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ABSTRACT.— In theroy, the influence of phylogeny in community structure implies
that phylogenetically close species may show similar characteristics determined by their
evolutionary history. In a fine scale, this is useful to identify processes of microevolution. We
used phylogenetic and ecological data to investigate the determinant factors of the
relationships among 15 anuran species in temporary ponds in Caatinga. Phylogenetically
close species used the same categories of microhabitat, but they differed in usage proportion.
Considering diet, overlap values were high in phylogenetically related species and these
species tended to form concise groups. Analysis based on null models indicated no significant
values of overlap in microhabitat usage and diet composition, showing that competition is
unlikely to regulate assemblage structure. Species belonging to the same phylogenetic lineage
occupied the same morphological space, suggesting that morphometry may be a conservative
trait; however, some close related species have diverged in this pattern. The joint observation
of microhabitat usage, diet composition, and morphology indicated the existence of
similarities among phylogenetically related species. Canonical Phylogenetic Correlation
Analysis revealed the presence of niche phylogenetic conservatism in microhabitat usage in
Hylidae and Leptodactyliformes basal dichotomy and in diet composition of the Physalaemus
genus. In this work, it is considered that the phylogenetic relationships influence assemblage
structure. However, the observation of differences in resource usage among closely related
species and similarities among unrelated species suggests the existence of ecological factors

acting at some moment of the evolution of these organisms.

Key words: Assemblage structure; Canonical Phylogenetic Ordination; Ecological factors;

Niche Conservatism
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RESUMO.—Teoricamente a influéncia da filogenia na estrutura de comunidades
implica que espécies proximas filogeneticamente podem apresentar caracteristicas
semelhantes determinadas pela sua historia evolutiva. Em uma escala fina isto ¢ util na
identificacao de processos de micro-evolugao. Aqui utilizamos dados ecologicos e
filogenéticos para investigar os fatores determinantes das relagdes entre 15 espécies de anuros
em pocas temporarias na Caatinga. Espécies proximas filogeneticamente utilizaram as
mesmas categorias de microhabitats, mas diferiram na proporc¢ao do uso. Considerando a
dieta, valores de sobreposi¢cdo foram altos em espécies relacionadas filogeneticamente e estas
tenderam a formar grupos concisos. Uma analise baseada em modelos nulos indicou valores
nao significativos de sobreposi¢ao no uso do microhabitat € na composi¢ao da dieta,
evidenciando que a competicao nao parece regular a estrutura da taxocenose. Espécies da
mesma linhagem filogenética ocuparam o mesmo espago morfoldgico sugerindo que a
morfometria pode ser um traco conservativo, no entanto, algumas espécies proximas
divergiram deste padrao. A observacao conjunta do uso do microhébitat, composi¢ao da dieta
e morfologia indicou a existéncia de similaridades entre espécies relacionadas
filogeneticamente. Analise de Correlagdo Filogenética Candnica revelou presenga de
conservagao filogenética de nicho no uso do microhabitat na dicotomia basal Hylidae e
Leptodactyliformes e na composi¢do da dieta do género Physalaemus. Aqui consideramos que
as relacdes filogenéticas exercem influéncia sobre a estrutura da taxocenose, no entanto, a
observagao de diferengas no uso dos recursos entre espécies proximas e similaridades entre
espécies ndo relacionadas sugere a existéncia de fatores ecoldgicos atuando em algum

momento da evolugio destes organismos.

Palavras-chave: Estrutura de taxocenose; Ordenagao Filogenética Candnica; Fatores

ecoldgicos; Conservagdo de Nicho
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Comunidades ecologicas podem ser definidas como o conjunto de organismos que vivem
juntos em uma determinada area geografica (Connell, 1980) e estdo sujeitos, direta ou
indiretamente, a constantes interagdes (Menge, 1976). Roughgarden e Diamond (1986)
trouxeram uma defini¢do de comunidade ecoldgica resultante de investigagdes em quatro
planos dimensionais: (i) espacial; (ii) trofico; (iii) de formas de vida; e (iv) taxondmico, sendo
este ultimo, o nivel de relagdes ecoldgicas entre espécies proximas filogeneticamente,
evidenciando a importancia das relacdes evolutivas em taxocenoses.

Tradicionalmente, ecdlogos sempre consideraram a competi¢do como 0 mecanismo-
chave que determina as relacdes e a dinamica dos sistemas biologicos (Schoener, 1974; Seale,
1980; Tilman, 1982). Esta idéia esta embasada, em grande parte, no Principio da Exclusao
Competitiva (Gause, 1934) que define a existéncia de uma sobreposi¢do maxima toleravel na
utilizacao de recursos por pares de espécies, € ganhou forcas com o modelo logistico de
competi¢ao de Lotka-Volterra que utiliza coeficientes de competi¢do para medir o efeito de
uma espécie sobre o crescimento de outra (Gotelli, 2007).

Neste cenario de interagdes competitivas, em que quanto mais semelhante ¢ a
utilizacao de recursos partilhados por duas espécies, menores sao as chances delas
coexistirem (Gotelli, 2007), a propria interacao pode induzir o desenvolvimento de estratégias
que minimizem os efeitos negativos das interagdes entre os organismos, refletindo na
estabilidade do crescimento populacional e reducao dos riscos de extingdes. Em outras
palavras, taxocenoses podem estar estruturadas por padrdes ndo aleatdrios no uso dos recursos
por espécies que ali coexistem (Winemiller e Pianka, 1990).

Diversos fatores podem estar envolvidos no aspecto estrutural das taxocenoses
(Connell, 1980; Roughgarden e Diamond, 1986; Pianka, 1994), a depender das propriedades
bioldgicas de cada espécie (Levins, 1982). Variagdes ecomorfoldgicas (Ricklefs et al., 1981;

Vitt et al., 2000), comportamentais (Colli et al., 1992), e fisiologicas (Avery, 1978), sdo
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atributos frequentemente utilizados para avaliar a magnitude dos mecanismos que
determinam a existéncia de padrdes no uso dos recursos.

Recentemente, tem ocorrido uma tendéncia na utilizagdo de informacgodes filogenéticas
em estudos ecologicos (Losos, 1996; Webb et al., 2002; Wiens e Graham, 2005). A
compreensao da influéncia da filogenia se baseia na idéia de que espécies mais proximas
filogeneticamente apresentam caracteristicas semelhantes determinadas pela sua histéria
evolutiva e por isso realizam “papéis” semelhantes na comunidade (Swenson et al., 2007;
Losos, 2008; Wiens et al., 2010). A abordagem da influéncia da filogenia na ecologia clareia
muitas indagagdes acerca dos padrdes de variacdes evolutivas nos organimos (Wiens, 2004;
Peterson et al., 1999). Esta abordagem tém sido possivel devido, sobretudo, ao
aprimoramento de métodos de comparagdes filogenéticas, capazes de avaliar estatisticamente
as relagdes entre tracos ecoldgicos e filogenéticos, ja que eliminam o viés relacionado a
independéncia dos dados (Felsenstein, 1985; Harvey e Pagel, 1991; Martins, 1995).

Em uma escala fina, a investiga¢ao da conservacao filogenética de nicho pode ajudar
na identificagao dos diferentes processos envolvidos na estruturagao de uma taxocenose, ja
que pode determinar a composigao de espécies ou padroes na utilizacao de recursos (Wiens e
Graham, 2005). De uma forma mais restrita, a influéncia da filogenia ¢ investigada a partir da
existéncia de similaridades e divergéncias ecoldgicas entre as espécies que coexistem. Dessa
forma, espera-se que espécies da mesma linhagem filogenética apresentem tragos ecologicos
similares, contrariamente espécies de linhagens distantes devem apresentar maior divergéncia
(Eterovick et al., 2010; Mesquita et al., 2006; Losos, 2008).

A existéncia de conservacdo filogenética foi evidenciada em muitos grupos de
organismos, como arvores (Kembel e Hubbell, 2006), aves (Lovette e Hochachka, 2006;
Hawkins et al., 2007) e lagartos (Vitt e Pianka, 2005; Mesquita et al., 2006). Packert et al.

(2003) estudando evolucdo sonora em seis espécies de aves do género Regulus, identificaram
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caracteristicas sonoras inatas a cada espécie, o que possibilita a reconstrugado filogenética do
grupo. Lovette e Hochachka (2006) também estudando grupos de aves da familia Parulidae no
norte dos Estados Unidos sugeriram a existéncia de conservagdo de nicho em muitos grupos
de espécies, sobretudo, nas espécies simpatricas.

Anfibios apresentam maior riqueza de espécies em regides tropicais do mundo, sendo
os maiores clados (Bolitoglossine e Neobatrachia) amplamente difundidos nas baixas latitudes
(Wiens, 2007). A riqueza de anfibios nas regides tropicais pode estar correlacionada com a
diversificacao das Angiospermas (Roelants et al., 2007), que possibilitaram condi¢des
bioticas e abioticas ideais, relacionadas com as exigéncias fisiologicas do grupo (ver
Duellman e Trueb, 1994; Wells, 2007). A excepcional diversidade comportamental,
fisiologica, morfologica e ecologica exibida nos anfibios, proporciona diferentes estratégias
no uso dos recursos (Duellman e Trueb, 1994) e os tornam modelos apropriados para
investigacdo dos mecanismos que determinam a diversidade de nichos ocupados.

Evidéncias de conservagao filogenética de nicho em anuros tém sido testadas,
sobretudo, com foco nas variacdes fenotipicas e de uso do habitat (Eterovick e Fernandes,
2001; Richardson, 2002; Eterovick et al., 2010). Além disso, a conservagao filogenética de
nicho tem demonstrado ser util na determinagao de processos de micro-evolucao (Travis,
1983; Ryan, 1986; Richardson, 2001). Ainda assim, apesar dos aspectos filogenéticos serem
de extrema relevancia na histéria de vida do grupo, fatores ecoldgicos ainda sdo considerados
0 mecanismo-chave que rege as relacdes ecolodgicas e evolutivas (Vitt e Caldwell, 1994).
Graham et al. (2004) utilizando sapos dendrobatideos como modelo, evidenciaram que
segregacao ao longo de gradientes ambientais entre espécies proximas filogeneticamente esta
relacionada com eventos ambientais recentes, determinantes nos processos de divergéncia no
clado. Eterovick et al. (2010), testaram a existéncia de conservagao filogenética de nicho em

populacdes de anuros no Estado de Minas Gerais, Sudeste do Brasil, e concluiram que a
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filogenia exerce pouca influéncia na distribui¢ao espacial do grupo, enfatizando a relevancia
dos fatores ecologicos.

