogeneidade ambiental influénciada pela localizagéo e
distancia entre os ambientes (relacdo dos componentes espaciais e ambientais) representou 25%
e apenas 3% da variagdo na riqueza de espécies ndo foi explicada pelo conjunto de varidveis

analisadas.
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A riqueza de anuros foi influenciada principalmente pela quantidade de vegetacéo
existente no interior da poga (Tabela 5, Figura 4). No geral os maiores vaores de riqueza foram
registrados nas pogas com menor porcentagem de vegetacdo no interior do corpo d'agua. A
distribuicdo de cada espécie ndo foi homogénea em relacdo as variaveis ambientais (Tabela 5,
Figura 4), refletindo sua associagdo com diferentes varidveis da heterogeneidade ambiental: i)
espécies influenciadas positivamente pela profundidade da poca - Dendropsophus minutus e
Rhinella icterica; ii) espécie influenciadas positivamente pela area e negativamente pela
cobertura de dossel - Aplastodiscus perviridis; iii) espécie negativamente relacionada com a
porcentagem de vegetacdo aquética e positivamente com a profundidade - Hypsiboas aff.
polytaenius; iv) espécie positivamente influenciada pela area - Scinax aff. duartei; v) espécie
negativamente influenciada pelo hidroperiodo - Scinax aff. hayii; vi) espécies cuja abundancia
ndo foi influenciada pelas variaveis exploratorias consideradas - Dendropsophus microps e

Physalaemus barrioi (Tabela5, Figura4).

DISCUSSAO

Sazonalidade

Verificamos que a sobreposicéo tempora na ocorréncia das espécies durante o periodo
mai s quente e chuvoso do ano esta diretamente relacionada a distribuicdo das chuvas, que regula
avariagao temporal na riqueza de espécies. Devido a Floresta Ombrofila Densa, especialmente a
area estudada, ndo apresentar estagdo seca pronunciada, esperavamos maior influéncia da
temperatura, entretanto, a precipitagdo foi mais importante em relagdo as outras variavels
climéticas na atividade de vocalizagdo dos anuros. A relacdo positiva da riqueza de espécies com

a precipitacdo e a temperatura ja foi registrada em outros estudos, tanto em escalas mais amplas
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(e.g., Vasconcelos et al., 2010) quanto mais restritas (e.g., Kopp & Eterovick, 2006), e deve estar
relacionada principamente as necessidades fisiologicas (pele permeavel e ectotermia) e
reprodutivas (ovos anaminiotas) dos anfibios (Wells, 2007).

As variaveis climéticas que influenciam a dsitribuicdo temporal das espécies em
diferentes comunidades parece ndo seguir um padrdo. Em algumas localidaes foi verificada uma
relacdo positiva entre a riqueza de espécies em atividade de vocalizac&o e a temperatura (Both et
al. 2009, Garey & Silva, 2010), porém, em outras areas a precipitacdo foi maisimportante (Conte
& Rossa-Feres, 2007, presente estudo). Esta variagcdo na resposta das comunidades pode ser
influenciada por diferentes fatores como: i) a escala espacia abordada (e.g., Canavero et a.,
2009; Garey & Silva, 2010; Vasconcelos et a., 2010), ii) as respostas especificas das espécies
integrantes das comunidades (e.g., presente estudo), iii) variavels importantes ndo mensuradas,
como por exemplo, o fotoperiodo (Both et al., 2008), fase da lua (Hiert & Moura, 2010) ou
sinergia entre diversos fatores (Pombal, 1997).

A grande sobreposi¢do tempora parece ndo ser uma dimensdo do nicho importante na
estruturagdo da metacomunidade estudada, devido a existéncia de sazonalidade na fenologia das
espécies, com grande sobreposi¢cao temporal durante a estacdo mais quente e Umida. Revisdes de
estudos sobre sobreposicdo no uso de recursos em comunidades de anfibios (Schoener, 1974,
Toft, 1985) demonstram que as dimensdes habitat e aimento sdo mais importantes que o tempo
na segregacao das espécies, principalmente em regides com estacdo seca, devido a competicéo
(Alford, 1999; Wells, 2007). A existéncia de elevada sobreposicdo temporal nos meses mais
guentes e Umidos ja foi observada em comunidades de anfibios tanto em regides com estacdo
seca pronunciada (Santos et d., 2007; Garey & Silva, 2010; Vasconcelos et ., 2011), quanto em

regides sem estacdo seca pronunciada (Both et al., 2008, 2009; presente estudo). Esta elevada

29



sobreposicéo de espécies de anuros em atividade de vocalizacgo ao longo do ano parece ser um
padréo frequentemente observado nas regides neotropical (e.g. Both et al. 2008; Vasconcelos et
a. 2011; presente estudo) e temperada (Hartel et a. 2007). No entanto, a reducdo na
sobreposi¢éo de outras dimensdes do habitat como, por exemplo, a variacdo diaria no turno de
vocalizagdo (Cardoso & Martins, 1987) e a segregacéo espacia (Toft, 1985; Both et al., 2009;
presente estudo), podem possibilitar a coexisténcia das espécies numa determinada localidade

mesmo existindo uma elevada sobreposi ¢céo temporal .

Distribuicéo espacial

A distancia entre corpos d &gua explicou cerca de 30% da variagd na riqueza de
espécies, tendo menor influéncia sobre a riqueza que a variagdo na heterogeneidade ambiental,
gue explicou 42% da variacdo espacial na riqueza de espécies nos ambientes |énticos. Alguns
estudos prévios encontraram resultados semelhantes tanto para espécies isoladamente (Marsh et
al., 1999; Sjogren-Gulve, 1994) quanto no nivel de metacomunidade (Provete et al., em
preparacao). Tomados em conjunto, esses resultados sugerem gue a limitagdo na capacidade de
dispersdo dos anfibios (Smith & Green, 2005; Semlisch, 2008) e o comportamento filopatrico
(Resetarits et al., 2005) parecem se somar as respostas a gradientes ambientais na estruturacéo e
dinadmica de metacomunidades de anfibios. Neste sentido, metacomunidades de anfibios parecem
adequar-se ao paradigma do efeito de massa (mass effect), i.e., a0 modelo fonte-sumidouro em
metacomunidades, relacionando mecanismos locais e regionais de coexisténcia das espécies,
adicionando uma perspectivaregiona paraateoriado nicho (Mouquet & Loreau, 2003). O efeito
de massa prediz que a estrutura da riqueza na metacomunidade € influenciada tanto pelo efeito

da heterogeneidade das manchas de hébitat quanto pela capacidade limitada de dispersdo das
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espécies (Leibold et a., 2004). Desta forma, as maiores riquezas locais sdo correlacionadas a
heterogeneidade regional e a quantidade intermediaria de dispersdo entre as comunidades
(Mouquet et a., 2006).

Apesar da influéncia do espaco, localizagdo e distancia entre os corpos d'agua, as
varidvels ambientais tiveram maior poder preditivo na distribuicdo da riqueza de anfibios. A
varidvel ambiental que mais influenciou a riqueza foi a quantidade de vegetacdo no interior do
corpo d &gua, sendo que quanto maior a quantidade de vegetacdo no interior do corpo d’agua,
menor era riqueza. Na area amostrada, os ambientes com menor riqueza foram os bregjos, que
possuem uma grande quantidade de vegetacdo no interior e consequentemente, um menor
espelho d'&gua, o que influencia paréametros fisico-quimicos da &gua, podendo diminuir a
gualidade nutriciona do aimento consumido pelos girinos (Werner & Glennemeier, 1999;
Schiesari, 2006). Além de, limitar a ocorréncia das espécies, devido a sensibilidade de muitas
espéecies aguéticas as dteragdes na qualidade da égua (Wellborn et a., 1996). NOs esperdvamos
gue a vegetacdo aguética influenciasse a riqueza de forma positiva, devido ao fato de
proporcionar maior complexidade estrutural para girinos (Diaz-Paniagua, 1987; Baber & Babhitt,
2004), maior disponibilidade de sitios de canto para adultos (Vasconcelos et d., 2009; Silva et
al., 2011; Silvaet a., 2012) e reflgios contra ataques de predadores (Martin et a., 2005). Mas, a
grande heterogeneidade estrutural observada na maioria dos corpos d’ agua amostrados no PNSB
sugere que a quantidade de locais para estabelecimento de sitio de canto ndo foi um fator
limitante para a ocorréncia das espécies.

Entretanto, a abundancia de cada espéecie variou entre os corpos d a&gua de maneira
espécie especifica, sendo relacionada a diferentes varidvels ambientais, como: profundidade,

hidroperiodo, area, dossel e vegetacdo aquética. Este padréo ja foi observado por muitos estudos
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realizados em diferentes biomas com diversos taxons (Tews et al., 2004), inclusive com anuros
(Parris, 2004; Van Buskirk, 2005; Afonso & Eterovick, 2007; Rittenhouse & Semlitsch, 2007;
Browne et a., 2009 Vasconcelos et al., 2009; Silvaet a., 2011; Silvaet a., 2012) e em diversas
escalas espaciais (Browne et d., 2009). A variagdo espacial na abundancia das espécies € um
reflexo da selecdo de hébitat pelos anuros. Segundo a teoria da selecdo do habitat, as espécies
ocupam manchas de hébitat mais favoraveis as necessidades especificas, maximizando o sucesso
reprodutivo (Rosenzweig, 1981; Morris, 2003), influenciando diretamente a taxa de crescimento
da populacéo, abundancia e a persisténcia das espécies. Porém, a influéncia desses fatores esta
diretamente relacionada aos processos de dispersdo e colonizacdo nas metacomunidades, de
forma a permitir a colonizacdo de ambientes favoravels (Spencer et a., 2002). Desta forma,
espera-se gque cada espécie responda de maneira singular as caracteristicas ambientais das pogas,
devido as necessi dades especificas (presente estudo) e a capacidade de disperséo.

No presente estudo, a quantidade de vegetacdo no interior do corpo d &gua, profundidade,
area, hidroperiodo e cobertura de dossel foram as varidvel's ambientais que melhor explicaram as
variages na abundancia de machos em atividade de vocalizagdo. Both et a. (2009) avaliando a
estrutura de uma comunidade de anuros numa localidade sem estacdo seca pronunciada
detectaram maior relagdo da vegetacdo aquética e da profundidade (assim como no presente
estudo) na abundancia das espécies. Porém, a condutividade da agua e a presenca de predadores
também afetaram a estrutura da comunidade (Both et a., 2009). Os resultados de outros estudos
em areas com estacdo seca pronunciada apontam sempre uma influéncia do hidroperiodo (Santos
et a., 2007; Vasconcelos et al., 2009; Silva et a., 2011; Silva et al., 2012), conjuntamente com
outras varidveis, como por exemplo profundidade (Santos et al., 2007), tipos de plantas e de

margem (Vasconcelos et al., 2009; Silvaet a., 2012). Destaforma, verificamos que os resultados
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dos diferentes estudos sdo divergentes, sendo que numa mesma regido cada comunidade
responde de maneira singular as varidveis ambientais. Esta divergéncia pode estar relacionada
com caracteristicas particulares de cada localidade estudada, como tamanho e composi¢ao do
pool regional, composi¢do das comunidades locais e estratégia reprodutiva das espécies, com
flutuagdes ano-a-ano nas condigdes climaticas e também com limitacbes metodolégicas e
variaveis consideradas em cada estudo. Enfim, no PNSB a heterogeneidade ambiental dos
ambientes utilizados para a reproducdo parace ser o fator importante na comunidade de anfibios,

devido arelacéo especifica das diferentes espécies com as caracteristicas estruturai s dos habitats.

CONCLUSAO

A heterogeneidade ambiental das pocas (fator ambiental) foi mais importante que a
distribuicdo espacia das mesmas (fator espacial) no padréo de distribuic¢&o dariqueza de anfibios
nos ambientes |énticos. A variagdo interespecifica na distribuicdo espacia influenciada por
diferentes caracteristicas ambientais evidencia a existéncia de diferencas na selecdo de hébitat
pelos anuros da comunidade do PNSB, resultando numa reducdo na distribuicdo espacial. Por
outro lado, a grande concentragdo de espécies durante 0s meses mais quentes e Umidos do ano
evidencia uma elevada sobreposicdo temporal, padrdo este também registrado em areas com
estacdo seca pronunciada (e.g., Santos et al., 2007; Vasconcelos et a. 2009). Como as espécies
apresentaram um padréo de resposta diferente no uso do hébitat, a preservacdo dos diversos

ambientes existentes no PNSB € importante para manutencéo das popul agdes existentes.
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Tabela 1. Variaveis ambientais dos corpos d' &gua amostrados no Parque Naciona da Serra da Bocaina,

municipio de S8o José do Barreiro, S&o Paulo, Brasil. Pogas: AP = agude permanente, PP = poca permanente,

PT = poga temporéria, BP = brejo permanente, BT = brejo temporério; CG = coordenadas geogréficas, Area=

area (m?); Prof = profundidade méaxima (cm); Hidro = hidroperiodo, niimero de meses que o ambiente reteve a
agua; DF = distancia da floresta (m); CD = porcentagem da cobertura do dossel sobre o corpo d'agua; VA =

porcentagem média da vegetagdo agudtica na lamina d’ agua; Herbs = porcentagem de vegetacdo herbacea na

margem; Arbus = porcentagem de vegetagdo arbustiva na margem; Arbo = porcentagem de vegetagdo arbérea

namargem.

Poca CG Area Prof Hido DF CD VA Herbs  Arbus Arbo
44°35'50"0

APL 681 350 12 0 42 8 0 10 20
22543'45'S
44°35'48"0

AP2 187 250 12 0 82 60 0 5 95
22043'44° S
44°36'19"0

PP1 83 70 12 0 914 65 0 10 0
22046'28"S
44°36'19"0

PP2 108 27 12 0 753 98 0 7 93
22046'29"S
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Tabela 1. Continuagdo

Poca CG Area Prof Hido DF CD VA Herbs  Arbus Arbo
44°38'02"0

PP3 139 35 12 41 303 70 75 20 5
22043'22"S
44°38'00"O

PP4 415 33 12 19 321 9 89 9 2
22043'22"S
44°36'56" O

BP2 601 40 12 262 0 95 60 40 0
22043 44” S
44°37'16"0

BP4 279 23 12 24 35 40 80 15 5
22043'34”S
44°37'16"0

BP5 286 42 12 88 0 85 90 10 0
22043'30"S
44°37'34"0

BP8 624 27 12 97 0 98 60 40 0

22043 37"S
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Tabela 1. Continuagéo

Poca CG Area Prof Hido DF CD VA Herbs  Arbus Arbo
44°37'08"0

BP9 30 24 12 0 812 100 10 20 70
22°45'07"S
44°37'01"0

PT1 226 110 8 0 88 60 0 10 90
22044°'06" S
44°37'02"0

PT2 88 34 5 0 948 32 2 10 88
22044°'06" S
44°37'03"0

PT3 29 30 4 0 942 25 0 15 85
22044°'06" S
44°37'14"0O

BT1 174 42 3 0 579 9% 0 20 80

22045 08"S
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Tabela 2. Abundancia relativa de machos vocalizando nos corpos d’ &gua amostrados no Parque Nacional da Serra da Bocaina entre

julho de 2008 e junho de 2009. Abreviagdes dos corpos d' &gua como na Tabela 1.

AP1

AP2 PP1 PP2 PP3 PP4 BP2 BP4 BP5S BP8 BP9 PT1 PT2 PT3 BT1

Rhinellaicterica
Proceratophrys melanopogon
Aplastodiscus perviridis
Bokermannohyla ahenea
Bokermannohyla gr. circumdata
Dendropsophus elegans
Dendropsophus microps
Dendropsophus minutus
Hypsiboas aff. polytaenius
Scinax eurydice

Scinax aff. duartei

Scinax aff. hayii

Scinax aff. obtriangulatus
Scinax squalirostris
Trachycephalus imitatrix
Physalaemus barrioi
Physalaemus cuvieri
Physalaemus olfersii
Leptodactylus furnarius
Chiasmocleis aff. mantiqueira
Riqueza total
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Tabela 3. Modelos da influéncia das varidvels climaticas na distribuicdo sazonal de

anuros no Parque Naciona da Serra da Bocaina. Valores do critério de informagéo

de Akaike corrigido para pequenas amostras (AIC;), graus de liberdade (GL), o

poder preditivo (WAIC,;) e a variagdo no poder preditivo entre os modelos (AAICc).

Prec = Precipitacdo mensal; Tvar = Variagd meédia didria na temperatura; Tméx =

temperatura média maxima.

Modelos AlCc GL Waice AAICc
Prec 64.488 3 0.296 0.0
Tmax+Prec 64.684 4 0.269 0.2
Tméx 65.678 3 0.128 17
Tvar+Prec 66.026 4 0.117 19
Tmaéx+Tvar+Prec 66.171 5 0.100 2.2
Tméx+Tvar 66.666 4 0.070 2.9
Tvar 67.362 3 0.012 6.4
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Tabela 4. Melhor modelo da influéncia das varidveis climéticas, baseados nos

menores valores de AlCc, na distribuicdo temporal dos machos em vocalizagéo

de oito espécies registradas no Parque Nacional da Serra da Bocaina, S8o José

do Barreiro, S0 Paulo, Brasil. Prec = precipitagdo mensal; Tmin = temperatura

média minima; Tméx = temperatura média maxima;, Tvar = Variacdo média

diéria natemperatura.

Espécies Melhor modelo  AlCc GL WAICc
Aplastodiscus perviridis Prec+Tvar 48.57 4 0.392
Dendropsophus microps Tmin 80.44 3 0.446
Dendropsophus minutus Tméx 84.03 3 0.374
Hypsiboas aff. polytaenius  Tméx 108.7 3 0.411
Physalaemus barrioi Prec 87.6 3 1
Rhinellaicterica Tméx 66.15 3 0.207
Scinax aff. duartei Tméx+Tvar 73.95 4 0.434
Scinax squalirostris Prec 49.62 3 0.423
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Tabela 5. Resultados da andlise de particdo hierarquica para avaliar a influéncia dos descritores da
heterogeneidade estrutural dos habitats sobre a riqueza e abundancia de machos de oito espécies de
anuros. O parametro “1” mostra o efeito da variavel isoladamente, e “J’ o efeito da interagdo com as
demais varidveis. Vaores em negrito foram significativos ao nivel de 5%. NA = nimero de arvores
com didmetro a atura do peito superior a 60 cm num raio de 2 m da margem das pogas;, CD =
porcentagem da cobertura do dossel; VA = porcentagem média de vegetagdo aquética no espelho
d'&gua; DF = distancia da floresta (m); Prof = profundidade (m); Hidro = hidroperiodo (nimero de

meses que 0 ambiente reteve agua).

