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RESUMO

Um dos principais objetivos da ecologia é determinar os processos que
influenciam a distribuicdo, a abundancia e a coocorréncia de espécies,
tornando possivel compreender os padrdes de distribuicdo espacial e temporal
das assembleias, seus preditores de riqueza e 0s processos que determinam a
estrutura das comunidades. O presente estudo teve como objetivo determinar
como os fatores ambientais e filogenéticos influenciam os padrbes de
coocorréncia de girinos em pocas riparias em uma area na Amazonia Central.
O estudo foi desenvolvido com base em dados coletados na Reserva Bioldgica
do Uatuma. Foi utilizada uma analise recentemente proposta que permite
separar o efeito das varidveis ambientais e da filogenia no padrdo de
coocorréncia das espécies. Os resultados mostraram que as caracteristicas
das pocas influenciaram a estrutura da comunidade de girinos. O padréo
agrupado foi influenciado pela cobertura do dossel e pela correlacdo entre
filogenia e oxigénio dissolvido e profundidade. O padrdo associado sofreu
influéncia da cobertura do dossel e pela correlagdo entre filogenia e cobertura
de dossel. O padrdao de coocorréncia mutuamente excludente sofreu influéncia
somente do ambiente, principalmente da cobertura do dossel e da area da
poca. A influéncia dos processos historicos e ecoldgicos difere entre as
espécies de uma mesma comunidade, dependendo do seu grau de parentesco
e padréo de coocorréncia. As espécies com padrdo de coocorréncia agrupada
e associada sofreram a influéncia significativa de processos historicos e
ecologicos e as de padrdo mutuamente excludente sofreram influéncia

significativa de processos ecoldgicos por filtragem ambiental.



ABSTRACT

The main focus of the ecological studies is to determine the processes that
influence the distribution, abundance and species co-occurrence making it
possible to understand the spatial ante temporal distribution of species in
biological communities, their predictors of richness, and the processes that
determine the structure of communities. This study aimed to determine how
environmental and phylogenetic factors influence tadpoles’ co-occurrence
patterns in riparian pools in an area in the Central Amazonia. The study was
developed with database obtained in the Reserva Bioldgica do Uatuma. An
analysis newly proposed by Ulrich et al. was conducted to separate the effect of
environmental variables and phylogeny in the pattern of co-occurrence of
species. The results showed that the characteristics of the ponds influenced the
structure of the tadpole community. The clumping pattern was influenced by
canopy cover and the by correlation between phylogeny and dissolved oxygen
and pond depth. Togetherness pattern was determined by the canopy cover
and by the correlation between phylogeny and canopy cover. Checkerboard
pattern was influenced only by environment, especially the canopy cover and
pond area. The influence of historical and ecological processes differs between
species of the same community, depending on their degree of relationships and
pattern of co-occurrence. The species with clumping and togetherness pattern
suffered significant influence of historical and ecological processes and mutually
exclusive species had significant influence of ecological processes by

environmental filtering.
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1. INTRODUCAO

Um dos principais objetivos da ecologia é determinar 0os processos que
influenciam a distribuicdo, a abundancia e a coocorréncia de espécies (Weiher
& Keddy 1999; Chase 2003; Boschilia et al. 2008; Werner et al. 2007; Ackerly
2009). Dessa forma, procuram entender os padrbes de distribuicdo espacial e
temporal de assembleias, seus preditores de riqueza e 0S processos que

determinam a estrutura das comunidades (regras de montagem; Keddy 1992).

A organizacdo das comunidades por fatores ndo aleatdrios pode ser
analisada pelo estudo de regras de montagem, desenvolvido por Diamond
(1975), que afirma que a competicao interespecifica resulta na estruturacéo de
uma comunidade. Wilson (2004) afirma que as regras de montagem podem
levar em consideracdo apenas a interacdo entre as espécies, como a
competicdo e o mutualismo. E, desta forma, a coexisténcia representa o
resultado das restrices ecoldgicas na presenca ou abundancia das espécies
em relacdo a outras espécies (Wilson & Gitay 1995; Wilson 2004). Porém, Tofts
& Silvertown (1999) sugeriram que os fatores ambientais também podem atuar
simultaneamente com as interacdes interespecificas no processo de montagem

das comunidades.

Uma definicAo mais abrangente sobre os fatores determinantes da
organizacdo das comunidades relacionou as regras de montagem ao resultado
de processos de restricbes ecologicas nao aleatodrias, estando estas baseadas
em interacdes das espécies ou mediadas por fatores ambientais, ou por ambos

0s processos (Morin 2011).



Apesar do grande numero de estudos envolvendo comunidades
biolégicas, ainda ndo existe um consenso sobre quais sdo os fatores mais
importantes na estruturacdo das comunidades. Atributos especificos poderiam
influenciar a relacdo de cada espécie com outras espécies e com 0 ambiente
(Cavender-Bares et al. 2009). Essas ideias foram importantes no
desenvolvimento da Teoria do Nicho, a qual afirma que similaridades e
diferencas nos requerimentos de habitats e recursos das espécies, assim como
o impacto que elas causam no ambiente, sdo importantes para a compreensao
das interagcbes (Cavender-Bares et al. 2009). O ambiente impde restricoes
ecologicas e evolutivas que criam um “filtro ecoloégico” em que espécies com
requerimentos ecologicos similares sdo encontradas em ambientes similares,
ou seja, o habitat influencia os atributos das espécies e aquelas ndo adaptadas
as condicbes ambientais locais ndo serdo encontradas em determinado
ambiente (Keddy 1992; McGill et al. 2006; Baraloto et al. 2012).
Alternativamente, Hubbell (2001) com a proposicdo da Teoria Neutra, afirma
que diferencas entre espécies ndo predizem os resultados de competicdo, as
espécies ndo se especializam para habitats especificos e interacbes entre
espécies e destas com o ambiente ndo séo relevantes, reforcando assim a
importancia de fatores estocasticos (Cavender-Bares et al. 2009). Mas,
segundo estudos recentes realizados com anuros adultos e com girinos (Rojas-
Ahumada et al. 2012; Almeida et al. 2015), a composicdo e riqgueza das
comunidades podem ser determinadas tanto por fatores deterministicos,
relacionados a teoria do nicho, quanto por fatores estocasticos, relacionados a
teoria neutra. No entanto, a deteccdo dos fatores que atuam na ocorréncia das

espécies depende da escala espacial analisada (Cavender-Bares et al. 2009).