Neste estudo combinamos dados ecologicos, morfologicos e filogenéticos para
investigar os fatores que determinam as relagdes entre 15 espécies de anuros em pogas
temporaria na Caatinga. Baseamo-nos nas seguintes perguntas (i) a taxocenose de anuros de
pocas tempordarias na Caatinga apresenta diferenciacao no uso dos recursos? (ii) a existéncia
de similaridades nos tragos ecologicos nas diferentes espécies ¢ determinada pela sua origem
filogenética? Com base nestas perguntas tentamos identificar os mecanismos que regem a

dinamica da taxocenose na Caatinga.

MATERIAIS E METODOS

Area de Estudo.—Realizamos o estudo em trés pogas temporarias localizadas no sitio
Junco (07°29°S; 36°20°W; elev. 462m; datum WGS 84), municipio de Cabaceiras, Estado da
Paraiba, Nordeste do Brasil. Visitamos as pogas entre o periodo de maio de 2010 e agosto de
2011 (14 meses) com frequéncia mensal, consistindo cada amostragem de trés dias
consecutivos de amostragem que totalizaram 42 dias. A area de estudo estd inserida no bioma
Caatinga e localizada ao sul da ecorregiao conhecida como Depressao Sertaneja Setentrional e
Cariri Paraibano, caracterizada por apresentar o tipo mais comum de Caatinga, com vegetacao
arbustiva e arbdrea, baixa, densa e caducifélica (Velloso et al., 2002; Giulietti et al., 2007),
além de grandes blocos de afloramentos rochosos (Sampaio, 2010). O clima ¢ do tipo BSh de
acordo com a classificacdo de Koppen, sendo semiarido e quente (Velloso et al., 2002).

Areas inseridas na Caatinga apresentam elevada escassez hidrica ocasionada por uma
série de condicionantes ambientais: (i) irregularidade no regime de chuvas; (ii) solo com

pouca capacidade de retengdo de aguas; (iii) e presenca de serras e chapadas que interceptam
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frentes umidas (Sampaio, 2010). Cabaceiras ¢ o municipio que apresenta a menor taxa de
precipitacdo do Brasil (Giulietti et al., 2007) podendo chegar a uma média de 350 mm de
chuvas ao ano, sendo comum a ocorréncia de secas prolongadas e severas (Velloso et al.,

2002).

Microhabitat e Temperatura.—Anuros foram capturados manualmente através de
busca ativa ao redor das pogas temporarias, com inicio as 18:00 h e término as 00:00 h.
Imediatamente apés as coletas os exemplares foram mortos com injecao de xilocaina, fixados
em formalina a 10% e preservados em alcool a 70%. Todos exemplares coletados foram
depositados na Cole¢do Herpetologica da Universidade Federal da Paraiba. As pocas
temporarias estdo localizadas no leito de um riacho temporario e apresentaram pouca ou
nenhuma liga¢ao em periodos de chuvas, ocasionados devido a baixa capacidade de retengao
de 4gua pelo solo e baixa taxa de precipitacao. No entanto, as pogas apresentam similaridades
fisiondmicas e geomorfologicas de modo que ndao usamos aqui efeito comparativo,
considerando a anurofauna das trés pogas como uma tnica populagado (Tabela 1).

Individuos coletados tiveram registrados o microhabitat utilizado e as temperaturas do
substrato e do ar do local da captura, através de termdmetro DeltaTrak™ com precisdo de 0,2
°C. Utilizamos o teste de Kruskal-Wallis com teste a posteriori de Dunn para verificar a
existéncia de diferencas nas temperaturas entre as espécies de anuros. Para anélises sobre o
nicho espacial, identificamos 11 categorias de microhébitat: solo exposto, solo entre
vegetacdo, empoleirado em erva, empoleirado em arbusto, empoleirado em arvore,
empoleirado em vegetacdo emergente, parcialmente submerso, sobre rocha, empoleirado em
bromélia, buraco, empoleirado em Cactacea. Utilizamos o inverso do Indice de Diversidade

de Simpson (Simpson, 1949) para calcular a largura de nicho de microhébitat (B):
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onde p ¢ a propor¢ao da categoria de microhdbitat i, e n ¢ o numero total de categorias. O
calculo da largura de nicho a partir do inverso do Indice de Diversidade de Simpson gera
valores que variam de 1 a 11, onde 1 corresponde ao uso exclusivo de apenas um microhébitat
(especialistas) e 11 corresponde ao uso de todos os microhabitats categorizados (generalistas).
Calculamos a sobreposi¢ao no uso de microhabitat através da equagdo sugerida por Pianka

(1973):

ijpik

i=l

M
n n
2 2
ij ik

i=l i=l

Pi =

onde p representa a proporcao da categoria de microhabitat i, n € o nimero de categorias, € j €
k representam as espécies que estdo sendo comparadas. Indices de sobreposigdo variam de 0 a
1, onde 0 representa auséncia de sobreposicao e 1 representa sobreposigao completa. A
equacdo de Pianka (1973) gera uma matriz onde as espécies estdo organizadas nas linhas e
colunas, com indices expostos de forma pareada. Utilizamos modelo nulo para investigar a
presenca de padrdes ndo aleatorios no uso do microhabitat, através do Modulo de
Sobreposi¢ao de Nicho do EcoSim (Gotelli e Entsminger, 2005). Para isso, criamos uma
matriz de dados onde as espécies corresponderam as linhas, categorias de microhabitat
corresponderam as colunas e valores de cada célula corresponderam a propor¢ao no uso de

cada categoria de microhdbitat pelas espécies. A matriz foi reformulada com base em 1000
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aleatorizacdes para simular padroes aleatdrios que seria esperado na auséncia de estrutura. A
existéncia de estrutura na taxocenose € verificada a partir da comparagdo entre a média de
sobreposicdo observada e a média de sobreposi¢ao simulada, onde p-valor significativo indica
que a média de sobreposi¢ao observada foi menor ou igual a 50 das 1000 médias simuladas.
No Médulo de Sobreposigio de nicho do EcoSim utilizamos a opgo “Indice de sobreposi¢io

de nicho de Pianka” e “algoritmo de aleatorizagao 2”.

Dieta.—Analisamos os estdmagos através de um estereomicroscopio Leica” EZ4,
identificando as categorias de presas até o grupo taxonomico de ordem, exceto vertebrados,
material vegetal e formigas (Formicidae), considerada aqui como uma categoria de presa
separada de Hymenoptera nao-formigas. Também consideramos a proposta monofilética de
Hemyptera, composta pelos clados Heteroptera (percevejos), Auchenorrhynca (cigarras) e
Sternorrhynca (pulgdes) (Triplehorn e Johnson, 2004). Registramos o comprimento e largura
dos itens que estavam intactos através do paquimetro digital Mitutoyo® (precisio de 0,01 mm)

e estimamos o volume de cada presa (/) usando a formula elipsoéide:

2

onde / ¢ a largura da presa e c representa o comprimento da presa. Para analise volumétrica,
utilizamos apenas itens de presas que estavam intactos como tentativa de evitar sub ou
superestimacdo volumétrica. Também calculamos a porcentagem numérica e volumétrica de
cada categoria de presa, considerando os estdmagos agrupados. Através das porcentagens dos
estomagos agrupados calculamos a largura de nicho alimentar (B), utilizando o inverso do
indice de Diversidade de Simpson (Simpson, 1949), com a formula descrita acima. A largura

de nicho alimentar a partir do inverso do Indice de Diversidade de Simpson gera valores que
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variam entre 1 e o numero total de categorias de presas identificadas. Ainda, calculamos a
porcentagem de ocorréncia da categoria de presa, sendo esta a razao entre o numero total de
estdmagos contendo a categoria de presa 7, dividido pelo nimero total de estdmagos.

Para determinar a contribuigo relativa de cada categoria de presa, calculamos o Indice

de Importancia (/) para estbmagos agrupados utilizando a equacgao:

_F%+N%+V%
3

1

>

onde F'% ¢ a porcentagem de ocorréncia, N% ¢ a porcentagem numérica e V% representa a
porcentagem volumétrica da categoria de presa i. Calculamos a sobreposi¢do na dieta
utilizando a equacao sugerida por Pianka (1973), ja descrita acima, e utilizamos modelo nulo
para investigamos a presenca de padrdes nao aleatérios no uso do recurso alimentar, com base
nos mesmos critérios descritos acima. Posteriormente aplicamos uma Analise de
Agrupamento através da Distancia Euclidiana para verificar os niveis de similaridade na dieta
de 13 espécies de anuros, usando os escores obtidos no Indice de Importancia. Na Analise de
Agrupamento, a nossa expectativa ¢ de que grupos gerados com base na similaridade da dieta
incluam espécies que apresentam maior proximidade filogenética, refletindo influéncia
filogenética no uso do recurso. Na Analise de Agrupamentos utilizamos o algoritmo de

grupos pareados (UPGMA) realizado no PAST 2.12 (Hammer et al., 2001).

Morfometria—No&s mensuramos doze varidveis morfométricas: comprimento rostro-
cloacal (CRC), comprimento da cabeca (CC), largura da cabega (LC), distancia inter-orbitas
(DIO), distancia olho-narina (DON), distancia inter-narinas (DIN), distancia inter-olhos
(DIOLH), comprimento da coxa (CCX), comprimento da tibia (CT), comprimento do pé

(CP), diametro do timpano (DTIM) e diametro do olho (DOLH), seguindo a terminologia de
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Napoli e Pimenta (2009) e através de um paquimetro digital Mitutoyo® (precisdo de 0.01
mm), auxiliado por estereomicroscopio Leica™ EZ4.

Nos transformamos logaritmicamente (Log;o) todas as varidveis morfométricas para
obtencdo da normalidade (Zar, 1999) e reduzimos o efeito do tamanho gerado pela variacao
1sométrica, através do uso dos residuos de uma regressao linear simples. Para isso, criamos
uma varidvel chamada tamanho do corpo, que representa a parti¢ao total de variagdo entre
tamanho e forma de cada individuo (Somers, 1986). Calculamos os valores numéricos da
variavel tamanho do corpo através da equacdo p™, onde p é o namero de variaveis
mensuradas (Jolicoeur, 1963), multiplicada pelo somatorio de todas as observacoes, a partir
de uma matriz com dados log-transformados. Apds isso, utilizamos a variavel tamanho do
corpo para realizar regressoes simples contra as demais variaveis morfométricas e retivemos
os residuos gerados. A partir dos residuos, criamos uma nova matriz de variaveis ajustadas
que foram utilizadas na matriz da Analise dos Componentes Principais.

A Analise dos Componentes Principais ¢ uma técnica de ordenagao que permite uma
descri¢do simplificada da variagao entre individuos, substituindo as varidveis originais por
combinagdes lineares independentes (Componentes Principais) (Zelditch et al., 2004). Na
analise dos Componentes Principais utilizamos a matriz de covariancia como sugerido por
Hammer (2009) para dados que apresentam a mesma unidade. Regressdes Simples e Analise

dos Componentes Principais foram realizados no programa SYSTAT 12 para Windows.

