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Pr ocessos ecol 6gicos e filogenéticos na estruturacdo de

comunidades de girinos



RESUMO
A historia evolutiva das linhagens e as caracteristicas ambientais sdo fatores conhecidos
por influenciar a coexisténcia das espécies em uma comunidade. Ao longo da evolugéo,
os atributos funcionais das espécies, que determinam a forma como as espécies utilizam
0s recursos, podem se diferenciar ou se manter semelhantes aos de seus ancestrais. As
caracteristicas abidticas promovem a selecdo de espécies que possuam atributos que
possibilitem sua sobrevivéncia sob um conjunto especifico de condi¢bes ambientais.
Nosso objetivo foi verificar se a ocorréncia de girinos em pocas esta relacionada com as
varidveis ambientais dos corpos d’ agua, 0 que indica a atuagdo de processos ecol 0gicos
como filtros ambientais ou competicdo, considerando as relagtes de parentesco entre as
espécies. Esperamos que as diferencas nas caracteristicas dos corpos d’ agua afetem os
padrbes de co-ocorréncia de girinos e que espécies filogeneticamente proximas co-
ocorram mais do que o esperado ao acaso. Amostramos girinos em 13 corpos d' dguas
|énticos no Parque Estadua da Serra do Mar — nicleo Picinguaba, entre setembro de
2011 e margco de 2012. Testamos a influéncia do hidroperiodo dos corpos d égua,
cobertura de dossel, temperatura e pH da &gua na co-ocorréncia dos girinos. Inferimos a
relacdo de parentesco entre os anuros presentes nas comunidades através de uma
hipdtese filogenética ja proposta e obtivemos os comprimentos dos ramos em milhdes
de anos a partir das idades dos nos. Analisamos o efeito do ambiente e do parentesco
sobre trés padrbes de co-ocorréncia de espécies. agrupado, associado e mutuamente
excludente. Nossos resultados indicam que as caracteristicas dos corpos d éagua
influenciam fortemente a estruturacéo das comunidades de girinos. Nossos resultados

demonstram que a influéncia dos processos evolutivos e ecolégicos diferem entre as



espécies de uma mesma comunidade, dependendo do seu grau de parentesco e padréo
de co-ocorréncia. O que fez com que as especies ocorram de maneira agrupada nas
comunidades foi a relacéo entre o parentesco e a temperatura da agua. O padréo de co-
ocorréncia associado foi influenciado pelas caracteristicas ambientais, especificamente
pH e hidroperiodo e pela correlacéo entre a filogenia e pela cobertura de dossel e
temperatura dos corpos d &gua. O padrdo de co-ocorréncia mutuamente excludente foi

determinado pelo ambiente, especificamente a cobertura de dossel.



ABSTRACT
The evolutionary history of lineages and the environmental characteristics are factors
known for influencing the species coexistence in a community. Along evolution,
functional traits of species, which determine the way species use resources, can differ or
remain similar to their ancestors. Abiotic characteristics promote selection of traits that
allow survival under a set of environmental conditions. Our objective was to verify
whether the co-occurrence of tadpoles in ponds is related to environmental variables of
water bodies, what indicates either ecological processes as environmenta filters or
competition, or to relatedness among species. We expect that differences in
characteristics of the ponds affect the co-occurrence patterns of tadpoles and also that
related species co-occur more than expected at random. We sampled tadpoles in 13
ponds at Parque Estadual da Serra do Mar — ntcleo Pincinguaba, between September of
2011 and March of 2012.We tested the influence of the hydroperiod of the ponds, the
canopy cover, water temperature and pH in co-occurrence of tadpoles. We
determinedrelatedness between anurans present in communities through an already
proposed topology and obtained the length of branches in millions of years from the age
of the nodes. We analyzed the effects of habitat and species relatedness on three
possible patterns of species co-ocorrence: clumping, togetherness and checkerboard.
Our results show that environmental filters have strong influence in structuring
communities. The gradient of canopy cover, hydroperiod and pH seem to be important
environmental filtersin habitat selection of species with togetherness and checkerboard

co-occurrence patterns. Also, we detected the co-occurrence of pairs of closely related



species in ponds with distinct environmental characteristics, evidencing the role of

niche divergence in structuring tadpole communities.



INTRODUCAO

Um dos principais objetivos da ecologia € identificar os processos que
influenciam a distribuicdo e a co-ocorréncia de espécies (Ackerly 2009). Existem fortes
evidéncias de que os processos deterministicos relacionados com a teoria do nicho
ecolégico, como por exemplo a predacdo e a competicdo, sdo relacionados com a
variagdo na composicdo de espécies ao longo de gradientes ambientais (Chase &
Leibold 2003, Cavender-Bares et al. 2004). Alternativamente, a teoria neutra de Hubbell
(2001) adicionou o papel da dispersdo e dos distlrbios, incluindo a influéncia dos
processos estocasticos, na estruturacéo das comunidades (Cavender-Bares et al. 2009).
Com isso, a compreensdo da composicéo e estrutura de comunidades passou de uma
escala unicamente local ou de paisagem, para uma abordagem em multiplas escalas
espaciais que integra os eventos locais, relacionados ao habitat, e efeitos relacionados a
escala de paisagem, que influenciam a dispersdo dos individuos entre os habitats
(Leibold et al. 2004). Assim, a co-ocorréncia de espécies em uma comunidade envolve
multiplos processos que dependem fundamentalmente da escala espacia analisada
(Cavender-Bares et a. 2009). Em escalas mais amplas, as espécies que compde o pool
regional sdo determinadas por suas restri¢oes fisiol0gicas, eventos historicos e a historia
evolutiva (Cavender Bares et al. 2006). Em escala local, a forga das interacOes entre as
espécies (hipotese de similaridade limitante, Gause 1943, MacArthur & Levins 1967) e
caracteristicas do habitat sdo forcas dominantes na estruturagdo das comunidades
(Keddy 1992, Webb et al. 2002), pois podem excluir ou facilitar a presenca das
espécies. O ambiente pode agir como filtro para determinados atributos das espécies

