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Introducéo geral

Um assunto central na ecologia de comunidades tem sido a discussdo dos mecanismos
envolvidos na estruturacdo da composicao e distribuicdo das espécies. Muitas teorias tentam
explicar os padrbes encontrados na natureza, baseados em interacdes de espécies, como
competicdo e predacdo (Elton 1927; MacArthur e Levin 1967), em caracteristicas do habitat
(Grinnell 1917; Hutchinson 1957; Chase e Leibold 2003) e em processos espaciais e estocasticos
(Hubbell 2001). Tradicionalmente o foco desses estudos sao em escalas locais e escalas regionais
e 0s processos sdo baseados no nicho das espécies (Chase e Leibold 2003) e nos efeitos neutros
(Hubbell 2001). Leibold et al. (2004) ainda descreveram quatro paradigmas teoricos, que tentam
explicar os padrGes de distribuicdo de espécies, baseados na capacidade de dispersdo e
heterogeneidade do habitat; neutral, patch dynamic, species sorting e mass effects. Os trabalhos
tedricos ainda sdo muito frequentes e ha necessidade de mais trabalhos empiricos (Leibold et al.
2004; Holyoak et al. 2005).

Os trabalhos empiricos podem ser de natureza experimental ou observacional. A maioria
dos trabalhos experimentais estdo relacionados a ambientes aquaticos (Logue et al. 2011), assim
como os trabalhos observacionais, devido a facilidade de demarcar os limites da comunidade e
criagdo de microcosmos, facilitando os estudos de comunidades (Andrade et al. 2007). Uma
revisdo de Logue et al. (2011) mostra que a maioria dos trabalhos empiricos, tanto experimentais
guanto observacionais exibem caracteristicas que ndo podem ser atribuidas a um paradigma
apenas, como species sorting ou mass effects e sim a dois ou mais modelos. Desse modo, parece
inadequado separar esses processos (Driscoll e Lindenmayer 2009), ja que tanto o nicho quanto a
teoria neutra interagem em escalas local e regional para formar a metacomunidade atraves da
dispersdo (Hanski e Gilpin 1991; Gonzalez 2009).
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Estruturamos o presente estudo em dois capitulos. Uma pequena revisdo dos principais
processos estruturando comunidades naturais de forma geral, com énfase em assembleias de
girinos que habitam regides antropizadas e com alta heterogeneidade ambiental, como o Cerrado;
e um trabalho empirico com dados observacionais dessas assembleias em diferentes areas do
Cerrado, analisando sua distriuicdo de abundancia e coocorréncia. Este trabalho, de forma geral,
contem uma parte tedrica e testes empiricos de processos que ocorrem em diferentes escalas

espaciais.
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Resumo

Para simplificar e conseguir mensurar toda a diversidade bioldgica existente na Terra
utilizamos modelos que tentam sumarizar 0s processos que governam as comunidades. Modelos
de comunidades estruturadas por processos deterministicos sdo baseados no nicho das espécies,
enquanto os modelos de comunidades estruturadas por processos estocasticos sao baseados na
dispersdo e deriva ecoldgica. A escala (aqui referida como extensdo espacial) € um fator muito
importante na avaliacdo da importancia relativa de processos deterministicos e estocasticos, pois
ela influencia a variagdo espacial e a heterogeneidade ambiental. Tradicionalmente,
consideramos que as interacdes locais de espécies com o ambiente e outras espécies sao
importantes para explicar a diversidade em nivel local e que em escalas geogréficas maiores as
diferencas no nicho das espécies podem ndo ser importantes, seguindo uma distribuicéo
probabilistica de processos de extin¢do e colonizagdo. Porém, uma ideia contréria tem surgido,
de que o nicho pode exercer uma maior influéncia em grandes escalas e eventos estocasticos
podem predominar em pequenas escalas. O tipo de organismo também é importante para estudos
de assembleias devido as diferencas na capacidade de dispersdo. Girinos dependem da forma
adulta para se dispersarem e 0s anuros em geral possuem baixa capacidade de movimentagéo.
Desse modo, a escala e o tipo de organismo vdo influenciar a importancia relativa de fatores
deterministicos e estocasticos em estudos de assembleias.

Palavras-chave: teoria do nicho, teoria neutra, diversidade local, diversidade regional



Abstract

To simplify and measure all the great diversity of life on Earth we use models to summarize the
processes driving community patterns. The community models structured by deterministic
processes are based on species niche. Those models structured by stochastic processes are based
on disperson and ecological drift. The spatial scale (i.e. extent) is a very important factor to
evaluate the relative importance of deterministic and stochastic processes, because it determines
the spatial and environmental heterogeneity. Traditionally, we consider that local species
interactions with the environment and other species are important in explaining the diversity at
the local level, while in larger geographic scales the differences in species niche could be not so
important and these follow a probabilistic distribution of extinction and colonization processes.
However, a opposite idea has arisen, that niche could have a greater influence on large scales and
stochastic events may predominate at small scales. The organism type is also important for
assemblies studies due to differences in dispersal ability. Tadpoles depend on the adult form to
disperse and frogs generally have low movement ability. Thus, the spatial scale and the organism
type will determine the relative importance of deterministic and stochastic factors in assemblies
studies.

Key-words: niche teory, neutral teory, local diversity, regioanal diversity



Introducgéo

Existe uma grande diversidade de vida na Terra e esta se encontra em diferentes niveis.
Tradicionalmente classificamos a diversidade como genética, diversidade de espécies e
diversidade ecologica ou do ecossistema (Colwell 2009). A diversidade genética entre individuos
da mesma espécie pode ser vista através de suas combinacBes genéticas Unicas, gerando
diferentes fenotipos. Percebemos a diversidade no nivel das espécies através das diferencas
(fenotipicas, fisioldgicas, comportamentais, funcionais e filogenéticas) entre elas. E ainda temos
uma diversidade em um nivel de organizacdo maior, que engloba os outros dois tipos de
diversidade, genética e de espécies, que através de interacdes bioldgicas e com o ambiente
formam comunidades, biomas e ecossistemas (Colwell 2009).

Dessa forma, sabemos que uma enorme quantidade de processos que ocorrem em varias
escalas determina os padrGes das comunidades e que diversos elementos podem influenciar a
ecologia, diversidade e os organismos (Cassemiro e Padial 2008). Esses processos vao desde
fatores genéticos a fatores biogeograficos, como interacdes bidticas, variacdo climatica,
migracdo, extingdo, restricbes geograficas na dispersao e processos estocasticos, entre outros
(Chave 2004; Mauer e MacGiil 2004). Assim, para facilitar o entendimento e a analise desses
processos que influenciam as comunidades, utiliza-se uma simplificacdo do sistema em estudo
(Mauer e McGiil 2004), como a criacdo de modelos, ja que ndo conseguimos explicar, de uma s6
vez, todos os fatores e mecanismos que atuam nos padrées de diversidade.

Neste artigo apresentamos uma pequena revisdo sobre os processos que afetam o0s
padrdes de diversidade das espécies, dividindo-os em deterministicos e estocasticos, com énfase
sobre o nicho ecolodgico e teoria neutra, sobre suas aplicacfes em diferentes escalas espaciais e

sobre a ecologia de girinos em areas savanicas como o Cerrado. Sendo assim, o0 objetivo desta
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revisdo foi mostrar o papel de processos ecoldgicos na estruturagdo de comunidades, em
diferentes escalas espaciais com énfase na importéncia relativa desses processos na estruturagao
de assembleias de girinos distribuidos em pocgas.

Os processos em comunidades naturais ocorrem em um dado tempo e espaco ecolégico e
o0s padrdes encontrados sdo, na verdade, uma “fotografia instantanea” das combinagdes desses
mecanismos em Varias escalas temporais e espaciais (Fortin et al. 2003; Fortin 2005). A escala
temporal pode ser representada pelo tempo evolutivo, que representa efeitos histéricos e
processos evolutivos de diversificacdo das espécies e também pelo tempo ecoldgico, que
considera periodos mais recentes da histéria de uma dada comunidade e representa a influéncia
das varidveis ambientais sobre a distribuicdo das espécies (Diniz-Filho et al. 2009; Giller 1984).
De acordo com a escala espacial utilizada, podemos classificar os componentes da diversidade de
espécies em trés niveis (Whittaker 1960; Leibold et al. 2004): diversidade alfa, que consiste na
diversidade local dentro da comunidade; diversidade beta, que € a variacdo da diversidade entre
as comunidades e a diversidade gama, que engloba a diversidade regional de uma paisagem.
Whittaker (1977) ainda propds uma nomenclatura para escalas maiores, em que a diversidade
entre paisagens é chamada diversidade delta e a diversidade entre regides é chamada de
diversidade epsilon. Os diferentes niveis de diversidade estdo interligados por processos
migratorios e pela dispersdo dos organismos entre as manchas de habitat formando a
metacomunidade, que engloba processos locais que ocorrem dentro de uma comunidade e
processos regionais que ocorrem nas comunidades dentro de uma regido (Leibold et al. 2004;
Gonzalez 2009).

Ha dois modelos classicos para explicar a diversidade de espécies. O modelo de

comunidades estruturadas por processos deterministicos, baseados no nicho, em que a



diversidade é baseada nos nichos ecoldgicos ou papéis funcionais de cada espécie (MacArthur
1970; Levin 1970; Diamond 1975; Weiher e Keddy 1999) e o modelo de comunidades
estruturadas por processos estocasticos, em que a diversidade é explicada pela dispersdo ao acaso

e por extincédo local estocastica (Hubbell 2001).