Conservagdo Filogenética de Nicho.—Utilizamos a Ordenacao Filogenética Candnica
— CPO (Giannini, 2003) que ¢ um método de comparagdo filogenética baseada na Anélise de
Correspondéncia Canonica (Ter Braak, 1986), para verificar a influéncia do aspecto
filogenético sobre os tragos ecologicos das espécies de anuros. Para efeito da CPO, criamos

uma matriz Y possuindo dados ecoldgicos (microhabitat e dieta dos tdxons) e também
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criamos uma matriz X com dados das principais linhagens monofiléticas de 15 espécies de
anuros (Fig. 1).

A matriz X ¢ formada por uma combinagao de indicadores binarios (0 e 1) que
representam cada grupo monofilético. As analises consistem em criar um subconjunto de
grupos intrinsecos na matriz X que melhor expliquem os dados obtidos e expressos na matriz
Y com base nas permuta¢des de Monte Carlo e a partir da hipdtese nula de auséncia de
conservagao filogenética de nicho espacial e alimentar na taxocenose. Para a criagao da matriz
de dados referentes ao uso do microhabitat, células foram compostas pelas propor¢des do uso
de cada categoria de microhabitat. Para matriz de dados de dieta, as células corresponderam
aos Indices de Importancia para estomagos agrupados de cada categoria de presa. As analises
do CPO foram realizadas no programa CANOCO 4.5 para Windows, usando os seguintes

29 <¢ 2 ¢

parametros: “tamanho simétrico”, “tamanho em duas dimensdes graficas”, “valor baixo para
29 <¢

espécies raras”, “selecdo manual das varidveis ambientais”, “9999 permutacdes” e

“permutacoes irrestritas”.

RESULTADOS

Composi¢do de Espécies.— Foram registradas 15 espécies na taxocenose de
Cabaceiras: 2 bufonideos (Bufo granulosus, Bufo jimi), 5 hilideos (Corythomantis greeningi,
Hypsiboas crepitans, Hypsiboas raniceps, Phyllomedusa nordestina, Scinax x-signatus), 7
leptodactilideos (Leptodactylus caatingae, Leptodactylus fuscus, Leptodactylus cf.
macrosternum, Leptodactylus troglodytes, Physalaemus albifrons, Physalaemus cicada,
Pleurodema diplolister) e 1 odontofrinideo (Proceratophrys cristiceps). Além das 15
espécies, 2 microhilideos (Dermatonotus muelleri, Elachistocleis piauiensis) também foram

registrados nas pogas temporarias de Cabaceiras em coletas anteriores. No entanto, por nao
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termos identificado nenhum individuo adulto de ambas as espécies durante o periodo do

nosso estudo, elas ndo foram consideradas aqui.

Uso do Microhabitat e Temperaturas.—A grande maioria dos anuros visualizados nas
pocas tempordrias utilizou mais de uma categoria de microhabitat (Fig. 2). Apenas H.
crepitans, L. caatingae, L. fuscus e P. cristiceps utilizaram exclusivamente uma categoria.
Categorias que ficam ao nivel do solo foram utilizadas por todas as espécies, exceto H.
crepitans, que utilizou exclusivamente a categoria parcialmente submerso. Nas categorias que
ficam ao nivel do solo, a maioria das espécies utilizou o solo exposto, € apenas P. diplolister e
P. cristiceps utilizaram solo entre vegetacao.

Dentro de Leptodactylidae, verificamos diferencas no uso do microhdbitat entre as
linhagens Leptodactylinae e Leiuperinae. Leptodactylus caatingae, L. fuscus, Leptodactylus
cf. mascrosternum e L. troglodytes tiveram uma maior proporc¢ao dos individuos utilizando
solo exposto, no entanto, P. albifrons, P. cicada e P. diplolister tiveram maior proporcao de
individuos utilizando os corpos d’adgua, sejam parados, forrageando nas margens alagadas ou
vocalizando parcialmente submersos. Apenas Leptodactylus ct. macrosternum, enquanto
representante de Leptodactylinae, utilizou a categoria parcialmente submerso, com 33,3% dos
individuos encontrados parados nas margens alagadas das pogas ou vocalizando nesta
categoria de microhdbitat.

Entre os bufonideos, B. granulosus utilizou cinco categorias de microhébitats, mas foi
fortemente associado com solo exposto. Bufo jimi apresentou um carater mais conservador,
utilizando apenas duas categorias, com maior propor¢do de individuos estando parcialmente
submersos. A familia Hylidae foi composta por espécies mais plasticas em relacdo ao uso de

microhabitat. Scinax x-signatus foi a espécie que utilizou a maior variedade, estando presente
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em todas as categorias identificadas, seguida por H. raniceps € P. nordestina que utilizaram
seis e C. greeningi que utilizou quatro.

O teste de Kruskal-Wallis indicou diferencas nas médias das temperaturas do ar (H =
4585, p <0,001) e do substrato (H = 45,4591, p < 0,001) utilizados pelas espécies. Uma
analise através do teste de Dunn identificou diferengas simultaneas nas temperaturas do ar e
do substrato entre as espécies P. nordestina e S. x-signatus, P. nordestina e B. jimi, e P.
nordestina ¢ P. cicada, e L. troglodytes e B. jimi. Espécies filogeneticamente relacionadas
como B. granulosus ¢ B. jimi, ¢ L. troglodytes e P. albifrons também diferiram
significativamente nas temperaturas do substrato (Tabela 2).

Hilideos apresentaram as maiores larguras de nicho, sendo o maior valor encontrado
em H. raniceps (5,00), seguida de S. x-signatus (4,31), P. nordestina (4,07) e C. greeningi
(4,00). Apenas Leptodactylus cf. macrosternum como representante de outras familias,
apresentou valor de largura de nicho de microhabitat maior que 3,00. Os menores valores de
largura de nicho de microhabitat foram encontrados em L. caatingae, L. fuscus e P. cristiceps
(1,00).

Os maiores valores de sobreposi¢ao foram encontrados entre L. caatingae e L. fuscus
(1,0), entre H. crepitans e P. albifrons (0,994) e B. granulosus e L. caatingae (0,976) e B.
granulosus e L. fuscus (0,976). Auséncia de sobreposi¢ao no nicho de microhabitat foi
encontrada entre individuos das diferentes familias (Tabela 3). A analise de modelo nulo
gerou média de sobreposicao observada de 0,45 e uma média esperada de 0,37. Comparacdes
entre a média observada e esperada evidenciou que a probabilidade da média observada ser

menor ou igual a esperada foi de 0,99, indicando auséncia de estrutura.

Dieta.—Analisamos 538 estomagos de 15 espécies de anuros e contabilizamos um

total de 5.646 itens consumidos, distribuidos em 28 categorias de presas (Tabela 4). O
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percentual de estobmagos vazios foi de 28,8% (n = 155). Hypsiboas crepitans € L. caatingae
ndo apresentaram itens alimentares nos estobmagos analisados. Considerando todas as espécies
agrupadas, material vegetal foi o item mais frequente, presente em 52,0% dos estdbmagos
analisados e também apresentou a maior propor¢dao numérica (28,7%) e volumétrica (24,4%).
Material vegetal também foi o item mais importante (35,03), seguido de besouros (20,87) e
formigas (15,16).

Considerando cada espécie individualmente, formigas e material vegetal foram os
itens mais importantes na dieta de B. granulosus; material vegetal e besouros em B. jimi;
coledpteros e material vegetal em P. diplolister; escorpides em P. cristiceps; larvas de
lepidopteros em C. greeningi e S. x-signatus; baratas em L. fuscus; e colémbolos em P.
cicada; material vegetal também foi o item mais importantes na dieta de H. raniceps, P.
nordestina, Leptodactylus cf. macrosternum, L. troglodytes ¢ P. albifrons (Tabela 4).

Leptodactylinae composta por L. fuscus, Leptodactylus cf. macrosternum e L.
troglodytes, foi a linhagem que apresentou uma das maiores larguras de nicho alimentar
numérico € volumétrico entre os anuros. Leptodactylus troglodytes (6,58) apresentou a maior
largura numérica, seguida de Leptodactylus cf. macrosternum (4,49) e P. cristiceps (4,0). Os
menores valores foram encontrados para P. cicada (1,29), B. granulosus (1,89) e C. greeningi
(1,97). A maior largura volumétrica foi encontrada em Leptodactylus ct. macrosternum
(8,18), seguida por P. nordestina (7,07) e P. cicada (5,93).

A sobreposicao de nicho alimentar entre pares de espécies resultou em valores que
variaram de 0,174 (C. greeningi vs. L. fuscus) a 0,934 (B. granulosus vs. B. jimi) (Tabela 5).
O maior valor encontrado nos bufonideos evidencia uma forte similaridade na dieta que pode
estar relacionada com a origem filogenética das espécies. Valores altos entre pares de espécies
também foram encontrados em Leptodactylus cf. macrosternum vs. P. nordestina (0,902) e

em C. greeningi vs. S. x-signatus (0,894). Entre os Leptodactilideos, os maiores valores de
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sobreposi¢cdo foram encontrados em Leptodactylus cf. macrosternum vs. L. troglodytes
(0,869) e os menores valores de sobreposicao entre pares de espécies, envolveram P.
cristiceps e nao ultrapassaram 0,464 (P. cristiceps vs. P. diplolister), sugerindo maior
divergéncia de nicho alimentar entre esta espécie e as demais.

A analise de modelo nulo gerou uma média de sobreposi¢cao observada de 0,57 e uma
média de sobreposicao esperada de 0,45. Comparacdes entre a média observada e a média
esperada evidenciaram que as chances da média observada ser menor ou igual a esperada foi
de 1,00, indicando auséncia de estrutura na taxocenose € altos indices de sobreposicao no
nicho alimentar.

A analise de agrupamento formou dois grupos fortemente similares: (i) composto
pelos bufonideos; (i1) composto pelos hilideos e leptodactilineos (Fig. 3). Phyllomedusa
nordestina, Leptodactylus ct. macrosternum e L. troglodytes, foram as espécies com maior
similaridade neste segundo grupo. Leiuperineos (P. albifrons, P. cicada e P. diplolister)
apresentaram uma dieta intermediaria entre bufonideos, hilideos e leptodactilineos.
Leptodactylus fuscus foi a espécie que apresentou maior dissimilaridade na composicao da

dieta em relagdo a todas as outras espécies, seguido de C. greeningi e P. cristiceps.