Area NA CD VA DF Prof Hidro

Riqueza | 0.075 0.032 0.147 0299 0.020 0.051 0.106
J 0108 0.032 0.014 0.114 0.004 0.071  0.059
Aplastodiscus perviridis | 0.283  0.063 0.186 0.029 0.052 0102 0.040
J 0131 0140 0.287 0.081 0102 0.051 0.104
Dendropsophus microps | 0.037  0.083 0.132 0105 0.041 0.089 0.224

J 0061 0211  0.269 0198 0136 0.029 0.165



Tabela 5. Continuagdo

Area  NA CD VA DF Prof  Hidro
Dendropsophus minutus 0139 0.051 0.028 0.086 0.037 0493 0.024
0071 0061 -0028 0111 0.016 0324 -0.008
Hypsiboas aff. polytaenius 0.093 0.034  0.049 0195 0012 0.252 0172
0128 -0.028 -0.006 -0.007 -0.012 0195 0.122
Physalaemus barrioi 0.059 0.054 0.167 0.072 0.034 0.083 0.037
0.046  0.103 0122 -0.067 0.051 -0.020 0.072
Rhinellaicterica 0.072 0022 0148 0133 0.082 0326 0.091
0.033 -0.022 -0100 0.022 -0.051 0149 0.064
Scinax aff. duartei 0.208  0.019 0.048 00174 0.026 0203 0.040
0.116 -0.010 -0.018 0.024 -0.020 0.229 0.039
Scinax aff. hayii 0.010 0.051 0.042 0.003 0.029 0.025 0.232
-0.010 0050 -0.037 0.002 0010 -0.013 0.005

49



Figura 1. Localizacdo geogréfica do Parque Nacional da Serra da Bocaina, na divisa dos Estados

de S0 Paulo e Rio de Janeiro, sudeste do Brasil.
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Figura 2. Diagrama em rosa da andlise circular da riqueza de espécies de anuros no
Parque Nacional da Serra da Bocaina. Angulos representam os meses de julho 2008 a junho de
2009. O comprimento do vetor médio € uma medida da concentracdo dos dados durante o

periodo amostrado.
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Familia/Espécies

J A S O N D J F M A M

J

Bufonidae
Rhinellaicterica
Cycloramphidae
Proceratophrys melanopogon
Hylidae

Aplastodiscus perviridis
Bokermannohyla ahenea
Bokermannohyla gr. circumdata
Dendropsophus el egans
Dendropsophus microps
Dendropsophus minutus
Hypsiboas aff. polytaenius
Scinax eurydice

Scinax aff. duartei

Scinax aff. hayii

Scinax aff. obtriangulatus
Scinax squalirostris
Trachycephalus imitatrix
Leluperidae

Physalaemus barrioi
Physalaemus cuvieri
Physalaemus olfersii

L eptodactylidae
Leptodactylus furnarius
Microhylidae

Chiasmocleis aff. mantiqueira

—

Riqueza

3 7 6 12 10 11 13 11 4 2 2
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Figura 3. Distribuicgo tempora dos machos em vocalizacéo registrados no Parque Nacional da
Serra da Bocaina entre julho de 2008 e junho de 2009. Barras cinza representam 0S meses nos

guais as espécies foram encontradas, e pretas representam o pico de abundancia.
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Figura 4. Contribuicdo independente (“1”) de cada descritor estrutural do hébitat na
abundancia de sete espécies de anfibios no Parque Nacional da Serra da Bocaina entre julho de
2008 e junho de 2009. A linha horizontal representa o intervalo de confianca superior a 95% para
o valor da estatistica Z (Z-score). Area = tamanho da poca; NA = niimero de &vores com PAP >
60cm distando no méximo 2m de raio a partir da margem da poca; CD = coberturade dossel; VA
= porcentagem de vegetacdo aquatica; DF = disténcia da area de mata mais proxima; Prof =

profundidade méxima da poca; Hidro = hidroperiodo.
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ABSTRACT

According to the niche theory, the more heterogeneous the environment, the higher is the
species richness. Thus, we predicted that environments with high environmental heterogeneity
would have higher anuran species richness and, consequently more reproductive modes. We
systematically sampled 15 lentic water bodies (habitat) and other environments likely to be used
by anurans for breeding in two landscapes: forest and grasslands. We applied two methodol ogies
of sampling: visua encounter surveys, and survey at breeding sites. We used six habitat
descriptors to evaluate the environmental heterogeneity of the water bodies. We found that
environments inside the forest had higher species richness and diversity of reproductive modesin
comparison with grasslands. This variation may be a simple reflection of greater species richness
in the forest due to greater environmental heterogeneity. However, contrary to our hypothesis,
when we took into account only lentic water bodies, we observed that the diversity of
reproductive modes decreased as environmental heterogeneity increased, independently from
species richness. Our results suggest that there is an increased frequency of reproductive modes
independent of water inside forests, as a consequence of the greater supply of humid
microhabitats and of the higher environmental heterogeneity in relation to grasslands. The higher
humid insede the forest, which enables many species to use other environments to reproduce
inside the forest, such as bromeliads, leaf litter, and streams, resulting in a higher diversity of
reproductive modes and a lower species diversity in the ponds. However, some species only
breed in lentic water bodies in open areas, in which we recorded greater diversity of reproductive
modes compared to lentic habitats in forests. This result shows the importance of preserving

environments used by anurans for breeding, both inside forests and in grasslands.
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I ntroduction

ONE OF THE KEY QUESTIONS IN COMMUNITY ECOLOGY IS TO UNDERSTAND THE PROCESSES
THAT ORIGINATE PATTERNS OF DISTRIBUTION, abundance and interactions among species
(Vellend 2010). Several biotic and environmental factors explain the variation in richness and
community composition, such as competition and predation (Bohannan & Lenski 2000), primary
productivity (Chase & Ryberg 2004), the energy of the system (Wright et al. 1993), stochastic
events (Ellwood et al. 2009), climate (Vasconcelos et al. 2010), and environmental heterogeneity
(Tews et a. 2004). The importance of these factors is scale-dependent (local, regional, or
continental).

Environmental heterogeneity includes from variation in the quality of the soil to
vegetation structure (Ricklefs 1977). The environmental heterogeneity hypothesis predicts that
more heterogeneous environments have more types of habitats and micro-habitats available that
can be exploited in different ways, favoring the occurrence of a higher richness of species
(Bazzaz 1975, Huston 1999). The direct relationship between environmental heterogeneity and
species richness has been demonstrated for several taxa, including ants (Ribas et al. 2003), fish
(Pratt & Smokorowski 2003), amphibians (Vasconcelos et al. 2009), and other groups (see
review in Tews et al. 2004). However, a negative relationship between richness and
heterogeneity has also been documented (Sullivan et al. 2000, Sullivan & Sullivan 2001), being
the results dependent on the habitat and taxonomic group analyzed (Tews et al. 2004). The most

common pattern for amphibians is the occurrence of a higher richness of species in more
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heterogeneous environments (Valan 2002, Vasconcelos et al. 2009), as well as for 85% of the
groups anayzed by Tews et al. (2004).

The distribution of anurans is strongly related to abiotic factors. Among those, the
distribution and availability of water seem to be the most important (McDiarmid 1994), since
anurans have a permeable skin and most species have a biphasic life cycle, with terrestrial adults
and an aguatic larval stage (Duellman & Trueb 1986, Wells 2007). Despite the majority of
species use aguatic environments for reproduction, others have reproductive modes with
different degrees of independence from water. The extreme of this independence is observed in
direct-developing species with terrestrial eggs, such as members of the genus Brachycephalus
(Pombal 1999, Haddad & Prado 2005).

The reproductive mode in amphibians is defined by a combination of severa
characteristics, such as oviposition site, egg and spawning features, type of parental care,
duration of larval stage and stage of development of newly hatched tadpoles (Salthe & Duellman
1973, Duellman 1985). Nearly 80% of the reproductive modes known for anurans occur in the
Neotropics and around 69% in the Atlantic forest (Haddad & Prado 2005). Tropical forests are
landscapes with high environmenta heterogeneity and many high humid microhabitats (Ribeiro
et al. 2009). The success in use of these microhabitats probably favored the diversification of
reproductive modes (Haddad & Sawaya 2000, Haddad & Prado 2005), some of them being very
common or even exclusive to forested environments, such as terrestrial and arboreal nests (Wells
2007). In this context, the diversity of reproductive modes is expected to be higher inside the
forest.

Few studies tested which biotic or abiotic variables are related to the diversity of

reproductive modes. Vasconcelos et al. (2010) observed that altitude and annua rainfall were
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positively correlated with anuran species richness and diversity of reproductive modes of anurans
at aregiona scale. Duellman (1988) analyzed the distribution of some reproductive modes in
relation to the environment where they were registered and found that some modes were specific
of open areas whereas others occurred only in the forest. However, as far as we know, the
relationship between habitat structure (environmental heterogeneity) and diversity of
reproductive modes has never been tested, and this is the first time that the number of
reproductive modes and the spatial distribution of species with different reproductive modes are
analyzed in the context of ecologica factors, looking for causal relationships. Understanding
these relationships is important to support conservation decisions regarding preservation of
amphibian breeding habitats.

Thus, our aims were (1) to determine the number of reproductive modes of anurans in an
area of Atlantic Forest; (2) to test if there is a difference in the diversity of reproductive modes
between open and forested areas; (3) test if the number of reproductive modes only in lentic
water bodies is associated with the habitat heterogeneity. Our predictions concerning the
objectives were: (1) we expected to record a wide range of reproductive modes, due to the great
number of reproductive modes in the Atlantic Forest; (2) since forest environments have a
greater diversity of habitats (e.g., leaf-litter) that can be exploited for reproduction compared to
open areas, we expect that there is a greater number of reproductive modes inside the forest; (3)
according to the environmental heterogeneity hypothesis we expect that ponds with greater
heterogeneity have a more had an anuran assemblage with greater number of reproductive
modes. We hope that the results obtained in this study will assist conservation decision-making

for the preservation of water bodies in the Atlantic Forest.
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METHODS

STUDY AREA. - This study was conducted at the Serra da Bocaina National Park (SBNP, 22°40’,
23°20" S and 44°24’, 44°54 W) located in the Serra do Mar (IBAMA, 2000), at the boundary
between states of Sao Paulo and Rio de Janeiro. The park preserves 104,000 ha of Atlantic Forest
(sensu Ab’ Saber 1977), with several phytophysionomies distributed at altitudes ranging from O
to 2095 m (IBAMA 2000). The climate is temperate, without a well-defined dry season and with
temperatures that exceed 22° C during the summer (Peel et al. 2007). The annual rainfall varies
from 1500 to 2000 mm, with average annual temperature of 23° C that can reach 0° in the colder

months (IBAMA 2000).

SAMPLING DESIGN. - We made monthly samplings from July 2008 to June 2009. Additional
samplings were made during the peak of species activity, between November 2009 and February
2010. Two different and complementary methodologies of sampling were employed: visua
encounter surveys (Crump & Scott Jr. 1994), and surveys at breeding sites (Scott J. &
Woodward 1994). Regular samplings were conducted in 15 lentic water bodies located between
1300 and 1600 m asl. (Fig. 1, Table 1) in order to control for possible effects of atitudinal
variation in diversity and species composition. We samping nine ponds located within the Dense
Montane Ombrophilous forest and six ponds in Montane Grasslands. These two vegetation types
are very different in structure, especialy in canopy cover, being the higher heterogeneity inside
forest promoted by arboreal species, which are absent or little abundant in grasslands. The Dense
Montane Ombrophilous (hereafter DMO) is defined by its complexity and heterogeneous

structure, besides its high humidity, high epiphyte diversity, lianas and tree species. The
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vegetation can be divided into three distinct categories. top, with tree species exceeding 30
meters; intermediate with species ranging from 10 to 15 meters; bottom, composed by herbs and
shrubs. The Montane Grasslands (hereafter MG) are dtitude fields constituted by natural and
anthropogenic adjacent areas, formed after deforestation, and are characterized by shallow soil
with exposed rocks and vegetation consisting predominantly consisted of grasses, herbaceous
undergrowth and creeping fern (Pteridium aquilinium). Also, the MG are frequently hit by
natural and anthropogenic fires. Sporadic samplings were aso taken in other DMO and MG
environments such as leaf litter, bromeliads, temporary and permanent streams, as an effort to
record as many species as possible. The sporadic sampling was equivalent between forest and
grassland. We recorded the species’ reproductive activity and their reproductive modes in each
environment following Haddad & Prado (2005). It was not possible to determine the
reproductive mode of Scinax flavoguttatus because we did not find individuals of this species
reproducing.

We measured the following environmental variables to quantify the heterogeneity of
lentic water bodies: (1) percentage of each vegetation strata (herbaceous, shrubby, and arboreal)
at the margin, which is an evidence of the availability of microhabitats that can be used as calling
and spawning site; (2) months in which the water body retained water from july 2008 to june
2009, since ponds with longer hydroperiod remain available for reproduction for alonger period,
(3) percentage of vegetation cover on water surface, since the greater the amount of vegetation,
the greater is the availability of calling sites, spawning sites and refuge for tadpoles (Martin
2005); (4) percentage of pond canopy cover, which will influence the quantity and quality of
food, influencing individual performance (Schiesari 2006); (5) maximum depth, representing the

volume available for tadpoles, and (6) size, which is a measure of the available area, and the
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environmenta heterogeneity hypothesis assumes that larger or voluminous areas are more likely
to contain higher environmental heterogeneity and therefore more species (Huston, 1979). We
estimated the percentages of vegetation strata and vegetation cover on water surface visually
using panoramic photos around the perimeter of water bodies. For this, ponds was divided into
guadrants that were analyzed separately, and classified into categories (0-10, 11-20, 21-30, 31-
40, 41-50, 51-60, 61-70, 71-80, 81-90, 91-100%). We estimated the size of the lentic water
bodies applying geometric formulae that most resembled the shape of each water body. We
estimated canopy cover of lentic water bodies using a spherical densiometer (Forestry Suppliers,
Jackson, MS, U.S.A.) with measurements taken in four directions (north, south, east, and west)
over each environment. The environmental heterogeneity of the inside of water bodies has not

been evaluated.

STATISTICAL ANALYSES. - To compare species richness between water bodies inside forest and in
grasslands, we cal culated rarefaction curves based on species abundance per water body (Gotelli
& Colwell 2001) with a 95% confidence interval (Colwell et a. 2004). Rarefaction curves were
constructed in the software EstimateS v.8.2 (Colwell et al. 2005). We compared the number of
reproductive modes between forest and grassland through the gross number of reproductive
modes sampled in each environment.

We assessed the similarity in the composition of reproductive modes among lentic water
bodies in grasslands and those inside the forest by a cluster analysis, using the Jaccard similarity
coefficient and the UPGMA clustering method (Krebs 1999), using the software Past v.2.02
(Hammer et a. 2001). The environmental heterogeneity of lentic water bodies was quantified

using the Shannon-Wiener index (Silva et al. 2011; Marrini et a. in press). For anurans that
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occurred in lentic water bodies, we used linear regression analyses (Zar 1999) to test whether
environmenta heterogeneity or species richness (independent variables) were associated with

number of reproductive modes (dependent variable).

We verified the assumptions of linear regression and Student’ s t test by inspecting model
diagnostic plot (Q-Q plot of model residuas and plot of model residuals vs. fitted values) (Quinn
& Keough 2002). The data were normally distributed and had homogeneity of variance. We used
the Student’ st test (Zar 1999) to test if: (i) there are differences in number of reproductive modes
among lentic water bodies located in two landscapes, forest and grasslands;, (ii) the
environmental heterogeneity of lentic water bodies is higher in the forest in relation to
grasslands. Data are presented as mean * standard deviation. In all tests we considered an alpha

of 5%.

RESULTS

We recorded 38 anuran species in the Serra da Bocaina National Park and a total of 11
reproductive modes (Table 2). From those, forested environments harbored 28 species (Fig. 2)
with nine reproductive modes (Table 3), whereas grasslands harbored 18 species (Fig. 2) with
seven reproductive modes (Table 3). The forest was richer in species than grassands (Fig. 2).
Overal, 20 species (53%) used lentic water bodies for reproduction, 11 (29%) reproduced in
streams and eight (21.1%) used other environments, such as leaf litter and bromeliads, usually
located inside the forest. Scinax sp. (aff. obtriangulatus) occurred in both lentic water bodies and

streams (Table 2).
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The two landscapes differed in the number and composition of reproductive modes, being
four reproductive modes recorded only in forested areas (modes 3, 10, 23, and 25), two recorded
only in grasslands (modes 4 and 30; Tables 2 and 3), and five recorded in both environments
(modes 1, 2, 5, 11, and 36). Reproductive modes 3, 4, 23, 30, and 36 were exclusive to only one
species each. The frequency of occurrence of reproductive modes aso differed between the two
environments (Table 2). Eggs deposited directly into lentic water bodies, with exotrophic
tadpoles (mode 1 sensu Haddad & Prado 2005) was the most common reproductive mode,
observed in 12 species (31.6%), being 9 species (31%) in forest and 10 species (55.5%) in
grasslands (Table 2). Forested environments had a higher similarity in the diversity of
reproductive modes among themselves than in comparison to the grassiands. Additiondly,
grassland environments were al'so more similar to each other (Fig. 3).

Considering only lentic water bodies, ponds inside forest (Shannon-Wiener index 1.51 +
0.2) had a higher environmenta heterogeneity than ponds in grasslands (Shannon-Wiener 1.13 +
0.22) (t = 3.44; DF = 13; P = 0.004; Fig. 4). However, the number of reproductive modes was
higher in lentic water bodiesin grasslands (3.33 + 1.03) than those in forested areas (1.67 + 0.87)
(t = -3. 38; DF = 13; P = 0.005). About 38% of the variation in the number of reproductive
modes was related to environmental heterogeneity of habitat. However, contrary to our
expectations, a higher number of reproductive modes was observed in less heterogeneous
environments (r = 0.618; F(, 13 = 7.8; P = 0.015; Fig. 5). The number of reproductive modes was

not related to species richness (r* = 0.14; Fy, 13 = 2.15; P = 0.166) in lentic water bodies.

DISCUSSION
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We found a higher number of reproductive modes in forested than in grassland areas. The
greatest number of reproductive modes inside the forest could be the consequence of greater frog
species richness or due to the greater heterogeneity of this landscape. We found that the habitat
heterogeneity was an important predictor of the number and diversity of reproductive modes that
occur in lentic water bodies in different landscapes (open area and forest) in the Atlantic Forest.
In addition, the number of reproductive modes in lentic water bodies was not related to species
richness in Atlantic Forest. These results corroborate our prediction that more heterogeneous
environments harbor a higher number of reproductive modes. However, we observed a negative
relationship between number of reproductive modes and environmental heterogeneity when we
considered only lentic water bodies. This was probably due to the fact that lentic water bodies
inside forest have higher heterogeneity and lower number of reproductive modes in comparison
with those located in grasslands areas. A large proportion of species associated with forested
areas had reproductive modes with varying degrees of independence from water (Duellman &
Trueb 1986, Haddad & Prado 2005, Wells 2007). The higher availability of humid habitats and
microhabitats in the forest probably favored the occurrence of reproductive modes independent
of water, like those with arboreal and soil nests (Sawaya & Haddad 2000, Prado et al. 2002,
Haddad & Prado 2005).

Arboreal eggs and direct development were recorded only in forest. The direct
development is the most water independent reproductive mode observed in anurans (Duellman &
Trueb 1986, Wells 2007) and occurs in severa families, such as Brachycephalidae, and
Microhylidae (Haddad & Prado 2005, Wells 2007). In general, species with direct development
and arboreal eggs are associated with forest environments due to low desiccation risk of eggs

(Duellman & Trueb 1986, Wells 2007, Touchon & Warkentin 2008). The occurrence of
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specialized reproductive modes in the forest increases the number of reproductive modes, but not
necessarily increases the proportion of reproductive modes associated with lentic water bodies.