(Keddy 1992, Vamosi et al. 2009), selecionando somente espécies que possuam



atributos que possibilitem sua sobrevivéncia (Keddy 1992, McGill et a. 2006).

Até recentemente, apenas processos ecologicos contemporaneos eram
considerados no estudo de comunidades. Recentemente, em decorréncia da maior
disponibilidade de ferramentas moleculares e computacionais que permitem revelar a
histéria evolutiva das linhagens (Cavender Bares et al. 2009), a relacdo de parentesco
entre as espécies em uma comunidade tem sido intensivamente investigada (e.g. Diniz-
Filho & Vieira 1998, Desdevises et a. 2003, Ricota et a. 2005, Ackerly 2009,
Cavender Bares et a. 2009), possibilitando interpretacdes mais abrangentes sobre a
montagem e a estrutura das comunidades (Ricklefs & Schluter 1993, Losos 1996,
2008). Apesar de recente e ainda com lacunas a serem preenchidas, a inclusdo de
informagdes filogenéticas no estudo de comunidades vem possibilitando compreender a
estruturagdo de comunidades em um contexto evolutivo (Mouquet et al. 2012). Ao
longo da histéria evolutiva, as espécies podem ou ndo reter atributos ecol gicos de seus
ancestrais (Harvey & Pagel 1991, Wiens & Graham 2005) e consequentemente, o nicho
ecoldgico dos organismos é explicado em parte pelo parentesco entre as espécies
(Wiens & Grahan 2005). O conceito de conservacéo de nicho foi definido por Wiens &
Graham (2005) como a tendéncia de espécies filogeneticamente proximas serem
ecologicamente mais similares do que esperado a0 acaso, devido a processos que
restringem a divergéncia de nicho entre espécies proximas (Grafen 1989, Harvey &
Pagel 1991, Wiens & Graham 2005). Esse processo pode ser investigado por meio da
deteccdo de sina filogenético nos atributos morfolégicos das espécies (Revell et al.
2008). Por outro lado, diferencas de nicho sdo importantes para a coexisténcia de

espécies, pois representam segregacdo No uso de recursos. A atuagcdo de mecanismos de



coexisténcia estabilizadores tendem a reduzir a sobreposicéo de nicho entre as espécies
(Chesson 2000), selecionando atributos por meio de especializactes e promovendo a
divergéncia de nicho (Losos 2008, 2011). Desta forma, as especies filogeneticamente
préximas podem apresentar fendtipos e caracteristicas ecol 6gicas distintas.

Neste contexto, a montagem das comunidades pode ser influenciada por
diferentes processos, seguindo diferentes rotas evolutivas e resultando em diferentes
padrdes de co-ocorréncia de espécies (Richardson 2002, Andrade et al. 2007). Se o
processo de filtragem ambiental for o processo mais importante na estruturagéo de
comunidades e as linhagens retiverem os atributos de seus ancestrais, as espécies
presentes na comunidade tendem a ser filogeneticamente proximas (Webb et al. 2002,
Vamos et a. 2009). Porém, se os atributos das espécies divergirem ao longo da
evolucdo, de modo que espécies proximas sgjam funcionalmente diferentes, a selecdo
pelo ambiente (filtro ambiental, sensu Keddy 1992) pode favorecer a coexisténcia de
espéci es filogeneticamente distantes (disperséo filogenética; Webb et al. 2002, Mayfield
& Levine 2010). Adicionamente, se a competicdo interespecifica for o processo
dominante e os atributos forem filogeneticamente conservados, espécies proximas
tendem a ndo co-ocorrer (dispersdo filogenética; Webb et al. 2002). Finalmente, se os
atributos evoluirem de forma convergente, a competicdo removera qual quer associacao
de parentesco entre as espécies, fazendo com que 0 parentesco entre as espécies
presentes nas comunidades seja aleatorio (Webb et al. 2002).