Processos deterministicos: Nicho ecologico

Os requerimentos ambientais das espécies e seu impacto sobre o ambiente séo
importantes para determinar a coexisténcia com outras espécies (Giller 1984; Chase e Leibold
2003). A competicdo por recursos e outras interacdes bioticas determinam a auséncia ou
presenca das espécies na comunidade, além disso, diferencas na aptidao vao ser importantes para
determinar o resultado das interacdes entre as espécies (Chase e Leibold 2003). Inicialmente, 0
objetivo da teoria de nicho era investigar quantas espécies poderiam coexistir em uma dada
comunidade e o qudo semelhante elas poderiam ser (Chase e Leibold 2003) e sempre houve uma
grande discussdo e incerteza sobre o conceito de nicho (Leibold 1995). Antigamente o debate era
focado em distinguir aspectos do habitat, sendo este o lugar onde a espécie vive, e aspectos
funcionais, explorando a ideia do papel funcional da espécie na comunidade (Leibold 1995). O
foco passou a ser a investigacdo dos requerimentos ambientais (Grinnell 1917; Hutchinson 1957)
e dos impactos ambientais das espécies sobre o ambiente (Elton 1927; MacArthur e Levin 1967).

Grinnell (1917) defendia a ideia de que o organismo é afetado pelo ambiente e que
fatores limitantes (condi¢cGes ambientais propicias para a sobrevivéncia e reproducdo) vao
permitir a coexisténcia entre as espécies. Na sua lista de fatores limitantes estdo o microhabitat,
fatores abioticos e recursos (Leibold 1995). Elton (1927), apesar de considerar a importancia de
fatores abidticos para as espécies, foca na ideia do efeito de uma dada espécie no ambiente,

10



descrevendo como um organismo afeta o0 ambiente, por consumir recursos e por servir de recurso
para outros niveis troficos (Leibold 1995), ou seja, foca em interagcdes bidticas e dinamicas de
consumo de recurso (Soberon 2007). Hutchinson (1957) incrementou o conceito como a soma
dos fatores ambientais que agem sobre o organismo, sendo o nicho uma regido de um
hipervolume n-dimensional e dentro deste estaria uma série de condi¢des onde as espécies
poderiam existir, como variaveis fisicas ou bioldgicas que afetam a abundancia das espécies
(Verhoef e Morin 2011).

Segundo a teoria do nicho, 0s recursos sdo consumidos por organismos e este consumo é
regulado pela densidade de espécies competidoras, que podem ser reguladas por predadores
(Leibold 1995). A predacdo, considerada a interagdo dominante em comunidades complexas
(Menge e Sutherland 1976), pode ajudar a manter a diversidade local controlando o nimero de
competidores dominantes, evitando a monopolizacdo dos recursos, como alimento e espaco
(Paine 1966). Desse modo, podemos estudar a diversidade de espécies em relacdo aos fatores
ambientais fisicos, passados e atuais, que influenciam o padrdo de interacdo das espécies e em
relacdo as interagdes bioticas, que produzem a partilha de recursos, permitindo a coexisténcia das

espécies (Giller 1984).

Processos estocéasticos: Teoria Neutra

O outro modelo apresenta ideias bastante diferentes. Segundo 0 modelo de comunidade
estruturada por processos estocasticos, as comunidades mudam constantemente e a ocorréncia e
abundéancia das espécies sdo governadas por dispersao, deriva ecoldgica, especiacdo randdémica e
extingdo (Hubbell 2001). Esse padrdo é andlogo & teoria neutra da genética de populacoes
(Kimura e Ohta 1971), em que eventos aleatorios afetam a frequéncia de alelos em uma
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populacdo. Hubbell (2001) defendeu a ideia de uma comunidade neutra, estruturada por deriva
ecoldgica, conceito muito parecido ao de estocasticidade demogréfica de MacArthur e Wilson
(1967), em que a extingdo ocorreria devido a variacdo ao acaso nas taxas de mortalidade e
nascimento das espécies equivalentes ecologicamente.

De acordo com a teoria neutra (Hubbell 2001), todos os individuos possuem a mesma
chance de nascimento, morte, migracdo e especiacdo e processos estocasticos comandam a
variacdo de abundéncia das espécies. O sistema ainda ¢é regido por uma regra de “somatorio-
zero”. Em uma comunidade os individuos ocupam todos os lugares e recursos, quando ha um
disturbio e individuos morrem, espacos e recursos ficam disponiveis e entdo sdo ocupados por
individuos de lugares proximos ou por imigrantes da metacomunidade de uma é&rea fonte
(Hubbell 2001). A teoria unificada de Hubbell foi inspirada na Teoria de Equilibrio da
Biogeografia de llhas de MacArthur e Wilson (1967), que levantou a possibilidade de que o
acaso poderia estruturar as comunidades ao invés de regras de assembleias baseadas no nicho das
espécies. A teoria introduziu a ideia de que a diversidade de espécies é influenciada pelo
tamanho e isolamento da comunidade, e, em funcdo das taxas de extin¢do e colonizacdo, as
comunidades ndo sdo estaticas, estando em uma continua dindmica de substituicdo de espécies,
ou seja, ha uma renovacdo de espécies ao longo do tempo, controlando o tamanho populacional.

Apesar de Hubbell (2001) levantar uma questdo importante, de que as comunidades sao
regidas tanto por mecanismos baseados no nicho quanto por mecanismos baseados na
neutralidade, por muito tempo houve discussdes sobre quais processos seriam mais importantes
para estruturar comunidades, processos deterministicos ou estocasticos (Chase 2007, 2014)
sendo que ainda ndo ha um consenso (Chase 2014). Os processos deterministicos e estocasticos

ndo sdo mutuamente exclusivos (Gao et al. 2014) e o reconhecimento de que ambos agem
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simultaneamente vem crescendo (Gravel 2006; Thompson e Townsend 2006; Chase e Myers
2011). Para resolver esses debates de "nicho versus neutralidade”, por exemplo, devemos
entender como esses processos se interagem no tempo e no espago estruturando a biodiversidade
(Chase e Myers 2011), ou seja, a importancia relativa de cada processo vai depender
primeiramente da escala de investigacdo (Wiens 1989; Levin 1992; Chase e Myers 2011; Chase

2014).

Escalas espaciais para inferéncia de processos em comunidades

As diferencas em relacdo a escala ainda sdo ignoradas por muitos ecologos, ainda que se
saiba sua importancia em estudos de comunidades e que a amplitude geografica de uma
investigacdo pode ter efeitos profundos sobre o padrdo encontrado (Wiens 1989; Levin 1992;
Laliberté et al. 2009; Chase e Knight 2013; Chase 2014).

A estrutura geogréafica de uma metacomunidade abrange um complexo de escalas em que
h& uma explicita separacdo entre dindmicas que ocorrem em manchas e entre manchas (Levin
1992), nas quais 0 padrdo encontrado representa um balanco entre processos locais e regionais
(Levin 1992; Hubbell 2001; Chave 2004). Em sistemas de comunidades abertas, as taxas de
transferéncias de organismos sao altas (Wiens 1989), dessa maneira uma espécie pode se tornar
localmente extinta, mas a diversidade pode ser reabastecida por imigracdo continua de
individuos do conjunto de espécies regional, sendo a escala local e regional acoplada por
dispersdo (Hubbell 2001). A variancia espacial é definida por vérias escalas, desde estudos em
pequenas manchas a estudos de ilhas ou grandes areas do continente (Verhoef e Morin 2011).
Ou seja, variaveis espaciais mudam conforme a escala de medicdo, e a variancia entre as
amostras cresce com a ampliacdo da escala (Wiens 1989; Chase e Knight 2013). Se o
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pesquisador mantiver a area de investigacdo constante e aumentar o tamanho das amostras a
variacdo espacial diminuird. Porém, se o tamanho das amostras for constante, o aumento na
extensdo da area de investigacdo aumenta a heterogeneidade espacial, incrementando a variedade
de elementos da paisagem (Wiens 1989). Segundo Garzon-Lopes (2014), a escala de estudo
depende da escala em que as varidveis de interesse se distribuem no espaco, sendo que grandes
escalas espaciais englobam associac¢des de habitat que ndo sdo encontradas em pequenas escalas.