Eggs deposited directly in lentic water bodies, with exotrophic tadpoles without any
parental care (mode 1) is the most widespread reproductive mode in anurans (Duellman 1985),
and was recorded in al environments. This is considered the most ancestral reproductive mode,
with others representing adaptations to evolutionary pressures in different environments (Salthe
& Duelman 1973, Duellman & Trueb 1986, Haddad & Prado 2005, Wells 2007). The
reproductive mode 1 was the most common in our study site, occurring in greater proportion in
grasslands. Grasslands have a homogeneous landscape and a lower availability of humid
habitats, such as bromeliads, streams, tree holes containing water, and humid forest floor, which
probably influenced the occurrence of more species with that reproductive mode in relation to
forested areas. The frequency of occurrence of mode 1 differs among localities, being more
frequent in environments with intermediate levels of precipitation, and consequently,
intermediate humidity: 52.4% in the Semideciduous Atlantic forest (Garey & Silva 2010), 50%
in the Chaco (Perotti 1997), 62.5% in the Pantanal (Prado et al. 2005), and 53.6% in the Cerrado
(Brasileiro et al. 2005). Reproductive mode 1 is less common in more humid forested biomes,
such as the Atlantic forest in SBNP (31.6%; this study) and the Amazon forest (36.2%; Hodl
1990). On the other hand, this reproductive mode was also less frequent in extremely dry
environments, such as the Caatinga (25%; Vieira et al. 2007). Probably because only
reproductive modes with higher degree of protection against drying of spawning are successful
in this harsh conditions.

Eggs in foam nests were observed in 13.5% of species of the SBNP and were more

common in grasslands in relation to the forest. Eggs in foam nest are likely an evolutionary step
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towards terrestriaity (Duellman & Trueb 1986, Prado et al. 2002) and an adaptation to seasonal
environments with high temperatures and fluctuations in water level (Heyer 1969, Duellman &
Trueb 1986). The foam of egg masses prevent desiccation keeping a mild temperature (Gorzula
1977, Wells 2007), while protecting the eggs against predation (Downie 1988). These factors
help explain the high proportion of species with foam nests in seasona environments or with
severe climatic conditions, such as the Chaco (Perotti 1997), Caatinga (Prado et al. 2005), and
the Cerrado (Eterovick & Sazima 2004). Arboreal eggs deposited in the axils of bromeliads are a
common reproductive mode in the sandy coastal plain vegetation (“restinga’, Schineider &
Teixeira 2001) and forested areas (Heyer et al. 1990). We recorded this reproductive mode for
Flectonotus aff. fissilis both in the forest as in grassands, where some isolated arboreal
bromeliads occurred 30 to 60 m apart from the forest. We recorded calling activity of males and
females with eggs on their dorsum in these bromeliads. Despite being a speciaized reproductive
mode, its distribution is dependent on bromeliads, regardless the location of the bromeliad.

We have recorded no relationship between species richness and number of reproductive
modes. However, we found a relationship between the number of reproductive modes with
environmental heterogeneity. Environmental heterogeneity is considered one of the main factors
determining species composition, both at the regiona (Parris 2004) and local scales (Afonso &
Eterovick 2007, Vasconcelos et al. 2009, Silva et al. 2011). Tews et al. (2004) argue that the
relationship between environmental heterogeneity and species richness depends on how the
environmenta heterogeneity is perceived by different guilds of species, how species diversity
was measured, the definition and measurement of plant structure, and the spatial and temporal
scales of study. Besides these factors, amphibian distribution is influenced by reproductive

modes, which are dependent of humidity and environmental heterogeneity.
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The variation in anuran species composition is related to habitat selection, which depends
on environmenta heterogeneity (Santos et al. 2007, Vasconcelos et al. 2009, Silva et al. 2011),
biotic factors (e.g., presence of predators), abiotic factors, such as temperature and humidity
(Rudolf & Radel 2005, Lehtinen & Carfagno, 2011), besides the reproductive strategy of species
(Haddad & Prado 2005). Together, these factors determine the occurrence pattern of each species
depending on natural history. The reproductive modes of amphibians are associated with
different degrees of humidity and water availability, and this relationship appears to regulate
their spatia distribution, possibly representing an evolutionary filter restricting their
geographical distribution in the biomes (Rossa-Feres et al. 2011). As a consequence, Species
with terrestrial or semiterrestrial reproductive modes are common in less seasonal areas (Haddad
& Prado 2005), but are rare or absent in seasonally dry areas (Santos et al. 2007, Vasconcel os et
al. 2010). This pattern of distribution is evident at the local scale and thus the highest number of
reproductive modes in lentic water bodies with less environmental heterogeneity in our study site
is due to the presence of species with reproductive modes resistant to desiccation (Prado et al.
2002, Haddad & Prado 2005), such as Physalaemus cuvieri, Leptodactylus furnarius, and
Leptodactylus latrans (Eterovick & Sazima, 2004, Haddad et al. 2008). On the other hand,
species that breed in water bodies inside forest have reproductive modes and eggs with less
protection against desiccation, because the higher humidity of forest environments reduces the

risk of desiccation.

CONCLUSION
Environmental heterogeneity was an important predictor of the number and diversity of

reproductive modes at local scae in the Atlantic forest. There was a higher number of species
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inside the forest that used environments other than water bodies to reproduce, such as bromeliads
and leaf litter. This resulted in a higher number of reproductive modes in forested areas, but with
alower number in forested lentic water bodies in comparison to grasslands. This result shows the
importance of preserving environments used by anurans for breeding, both inside forest and in
grasslands. Since many species occupied the studied environments in a non-ramdon way, the
conservation of a larger number of areas of different structure/types should conserve a larger

richness of amphibians.
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TABLES

TABLE 1. Water bodies sampled in an Atlantic Forest area at Serra da Bocaina National Park, Sdo José do Barreiro, SAo Paulo, Brazil,
and their features: environment in which the water body is inserted, water body size, maximum depth, percentage of pond canopy cover,
percentage of vegetation cover on water surface, percentage of each vegetation strata: herbaceous, shrubby, and arboreal at the margin,

and hydroperiod. PP = permanent pond, TP = temporary pond, PS= permanent swamp, and TS= temporary swamp.

Aquatic

Water ) ) Canopy cover ) Shurbs Arborea
Environment Area(m®) Depth (cm) vegetation Herbs (%) Hydro
body (%) (%) (%)
(%)

FPP1 Forest 83 70 914 65 0 10 00 12
FPP2 Forest 108 27 75.3 98 0 7 93 12
GPP3 Grassland 139 35 30.3 70 75 20 5 12
GPP4 Grassland 415 33 321 90 89 9 2 12
FPP5 Forest 681 350 42 8 0 10 0 12
FPP6 Forest 187 250 82 60 0 5 95 12
GPS2 Grassland 601 40 0 95 60 40 0 12
GP+A Grassland 279 23 35 40 80 15 5 12
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Table 1. Continue

Aquatic
Water ) ) Canopy cover . ) Shurbs Arboreal
Environment Area(m‘) Depth (cm) vegetation Herbs (%) Hydro
body (%) (%) (%)
(%)

GPS5 Grassland 286 42 0 85 90 10 0 12
GPS8 Grassland 624 27 0 98 60 40 0 12
FPS9 Forest 30 24 81.2 100 10 20 70 12
FTP1 Forest 226 110 88 60 0 10 90 8
FTP2 Forest 88 34 94.8 32 2 10 88 3
FTP3 Forest 29 30 94.2 25 0 15 85 3
FTS1 Forest 174 42 57.9 95 0 20 80 2
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TABLE 2. Reproductive modes of anurans (sensu Haddad & Prado, 2005) and their frequency

in the forest and grasslands in an Atlantic Forest area at Serra da Bocaina National Park, Sdo

José do Barreiro, Sao Paulo, Brazil.

Reproductive Environment  Oviposition site Tadpole Forest Grassland
mode nutrition
source
1 Aquatic Lentic water bodies Exotrophic 31% 55.5%
2 Aquatic Lotic water bodies Exotrophic 13.7% 5.6%
3 Subaquatic Lotic water bodies Exotrophic 35% 0%
chamber
4 Natural or Lotic/lentic water bodies ~ Exotrophic 0% 5.6%
constructed
basins
5 Subterranean  Lotic/lentic water bodies ~ Exotrophic 13.8% 5.6%
nests
10 Aquatic Bubble nestsin lentic Exotrophic 35% 0%
water bodies
11 Aquatic Foam nestsin lentic water  Exotrophic 35% 16.5%
bodies
23 Terrestrial Terrestrial nests Direct 17.1% 0%
devel opment
25 Arboreal Leaf nests upon streams Exotrophic 104% 0%
30 Terrestria Foam nestsin subterrean  Exotrophic 0% 5.6%
chambers and tadpolesin
lentic water bodies
36 Terrestrial Eggscarried by adultsand Endotrophic  3.5%  5.6%

tadpolesin bromeliads
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TABLE 3. Amphibians recorded in an Atlantic Forest area at Serra da Bocaina

National Park, Sdo José do Barreiro, Sdo Paulo, Brazl, between June 2008 and

February 2010. The environments where the species occurs are forest, grassiand,

or both; the reproductive mode follows Haddad & Prado 2005.

Family/Species Habitat Reproductive mode
Brachycephalidae

| schnocnema vizottoi Forest 23
| schnocnema guentheri Forest 23
I schnocnema parva Forest 23
I schnocnema sp. Forest 23
Bufonidae

Rhinellaicterica Both 1
Centrolenidae

Vitreorana eurygnatha Forest 25
Vitreorana uranoscopa Forest 25
Cycloramphidae

Proceratophrys melanopogon Forest 2
Hemiphractidae

Flectonotus sp. (aff. fissilis) Both 36
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Table 3. Continue

Family/Species Habitat Reproductive mode
Hylidae

Aplastodiscus arildae Forest 5
Aplastodiscus albosignatus Forest 5
Aplastodiscus callipygius Forest 5
Aplastodiscus perviridis Both 5
Bokermannohyla ahenea Both 2
Bokermannohyla sp. (aff. circumdata) Grassland 4
Dendropsophus elegans Grassland 1
Dendropsophus microps Both 1
Dendropsophus minutes Both 1
Hypsiboas sp. (aff. polytaenius) Both 1
Phasmahyla cochranae Forest 25
Scinax sp. (aff. duartel) Both 1
Scinax sp. (aff. obtriangulatus) Forest land 2
Scinax ariadne Forest 2
Scinax crospedospilus Forest 1
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Table 3. Continue

Family/Species Habitat Reproductive mode
Scinax Eurydice Grassland 1
Scinax fuscovarius Grassland 1
Scinax sp. (aff. hayii) Both 1
Scinax squalirostris Grassland 1
Trachycephalus imitatrix Forest 1
Hylodidae

Hylodes sp. Forest 3
Leiuperidade

Physalaemus barrioi Grassland 11
Physalaemus cuvieri Grassland 11
Physalaemus olfersii Forest 11
L eptodactylidae

Leptodactylus furnarius Grassland 30
Leptodactylus latrans Grassland 11
Microhylidae

Chiasmocleis sp. (aff. mantiqueira) Forest 10
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Table 3. Continue

Family/Species

Habitat

Reproductive mode

Myersiella microps

Forest

23
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FIGURESLEGENDS

FIGURE 1. Map of Serra da Bocaina Nationa Park. In detail geographic distribution of

water bodies that were sampled.

FIGURE 2. Estimated anuran species richness in grasslands and forested areas in the
Serra da Bocaina National Park, S8o José do Barreiro, Sdo Paulo, Brazil. Bars indicate

95% ClI.

FIGURE 3. Similarity in the composition of reproductive modes among lentic water
bodies in an Atlantic Forest area at Serra da Bocaina National Park, S0 José do
Barreiro, Sdo Paulo, Brazil. The abbreviations follow Table 1. Cophenetic correlation

coefficient = 0.942. Numbers below nodes represent bootstrap randomizations.

FIGURE 4. Environmental heterogeneity estimated by Shannon-Wiener index of the
water bodies sampled in an Atlantic Forest area at Serra da Bocaina National Park.
DMO = Dense Montane Ombrophilous Forest; MG = Montane Grasslands. Bars

indicate standard error.

FIGURE 5. Relationship between environmental heterogeneity and number of
reproductive modes recorded in lentic water bodies in an Atlantic Forest area at Serrada

Bocaina National Park, S50 José do Barreiro, Sao Paulo, Brazil.
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Figure 3.
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Figure 4.
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Figure 5.
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RESUMO

Em teoria, a similaridade nos sinais acusticos das espécies pode estar relacionada com a
filogenia e/lou com adaptacbes a0 ambiente. Porém, nenhum estudo até hoje testou
empiricamente a importancia relativa da filogenia e do ambiente na evolugdo de sinais
acusticos. Assim, buscamos responder as seguintes questfes. i) Qual a importancia
relativa da filogenia e dos fatores ambientais no canto dos anuros? ii) A sobreposi¢cao
nos parametros do canto € maior do que 0 esperado a0 acaso nas especies que co-
ocorrem? Durante 18 meses, foram realizadas amostragens em 13 ambientes |énticos do
Parque Nacional da Serra da Bocaina, para obtencéo dos dados de ocorréncia espacial e
temporal das espécies, e para gravacdo dos cantos de anuncio. Analisamos cinco
parametros espectrais e dois temporais do canto de 16 espécies registradas. Verificamos
gue ha um forte sina filogenético no canto dos anuros, ao passo que o ambiente teve
pouca influéncia nestes atributos, evidenciando que o canto € um atributo conservado ao
longo da filogenia e com pouca plasticidade na resposta ao ambiente. Este padréo é
provavelmente devido aos limites filogenéticos existentes nos caracteres morfol 6gicos
que modulam o canto. Além disso, verificamos que ha uma conservagdo dos paréametros
espectrais relacionado ao microhdbitat utilizado, que deve ter sido influenciado pela
fidelidade no uso do microhdbitat como sitio de canto. As espécies que co-ocorrem
temporamente ndo possuem necessariamente 0 canto mais dissimilar, porém as
espécies que co-ocorrem espacialmente tendem a ter cantos diferentes, evidenciando
gue as espécies com canto semelhante tendem a diferir no uso do hébitat. Esses
resultados corroboram a hipétese da partilha do espaco acUstico, o que favorece a

comunicagdo entre 0S anuros NOS coros reprodutivos.

Palavras-chave: conservacdo de nicho, vocalizagdo, caracteristicas do canto, evolugdo
de caracteres, filogenia, segregacéo acustica
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INTRODUCAO

Sinais acusticos sdo a principal forma de comunicagdo intra e interespecifica em
diversos grupos animais (e.g., Langbauer et a. 1991; Slabbekoorn & Smith 2002).
Atualmente duas hipéteses foram sugeridas para explicar a evolugcdo do canto em
anuros. A hipétese filogenética prediz que espécies mais proximas filogeneticamente
tendem a ter o canto mais similar do que o esperado ao acaso, independentemente do
efeito do ambiente e de interacdes intra e interespecificas (Wells 2007). A predicéo da
hipétese da selecdo ambiental € de que diferencas nas caracteristicas do hébitat e
microhdbitat afetam os pardmetros do canto, promovendo variacBes intra e
interespecificas que otimizam a emissdo do sinal acustico e refletem a divergéncia
sonora de espécies que co-ocorrem (Slabbekoorn & Smith 2002; Bosch & De La Riva
2004). Diversos trabalhos empiricos dao suporte a somente uma das hipoteses (e.g.,
Ryan & Brenowitz 1985; Penna & Solis 1998; Kime et al. 2000), sendo raros os estudos
experimentais testando as duas hipéteses (e.g., Ryan et a. 1990). Estas hipoteses ndo
s80 mutuamente excludentes e até hoje o0 Unico estudo realizado testando ambas (Bosch
& De LaRiva 2004) utilizou uma métrica que apenas compara as espécies aos niveis de
género e familia. Métodos comparativos filogenéticos séo medidas mais precisas, que
permitem decompor a variagdo no canto em um componente especifico (adaptacéo da
espécie) e em um componente filogenético, conservado ao longo da histéria da

linhagem (Diniz-Filho et al. 1998; Blomberg & Garland 2002).

Muitos parametros do canto, como a modulagdo da frequéncia e o harmonico
que contém a frequéncia dominante, tendem a ser conservativos ou mais similares entre
espécies proximas (Cocroft & Ryan 1995) (i.e., sinal filogenético: Blomberg & Garland
2002). Essa relacéo ja foi detectada em anfibios (Zimmerman 1983; Bosch & De La
Riva 2004) e em aves (Ryan & Brenowitz 1985). Por outro lado, aguns parametros
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como a taxa de emissdo de pulsos estdo aparentemente relacionadas as caracteristicas
comportamentais e fisiolégicas, sendo comum encontrar grandes variagOes entre
espécies proximas (Cocroft & Ryan 1995). Desta forma, os parametros espectrais do
canto devem ter um forte sina filogenético, por estarem diretamente relacionados ao
reconhecimento intraespecifico. Por outro lado, parametros temporais devem ser mais
plasticos, refletindo as condicbes ambientais.

O ambiente parece exercer uma forte pressdo no canto emitido por diferentes
tipos de organismos (e.g., Zimmerman 1983; Wiley 1991; Sabbekoorn & Smith 2002).
Os mais importantes efeitos do ambiente na evolucdo da estrutura do canto S&o:
atenuacdo, degradacdo e mascaramento do sinal devido ao ruido do ambiente (Morton
1975; Waser & Brown 1986; Wells 2007; Bradbury & Vehrencamp 2011). Além disso,
a propagacao do som € afetada pela temperatura, umidade e vento (Wiley & Richards
1978; Wells & Schwartz 1982). Por exemplo, o canto das espécies de floresta sofre
maior atenuacdo e degradacéo, principalmente os cantos em alta frequéncia. Por sua
vez, 0 canto das espécies de area aberta sofre menor atenuacdo (Ryan & Brenowitz
1985; Kime et a. 2000). A diferenca entre os habitats deve-se a maior densidade de
vegetacdo existente na mata (Wiley & Richards 1978). Ainda, cantos emitidos no nivel
do solo sofrem maior degradacdo que os emitidos acima do solo (Kime et al. 2000).
Assim, as espécies que ocorrem em diferentes ambientes tendem a possuir diferencas no
canto como uma adaptacdo ao ambiente (Morton 1975; Wiley 1991; Bosch & De La
Riva 2004; Wells 2007). Desta forma, variagdes nas caracteristicas fisicas do habitat e
microhdbitat podem influenciar a evolucéo dos parémetros do canto dos anuros, como
uma forma de adaptacéo ao ambiente a fim de melhorar a qualidade na transmisséo do

sinal. Além disso, as caracteristicas do habitat e microhabitat podem atuar como filtros
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ambientais, atuando sobre as espécies cujo canto ndo se propaga adeguadamente no
habitat ou microhabitat selecionado.