Recentemente, houve um maior entendimento da historia evolutiva das
espécies e suas relacbes genealdgicas (Webb et al. 2002; Cavender-Bares
2004; Cavender-Bares et al. 2009), o que expandiu a compreensao sobre os
processos de formacdo e de estruturacdo das comunidades (Losos 1996,
2008). Ao longo de suas historias evolutivas, as espécies podem ou ndo manter
atributos funcionais de seus ancestrais e, de certo modo, o nicho ecolégico das
espécies pode ser explicado pelo parentesco entre elas (Harvey & Pagel 1991;
Wiens & Graham 2005). O processo de conservacdo de nicho (Wiens &
Graham 2005) pode ser investigado através de possiveis sinais filogenéticos
nos atributos morfolégicos das espécies, 0s quais séo valores estatisticos ndo-
independentes nos atributos das espécies devido a relagdo filogenética entre
elas (Revell et al. 2008). Por outro lado, diferencas no nicho das espécies
podem reduzir a sobreposicdo do nicho por meio de mecanismos
estabilizadores (particdo de recursos, por exemplo), gerando mais fatores que
possibilitam a coexisténcia de espécies, assim como divergéncia de nicho

(Chesson 2000).

A estrutura filogenética de uma comunidade é o padrdo do parentesco
de espécies dentro ou entre comunidades (Cavender-Bares et al. 2009) e
permite também ter uma percepcdo dos fatores historicos e ecologicos que
formam as assembleias de espécies (Webb et al. 2002; Cavender-Bares et al.
2004). Portanto, a estrutura das comunidades pode ser influenciada por
diferentes processos, que resultardo em diferentes padrdes de coocorréncia de
espécies (Andrade et al. 2007). Se o processo de filtragem ambiental for o mais

importante na comunidade, e os atributos forem conservados, as espécies da
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comunidade tenderdo serem mais proximas filogeneticamente (Webb et al.
2002; Vamosi et al. 2009), que pode ter como causa caracteres morfoldgicos
especificos para um determinado tipo de habitat. Se os atributos ndo forem
conservados, 0 mesmo resultado pode ser obtido por processos de
convergéncia. Porém, caso a filtragem ambiental ainda seja a mais importante,
mas as espécies sofram divergéncias ao longo de sua evolucao, a coexisténcia
de espécies filogeneticamente distantes é favorecida (Webb et al. 2002). Ainda
assim, se a competicdo entre espécies for o principal fator na montagem da
comunidade e os atributos ancestrais forem conservados, as espécies
proximas ndo coocorrem, devido a uma exclusdo filogenética, causada por
sobreposicao de nicho ou mesmo particdo de um nicho similar ou, caso sejam
filogeneticamente distantes, podem ter convergido num uso similar do nicho

(Webb et al. 2002).

Os anuros (Amphibia, Anura) representam grande parte da riqueza de
vertebrados em florestas tropicais, sendo a regido Neotropical a que apresenta
mais alta riqueza (Duellman 1999). A atividade reprodutiva sofre influéncia
principalmente das chuvas, temperatura, umidade e fotoperiodo (Hatano et al.
2002; Saenz et al. 2006; Van Sluys et al. 2006; Santos 2007; Bertoluci &
Rodrigues 2002; Conte & Machado 2005; Prado et al. 2005). A atividade
reprodutiva geralmente esta relacionada com a ocorréncia de chuvas que
formam pocas tempordrias onde ocorre a deposicdo dos ovos e
desenvolvimento dos girinos (Duellman 1978; Duellman 1999) ou mesmo
estimulam a reprodugdo em pocas permanentes. Dessa forma, as

comunidades de larvas de anuros (girinos), formadas nos ambientes aquaticos
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durante o periodo chuvoso, constituem um 6timo modelo para o estudo da
estrutura de comunidades e dos diferentes processos agindo sobre uma

comunidade.

Estudos com comunidades de girinos e suas relagbes com
caracteristicas ambientais foram realizados em microescala espacial (Doan &
Arriaga 2002) ou em apenas uma microbacia de drenagem (Gascon 1991,
1992; Azevedo-Ramos & Magnusson 1999). Hero et al. (2001) demonstraram
que os girinos utilizam diferentes tipos de corpos d’agua, desde cérregos e
pocas marginais aos corregos até pocas isoladas na floresta. Nessas escalas,
a predacdo e as caracteristicas antipredatorias dos girinos das diferentes
espécies foram as responsaveis pela estruturacdo das comunidades, enquanto
a diversidade beta foi influenciada pela distribuicdo heterogénea dos
predadores (Hero et al. 2001). Em mesoescala espacial as pocas isoladas e
pocas riparias sdo habitats distintos para os girinos, e as comunidades
encontradas em cada tipo de poca sao distintas (Rodrigues et al. 2010),
demonstrando que a variabilidade espacial e ambiental explicam a riqueza de
espécies em comunidades de girinos na Amazoénia (Almeida et al. 2015). Nessa
escala mais ampla, a predacdo nao foi um fator determinante na estruturacao
das comunidades, sendo o0s processos relacionados ao nicho, explicados
através dos fatores ambientais, os responsaveis pela determinagéo da riqueza
(Almeida et al. 2015). Os fatores ambientais mais importantes na estruturacao
de comunidades de girinos de pogas temporarias em mesoescala na Amazonia

foram: cobertura do dossel e caracteristicas das pogas, como 0 numero de
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pocas, largura da area de inundacao (baixio) e hidroperiodo (Rodrigues 2006;

Pegorini 2013; Almeida et al. 2015).