Comunidades de anuros constituem um grupo adequado parainvestigar questdes
sobre estruturagdo de comunidades. Além dos individuos na fase larval estarem

limitados aos corpos d’ &gua, a distribuicdo espacial das espécies exibe padrdes distintos



ao longo de gradientes de hidroperiodo (e.g. Wellborn et a. 1996, Kolozsvary &
Swihart 1999, Santos et al. 2007), cobertura de dossel (e.g. Hecnar &M’ Closkey 1997,
Vallan 2000, Guerry & Hunter 2002, Schiesari 2006), area de superficie e profundidade
(Laan & Verboom 1990), entre outros. Os gradientes ambientais podem agir como filtro
para determinados atributos dos girinos, formando comunidades com espécies com
diferentes relacBes de parentesco. Apesar da ampla variacdo morfoldgica, os girinos
possuem um conjunto de caracteres morfoldgicos que refletem a histéria evolutiva do
grupo, enquanto outros sdo mais plésticos (Altig & McDiarmid 1999, Andrade et al.
2007). E possivel reconhecer que a morfologia de espécies proximas é semelhante,
principalmente quando analisados caracteres conservados ao longo das linhagens, como
nimero e a distribuicdo das interrupcdes na fileira de papilas marginais, posicdo e o
nimero de espiraculos (Altig & McDiarmid 1999). Entretanto, alguns caracteres variam
de forma independente da linhagem, como a presenca de disco ora reduzido (e.g.,
grupos de hilideos neotropicais, pipideos, aguns ranideos e microhilideos, Altig &
McDiarmid 1999).

Nosso objetivo foi verificar se a ocorréncia de girinos em pocas esta relacionada
com as variaveis ambientais dos corpos d’agua, 0 que indica a atuagdo de processos
ecolégicos como filtros ambientais ou competicdo, considerando as relagbes de
parentesco entre as espécies. Com base no conhecimento atual sobre os fatores que
influenciam a ocorréncia de girinos, obtido em estudos empiricos e experimentais (e.g.,
Eason & Fauth 2001, Eterovick & Sazima 2000, Babbitt 2005, Santos et a. 2007,
Werner et al. 2007, Both et al. 2010), esperamos que diferencas nas caracteristicas

estruturais dos corpos d' agua e fisicas e quimicas da agua afetem os padrdes de co-
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ocorréncia de girinos. Se os atributos das espécies forem conservados, esperamos que
em condices extremas dos gradientes, os pares de espécies que co-ocorram sgjam
filogeneticamente proximos, devido a agéo de filtros ambientais. Por outro lado, se
processos contemporaneos relacionados ao habitat (por exemplo, competicdo) forem
importantes, esperamos a co-ocorréncia de espécies filogeneticamente distantes, devido
a exclusdo competitiva que impde um limite a co-ocorréncia de espécies aparentadas
com exigéncias de hébitat semelhantes ou, se os atributos das espécies forem
convergentes e 0 ambiente agir como filtro para atributos das espécies, esperamos a co-
ocorréncia de espécies com nichos diferentes, independente do grau de parentesco,

devido ao processo de divergéncia de nicho.

MATERIAL E METODOS
Areadeestudo

Este estudo foi realizado no Parque Estadual da Serra do Mar, niicleo Picinguaba,
localizado no municipio de Ubatuba, S0 Paulo, sudeste do Brasil (23°21'36"'S
44°50'52""W; Figura 1). O parque possui érea total de 47.500 ha, distribuidos desde o
nivel do mar até 1.340 m de altitude, conservando diferentes fitofisionomias vegetais
como Floresta Ombrofila Densa de terras baixas (restinga), Submontana e Montana,
Formagbes Pioneiras com influéncia marinha (dunas), fluvial (restinga) e flavio-
marinha (mangue; Joly et al. 2012). Os locais amostrados neste estudo estavam
localizados entre o nivel do mar e 150 m de dtitude, inseridos principalmente em

Floresta Ombréfila Densa e éreas abertas adjacentes. O clima é tropical umido (Af,
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sensu Koppen 1948), sem estacdo seca, com precipitacdo media anua superior a 2.200

mm e temperatura médiaanual em torno de 24°C (Joly et al. 2012).

Delineamento amostral

Amostramos mensalmente 13 corpos d &gua |énticos (Figuras 1 e 2), oito no
interior de floresta e cinco em area aberta, entre setembro de 2011 e marco de 2012. A
selecdo dos corpos d’'agua foi feita de modo a representar a variedade de ambientes
existentes na &rea, sendo selecionados apenas corpos d' &gua isolados, sem ligacdo com
outros corpos d’ agua.

A amostragem foi redlizada durante o dia (entre 8h e 18h), com esforco
padronizado por passar um puca com tela de arame (maha de 3 mm?), ao longo de toda
area do corpo d'dgua (Rossa-Feres & Jim 1994, Shaffer et al. 1994, Rossa-Feres & Jim
1996, Skelly & Richardson 2010) durante uma hora. A sequéncia de amostragem nos
corpos d’'agua foi sorteada a cada visita. Os girinos coletados foram anestesiados com
solucéo de benzocaina e conservados em solugdo 1:1 de &cool 70% e formalina 15%.
Para auxiliar a identificacdo dos girinos, durante a noite, registramos adultos em
atividade de vocalizago nas pocas selecionadas. O materia coletado esté depositado na
Colecdo de Anfibios do Departamento de Zoologia e Boténica da UNESP, campus de

S&o José do Rio Preto (DZSJIRP — Amphibia Tadpoles).

Influéncia das variaveis ambientais
Entre dezembro de 2011 e margo de 2012 registramos 15 varidveis referentes a

estrutura dos corpos d’ agua e fisicas e quimicas da &gua. Dessas 15 variavels, com base
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em estudos teoricos e empiricos (e.g., Eterovick & Sazima 2000, Babbiti 2005, Santos
et al. 2007, Werner et al. 2007, Both et al. 2010, Vasconcelos et a. 2011) selecionamos
quatro variaveis ndo correlacionadas entre si e para as quais temos expectativas claras
de sua influéncia sobre comunidades de girinos. hidroperiodo, cobertura de dossel, pH e
temperatura da dgua.