Robert MacArthur desenvolveu, separadamente, trabalhos relacionados com a teoria do
nicho (MacArthur 1958, 1965, 1969; MacArthur e Levins 1967), considerando as diferencas
entre as espécies importantes para explicar a diversidade em escala local, e com a teoria do
equilibrio de biogeografia de ilhas (MacArthur e Wilson 1967; MacArthur 1972), assumindo que
em grandes escalas biogeograficas ndo ha diferencas no nicho das espécies e essas seguem
uma distribuicdo probabilistica de processos de extin¢do e colonizacdo. Esses dois paradigmas
abrangem escalas e ideias bastante diferentes e foi chamado o “paradoxo de MacArthur”
(Schoener 1989; Loreau e Mouquet 1999). Uma teoria é determinista e 0s processos que
explicam a diversidade de espécies sdo locais, a outra teoria é estocastica e 0s processos que
explicam a diversidade ocorrem em escalas regionais (Loreau e Mouquet 1999). Muitos ec6logos
tentam explicar padrdes baseados em fatores locais ou de microescala, que refletem as
caracteristicas adaptativas das especies e sdo afetados pelo crescimento da populagdo, por
interacBes bidticas e pelas condi¢cdes ambientais (Cassemiro e Padial 2008). J& outros tentam
explicar padrbes baseados em processos regionais ou de macro escala que refletem o nimero de
espécies disponiveis no conjunto de espécies regional e restricbes geograficas na dispersao,
assim como a especiacdo e extingdo (Hubbell 2001; Cassemiro e Padial 2008). Escalas locais

podem revelar detalhes sobre mecanismos biologicos, representando casos individuais, em que
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as comunidades muitas vezes se comportam de modos particulares. Conforme aumentamos a
escala saimos do imprevisivel para generalizacbes de comportamentos que ocorrem mais
regularmente (Wiens 1989; Levin 1992).

Porém, outra visdo recente e contraria tem surgido. Alguns estudos mostraram que em
grandes escalas o nicho vai ter uma maior importancia em explicar a diversidade de espécies e
que em escalas menores vai haver uma maior influéncia de eventos estocasticos. Brown et al.
(2013) e Garzon-Lopez (2014) encontram resultados semelhantes, em que as comunidades de
arvores tropicais apresentaram fortes associaces de habitat conforme aumento da
heterogeneidade ambiental. Estudos em macro escala podem englobar uma maior
heterogeneidade ambiental, revelando muitos tipos de ambientes, onde muitas espécies diferentes
podem mostrar fortes associagbes com os habitats (Brown et al. 2013; Chase 2014; Garzon-
Lopez 2014). Juntamente com esses processos de selegdo de habitat ocorrem eventos
estocasticos como nascimentos, mortes e dispersdo que vao permitir o estabelecimento
esporadico de individuos em habitats menos favoraveis (Chase 2014). Quando a escala diminui,
abrange menos individuos e menos heterogeneidade ambiental e esses eventos estocasticos
passam a dominar e exercer uma maior influéncia para estruturar as comunidades (Chase 2014).
Assim, tanto fatores deterministicos quanto estocasticos vao interagir e influenciar
conjuntamente a diversidade de espécies.

A escolha no uso das escalas nos estudos ainda € arbitréaria e reflete a percepcdo do
investigador sobre o sistema, desse modo deve-se também atentar para as diferencas entre os
tipos de organismos, que podem afetar a escala de investigacdo (Wiens 1989; Cottenie 2005). Os
organismos enfrentam uma variabilidade de ambientes conforme a historia de vida, desse modo a

escala de investigacao vai ser influenciada pelo desenvolvimento e disperséo dos mesmos (Levin
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1992). Este € o caso da maioria das espécies de anfibios anuros no Brasil, que possuem um
primeiro estagio de vida larval (Haddad e Prado 2005; Provete et al. 2012), representado por uma
fase aquética e depois da metamorfose passam para uma fase terrestre, migram para locais
préximos da poca de origem e mantém uma relagdo com o local de desenvolvimento ou migram
para locais proximos de outros corpos d’agua (Duellman e Trueb 1994; Sinsch 1990).

A imigracédo para outros corpos d'agua depende muito dos juvenis, que se dispersam mais
que os adultos (Rothermel 2004), porém a expansdo agricola e outras coberturas antropicas
ameacam 0 movimento dos anfibios (Laurance et al. 2014; Lomolino e Smith 2003).
Caracteristicas do grupo fazem com que sejam muito vulnerdveis aos efeitos de perda e
fragmentacdo de habitat (Cushman 2006). A baixa mobilidade, baixa tolerancia a lugares
indspitos, como pastagens, plantacdes e estradas, a poluicdo ambiental, as mudangas climéticas,
patdgenos e a alta exposicdo de raios ultravioletas fazem com que sejam bastante afetados por
matrizes que sdo dificeis de permear (Cushman 2006). Assim, conforme aumenta o
desmatamento, ha uma reducdo do tamanho das manchas e consequentemente um aumento no
isolamento entre elas, fazendo com que os eventos de recolonizacdo sejam dificultados,
aumentando as chances de extingdo, além disso, o isolamento entre fragmentos florestais e
corpos d'agua pode potencializar efeitos como o habitat split, em que areas de refugio e

alimentacédo sdo separadas das areas reprodutivas (Becker et al. 2007).
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Ecologia de girinos

Por causa do ciclo de vida bifésico, a ecologia dos anfibios é distinta entre sua fase larval
e adulta (Wells 2007), principalmente em relacdo as espécies em que 0s girinos se desenvolvem
na agua e os adultos ganham o ambiente terrestre, apesar ainda da intima relacdo com a agua que
apresentam. Dividindo habitats diferentes, os estagios de larva e adulto dos anuros possuem
contatos com diferentes competidores e predadores (Wells 2007). Além disso, 0s girinos sao
herbivoros ou onivoros, podendo predar ovos e até coespecificos, enquanto os adultos sdo
carnivoros (Wells 2007), com algumas excecOes de espécies em que a forma adulta apresenta
comportamento de herbivoria (Xenohyla truncata, Rana hexadactyla, Rana esculenta) (Da Silva,
De Britto-Pereira, Caramaschi, 1989; Da Silva e De Britto-Pereira, 2006; Das 1996; Tyler 1958).
Um dos fatores determinantes para estruturar as assembleias de girinos é a dependéncia da
escolha do sitio reprodutivo pelo adulto (Alford 1999), embora, muitas vezes, essa decisdo possa
ser falha. Em geral, a escolha provavelmente € feita com base nas caracteristicas fisicas do
ambiente e em relacdo a presenca de predadores (Wells 2007). Por exemplo, a Rhinella
castaneotica evoluiu o comportamento de desovar dentro do fruto aberto da castanheira
(Azevedo-Ramos, Rueda, Reichle 2004) e dendrobatideos em geral transportam os girinos do
local da desova, geralmente no folhico, para um habitat aquatico adequado, como bromélias ou
troncos de arvores (Hoff et al. 1999), apds a inspecdo do interior dos fitotelmatas. Entretanto, é
comum de se observar no Cerrado, mas também em outras regides, muitas desovas perdidas por
terem sido depositadas em pocas muito pequenas e/ou que secam rapidamente, ocasionando a
perda de todos os individuos. Desta maneira, ndo € possivel assumir que todas as espécies
avaliem o local da desova, sendo provavel que seja muito mais comum o comportamento de

desova em corpos d’agua, sem sele¢do por parte dos parentais. Nesses casos, 0os girinos podem
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apresentar diversas adaptacOes para sobreviver em ambientes diversos, podendo negociar a
demanda interna de energia aumentado a taxa de metamorfose ao custo do tamanho do imago.
Igualmente, os girinos desenvolvem diversos mecanismos de defesa para evitar predadores
(Brodie et al. 1991), como mudangas no comportamento de natagdo, coloracdo criptica,
coloracdo disruptiva, chamando a atencdo para uma parte menos vital do corpo, acimulo de
substancias impalataveis na pele, associado a coloracdo aposemaética, formacdo de agregados,
etc. Entdo, a escolha do sitio e o tempo reprodutivo do adulto, vao definir as espécies que podem
potencialmente interagir com os girinos, como herbivoros que sdo potenciais competidores, e
ainda, predadores, que no caso dos girinos vao desde insetos aquaticos (Gambale et al. 2014) a
peixes, que sdo considerados um dos principais fatores controladores do uso de pocgas por girinos
(Hero, Gascon, Magnusson 1998). Desse modo, é provavel que a interacdo entre fatores bidticos
e abioticos influencie a ecologia de girinos (Dunson e Travis 1991). Comunidades de pocas
geralmente possuem uma alta diversidade de espécies, com uma composicdo variavel (Chase
2007), e sdo ambientes adequados para estudos de metacomunidades porque formam um espaco
delimitado da comunidade. Os girinos ainda sdo relativamente abundantes nos ambientes em que
vivem e apresentam distribuicdo restrita aos corpos d'agua (Andrade et al. 2007).

Escolhemos o grupo dos anuros na forma larval como modelo de estudo devido a essa
abundancia nos corpos dagua e a adequabilidade do sistema de pocas a estudos de
metacomunidades, mas ainda ha muito que se conhecer sobre a herpetofauna do Cerrado (Colli
et al. 2002), principalmente em relacdo a fase larval dos anfibios anuros. Muitas espécies ainda
estdo por ser descritas e catalogadas (lacuna lineana), podendo chegar a nem serem conhecidas, e
0 conhecimento sobre a distribuicdo espacial destas também é incompleto (lacuna wallaceana)

(Whittaker et. al. 2005). Além disso, conhecemos menos ainda sobre as informagdes
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filogenéticas da maioria das espécies (lacuna darwiniana) (Diniz-Filho et al. 2013). O Cerrado
representa a mais rica das savanas do mundo (Mendonca et al.1998) e é considerado um dos
hotspots mundiais (Myers 2000), cobrindo 22% do territério nacional brasileiro (Ratter et. al.
2003). Pela sua diversidade de dominios fitogeograficos, o Cerrado tem sido considerado um
complexo de biomas, distribuidos em mosaico (Coutinho 2006; Batalha 2011). Além do perfil
heterogéneo natural do Cerrado, formado por sua vegetacdo, a paisagem é complementada por
grandes regides do agronegdcio, com formacgdo de pastagens e monoculturas, que podem se
tornar matrizes, as vezes impermeaveis. Com uma alta heterogeneidade ambiental, as espécies
podem estar associadas com diferentes tipos de ambientes, mostrando uma especificidade de
habitat, 0 que tornaria os fatores deterministicos importantes na estruturacdo das assembleias.
Outro fator que pode favorecer a influéncia do nicho é a severidade ambiental (Chase 2007). Em
ambientes com condicGes favoraveis, a maioria das espécies consegue sobreviver e se reproduzir,
enquanto que ambientes com condi¢fes ambientais mais severas "filtram" as espécies do
conjunto regional e poucas conseguem persistir. E independente do ambiente, fatores
estocasticos, como dispersdo, mortes e nascimentos vao influenciar a estrutura das assembleias,
permitindo que esporadicamete, uma espécie tenha individuos espalhados em habitats menos

favoréveis (Chase 2007).