A montagem das comunidades é influenciada principalmente por duas forcas
antagonicas: competicdo e filtros ambientais (Cianciaruso et al. 2009). Se a competicéo
for o processo dominante, espécies com canto semelhante tenderdo a ocupar diferentes
ambientes, favorecendo a co-ocorréncia de espécies filogeneticamente distantes (i.e.,
phylogenetic overdispersion; Cavender-Bares et al. 2004; Gémez et a. 2010). Estas
predicdes consideram que a filogenia € um bom substituto (proxy) para os atributos
(traits), i.e, estes sd0 conservados a0 longo da filogenia (Losos 2011).
Alternativamente, se filtros ambientais forem predominantes na distribuicdo das
espécies (e.g., localizacdo das pocas em area aberta ou no interior da mata), espécies
com canto semelhante tenderdo a co-ocorrer, pois suas semelhangas ecoldgicas
permitem que elas persistam em hébitats semelhantes (i.e. phylogenetic clustering;
Vamosi & Vamosi, 2007; Gomez et al. 2010). Embora os padrbes esperados para 0s
dois processos sgiam opostos, em uma mesma comunidade os dois fatores podem
conjuntamente explicar os padrbes de evolucdo das espécies dependendo da escala
espacia e/ou filogenética (Cavender-Bares et al. 2006; Gomez et al. 2010). A tendéncia
das espécies relacionadas filogeneticamente reterem seus nichos e suas caracteristicas
ecoldgicas ou morfoldgicas ao longo do tempo é chamada de conservacéo filogenética
do nicho (Wiens et a. 2010).

Durante o periodo reprodutivo, os machos de diferentes espécies de anfibios se
agregam, resultando em um grande numero de individuos vocalizando
sincronotopicamente (Wells 2007). De acordo com a hipotese da competicdo pelo
espago acustico, espéecies simpatricas e sintopicas com parametros similares do canto

podem interferir nos sinais acusticos reciprocos que, por sua vez, reduzem a qualidade
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do sinal emitido para a fémea receptora (Naugler & Ratcliffe 1994; Chek et al. 2003).
Uma alternativa comumente encontrada em anuros € a partilha de diferentes dimensdes
do nicho (Pianka 1981), diminuindo a sobreposicdo no uso do espago acustico. Por
exemplo, em comunidades de anuros foi verificado que espécies que utilizam 0 mesmo
sitio de vocalizagdo possuem uma segregacdo nos parametros acusticos, enquanto
espécies com parametros acusticos similares tenderam a utilizar diferentes sitios de
canto (Vasconcelos & Rossa-feres 2008; Silva et al. 2008). A segregacéo espacial,
temporal e/ou espectral (i.e, uso de diferentes bandas de frequéncia para a
comunicagdo) favorecem a qualidade do sinal emitido para as fémeas (Littlejohn 1977;
WEells 2007) e a coexisténcia de um nimero maior de espécies (Pianka 1981).

Neste estudo investigamos a influéncia das relacfes filogenéticas e dos fatores
ambientais nos parametros do canto de uma comunidade de anuros da Mata Atlantica,
utilizando métodos comparativos filogenéticos e as recentes propostas filogenéticas para
os anuros (Faivovich et al. 2005; Frost et a. 2006; Grant et al. 2006). Este € o primeiro
estudo avaliando a influéncia das caracteristicas evolutivas e ambientais no canto de
anuncio dos anuros. Nossos objetivos foram responder as seguintes questfes. |) Qual a
importanciarelativa da filogenia e fatores ambientais (uso do habitat e microhabitat) nos
pardmetros do canto dos anuros? I1) A sobreposicdo nos parametros do canto difere do
esperado a0 acaso em espécies gque co-ocorrem? Nossas predicdes sdo de que
parametros espectrais do canto devam ser conservados (sinal filogenético), devido a
importancia desses caracteres para 0 reconhecimento intra e interespecifico. Enquanto
0s parametros temporais devem ser mais pléasticos e mais influenciados pelo ambiente
por estarem relacionados a caracteristicas comportamentais e fisiologicas. Esperamos
gue as especies que co-ocorram temporal e espacialmente possuam O canto mais

dissimilar afim de evitar interferéncia no sinal acustico.
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MATERIAL E METODOS

Area deestudo

O estudo foi desenvolvido no Parque Nacional da Serra da Bocaina (22°40' a
23°20' S; 44°24' a 44°54' W), localizado na Serra do Mar, na divisa dos Estados de S&o
Paulo e Rio de Janeiro, sudeste do Brasil. O parque possui uma extensdo 104.000 ha
com altitudes variando de 0 a 2095 m (IBAMA 2000). A maior parte do territorio do
parque é formada por Floresta Atlantica, e uma menor parte por areas de campos
abertos de origem natural e antrépica (IBAMA 2000). O clima da regido é classificado
como Cfa, subtropical Umido, sem estacédo seca (Pedl et a., 2007), durante o verdo a
temperatura fica acima dos 22 °C e no inverno a temperatura pode ficar a baixo de zero.
A pluviosidade anual varia de 1.500 a 2.000 mm, com maior concentracdo durante os

meses de outubro a margo.

Amostragem

As coletas de dados mensais foram realizadas pelo método amostragem em
ambientes de reproducéo (Scott & Woodward, 1994), durante o periodo de maio de
2008 afevereiro de 2010, em 13 corpos d’ &gua |énticos, sendo seis em &rea aberta e sete
em area de floresta, distribuidos em uma faixa de altitude variando entre 1300 e 1600 m.
Das 20 espécies registradas, ndo foi possivel gravar o canto de anincio de Scinax aff.
obtriangulatus, S eurydice, Leptodactylus furnarius e Chiasmocleis aff. leucosticta.
Para anadlise do canto de anincio de Bokermannohyla aff. circumdata consideramos
somente a nota emitida mais frequentemente, pois esta espécie foi a Unica que

apresentou mais de uma nota por canto. Para as demais espécies analisamos cinco
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cantos por individuo, e de trés a seis individuos por espécie, totalizando 20 cantos por
espécie no maximo, ja que a variagdo individual nos paréametros do canto em uma
mesma espécie tende a ser pequena (Rossa-Feres & Jim 2001), especialmente os
relacionados a frequéncia (Cocroft & Ryan 1995). Para cada individuo determinamos a
localizagdo (poga em érea aberta ou mata), e o sitio de vocalizagéo (flutuando na agua,
solo ou empoleirado na vegetacdo marginal).

As espécies foram classificadas de acordo com o tipo de habitat utilizado para
reproducdo: 1) espécies de area aberta, aquelas que vocalizam exclusivamente em
corpos d’ agua distando no minimo 10 m da borda da mata; 2) espécies de mata, as que
vocalizaram em corpos d’ agua localizados no interior da floresta, distando ao menos 20
m da borda com a area aberta; 3) espécies generalistas, que vocalizam tanto nos corpos
d'agua no interior da mata quanto em area aberta. As espécies também foram
classificadas de acordo com o tipo de microhabitat utilizado como sitio de vocalizacéo:
1) arboricolas, vocalizam empoleiradas na vegetacéo; 2) aquéticas, vocalizam flutuando
na dgua ou com parte do corpo submerso. Individuos de duas espécies que vocalizam
dentro da agua foram também registradas na margem, mas devido ao pequeno ndmero

de observactes foram consideradas como aquaticas.

Parametros do canto

Mensuramos sete parametros do canto seguindo Cocroft & Ryan (1995): cinco
parémetros espectrais (freqiéncias maxima, minima e dominante, variagdo da
frequéncia, nUmero de tipos de notas por canto) e dois temporais (duragdo do canto,
nimero de pulsos). O nimero de pulsos foi considerado uma variavel temporal por ser
diretamente correlacionada com a duragdo do canto. Os dados séo apresentados como

média + erro padrdo (amplitude, n) (Tabelal).
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As gravagdes foram registradas em gravador analégico Marantz PMD222,
acoplado a um microfone semi-direcional Sennheiser ME 66. As vocalizagbes foram
feitas a uma disténcia minima de 50 cm dos individuos. Os cantos foram digitalizados e
analisados no programa computacional Raven Pro 1.3 (Cornell Bioacoustics Research
Program) com uma freqiiéncia de amostragem de 44.1 kHz, 16 bits de resolugéo e canal
anico. As medidas de freguéncia foram realizadas com fast fourier transformation
(FFT) com 1050 pontos para cantos com harmdnicos e 260 pontos para cantos com
pulsos. O sonograma foi analisado com 50% de brilho e 50% de contraste. Para evitar
um possivel efeito da abundancia de machos em atividade de vocalizacdo e para facilitar
a determinacéo dos pardmetros do canto, foram analisados somente os cantos obtidos

em coros com menos de seis machos intraespecificos em atividade de vocalizacéo.

Anélise dos dados
Influéncia relativa da filogenia e adaptacdo em parametros do canto

Para decompor a variagdo na vocalizacdo entre as espécies num componente
filogenético e outro adaptativo, utilizamos o método de regressdo de autovetores
filogenéticos (PVR, Diniz-Filho et al. 1998). O objetivo dessa andlise é particionar a
variacdo total da variavel dependente (Y) entre os componentes filogenéticos (P) e
ambientais (S) (Diniz-Filho et al. 1998). Além disso, utilizamos regressdes parciais para
extrair um componente adicional da variavel Y que representa a variagéo especifica da
vocalizagdo que esta filogeneticamente estruturada, interpretada aqui como conservacéo
do nicho (PS; Desdevises et a. 2003). Para executar 0 PVR e as regressdes parciais
utilizamos os seguintes passos.
1) obtencdo dos autovetores filogenéticos. com base nas recentes filogenias propostas

para anfibios (Faivovich et al. 2005; Frost et al. 2006; Grant et al. 2006), construimos
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uma super-arvore para espécies da metacomunidade deste estudo (Apéndice 1) no
programa PDTREE (Midford et a. 2005). As espécies do género Physalaemus e do
grupo de Scinax rubra ndo foram incluidas em nenhuma proposta filogenética recente, e
por isso foram incluidas na arvore como politomias. A partir desta arvore extraimos
uma matriz de distancia patristica no programa PDDIST (Midford et al. 2005).
Posteriormente obtivemos autovetores filogenéticos utilizando a andlise de coordenadas
principais (PCoA), apbs dupla centralizacdo (double-center transformation; Diniz-Filho
et al. 1998, 2009). Com isso, retivemos o0s 12 autovetores mais explicativos (variavel X)
para as analises subsequentes, totalizando mais 95% de explicacdo da variacdo nos

dados dafilogenia.

2) autovetor dos parametros do canto: dois dos sete parametros mensurados do canto
foram excluidos da andlise: variagdo da frequéncia, por apresentar multicolineariedade
com a frequéncia méxima e minima; e 0 nimero de notas por canto, que apresentou
pequena variabilidade. Os pardmetros analisados foram padronizados seguindo a
equacdo: Z = (observado — média)/desvio padréo, para linearizar os dados (Staggemeier
et al. 2010). Para reduzir o nimero de variaveis utilizamos a Andise de Componentes
Principais (PCA), que gerou dois autovetores que juntos explicaram 81% da
variabilidade dos dados. autovetor 1 (positivamente relacionado com as frequéncias
méaxima, minima e dominante; doravante autovetor espectral); autovetor 2
(positivamente relacionado com o nimero de pulsos e negativamente com a duracéo do

canto; daqui em diante autovetor temporal).

3) particionamos a variancia da matriz Y (autovetor espectral ou temporal) entre a
matriz filogenética (componente a), a matriz ecol dgica (tipo de habitat ou microhdbitat)
(componente c) e, a correlagdo de ambos (componente b). Primeiro, calculamos uma
regressao entre a variavel resposta Y contra a variavel ecoldgica (tipos de habitat ou
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microhdbitat). O coeficiente Re, desta regressiio é igual a fracd a + b da
decomposi¢do da variancia (Desdevises et a. 2003). Entdo, fizemos uma regressao entre
a variavel resposta Y e os 12 autovetores filogenéticos (X). O coeficiente Rzphy desta
regressdo € igual afragdo b + ¢ da decomposi¢do da variadncia (Desdevises et a. 2003).
Finalmente calculamos uma regressdo multipla entre as varidveis ecolégicas e
filogenéticas. O coeficiente R’y representa as frages a + b + ¢ da decomposicéo da
variancia (Desdevises et a. 2003). Apos essas trés analises, calculamos o valor de cada
componente seguindo a subtragéo proposta por Desdevises et al. (2003): componente a
= Rt - Rpny; componente b = Ry + Rpny - Réior; componente ¢ = Ry - Reeny. O
componente a é o componente ecoldgico, componente b é a variacdo ambiental
estruturada filogeneticamente, i.e., a conservacao filogenética do nicho, e componente ¢
€ o componente filogenético (Desdevises et al. 2003; Staggemeier et al. 2010).
Testamos a contribuicéo relativa de cada componente do canto de andncio dos anuros

em relagdo ao tipo de hébitat ou microhébitat utilizado pelas espécies.
Determinacao do grau de co-ocorréncia entre as especies

Obtivemos dados de co-ocorréncia espacial por habitat e de co-ocorréncia
temporal, por dias de vocalizacdo dos machos das espécies de anuros. Para verificar se
as espécies co-ocorrem espacial e temporamente mais do que o esperado ao acaso,
calculamos o indice C-score (Stone & Roberts 1990) no programa ECOSIM (Gotelli &
Entsminger 2001) com base na matriz de composi¢do de espécies. A andlise do C-Score
fornece uma matriz triangular com valores de C-score para cada par de espécies.
Vaoresiguais a zero (C-score = 0) indicam que o par de espécies analisadas sempre co-
ocorrem. Quanto maior o valor do C-Score menor é probabilidade das espécies co-
ocorrere. Para obter o vaor de significancia, geramos 5000 matrizes aleatérias
mantendo as linhas fixas e as colunas equiprovaveis da matriz original (Gotelli 2000).
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Influéncia da co-ocorréncia entre as espécies sobre os parametros do canto

Extraimos uma matriz de dissimilaridade aplicando o indice de Distancia
Euclidiana sobre a matriz com os parametros do canto de anincio das espécies. Valores
iguais a zero representam parametros de cantos idénticos, e quanto maior o indice,
maior € a dissimilaridade no canto. Como os parametros estdo em diferentes escalas, 0s
dados foram transformados seguindo a equagdo: Z = (observado — média)/desvio
padrdo. Para testar se a co-ocorréncia espacial e temporal dos anuros influencia o grau
de similaridade no canto das espécies, utilizamos a andlise de correlacdo de matrizes de
Mantel. Essa andlise foi aplicada para as matrizes de dissimilaridade nos paréametros do
canto de aniincio e de co-ocorréncia espacial e temporal contendo os valores de C-score
entre os pares de espécies (Cavender-Bares et al. 2004), com base em 5000 permutacdes

no programaR 2.14 (R Development Core Team 2011).

RESULTADOS
Processos adaptativos e filogenéticos do canto

Analisando os parametros espectrais e temporais do canto dos anuros (Tabela 1),
detectamos um forte sinal filogenético (componentes [a]; [b]; [at+b]), que explicaram
77.6% a 80.1% da variacéo no canto das espécies de anuros (Tabela 2). Ao analisarmos
a influéncia do microhdbitat e da filogenia nos par@metros espectrais do canto,
verificamos que o componente filogenético explicou sozinho aproximadamente 37% da
variagdo no canto, enquanto a conservagao de nicho representou aproximadamente
40,5% (R?q = 0,75; F = 11,03; P < 0,001). Os parametros temporais, também tiveram
um forte sina filogenético e uma fraca influéncia do componente adaptativo (i.e.,

microhabitat). A filogenia sozinha explicou 69,1% da variagdo nos parémetros
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temporais do canto, sendo que 8,8% da variagdo representa conservacdo do nicho,
enquanto que a influéncia do microhabitat explicou apenas 0,2% (RZq = 0.73; F = 9.86;
P = 0.001) davariagcdo nos parametros temporais do canto.

De maneira similar, o hbitat também exerceu fraca influéncia sobre o canto das
espécies. Em relaco aos par@metros espectrais, a variacdo dos parémetros do canto
observada ndo foi explicada pelo uso do hébitat (< 0,1% de explicacdo) nem pela
conservacao do nicho (0,2%). Entretanto, existe um forte sinal filogenético no canto que
explica 77,5% da variagdo nos parametros espectrais do canto (R%g = 0,72; F = 9,515;
P = 0,001). Em relagdo aos parametros temporais, 78% da variagdo no canto foi
explicada pelo componente filogenético. Decompondo esse efeito observamos que
67,1% da variacdo nos parametros temporais do canto é estritamente relacionada a
filogenia e 10,6% diz respeito a conservacdo do nicho. O habitat, por sua vez, explicou
apenas 2% da variacdo nos parametros temporais do canto de anincio das espécies

(R%q = 0,73; F=9,84; P = 0,001).

Co-ocorréncia

Espécies que co-ocorreram em um maior nimero de pocas (i.e., menor valor de
C-Score) tiveram maior dissimilaridade no canto (ry = -0,233; P = 0,02). Porém, o
canto de anuncio dos pares de espécies que co-ocorreram tempora mente nédo diferiu

entre as espécies (rny = 0,07; P = 0,307).

DISCUSSAO
Encontramos uma forte explicagcdo do componente filogenético nos parametros
do canto dos anuros, assim como do componente de conservagdo de nicho na

modulagdo dos parametros espectrais. Adicionalmente, o hébitat e o microhabitat
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sozinhos explicaram muito pouco da variagdo no canto. A co-ocorréncia temporal
parece ndo determinar diferencas nos cantos dos anuros, porém, as espécies que co-
ocorreram espacialmente apresentaram cantos mais distintos, resultando numa baixa

sobreposi¢do no uso do espaco acuistico.

Fator es adaptativos e filogenéticos do canto

O componente filogenético explica a maior parte da variacdo nos parametros do
canto, porém ha uma porcentagem considerdvel de explicagdo da variagdo no canto
partilhada entre os componentes filogenético e adaptativo (i.e., conservacdo filogenética
de nicho). Assim, nossos resultados evidenciam que parametros do canto dos anuros séo
filogeneticamente conservados, resultando principamente em um forte sina
filogenético e com pouco sinal adaptativo. Esse resultado decorre do fato que as
espécies proximas filogeneticamente compartilham caracteristicas morfol 6gicas, como
resultado de sua ancestralidade comum (Cocroft & Ryan 1995; Gerhardt & Huber 2002)
e também da ocupacdo de microhabitats por espécies com semelhanca em alguns
pardmetros do canto, como, por exemplo, os hylideos que vocalizaram sempre
empoleirados na vegetacdo marginal. Desta forma, esses resultados sugerem que a
evolucdo desses caracteres é modulada mais por processos evolutivos do que processos
adaptativos.

Os parametros temporais e espectrais do canto foram fortemente restritos
(constrained) pela filogenia e, portanto, pouco labeis (plasticos) em resposta ao
ambiente utilizado, corroborando a hipétese de que o canto é restrito pela historia
evolutiva das linhagens filogenéticas (Cocroft & Ryan 1995; Bosch & De La Riva
2004; Wells 2007). Alguns caracteres morfologicos que influenciam diretamente

parametros do canto tendem a exibir forte sinal filogenético (Blomberg et al. 2003),
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como o tamanho corporal (Penna & Solis 1998) e a estrutura da laringe (Martin 1972).
Este fato pode explicar a estruturagdo filogenética no canto nas espécies analisadas.
Desta forma, as restricoes filogenéticas podem limitar a evolugdo do canto (Zimmerman
1983; Ryan & Brenowitz 1985; Bosch & De La Riva 2004).