A porcentagem de cobertura do dossel sobre a poca foi estimada com
densiémetro esférico (Forestry Suppliers, Jackson, MS, USA) em cinco pontos: norte,
sul, leste, oeste, e centro do corpo d &gua. O hidroperiodo representa 0 nimero de meses
em que a poca reteve &gua ao longo do periodo de amostragem. A temperatura (°C) e
pH foram registrados com o medidor multiparémetro Horiba U-10. Todas as variavels
ambientais foram padronizadas subtraindo o valor observado pela média e dividindo
pelo desvio padréo, de forma que todas as variaveis apresentassem média zero e desvio
padrdo igual a um. Para isso, utilizamos a fungdo deconstand do pacote vegan do

software R (R Core Team 2012).

Autocorrelacdo espacial nas varidveis ambientais

Como locais proximos tendem a ser mais semelhantes ambientalmente (Dray et
al. 2012), as variaveis ambientais podem estar espaciamente estruturadas e 0s
resultados obtidos seriam decorrentes do padrdo espacial das varidveis ambientais e ndo
das variaveis ambientais per se. Para testar este efeito implementamos uma correlacéo
de Mantel entre as varidveis ambientais padronizadas e a distancia geodésica entre as
pogas. A matriz de similaridade ambiental foi obtida utilizando a distancia Euclidiana

no pacote vegan (Oksanen et a. 2012) no programaR (R Core Team 2012).
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Relacéo de par entesco entre as especies

Um dendrograma de relacéo de parentesco para as espécies de anuros da érea de
estudo foi manualmente construida no programa Mesquite 2.75 (Maddison & Maddison
2011; Figura 4), seguindo atopologia proposta em Pyron & Wiens (2011) e Wiens et al.
(2011). Posteriormente, obtivemos um pseudo-cronograma com os comprimentos de
ramos em milhdes de anos a partir das idades dos nos disponivel em
<www.timetree.org>, Wiens et a. (2011) e Gomez-Mestre et a. (2012) com o
algoritmo bladj (Branch Length Adjuster) do programa Phylocom 4.2 (Webb et al.
2008). Este pseudo-cronograma foi construido colocando-se 0s nés sem idade
conhecida no ponto médio entre dois nés com idade conhecida. A partir desta filogenia

datada, extraimos uma matriz de disténcia par a par no software R (R Team Core 2012).

Sinal filogenético nos atributos mor fol 6gicos

Neste estudo, utilizamos uma andlise que incorpora distancia filogenética como
um substituto (proxy) multivariado para os atributos morfologicos. Espécies
filogeneticamente préximas tendem a ser morfologicamente mais similares (Harvey &
Pagel 1991, Blomberg & Garland 2002). Para testar se esta premissa é verdadeira
(Wiens et a. 2011), selecionamos sete atributos funcionais ecologicamente relevantes
que influenciam as interagOes interespecificas e 0 uso do habitat, j& testados em estudos
anteriores (Both et a. 2010, Straul? et a. 2010, Tabela S1). Os atributos (Tabela S1)
foram determinados com base em sete caracteres morfologicos externos (Tabela S2)
determinados segundo Altig & McDiarmid (1999). Medimos e caracterizamos girinos

(n = 2 ab), entre os estagios 32 e 39 (Gosner 1960), sob microscdpio estereoscopico
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(Leica MZ75) com ocular micrométrica. Apenas o comprimento total foi determinado
com paquimetro digital (Mitutoyo 500-786; precisdo 0,01 cm).

Testamos a existéncia de sinal filogenético nos caracteres morfoldgicos dos
girinos utilizando a estatistica K de Blomberg et al. (2003) para atributos continuos,
utilizando o pacote phytools (Revell 2012), a estatistica D (Fritz & Purvis 2010) para
atributos categoricos por meio do pacote caper (Orme et a. 2012) e o teste de
enviesamento da diversidade de atributos (Pavoine et al. 2010) para atributos

morfol 6gicos multiestado no software R (R Core Team 2012).

Andlise dos dados

Utilizamos uma andlise recentemente proposta por Ulrich et a. (2012) para
separar o efeito das variaveis ambientais e da filogenia no padréo de co-ocorréncia das
espécies. Esta andlise cal cula trés métricas de co-ocorréncia de espécies a partir de uma
matriz de presenca-auséncia: agrupado (clumping), associado (togetherness) e
mutuamente excludente (checkerboard). Estas métricas sdo identificadas a partir de
submatrizes 2x2 na matriz de presenca e auséncia de espécies em um conjunto de
habitats (Ulrich et al. 2012).

O padréo de co-ocorréncia agrupado (clumping - C) quantifica pares de espécies
que co-ocorrem em pares de habitats, representando pares de espécies que ocorrem de
maneira agregada (Ulrich et a. 2012). O padr&o associado (togetherness - T) quantifica
a co-ocorréncia de pares de espécies em um hébitat e sua ndo ocorréncia conjunta em
outro habitat, identificando pares de espécies com exigéncias de habitat similares. O
padrdo de co-ocorréncia de espécies mutuamente excludente (checkerboard - H)

guantifica o padréo de exclusdo muUtua em pares de espécies em pares de hébitats e
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permite identificar processos de dispersdo filogenética, quando pares de espécies
proximas tendem a ndo co-ocorrer e de filtragem ambiental, quando pares de espécies
co-ocorrentes sao filogeneticamente préximas e ocorrem em locais ambientalmente
dissimilares.