Em um estudo desenvolvido na Mata Atlantica, Unico levando em
consideracdo fatores ambientais, espaciais e filogenéticos simultaneamente,
foram amostrados 13 corpos d’agua lénticos e analisada a influéncia de quatro
fatores ambientais sobre a coocorréncia de girinos: hidroperiodo, cobertura do
dossel, temperatura e pH da agua (Jordani 2013). Além dos fatores ambientais,
foram analisados os efeitos do parentesco entre espécies sobre os padrdes de
coocorréncia das espécies (Jordani 2013). Os resultados desse estudo
demonstraram que a influéncia de processos evolutivos e ecoldgicos diferem
entre espécies de uma comunidade, dependendo do grau de parentesco e
padrbes de coocorréncia, 0 que determina a estruturacdo da comunidade de

girinos (Jordani 2013).

Em resumo, os estudos desenvolvidos com comunidades de girinos na
Amazbnia demostram que diferentes fatores podem atuar na determinacéo da
composicdo e riqueza de espécies. Fatores baseados no nicho e processos
neutros podem atuar na estrutura da comunidade em diferentes escalas
espaciais. No entanto, até o0 momento, nenhum estudo avaliou os padrées de
ocorréncia de espécies, usando, ao mesmo tempo, analises que envolvam

fatores filogenéticos, ambientais e espaciais na Amazonia.

Com base em estudos sobre os fatores que afetam a comunidade de
girinos (Rodrigues 2006; Pegorini 2013; Almeida et al. 2015; Both et al. 2011),
esperamos que as variaveis fisico-quimicas da agua e as caracteristicas

estruturais das pocas afetem a coocorréncia de girinos, indicando processos
13



ecolégicos como filtros ambientais e competicdo. Porém, se processos
filogenéticos estiverem influenciando as espécies, esperamos a coocorréncia

de espécies filogeneticamente distantes devido a exclusdo competitiva.

2. OBJETIVOS

2.1. Objetivo Geral

Determinar como os fatores ambientais e filogenéticos influenciam os
padrbes de coocorréncia de girinos em pocas riparias em uma area na

Amazobnia Central.

2.2. Objetivos Especificos

e Determinar se as variaveis ambientais influenciam os padrdes de

coocorréncia de girinos;

e Determinar se os fatores filogenéticos influenciam nos padrdes de

coocorréncia de girinos.

e Determinar se as varidveis ambientais e os fatores filogenéticos, em

conjunto, influenciam os padrdes de coocorréncia de girinos.

3. MATERIAL E METODOS

3.1. Area de Estudo

14



O presente estudo foi desenvolvido com base em dados obtidos na

Reserva Bioldgica do Uatuma (ReBio Uatuma).

A ReBio Uatuma (Figura 1) possui uma &rea de 942.786 ha e esti
localizada cerca de 140 km ao norte de Manaus (0° 50" a 1° 55' S; 58° 50' a 60°
10" W) e abrange parte dos municipios de Presidente Figueiredo, S&o
Sebastido do Uatumd@ e Urucara, no estado do Amazonas, constituindo a
segunda maior Unidade de Conservacgdo brasileira nesta categoria. O relevo é
caracteristico de terra-firme, com areas de baixios, vertentes e platés. As areas
de baixios possuem solo arenoso, normalmente alagado durante a época de
chuvas, podendo ou nao incluir um igarapé. As vertentes sdo areas
intermediarias entre os baixios e platés, com terrenos mais inclinados; e os
platds sdo as areas mais elevadas, com terreno mais plano e solo argiloso

(Drucker et al., 2008).

O clima da regido € classificado como Am (sistema de Koppen-Geiger)
(Peel et al. 2007) tropical Uumido, com umidade relativa de 75-86% e
precipitacdo anual de 1.750 a 2.500 mm (Baccaro et al. 2008). A estacao
chuvosa ocorre geralmente de novembro a maio, com uma estagéo seca entre

junho e outubro (Marques Filho et al. 1981).
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do Uatuma

I N

~0
R

A 0 1,000 2,000

4,000m

O Parcela
— Limite da grade

Figura 1. (Acima) Sistema de trilhas (linha amarelas) com 25 km? formando uma grade de
amostragem do Programa de Pesquisas em Biodiversidade — PPBio, na Reserva Biologica do
Uatumd, Amazonas. Fonte: http://ppbio.inpa.gov.br/. (Abaixo) Mapa hidrografico da Reserva
Bioldgica do Uatuma, com a localizagdo das 21 parcelas riparias (quadrados vazados)
distribuidas dentro das trilhas que compde a grade do PPBio. (Fonte: Fernando Figueiredo,

dados ndo publicados).
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3.2. Delineamento amostral

Foi realizada uma amostragem diurna durante a estacao chuvosa (abril
de 2012) em pocas temporarias distribuidas em 15 parcelas riparias. Cada
parcela possuia 100 m de comprimento ao longo da margem de igarapés, onde
ocorre formagdo de pocas provenientes do periodo intenso de chuvas, e
largura variavel, de acordo como o tamanho da &rea de inundacdo. A distancia
minima entre cada parcela foi de 500 m. Todas as pocas encontradas nas
parcelas foram amostradas com utilizagéo de peneira de aco inox para a coleta
de girino. Toda a extensdo de cada poca foi amostrada por duas pessoas,
através de varreduras com duracdo de 30 minutos ou até que a peneira fosse
passada por todo o corpo d’agua, sendo que, se apdés 15 minutos nenhum
girino fosse coletado, a amostragem foi finalizada (Gascon 1991; Shaffer et al.
1994; Rodrigues 2006; Almeida et al. 2015). Os girinos coletados foram
identificados com o uso da chave de identificacdo de Hero (1990) para a
Amazobnia Central e de literatura especializada, e os predadores identificados

no taxon mais especifico possivel.