Morfometria.—Bufo jimi foi a espécie que apresentou maior comprimento rostro-
cloacal e P. cicada foi a espécie que apresentou o menor (Tabela 6). A Andlise dos
Componentes Principais para variaveis morfométricas revelou que o primeiro e segundo
componentes explicaram 54,26% da variagao total (Tabela 7). O gréafico de dispersdo gerado a
partir dos dois primeiros componentes principais revelou maior similaridade morfométrica
entre bufonideos e leiuperineos e entre espécies da linhagem Leptodactylinae (Fig. 4).
Phyllomedusa nordestina apresentou-se segregada do grupo formado por outros hilideos. A

analise do primeiro componente evidenciou que a distancia inter-orbitas foi a varidvel de
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maior relevancia. O crescimento da distancia inter-orbitas foi acompanhada da reducao do
comprimento da cabega, distancia olho-narina, comprimento da coxa, comprimento da tibia,
comprimento do pé e didametro do timpano. O segundo componente teve a variavel distancia
inter-narinas mais relevante. O crescimento da distancia inter-narinas foi acompanhado da
reduc¢do da distancia inter-orbitas, distancia olho-narina, distancia inter-olhos, comprimento

da coxa, comprimento da tibia, didmetro do timpano.

Conservagao Filogenética de Nicho.—Através de uma inspecao detalhada do
cladograma, verificamos varias similaridades nas caracteristicas ecoldgicas de espécies
proximas filogeneticamente (Fig. 5). Hilideos apresentaram as maiores larguras de nicho do
microhabitat com valores similares e estiveram presentes em todas as categorias de
microhabitat identificadas. Este padrdao no uso do recurso e a adaptacao morfologica presente
unicamente no grupo (dedos com discos adesivos) sugerem a existéncia de efeito filogenético
no uso do microhdbitat na familia Hylidae. Resultado similar foi encontrado em
Leptodactyliformes, onde as espécies apresentaram baixa largura de nicho do microhébitat,
sugerindo um carater mais conservador no uso deste recurso.

Encontramos similaridades na composicao da dieta em muitos pares de espécies
filogeneticamente relacionadas, o que sugere a existéncia de conservacao filogenética de
nicho. Scinax x-signatus e C. greeningi exibiram preferéncia pelos mesmos itens alimentares
(Fig. 5). O mesmo padrio foi observado nos bufonideos, sendo besouros, formigas e material
vegetal os itens mais importantes em ambas as espécies. Em Leiuperinae, todas as espécies
apresentaram valores similares de largura de nicho alimentar numérico e volumétrico.
Physalaemus albifrons e P. cicada foram as Unicas espécies que apresentaram cupins na dieta,
ainda assim, material vegetal e formigas foram os itens mais importantes. Leptodactylus cf.

macrosternum € L. troglodytes foram as Uinicas espécies que apresentaram gastropodes e

26



446

447

448

449

450

451

452

453

454

455

456

457

458

459

460

461

462

463

464

465

466

467

468

469

470

vertebrados em sua dieta e também apresentaram valores altos de largura de nicho numérico e
volumétrico. Testes baseados em 9999 permutagdes de Monte Carlo revelaram a existéncia de
conservagao filogenética de nicho no uso de microhabitat em Hylidae e Leptodactyliformes,
com a dicotomia basal explicando 29,34% da variacao total. Em relacdo a composi¢ao da
dieta, conservacao filogenética de nicho foi detectada no género Physalaemus que,
juntamente com os grupos Leiuperinae e Leptodactylinae, explicaram mais da metade da

variacao encontrada no conjunto de dados (Tabela 8).

DISCUSSAO

Fatores ecologicos sao frequentemente (e também tradicionalmente), citados como
sendo determinantes dos padrdes de uso dos recursos por espécies ou grupos de espécies em
comunidades ecologicas (Dayton, 1971; Schoner, 1974). De fato, muitas investigacdes que
envolveram estruturas de taxocenoses, focando diversas dimensoes (e.g. distribuicao espacial
e temporal, dieta, uso de héabitat e microhdbitat), evidenciaram que interagdes competitivas
entre os organismos sao a principal for¢a que rege a dindmica dessas taxocenoses (Péfaur e
Duellman, 1980; Seale, 1980; Vitt e Caldwell, 1994).

Contrariamente, mecanismos como mutualismo e facilitagdao (Bruno et al., 2003) e
mais recentemente as relacdes evolutivas entre espécies ou grupos de espécies simpatricas
(Harvey e Pagel, 1991; Eterovick e Fernades, 2001; Mesquita et al., 2006), também tem sido
indicados como processos importantes na regulagcdo dos padrdes no uso dos recursos.
Investigacdes que consideram a relevancia do aporte filogenético defendem que padrdes
ecoldgicos atuais podem ser regidos pelas relagdes evolutivas entre as espécies (Wiens e

Grahan, 2005; Losos, 2008).
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Microhabitat e Temperaturas.—Temperatura exerce forte influéncia na biologia de
anuros (Stebbins e Cohen, 1995). Aspectos fisioldgicos fazem com que a temperatura
corporal dos anfibios seja fortemente associada com a temperatura do ambiente circundante,
assim os animais podem ganhar ou perder calor facilmente para o substrato e para o ar
(Duellman e Trueb, 1994), necessitando de microhdabitats ideais que garantam a sobrevivéncia
(Mayhel, 1965). Em uma via paralela, aspectos da termoregulagdo em anfibios também estao
associados com taxas de desenvolvimento e aquisi¢ao de energia (Duellman e Treub, 1994).
O aumento da temperatura do corpo geralmente ¢ acompanhado do aumento das taxas de
digestdo, que por sua vez, potencializam o desenvolvimento corporal e aquisi¢ao de gordura
(Duellman e Trueb, 1994), além do desempenho motor (Putnam e Bennett, 1981).

Em nosso estudo ndo encontramos um padrao claro acerca da preferéncia de
temperaturas. Valores de temperaturas do ar e do substrato foram similares, independente da
familia, apesar das diferengas significativas encontradas entre pares de espécies. Em espécies
proximas filogeneticamente como P. nordestina e S. x-signatus, as diferencas nas médias das
temperaturas do ar e do substrato parece estar mais associadas ao tipo de microhabitat
utilizado do que a uma tentativa de evitar competi¢ao ja que ambas utilizaram categorias de
microhabitats similares, mas apresentaram altos valores de largura de nicho espacial.

Anfibios de diferentes espécies dentro de uma mesma area geografica podem
apresentar uma carga genética similar para tolerancia térmica, determinada por pressoes
seletivas (Stebbins e Cohen, 1995; Duellman e Trueb, 1994), e consequentemente, faixas
similares de selecdo de temperaturas. A existéncia de apenas espécies noturnas na taxocenose
de Cabaceiras e o padrao de selegdo de temperaturas sugerem que aspectos termoregulatdrios
exercem pouca influéncia como um fator determinante de uso do espago no horario de

atividade utilizado.
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Hilideos mostraram-se mais plasticos, possuindo maiores larguras de nicho do
microhabitat. Contrariamente, Leptodactylifomes mostraram-se mais conservativos com
menores larguras de nicho. A maior largura de nicho e o uso de sitios verticais por hilideos ja
foram evidenciados em muitos estudos sobre estrutura espacial de comunidade de anuros
(Cardoso et al., 1989; Pombal, 1997; Bertoluci e Rodrigues, 2002). A capacidade de utilizar
uma maior variedade de sitios ¢ fortemente associada com o aspecto morfologico do grupo
(Duellman e Trueb, 1994), que possibilita a segregacao no uso do espago, assim como a
redugdo de competicao (Cardoso et al., 1989; Afonso e Eterovick, 2007).

Espécies relacionadas filogeneticamente utilizaram microhabitats similares na
taxocenose de Cabaceiras, no entanto, diferiram na proporcao do uso. Bufonideos foram
fortemente associados ao solo exposto, mas B. jimi apresentou maior quantidade de
individuos utilizando corpos d’dgua em relacdo ao congenérico B. granulosus. Similarmente,
P. albifrons, P. cicada e P. diplolister estiveram fortemente associados a corpos d’agua, ainda
assim, P. cicada apresentou relevante quantidade de individuos utilizando solo exposto e
buracos, ao passo que P. diplolister também utilizou solo em meio a vegetacao. Este mesmo
padrao de distribui¢do nos microhabitats foi relatado por Afonso e Eterovick (2007) na
taxocenose de Santuario do Caraga no Sudeste do Brasil, onde Scinax luizotavioi e
Dendropsophus minutus estiveram presentes nos mesmos habitats e microhabitats,
apresentando alta sobreposi¢do, mas utilizaram porcdes diferenciadas do microhébitat
indicando que a parti¢do de recursos ocorre em uma escala intermediaria. Ainda assim, a
auséncia de estrutura no uso do microhabitat para a taxocenose de Cabaceiras, indica auséncia
de competicdo e sugere que os recursos sao abundantes.

O uso de habitats e microhébitats por anuros pode ser determinado por aspectos
reprodutivos relacionados a restri¢des filogenéticas (Zimmerman e Simberloff, 1996). Vieira

et al. (2009) compilaram dados de modos reprodutivos de 44 espécies de anuros da Caatinga e
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evidenciaram relacao entre modos reprodutivos e uso de microhabitats especificos.
Comparando nossos dados com os dados de Vieira et al. (2009), algumas espécies
apresentaram o uso de microhabitat compativel com as exigéncias reprodutivas. No entanto,
considerando que nao investigamos apenas individuos em atividade reprodutiva, esta relacao

ndo ficou bem evidente.

Composi¢do da Dieta.—Anuros frequentemente sdo considerados predadores
oportunistas, com alimentagdo que varia sazonalmente, a depender da disponibilidade dos
tipos de presa (Wells, 2007; Toft, 1980a). Ainda assim, existem evidéncias de niveis de
especializacao na dieta do grupo que possibilitam a classificagdo entre diferentes guildas: (1)
especialistas em formigas, (i1) ndo-especialistas em formigas e (iii) generalistas (Toft, 1980b).

Padrdes na dieta estdo frequentemente associados com tragos morfoldgicos e
comportamentais, com especializagdes em diferentes presas decorrentes de diferengas na
forma do corpo e no comportamento de forrageio (Toft, 1980b; Vitt e Caldwell, 1994). No
entanto, especializacao no tipo de presa pode exibir um ténue traco filogenético, sendo muitas
vezes guiado por fatores ecologicos (Toft, 1995).

Na taxocenose de Cabaceiras, espécies proximas filogeneticamente tiveram altos
valores de sobreposicao como em B. jimi ¢ B. granulosus; C. greeningi e S. x-signatus; H.
raniceps € P. nordestina; e Leptodactylus cf. macrosternum e L. troglodytes, sugerindo
influéncia da conservacao filogenética de nicho na composic¢do da dieta (e.g., Mesquita et al.,
2006). No entanto, valores de sobreposi¢ao também foram altos entre espécies nao
relacionadas filogeneticamente, como P. nordestina e Leptodactylus cf. macrosternum; B.
Jjimi e Leptodactylus cf. macrosternum; e B. jimi e P. diplolister.