Apobs identificar e construir submatrizes para os trés padrdes de co-ocorréncia de
espécies, para verificar se esses padrdes sdo influenciados pela histéria evolutiva das
espécies ou por caracteristicas do ambiente, foi desenvolvida uma sequéncia de trés
andlises, conforme a proposta de Ulrich et al. (2012). Primeiramente foram calculadas
para cada padréo de co-ocorréncia (i) as diferencas ambientais entre pares de habitats
(Caenvs Taenv, Haenv) € (i) a distancia filogenética entre pares de espécies (Caphy, Haphy,
Taphy), @plicando o indice de disténcia Euclidiana media para cada uma das submatrizes
de co-ocorréncia de espécies. Em seguida, a existéncia de correlagdo (R) entre as
médias de dissimilaridade ambiental e de distancia filogenética foi avaliada em cada
submatriz triangular calculada para cada um dos trés padres de co-ocorréncia de
especies.  RCAenApny  (clumping), RHAewaphy  (Checkerboard),  RTAenwApny
(togetherness), através do coeficiente de correlacdo de Pearson. A andlise de correlagdo
avalia a influéncia do parentesco e de varidveis ambientais nas trés métricas de co-
ocorréncia de espécies. Finamente, aplicamos um modelo nulo com linhas fixas e
colunas restritas (independent swap) para calcular a significancia destas correlagoes,
com base em 2.400 aleatorizagOes de cada submatriz de co-ocorréncia. A significancia
das correlagbes em comparacdo com o modelo nulo também foi avaliada pelo teste Z-
score (efeito do tamanho padronizado; Ulrich et al. 2012), no qual efeitos positivos e

negativos do ambiente e da filogenia resultam de comparagbes dos valores (scores)
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observados com os esperados pelo modelo nulo. Desse modo, ao comparar as relagoes
de parentesco entre os padrdes de co-ocorréncia das especies e o0 grau de dissimilaridade
ambiental entre os corpos d' &gua com o resultado do modelo nulo, é possivel distinguir
Sei's processos atuantes na estruturacdo das comunidades:

(i) filtragem ambiental - quando existem peguenas diferencas nas caracteristicas
ambientais entre os habitats; isto fard com que espécies com caracteristicas semel hantes
COo-ocorram mais que o esperado ao acaso (Kluge & Kessler 2011, Parra et al. 2010) por
possuirem determinados atributos que possibilitem sua sobrevivéncia;

(i) dispersdo ambiental - quando os hébitats apresentam caracteristicas
ambientais distintas, que exercem forte influéncia sobre a co-ocorréncia das espécies,
independentemente do grau de parentesco entre elas (Ulrich et al. 2012).

(iii) agrupamento filogenético - quando as espécies que co-ocorrem S30
filogeneticamente proximas, o que resulta de forte influéncia da historia evolutiva das
espécies, independentemente do grau de similaridade/dissimilaridade ambiental (Ulrich
et al. 2012);

(iv) dispersdo filogenética - quando as espécies que co-ocorrem Sao
filogeneticamente distantes; o que indica a influéncia de competicdo na distribuicdo das
espécies (Ulrich et al. 2012);

(v) conservagdo de nicho — indica que espécies filogeneticamente préximas co-
ocorrem em ambientes com caracteristicas semelhantes e espécies filogeneticamente

distantes ocorrem em ambientes com caracteristicas distintas (Ulrich et al. 2012);
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(vi) divergéncia de nicho — indica que espécies filogeneticamente distantes co-
ocorrem em habitats similares e espécies proximas apresentam padréo de ocorréncia
idéntico em ambientes dissimilares (Ulrich et al. 2012).

A andlisefoi realizada no software Niche (Ulrich 2012).

RESULTADOS

As varidveis ambientais ndo foram correlacionadas com o espaco (rm = 0,307; P
= 0,96), ou sga, pocas Mmais proximas ndo possuem caracteristicas ambientais mais
semelhantes (Figura S1). Verificamos que quatro dos sete atributos (57.1%) exibiram
sina filogenético (Tabela S3). Assim, aparentemente a filogenia pode ser considerada
um substituto (proxy, Webb 2000) multivariado adequado para os atributos funcionais,
indicando que espécies proximas possuem caracteres similares.

Registramos 11.293 girinos de 20 espécies e cinco familias (Tabela 2; Figura 5).
Scinax littorallis e Scinax perpusillus foram excluidas das andlises, pois apenas um
individuo foi encontrado em nossas amostras. Os resultados encontrados seréo
apresentados abaixo, separadamente, para efeito do ambiente, do parentesco entre as

espécies e de ambos 0s processos nos padrdes de co-ocorréncia das espécies.