Foram coletadas oito variaveis de caracteristicas fisicas e quimicas das
pocas. A area da poca foi determinada através da sobreposicdo de uma rede
de nylon com quadrantes de 10 cm entre nds opostos, totalizando 100 cmz2 de
area em cada quadrante. O numero de quadrantes dentro dos limites da poca
foi contado para determinar sua area. As varidveis ambientais que compdem as
caracteristicas fisicas dos corpos d’agua (profundidade da poca e distancia da
poca para o igarapé) foram medidas com trena. O nimero de pocas foi

determinado através da contagem de corpos d’agua Iénticos localizados nas
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margens dos 100m das parcelas, totalizando 63 po¢cas amostradas na area de
estudos. No entanto, do total de pogcas amostradas, somente 21 possuiam
dados suficientes para as andlises, como por exemplo, a ocorréncia de mais de
uma espécie ha mesma poca. A cobertura média do dossel (%) foi estimada no
centro de cada poca, determinada a partir de analises de imagens fotograficas
da vegetacdo. As fotografias foram tiradas com uma camera fotografica Sony
Cyber Shot, modelo w130, 8.2 megapixels, padronizando-se a altura em que a
fotografia foi tirada com auxilio de um tripé de aluminio entre os horarios de
07h00min as 16h00min e, através de editores digitais de imagens, determinada
a cobertura do dossel (Mendonga et al. 2005). A concentracdo de oxigénio
dissolvido e a temperatura foram medidos com um medidor de oxigénio
dissolvido portatil; o potencial hidrogeniénico com um phmetro portatil e a
condutividade com um condutivimetro portétil (todos os equipamentos da
marca AKSO). Todas as variaveis foram amostradas em cinco pontos de cada

uma das pocas.

3.3. Relacédo de parentesco entre as espécies

Um cladograma de relacdo de parentesco para as espécies de anuros
da area estudada foi construido no programa Mesquite 3.10 (Maddison &
Maddison 2016; Figura 2), seguindo filogenia proposta por Pyron & Wiens
(2011). A partir desse cladograma, foi extraida uma matriz de distancia

filogenética das espécies no software R (R Team Core 2012).
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Rhinella proboscidea

Amazophrynella manaos

Ameerega hahneli

Allobates sumtuosus

Allobates femoralis

[ eptodactylus rhodomystax

Hypsiboas geographicus

Hypsiboas fasciatus

Osteocephalus taurinus

QOsteocephalus sp

Dendropsophus cf nanus

Dendropsophus cf brevifrons

Phyllomedusa bicolar
I I I |

60 40 20 0

Figura 2. Arvore filogenética hipotética, demonstrando a relacdo de parentesco entre as
espécies de anuros em fase larval registradas na Reserva Biologica do Uatuma, AM, Brasil.

3.4. Atributos morfolégicos das espécies

Foram selecionados oito atributos funcionais para verificar a existéncia
de sinal filogenético nos caracteres morfoldégicos dos girinos: indice de
compressdo corporal, indice de compressdo caudal, altura relativa da
nadadeira dorsal, altura relativa da nadadeira ventral, comprimento relativo do
focinho, diametro dos olhos, didmetro das narinas e largura relativa da
musculatura caudal. Foi utilizada a estatistica K de Blomberg et al. (2003) para

atributos continuos, que permite medir o sinal filogenético entre espécies,
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utilizando o pacote phytools (Revell 2012), que assume valor zero na auséncia

de sinal filogenético.

3.5. Analise dos Dados

Foi utilizada uma analise recentemente proposta por Ulrich et al. (2012)
para separar o efeito das variaveis ambientais e da filogenia no padréo de
coocorréncia das espécies. Esta analise calcula trés métricas de coocorréncia
de espécies a partir de uma matriz de presenca-auséncia em submatrizes 2x2:
agrupado (clumping), associado (togetherness) e mutuamente excludente

(checkerboard).

O padréo de coocorréncia agrupado (clumping - C) quantifica pares de
espécies que coocorrem em pares de habitats, representando pares de
espécies que ocorrem de maneira agregada (Ulrich et al. 2012). O padrao
associado (togetherness - T) quantifica a coocorréncia de pares de espécies
em um habitat e sua auséncia em outro habitat, 0 que identifica pares de
espécies com exigéncias de hdbitat iguais. O padrdo de coocorréncia de
espécies mutuamente excludente (checkerboard - H) quantifica o padrdo de
exclusdo mutua em pares de espécies em pares de habitats e permite
identificar processos de disperséo filogenética e de filtragem ambiental, quando
pares de espécies coocorrentes sao filogeneticamente préximas e ocorrem em

locais ambientalmente diferentes.

Para verificar como esses padrbes de coocorréncia sédo influenciados
pela histéria evolutiva das espécies e por caracteristicas do ambiente, foi

desenvolvida uma sequéncia de trés analises, conforme a proposta de Ulrich et
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al. (2012). Foram calculadas para cada padréo de coocorréncia: as diferencas
ambientais entre pares de habitats (CAamb, TAamb, HAamb) e a distancia
filogenética entre pares de espécies (CAfil, HAfil, TAfil), aplicando o indice de
distancia Euclidiana média para cada uma das submatrizes de coocorréncia.
Em seguida, a existéncia de correlacdo (R) entre as médias de dissimilaridade
ambiental e de distancia filogenética sera avaliada em cada submatriz
triangular calculada para cada um dos trés padrées de coocorréncia de
espécies: RCAambAfil (clumping), RHAambAfil (checkerboard), RTAambaAfil
(togetherness), através do coeficiente de correlacdo de Pearson, que analisa o
parentesco e a influéncia das variaveis ambientais em cada um dos trés

padrdes de coocorréncia.