Os parametros espectrais do canto sdo estruturados filogeneticamente e também
conservados em relacdo ao microhabitat. Espécies tendem ater parametros espectrais do
canto semelhantes independentemente do tipo de microhabitat utilizado, o que indica
conservacao filogenética do canto. Mas, ao longo da historia evolutiva, as caracteristicas
do canto (e.g., frequéncias) de grupos proximamente aparentados favoreceram a
ocorréncia em microhdbitats que favorecem a emissao do sinal sonoro. Desse modo, as
espécies podem até mudar de microhabitat, mas sdo impedidas por restricdes
filogenéticas a mudarem o canto (HOlt & Barfield 2008). Em nosso estudo, a
conservacao filogenética do nicho provavelmente decorre do fato que espécies mais
proximas filogeneticamente utilizaram 0 mesmo tipo de sitio de vocalizacéo. O sitio de
vocalizacao utilizado por anuros € considerado uma caracteristica das espécies, devido a
estrita relacdo com a sua morfologia, sendo que as espécies tendem a utilizar sempre o
mesmo microhdbitat como sitio de vocalizacdo (Crump 1971; Hodl 1977; Rossa-Feres
& Jim 2001; Wells 2007).

O canto foi pouco l&bil em relacdo ao habitat e microhabitat utilizado pelos
anuros. A baixa explicagéo do componente adaptativo (i.e., habitat e microhabitat) pode
ser atribuida a diferentes fatores. Uma possibilidade € que efeitos do habitat e
microhdbitat no canto tenham influéncia sobre poucas espécies das comunidades ou
somente em determinados ambientes, como por exemplo, riachos com muito ruido
(Gerhardt & Klump 1988; Penna et a. 2005) e ambientes antropicos (Sun & Narins

2005). Uma segunda explicacdo € de que a vocalizacdo de anuros ndo necessita
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percorrer longas distancias (Kime et a. 2000), pois esse tipo de sinal acustico é mais
plastico em relacdo as caracteristicas ambientais que sinais utilizados a curtas disténcias
(Brenowitz 1982). Entretanto, sd0 necessarios mais estudos para determinar se existem
outros fatores influenciando a evolugdo do canto de anincio dos anuros, levando em
consideracdo comportamento, efeitos da densidade e empregando parémetros
ambientais que representem uma caracterizacdo mais refinada dos hébitats e

microhabitats.

Padr 6es de co-ocor réncia espago-temporal e dissimilaridade acustica

As espécies sincronotopicas ndo necessariamente emitem vocalizagéo diferente,
mas especies que co-ocorrem espacialmente possuem cantos de andincio mais distintos.
Desse modo, mesmo que duas espécies com canto similar ocorram nos mesmos meses,
cada uma delas pode utilizar diferentes habitats para reproducdo, evidenciando a
existéncia de uma partilha espacial, evitando uma possivel competicdo pelo espaco
acustico. A partilha do nicho aclstico é importante para evitar interferéncia acustica,
gue ocorre quando espécies simpétricas e sintopicas possuem canto similar, o que jafoi
registrado em insetos (e.g., Schatral & Y eoh 1990), aves (e.g., Popp & Ficken 1987) e
anfibios (e.g., Schwartz & Wells 1983; GarciaRutledge & Narins, 2001). Como
resultado, as fémeas tem maior dificuldade em localizar machos coespecificos (Wells
2007; Haddad et al. 1990). O erro no reconhecimento intraespecifico pode resultar em
uma reducdo da aptiddo (fitness) associada a geracéo de hibridos (e.g., Haddad et al.
1990; Haddad et al. 1994; Grant & Grant 1997). Para evitar a interferéncia entre
diferentes espécies durante a atividade de vocalizagdo, espécies de anuros utilizam
diferentes estratégias, como: utilizagéo de diferentes bandas de frequéncia para emisséo

da vocalizacdo (Chek et al. 2003), utilizacdo de diferentes ambientes para a reproducéo
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(Silva et a. 2008; presente estudo), ou diferentes sitios de canto, quando espécies
cogenéricas ou com o canto similar ocorrem no mesmo habitat (Drewry & Rand 1983;

Duellman & Pyles 1983; Silvaet al. 2008).

Conclusao

Verificamos que paréametros do canto ndo sdo plasticos e ndo respondem as
variagbes no habitat e microhébitat, e que a maior parte da variagcdo no canto €
determinada pela filogenia. Provavelmente isto decorre do forte sina filogenético
existente nos caracteres morfolégicos que modulam o canto. A influéncia partilhada
entre os componentes adaptativo e filogenético é mais evidente nos parémetros
espectrais do canto em relacéo ao microhdbitat utilizado pelos anuros. A conservagdo
filogenética do nicho parece ser favorecida pela tendéncia das diferentes espécies
utilizarem sempre os mesmos microhdbitats como sitio de vocalizagdo. Na
metacomunidade estudada, as espécies tendem a partilhar espaciamente o espaco
acuistico, pois as espécies que ocorrem nos mesmos habitats tendem a ter o canto mais

dissimilar. Porém, a co-ocorrénciatemporal é aleatéria em relacdo ao canto.
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TABELAS

Tabela 1. Caracteristicas espectrais e temporais do canto das espécies de anfibios registradas no Parque Naciona da Serra da Bocaina. N =
nimero de individuos analisados; Nn = ndimero de tipos de notas; N n/c = nimero de notas por canto; Fmax = frequéncia maxima (Hz); Fmin
= frequéncia minima (Hz); Fdom = frequéncia dominante (Hz); Ff = faixa de frequéncia (Hz); Dur = duragdo do canto (s); Np = nimero de
pulsos por canto; Hab = tipo de habitat utilizado (G = generalista, A = é&rea aberta, M = interior da floresta; Microhab = tipo de microhébitat
utilizado pelos machos (V = navegetagdo, A = naagua). Os dados sdo apresentados como média + desvio padrao.

Espécie N Nn Nn/c Fmax Fmin Fdom Ff Dur Np Hab Microhab
Aplastodiscus 6 1 1+0 23714+ 17428+ 20547+ 6286+ 01+£0.03 10
perviridis 101.7 102.4 125 82.1

Bokermannohyla 5 2 36+£09 17179+ 536.1+ 12403+ 11818+ 13+04 66.4+21.4
ahenea 152.2 135.3 233.6 96

Borkermannohylasp. 3 1 3%£0 15979+ 629.7+ 10444+ 9682 0.128 + 39+05
(aff. circumdata) 36 41.3 158.6 353 0.01

Dendropsophus 3 2 2+0 4099.4+ 2307.8+ 31525+ 17916+ 01+£0.02 127+33
elegans 191 200.4 78.4 290.9

Dendropsophus 6 1 1+0 51009+ 38944+ 44789+ 12065+ 04+03 345+46
microps 93.3 121.8 136.9 205.8

Dendropsophus 6 1 1+0 6056.7+ 3242+ 4872.7+ 28133 = 01+01 18+ 4
minutes 226 1190.1 11425 1128.6
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Tabela 1. Continuagdo

Espécie Nn  Nn/c Fméx Fmin Fdom Ff Dur Np Hab Microhab

Hypsiboas sp. (aff. 1 1+0 56589+ 41674+ 48579+ 14914+ 01+002 208+48 G \Y,

polytaenius) 136.5 225.8 262.1 159.2

Physalaemus barrioi 1 1+0 42024+ 3279+ 23731+ 38746+ 12+£02 1+0 A A
225.7 214 260.7 230.9

Physalaemus cuvieri 1 1+0 23128+ 3978+ 6482+ 18969+ 03+001 1*0 A A
311 26.5 29.6 67.2

Physalaemus olfersii 1 1+0 26241+ 12778+ 19332+ 1408+ 2589 1+0 M A
61.9 260.6 53.03 146.7 648.6

Proceratophrys 1 1+0 12782+ 6633+ 995.7+ 614.9 + 06+0.1 29945 M A

melanopogon 102.7 73.1 89.9 70.5

Rhinellaictérica 1 1+0 851.1+ 253.6+ 5254+ 5975z 107+37 669+208 G A
68.3 61.5 65.5 67.7

Scinax hayi 1 1+0 32159+ 4922+ 8613+ 27236+ 03+002 101+06 G Y

0.001 925

718 52.6

Scinax sp. (aff. 1 1+0 3555 + 16689+ 3123.8+ 18945+ 03+01 82+11 G \%

duartel) 133.7 208.2
1535 104
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Tabela 1. Continuagdo

Espécie Nn Nn/c Fméx Fmin Fdom Ff Dur Np Hab Microhab
Scinax squalirostris 6 1 1+0 49825+ 23756+ 3540+ 2606.9 + 05+0.1 129+16 A \Y
738.3 248.6
114 148
Trachycephalus 3 1 1+ 0 1859.7+ 4779+ 999.1+ 1384.2 01+002 115+1 M A
imitatrix 206.1 +126.2
126 58.1
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Tabela 2. Coeficientes com a porcentagem de explicagdo da variagdo nos
parAmetros espectrais e temporais do canto em resposta aos componentes
ecol dgicos e filogenéticos.

Estritamente Conservacdo Estritamente . _ .
& N&o explicado

filogenético do nicho ecoldgico
d
£ (5] [ .
Espectral vs habitat 77.3 0.2 <0.1 224
Espectral vs
microhdbitat 37 40.5 2.6 20
Temporal vs habitat 67.4 10.6 2 21.8
Temporal vs
i crohdbitat 69.1 8.8 0.2 21.8
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APENDICE

Bokermannohyla ahenea
Bokermannohyla sp. (aff. circumdata)
Aplastodiscus perviridis
Hypsiboas sp. (aff. polyaenius)

Scinax sp. (aff. hayii)

Scinax sp. (aff. duartei) Hyhdae
Scinax squalirostris
I Trachycephalus imitatrix
Physalaemus barrioi
| |_ Physalaemus cuvieri Leluperldae
l— Physalaemus olfersii
—

Proceratophrys melanopogon | Cycloramphidae
Rhinella icterica I BUfonidae

Apéndice 1. Filogenia das espécies que se reproduzem em ambientes |énticos
registradas no Parque Naciona da Serra da Bocaina de maio de 2008 a fevereiro de

2010.
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RESUMO

Uma das principais questbes em ecologia reside em compreender a diversidade de
espécies, detectando os padrdes e 0s processos que resultaram na atual distribuicdo da
riqueza e da composicdo de espécies. Neste estudo, analisamos o padréo da distribuicdo
da riqueza e da diversidade beta em comunidades de anfibios da Floresta Ombréfila
Densa, do bioma Mata Atlantica, buscando responder as seguintes questdes. as variaveis
climaticas sdo preditoras da riqueza nas comunidades de anfibios em Floresta Ombrofila
Densa? Os fatores espaciais (localizacdo geogréfica) sGo mais importantes que 0s
ambientais (climaticos) na determinacéo da diversidade beta? Para tanto, foi utilizada
uma base de dados construida com dados de publicacfes cientificas, complementada por
coletas em campo no Parque Naciona da Serra da Bocaina e por dados secundarios
obtidos em consulta a colecdes cientificas. Os dados climaticos e a altitude foram
extraidos da base de dados Wordclim. A base de dados incluiu 27 localidades que,
juntas, resultaram em uma lista com 253 espécies de anuros, das quais mais de 25%
constituem registros Unicos, com ocorréncia restrita a uma Unica localidade. O padréo
de distribuicdo da riqueza ndo foi correlacionado com as variaveis climaticsa, nem com
a dltitude. A diversidade beta ndo foi explicada nem pelas variaveis ambientais nem
pelas espaciais. A grande diferenca na composicéo de espécies entre as localidades
(75% de dissimilaridade) provavelmente decorre da grande taxa de endemismo

encontrada na Mata Atlantica.

Palavras-chave: dtitude; diversidade beta; parametros climaticos, processos

estocasti cos; processos deterministas.
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INTRODUCAO

Uma das principais questdes em ecologia reside em compreender a diversidade
de espécies, principalmente em detectar os padrbes e compreender 0S processos que
resultaram na atual distribuicdo da riqueza e da composi¢éo de espécies. O nimero de
estudos sobre padrdes de riqueza e diversidade beta aumentou recentemente, sendo que
diversos taxons foram estudados em diferentes escalas: global (Gaston et al. 2007;
McKnight et al. 2007; Buckley e Jetz 2008), continental (Qian & Ricklefs 2007) e
regiona (Jankowski et al. 2009). A riqueza e a composi¢ao de espécies do pool regional
sdo determinadas por eventos historicos biogeograficos, processos evolutivos e
contrastes fisioldgicos (Morin 1999; Wiens & Donoghue 2004), resultado dos processos
de deriva ecolbgica, especiacdo e extincdo (Smith et a. 2005; Mittelbach et al. 2007;
Vellend 2010), e da disperséo das espécies existentes no pool global (Vellend 2010).
Desta forma verifica-se que a historia regional modela a distribuicéo e a diversidade de
espécies (Jetz et a. 2004; Graham et al. 2006; Buckley & Jetz et a. 2007). Como
resultado, é esperado que hgja variagdo no tamanho do pool regiona de espécies nas
diferentes regides biogeogréficas, que por sua vez, influenciam a diversidade local
(Chase & Myers 2011). Esse padréo foi verificado comparando-se as comunidades de
anfibios de florestas tropicais e temperadas em diferentes continentes (Dahl et al. 2009).
Porém, ainda sdo escassos os trabalhos que buscam o entendimento dos processos que
resultam nos padrfes de diversidade dentro de uma mesma regido biogeogréfica (e.g.
Diniz-Filho et al. 2008; Valdujo et al. 2011).

A maneira como o clima modula a variagdo na fisiologia, ecologia e evolugédo
dos organismos é uma questdo fundamental para o entendimento dos padrées de
diversidade (Pianka 1966; Chown et al. 2004). Estudos buscando avaliar a influéncia

das varidveis climéticas no padréo de distribuicdo de riqueza e da diversidade beta j&
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foram realizados em diferentes partes do mundo, em diferentes escalas e com diferentes
taxons, como aves (Rahbek & Graves 2001), plantas (Qian & Ricklefs 2007), répteis
(Terribile & Diniz-Filho 2009), inclusive anfibios (Buckley & Jetz 2007; Buckley &
Jetz 2008). Em relacdo a anfibios as maiores riquezas sdo geralmente observada nas
localidades sem sazonalidade climética e com altos indices pluviométricos (Buckley &
Jetz 2007; Vasconcelos et a. 2010). Porém, os estudos avaliando a influéncia das
varidveis climaticas nas comunidades de anuros sulamericanos ou foram realizados em
escalas amplas (e.g. Vasconcelos et al. 2010) ou estéo restritos aos biomas Cerrado e
Amazénia (Diniz-Filho et a. 2008; Dahl et al. 2009; Valdujo et al. 2011). Assim, ha
uma escassez de estudos, em escalaregional, testando os efeitos das variaveis climaticas
sobre ariqueza e a diferenca na composi¢éo das espécies em éreas de Mata Atlantica.
Atualmente, duas hipéteses tém sido discutidas para explicar a origem e a
manutencdo da diversidade beta (Legendre et al. 2005). A primeira hipétese postula que
a composicao local das espécies flutua de maneira aleatdria, influenciada pela limitagdo
na capacidade de dispersao, deriva ecologica e pelo balanco entre especiacdo e extingdo
local (dindmica neutra; Hubbell 2001; Rosindell et al. 2011). Ainda, € esperado que ao
longo de um gradiente ambiental as espécies tenham a mesma demografia (i.e.,
equivaléncia ecologica; Hubbell 2001). O padréo observado na dinamica neutra € o
aumento da dissimilaridade na composicdo das comunidades com o aumento da
distancia geogréfica entre as éreas (distance decay of similarity) (Nekola 1999). A
segunda hipdtese prediz que em um ambiente heterogéneo sem limitac&o na capacidade
de dispersdo das espécies, as diferencas demogréficas entre as espécies ao longo de um
gradiente ambiental determinam a composicdo das comunidades (dinamica species

sorting; Chase & Leibold 2003; Leibold et al. 2004). O padréo observado € que quanto
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maior 0 mosaico de paisagens maior serd a diversidade beta entre as comunidades (e.g.
Tuomisto et al. 1995; Brunbjerg et a. 2012).

A prevaléncia de uma ou outra hipétese depende do grupo taxonémico em
guestdo e da escala espacial analisada. Por exemplo, Cottenie (2005) verificou que em
escalas espaciais menores a dinamica species sorting parece ser mais frequente que a
dindmica neutra para diversos grupos e biomas. Entretanto, com o0 aumento da escala
espacial, 0s processos relacionados a dindmica neutra passam a ser mais frequentes na
determinacéo da diferenca na composicao das espécies nas metacomunidades. 1sso se
deve ao fato de que em escalas amplas a dispersdo tende a ser limitada, fazendo com
gue ambientes favoréveis ndo sgam colonizados pelas espécies, resultando numa
dindmica neutra (Fuentes 2002). Como os anfibios sdo caracterizados por possuir uma
baixa capacidade de dispersdo (Smith & Green 2005; Wells 2007), € esperado que a
dindmica neutra sgja mai s importante em estudos realizados em escalas amplas.

O presente estudo tenta preencher uma lacuna no conhecimento da diversidade
de anuros por avaliar ainfluéncia de fatores contemporaneos (i.e. variaveis climaticas) e
histéricos (i.e. altitude) na riqueza de espécies e, dos componentes espaciais e
ambientais na determinacdo da diferenca na composicdo de espécies em comunidades
de anuros do bioma Mata Atléantica. Este bioma € considerado um dos 25 hotspots
mundiais, possuindo uma das maiores diversidades de anuros do mundo (Myers et al.
2000), com grande concentracdo de espécies endémicas (Haddad & Prado 2005) e sobre
forte grau de ameaca (Ribeiro et al. 2009). Estima-se que da érea origina restaram
apenas, aproximadamente 12% da Mata Atlantica (Ribeiro et a. 2009) Neste estudo
procuramos responder as seguintes questes: i) As variaveis climéticas (componente
ambiental) e a altitude (componente histérico) sdo preditoras da riqueza nas

comunidades de anfibios em Floresta Ombrdfila Densa (FOD)? Nossa hipotese € que as
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maiores riquezas de anfibios sdo observadas nas localidades com as maiores taxas de
precipitagdo anual e com as maiores temperaturas; ii) Os fatores espaciais (localizagdo
geogréfica) sdo mais importantes que os ambientais (climaticos) na diversidade beta?
Como os anfibios possuem uma baixa capacidade de dispersdo, e o presente estudo
aborda uma ampla escala geografica, nossa hipétese é que os fatores espaciais sgjam
mais importantes que os ambientais. Devido a limitacdo na capacidade de dispersao dos
anuros (Smith & Green 2005) e as limitagcdes fisiol6gicas que é uma barreira para a
dispersdo em gradientes dtitudinais, resultando em altas taxas de endemismo (Janzen

1967; Ghalambor et al. 2006).