Concluséo

A importancia de fatores deterministicos e estocasticos vai depender da escala de
investigacdo, que determina a heterogeneidade do habitat e da historia natural do grupo estudado,
que influencia a capacidade de dispersdo dos mesmos (Cottenie et al. 2005; Thompson e
Townsend 2006). As assembleias de girinos sdo influenciadas por mdultiplos fatores como o

numero de habitats de reproducdo (Rodrigues et al. 2010), estrutura da poca (Gascon 1991; Both
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2011; Straub 2013), caracteristicas limnoldgicas (Oliveira e Eterovick 2009), hidroperiodo (Both
et al. 2009, 2011), predacdo (Azevedo-Ramos et al. 1999), fatores histéricos (Zimmerman and
Simberloff 1996), limitacdo na dispersdo (Almeida et al. 2015), entdo muitos processos sao
sugeridos como causadores dos padrdes de diversidade, abundancia e composi¢do de espécies e
1SS0 pode tornar a ecologia de comunidades uma “bagunga” (Lawton 1999), ja que cada sistema
de estudo pode ter resultados Unicos. Por isso é necessaria uma generalizacdo das teorias sobre
dindmicas de comunidades para que se adequem a diferentes tipos de sistema. Podemos reunir 0s
diversos processos conhecidos por influenciar os padrdes de diversidade e reduzi-los a conceitos
mais gerais. Nesta revisdo tentamos sumarizar 0os processos através dos modelos baseados em
fatores deterministicos e estocasticos, enquanto outros autores fazem outras sugestdes, como
incorporar todos os processos detalhados em processos amplos, utilizando a selecdo, deriva
especiacao e dispersdo como os quatro grandes causadores e reguladores das comunidades, onde
a especiacdo e a dispersdo garantem a adicdo de espécies nas comunidades enquanto que a

selecéo e a deriva controlam a abundancia (Vellend 2010).
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Resumo

Muitos fatores séo conhecidos por influenciar a estrutura de assembleias naturais. A interacdo de
espécies e fatores ambientais pode gerar padrBes deterministicos e a dispersdo, juntamente com a
deriva ecologica, podem gerar padrdes estocasticos. Sistemas de pocas sdo ideais para estudos
com assembleias, pois possuem uma considerdvel diversidade de espécies, formam uma
comunidade com espaco delimitado e apresentam organismos em abundancia, como girinos.
Procuramos entender como os fatores deterministicos e os fatores estocésticos interagem em
diferentes escalas para estruturar as assembleias de anuros na forma larval. O estudo foi
realizado em 53 pocgas de seis regiGes do Cerrado brasileiro nos periodos chuvosos de 2010 a
2013. Investigamos os efeitos das varidveis ambientais locais, da interacdo de espécies e das
varidveis espaciais em relacao a abundancia de girinos. Registramos 43 espécies e tanto 0s
processos deterministicos quanto os processos estocasticos foram importantes para explicar a
estrutura das assembleias de girinos em grande escala, com uma maior importancia para 0s
fatores estocasticos. Em pequenas escalas as caracteristicas ambientais das pogas e a competicdo,
foram mais importantes. Os resultados se encaixam nas ideias do "paradoxo de MacArthur", em
que pequenas escalas revelam detalhes bioldgicos das espécies e em escalas maiores a influéncia
da dispersao pode ser identificada.

Palavras-chave: larvas, Cerrado, heterogeneidade ambiental, coocorréncia
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Abstract

Many factors are known to influence the structure of natural assemblies. The species interaction
and environmental factors could generate deterministic patterns, while dispersal and ecological
drift could generate stochastic patterns. Pond systems are good models for assemblies studies,
due to their high species diversity, the limited space and because some organisms are plentiful,
such as tadpoles. Our aim is understanding how deterministic and stochastic factors interact in
different scales with structure frogs' assemblies in larval form. The study was conducted in 53
pools of six regions of the Brazilian Savanna in rainy periods from 2010 to 2013. We
investigated local environmental variables effects, the species interaction and spatial variables in
relation to tadpoles abundance. We recorded 43 species and both, deterministic ands stochastic
processes were important in explaining the tadpoles assemblies structure on a large scale, with
greater importance for the stochastic factors. In small scales ponds environmental features and
competition were more important. Our results are in agreement with the ideas of "MacArthur
paradox” in which biological species relationships are shown in small scales, while in larger
scales is possible identify the influences by limited dispersion.

Key words: larvae, Cerrado, environmental heterogeneity, cooccurrence

32



Introducéo

Uma questdo geral para ainda se resolver é saber quais sdo as forcas que moldam as
comunidades e assembleias naturais. Muitos fatores como eventos historicos, interacdo de
espécies, gradientes ambientais e processos estocasticos sdo conhecidos por influenciar a
abundancia de espécies. O espaco e 0s descritores ambientais espacialmente estruturados sédo
importantes para as assembleias (Legendre 1993; Bocard et al. 1992) e juntamente com 0s
processos estocasticos (Hubbell 2001) podem explicar a distribuicdo de espécies nas
comunidades. Porém, processos deterministicos podem fazer com que assembleias deixem de ser
guiadas somente por deriva ecoldgica, em que a variacdo da abundancia é devido a eventos
estocasticos de nascimentos e mortes. Fatores ambientais fazem com que espécies criem uma
especificidade de habitat e dependam de certas condi¢Oes para conseguir sobreviver e se
reproduzir, desse modo, caracteristicas do habitat podem determinar a composicao de espécies
(Grinnell 1917; Hutchinson 1957; Chase e Leibold 2003). Além disso, fatores bidticos que
ocorrem a nivel local, como competicdo e predacdo também sdo importantes na estruturacdo das
assembleias (Elton 1927; MacArthur e Levin 1967).

Tentar separar a importancia desses fatores continua um desafio e cada sistema pode
gerar um resultado diferente. Sistemas de pogas sdo bons ambientes para estudos de comunidade,
pois além de possuirem uma consideravel diversidade de espécies (Chase 2007), formam uma
comunidade com espacgo delimitado e organismos como girinos, sao abundantes (Andrade et al.
2007). Outro fator importante, além do sistema e do organismo em estudo é a escala que se
escolhe para tal (Wiens 1989; Levin 1992; Laliberte et al. 2009; Chase e Knight 2013; Chase
2014). Em escala local, as caracteristicas do habitat e as interacdes bidticas podem exercer maior

influéncia na estrutura das assembleias e em escala regional as assembleias seguem uma
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distribuicdo probabilistica e a deriva ecoldgica pode ser mais importante. Essa idéia é conhecida
como o “paradoxo de MacArthur” (Schoener 1989; Loreau e Mouquet 1999). Porém, uma
grande escala incorpora mais heterogeneidade ambiental e as diferengas entre os habitats podem
ser mais importantes para explicar a diversidade, porque estudos em pequenas escalas podem
perder esse detalhe (Wiens 1989; Chase 2014) e a influencia de processos estocasticos de
nascimentos e mortes podem passar a ser mais importantes (Chase 2014).

Para tentar explicar as causas da diversidade e sumarizar 0S processos gue governam as
comunidades utilizamos modelos (Mauer e McGiil 2004). Existem dois modelos classicos que
tentam explicar a estrutura das assembleias. No modelo de comunidades estruturadas por
processos deterministicos as espécies sdo afetadas por fatores ambientais e por interacoes
bidticas (Grinnell 1917; Hutchinson 1957; Chase e Leibold 2003), ou seja, habitats com fatores
ambientais semelhantes tendem a suportar assembleias mais similares (Parris 2004). Hubbell
(2001), inspirado nas ideias de MacArthur e Wilson (1967) sobre biogeografia de ilhas, pensou
na possibilidade das assembleias ndo serem influenciadas somente por processos de nicho e que
processos estocasticos seriam mais importantes para explicar a distribuicdo e abundancia de
espécies e a partir disso, temos o modelo de comunidades estruturadas por processos
estocasticos, em que fatores como crescimento, reproducdo, mortalidade e disperséo sao fortes o
suficiente para que diferencas nas aptidfes das espécies ndo sejam tdo relevantes a ponto de
determinar as espécies que podem permanecer em determinado habitat. Desse modo, assembleias
que sdo geograficamente mais proximas podem suportar assembleias mais similares (Legendre e
Fortin 1989, Tilman 1994).