Seguindo as analises propostas por Ulrich et al. (2012), foi aplicado um
modelo nulo com linhas fixas e colunas fixas para calcular a significancia
destas correlagdes. A significancia das correlacbes em comparacdo com 0O
modelo nulo também serd avaliada pelo teste Z-score (Ulrich et al. 2012), no
qual efeitos positivos e negativos do ambiente e da filogenia resultam de
comparacdes dos valores (scores) observados com os esperados pelo modelo
nulo, de maneira que sera possivel distinguir quais processos possuem maior

atuacao na estruturacdo das comunidades:

1 — Dispersdo ambiental: quando os habitats possuem caracteristicas
distintas e com isso exercerao forte influéncia na coocorréncia das espécies,

independente do grau de parentesco entre elas (Ulrich 2012).

2 — Filtragem ambiental: quando existem pequenas diferencas nas

caracteristicas ambientais entre os habitats, fazendo com que espécies com
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caracteristicas semelhantes coocorram mais que o0 esperado ao acaso por
possuirem determinados atributos que possibilitem sua sobrevivéncia (Keddy

1992; Parra 2010).

3 — Disperséo filogenética: quando espécies filogeneticamente distantes
coocorrem, indicando possivel influéncia de competicdo entre as espécies

(Ulrich 2012).

4 — Agrupamento filogenético: quando ocorre forte influéncia da historia
evolutiva das espécies, fazendo com que espécies préximas coocorram,

independente das caracteristicas do ambiente (Ulrich 2012).

5 — Conservacao de nicho: quando espécies filogeneticamente proximas
coocorrem em ambientes com caracteristicas semelhantes e espécies

distantes coocorrem em ambientes com caracteristicas distintas (Ulrich 2012).

6 — Divergéncia de nicho: quando espécies filogeneticamente distantes
coocorrem em ambientes semelhantes e espécies proximas coocorrem em

ambientes com caracteristicas distintas (Ulrich 2012).

A analise foi realizada no software Niche (Ulrich 2012).

4. RESULTADOS

Foram registrados 1.048 individuos pertencentes a 14 espécies
distribuidas em seis familias (Tabela 1). Pelos requisitos do programa utilizado
para andlise, Ctenophryne geayi foi excluida das andlises, pois foi encontrada

sozinha em uma Unica poga durante a amostragem.
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Quatro dos oito atributos selecionados apresentaram sinal filogenético

(Tabela 2), o que indica que espécies proximas possuem caracteres

morfologicamente mais similares.

Tabela 1. Ocorréncia dos girinos de 14 espécies de anuros encontradas em 22 pocas riparias na
Reserva Bioldgica do Uatuma. N = nimero de individuos para cada espécie registrada; Np = nimero de

pocas em due a espécie foi reqistrada.

Espécie Nﬂmgro de Numero de
individuos pocas

Aromobatidae
Allobates femoralis 26
Allobates sumtuosus 43 8
Bufonidae
Amazophrynella manaos 2
Rhinella proboscidea 2
Dendrobatidae
Ameerega hahneli 101 15
lidae
Dendropsophus cf. brevifrons 9 5
Dendropsophus cf. nanus 23 10
Hypsiboas fasciatus 80 12
Hypsiboas geographicus 280 1
Osteocephalus sp. 83 1
Osteocephalus taurinus 1 1
Phyllomedusa bicolor 179 1
Leptodactylidae
Leptodactylus rhodomystax 91 1
Microhylidae
Ctenophryne geayi 124 1
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Tabela 2. Resultado do teste de sinal filogenético para oito atributos morfolégicos dos girinos
amostrados na Reserva Biolégica do Uatumé&, Amazonas.

Atributos Natureza Valor da Estatistica K Significancia
indice de compresséo corporal Continuo 1.223 0.015
indice de compress&o caudal Continuo 0.670 0.584
Altura relativa da nadadeira dorsal Continuo 1.345 0.011
Altura relativa da nadadeira ventral Continuo 1.271 0.021
Comprimento relativo do focinho Continuo 0.608 0.609
Diametro dos olhos Continuo 0.633 0.605
Diametro das narinas Continuo 0.513 0.841
Largura relativa da musculatura caudal Continuo 1.261 0.020

4.1. Efeito do ambiente na coocorréncia das espécies

Os resultados das andlises estdo apresentados por tipos de padréo de

coocorréncia (agrupado, associado e mutuamente excludente).

O resultado do teste Z-score para 0 padrdo de coocorréncia agrupado
(clumping - C) foi negativo para seis das oito variaveis ambientais analisadas
(Tabela 3), indicando que as espécies, para a maioria das variaveis, tenderam
a ocorrer em pocas com caracteristicas ambientais semelhantes. Este padréo
foi significativo somente para cobertura do dossel (Z = -2.070; P = 0.03; Tabela

3).

Para o padrédo de coocorréncia associado (togetherness — T) o resultado
foi positivo para cinco variaveis ambientais (Tabela 3), e também foi
significativo somente o valor para cobertura do dossel (Z = 2.353; P = 0.01;
Tabela 3).
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Para pares de espécies com padrdo de coocorréncia mutuamente
excludente (Checkerboard — H) o resultado foi positivo para seis variaveis
ambientais, sendo significativos para cobertura do dossel (Z = 3.072; P = 0.002;

Tabela 3) e area da poca (Z = 2.898; P = 0.003; Tabela 3).
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Tabela 3. Resultados do Z-score para os trés padrGes de coocorréncia de girinos em pocas na Reserva Biologica do Uatuma, Amazonas. Em negrito, valores
significativos (P < 0,05). Abreviacdes: Aamb = distancia ambiental; RAambAfil = correlagdo entre filogenia e variaveis ambentais; Afil = distancia filogenética. C =

clumping; T = togetherness; H = checkerboard.