METODOLOGIA
Caracterizacao do bioma estudado

O bioma Mata Atlantica originamente ocupava uma area de aproximadamente
150 milhdes de hectares ao longo de um longo gradiente latitudinal (3°S até 31°S) e
longitudinal (35°W até 60°W) (Ribeiro et a. 2009). Desta forma, ao se considerar toda a
extensdo da Mata Atlantica h4 uma grande variagdo climética, principamente em
relacdo a sazonalidade das chuvas, 0 que contribuiu para a formagdo dos seus dois
principais tipos de vegetacdo: FHoresta Ombrofila Densa (Floresta atlantica stricto
sensu) e Floresta Estacional Semidecidual (FES) (Morellato & Haddad 2000). A FOD
ocorre de norte a sul da costa brasileira, acompanhando as cadeias de montanhas
existentes e recebe de 1500 a 4000 mm de chuva por ano, enquanto a Floresta
Estacional Semidecidual esta restrita ao interior do continente e recebe
aproximadamente 1000 mm chuva anuamente (Camara, 2003). Dentro de cada tipo

vegetacional existe pouca variacdo nos parametros climaticos (Peel et al. 2007).
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A Mata Atlantica € um dos biomas com a maior diversidade biol6gica do planeta
sendo também um dos mais degradados (Myers et al. 2000). Hoje, em virtude da densa
ocupacdo humana, expansdo agropecudria, industrializacdo e exploragcdo econdmica e
imobiliéria, restam apenas aproximadamente 11,7% da vegetacdo original, composta em
sua maioria por pequenos fragmentos de FES, enquanto que as maiores areas continuas
de mata sdo de FOD localizadas nas encostas das serras que acompanham o litoral
brasileiro (Ribeiro et a. 2009), principalmente na Serra do Mar. A Serrado Mar € um
conjunto de escarpas festonadas com cerca de 1000 km de extensdo coberta
principa mente por FOD e campos de altitude (Kronka et a. 2005). A Serrado Mar se
estende desde o Estado do Rio de Janeiro até o norte do Estado de Santa Catarina
(Almeida & Carneiro 1998), estando presentes ao longo da cadeia de escarpas as
maiores &reas de mata continua encontradas no bioma da Mata Atlantica (Ribeiro et al.
2009). Segundo a classificacdo de Koppen-Geiger ao longo da Serra do Mar existem
dois tipos de clima, ambos sd0 considerados temperados com altos indices
pluviomeétricos e sem estacdo seca, porém um possui verdo quente (Cfa) e outro com

verdo pouco mais ameno (Cfb) (Peel et al. 2007).

Selecao das localidades

Entre todos os estudos realizados com comunidades de anfibios de Mata
Atléntica disponiveis na literatura, selecionamos apenas os trabalhos realizados em
areas de Floresta Ombrofila Densa na Serra do Mar e planicie costeira adjacente, a fim
de controlar variagdes na riqueza e composi¢ao de espécies devido ao tipo de vegetacdo
da éarea (i.e, fitosonomia) e a existéncia de uma estagdo seca pronunciada,
caracteristica encontrada em muitas areas de FES (Camara, 2003). Além disso,

selecionamos somente aqueles estudos fundamentados em coletas sequenciais durante
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0S meses mais quentes e umidos do ano, periodo no qual a maioria das espécies de
anfibios esta em atividade de vocalizac&o e sGo mais facilmente registrados (Bertoluci &
Rodrigues 2002).

Foram coletados dados no Parque Naciona da Serra da Bocaina, através do
método inventario completo (Scott Jr. 1994). As amostragens foram realizadas de julho
de 2008 a junho 2009 e novembro de 2009 a marco de 2010. Para complementar os
inventarios selecionados e obter a lista de espécies de diferentes localidades que ndo
estdo disponiveis na literatura foram feitas consultas as seguintes colecfes cientificas:
Museu Nacional, Universidade Federa do Rio de Janeiro (MNRJ); Museu de Historia
Natural da Universidade Estadual de Campinas (ZEUC); Colecdo Célio F. B. Haddad
(CFBH) depositada no Departamento de Zoologia do Instituto de Biociéncias da
Universidade Estadual Paulista; Colecdo de girinos e adultos do Departamento de
Zoologia e Botéanica (DZSJRP) da Universidade Estadual Paulista. As coleces com
base de dados disponibilizadas na plataforma Specieslink (http://splink.cria.org.br)
foram consultadas eletronicamente e posteriormente consultamos alguns especialistas
para certificar a provavél ocorréncia de determinadas espécies. Da lista de espécies
obtidas com dados das colecdes cientificas, foram acrescentadas a base de dados
somente as localidades cujos registros contam com pelo menos 30 espécies. Este
numero representa a riqueza de espécies de anfibios registrada na comunidade menos
diversa em érea de FOD (Estacdo Ecologica Bananal, Zaher et al. 2005), e esse
procedimento foi adotado visando aumentar 0 nimero de amostras e diminuir a lacuna
de conhecimento em alguns trechos da Mata Atlantica. Desta maneira, nés obtivemos
uma lista de espécies de anfibios para 27 localidades de FOD (Figura 1; Tabela 1). Para
as andlises edtatisticas foram excluidas dos inventérios as espécies com classificacéo

taxondmica incerta.
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Selecdo das variaveis

Avaliamos ainfluéncia das variaveis climéticas na riqueza e na diversidade beta,
pois o clima pode parcialmente determinar as taxas de dispersdo afetando a evolugéo
das populacdes e consequentemente as taxas de especializagdo e especiacéo (Jocque et
al. 2010). Para isso, foram utilizadas cinco varidveis extraidas da base de dados
Wordclim (Hijmans et a. 2005), sendo uma geogréfica e quatro climaticas: (1) altitude,
(2) temperatura minima média do més mais frio e (3) temperatura méxima média do
més mais quente, como medidas do limite de tolerancia ao frio e ao calor (Qian &
Ricklefs 2007), (4) diferenca entre atemperatura maxima média mensal e atemperatura
minima média mensal, como uma medida da sazonalidade (Qian & Ricklefs 2007) e (5)
precipitacdo anual, uma medida da disponibilidade de agua (Qian & Ricklefs 2007).

A estrutura espacial foi avaliada utilizando as coordenadas geogréficas de cada
localidade fornecida pelos trabalhos selecionados. Para as listas de espécies obtidas em
colecdes cientificas utilizamos a coordenada geografica da regido central do municipio.
Além disso, em alguns inventarios a unica coordenada georgafica disponivel era
referente aregido urbana do municipio, desta forma ha uma limitacéo na base de dados
obtida devido a existéncia de diferencas climaticas e altitudinais entre as zonas urbanas
e as regides florestadas estudadas. A partir de uma matriz de distancia com base nas
coordenadas geograficas entre os ambientes foram criadas as variaveis espaciais
utilizando o método das coordenadas principais de matrizes vizinhas (Principal
Coordinates of Neighbor Matrices, PCNM) (Borcard & Legendre 2002; Borcard et al.
2004). A PCNM é fundamentada em uma matriz de distancia Euclidiana entre os pontos
amostrados (Borcard & Legendre 2002). Essa matriz foi submetida a uma andlise de

coordenadas principais em que 0s eixos representam padrdes espaciais distintos que sdo
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ortogonais entre si e linearmente ndo correlacionados (Griffith & Peres-Neto 2006).
Utilizamos o procedimento de forward selection (Blanchet et al. 2008) para selecionar
somente eixos positivos (I de Moran > 1) e significativos da PCNM. Essa andlise
representa a decomposi ¢ao espectral da relacéo espacial entre os ambientes amostrados,
podendo ser caculadas para conjuntos regulares ou irregulares de pontos no
espaco/tempo (Borcard & Legendre 2002). A PCNM é €ficiente para detectar diversos
tipos de estruturagéo espacial nos dados, como autocorrelacdo ambiental (Borcard &
Legendre 2002) e processos hidticos como a dispersdo (Dray et al. 2006), dém de
promover uma melhor representacdo da estrutura espacial em comparagdo com outros

procedimentos comumente utilizados (Legendre et a. 2005).

Analises estatisticas

Para testarmos a influéncia das variaveis climéticas e da altitude (variaveis
independentes) no padréo de distribuicdo da riqueza de anuros (variavels dependentes),
utilizamos Model os Lineares Generalizados (GLM). Como as variaveis dependentes séo
dados de contagem e os dados apresentaram superdispersdo (overdispersion), utilizamos
a distribuicdo binomial negativa para os dados com a funcdo glm.nb do pacote MASS
do programa R 2.10.1 (R Development Core Team 2010). Construimos um modelo
global com a variacdo na riqueza em funcéo da temperatura média anual, temperatura
minima média do més mais frio, temperatura maxima média do més mais quente,
diferenca entre a temperatura maxima media mensal, temperatura minima mensa e
precipitacdo anual. Apos a construcdo do modelo global retiramos as variaveis com
fator de inflagdo da variancia (VIF) superior a 2, a fim de diminuir a multicolinearidade

entre as variaveis (Quinn & Keough, 2002). Apos este passo, utilizamos o critério de
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informacdo de Akaike corrigido para pequenas amostras (AIC;) e Akaike weights
(WAIC,) para selecionar o melhor modelo que explica a distribuicdo da riqueza
(Burnham & Anderson, 2002). Os modelos com valores de AAIC entre 0 e 2 s&o
considerados os melhores modelos, enquanto que em relagéo ao wAIC,; quanto maior
for o valor maior sera o poder preditivo (Burnham & Anderson, 2002).

Partindo do pressuposto que os dados obtidos da literatura sdo representativos da
riqueza de espécies nas areas. As diferencas no esforco amostral e nos métodos de
amostragem, além da inclusdo da base de dados de col egdes cientificas tornam os dados
dos diferentes estudos realizados nas &reas de FOD ndo diretamente comparaveis em
termos de abundéncia Por este motivo, utilizamos os dados binarios
(presenca/auséncia) de composicdo das espécies de anfibios nas comunidades. Para
avaiar o grau de similaridade na composicdo das comunidades de anfibios de FOD
utilizamos o indice de Chao-Jaccard (Chao et al. 2005). Este indice compara a
similaridade entre duas comunidades seguindo a métrica de Jaccard, porém controla o
efeito de ndo encontrar espécies compartilhadas, reduzindo o viés da andlise (Chao et al.
2005). Essa andlise foi realizada no programa SPADE (Chao & Shen 2009).

Para melhor interpretacdo dos resultados a respeito do grau de dissimilaridade na
composicao de espécies entre as localidades incluidas na base de dados (Chao-Jaccard),
aplicamos a andlise de agrupamento utilizando diferentes algoritmos (método da média
ndo ponderada - UPGMA, método de Ward e single linkage) para construcdo dos
dendrogramas (Legendre & Legendre 1998). Para cada dendrograma foi calculado o
indice de correlacdo cofenético, que mostra o quanto de informacéo € perdida na matriz
original dos dados para a construcdo do gréfico (Legendre & Legendre 1998). Para
analise dos dados de similaridade avaliamos somente o dendrograma obtido através do

método de UPGMA, que apresentou o maior valor do indice correlacdo cofenético.

131



A andlise da diversidade beta foi realizada através da particdo da varianciaa fim
de determinar a importancia das varidveis ambientais e espaciais, para isso utilizamos a
abordagem da analise candnica aplicando a andlise de redundancia (RDA) (Borcard et
al. 1992), de acordo com Anderson et a. (2011). Com este procedimento é possivel
verificar ainfluéncia dos componentes puramente ambiental [a], componente ambiental
com influéncia espacial [b], puramente espacia [c] e residuos [d] (Borcard et al. 1992;
Legendre et al. 2005) na diversidade beta (Legendre et a. 2005). O componente
puramente ambiental demonstra a variacéo na diversidade beta que € explicada pelos
descritores ambientais (variabilidade climética) independentemente de qualquer
estrutura espacial. O componente espacial com influéncia ambiental indica o quanto da
variacdo na diversidade beta é consequéncia da relacdo das espécies com as condicoes
ambientais estruturadas espacialmente. O componente puramente espacia revela o
guanto da variacdo na diversidade beta esta relacionado com a variagdo espacial,
evidenciando algum tipo de estruturacdo espacial nos dados. Os residuos séo a variacéo
na diversidade beta que ndo tem relacdo com a localizacdo geografica do ambiente nem
com as caracteristicas ambientais mensuradas.

Com a finalidade de reduzir a multicolinearidade entre as variaveis climaticas
mensuradas, calculamos o Fator de Inflacdo na Variacdo (Variation Inflation Factor,
VIF), sendo que apenas as variaveis com valor de VIF inferior a 2 (Quinn & Keough
2002) foram consideradas na construcdo das matrizes dos dados ambientais. A andlise
de RDA e aandlise de particéo de variancia foram desenvolvidas no programaR 2.10.1.

(R Development Core Team 2010).

RESULTADOS

Riqueza de espécies

132



A lista de espécies das 27 localidades consideradas na base de dados totaliza 247
espécies. A riqueza variou de 28 (Estagéo Ecoldgica do Bananal) a 75 (Parque Estadual
Carlos Botelho) espécies (46,6 + 13). As espécies mais frequentes foram Hypsiboas
faber, que ocorreu em todas as localidades, seguida de Leptodactylus latrans e Rhinella
icterica, registradas em 25 éreas. Ao todo 67 espécies (26,5%) representam registros
Unicos, com ocorréncia restrita a uma unicalocalidade.

Quatro modelos podem explicar a variacdo na riqueza de espécies ao longo da
FOD: modelo nulo, somente precipitagdo, somente temperatura maxima e somente
amplitude térmica. Entretanto, o modelo com o maior poder preditivo € o modelo nulo,

gue explica aproximadamente 35% da variacdo nariqueza.

Diversidade beta

As comunidades de anfibios de FOD possuem grande variagdo na composi ¢ao
de espécies, sendo a similaridade média entre as comunidades de aproximadamente
25% + 13. As comunidades com composicdo de espécies mais similar foram as
amostradas no municipio Morretes-PR e na APA Guaratuba, Guaratuba-PR, com 72%
de similaridade, enguanto, as comunidades com menor grau de similaridade (6,1%)
foram as registrada no municipio de S&o Bento do Sul-SC e na RPPN Campo do
Escoteiro Geraldo Hugo Nunes, Guapimirim-RJ. O padréo de similaridade na
composi¢ao da anurofauna indica trés grupos de localidades (Figura 2): 1) composto
pelas localidades do sul do Brasil, com excecdo da Estacdo Ecologica Juréia-Itatins, S&o
Paulo; 2) formado pelas localidades do Estado de S&o Paulo e 3) composto pelas
localidades do Estado do Rio de Janeiro, com excecdo do Parque Estadual da Serra do

Mar, nucleo Picinguaba.
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A andlise de redundancia na qual a particdo da variancia é baseada ndo explicou
a variabilidade na composicdo das comunidades de anfibios da FOD. Nenhum dos
componentes testados, climético (R adj = 0,169, P = 0,146) e espacia (R adj = 0,184, P

= 0,066), explicaram a variagdo na composi¢ao de espécies (Fig. 3).

DISCUSSAO

A Mata Atlantica possui uma das maiores diversidades de anfibios do mundo,
sendo reconhecidas mais de 400 espécies de anfibios (Haddad & Prado 2005). Das 400
espécies listadas por Haddad & Prado (2005), mais de 60% foram registradas nas 27
localidades de FOD consideradas neste estudo. Estima-se que aproximadamente 81%
das espécies de anfibios existentes nesse bioma sgjam endémicas (Haddad & Prado
2005) e 34% estejam restritas a uma Unica localidade (Haddad & Prado 2005). No
presente estudo, aproximadamente 25% das espécies ocorreram em apenas uma unica
localidade. Essa variac8o na proporcao de espécies endémicas na Mata Atléantica pode
ser explicada conjuntamente por dois diferentes fatores: i) por serem raras, as espécies
ndo sdo encontradas em outras localidades; ii) viés amostral dos trabalhos realizados,
pois a grande maioria deles utilizou o método de amostragem em ambientes de
reproducéo (sensu Scott & Woodward, 1994), o que diminui a chance de encontrar
espécies com desenvolvimento direto, como, por exemplo, espécies pertencentes a
familia Brachycephalidae (Haddad & Prado 2005).

Os padrdes de diversidade biologica podem ser interpretados a luz de processos
histéricos e contemporaneos (Graham et al., 2006). Porém, para a base de dados
considerada nem 0s processos contemporaneos (variaveis climaticas) nem os historicos
(altitude) foram importantes na determinacdo da riqueza e da composi¢ao de espécies de

anuros em areas de Mata Atlantica.
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A importancia das variaveis climaticas no padréo de distribuicdo da riqueza de
espécies foi detectada em diversos grupos taxondmicos, como plantas, mamiferos, aves,
réptels e anfibios, e em escalas amplas (Andrews & O’'Brien 2000; Buckley & Jetz
2007; Qian & Ricklefs 2007; Vasconcelos et a. 2010). O clima tende a influenciar
fortemente a distribuicdo dos anfibios (Vasconcelos et al, 2010), em fungdo da pele
permeavel e por serem ectotérmicos (Wells 2007). Assim, era esperada uma forte
influéncia das variaveis climéticas sobre o padréo de distribuicdo dos anuros na area
estudada, o que ndo foi detectado. Duas hipobteses ndo excludentes podem explicar esse
resultado: i) os anfibios dependem fortemente da disponibilidade de agua, devido as
suas caracteristicas fisioldgicas e reprodutivas (Wells 2007), porém, em toda Floresta
Ombrdfila Densa da Mata Atlantica as chuvas ocorrem durante todo o ano, com maior
concentrado durante os meses do verdo, ndo existindo uma pronunciada estacéo seca,
desta forma, a variagcdo na precipitacdo ndo € um fator limitante para a ocorréncia dos
anfibios; ii) os dados climaticos ndo refletem adequadamente as condigcdes das areas
consideradas, pois a base de dados obtida nas colecOes cientificas fornece as
coordenadas geogréaficas referentes ao centro do municipio e ndo dos remanescentes
florestais amostrados. Adicionalmente, como as areas amostradas pertencem ao mesmo
dominio vegetaciona (FOD), outros fatores contemporaneos frequentemente
relacionados com os padrbes de diversidade como, por exemplo, riqueza de plantas
(Andrews & O’Brien 2000) e produtividade (Hawkins et al, 2003), podem explicar o
padréo de distribuicéo da riqueza de anfibios, mas sd0 necessarios mais estudos.

A influéncia de processos historicos nos padrdes de diversidade de espécies tem
sido detectada em diversos estudos (e.g., Graham et al. 2006, Carnaval & Moritz 2008,
Carvava et a. 2009). Porém, a variavel representativa do componente historico

(altitude) analisada no presente estudo n&o influenciou os padrdes de riqueza de

135



espécies, possivelmente porque a altitude considerada neste estudo foi pontual, obtida a
partir das coordenadas geograficas fornecidas nos artigos ou pertencente ap centro das
cidades, no caso dos registros de colegdes cientificas. No entanto, a variagdo atitudinal
existente em cada localidade amostrada frequentemente € relacionada a riqueza de
espécies (e.g., Vasconcelos et a. 2010) e a diferenca na composicdo das comunidades
(e.g., Qian & Ricklefs 2007).

Um fator que provavelmente influencia a diversidade de espécies € a
estabilidade climatica do habitat (Carnaval & Moritz 2008; Carnaval et al. 2009).
Durante a glaciacéo ocorrida no pleistoceno muitos habitats da Mata Atlantica serviram
de refuigio para um grande nimero de espécies, 0 que resultou no hotspot de diversidade
gue € a Mata Atlantica (Carnaval et al. 2009). Assim, esperamos gue outros fatores,
como a variagdo altitudinal das localidades e a estabilidade climética existente em
determinadas areas da Mata Atlantica durante o pleistoceno, sgjam mais importantes na
determinacéo dos padroes de diversidade de anfibios em éreas de FOD. Contudo, sdo
necessarios estudos adicionais avaliando a influéncia de tais fatores historicos no padréo
de distribuicdo dariqueza.