A alta sobreposi¢ao entre B. jimi e B. granulosus, com a dieta dominada

primariamente por formigas e besouros, ¢ consistente com o padrdo observado em outros
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estudos (Evans e Lampo, 1996; Rosa et al., 2002; Sabagh e Carvalho-e-Silva, 2008; Dur¢ et
al., 2009), sendo bufonideos considerados forrageadores ativos especialistas em formigas,
sugerindo forte efeito filogenético no clado. Vences et al. (1998) sugeriram que tragos
ecologicos na dieta dos bufonideos sao fortemente marcadas por tragos filogenéticos. Isacch e
Barg (2002) tiveram a mesma conclusao e sugeriram que a auséncia de dentes em Bufonidae
¢ uma limitacao morfologica que converge a alimentacao preferencialmente por formigas. No
entanto, a maior largura de nicho numérico e volumétrico observada em Bufo jimi em relagdo
a B. granulosus pode ser explicada por conta do maior tamanho corporal de B. jimi, que
possibilita comer presas de diversos tamanhos (Wells, 2007).

O alto indice de sobreposicado entre C. greeningi € S. x-signatus, que exibiram
preferéncia por larvas de lepidoptera, pode estar associado ao uso dos microhabitats verticais.
Padrao similar também foi encontrado para H. raniceps e P. nordestina. A maior similaridade
na composi¢ao da dieta evidenciada entre Hylidae e Leptodactylinae através da Analise de
Agrupamento, pode estar relacionada com o padrdo alimentar mais generalista observada
nestes clados, consumindo propor¢des similares de muitos tipos de presas.

Em relacdo a P. nordestina, comparacao com estudos de Phyllomedusa azurea (= P.
hypochondrialis) na Argentina, indicou alta similaridade na dieta, com ambas as espécies
alimentando-se principalmente de Diptera, o que sugere influéncia filogenética (Duré, 1999).
Lima et al. (2010) investigaram as dietas de Phyllomedusa rohdei e Phyllomedusa
burmeisteri em Ilhéus, no sul do Estado da Bahia, Brasil e identificaram alta sobreposi¢do na
dieta das espécies. Os autores caracterizaram P. rohdei e P. burmeisteri como nao
especialistas em formigas, consumindo preferencialmente presas grandes e com pouca
quitina, como larvas de lepidoptera, ortoptera, aranhas e besouros. Apesar de larvas de

lepiddptera e ortdptera terem apresentando pouca relevancia na dieta de P. nordestina em
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Cabaceiras, a presenca de dipteras, lepidopteras, besouros e aranhas € consistente com os
resultados encontrados para espécies congenéricas (Duré 1999; Lima et al., 2010).

Os valores elevados de sobreposi¢do entre espécies nao relacionadas encontrado na
taxocenose podem ter duas explicagdes: (i) a complementaridade de nicho, que ocorre quando
duas espécies apresentam grande sobreposi¢ao em uma dimensao de nicho, e possuem pouca
ou nenhuma sobreposicao em outra dimensao, reduzindo a competicao e possibilitando a
coexisténcia (Pianka, 1973; Schoener, 1974). Neste caso, P. nordestina e Leptodactylus cf.
macrosternum apresentaram elevada sobreposi¢do na dieta, mas segregacao no uso do
microhabitat sugerindo a existéncia da complementaridade de nicho, ou (ii) a disponibilidade
de presa nao ¢ um recurso limitante para os anuros (Toft, 1980a, Pianka, 1973). A anélise de
modelo nulo indicou auséncia de estrutura no componente da dieta e provavel auséncia de
competi¢ao, indicando também que o recurso nao ¢ um fator limitante e possivelmente
permite elevados indices de sobreposic¢ao.

A presenca de material vegetal na dieta de anuros tem sido frequentemente citada
como acidental (Evans e Lampo, 1996). No entanto, alguns registros tém sugerido que o
consumo pode ser proposital, como estratégia alimentar (Anderson et al., 1999; Santos et al.,
2004; Silva e Britto-Pereira, 2006). Na taxocenose de Cabaceiras, todas as espécies
apresentaram material vegetal em seus estomagos sendo que para B. jimi, H. raniceps, P.
nordestina, Leptodactylus cf. macrosternum, L. troglodytes e P. albifrons, foi o item de maior
importancia. O consumo de material vegetal por anuros pode ser uma forma alternativa de
suprimento d’agua e sais minerais, prevenindo a desidratacdo (Anderson et al., 1999).
Considerando a grande relevancia de material vegetal na dieta de muitas espécies e também
considerando a severa imposicdo do habitat, com acentuado periodo de seca, acreditamos
aqui, que o consumo de material vegetal pode ser uma estratégia contra a desidratacao

(Anderson et al., 1999), evidenciando forte efeito ecoldgico na dieta da taxocenose.
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Morfometria.—Usualmente, tamanho e forma do corpo estdao fortemente associados
com tragos ecologicos e comportamentais. A existéncia de divergéncia na forma do corpo
entre espécies ou grupos de espécies, pode refletir diferentes especializagdes para o consumo
da presa ou uso de microhabitats especificos que garantam um maior desempenho no uso do
recurso (Toft, 1980b; Colli et al., 1992; Irschick et al., 1997).

A analise morfométrica dos anuros de Cabaceiras evidenciou similaridade morfolégica
entre espécies proximas filogeneticamente. Hypsiboas raniceps e H. crepitans, L. troglodytes
e L. caatingae, P. albifrons e P. diplolister, mostraram-se fortemente agrupadas no espago
morfométrico, indicando que a forma do corpo ¢ um trago conservado. No entanto, individuos
da linhagem Leiuperinae ocuparam espaco morfoldgico diferente dos individuos da linhagem
Leptodactylinae, evidenciando diferencas na forma do corpo em Leptodactylidae. Diferencas
na forma do corpo entre espécies proximas filogeneticamente pode ser determinada por
fatores ecoldgicos, pemitindo o uso diferencial do espaco e reduzindo competi¢cdo (Colli et
al.,1992). Neste caso, a segregacao no espago morfométrico e no uso do microhabitat
evidenciada entre Leiuperinae e Leptodactylinae poderia ser determinada por fatores
ecologicos.

De maneira geral, as variaveis da cabeca mostraram-se muito mais relevantes para
agrupar as espécies que as demais variaveis corporais. Este padrao morfoldgico sugere que a
forma do corpo pode ser fortemente influenciada pelo padrdo de desenvolvimento e
crescimento em pogas temporarias. Muitos estudos tém revelado os efeitos dos niveis de
secagem, permanéncia de pogas e densidade de individuos nos tragos da historia de vida de
anuros (Leips et al., 2000; Marquez-Garcia et al., 2009). Marquez-Garcia et al. (2009) em
estudo com individuos recém metamorfoseados de Bufo spinulosus (= Rhinella spinulosa) em

pogas temporarias no Andes chileno, encontraram relagao significativa entre variagdo
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morfologica e nivel de secagem das pogas, sendo que individuos que se desenvolveram em
pocas mais efémeras tiveram o diametro do olho, distancia nariz-boca e comprimento dos
membros posteriores reduzidos. Provavelmente, a pouca relevancia de algumas variaveis
corporais no aspecto morfoldgico dos anuros estudados sdo decorrentes do desenvolvimento
em pogas temporarias, indicando que as condi¢des ambientais afetam a forma do corpo, com

efeitos diferenciados nos diferentes taxons.

Conservagao Filogenética de Nicho.—A existéncia de efeito filogenético significativo
no n6 Hylidae/Leptodactilyformes considerando o uso de microhabitat, e em Physalaemus
considerando a dieta, ¢ consistente com o padrao ecologico observado em outras taxocenoses
de anuros. O efeito filogenético no uso do microhabitat para a dicotomia basal corrobora a
clara segregagao ecoldgica evidenciada entre Hylidae e Leptodactilyformes e indica que o
efeito filogenético ocorreu cedo na historia evolutiva dos anuros. A influéncia do aspecto
evolutivo relacionados a morfologia, com a presenga de dedos aderentes em hilideos,
possibilitou o uso de microhabitats diferenciados e a capacidade de explorar novos recursos
(Cardoso et al., 1989; Bertoluci e Rodrigues, 2002; Eterovick et al., 2010). Contrariamente,
bufonideos e leptodactilideos € o odontoprinideo, continuaram limitados ao uso do solo ou da
agua (parcialmente submersos) (Cardoso et al., 1989; Prado e Pombal, 2005), refletindo um
padrdo mais basal (Wells, 2007).

Embora o efeito filogenético na dieta tenha sido detectado apenas no grupo
Physalaemus, diversos grupos do clado Leptodactylidae apresentaram relevancia na
explana¢do da variagdo encontrada na Ordenacao Filogenética Candnica, sugerindo que a
dieta de toda a linhagem ¢ influenciada pelo componente histérico. Estudos sobre dieta,
frequentemente relatam cupins e formigas como itens relevantes para Leiuperinae (Vitt e

Caldwell, 1994; Moreira e Barreto, 1996; Santos et al., 2003; Santana e Junca, 2007; Aratjo
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et al., 2009). Santana e Junca (2007) chegaram a relatar que uma populacao de P. cicada da
Chapada Diamantina, Brasil, ¢ especialista em cupins, com alto indice de consumo tanto na
estacdo seca quanto na chuvosa.

Em nosso estudo, cupim foi um item de pouca relevancia na dieta de P. cicada. Ainda
assim, a presenca de cupins apenas na dieta de P. cicada e P. albifrons, com grande
relevancia na dieta deste ultimo, indica um possivel trago filogenético na dieta de
Physalaemus. De forma similar, a dieta de P. diplolister foi fortemente marcada pela presenca
de besouros e formigas, corroborando resultados encontrados em populacdes das dunas do rio
Sao Francisco, no Estado da Bahia (Santos et al., 2003), sendo uma evidéncia de fatores
histéricos na dieta da espécie. Por outro lado, a grande quantidade de cupins na dieta de
anuros pode estar relacionada com sua disponibilidade e abundancia decorrentes da
sazonalidade (Santos et al., 2003). Neste caso, a preferéncia pelo item alimentar pode estar
mais associada com a estrutura ambiental local do que a um padrao geral. Rose et al. (2002)
estudando uma populacao de Physalaemus gracilis no Uruguai, também nao encontraram
relevancia de cupim na dieta da espécie, sendo colémbolos, acaros e formigas os itens mais
importantes. De fato, a caréncia de estudos sobre a histéria natural de anuros na Caatinga
impossibilita comparagdes com outras populacdes e dificulta conclusdes sobre o padrao
alimentar observado.

A investigacdo da conservacao filogenética de nicho tem providenciado informagdes
relevantes sobre interagdes ecologicas em taxocenoses. No entanto, em anuros, a detec¢do da
influéncia da conservacao filogenética de nicho pode ser extremamente dificil, porque os
individuos tendem a apresentar grande plasticidade no uso do recurso (Vitt e Caldwell, 1994,
Eterovick e Fernades, 2001; Eterovick et al., 2010). Em geral, estudos que consideraram a
existéncia de tragos filogenéticos em comunidade de anuros, também consideraram a

influéncia de fatores ecologicos recentes em algum momento da interagdo entre individuos
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(Ziimmerman e Simberloff, 1996; Eterovick et al., 2010), sugerindo que ambos tragos

filogenéticos e ecologicos regem juntas a dinamica das taxocenoses.
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918  TABELA 1.—Caracteristicas das pocas temporarias amostradas entre maio de 2010 e agosto de

919 2011 em Cabaceiras, Paraiba, Brasil.