Variaveis
Padréo de coocorréncia Digténcia,ao Temperatura Qxigén_io pH Condutividade Cobertura do Area Profundidade
igarapé dissolvido dossel
CAamb 1.241 0.202 -0.556 -1.321 -0.647 -2.070 -1.910 -0.621
Agrupado RCaambaiil 0.848 -0.396 2.843 0.180 0.560 -0.796 -1.835 -2.173
CAfil -0.100 -0.321 -0.264 -0.176 -0.273 -0.222 0.048 -0.028
HAamb -1.243 0.819 -1.166 0.723 0.561 3.072 2.898 1.097
e RHaamban 0.354 -1.783 -0.651 -0.669 -1.081 0.528 0.366 -0.241
HA(il 0.357 0.370 0.304 0.203 0.219 0.263 0.132 0.172
TAamb 0.975 0.548 -1.862 -0.743 -0.235 2.353 1.255 0.055
Associado RT aambavi 0.766 -0.069 0.176 0.332 -1.819 2.105 -1.796 -1.306
TAfil -1.488 1.427 -1.421 -1.155 -1.256 -1.392 -1.166 -1.039
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4.2. Efeito da filogenia na coocorréncia das espécies

Os resultados do teste Z-score para relacdo filogenética néo
apresentaram valores significativos para nenhum dos padrdes de coocorréncia
(Tabela 3). Os padrbes de coocorréncia agrupado e associado apresentaram
valores negativos para a maioria das variaveis, indicando que as espécies que
coocorreram sao filogeneticamente proximas. Para os pares de espécies com
padrdo de coocorréncia mutuamente excludente o teste apresentou valores
positivos, 0 que indica que o0s pares de espécies que se excluem sao

filogeneticamente distantes.

4.3. Efeito do ambiente e da filogenia na coocorréncia das espécies

O resultado do Z-score para as correlacdes entre filogenia e as variaveis
ambientais diferiu para os pares de espécies com padrdo de coocorréncia
agrupado. Apresentou valores positivos para quatro das oito correlacdes,
sendo a correlagdo com oxigénio dissolvido a Unica significativamente positiva
(Z = 2.843; P = 0.004; Tabela 3). Por outro lado, a correlacdo com a
profundidade da poca foi significativamente negativa (Z = -2.173; P = 0.02;

Tabela 3).

Para pares de espécies com padrdo de coocorréncia associado, as
correlacdes diferiram, porém nenhuma das quatro correlacdes negativas foi
significativa. J4 a correlacdo entre a filogenia e a cobertura do dossel foi

significativamente positiva (Z = 2.105; P = 0.03; Tabela 3).

Para os pares de espécies com padrdo mutuamente excludente, cinco
das oito correlacdes foram negativas, porém, ndo significativas, o que sugere
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gque espécies filogeneticamente distantes coocorrem em ambientes
semelhantes e espécies proximas coocorrem em ambientes com
caracteristicas distintas. As outras trés correlacbes tiveram valores positivos

nao significativos.

5. DISCUSSAO

A cobertura do dossel, oxigénio dissolvido, area e profundidade da poga
foram relacionados com os diferentes padroes de coocorréncia de girinos em
pocas riparias na area estudada, sugerindo a presenca de filtros ambientais na
determinacdo da composicdo de espécies nas pocas, selecionando somente

espécies de girinos com atributos adequados para sobreviver nessas pocas.

A cobertura do dossel influenciou os padrées de coocorréncia agrupado
e associado permitindo interpretar que pares de espécies que coocorreram
estdo distribuidas em habitats com diferentes coberturas do dossel. Por outro
lado, pares de espécies mutuamente excludentes estédo distribuidos em pocas
com diferentes porcentagens de cobertura do dossel e area. A cobertura do
dossel afeta fortemente a distribuicdo de anfibios (Skelly et al. 1999; Werner et
al. 2007), pois altera a disponibilidade de luz e a quantidade de folhico nas
pocas (Stoler & Relyea 2010) e, consequentemente, a producdo primaria e
decomposicdo. Pocas com dossel fechado possuem menor produtividade
afetando o desenvolvimento dos girinos (Skelly et al. 2002; Schiesari 2006).
Além disso, a cobertura do dossel influencia outras variaveis fisico-quimicas da

agua, como oxigénio dissolvido, temperatura e condutividade (Werner &
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Glennenmeier 1999; Stoler & Relyea 2010). Estes fatores atuam modulando a
sobrevivéncia dos girinos, o desenvolvimento e o tempo de metamorfose
(Ultsch et al. 1999). Segundo Peltzer & Lajmanovich (2004) a area da pocga
exerce influéncia na rigueza e composi¢cao de espécies, pois, conforme a area
das pocas diminui, a rigueza de espécies encontradas nelas diminui também.
Pearman (1993) demonstrou que espécies de girinos respondem de forma
diferente ao tamanho do habitat, provavelmente devido a diferencas das
espécies em relacdo ao uso de recursos da area (Dickman 1968; Seale &
Wassersug 1979). Diferencas estruturais da paisagem como a abertura do
dossel e as caracteristicas das pocas como area e hidroperiodo também
influenciam a distribuicdo das assembleias de peixes em poc¢as temporarias
nas margens dos cérregos na Amazodnia central (Pazin et al. 2006). Pocas
maiores podem armazenar agua por maiores periodos de tempo e suportam
maior nimero de espécies (D. J. Rodrigues, dados ndo publicados), o que

pode estar relacionado com efeito de espécie-area (Pazin et al. 2006).

A auséncia de efeitos filogenéticos para pares de espécies com padrdes
de coocorréncia associado e agrupado indica que espécies filogeneticamente
mais proximas estdo distribuidas em pocas com caracteristicas semelhantes.
Portanto, as espécies sofrem conservacdo de nicho, ou seja, espécies
filogeneticamente proximas s&o ecologicamente mais similares do que
esperado ao acaso, devido a processos que restringem a divergéncia de nicho
entre espécies proximas (Harvey & Pagel 1991; Wiens & Graham 2005), o que
pode ser consequéncia de tragos morfologicos, mantidos ao longo da evolucéo,

entre as espécies (Wiens & Graham 2005). Por outro lado, quando a
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competicdo € uma forca dominante na estruturagdo das comunidades,
espécies proximas filogeneticamente, por serem semelhantes, tendem a
competir mais entre si, eliminando as espécies competitivamente inferiores
(exclusdo competitiva) e, dessa forma, espécies que coocorrem de maneira
agrupada tenderdo a ser filogeneticamente distantes (Webb et al. 2002). No
entanto, nossos resultados contrariam essa possibilidade, pois encontramos
pares de espécies filogeneticamente mais proximas ocorrendo nos mesmos

ambientes.