Efeito das caracteristicas do ambiente na co-ocor r éncia das espécies

O resultado do teste de Z-score para 0s pares de habitats para padréo de co-
ocorréncia agrupado (clumping - Cq,) foi negativo para trés das quatro variaveis
ambientais (Tabela 3). Isto indica que pares de espécies tenderam a ocorrer em pares de

pocas com caracteristicas semelhantes. No entanto, este padréo ndo foi significativo,
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sugerindo que ndo ha influéncia do ambiente sobre as espécies com padrédo de co-
ocorréncia agrupado.

Para pares de espécies com padréo de co-ocorréncia associado (togetherness -
Tenv) @ainfluéncia das variaveis ambientais diferiu. A relacdo do hidroperiodo com a co-
ocorréncia das espécies com exigéncias de hébitat semelhantes foi significativamente
positiva (Z = 2,283; P = 0,04; Tabela 3), demonstrando que pares de espécies ocorreram
em pocas com hidroperiodos diferentes. Por outro lado, arelagdo do pH com as espécies
com padréo de co-ocorréncia associado foi significativamente negativa (Z = -1,826; P =
0,02; Tabela 3), indicando a acdo de filtro ambiental, pois pares de espécies com
exigéncias de habitats semelhantes ocorreram em pocas com valores de pH similares.

Os pares de espécies com padrdo de co-ocorréncia mutuamente excludente
(checkerboard - Heny) apresentaram relagdo significativamente positiva com a cobertura
de dossel (Z = 2,37; P = 0,04). Isso indica que pares de espécies se excluem devido as
diferentes porcentagens de cobertura de dossel dos corpos d’ agua, segregando espécies
de éreaflorestal e aberta (Tabela 3).

Conjuntamente, a influéncia das caracteristicas do ambiente sobre as espécies com
exigéncias de habitat semelhantes e sobre as espécies mutuamente excludentes indicam
sinal de filtragem ambiental, evidenciando que a cobertura de dossel e o pH dos corpos
d &gua estdo agindo como filtros ambientais, selecionando espécies ecologicamente

similares.

Influéncia da filogenia na co-ocorr éncia das espécies
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Para espécies com padrdo de co-ocorréncia associado (togetherness - Tpny) a
relacdo da distancia filogenética entre pares de espécies que co-ocorrem foi
significativamente negativa (Z = -1,88; P = 0,02; Tabela 3). Esse resultado indica que os
pares de espécies com exigéncias de habitats similares sdo filogeneticamente préximos.

Embora as espécies com os outros dois padrBes de co-ocorréncia (clumping e
checkerboard) n&o tenham sofrido influéncia significativa da filogenia, os resultados
sdo condizentes e indicam uma tendéncia de agrupamento filogenético na comunidade.
A relacdo da distancia filogenética entre pares de espécies com padrdo de co-ocorréncia
agrupado (clumping - Cpny) foi negativa, indicando que espécies que co-ocorrem s&o
filogeneticamente préximas. Para as especies com co-ocorréncia mutuamente
excludente (checkerboard - Hyny; Tabela 3) a relagdo da disténcia filogenética foi
positiva, indicando que pares de espécies que se excluem sdo filogeneticamente

distantes.

Efeito dafilogenia e do ambiente na co-ocorréncia das espécies

O resultado do teste Z-score para a influéncia da distancia filogenética entre pares
de especies com padrdo de co-ocorréncia agrupado (clumping - RCaewapny) foi
significativamente negativo (Tabela 3). Isto sugere que espécies que ocorreram de
maneira agregada na comunidade sdo filogeneticamente proximas e tenderam a co-
ocorrer em pares de locais com diferentes temperatura (Z = - 2,116; P = 0,04; Tabela 3).
Trés das quatro correlacfes entre a filogenia e as varidvels ambientais para as especies
com padréo de co-ocorréncia mutuamente excludente (checkerboard - RHAewAphyi)

foram positivas, porém ndo significativas (Tabela 3), sugerindo que pares de espécies
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filogeneticamente distantes tendem a ser segregados em pares de locais ambientalmente
diferentes.

A maioria das correlacdes entre a distancia filogenética e ambiental para espécies
com exigéncias de habitat semelhantes (togetherness - RTaenvApnyi) fOi Negativa (Tabela
3), indicando que pares de espécies filogeneticamente préximas tenderam a ocorrer em
locais dissimilares em relacdo a cobertura de dossel (Z = -2,39; P = 0,02) e temperatura
(Z =-2,037; P = 0,04; Tabela 3). De maneira geral, as trés métricas analisadas €l agdes
entre 0 ambiente e a relagdo de parentesco indicam processo de divergéncia de nicho

entre espécies com padréo de co-ocorréncia agrupado e associado.