O entendimento desses processos faz-se primordialmente necessario pelo subsidio de

informagdes que fortalecem a conservagédo de anfibios no ameagado bioma Cerrado. Em esséncia
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no estado de Goiés hd uma dicotomia da estrutura fisico-territorial: ao sul do estado, altos indices
de desenvolvimento humano e altas densidades demograficas se misturam com destruicdo,
desmatamento, poluicdo das aguas e das bacias de drenagem; enquanto que ao norte do estado
encontra-se em uma condi¢do mais favordvel quanto as ameacas, mas ha baixos indices de
desenvolvimento humano e densidades demograficas (Diniz-Filho et al. 2009).

Objetivo

Com este trabalho, procuramos entender como os fatores deterministicos e os fatores
estocasticos interagem, em escalas locais e em escala regional, para estruturar as assembleias de
anuros na forma larval no Cerrado brasileiro.

Hipotese

Tanto processos deterministicos quanto processos estocasticos vao influenciar a estrutura
das assembleias de girinos, sendo que a importancia desses fatores vai depender da escala de

investigacao e do grupo estudado.

Predicdes

Acreditamos que em pequenas escalas vai haver uma maior influéncia do nicho, pois as
varidveis ambientais medidas no trabalho representam a heterogeneidade local de cada de
ambiente, ou seja, mesmo em uma escala pequena vai haver heterogeneidade suficiente entre o0s
habitats para os girinos. Em grandes escalas, organismos com baixa capacidade de dispersdo vao
ser muito limitados pelo espaco e efeitos aleatorios podem predominar. A dispersdo, assim como
mortes e nascimentos, € um evento estocastico, no caso dos girinos, que dependem da escolha do
adulto para depositar seus ovos, que pode ser feita de modo aleatério também. Desse modo,

como o0s anuros possuem uma dispersdo limitada e dependente do adulto, ou seja, aleatoria, eles
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podem muitas vezes, estar em ambientes ndo muito favoraveis, o que leva a distribuicdo de
anfibios ser influenciada por fatores estocéasticos. No entanto, considerando que os anfibios séo
bastante sensiveis as condi¢cBes ambientais e que irdo enfrentar uma grande variedade de
ambientes para se deslocarem a grandes distancias, também havera uma influéncia dos fatores

deterministicos.

Material e métodos

Conjunto de dados

Os dados neste trabalho foram obtidos através do projeto “Girinos de Anuros da Mata
Atlantica, da Amazonia, do Pantanal, do Cerrado e de Zonas de Transi¢do: Caracterizacao
Morfolégica, Distribui¢ao Espacial e Padroes de Diversidade”, aprovado pelo edital SISBIOTA
Brasil (Sistema Nacional de Pesquisa em Biodiversidade), financiado pelo CNPg, Capes e
FAPESP. O projeto integra diversas instituicfes e pesquisadores utilizando métodos de coletas
padronizados. Utilizamos os dados obtidos através das diversas coletas realizadas nas areas de

Cerrado, cobrindo uma boa parte das regies do estado de Goias.

Conjuntos amostrais

Dividimos o estado de Goias em seis regides, (noroeste, nordeste, centro, oeste, sudeste e
sudoeste) (Figura 1). Com essa divisdo de regides criamos diferentes escalas de estudo,
englobando areas antropizadas e areas preservadas, abrangendo uma grande heterogeneidade
ambiental. Dos corpos d'dgua coletados durante as campanhas do projeto foram sorteados 10
para representar a diversidade de espécies de girinos de cada regido. Quando ndo haviam 10

corpos d’agua na regido, utilizamos o numero de amostras disponiveis (Tabela 1), 0 que ocorreu
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apenas para a regido noroeste com sete unidades amostrais e para a regido central, com seis
unidades amostrais, obtendo ao todo 53 unidades amostrais.

Durante as coletas, que vao dos periodos chuvosos de 2010 a 2013 os girinos foram
amostrados em cada corpo d’agua apenas uma vez, com pucad de tela de arame (30 cm de
didmetro e malha de 3 mm?) e com cabo longo. O esforgo amostral foi de uma volta no corpo
d’agua, peneirando toda a extensdo ou uma hora de esforco amostral quando este era muito
grande. Os girinos foram anestesiados em solucdo de benzocaina a 5% e fixados em formalina a
10% logo ap6s a coleta. Os exemplares coletados foram depositados na colecdo cientifica da
UFG (ZUFG), campus de Goiania-GO e identificados a partir de uma chave taxonémica e de
caracterizacdo (Rossa-Feres e Nomura, 2006) e diversos artigos de descrigdo (Bokermann 1967;
Branddo 2002; Branddo e Bastista 2000; Costa, Facure e Giaretta 2006; Eterovick e Brandéao
2001; Gomes e Peixoto 1991; Heyer, Heyer e de Sa 2010; Kehr e Basso 1990; Pugliese, Alves e
Pombal Jr. 2001; Savage e Cei 1965; Sazima e Bokermann 1978).

Durante as amostragens as caracteristicas dos habitats foram mensuradas. As
coordenadas geograficas (latitude e longitude) foram utilizadas para representar as variaveis
espaciais como um proxy da capacidade de dispersdo das espécies. Para representar as
caracteristicas do nicho foram utilizadas as variaveis ambientais (Tabela 2), com as seguintes
informacdes dos corpos d’agua: posi¢cao do corpo d’agua (interior de floresta, area aberta, borda
interna e borda externa); tipo do corpo d’agua (l6tico e 1éntico); hidroperiodo (permanente e
temporario); dimensdes (maior comprimento, maior largura e profundidade maxima); nimero de
tipos de margem (em barranco, plana, inclinada e escavada); nimero de tipos de substrato
(rocha, pedras, cascalho grosseiro, cascalho, areia, argila, lama e folhico); porcentagem de

vegetacdo no interior (nenhuma, submersa, flutuante, vegetacdo herbacea ereta, arbustiva,
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arbdrea e taboa); numero de tipos de vegetacdo no interior; porcentagem de vegetacdo nas
margens (nenhuma, vegetacdo herbacea rasteira, vegetacdo herbacea ereta, arbustiva, arborea e
taboa); numero de tipos de vegetacdo nas margens e presenca/auséncia de peixes predadores. As
porcentagens foram transformadas em indices, 0%=0; 1-20%=0.1; 21-40%=0.3; 41-60=0.5%;

61-80%=0.7; 81-100%=0.9, e somadas posteriormente.

Anélise de dados

Para predizer a variancia na abundancia de girinos utilizamos uma matriz ambiental e
uma espacial. Os dados de abundancia das espécies foram transformados com Hellinger (Peres
Neto e Legendre 2010) para homogeneizar a variacdo entre as abundancias de espécies. As
varidveis espaciais foram geradas através da analise de coordenadas principais de matrizes
vizinhas (PCNM; Borcard e Legendre 2002), baseada em uma matriz de distancia euclidiana
entre as amostras. A matriz foi submetida a uma analise de coordenadas principais (PCoA) e 0s
autovetores positivos, com coeficientes | de Moran maiores que 0,1 foram extraidos. Os
autovetores da PCNM, usados como preditores espaciais, sd0 mutuamente ortogonais e
representam padrdes espaciais distintos. As variaveis ambientais foram transformadas em uma
matriz de similaridade através do método de distancia de Gower modificado (Pavoine, 2009) e
posteriormente utilizamos uma analise de coordenadas principais (PCoA; Legendre e Legendre
1998) para extrair os eixos explicativos da matriz. Para avaliar os efeitos das variaveis
ambientais e espaciais na distribuicdo de espécies utilizamos o0 método da particdo da variancia
(Borcard, Legendre e Drapeau 1992, Legendre e Legendre 1998) através da analise de
redundéncia parcial (pRDA) (Borcard, Legendre e Drapeau 1992; Diniz-Filho e Bini 2005;
Legendre et al. 2005; Peres-Neto et al., 2006 e Peres-Neto e Legendre 2010) para testar a

significancia das fraces. Neste procedimento a variacdo total é dividida em quatro fracdes: [a]
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variagdo explicada exclusivamente por varidveis ambientais, independente de qualquer estrutura
espacial; [b] variagdo explicada pelas variaveis ambientais e espaciais, ou seja, componente
ambiental espacialmente estruturado; [c] variacdo explicada exclusivamente por variaveis
espaciais, independente de qualquer varidvel ambiental e [d] variancia inexplicada,
representando os residuos da analise. O método de particdo hierdrquica (Chevan e Sutherland
1991; Hatt et al. 2004; MacNally 2000; Walsh et al. 2004) foi aplicado em dois casos, quando a
PCNM gerou apenas um autovetor (regido um e trés). Esta analise informa a contribui¢do
independente de cada eixo, ambiental e espacial. Para a utilizacdo deste método, tranformamos a
abundancia de espécies de cada ambiente em um indice de Shannon e foram utilizados como um
vetor contendo as variaveis dependentes, juntamente com os eixos explicativos das variaveis
independentes.

Uma pRDA, ou uma particdo hierarquica foi feita para cada uma das seis regides
delineadas, que representam diferentes escalas de estudo e englobam uma grande variedade de
ambientes do Cerrado. Estas analises representam processos que ocorrem em nivel local. Para
representar 0s processos que ocorrem no nivel regional, outra pRDA foi realizada, utilizando os
dados de todas as regides, englobando toda a diversidade e heterogeneidade ambiental que o
Cerrado proporciona. Todas as analises foram feitas utilizando o ambiente R (R Core Team,
2014).