Ao contrario do que esperavamos, nem os fatores ambientais nem os espaciais
foram relacionados a diversidade beta. No geral, apesar das areas de FOD né&o terem
uma estacdo seca pronunciada, a altitude entre as areas diferiu bastante, 0 que resultaem
diferencas na temperatura. A relacdo entre atitude e diferenca na composicdo de
espécies € esperada devido a variacdo climatica e as limitagdes fisiol 0gicas das espécies
(Janzen 1967), sendo comum a deteccdo de variagdo na composicdo das comunidades
ao longo de gradientes altitudinais (Giaretta et al. 1997; Almeida-Neto et al. 2006). A
influéncia da atitude na diversidade beta ja foi registrada tanto em estudos realizados

em escalas amplas (e.g., McKnight et al. 2007; Vasconcelos et a. 2010) quanto em
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peguenas escalas (e.g., Jankowski et a, 2009). Mas, no presente estudo a altitude ndo
foi relacionada com a diferenga na composi ¢ao das comunidades.

Apesar das limitacBes inerentes a estudos de meta-analise, cuja base de dados é
construida a partir de dados secundérios, no presente estudo a auséncia de relagdo entre
a composicao de espécies e alocalizacdo geogréfica, a atitude e as varidveis climéticas,
pode estar relacionada a alta taxa de endemismo encontrada em areas de FOD (Haddad
& Prado 2005; Rossa-Feres et al. 2011). As localidades amostradas estdo inseridas
numa cadeia montanhosa formada por diversos blocos (Almeida & Carneiro 1998) que,
durante as variagdes climéticas do Pleistoceno, serviram de reflgio para as espécies.
Esses fatores, provavelmente favoreceram as atas taxas de endemismo encontradas na
Mata Atlantica (Carnaval & Moritz 2008; Carnaval et a, 2009) para diversos taxons,
como por exemplo: plantas (Thomas et al. 1998), aves (Cardoso-da-Silva et al. 2004) e
anfibios (Haddad & Prado 2005; Rossa-Feres et al. 2011). Assim, uma possivel
explicacdo para a grande diferenca na composicdo de espécies € o fato que, em
ambientes sem sazonalidade, as comunidades tendem a ser formadas por espécies
especialistas com baixa capacidade de dispersdo (Jocque et a. 2010), resultando em
grande diferenca na composicdo de espécies nas comunidades. Dahl et al. (2009)
verificaram que a grande diferenca na composicao de espécies em comunidades de
anfibios na Amazo6nia independe da distancia entre as areas, devido as grandes taxas de
endemismo.

A base de dados compilada reflete o padréo ja descrito para areas de FOD
(Haddad & Prado 2005; Rossa-Feres et a. 2011), que possui muitas espécies
especialistas com distribuicdo geogréficarestrita, 0 que pode explicar a grande diferenca
na composicéo de espécies independente dos parametros climéticos, da atitude e da

localizac&o das éreas amostradas. Porém, séo necessarios mais estudos abordando outras
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variaveis, como o estado de conservacdo dos remanescentes florestais e 0 mosaico de
paisagens, levando em consideracdo os eventos histéricos que formaram a FOD, para

compreender os padrdes de distribui¢do dos anuros neste ambiente t&o singular,

CONCLUSOES

Os parametros climéticos e a dltitude ndo foram preditores do padréo de
distribuicdo da riqueza e da composicao de espécies de anuros em éreas de Floresta
Ombréfila Densa no Brasil. A localizacdo geogréfica das areas de FOD também nédo
influenciou a composicéo de espécies. Neste sentido, as metacomunidades de anfibios
de FOD né&o parecem se adequar a dindmica neutra nem a dinamica de selecdo pelas
espécies (species sorting). Esse resultado provavelmente decorre da grande taxa de
endemismo existente em areas de FOD, que resulta em comunidades com grande
dissimilaridade na composicdo de espécies, independentemente de fatores climéticos ou

dadistancia entre as areas.
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Tabelal. Relagdo das localidades de Mata Atlantica consideradas no presente estudo, com os respectivos estados, abreviagdo, riqueza de

anfibios e fonte dos dados.

Loca Estado Abreviagdo  Riqueza Fonte
Municipio Corupa SC CRP 36 Gonsales 2008; colegéo
Municipio Joinville SC JOINV 39 Gonsales 2008; colegdo
Municipio S8o Bento do Sul SC SBS 63 Gonsales 2008; colecdo
APA Guaratuba PR CcC 31 Cunhaet a. 2010
APA Guaraguegaba PR GUARA 14 Castanho 2000; Garey 2007
Municipio S8o José dos Pinhais PR SIP 33 Conte e Rossa-Feres 2006
Municipio Morretes PR MORRET 43 Armstrong & Conte 2010; Costa 2006
Parque Estadual Turistico do Alto Ribeira SP PETAR 56 Araljo et al. 2010
Estacéo Ecol6gica Juréia-Itatins SP JUR-ITA 35 Pombal Jr. & Gordo 2004; Narvaes et al. 2009
Estacdo Biol6gica de Boracéia SP EBB 64 Heyer et al. 1990; Verdade et a. 2008
Serra de Paranapiacaba SP PARNAP 43 Pombal Jr. & Haddad 2005
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Tabela 1. Continuagdo

Local Estado Abreviagdo  Riqueza Fonte

Parque Estadual da Serrado Mar — Nucleo SP PESM PI 40 Hartmann 2004

Picinguaba

Parque Estadual da Serrado Mar — niicleo SP PESM SV 46 Giasson 2008

Santa Virginia

Parque Estadual Intervales SP PE INT 47 Bertoluci 1998; Bertoluci e Rodrigues 2002,
Pombal et al. 2003

Parque Nacional da Serra Bocaina SP PNSB 57 Serafim et a. 2008; Garey em preparagao;
colecOes

Estag&o Ecol 6gica do Bananal SP EEB 28 Zaher et a. 2005

Parque Estadual de Carlos Botelho SP PE CB 75 Guix et a. 1990, 1994; Bertoluci et al. 2007;
Moraes et a. 2007; Forlani et al. 2010

Municipio Pilar do Sul SP PILAR 49 Antunes 2007

Parque Estadual do Jurupara SP PE JUR 42 Condez et a. 2009
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Tabela 1. Continuagdo

Loca Estado Abreviagdo  Riqueza Fonte
Estag&o Ecol6gica Estadual Paraiso RJ EEEP 30 Vrcibradic et al. 2011
Parque Natural Municipal Taquara RJ PNMT 45 Sdlles et al. 2009
RPPN Campo do Escoteiro RJ CPESC 39 Silva-Soares et al. 2010
Reserva Rio das Pedras RJ RERP 41 Carvalho-e-Silvaet al. 2008
Municipio do Rio de Janeiro RJ RJ 66 |zecksohn & Carvalho-e-Silva 2001
Municipio Parati RJ PRT 38 Colegbes
Municipio Teresopolis RJ TERE 72 Colegoes
Municipio Petrépolis RJ PETRO 49 Colegoes
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Tabela 2. Modelos usados para examinar a relacéo entre a riqueza de
anfibios e as varidveis climaticas em 27 localidades de Horesta
Ombrofila Densa na Mata Atlantica. AAIC = diferenca no Critério de
Informagdo de Akake para cada modelo a partir do modelo mais
parcimonioso; k = nimero de parametros no modelo; wAIC. = poder de
explicacdo de cada um dos modelos. Prec = precipitagdo; Tmax =
temperatura maxima; Ampl = amplitude térmica.

Modelos AAIC, K WAIC,
Nulo 0,0 2 0,357
Prec 19 3 0,162
Tmax 1,8 3 0,142
Ampl 2,0 3 0,131
Tmax + Prec 34 4 0,065
Prec + Ampl 3,6 4 0,060
Tmax + Ampl 3,8 4 0,055
Tmax + Prec + Ampl 52 5 0,026
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Fig. 1. Mapa com a localizagdo das 27 comunidades de anuros em area de Mata Atlantica
analisadas. Siglas: CRP = municipio de Corumpa-SC; JOINV = municipio de Joinville-SC; SBS
= municipio de S& Bento do Sul-SC; CC = APA de Guaratuba-PR; GUARA = APA de
Guaraguecaba-PR; SJP = municipio de Sdo José dos Pinhais-PR; MORRET = municipio de
Morretes-PR; PETAR = Parque Estadual Turistico do Alto Ribeira-SP; JUR-ITA = Estacdo
Ecologica Juréia-ltatins-SP; EBB = Estacdo Bioldgica de Boracéia-SP; PARNAP = Serra de
Paranapi acaba-SP; PESM Pl = Parque Estadual da Serrado Mar — Nucleo Picinguaba-SP; PESM
SV = Parque Estadua da Serra do Mar — nicleo Santa Virginia-SP; PE INT = Parque Estadual
Intervales-SP; EEB = Estacdo Ecologica do Bananal-SP; PE CB = Parque Estadua de Carlos
Botelho-SP; PILAR = municipio Pilar do Sul-SP; PE JUR = Parque Estadua do Juruparg; PNSB
= Parque Naciona da Serra Bocaina-SP e RJ; EEEP = Estacdo Ecoldgica Estadua Paraiso-RJ;
PNMT = Parque Natura Municipal Taguara-RJ; CP ESC = RPPN Campo do Escoteiro-RJ;
RERP = Reserva Rio das Pedras-RJ; RJ = municipio do Rio de Janeiro-RJ; PRT = municipio
Parati-RJ; TERE = Municipio Teresopolis-RJ; PETRO = municipio Petropolis.
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Fig. 2. Similaridade na composi¢éo da comunidade de anuros entre as 27 localidades de Horesta
Ombrofila Densa do bioma da Mata Atlantica. Grupo 1, formado pelas localidades dos estados
do Parana e Santa Catarina; grupo 2, localidades de S&o Paulo; grupo 3, localidades do Rio de
Janeiro. Coeficiente de correlagdo cofenético = 0,82. Abreviactes das localidades na Tabela 1.
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Ambiente Espaco

0,088 0,102

Residuos = 0,728

Fig. 3. Diagrama de Venn mostrando a variacdo na diversidade beta de 27 locdidades da
Floresta Ombrofila Densa entre os dois componentes analisados. ambiental e espacial. As
diferentes partes mostram o percentua de explicagdo das fragOes puras, compartilhadas e os
residuos. Nenhum modelo foi significativo (P> 0,05).
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Apéndice

Familia/Espécie L ocalidades
Aromobatidae

Colostethus carioca RJ

Colostethus ol fersioides TERE
Brachycephalidae

Brachycephal us ferruginus MORRET
Brachycephal us izecksohni MORRET

Brachycephalus didactylus
Brachycephal us ephippium
Brachycephalus sp. nov.
Brachycephal us hermogenesi
Brachycephal us notoderga
Brachycephalus sp. nov2.
Brachycephal us pitanga
Brachycephalus vertebralis
| schnocnema vizottoi

I schnocnema bolbodactylus
Ischnocnema erythromeus
Ischnocnema gualtheri

Ischnocnema guentheri

Ischnocnema henseli
Ischnocnema hoenel
Ischnocnema lacteal

I schnocnema manezinho
Ischnocnema nasuta
Ischnocnema nigriventris
Ischnocnema octavioi
Ischnocnema pussila

Ischnocnema parva

I schnocnema randorum

I schnocnema sambaqui

I schnocnema sp. nov.

I schnocnema spanius
Bufonidae

Dendrophryniscus berthalutzae
Dendrophryniscus

TERE, RERP, CP ESC

EEB, TERE, PETRO, RJ, RERP

PECB

CC, PE JUR, EBB, PESM PI

EBB

GUARA

PESM SV

PRT

EEB, PNSB

PESM PI, PRT,

TERE

TERE

JOIN, SBS, CC, MORRET, SIP,GUARA, PE CB, PE
JUR, PILAR, EEB, PETAR, PNSB, JUR-ITA, EBB,
PARNAP, PESM PI, PE INT, PESM SV, TERE,
PETRO, RJ, RERP, PNMT, EEEP

JOIN, SBS

PE CB, PILAR, EBB

TERE

SBS, CRP

PRT, TERE, REPR

EBB

RJ, EEEP

PNSB

EEB, PETAR, PNSB, EBB, PESM PI, PESM SV,
PRT, TERE, PETRO, RJ, REPR, PNMT

EBB, PESM SV

MORRET, SIP, GUARA

GUARA

PE CB, PILAR, EBB

JOIN, GUARA
PE CB, PILAR, EBB, PESM PI, PE INT, PESM SV,
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brevipollicatus

Dendrophryniscus leucomystax
Dendrophryniscus minutes
Melanophryniscus tumifrons

Rhinella abei
Rhinella hensdli

Rhinella margaritifera

Rhingllaicterica

Rhinella pigmaea
Rhinella ornata

Centrolenidae
Vitreorana eurygnatha
Vitreorana parvula

Vitreorana ur anoscopa

Ceratophryidae
Ceratophrys aurita
Craugastoridae

Haddadus binotatus

Cycloramphidae

Cycloramphus acangatan
Cycloramphus bolitoglossus
Cycloramphus boraceiensis
Cycloramphus brasiliensis
Cycloramphus diringshofeni
Cycloramphus distinctus

Cycloramphus
eleutherodactylus

Cycloramphus fuliginosus
Cycloramphus granul osus

Cycloramphus juimirim

Cycloramphus izecksohni

Cycloramphus lutzorum

RJ, REPR, CP ESC, EEEP

JOIN, MORRET, GUARA, JUR-ITA,

EEB

SBS, CRP

JOIN, CRP, CC, MORRET, SIP, GUARA

SBS

MORRET, GUARA, PE CB, JUR-ITA, PEINT, CP
ESC, EEEP

JOIN, SBS, CRP, CC, MORRET, SIP, GUARA, PE
CB, PE JUR, PILAR, EEB, PETAR, PNSB, EBB,
PARNAP, PESM PI, PE INT, PESM SV, PRT, TERE,
PETRO, RJ, CPESC, PNMT, EEEP

RJ

PE CB, PE JUR, PILAR, PETAR, PNSB, JUR-ITA,
EBB, PARNAP, PESM PI, PE INT, PESM SV, PRT,
TERE, PETRO, RJ, RERP, CP ESC, PNMT, EEEP

PE CB, PNSB, JUR-ITA, EBB, PARNAP, RJ, PNMT
SBS

JOIN, CRP, CC, MORRET, GUARA, PE CB, PE JUR,
PILAR, PETAR, PNSB, EBB, PESM PI, PESM SV,
RJ, RERP

SBS, CRP, PE CB, PETAR, EBB, PARNAP, RJ,

JOIN, SBS, GUARA, PE CB, PE JUR, PILAR, EEB,
PETAR, PNSB, JUR-ITA, EBB, PARNAP, PESM P,
PE INT, PESM SV, PRT, TERE,PETRO, RJ, RERP,

CP ESC, PNMT, EEEP

PE CB, PE JUR, PILAR
JOIN, CRP, SIP

EBB, PESM PI, PRT

TERE, PETRO, PNMT, EEEP
SBS, PETRO

TERE, PETRO

PE CB, EEB, PETAR, PE INT, PRT, TERE, PETRO,
RJ

PRT, RJ

PNSB

JUR-ITA

JOIN, SBS, CRP

GUARA, MORRET, PETAR
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Cycloramphus ohausi
Cycloramphus rhyakonastes
Cycloramphus semipal mattus

Cycloramphus stejnageri
Macrogenioglottus alipioi

Odontophrynus americanus

Proceratophrys appendicul ata

Proceratophrys boiei

Proceratophrys melanopogon
Proceratophrys subguttata
Thoropa lutz

Thoropa miliaris

Thoropa petropolitana
Thoropa taophora
Zachaenus parvulus
Hemiphractidae

Flectonotus fissilis
Flectonotus goeldii
Flectonotus ohausi

Flectonotus sp. nov.
Gastrotheca albolineata
Gastrotheca ernestoi
Gastrotheca fulvura
Gastrotheca microdiscus
Gastrotheca ovifera

Hylidae

Aparasphenodon boker manni
Aparasphenodon brunoi

Aplastodiscus albosignatus

Aplastodiscus al bofrenatus
Aplastodiscus arildae
Aplastodiscus callypigius

PETRO

SBS, MORRET, PE CB

EBB

TERE

PE CB, PEJUR, PILAR, PETAR, PARNAP, PESM P,
PE INT,

PE JUR, PARNAP, PE INT

PNSB, PESM PI,PESM SV, PRT, TERE, PETRO,
PNMT, EEEP

JOIN, SBS, CRP, CC, MORRET, SIP, GUARA, PE
CB, PEJUR, PILAR, EEB, PETAR, PNSB, EBB,
PARNAP, PE INT, PESM SV, TERE, PETRO, RJ,
EEEP

PILAR, EEB, PNSB, EBB, PESM SV, TERE
JOIN, SBS, CRP
RJ

PRT, TERE, PETRO, RJ, RERP, CP ESC, PNMT,
EEEP

TERE, PETRO
PNSB, JUR-ITA, EBB, PESM P,
TERE, PETRO, RJ, CP ESC, EEEP

MORRET, GUARA, PE CB, PE JUR, PILAR,
PETAR, PNSB, JUR-ITA, EBB, PRT, TERE
TERE, PETRO, RJ, RERP, CP ESC, PNMT,

PE CB, PILAR, PETAR, EBB, PESM SV, TERE,
RERP

PNSB

PESM PI, TERE, RERP

TERE

TERE

PE CB, PILAR, PEINT, PESM SV,
SBS

JUR-ITA

RJ, CPESC

JOIN, SBS, CC, SJP, PECB, PILAR, PNSB, JUR-ITA,
EBB, PARNAP, PE INT, PESM SV, TERE, PETRO,
RJ,

TERE, RJ,

PE CB, EEB, PNSB, JUR-ITA, EBB, PESM SV,
TERE, RERP

PETAR, PNSB, PRT, TERE
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Aplastodiscus cochranae
Aplastodiscus eugenioi
Aplastodiscus ehrhardti

Aplastodiscus leucopygius
Aplastodiscus musicus
Aplastodiscus pervirides

Bokermanohyla ahenea
Bokermanohyla astartea
Bokermanohyla carvalhoi

Bokermanohyla circumdata

Bokermanohyla claresignata
Bokermanohyla clepsydra

Bokermanohyla hylax
Bokermanohyla luctuosa
Dendropsophus anceps

Dendropsophus berthal utzae

Dendropsophus bipunctatus
Dendropsophus decipiens
Dendropsophus giesleri

Dendropsophus elegans
Dendropsophus meridianus

Dendropsophus microps

Dendropsophus minutus

Dendropsophus nahdereri
Dendropsophus nanus
Dendropsophus
pseudomeridianus
Dendropsophus sanborni