Considerando a filogenia e o ambiente conjuntamente, o padrao
agrupado foi influenciado pelas variaveis oxigénio dissolvido e profundidade da
poca, sugerindo que espécies que ocorreram de maneira agrupada sao
filogeneticamente proximas e tenderam a ocorrer em pocas com diferentes
profundidades e concentracdes de oxigénio dissolvido. Esse fato indica que
essas espécies podem apresentar maior plasticidade na ocupacdo de pocas
com caracteristicas morfolégicas e fisico-quimicas da agua com diferentes
gradientes. A concentracdo de oxigénio em hdbitats aquaticos afeta a
distribuicdo e abundancia de larvas de anfibios (Smith 1997), pois estes sdo
mais suscetiveis aos efeitos do oxigénio devido a dependéncia da difusdo para
obter o oxigénio necessario para respiracdo (Burggren & Just 1992), o que em
baixa concentracdo afeta negativamente a taxa de sobrevivéncia e crescimento

dos girinos (Schiesari 2006).

Em resumo, a influéncia dos processos historicos e ecoldgicos difere
entre as espécies de uma mesma comunidade, dependendo do seu grau de

parentesco e padrdo de coocorréncia. As espécies com padrdao de
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coocorréncia agrupada e associada sofreram a influéncia significativa de
processos histéricos e ecoldgicos e as de padrdo mutuamente excludente
sofreram influéncia significativa de processos ecolégicos por filtragem

ambiental.

6. CONCLUSAO

Processos historicos e ecologicos determinam os diferentes padrées de
coocorréncia de girinos em pocas temporarias em floresta de terra firme na
Amazodnia Central. Espécies filogeneticamente proximas coocorreram de forma
agrupada e associada enquanto espécies filogeneticamente distantes
coocorreram de forma mutuamente excludente e sofreram influéncia

significativa somente de processos ecoldgicos.
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8. ANEXOS

Anexo 1. Ocorréncia dos girinos de 14 espécies de anuros encontradas em 22 pocas de riparias na Reserva Biologica do Uatuma, Amazonas.

Espécie

UAl1l.1

UA1.2 UAl1l4 UA15 UAl6 UAl7 UA24 UA31

UA4.1

UA6.6 UA7.3 UAS8.1

UA8.2

UA8.3

Aromobatidae

Allobates femoralis
Allobates sumtuosus
Bufonidae
Amazophrynella manaos
Rhinella proboscidea
Dendrobatidae

Ameerega hahneli

Hylidae

Dendropsophus cf. brevifrons
Dendropsophus cf. nanus
Hypsiboas fasciatus
Hypsiboas geographicus
Osteocephalus sp.
Osteocephalus taurinus
Phyllomedusa bicolor
Leptodactylidae
Leptodactylus rhodomystax
Microhylidae

Ctenophryne geayi

26

13

11

12

91
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(Continuacéao Anexo 1)

Espécie UA8.4 UA9.1 UA9.3 UA10.1 UA114 UA11.6 UA14.6 UA151 N Np
Aromobatidae
Allobates femoralis - - - - - 26
Allobates sumtuosus - 3 - - 6 43
Bufonidae
Amazophrynella manaos 1 - - - -
Rhinella proboscidea - - - - -
Dendrobatidae
Ameerega hahneli 1 - - - - 101 15
Hylidae
Dendropsophus cf. brevifrons 1 1 - - - 9 5
Dendropsophus cf. nanus 1 2 - - 1 23 10
Hypsiboas fasciatus 8 1 - - - 80 12
Hypsiboas geographicus - - - 280 - 280 1
Osteocephalus sp. 83 - - - - 83 1
Osteocephalus taurinus - - - - - 1 1
Phyllomedusa bicolor - - - 179 - 179 1
Leptodactylidae
Leptodactylus rhodomystax - - - - - 4 1
Microhylidae
Ctenophryne geayi - - 124 - - 124 1
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Anexo 2. Interpretacdo bioldgica dos resultados do Z-score para os padrdes de coocorréncia dos girinos (agrupado, associado e mutuamente excludente) e
as variaveis ambientais na Reserva Biolégica do Uatuma, Amazonas.

Padrao de coocorréncia

Variaveis

Distancia ao igarapé

Temperatura

Oxigénio dissolvido

pH

CAamb Dispersédo ambiental Dispersédo ambiental Filtragem ambiental Filtragem ambiental
Agrupado RCaambaii Conservagéo de nicho Divergéncia de nicho Conservagéo de nicho Conservacéao de nicho
CAfil Agrupamento filogenético Agrupamento filogenético Agrupamento filogenético Agrupamento filogenético
HAamb Dispersédo ambiental Filtragem ambiental Dispersdo ambiental Filtragem ambiental
I\I/—thj(t:lilﬁzjneenqtee RHaambaii Divergéncia de nicho Conservacao de nicho Conservacéo de nicho Conservacéo de nicho
HAfil Agrupamento filogenético Agrupamento filogenético Agrupamento filogenético Agrupamento filogenético
TAamb Dispersao ambiental Dispersdo ambiental Filtragem ambiental Filtragem ambiental
Associado RT aambavi Conservacéo de nicho Divergéncia de nicho Conservacéao de nicho Conservacéao de nicho
TAfil Agrupamento filogenético Dispersdo filogenética Agrupamento filogenético Agrupamento filogenético
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(Continuacao Anexo 2)