Coocorréncia

Para testar se as assembleias locais apresentam algum padrdo definido de coocorréncia,
comparamos a distribuicdo de espécies observada para o total de ambientes amostrados e por
regido com um modelo nulo, gerado com o auxilio do software Ecosim, v. 7.0 (Gotelli e

Entsminger 2003). Para construirmos os modelos nulos, os registros de espécies foram
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organizados em matrizes de presenca-auséncia onde as linhas da matriz representam as espécies
e as colunas os ambientes amostrados. Construimos uma matriz geral, onde cada uma das seis
regides estudadas foi considerada como uma “localidade” e seis matrizes especificas, uma para
cada regido, onde os ambientes amostrados foram considerados como uma localidade. Os
padres de coocorréncia nestas matrizes foram entdo resumidos pela aplicacdo do indice C ou
“C-scores” para coocorréncia de espécies (Stone e Roberts 1990). Este indice é bastante utilizado
por ser considerado robusto a erros do tipo | e Il, podendo detectar padrdes significativos de
coocorréncia mesmo em conjuntos de dados com ruido, e também para detectar pares de espécies
que ndo co-ocorrem freqiientemente (Gotelli 2000). Quanto maior o C-score menor sera a co-
ocorrencia média entre os pares de espécies e isso € um indicio de que a competicdo esta
influenciando a estrutura dessas assembleias (Diamond e Gilpin 1982; Stone e Roberts 1990). O
modelo nulo foi construido pela aleatorizacdo da ocorréncia das espécies entre os ambientes
amostrados, assumindo que 0s ambientes sdo equiprovaveis, i.e., a probabilidade de cada
ambiente conter uma determinada espécie é a mesma. Este modelo representa uma comunidade
onde a colonizagéo de uma localidade independe da colonizagéo de outras localidades (Gotelli e

Entsminger 2003).

Resultados

Registramos ao todo 4606 individuos, de 43 espécies de anfibios anuros na forma larval,
pertencentes a 15 géneros (Ameerega, Bokermannohyla, Dendropsophus, Dermatonotus,
Elachistocleis, Hypsiboas, Leptodacylus, Lysapsus, Odontophrynus, Phyllomedusa,
Physalaemus, Pseudopaludicola, Pseudis, Scinax e Trachycephalus) e cinco familias
(Dendrobatidae, Hylidae, Microhylidae, Leptodacylidae e Odontophrynidae) (Tabela 3). A

familia Hylidae apresentou maior riqueza, com 22 espécies, seguida da familia Leptodactylidae,

40



com 16 espécies. As familias Odontophrynidae e Microhylidae tiveram poucos representantes,
com duas espécies cada e a familia Dendrobatidae apresentou apenas uma espécie.

Através do método da andlise de redundancia parcial, encontramos para 0 modelo geral,
representando o Cerrado, que os descritores ambientais foram capazes de explicar 2% da
variacdo na composi¢cdo de espécies, enquanto que os descritores espaciais explicaram 5%,
obtendo 94% de residuos. Os dois fatores (ambientais e espaciais) foram significativos (Tabela
4). As regides um, dois, quatro, cinco e seis ndo apresentaram resultados significativos em
relacdo as varidveis, ambientais e espaciais. Utilizando a parti¢do hierarquica encontramos uma
relagdo significativa entre a abundancia de espécies e as variaveis ambientais na regido central,
com 63% de influéncia (Tabela 5). O indice C-Score foi significativamente maior do que
esperado pelo acaso em duas regides, oeste e sudoeste, indicando a influencia de interacfes

bidticas estruturando as assembleias (Figuras 3, 4, 5, 6, 7, 8 € 9).

Discussao

Em uma escala regional, abrangendo boa parte do estado de Goias, que possui
aproximadamente 340 mil km2 (IBGE), encontramos influéncia tanto de fatores deterministicos
quanto de fatores estocasticos sobre a estrutura das assembleias de girinos. Em escalas locais,
encontramos resultados significativos para trés localidades, sendo que essas assembleias foram
influenciadas por fatores deterministicos. Os anfibios possuem pele permeavel e isso os torna
dependentes de umidade e sdo muito sensiveis a fatores ambientais (Duellman e Trueb 1994).
Nesse grupo, todo tipo de deslocamento inclui custos energéticos, relacionados principalmente a
dessecacdo e exposicdo a condicBes climaticas desfavoraveis, além de custos comportamentais,

como riscos de predacdo. Em decorréncia disto, os anfibios sdo, geralmente, considerados

41



geograficamente restritos, movendo-se somente quando necessario (Wells 2007). Essa tendéncia
é reforcada pelo comportamento de fidelidade ao habitat de desenvolvimento, no qual os jovens
tendem a retornar para os mesmos ambientes onde se desenvolveram quando atingem a
maturidade para acasalamento e reproducdo (Wells 2007). Esse comportamento € comum
principalmente em regides marcadamente sazonais, onde a duracdo e formacdo dos corpos
d’agua propicios para a reproducdo sao imprevisiveis (Morin 1990). Quando os jovens retornam
para os ambientes de reproducdo onde se desenvolveram, podem, ao acaso, interceptar novos
corpos d’agua no trajeto, e aproveitar estas novas oportunidades para reproduzir, formando novas
assembleias (Sinsch 1990, 2014). Os anuros apresentam uma baixa capacidade de disperséo de
modo geral, (Duellman e Trueb 1994; Sinsch, 1990) assim, os fatores espaciais podem atuar
como um importante fator de limitacdo do deslocamento dos anuros devido a capacidade de
dispersdo limitada. Em escalas locais, como as assembleias sdo mais proximas, o fator espacial
pode ser menos relevante para a formacdo da sua estrutura e a importancia de eventos
estocasticos vai se diluindo conforme aumenta a importancia de condi¢cGes ambientais locais e
devido a interagBes com outras espécies.

Na escala regional do nosso estudo encontramos uma maior influéncia dos fatores
espaciais na estruturacdo das assembleias de girinos. Essa influéncia pode ser devido a eventos
probabilisticos, como nascimentos e mortes ao acaso, que podem gerar assembleias montadas
independentes dos fatores ambientais, fazendo com que individuos estejam na comunidade
mesmo que o habitat ndo seja favoravel (Bell 2000; Hubbell 2001; Chase 2014). Isso é bem
provavel de acontecer com 0s girinos porque sdo totalmente dependentes da avaliagdo dos
adultos em relacdo as condi¢cdes do habitat para a sobrevivéncia das larvas (Alford 1999),

podendo haver erros de avaliagcdo. Outro fator importante também € a limitacdo na capacidade de
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disperséo que os anuros possuem para o deslocamento horizontal, 0 que pode representar outro
efeito parental (Wells 2007). Dessa forma, quando observamos a assembleia de girinos, o efeito
espacial corresponde & um efeito parental, uma vez que a fase de larva dos anuros dependem da
forma adulta conseguir se reproduzir (alcancar um ambiente adequado) e da avaliacdo das
condicOes locais para a sobrevivéncia do girino. Estes dois comportamentos dos adultos, em
grande escala, podem definir a composicdo das assembleias de girinos no espago. A menor
influéncia de fatores ambientais em escala regional, também pode ser um efeito parental,
relacionado com a variagdo dos ambientes de reproducdo quanto as caracteristicas estruturais da
poca (e.g. fitofisionomia, tipo de fundo), que limitam as oportunidades reprodutivas de algumas
espécies devido a especializacdo de seus modos reprodutivos (e.g. Phyllomedusa azurea).
Entretanto, também pode representar as adaptacdes especificas dos girinos a condic¢Ges locais dos
ambientes, e.g. mecanismos antipredatérios (Brodie et al. 1991) e/ou defesas induzidas
(McCollum e Leimberger 1997; Van Buskirk e Axer 2001; Van Buskirk e Arioli 2002), que
podem ter surgido como uma resposta aos erros de avaliacdo dos adultos.