Elevagdo Tamanho Profundidade Meses com
Pocas Coordenadas . 2 (- .
(m) maximo (m”) maxima (cm) agua
1 07°28°28.4” S, 38°20°39.3” W 444 13.561,0 146 11
2 07°28°81.2” S, 38°20°19.5” W 441 11.248,0 72 8
3 07°28°50.4” S, 38°20°20.1” W 441 7.313,4 50 6

920
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921  TABELA 2.— Media + desvio padrao das temperaturas do ar e do substrato para 14 espécies de anuros da taxocenose estudada em Cabaceiras,

922  Paraiba, Brasil. Valores entre parénteses representam temperaturas minima e maxima. Leptodactylus fuscus nao apresentou registro de

923  temperaturas.

Temperatura do ar (°C)

Temperatura do substrato (°C)

Bufo granulosus (37)
Bufo jimi (27)
Corythomantis greeningi (4)
Hypsiboas crepitans (1)
Hypsiboas raniceps (11)
Scinax x-signatus (168)
Phyllomedusa nordestina (56)
Leptodactylus caatingae (1)
Leptodactylus cf. macrosternum (54)
Leptodactylus troglodytes (37)
Physalaemus albifrons (21)
Physalaemus cicada (109)
Pleurodema diplolister (11)
Proceratophrys cristiceps (4)

24,0 = 1,34 (20,7 - 27.2)
24,8 + 1,34 (22,4 - 27.,4)
24,1 +2,82 (20,4 - 26,7)
20,4
22,0 +2,34 (19,4 - 26,2)
243 + 1,53 (21,5 - 27.5)
23,4+ 1,97 (18,7 - 27.4)
20,7
22,8 + 1,96 (18,7 - 22,8)
22,8+ 1,82 (19,2 - 27,1)
24,3+ 1,91 (19,2 - 27.,4)
24,7 + 1,67 (19,4 - 27,8)
24,5 + 1,68 (22,2 - 26,5)
24,1 +0,99 (23,1 - 25,2)

24,6 + 3,65 (20,9 - 38.7)
25,8 +2,35 (21,0 - 29.4)
25,6+2,82 (21,8 - 28,2)
21,6
23,2 +2,69 (19,0 - 27,0)
24,5+ 1,46 (21,0 - 30,7)
23,5+2,14 (18,2 - 28,2)
20,3
24,5 +2,40 (19,7 - 30,6)
23,9+ 1,78 (20,0 - 28,5)
25,5+ 1,83 (19,7 - 27,4)
24,6 + 1,94 (20,2 - 29,6)
24,3 +0,94 (23,3 - 26,4)
25,0+ 1,12 (23,5 - 26,2)
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926  TABELA 3.—Matriz de sobreposi¢do no uso do microhabitat com base no Indice de Sobreposi¢do de Pianka para anuros das pogas temporarias

927  estudadas em Cabaceiras, Paraiba, Brasil.

B.j, Cg Hvr. Hec Sx Pn Lec Lf Lctm Lt Poa P.c Pd P cr

B. granulosus 0,695 0,488 0,303 0,174 0,868 0,599 0,976 0,976 0,870 0,903 0,274 0,532 0,164 0,069
B. jimi 0,282 0,495 0,824 0,523 0,347 0,565 0,565 0,911 0,500 0,879 0,905 0,527 0,000
C. greeningi 0,447 0,000 0,596 0,702 0,500 0,500 0,376 0,442 0,052 0,172 0,000 0,000
H. raniceps 0,447 0,444 0,724 0,223 0,223 0,438 0,197 0,468 0,465 0,286 0,000
H. crepitans 0,062 0,000 0,000 0,000 0,588 0,000 0,994 0,861 0,640 0,000
S. x-signatus 0,695 0,833 0,833 0,794 0,946 0,149 0,442 0,374 0,434
P. nordestina 0,613 0,613 0,462 0,542 0,064 0,211 0,000 0,000
L. caatingae 1,000 0,752 0,884 0,104 0,344 0,000 0,000
L. fuscus 0,752 0,884 0,104 0,344 0,000 0,000
L. cf. macrosternum 0,796 0,663 0,849 0,577 0,261
L. troglodytes 0,092 0,396 0,353 0,460
P. albifrons 0,892 0,636 0,000
P. cicada 0,660 0,141
P. diplolister 0,768

928
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930  TABELA 4.—Indice de Importancia para estomagos agrupados de 13 espécies de anuros das

931  pogas temporarias estudadas em Cabaceiras, Paraiba, Brasil.

Categoriadepresa B.g. B.j. C.g Hvr Sx Pmn Lf Letm Lt Pa Poci Pd P cr
Acari 3,10 1,60 1,38 6,24 347 2,65 2,39

Aranae 1,36 6,50 25,50 12,10 6,77 12,59 10,30 7,31 0,86

Nao identificado 15,16 7,22 3,63 8,65 885 41,67 1085 796 3,03 1049 842
Blattaria 6,18 1898 3,49 2,50 61,11 2,25 8,42
Coleoptera 26,50 46,35 42,28 10,88 8,79 12,65 24,72 8,04 3,36 23,26 53,48 25,00
Collembola 1,47 37,68

Lepidoptera 5,76 7,35 12,84 12,82 11,73 5,42 0,86

Isoptera 15,43 3,38

Escorpionida 4,38 1,06 49,57
Formicidae 55,42 46,23 17,08 2,43 1,26 1,03 8,94 20,20 15,67 9,35 10,60
Orthoptera 4,81 597 1,26 589 33,34 11,05 10,18 2,52 25,00
Hymenoptera 0,46 0,71 0,61

Larva de inseto 1,62 2,06 1,98 11,27 11,14 3,77 295

Odonata 2,35 20,97 991 6,89

Annelida 2,96

Gastropoda 1,47 7,48

Diptera 1,38 13,74 2,16 531 5,86

Opiliones 0,74

Larva de Lepidoptera 9,37 76,09 7,33 37,17 8,70 8,03 8,28 10,63

Phasmida 0,88

Hemiptera 1,80 517 2,97 12,27 14,59 17,44 6,63

Diplopoda 10,50 1,09

Pseudoscorpiones 1,44

Isopoda 3,19

Dermaptera 1,80 5,59

Material Vegetal 45,23 50,71 47,54 43,35 31,88 40,76 33,34 45,70 26,34 75,42 14,99 44,89 17,09
Phthraptera 1,50

Vertebrado 9,30 15,26

Nicho numérico 1,89 3,13 197 2,33 3,63 3,88 3,60 449 6,58 282 129 2,77 4,00
Nicho volumétrico 2,00 5,09 201 4,19 1,92 7,07 1,00 8,18 501 1,30 593 1,60 1,03
N 27 21 2 16 107 41 2 52 31 14 60 8 2
932
933
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934  TABELA 5.—Matriz de sobreposi¢io na dieta com base no Indice de Sobreposigdo de Pianka, para anuros das pogas temporarias estudadas em

935  Cabaceiras, Paraiba, Brasil.

B.j. C.g Hr S. x. P.n. Lf Lctm L.t Pa Pc Pd Pocr

B. granulosus 0,934 0,525 0,563 0459 0592 0,313 0,699 0,755 0,719 0497 0,746 0,291
B. jimi 0,681 0,677 0,587 0,691 0337 0,808 0,768 0,704 0,570 0,876 0,437
C. greeningi 0,589 0,894 0,640 0,174 0,653 0,585 0,488 0,506 0,615 0,284
H. raniceps 0,692 0,819 0,601 0836 0,703 0,760 0,387 0,684 0,328
S. x-signatus 0,777 0,362 0,721 0,630 0,597 0,458 0,532 0,238
P. nordestina 0,453 0902 0,748 0,770 0,515 0,698 0,351
L. fuscus 0,427 0424 0382 0,227 0,375 0,252
L. cf. macrosternum 0,869 0,759 0,544 0,794 0,436
L. troglodytes 0,671 0,474 0,589 0,316
P. albifrons 0,360 0,665 0,275
P. cicada 0,575 0,278
P. diplolister 0,464

936
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938

939

940

TABELA 6.—M¢édia + desvio Padrdo (mm) de 12 varidveis morfométricas de 15 espécies de anuros

de cada variavel.