Padrdo de coocorréncia

Variaveis

Condutividade

Cobertura do dossel

Area

Profundidade

CAamb Filtragem ambiental Filtragem ambiental Filtragem ambiental Filtragem ambiental
Agrupado RC aambaiil Conservacao de nicho Divergéncia de nicho Divergéncia de nicho Divergéncia de nicho
CAfil Agrupamento filogenético Agrupamento filogenético Dispersdo filogenética Agrupamento filogenético
HAamb Filtragem ambiental Filtragem ambiental Filtragem ambiental Filtragem ambiental
Mutuamente RHaambaiil Conservacao de nicho Divergéncia de nicho Divergéncia de nicho Conservacao de nicho
Excludente
HA(il Agrupamento filogenético Agrupamento filogenético Agrupamento filogenético Agrupamento filogenético
TAamb Filtragem ambiental Dispersdo ambiental Dispersdo ambiental Dispersdo ambiental
Associado RT aambafi Divergéncia de nicho Conservacéo de nicho Divergéncia de nicho Divergéncia de nicho
TAfil Agrupamento filogenético Agrupamento filogenético Agrupamento filogenético Agrupamento filogenético
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Anexo 3. Variaveis fisicas e quimicas e caracteristicas estruturais de 21 pocas riparias amostradas na Reserva Biol6gica do Uatuma

Oxigénio

Cobertura do

Ponto Latitude Longitude Distancia  Temperatura dissolvido pH Condutividade dossel Area  Profundidade
UA1 1 LO3 3500 -1.799056 -59.271313 9.5 245 2.7 5.12 149.7 18.99 80 45
UA1l 2 LO3 3500 -1.799056 -59.271313 8.12 24.7 0.6 5.9 100.9 21.38 485 3
UA1 4 LO3 3500 -1.799056 -59.271313 12.4 25 0.7 6.77 42.5 17.27 1979 6.5
UA1 5 LO3 3500 -1.799056 -59.271313 4.68 25 0.06 6.35 40.4 17.92 179 9.4
UA1 6 LO3 3500 -1.799056 -59.271313 7.64 25.1 0.7 5.65 23.8 21.38 434 11
UA1l 7 LO3 3500 -1.799056 -59.271313 6.2 25.5 0.7 6.76 30.2 21.18 64 5.4
UA2 4 LO3 2000 -1.798611 -59.256889 2.24 245 0 6.46 29.8 15.14 565 8.5
UA3 1 LO2 4500 -1.789139 -59.235139 20.2 24.8 45 5.02 23 16.99 4842 8.5
UA4 1 LO2 4000 -1.789583 -59.240500 5.21 25 3.2 5.01 16.7 17.33 5950 25
UA6 6 NS2 2300 -1.800278 -59.265667 6.2 25.4 0.7 5.21 23.3 15.91 1325 8.6
UA7 3 NS2 3500 -1.808944 -59,265472 10.3 24.9 3.2 5.87 16.39 16.93 470 2.4
UA8 1 NS2 3000 -1.807472 -59.265417 12.19 24.4 2.8 5.34 15.52 24.68 2566 8
UA8 2 NS2 3000 -1.807472 -59.265417 14.29 245 3.4 6.29 18.15 22.48 635 6
UA8 3 NS2_3000 -1.807472 -59.265417 16.15 24.4 2.9 5.93 17.43 21.59 717 10
UA8 4 NS2 3000 -1.807472 -59.265417 4.14 24.4 3.1 5.69 17.6 21.27 3038 45
UA9 1 LO4 1500 -1.807139 -59.259917 16.85 25.6 3.1 5.27 18.45 18.2 1598 10
UA10 1 NS3 3200 -1.810000 -59.255556 4.22 24.1 3.2 6.7 15.7 20.28 3002 10.5
UA1l1 4 NS3 2500 -1.802056 -59.255972 12.25 25.3 3.4 6.57 27.8 22.56 72 25
UA11 6 NS3 2500 -1.802056 -59.255972 4.42 25.6 3.3 5.94 28.5 22.68 106 5.5
UA14 6 LO4_4500 -1.797361 -59,234194 10.75 24.8 3 5.6 12.38 13.48 1081 12.3
UA15 1 NS5 1500 -1.792889 -59,238639 12.35 25.6 3.3 6.89 13.55 11.86 746 7.7

46



Anexo 4. Caracterizagdo morfolégica das espécies de girinos registradas nas pocas amostradas da Reserva Biologica do Uatuma. ICCo = indice de
compressao corporal; ICCa = indice de compresséo caudal; AND = altura relativa da nadadeira dorsal; ANV = altura relativa da nadadeira ventral;
CFO = comprimento relativo do focinho; DO = diametro dos olhos; DN = diametro das narinas; LRM = largura relativa da musculatura caudal.

Individuos ICCo ICCa AND ANV CFO DO DN LRM
Allobates femoralis 0.69 111 0.29 0.29 0.34 0.19 0.01 0.36
Allobates sumtuosus 0.68 1.19 0.37 0.25 0.21 0.13 0.02 0.32
Amazophrynella manaos 0.90 1.22 0.22 0.26 0.19 0.12 0.07 0.27
Ameerega hahneli 0.85 1.17 0.20 0.21 0.47 0.37 0.06 0.46
Dendropsophus cf. brevifrons 0.87 1.34 0.30 0.24 0.57 0.35 0.10 0.37
Dendropsophus cf. nanus 1.01 1.18 0.44 0.17 0.39 0.15 0.03 0.54
Hypsiboas fasciatus 0.83 1.25 1.06 0.64 0.61 0.29 0.10 0.96
Hypsiboas geographicus 0.90 1.10 0.95 0.82 0.48 0.22 0.06 0.86
Leptodactylus rhodomystax 0.89 1.13 0.74 0.83 0.52 0.19 0.06 1.11
Osteocephalus sp. 0.86 0.90 0.34 0.30 0.28 0.12 0.01 0.42
Osteocephalus taurinus 0.84 1.17 0.32 0.27 0.62 0.25 0.08 0.35
Phyllomedusa bicolor 1.07 1.50 0.31 0.99 0.60 0.31 0.05 0.91
Rhinella proboscidea 0.90 1.27 0.32 0.26 0.24 0.10 0.05 0.27
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