DISCUSSAO

Nossos resultados indicam que a cobertura de dossel, hidroperiodo, temperatura
e pH dos corpos d’ agua foram relacionados com os padrdes de co-ocorréncia de girinos
na comunidade. As espécies com ocorréncia agrupada e as com ocorréncia associada
foram influenciadas pela filogenia e pelas varidveis ambientais dos corpos d’ agua,
indicando processo de divergéncia filogenética de nicho como regulador da montagem
de comunidades. Essas espécies sdo filogeneticamente préximas e tenderam a co-
ocorrer em corpos d &gua com diferentes graus de cobertura de dossel e temperatura da
&gua. Os pares de espécies com padréo de co-ocorréncia mutuamente excludente foram
influenciados somente pelas caracteristicas do ambiente, e seu padréo de ocorréncia foi
independente do grau de parentesco. Isto indica uma forte influéncia do ambiente na
selecdo das espécies em cada hébitat (filtro ambiental, sensu Keddy 1992). Os pares de

espécies com distribuicdo mutuamente excludentes (checkerboard) foram influenciados
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pela cobertura de dossel dos corpos d agua, pois detectamos dois conjuntos de espécies,
independente da relacdo de parentesco entre elas. espécies que ocorrem em COorpos
d agua localizados no interior da mata (e.g. Aplastodiscus eugenioi) e espécies
associadas a areas abertas (e.g., Hypsiboas albomarginatus e Dendropsophus minutus).
Na escala da paisagem, a cobertura de dossel € um importante gradiente que influenciaa
distribuicdo de anuros (Werner & Glennemeier 1999, Werner et al. 2007). Em pocas
com dossel fechado, a riqueza de espécies (Burne & Griffin 2005, Werner et a. 2007) e
o desempenho de girinos (Schiesari 2006) sdo menores, devido as menores incidéncia
de luz, temperatura da &gua, e quantidade de oxigénio dissolvido, que afetam a
quantidade a qualidade de nutrientes na dgua (Schiesari 2006). Em acordo com essas
informacfes, encontramos pequena riqueza de espéecies nos corpos d &gua localizados
no interior de floresta. Muitas espécies ndo toleram essas condi¢des e por isso, a
cobertura de dossel est4 agindo como filtro para espécies, selecionando girinos com
atributos adequados, que |hes permitam sobreviver nestes ambientes. Outros estudos
também demonstraram que pocas com dossel fechado representam ambientes severos
ndo sb para girinos (Schiesari 2006), como também para outros taxons aquéticos, como
larvas de odonata (McCauley et a. 2008) e caramujos (Hovermann et al. 2011). Este
resultado indica que o ambiente esta influenciando fortemente a montagem das
comunidades, j& que somente um conjunto de espécies com determinadas caracteristicas
fenotipicas so capazes de co-ocorrer (Webb et al. 2002).

Os pares de espécies com exigéncias de habitats semelhantes (padréo de co-
ocorréncia associada) foram influenciados de maneiras distintas por diferentes

caracteristicas do ambiente. O pH selecionou espécies com exigéncias de habitats
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semelhantes funcionando como um filtro ambienta. O pH da agua, que indica a
concentracdo de ions de hidrogénio dos ambientes aquaticos (Esteves 1988), € o
parametro quimico dos ambientes aquéticos que provavelmente mais afeta a fisiologia,
ecologia e comportamento dos girinos (Ultisch et al. 1999). No ambiente natural a
concentracdo de ions de hidrogénio (H") e hidroxila (OH") ndo sdo constantes, variando
de acordo com a concentracdo de sais, &cidos e bases no meio (Esteves 1988). Dessa
forma, o pH atua diretamente nos processos de permeabilidade da membrana celular dos
organismos, interferindo no transporte idnico intra e extra celular e entre os individuos e
o meio (Esteves 1988). Portanto, 0 grau de acidez-alcalinidade da &gua pode afetar
diretamente o desenvolvimento dos girinos, alterando o metabolismo e o desempenho
dos individuos (Ultisch et a. 1999), o que explica sua influéncia como filtro ambiental,
selecionando espécies com atributos semelhantes. Em relacdo ao hidroperiodo, as
espécies com co-ocorréncia associada foram encontradas tanto em pogas temporarias
como permanentes. O hidroperiodo dos corpos d &gua € uma caracteristica ambiental
conhecida por influenciar a riqueza de espécies de anfibios (e.g., Wellborn et al. 1996,
Babbitt et al. 2003, Werner et a. 2007) e a estrutura das comunidades, pois esta
correlacionado com uma demanda conflitante (trade-off) entre probabilidade de
dessecacdo e presenca de predadores (Wellborn et a. 1996, Skelly 1997). O gradiente
de hidroperiodo tem sido relacionado com gradientes de predacdo (Skelly 1997,
Wellborn et a. 1996), pois em pocas temporérias h& menor risco de predagdo e maior
risco de dessecagdo, quando comparado com corpos d &gua permanentes nos quais
ocorrem predadores de girinos importantes como peixes (Beebee 1996). Na area

amostrada, mesmo nNos meses mais secos, entre junho e agosto, a precipitacdo média
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mensal nunca é inferior a 80 mm (Joly et al. 2012). Com isso, existe uma grande
quantidade de corpos d’ agua temporarios disponivels, além dos permanentes, fazendo
com que as espécies talvez ndo possam distinguir e ndo apresentem distribuicdes
restritas a ambientes temporarios ou permanentes. O grande volume de chuvas
minimizam o efeito do hidroperiodo na co-ocorréncia de espécies, pois tornam a
utilizac8o de corpos d’ agua temporarios menos arriscada do que em outras fisionomias,
como Cerrado e Floresta Estacional Semidecidual, onde a estagcdo seca é pronunciada e
a estacdo chuvosa tem inicio imprevisivel e intermitente (Rossa-Feres et a. 2001,
Santos et al. 2007, Provete et al. 2011, Silva & Rossa-Feres 2011).