. Valores entre parénteses representam minimo € maximo

Espécie (n) CRC CC LC DIO DON DIN CCX CT CP DTIM DOLH DIOLH
5 6 469+ 642 128+131 155+1,80 43+044 33+051 25+032 174+274 16,6+2,09 260+3,68 25+047 53+099 8,0+0,87
(28,8-67,7) (84-168) (9,7-21,5 (3,5-57) (2,6-51) (1,8-3,00 (10,1-24,3) (10,1-22,6) (151-36,7) (1,0-3,8) (3,6-6,8) (52-10,9)
5 03) 121,7440,5 33,8+10,5 42,1+13,8 166+622 88+256 84+270 50,7+17,6 448+149 66,0+21,7 59+2,03 95+3,01 22,147,738
(13,9-162,0)  (5,1-442)  (4,7-57,0) (1,7-24,6) (12-12,1) (L,1-11,0) (59-732) (56-60,6) (7,8-89,8) (0,6-8,5 (1,2-153) (2,6-29.,9)
o 750837 2314208 21,9+210 103+1,88 77+091 54+039 308+223 298+281 53,6271 3,8+025 67+069 143+282
(68,0-85,6) (21,4-26,0) (19,6-24,5) (89-13,0) (6,8-8,7) (4.9-59) (28,1-33,3) (26,6-33.4) (37,9-94,1) (3,7-42) (58-7.5 11,8-1872)
e 60,1 £3,63 193+128 208+1,19 60+024 55+0,12 39+052 345+075 344+185 414+48 43+021 59+038 11,6+0,60
(57,5-62,7) (18,4-20,2) (20,0-21,7) (59-62) (54-56) (3.5-43) (34,0-35,0) (33,1-35,7) (38,0-44.8) (4,1-44) (56-62) (11,2-12,0)
Hr (19) 629+11,7 203+3,6  192+38 60+1,14 59+1,04 46+1,13 354+683 37,0£646 455+841 41+071 61+125 11,4+2,06
(38,7-78,7) (12,7-24,7) (109-250) (3,5-7,8) (3,5-7,1) (2,6-72) (19,1-462) (21,3-457) (26,6-583) (24-52) (42-8,1) (6,7-14,7)
5x (159) 351+£1,79 1134058 10,8+0,83 3,6+0,39 39+031 244024 161+099 165092 21,5£122 24+030 39+044 63+038
(28,5-40,6) (9,1-12,9) (8,7-12,5) (24-45) (23-47) (1,5-3,00 (12.8-19,1) (13,5-19,6) 18,1-263) (1,3-3,4) (24-49) (51-72)
P (55 3494205 98+053 11,0£0,56 4,0+0,40 25+021 324034 151+092 147+086 214+153 1,6+024 43+054 68+0,62
(31,3-39,0) (8,5-11,4) (103-12,4) (29-48) (2,0-3,00 (22-3,7) (13,0-17,7) (132-17,0) (18,7-28,9) (1,1-24) (2,9-52) (6,1-10,6)
Leo 297+£022 11,74022 11,1£022 24+0,77 344025 30+1,16 13,6+0,14 1414024 21,0=1,02 234024 33+020 54023
(29,5-29.8) (11,5-11,8) (11,0 -11,3)  (1,8-2,9) (32-3,6) (29-3,1) (13,5-13,7) (13,9-143) (203-21.8) (22-2,5 (3.2-3,5  (53-5,0)
Lo 488+ 1,16 1564032 1594035 29+032 3,3+£035 33+0,08 20,0+030 2214077 339+123 334003 48+0,08 62=006
(48,7-49,0) (153-158) (157-16,1) (2,6-3,1) (3,1-3,6) (32-3,4) (19,7-20,2) (21,7-22,8) (33,1-34.8) (3,3-3.4) (47-48) (6,2-63)
L et m (56 66,6160 229+475 228+493 35+136 6,1+139 44+089 304+724 31,7711 453+£102 50+1,18 62+141 9,0+1,84
(30,4-91,5) (12,3-30,5) (12,0-31,4) (2,1-10,8) (2,7-8,6) (2,5-59) (14,4-40,8) (14,8-419) (242-59,5) (29-6,9) (3.2-9,1) (4,9-118)
Lo 369+11,7 139+428 13,1+£3.86 29+0,70 3,7+1,10 34+085 155+485 159+513 21,94627 3,1+125 40+1,04 631,64
(164-51,0) (6,1-184) (58-174) (1,6-42) (1,4-49) (1,9-42) (7,1-212) (7,2-213) (10,1-29,7) (0,7-4,5) (22-59) (3,3-82)
P (19) 263+1,87 7,7+0,56 924085 23+034 2,0+021 22+0,18 12,1+0,78 113+£0,65 175132 13+024 37+037 4,7+038
(22,5-293)  (6,7-87) (7,5-11,3) (1,4-2,8) (1,5-2,5) (1,8-2,5 (104-132) (10,1-12,4) (14,8-19,5) (0.8-18) (3,1-44) (3,5-52)
P et (105 1984329 58+0,690  59+0,89 1,7£026 1,7+£026 1,640,119 80+125 811,14 12,0+1,82 0,7+022 22+023 344044
(11,4-274)  (4,0-83)  (34-83) (L,1-2,7) (1,1-2,5) (1,0-2,00 (49-10,7) (4,8-102) (6,7-149) (03-13) (1,5-2,8) (2,1-4,4)
P (14) 2314614 83+224 914271 2,0+043 1,9+0,70 224053 10,7+333 98+257 144+380 13+061 38+129 44+099
(148-31,6) (5.6-11,3) (57-12,9) (1,4-2,8) (1,0-3,00 (1,2-3,00 (65-152) (6,1-132) (8,8-20,1) (0,5-23) (2,5-57) (2,9-5,7)
P @) 4324279 132+0,68 19,6+0,71 3,0+048 3,5+028 3,5+0,39 173+0,68 1504087 21,9+095 29+0,77 6,6+0,93  7,7+035
(403-47,0) (12,7-142) (18,7-20,4) (2,6-3,7) (3,1-3,7)  (3,1-41) (165-18,0) (14,1-159) (21,0-23,1) (1,8-3.4) (53-74) (74-8,1)
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941  TABELA 7.—Analise dos Componentes Principais de 12 varidveis morfométricas para anuros de pogas temporarias de Cabaceiras, Paraiba, Brasil.

Componente [ Componente I Componente 11

CRCajustado 0,021 0,090 0,117
CCajustado -0,171 0,012 -0,082
LCajustado 0,011 0,250 -0,063
DIOajustado 0,807 -0,434 -0,069
DONajustado -0,167 -0,560 -0,098
DINajustado 0,216 0,437 -0,139
DIOLHajustado 0,305 -0,008 0,122
CCXajustado -0,046 -0,005 0,117
CTajustado -0,136 -0,098 0,091
CPajustado -0,087 0,113 0,113
DTIMajustado -0,269 -0,296 -0,691
DOLHajustado 0,224 0,354 -0,631
Autovalores 0,1648 0,0989 0,0659
% variagdo explicada 3391 20,35 13,57
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947

948

949
950

TABELA 8.—Conservacao filogenética de nicho na ecologia de anuros a partir de dados de microhabitat e dieta, com base em 9999 permutacdes

de Monte Carlo. % representa a porcentagem do total de varia¢do encontrada em cada grupo. Para identificacdo de cada grupo, veja a Fig. 1.

Grupos Variacio % F D
Microhabitat
D/L 0,424 29,343 3,645 0,0019
B 0,267 18,478 2,076 0,0820
G 0,254 17,578 1,964 0,0922
C 0,239 16,540 1,826 0,0890
I 0,225 15,571 1,706 0,1098
H 0,225 15,571 1,706 0,1087
J 0,209 14,464 1,574 0,1403
A 0,190 13,149 1,417 0,2463
F 0,160 11,073 1,168 0,3052
E 0,119 8,235 0,852 0,4894
M 0,056 3,875 0,386 0,8892
Diecta

E 0,208 20,136 1,818 0,0463
F 0,173 16,747 1,470 0,0980
I 0,164 15,876 1,384 0,1416
H 0,140 13,553 1,161 0,2993
D/L 0,129 12,488 1,057 0,4000
J 0,126 12,197 1,033 0,4187
C 0,119 11,520 0,966 0,4854
B 0,117 11,326 0,952 0,4865
M 0,102 9,874 0,817 0,6465
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FIG. 1.—Filogenia dos anuros utilizada na Ordenag¢ao Filogenética Canonica com dados de
microhabitat e dieta. Arvore filogenética criada com base nas filogenias de Nascimento et al.
(2005); Ponssa (2007); Pyron e Wiens (2011). Para os dados de dieta os grupos A e G foram
removidos por H. crepitans e L. caatingae nao terem apresentado itens alimentares em seus

estomagos.

FIG. 2.—Propor¢ao de uso dos microhabitats para 15 espécies de anuros da taxocenose
estudada em Cabaceiras. SE — solo exposto; SEV — solo entre vegetagao; HER — empoleirado
em erva; ARB - empoleirado em arbusto; ARV - empoleirado em arvore; VE - empoleirado
em vegetacdo emergente; PS - parcialmente submerso; SR — sobre rocha; BUR — buraco;
BRO — empoleirado em bromélia; CAC — empoleirado em Cactécea. Valores sobre as barras

representam o numero de individuos por microhabitat.

FIG. 3.—Analise de agrupamento baseado na distancia Euclidiana calculada para a dieta

através do Indice de Importancia para estomagos agrupados de 13 espécies de anuros.

FiG. 4.—Mg¢dia do primeiro e segundo componentes principais de 12 varidveis morfométricas

para 15 espécies de anuros da taxocenose de Cabaceiras, Paraiba, Brasil.
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FiG. 5.—Filogenia mostrando as caracteristicas ecologicas de 15 espécies de anuros da
taxocenose estudada em Cabaceiras. Para abreviaturas dos microhébitats ver Fig. 2. Na
largura de nicho da dieta valores entre parénteses representam nicho volumétrico e fora nicho
numérico. Para temperaturas, valores entre parénteses representam média das temperaturas
dos microhabitats e fora temperaturas do ar. Simbolos na arvore representam os nds que
apresentaram valores estatisticos significativos na CPO a partir de dados de uso de

microhabitat (circulo) e dados da composicao de dieta (quadrado).
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Differences in advertisement call and in calling sites are important mechanisms that
regulate interactions in anuran assemblages. Individuals may have preferences for
specific ranges of acoustic parameters and calling sites that enhance the survival
chances and ensure coexistence. In this work, acoustic and ecological data were
used to investigate the relationship levels among 12 anuran species that occur in
temporary ponds in Caatinga. Anurans had reproductive period correlated with
rainfall, however, showed spaced calling activity. High levels of overlap in calling
site usage and acoustic parameters were observed, especially among pairs of
closely related species. Analysis based on null models showed, lack of structure in
spatial and acoustic niche, indicating the absence of competition in the assemblage.
Results suggest that the reproductive period of the species is strongly influenced by
rainfall, moreover, the temporal partition seems to ensure coexistence.
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Introduciao

Diversos fatores sdo considerados relevantes para a manutengao da dinamica e relagdes
entre as espécies em uma taxocenose. Atributos tréficos (Péfaur e Duellman 1980; Toft
1980a), morfoldgicos (Losos 1990; Vitt et al. 2000) e posi¢ao no espago (Rossa-Feres e
Jim 2001), frequentemente sao utilizados como ferramentas para mensurar ¢ avaliar os
niveis de sobreposicao entre individuos, sendo tteis na identificagao da existéncia de
estrutura em alguma das dimensoes do espago hipervolumétrico (Hutchinson 1957;
Pianka 1973).

Fatores filogenéticos e ecoldgicos podem ser considerados os principais
processos que determinam as relagdes entre membros de uma taxocenose. A
compreensao da existéncia de fatores filogenéticos atuando na estrutura de uma
taxocenose se baseia na idéia de que espécies proximas filogeneticamente apresentam
padrdes ecologicos similares decorrentes da evolugdo a partir de um ancestral comum
(Wiens e Grahan 2005; Losos 2008). Por outro lado, fatores ecoldgicos como a
competi¢ao e predacdo, também sdo considerados importantes mecanismos que
reguladores do nicho (Vitt e Caldwell 1994; Santos e Rossa-Feres 2007; Eterovick et al.
2010).

Geralmente, anuros apresentam aspectos de sua historia de vida fortemente
associados com fatores ambientais (Wells 2007; Duellman e Trueb 1994). Composi¢ao
da dieta, uso do microhabitat e periodo reprodutivo sao atributos influenciados por
caracteristicas fisicas do habitat e da disponibilidade do recurso no ambiente (Toft 1980
a, b; Gottsberger e Gruber 2004). Frequentemente o inicio do periodo reprodutivo de
muitas espécies coincide com condi¢des meteorologicas ideais que ocasionam a
disponibilidade de sitios especificos (Oseen ¢ Wassersug 2002; Gottsberger e Gruber

2004), garantindo o sucesso e sobrevivéncia da prole, associadas a imposi¢des
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fisioldgicas inerentes a aspectos evolutivos do grupo (Duellman e Trueb 1994;
Gottsberger e Gruber 2004).