Em uma escala local encontramos a influéncia de fatores ambientais na estruturacdo das
assembleias de girinos. Os fatores ambientais tiveram uma influencia de 63% na regido central, o
que sugere que as assembleias de girinos sdo definidas de acordo com as caracteristicas
estruturais dos corpos d’agua, o que inclui ndo apenas as dimensdes das pocas (que podem
indicar o hidroperiodo do ambiente), mas a presenga de vegetagdo no interior do corpo d’agua e
em suas margens, o que afeta a disponibilidade de alimento e refugios (Rossa-Feres et al. 2004;
Hossie e Murray 2011), e de peixes, os principais predadores de girinos (Hero, Gascon,
Magnusson 1998). Tais condigOes afetam a chance das larvas de anuros de se estabelecerem e se

desenvolverem nestes corpos d’dgua, independentemente da probabilidade dos adultos de
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alcangcarem estes ambientes para a reproducdo. Neste caso, também pode existir uma sinergia
entre as condi¢Bes necessarias para a reproducdo dos adultos, que muitas vezes apresentam
requerimentos ambientais especificos para o estabelecimento do sitio de vocaliza¢do ou para o
sitio de desova (Silva, Candeira, Rossa-Feres 2012). A regido central engloba os arredores das
cidades de Goiés e de Goianésia, que apresentam diferentes graus de conservacdo. Os ambientes
amostrados em Goias estdo associados a fragmentos de floresta, sdo maiores e possuem mais
tipos e porcentagem de cobertura de vegetagdo nas margens e no interior. Os ambientes
amostrados em Goianésia estdo submetidos a uma regido com maior degradacdo ambiental,
incluidos em é&reas de pastagens, plantac@es de seringueiras e outras monoculturas, o que pode
selecionar a ocorréncia de modos reprodutivos. Por exemplo, muitas espécies dependem da
vegetacdo para colocar seus ovos, como é o caso das espécies do género Phyllomedusa.
Adicionalmente, estas atividades humanas podem aumentar o risco de contaminagdo ambiental
por agrotoxicos, herbicidas e/ou fertilizantes, o que provoca alteragcbes nos parametros fisico-
quimicas da agua (Werner e Glennenmeier 1999; Stoler e Relyea 2010), afetando a fisiologia e a
sobrevivéncia dos girinos (Ultsch, Bradford, Freda 1999) e consequentemente a estrutura das
assembleias (Brodman et al. 2003). Desta maneira, o efeito ambiental indica que a estrutura local
dos ambientes de reprodugdo pode funcionar como um filtro que regula a oportunidade de
reproducdo dos adultos (fornecendo sitios de oviposicdo adequados) ou as caracteristicas dos
girinos, especialmente seus mecanismos de defesa contra predadores.

Para as regides oeste e sudoeste, encontramos valores de C-score maiores do que
esperado pelo acaso. Este tipo de resultado é geralmente interpretado como efeito de competicéo
(Diamond e Gilpin 1982; Stone e Roberts 1990). Outra possivel explicacdo seria que o padrao

encontrado ¢ devido ao efeito do “fantasma da competicdo passada”, em que interagdes
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competitivas ocorridas no passado geram padrdes de coocorréncia semelhantes aos padrdes de
competicdo atuais (Connell 1980). Assim, as espécies podem ndo co-ocorrer porque interacoes
entre pares de espécie no passado evolutivo levaram a uma evolucédo de diferencas na preferéncia
do habitat (Connell 1980). Entretanto, como n&o encontramos relacdo da estrutura das
assembleias com as varidveis ambientais nessas localidades, ndo podemos suportar a hipdtese de
que a preferéncia de habitat afete a estrutura das assembleias de girinos. Assim, 0 processo de
exclusdo competitiva tem mais suporte por nossos resultados. Nessas regides (oeste e sudoeste),
as condicOes locais podem favorecer os girinos de algumas espécies de anuros fazendo com que
tenham a oportunidade de monopolizar recursos, controlando a composi¢do das assembleias por
competicdo. A competicdo em assembleias de girinos ocorre por exploracdo, devido a altas
densidades de competidores, o que pode diminuir a sobrevivéncia de girinos das espécies com
menor potencial competitivo (Purrenhage e Boone 2009). Pode ser também que os girinos ndo
estejam competindo somente por alimento, mas também por outros recursos do ambiente, como
refugio, por exemplo, ja que a pressao de predacdo por predadores vertebrados e invertebrados
tende a ser bem alta (Azevedo-Ramos e Magnusson 1999). Esse resultado é interessante, pois
contraria alguns estudos (Eterovick e Sazima 2000; Eterovick e Barata 2006; Straub et al. 2013)
e processos intuitivos, pois seria esperado que a competicdo em assembleias naturais de girinos
fosse baixa (Heyer 1976) devido a uma grande variedade de adaptacdes e modos de vida que
fazem com que os girinos se distribuam em diferentes partes da camada d'agua e possam se
refugiar em diferentes substratos (Morin 1983; Eterovick e Barros 2003).

Os resultados deste trabalho se encaixam nas ideias do "paradoxo de MacArthur", em que
pequenas escalas revelam detalhes biologicos das espécies, ou seja, os efeitos do nicho véo ser

mais relevantes para as assembleias de girinos em escalas geograficas menores e a limitacdo na
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disperséo vai ser mais importante em escalas maiores. 1sso acontece porque Sa0 organismos que
ndo podem se deslocar e estdo restritos as condi¢des locais. Um aspecto importante do nosso
estudo é que ele evidencia que o controle da estrutura das assembleias de girinos, em escalas
menores, pode responder a diferentes processos ecoldgicos. Em grandes escalas, muitos fatores,
que ndo foram medidos, ainda podem afetar a estruturacdo das assembleias, como o nimero de
espécies existentes no pool regional, que é importante para definir quais espécies estardo
presentes, além de restricGes histéricas e da filogenia das espécies (Zimmerman e Simberloff
1996; Buckley e Jetz 2007). Além disso, a restri¢cdo geografica na dispersdo desses organismos é
muito importante para explicar essa influencia dos fatores espaciais (Duellman e Trueb 1994;
Sinsch 1990). Estes resultados corroboram as ideias de Thompson e Townsend (2006), em que
assembleias de espécies que apresentam de baixa a moderada capacidade de dispersdo sao
melhor preditas pelo modelo combinado de processos deterministicos e estocasticos. Outros
trabalhos feitos com assembleias de girinos em pequenas escalas também revelam influéncia de
fatores estruturais da poca e de interaces bioticas influenciando sua estrutura (e.g. Both 2011;
Straub 2013) e podemos encontrar tambeém assembleias que foram influenciadas tanto por
processos deterministicos quanto estocasticos (e.g. Almeida et al. 2015). Entre diferentes escalas
(grande e pequena) 0s processos variam entre estocésticos para deterministicos, mas em escalas
pequenas, a importancia de efeitos abioticos (estrutura do ambiente) e bidticos (competicéo e

predacdo) também varia, ndo havendo uma Unica forca estruturadora geral.
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Concluséo geral:

A importancia relativa de cada processo que estrutura as assembleias naturais em
ambientes heterogéneos vai depender de trés fatores principais, a escala do estudo, o grupo e
estagio de vida dos organismos escolhidos na realizacdo do estudo. A escala espacial a ser
investigada vai determinar a proporcdo de heterogeneidade ambiental que vai ser englobada,
porém o tipo de organismo também pode influenciar essa heterogeneidade. A heterogeneidade
pode ser percebida de forma diferente, por exemplo, por uma onga pintada, por um anfibio adulto
ou até mesmo pelos girinos. Para os girinos, escolhidos como modelo deste estudo, pequenas
escalas podem proporcionar uma considerdvel heterogeneidade ambiental, revelando processos
bidticos que ocorrem localmente e pode fazer com que haja diferengas suficientes para que
ocorra algum tipo de associacdo com o ambiente. Na medida em que a escala aumenta, a
dificuldade de se alcancar lugares distantes também aumenta, isso porque 0s girinos sao
dependentes da forma adulta para se dispersarem. Os anfibios anuros, em geral, possuem
movimentacdo restrita e uma baixa capacidade de dispersdo. Entdo, apesar dos processos
estocasticos e deterministicos ocorrerem simultaneamente, a importancia destes pode variar,
conforme a escala (que determina a heterogeneidade) e o tipo de organismo (que determina a

capacidade de dispersdo) em questao.
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Tabela 1. Localidades e coordenadas geograficas dos corpos d’agua amostrados no estado de

Goias.

Regido Localidade Latitude Longitude
1 S3o Miguel do Araguaia -13.25683333 -50.13661111
Sdo Miguel do Araguaia -13.26669444 -50.12025

S B B B PP P W W W W W WNDNNNDNNNDNDDNNDNNNRRR R R |

(SN, BN, B U B R

Sao Miguel do Araguaia

Sdo Miguel do Araguaia

Sao Miguel do Araguaia

Sdo Miguel do Araguaia

Sao Miguel do Araguaia
Nova Roma

Parque Nacional Chapada dos Veadeiros
Parque Nacional Chapada dos Veadeiros

Parque Nacional Chapada dos Veadeiros

Alto Paraiso de Goias
Alto Paraiso de Goias
Alto Paraiso de Goias
Alto Paraiso de Goias
Alto Paraiso de Goias
S3o Jodo da Alianga
Goianésia
Goianésia
Goianésia
Goianésia
Cidade de Goias
Cidade de Goias
Resex Lago do Cedro
Resex Lago do Cedro
Resex Lago do Cedro
Resex Lago do Cedro
Resex Lago do Cedro

Resex Lago do Cedro
Resex Lago do Cedro

Resex Lago do Cedro
Britania
Britania
Luiziania
Cristalina
Cristalina
Cristalina
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-13.26736111
-13.26494444
-13.3225
-13.30158333
-13.29644444
-13.6795
-14.16458957
-13.97520206
-14.13414105
-14.283112
-14.327361
-14.312306
-14.294944
-14.483278
-14.727667
-15.374778
-15.262583
-15.262583
-15.356639
-15.995111
-15.890111
-14.88897222
-14.86747222
-14.92091667
-14.89705556
-14.67113889
-14.71902778

-14.82605556

-14.81505556
-15.36622222
-15.45538889
-16.21119444
-16.90821
-16.83277
-16.79122

-50.12088889
-50.11030556
-50.27638889
-50.28533333
-50.24097222
-46.8235
-47.83884541
-47.49884172
-47.76604179
-47.532672
-47.513861
-47.644472
-47.707861
-47.591861
-47.553639
-49.2655
-49.185194
-49.185194
-49.033667
-50.070611
-50.158806
-51.07580556
-51.04155556
-51.00069444
-50.91275
-50.91275
-50.98869444