A histéria evolutiva explica parte do padréo de co-ocorréncia das espécies, pois
detectamos que os pares de espécies com co-ocorréncia agrupada (clumping) sdo
constituidos por espécies filogeneticamente distantes que co-ocorrem em habitats com
mesma temperatura. 1sso indica divergéncia de nicho causada por competicdo, pois
apenas especies filogeneticamente distantes co-ocorrem de maneira agrupada. Quando a
competicdo interespecifica € uma forga dominante na estruturagdo das comunidades,
espécies proximamente aparentadas, por serem semelhantes, tendem a competir mais
fortemente entre si, do que espécies distantes, eliminando as espécies competitivamente
inferiores. Dessa forma, através da exclusdo competitiva, espécies que co-ocorrem de
maneira agrupada tenderdo a ser filogeneticamente distantes, com atributos
funcionaisg/nichos ecoldgicos diferentes (dispersdo fenotipica), que permitem co-
ocorrerem em corpos d’ agua com diferentes temperaturas.

Os pares de espécies com exigéncias de habitat semelhantes foram constituidos

por espéci es filogeneticamente préximas e apresentam padréo de ocorrénciaidéntico em
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corpos d agua com diferentes valores de temperatura e cobertura de dossel. Esse
resultado também indica divergéncia de nicho, possivelmente porque os atributos das
espécies SA0 convergentes e as espécies aparentadas co-ocorram em ambientes com
diferentes graus de cobertura de dossel e temperatura. As divergéncias ecol 6gicas entre
espécies filogeneticamente préximas podem ser um resultado esperado da evolugao por
selecdo natural (Schluter 2000). Ao mesmo tempo, a filtragem ambiental pode causar a
dispersdo filogenética se atributos importantes para especializacdo de habitat forem
convergentes, fazendo com que espécies proximas filogeneticamente possam se
especializar em diferentes nichos ecoldgicos (Losos et al. 2003, Ackerly et a. 2006).

Para ambos os padrdes de co-ocorréncia (agrupado e associado) o processo de
divergéncia de nicho ecol6gico é resultado de pelo menos dois mecanismos atuantes: (i)
competicdo como um fator limitante na co-ocorréncia de espécies com exigéncias de
habitat semelhantes (Webb et al. 2002) e (ii) evolugdo de modo convergente nos
atributos de linhagens n&o relacionadas (Cavender-Bare et a. 2006). A competicdo e
outros mecanismos relacionados a processos dependentes da densidade sdo previstos
como tendo forte influéncia em pequenas escalas espaciais e podem evitar a co-
ocorréncia de espécies filogeneticamente proximas (Cavender-Bares et al. 2009).
Quando as espécies presentes em uma comunidade sdo filogeneticamente distantes,
Webb et a. (2002) sugerem que isto sgja resultado da competicdo causando dispersdo
de atributos conservados ou de filtro ambiental atuando em espécies com atributos
importantes, ecologicamente convergentes. Nossos resultados demonstram que a
influéncia dos processos evolutivos e ecoldgicos diferem entre as espécies de uma

mesma comunidade, dependendo do seu grau de parentesco e padréo de co-ocorréncia.
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A espécies com co-ocorréncia agrupada e associada sofreram ainfluéncia de processos
histéricos e ecoldgicos e as espécies mutuamente excludentes apenas a influéncia de
processos ecologicos por filtragem ambiental. O que fez com que as espécies ocorram
de maneira agrupada nas comunidades foi a relacéo entre o parentesco e a temperatura
da agua. O padrdo de co-ocorréncia associado foi influenciado pelas caracteristicas
ambientais, especificamente pH e hidroperiodo e pela correlacdo entre afilogenia e pela
cobertura de dossel e temperatura dos corpos d’agua. O padrdo de co-ocorréncia
mutuamente excludente foi determinado pelo ambiente, especificamente a cobertura de
dossel. Esses resultados corroboram a idéia proposta por Richardson (2002), em que as

espécies podem seguir diferentes rotas evolutivas no mesmo tipo de corpo d'édgua.
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Tabela 3: Tamanho do efeito padronizado (Z-score) para os trés padrdoes de co-
ocorréncia de girinos. * P < 0.05. Vaores significativos obtidos ap0s aeatorizagcdo da
matriz de presenca-auséncia com modelo nulo fixo-fixo. AbreviagBes: Aenv = distancia
ambiental; Raenvaphy = correlacéo entre ambiente e distancia filogenética; Aphyl =
distanciafilogenética.
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Figura 4: Espécies de anuros em fase larval registradas no Parque Estadual da Serrado Mar —
nucleo de Pincinguaba, Ubatuba, SP, Brasil. A = Rhinella ornata; B = Aplastodiscus eugenioi;
C = Bokermannohyla aff. hylax; D = Dendropsophus berthalutzae; E = Dendropsophus elegans,
F = Dendropsophus minutus; G = Hypsiboas albomarginatus; H = Hypsiboas faber; | = Scinax
aff. alter; J = Scinax aff. angrensis; K - Scinax argyreornatus; L = Scinax hayii; M = Scinax
littoralis;, N = Scinax perereca; O = Scinax trapicheiroi; P = Scinax perpusillus, Q =
Trachycephalus mesophaeus; R = Physalaemus atlanticus; S = Chiasmocleis carvalhoi; T =
Leptodactylus latrans; U = Elachistocleis aff. ovalis.
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