Dendropsophus senicolus

SBS, PRT

PESM PI, PRT, RERP, PNMT, EEEP

JOIN, SBS, CRP, MORRET, SJIP, PETAR

PE JUR, PILAR, EEB, EBB, PESM SV, TERE,
PETRO

TERE

SBS, SIP, PE JUR, PILAR, PETAR, PNSB, PARNAP,
PE INT,

PNSB

PE CB, PILAR, EBB,

TERE

JOIN, SBS, SJP, PE CB, PE JUR, PILAR, EEB,
PETAR, PNSB, EBB, PE INT, PESM SV, PRT,
PETRO, RJ, RERP

TERE

PNSB

JOIN, CC, MORRET, GUARA, PE CB, PE JUR,
PILAR, PETAR, JUR-ITA, EBB, PEINT, PESM SV,
PRT

PARNAP

PETRO, RJ, RERP, CP ESC, PNMT

CC, MORRET, GUARA, PE CB, PETAR, JUR-ITA,
PESM PI, TERE, RJ, CPESC, PNMT

TERE, PETRO, RJ, RERP, CP ESC, PNMT

TERE, RJ, RERP, PNMT

PE CB, PESM PI, PE INT, RERP, CPESC

CC, MORRET, GUARA, PE CB, EEB, PETAR,
PNSB, PESM PI, PESM PI, PRT, PETRO, RJ, RERP,
CPESC, PNMT

RJ, CPESC, PNMT

JOIN, SBS, CRP, CC, MORRET, SIP, GUARA, PE
CB, PE JUR, PILAR, EEB, PETAR, PNSB, JUR-ITA,
EBB, PARNAP, PE INT, PESM SV, RERP

SBS, CRP, CC, MORRET, SJP, GUARA, PE CB, PE
JUR, PILAR, PETAR, PNSB, EBB, PARNAP, PESM
Pl, PEINT, PESM SV, TERE, PETRO, RJ, RERP, CP
ESC, PNMT

SBS, CC, SIP

PARNAP

RJ, CP ESCP

SBS, PE CB, PE JUR, PILAR, PARNAP, PEINT
GUARA, PE CB, PETAR, EBB, PARNAP, PE INT,
RJ, RERP, CPESC, PNMT



Dendropsophus werneri

Hypsiboas albomar ginatus

Hypsiboas albopuncatatus

Hypsiboas bischoffi

Hypsiboas caingua
Hypsiboas caipora

Hypsiboas faber

Hypsiboas guentheri
Hypsiboas pardalis
Hypsiboas polytaenius
Hypsiboas prasinus

Hypsiboas pulchellus
Hypsiboas secedens
Hypsiboas semiguttatus

Hypsiboas semilineatus

Hypsiboas sp. nov.
Itapotihyla langsdor ffii
Phasmahyla cochranae
Phasmahyla guttata
Phrynomedusa marginata

Phyllomedusa appendiculata

Phyllomedusa burmesteri
Phyllomedusa distincta

Phyllomedusa rohdei
Phyllomedusa tetraploidea
Sscinax albicans

Scinax alter

Sscinax angrensis

Sscinax ariadne

Sscinax argyreornatus

JOIN, SBS, CRP, CC, MORRET, GUARA, PE CB,
PETAR, JUR-ITA, PEINT,

JOIN, CRP, CC, MORRET, GUARA, PE CB, PE JUR,

PETAR, JUR-ITA, PESM PI, PESM SV, PRT, RJ,
RERP, CP ESC, PNMT, EEEP

SBS, SIP, PE CB, PE JUR, PILAR, PNSB, EBB,
PARNAP, PESM SV, TERE

JOIN, SBS, CRP, CC, MORRET, SJP, PE CB, PE
JUR, PILAR, PETAR, EBB, PARNAP, PE INT

PE JUR

PE CB, PILAR

JOIN, SBS, CRP, CC, MORRET, SIP, GUARA, PE
CB, PE JUR, PILAR, EEB, PETAR, PNSB, JUR-ITA,
EBB, PARNAP, PESM PI, PE INT, PESN SV, PRT,
TERE, PETRO, RJ, RERP, CP ESC, PNMT, EEEP
JOIN, SBS,

PE CB, PEJUR, PILAR, EEB, PETAR, PNSB, EBB,
PE INT, PESM SV, PRT, TERE, PETRO, PNMT
PE CB, EBB, TERE, PETRO,

SBS, SIP, PE CB, PE JUR, PILAR, PETAR, EBB,
PARNAP, PE INT

SBS

EEEP

SBS, SIP

JOIN, CRP, MORRET, GUARA, PE CB, PE JUR,
PETAR, PNSB, JUR-ITA, PESM PI, PETRO, RJ,
RERP, CP ESC, PNMT, EEEP

PNSB, PESM SV

CRP, GUARA, JUR-ITA, EBB, PESM PI, PRT, RJ,
PE CB, PNSB, JUR-ITA, EBB

PESM PI, TERE, RJ, PNMT

PESM SV

SBS, EBB, RERP

TERE, PETRO, RJ, RERP, PNMT

JOIN, SBS, CRP, CC, MORRET, GUARA, PE CB,
PILAR, PETAR, JUR-ITA, PARNAP, PE INT,

RJ, CPESC, PNMT,

PILAR, PARNAP,

TERE, PETRO, PNMT, EEEP

PETRO, RJ, CPESC, PNMT, EEEP

PESM PI, PRT, RERP

PNSB

MORRET, GUARA, JUR-ITA, PESM PI, RJ, RERP,
CPESC, PNMT, EEEP
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Sscinax berthae
Sscinax brieni
Sscinax caldarum
Sscinax catharinae

Sscinax crospedospilus

Sscinax cuspidatus
Sscinax eurydice

Sscinax flavogutattus

Sscinax fuscomar ginatus
Sscinax fuscovarius

Sscinax granulates
Scinax sp. nov. 1
Scinax sp.nov. 2

Scinax perpusillus

Scinax hayii

Scinax humilis

Scinax jureia

Scinax littoralis
Scinax obtriangulatus
Scinax orophilus

Scinax perereca

Scinax rizibilis

Scinax squalisrostris

Scinax similis

Scinax trapicheiroi

Scinax v-signatus

Scinax x-signatus

Sphaenor hynchus caramaschi
Sphaenorhynchus planicola
Sphaenorhynchus orophilus

Sphaenorhynchus surdus
Trachychepalus imitatrix

PETAR

PE CB, PILAR, EBB

PARNAP

JOIN, SBS, CRP, SIP

PECB, PEJUR, PILAR, PETAR, PNSB, EBB, PEINT,
PESM SV, TERE,

TERE, RJ, CPESC

PNSB, PESM PI, PRT, PETROCP ESC

PECB, PNSB, EBB, PESM SV, PRT, TERE, PETRO,
PNMT

PECB, PEJUR, PILAR, PNSB, PARNAP, PESM SV
SBS, CRP, MORRET, SJP, GUARA, PECB, PILAR,
PETAR, PNSB, PARNAP, PEINT, PESM SV, TERE,
PETRO, RERP

SBS, CRP

JOIN, SBS, CRP, CC, MORRET, GUARA, PECB,
JUR-ITA, PESM PI, PESM SV, PRT

MORRET, GUARA, JUR-ITA,

JOIN, SBS, MORRET, GUARA, PECB, PILAR, EEB,
PETAR, PNSB, JUR-ITA, EBB, PARNAP, PE INT,
PESM SV, PRT, RJ, RERP

SBS, GUARA, PECB, EEB, PETAR, PNSB, JUR-
ITA, EBB, PESM PI, PEINT, PESM SV, PRT, TERE,
PETRO, RERP, PNMT

RJ, CP ESC, PNMT, EEEP

JUR-ITA

MORRET, GUARA, PECB, JUR-ITA

EBB, PE INT

TERE, PETRO

JOIN, SBS, CRP, CC, MORRET, SIP, GUARA,
PECB, PE JUR, PILAR, PETAR, JUR-ITA, PARNAP,
JOIN, SBS, CRP, CC, MORRET, SJP, PECB, PEJUR,
PILAR, PETAR, PARNAP, PE INT

SBS, PNSB, PARNAP

PNSB, RJ, CPESC, PNMT

PESM PI, PETRO, RJ,

PRT, TERE

EBB, RJ, EEEP

SBS, PILAR, PETAR, PARNAP, PE INT

RJ, CPESC

PECB, EBB

SIP, PEJUR, PETAR

SBS, PNSB, PE INT, TERE
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Trachychepalus lepida

Trachychepal us mesophaeus

Trachychepal us nicromacul atus

Trachychepal us venul osus
Xenohyla truncate
Zachaenus parvulus
Hylodidae
Crossodactylus aeneus

Crossodactylus caramaschii

Crossodactyl us dispar
Crossodactylus gaudichaudii
Crossodactylus werneri
Hylodes cardosoi

Hylodes asper

Hylodes heyeri

Hylodes laterestrigatus
Hylodes nasus

Hylodes perplicatus
Hylodes pipilans

Hylodes phyllodes

Hylodes sp. nov

Hylodes charadranaetes
Megael osia bocainensis
Megaelosia goldii
Leiuperidae

Physalaemus atlanticus
Physalaemus barrioi
Physalaemus biligonigerus

Physalaemus cuvieri

Physalaemus gracilis
Physalaemus laterestrigatus
Physalaemus maculiventris
Physalaemus moreirae
Physalaemus nanus

Physalaemus olfersi

PECB, PE INT

JOIN, SBS, CRP, CC, MORRET, GUARA, JUR-ITA,
PESM PI, PRT, RJ, RERP, CP ESC, EEEP

RJ

PARNAP

RJ

TERE, PETRO, RJ, CP ESC, EEEP

PNMT, EEEP

JOIN, PECB, PE JUR, PILAR, PETAR, PARNAP, PE
INT,

PNSB, EBB

SBS, CRP, EBB, PETRO, RJ

TERE

MORRET, GUARA, PECB, PETAR

PETAR, EBB, PESM PI, PE INT, PESM SV, PRT,
TERE, PETRO, RERP, PNMT

CC, MORRET, SIP, GUARA, PETAR

PE INT, TERE

RJ

JOIN, SBS, CRP

PNMT

PE CB, PE JUR, EBB, PESM PI, PESM SV, PRT,
TERE, RERP

PNSB

TERE, EEEP

PNSB, PESM SV

EBB, PE INT, TERE, PETRO

PESM PI

PNSB

SBS

JOIN, SBS, MORRET, SJP, PE CB, PE JUR, PILAR,
PETAR, PNSB, EBB, PARNAP, PE INT, PESM SV,
SBS, SIP,

SBS

SBS, CC, PE CB, EEB, PETAR, EBB, TERE

PECB, EBB

SBS, CRP

JOIN, SBS, CRP, CC, MORRET, SIP, GUARA,

PECB, PEJUR, PILAR, EEB, PETAR, PNSB, EBB,
PARNAP, PE INT, PESM SV, PRT, TERE, PETRO
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Physalaemus signifer
Physalaemus spiniger

L eptodactylidae
Leptodactyl us boker manni

Leptodactylus latrans

Leptodactylus flavopictus
Leptodactylus furnarius
Leptodactylus fuscus
Leptodactylus gracilis

Leptodactylus labyrinthicus

Leptodactylus marambaiae

Leptodactylus marmorata

Leptodactylus mystacinus
Leptodactylus nanus
Leptodactylus natalensis

Leptodactylus notoakitites

Leptodactylus spixi
Leptodactylus thyphonius
Leptodactylus sp. nov.

Par atel matobi us gaigeae
Scythrophrys sawayae
Microhylidae

Arcovomer passarellii
Chiasmocleis atlantica
Chiasmocleis mantiqueira

Chiasmocleisleucosticta

Chiasmocleis carvalhoi
Elachistocleis bicolor
Myersiella microps

Sereocyclops parkeri
Ranidae
Lithobates catesbeianus

TERE, PETRO, RJ, CP ESC, PNMT, EEEP
GUARA, PECB, PETAR, JUR-ITA

JOIN, SBS, MORRET, GUARA

JOIN, CRP, CC, MORRET, SIP, GUARA, PE CB, PE
JUR, PILAR, PETAR, PNSB, JUR-ITA, EBB,
PARNAP, PESM PI, PE INT, PESN SV, PRT, TERE,
PETRO, RJ, RERP, CP ESC, PNMT, EEEP

PECB, PETAR, EBB, PARNAP, PE INT, TERE,
PETRO

EEB, PNSB

SBS, PECB, PEJUR, PILAR, PNSB, EBB, PARNAP,
PE INT, PESM SV, PETRO, RJ, CPESC, PNMT
SBS

PNSB

RJ

CC, MORRET, SIP, GUARA, PE CB, PE JUR,
PILAR, PETAR, JUR-ITA, EBB, PARNAP, PESM P,
PE INT, PESN SV, TERE, PETRO, RJ, RERP, CP
ESC, PNMT, EEEP

EEB, PETAR, PARNAP, TERE, PETRO

JOIN, SBS, CRP

RJ

JOIN, SBS, CRP, CC, MORRET, SIP, GUARA,
PECB, PETAR, PARNAP, PE INT

RJ, RERP, CPESC, PNMT

TERE, PETRO

GUARA

EEB, PNSB, EBB, PRT

SBS, CRP, SIP

PESM PI, RJ

PESM PI, PESM SV

EEB, PNSB

CC, CRP, JOIN, SBS, PE JUR, PE CB, PETAR,
PILAR, SIP, JUR-ITA, PARNAP,PE INT

PESM PI, RJ, RERP, CP ESC, PNMT

SBS, MORRET, PARNAP

PE CB, PE JUR, EEB, PETAR, PILAR, PNSB, EBB,
PESM PI, TERE, PETRO, RJ, CP ESC,

RJ

MORRET, SIP, PESM SV, PNMT
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Strambomantidae

Euparkerella brasiliensis RJ, EEEP
Euparkerella cochranae CPESC, PNMT, EEEP
Holoaden [uederwal dti EEB, EBB

Apéndice 1. Relacéo das espécies de anfibios registradas nas 27 localidades de Mata Atlantica.
Siglas. CRP = municipio de Corump&SC; JOINV = municipio de JoinvilleeSC; SBS =
municipio de Sdo Bento do Sul-SC; CC = APA de Guaratuba-PR; GUARA = APA de
Guaraguecaba-PR; SIP = municipio de Sdo José dos Pinhais-PR; MORRET = municipio de
Morretes-PR; PETAR = Parque Estadual Turistico do Alto Ribeira-SP, JUR-ITA = Estacdo
Ecologica Juréia-ltatins-SP;, EBB = Estagcdo Bioldgica de Boracéia-SP, PARNAP = Serra de
Paranapiacaba-SP; PESM Pl = Parque Estadual da Serrado Mar — Nucleo Picinguaba-SP;, PESM
SV = Parque Estadua da Serra do Mar — nucleo Santa Virginia-SP; PE INT = Parque Estadual
Intervales-SP; EEB = Estacdo Ecoldgica do Bananal-SP; PE CB = Parque Estadual de Carlos
Botelho-SP; PILAR = municipio Pilar do Sul-SP; PE JUR = Parque Estadual do Jurupard; PNSB
= Parque Naciona da Serra Bocaina-SP e RJ;, EEEP = Estacdo Ecoldgica Estadua Paraiso-RJ;
PNMT = Parque Natural Municipal Taquara-RJ; CP ESC = RPPN Campo do Escoteiro-RJ;
RERP = Reserva Rio das Pedras-RJ; RJ = municipio do Rio de Janeiro-RJ; PRT = municipio
Parati-RJ; TERE = Municipio Teresopolis-RJ; PETRO = municipio Petropolis.

163



CONSIDERACOESFINAIS

Existe uma sazonalidade na metacomunidade de anfibios do Parque Nacional da Serra da
Bocaina, estando esta sazonalidade diretamente relacionada com a distribuicéo das
chuvas. Foi observado que durante os meses mais quentes e chuvosos ha uma maior
guantidade de espécies em atividade reprodutiva. Porém, as diferentes espécies variam de
maneira especificaem relacdo as varidve's climaticas;

A riqueza de espécies nos corpos d &gua € influenciada mais pela heterogeneidade dos
corpos d' &gua do que pela distancia geografica entre eles. Sendo que as maiores riquezas
foram registradas nas pocas com menor quantidade de vegetacdo agquatica no espelho
d’ agua;

A sobreposicdo temporal parece ser menos importante que a sobreposicdo espacia no
Parque Nacional da Serra da Bocaina e em outras &reas com auséncia de estagdo seca
pronunciada. A preservacdo dos diversos ambientes existentes no PNSB é importante
para manutencdo das populagbes visto que as espécies apresentaram um padréo
especifico de distribuicéo espacial;

Verificamos que pardmetros do canto ndo sdo pléasticos e a maior parte da variagdo no
canto encontra-se restrita filogeneticamente. E provavel que tal restri¢Zio ocorra devido ao
forte sinal filogenético existente nos caracteres morfol dgicos (e.g. laringe e tamanho) que
modulam o canto;

A influéncia partilhada entre os componentes adaptativo e filogenético foi mais evidente
nos parametros espectrais do canto em relacdo a utilizacdo do microhabitat pelos anuros.
A conservacdo filogenética do nicho parece ser favorecida pela tendéncia das diferentes

espécies utilizarem sempre 0os mesmos microhabitats como sitio de vocalizagao;
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Na metacomunidade do Parque Nacional da Serra da Bocaina, as espéecies que ocorrem
nos mesmos habitats tendem a possuir o canto mais dissimilar e, devido aisso, a partilhar
espacialmente o espaco acustico.Porém, a co-ocorréncia temporal é aleatéria em relacéo
ao canto;

Em escala local, a heterogeneidade ambiental € preditora da diversidade de modos
reprodutivos dos anfibios de Mata Atlantica. Os ambientes florestais possuem uma maior
diversidade de modos reprodutivos em relacéo as areas de campo de dtitude devido a
maior heterogenei dade ambiental e disponibilidade de microhabitats Umidos,

Ambientes |énticos de interior de floresta possuem uma maior heterogeneidade ambiental
em relagdo aos corpos d'agua em campo de dtitude. Porém, com 0 aumento da
heterogeneidade ambiental dos corpos d’ agua |énticos ha a diminuicdo da diversidade de
modos reprodutivos devido a existéncia de modos reprodutivos mais independentes da
agua no interior da floresta. I1sso evidencia a importancia de se preservar a maior
diversidade possivel de corpos d &gua e microhabitats Umidos para a preservacdo das
popul agdes de anfibios;

O modelo nulo € o modelo que melhor explica o padréo de distribuicdo da riqueza em
areas de Floresta Ombrofila Densa em Mata Atlantica. Os paréametros climéticos e a
atitude demonstraram ndo serem bons preditores do padréo de distribuicdo dariqueza;
Existe uma grande diferenca na composi¢ao de espécies das comunidades de anfibios em
Floresta Ombrofila Densa. Porém, tal composicéo ndo foi influenciada pelas variaveis
climaticas, dtitude e localizacdo geogréfica das &reas. I1sto provavelmente se deve a
grande taxa de endemismo existente em Floresta Ombrofila Densa, que resulta em

comunidades com grande dissimilaridade na composi¢éo de espécies.
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ANEXO
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il
Proceratophrys melanopogon Aplastodiscus perviridis

Bokermannohyla ahenea

Dendropsophus microps

/)

Scinax aff. obtriangulatus Scinax squalirostris Trachycephalus imitatrix
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Physalaemus cuvieri Physalaemus olfersii

Leptodactylus furnarius Chiasmocleis aff. mantiqueira
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