-51.04197222

-51.02105556
-51.12383333
-51.07013889
-47.65852778
-47.26956
-47.44259
-47.42427
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Pires do Rio
Pontalina
Pontalina
Pontalina
Pontalina
Pontalina

Jatai

Aparecida do Rio Doce

Aparecida do Rio Doce

Aparecida do Rio Doce

Aparecida do Rio Doce

Cachoeira Alta
Cachoeira Alta
Serranopélis

Serranopdlis

Chapadao do Céu

-17.32286111
-17.43269444
-17.42066667
-17.49319444
-17.43722222

-17.21805556
-18.20555556
-18.22469444
-18.20019444
-18.10961111
-18.73622222
-18.66058333
-18.32908359
-18.42683333
-18.11688138

-17.425703

-48.43755556

-49.344

-49.34783333
-49.27661111
-49.47577778
-49.370136
-51.52691667
-51.11952778
-51.08936111
-51.06916667
-51.11919444
-50.88275
-50.91297222
-52.16260255
-52.18658333
-52.59325175

Tabela 2. Varidveis ambientais utilizadas para representar as caracteristicas do nicho. Posicéo:

posigdo do corpo d’agua (interior de floresta-if, &rea aberta-aa, borda interna-bi e borda externa-
be); Lént e LOt: tipo do corpo d’agua (l6tico e Iéntico); Temp e Perm: hidroperiodo (permanente
e temporario); Comp, Larg e Prof: dimensdes (maior comprimento, maior largura e profundidade

méaxima); Marg: numero de tipos de margem (em barranco, plana, inclinada e escavada); Subst:

numero de tipos de substrato (rocha, pedras, cascalho grosseiro, cascalho, areia, argila, lama e
folhigo); Viporc: porcentagem de vegetagédo nointerior (nenhuma, submersa, flutuante, vegetagao

herbacea ereta, arbustiva, arbérea e taboa); Vi: numero de tipos de vegetacdo no interior;
Vmporc: porcentagem de vegetacdo nas margens (nenhuma, vegetacdo herbacea rasteira,

vegetacdo herbécea ereta, arbustiva, arborea e taboa); Vm: numero de tipos de vegetacao nas
margens e Peixes: presenca/auséncia de peixes predadores.

Regido Posicdo Lént Lét Temp Perm Comp Larg Prof Marg Subst Viporc Vi Vmporc Vm Peixes
1 be 1 0 1 0 40 12 1 3 4 0.6 2 1 4 0
1 aa 1 0 0 1 60 30 0.3 2 3 1 3 1 3 1
1 aa 1 0 1 0 7 5 0.4 3 1 0.3 1 1 3 0
1 aa 1 0 1 0 16 1 2 1 0.3 1 0.9 3 0
1 if 1 0 0 1 22 14 1.5 2 4 0.6 2 0.8 3 1
1 aa 1 0 1 0 20 12 0.5 3 2 0.1 1 0.5 3 0
1 aa 1 0 0 1 80 35 2 3 4 4 1 4 1
2 if 1 0 NA NA 30 30 4.5 1 2 1 4 1 3 0
2 aa 1 0 1 0 NA 15 NA 1 2 0.2 2 0.5 3 0
2 aa NA NA 1 0 30 15 0.5 2 2 0.2 2 0.9 3 0
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NA
NA
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0.5

150
400
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0.6

0.5

aa

0.4
0.1168
0.0657

40

128
100
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40
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0.6

1
1

50
20
25
100
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11

ad

0.7

0.1
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0.8
0.5

100
20
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50
20
37
10
100

1

beeaa

0.9

0.7

NA
0.35

NA
62

NA

NA
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0.8
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0.8

0.1

0.3
0.75

25

1

beeaa

0.1

129
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0.4

0.7

65
114
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140
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80
265
31
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0.9
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0.3

0.5

42
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0.4
0.4
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42
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0.5

0.3
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0.2
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0.5

76
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20
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0.5

0.5
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0.6

0.1

0.5

be
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100
10
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0.3
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0.5
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0.3
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50
30
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0.9
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0.8
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40
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0.9
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Tabela 3. Espécies de anfibios anuros no estagio larval registradas no estado de Goiés e as
regibes em que foram encontradas. Regifes: 1-noroeste, 2-nordeste, 3-centro, 4-oeste, 5-sudeste
e 6 sudoeste.

Familia/Espécie RegiGes
DENDROBATIDAE (1)
Ameerega flavopicta 2
HYLIDAE (22)
Bokermannohyla pseudopseudis 2
Dendropsophus jimi 1,2,3,4e6
1,2,3,4,5e
Dendropsophus minutus 6
Dendropsophus nanus 4,5e6
Dendropsophus rubicundulus 1,2,3,4e6
Dendropsophus soaresi 1,3,4e6
Dendropsophus sp.1 3
Lysapsus limellum 4
Phyllomedusa azurea 1,5e6
Phyllomedusa oreades 2
Pseudis paradoxa 5
Scinax fuscomarginatus 2,3,4,5e6
1,2,3,4,5e
Scinax fuscovarius 6
Scinax pusillus 4
1,2,3,4,5e
Scinax similis 6
Scinax aff. squalirostris 2
Scinax sp.1 2e4
Scinax sp.2 le4d
Trachycephalus sp. 3
Hypsiboas albopunctatus 1,2,5e6
Hypsiboas lundii 2
Hypsiboas raniceps 1,2,4,5e6
MICROHYLIDAE (2)
Dermatonotus muelleri 4e5
Elachistocleis cesarii 1,3,4,5e6
LEPTODACTYLIDAE (16)
Leptodactylus fuscus 1,2,3e5
Leptodactylus furnarius 2
Leptodactylus labyrinthicus 1,3,5e6
Leptodactylus latrans 3e5
Leptodactylus podicipinus 1
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Leptodactylus syphax 2
Leptodactylus sp.1 1
Leptodactylus sp.2 2
Leptodactylus sp.3 6
Pysalaemus centralis 4,5e6
1,2,3,4,5e
Physalaemus cuvieri 6
Physalaemus nattereri 1,2,3e6
Physalaemus sp.1 2
Pseudopaludicola sp.1 1
Pseudopaludicola sp.2 2
Pseudopaludicola sp.3 4
ODONTOPHRYNIDAE (2)
Odontophrynus salvatori 2
Odontophrynus cultripes 2

Tabela 4. Particdo da variancia das comunidades de anfibios anuros na forma larval com valores
de P para o modelo geral e para as regides 2, 4, 5 e 6. Componentes: a- variacdo explicada
exclusivamente por variaveis ambientais; b- componente ambiental espacialmente estruturado; c-
variagdo explicada exclusivamente por variaveis espaciais; d- variancia inexplicada. *Valores
significativos.

R2
Efeitos Ajustado P

Geral

a 0.02087 0.001*
b -0.00607

c 0.04845 0.005*
d 0.93675
Regido 2

a -0.06163  0.203
b 0.03888

c -0.07979 0.478
d

Regido 4

a 0.05692 0.349
b 0.03273

c 0.07077 0.314
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d 0.83958

Regido 5

a 0.01175 0.701
b 0.08954

o 0.01365 0.918
d 0.88506

Regido 6

a 0.05816 0.347
b 0.0225

o 0.12997 0.485
d 0.78937

Tabela 5. Particdo hierarquica das comunidades de anfibios anuros na forma larval com valores
de P para as regides 1 e 3. Ambiental 1 e 2: contribuicdo independente de cada eixo ambiental
explicativo. Espacial: contribuicdo independente do eixo espacial. *Valores significativos.

Eixo

explicativo Porcentagem de variacdo total explicada P
Regidao 1

Ambiental 1 36.42 -0.19
Ambiental 2 4.85 -0.91
Espacial 58.72 0.3
Regido 3

Ambiental 1 62.94 2.65*
Ambiental 2 9.87 -0.48
Espacial 27.18 0.46
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Quildmetros

Figura 1. Area total amostrada no estado de Goiés, separada por regibes. 1- noroeste, 2-

nordeste, 3- centro, 4- oeste, 5- sudeste e 6- sudoeste.
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Figura 2. Histograma dos valores esperados dos indices “C-scores” para coocorréncia de

espécies em geral. A seta representa a posicao do valor observado.
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Figura 3. Histograma dos valores esperados dos indices “C-scores” para coocorréncia de

espécies da regido 1. A seta representa a posicao do valor observado.
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Fugura 4. Histograma dos valores esperados dos indices “C-scores” para coocorréncia de

espécies da regido 2. A seta representa a posicao do valor observado.
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Fugura 5. Histograma dos valores esperados dos indices “C-scores” para coocorréncia de

espécies da regido 3. A seta representa a posicao do valor observado.
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Fugura 6. Histograma dos valores esperados dos indices “C-scores” para coocorréncia de

espécies da regido 4. A seta representa a posicao do valor observado.
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Fugura 7. Histograma dos valores esperados dos indices “C-scores” para coocorréncia de

espécies da regido 5. A seta representa a posicao do valor observado.
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Fugura 8. Histograma dos valores esperados dos indices “C-scores” para coocorréncia de

espécies da regido 6. A seta representa a posicao do valor observado.
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