A capacidade de vocalizagao em anuros permitiu o desenvolvimento de um
complexo sistema social, em que caracteristicas fisicas e espectrais especificas do canto
promovem o isolamento reprodutivo entre espécies (Wells 1988; Gerhardt e Huber
2002), além de ser util na sele¢do de parceiros reprodutivos com melhores aptidoes
(Wells 1977; Wells e Schwartz 1984; Ryan 1988; Baugh e Ryan 2010). Caracteristicas
como tamanho, persisténcia dos machos em agregados e complexidade do canto de
anuncio sao atributos que podem garantir o sucesso dos machos no periodo reprodutivo
(Gerhardt 1991; Gerhardt e Huber 2002; Wogel e Pombal 2007; Baugh e Ryan 2010).

Estudos focados na investigagao de aspectos acusticos € comportamentais em
anuros frequentemente evidenciam influéncia dos aspectos do ambiente nos parametros
acusticos (Kime et al. 2000; Preininger et al. 2007; Boeckle et al. 2009). Caracteristicas
espectrais e temporais do canto de anuincio apresentam variagao de intensidade e niveis
de degradagdo sonora fortemente correlacionada com a complexidade do habitat (Ryan
1988; Boeckle et al. 2009), que por sua vez podem determinar a interagdo com um outro
macho competidor (Ryan et al. 2009). Dessa forma, individuos de diferentes espécies
podem apresentar preferéncia por sitios de vocalizacdo especificos, bem como, faixas
especificas dos parametros acusticos que potencializem as chances de propagagdo do
som e diminuam a interferéncia actstica, favorecendo a coexisténcia (Hold 1977; Ryan
1988; Santos e Rossa-Feres 2007).

Diferencas especificas no canto de antincio, aliadas a particao de sitios de
vocalizagdo sdo consideradas importantes mecanismos que regulam as interagdes entre

individuos nas taxocenoses (Hodl 1977). Podemos esperar que ambientes mais
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heterogéneos apresentem menor sobreposi¢ao no uso de sitios de vocalizagdo e maior
sobreposi¢ado acustica (Cardoso et al. 1989; Bernade e Anjos 1999) . Por outro lado,
ambientes menos heterogéneos devem apresentar maior sobreposi¢ao no uso de sitios de
vocalizagdo e, consequentemente, maior particdo acustica, (Hold 1977; Martins e Jim
2003) evitando interacdes negativas. Santos e Rossa-Feres (2007) e Silva et al. (2008)
hipotetizaram a existéncia de complementaridade de nicho entre uso dos sitios de
vocalizagdo e parametros acusticos € encontraram resultados que corroboram a hipotese.
Espécies com alta sobreposi¢dao no uso do sitio de vocalizagdo apresentaram menor
sobreposi¢cdo no espago acustico, enquanto, espécies com alta sobreposi¢cao no uso do
sitio de vocalizagdo apresentaram maior particdo no espaco acustico, sugerindo que
fatores ecoldgicos possibilitam a coexisténcia das espécies.

Neste estudo combinamos dados ecologicos e acusticos para investigar niveis de
sobreposicdo entre 12 espécies de anuros em pogas temporarias na Caatinga.
Mensuramos a sobreposic¢ao de nicho no sitio de vocalizacdo e analisamos sete
parametros acusticos para testar a existéncia de estrutura na taxocenose, baseado nas
seguintes perguntas: (i) taxocenoses de anuros de pocas tempordarias apresentam padroes
no uso dos sitios de vocalizagdo? (ii) a existéncia de sobreposi¢ao nos sitios de
vocalizagdo ¢ acompanhada de parti¢do acustica, evidenciando complementaridade de

nicho?

Materiais e métodos
Area de estudo
Entre maio de 2010 e setembro de 2011 estudamos uma taxocenose de anuros em pogas

temporarias no sitio Junco (07°29’ S; 36°20° W; elev. 462 m), municipio de Cabaceiras,
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Estado da Paraiba, Nordeste do Brasil. Inserida na Caatinga, Cabaceiras estd localizada
na ecorregido denominada Depressao Sertaneja Setentrional popularmente conhecida
como “Cariri Paraibano”, apresentando clima semidrido e quente, do tipo Bsh (Velloso
et al. 2002). A vegetagao na regido ¢ caracterizada como Caatinga arbustiva ou sensu
stricto, com predominio de vegetacao de pequeno porte € com grande densidade de
espinhos (Andrade-Lima 1981; Velloso et al. 2002). Cabaceiras ¢ o municipio que
apresenta a menor taxa de precipitacdo do Brasil (Giulietti et al. 2007) com média de até
350 mm de chuvas ao ano (Velloso et al. 2002). Devido a uma série de caracteristicas
geomorfologicas, como presenga de serras € solos com pouca capacidade de retengao
d’agua, ¢ comum a ocorréncia de secas prolongadas e severas na regido (Velloso et al.
2002; Sampaio 2010).

Para a coleta de dados, foram realizadas 15 expedi¢des com duragdo de trés dias
consecultivos em cada més, totalizando 45 dias de estudo. Investigamos trés pogas
temporarias que ficam no leito de um riacho temporario, conhecido como riacho Junco.
Devido as caracteristicas do ambiente, apenas as trés pocas temporarias foram
identificadas mantendo niveis de d4gua que garantissem a reproduc¢ao dos anuros. Em
periodos com intensa precipitacdo, as pogas apresentaram-se interligadas por estreitos
cursos d’agua, no entanto, como a regido ¢ caracterizada por um intenso hidroperiodo,
as pogas apresentaram-se isoladas durante maior parte do estudo, tendo secado
completamente em junho, agosto e setembro de 2010. Pelo fato das pogas temporarias
apresentarem similaridades fisionomicas e geomorfoldgicas, e de todas as espécies
ocorrerem nas trés pogas, ndo utilizamos aqui efeito comparativo, considerando os

anuros das pogas como uma unica populagao.
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Periodo reprodutivo

Para descricao do nicho temporal, o periodo de atividade reprodutiva das espécies da
taxocenose estudada em Cabaceiras foi determinado a partir do registro de machos
vocalizantes. Como a ocorréncia de amplexos, desovas e fémeas gravidas foram
sincronicas com as atividades de vocalizagdo, o registro do periodo de vocalizagao
mostrou-se eficiente para determinar o periodo reprodutivo de todas as espécies da
taxocenose.

Ainda, verificamos a existéncia de relacdo entre riqueza de espécies em
atividade reprodutiva no dia de cada visita (varidvel resposta) e variaveis ambientais
através do coeficiente de correlagao de Spearman, utilizando como variaveis
ambientais: (i) temperatura do ar (°C); (i) temperatura do solo (°C); (iii) temperatura da
agua (°C); (iv) precipitacao acumulada diaria (mm); (v) precipitagdo acumulada no dia
anterior (mm); (vi) precipitacdo acumulada em dois dias anteriores; (viii) precipitagao
acumulada nos trés dias anteriores a cada visita. A utilizagao do coeficiente de
correlacdo permitiu verificar quais aspectos abioticos podem criar condigdes ideais para
a reproduc¢do, mensurada pela maior quantidade de espécies em atividade de canto no
dia de cada visita.

Dados de temperatura do ar (altura do peito), temperatura da 4gua e temperatura
do solo foram aferidos em campo com termdmetro DeltaTrak™ com precisdo de 0,2°C.
Foi calculada a média aritmética das temperaturas mensuradas nos microhabitats
utilizados pelas diferentes espécies da taxocenose, que estavam ou ndo em atividade de
canto. Dados de precipitacdo foram obtidos em escala macro-espacial, através do banco
de dados do Programa de Monitoramente em Tempo Real da Regido Nordeste —

Proclima (www.cptec.impe.br/proclima).
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Para analise de correlagdo envolvendo a variavel temperatura da agua,
utilizamos apenas dados dos dias em que as pogas estiveram cheias, por possibilitar a
mensuragao da variavel. O coeficiente de correlagao de Spearman foi realizado no

programa BIOESTAT 5.0 (Ayres et al. 2007), com nivel de significancia 0,05.

Sitio de vocalizacdo

Anuros foram identificados através de busca ativa ao redor das pocas temporarias com
inicio as 18:00 h e término as 00:00 h. Individuos que estavam em atividade de
vocalizagao tiveram registrados o sitio utilizado para vocalizagdo, a temperatura do ar e
do substrato, além do canto de anuncio, quando possivel. Para analises do nicho
espacial, foram criadas 10 categorias de sitio de vocalizacdo: solo exposto, solo entre
vegetacao, empoleirado em erva, empoleirado em arbusto, empoleirado em arvore,
empoleirado em vegetagao emergente, parcialmente submerso, sobre rocha, buraco e
empoleirado em bromélia. Utilizamos o inverso do indice de Diversidade de Simpson

(Simpson 1949) para calcular a largura de nicho do sitio de vocalizacdo (B):

onde p ¢ a propor¢ao da categoria do sitio i, e n € o numero total de categorias. O
calculo da largura de nicho a partir do inverso do indice de Diversidade de Simpson
gera valores que variam de 1 a 10, onde 1 corresponde ao uso exclusivo de apenas um
sitio (especialistas) e 10 corresponde ao uso de todos sitios categorizados (generalistas).

Ainda, calculamos a sobreposi¢do no uso do sitio de vocalizagdo através da equagdo
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sugerida por Pianka (1973):

ijpik
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onde p representa a proporcao da categoria do sitio i, n € o nimero de categorias, ej e k
representam as espécies que estdo sendo comparadas. Indices de sobreposigio variam
de 0 a 1, onde o primeiro representa auséncia de sobreposi¢ao e segundo representa uma
sobreposi¢cdo completa. Nos utilizamos modelo nulo para investigar a presenca de
padrdes ndo aleatorios no uso dos sitios de vocalizacao, através do Modulo de
Sobreposicao de Nicho do EcoSim (Gotelli e Entsminger 2005). Para o Modulo de
Sobreposicao de Nicho criamos uma matriz de dados onde as espécies corresponderam
as linhas, categorias de sitios corresponderam as colunas e valores de cada célula
representaram a propor¢ao no uso de cada categoria de sitio de vocalizagdo. A matriz
foi submetida a 1000 aleatoriza¢des para simular padrdes aleatorios que seriam
esperados na auséncia de estrutura. No modelo nulo, valores significativos evidenciam
estrutura na taxocenose baseada na existéncia de competi¢ao, contrariamente, valores
ndo significativos indicam a inexisténcia de competicio e consequente auséncia de
estrutura no uso do recurso (Gotelli e Graves 1996). No Modulo de Sobreposicao de
Nicho do EcoSim utilizamos os parimetros “Indice de sobreposicio de nicho de

Pianka” e “algoritmo de aleatorizag@o 2”.

Anadlise acustica
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Cantos de anuncio foram registrados com gravador profissional Marantz PMD 666
acoplado a um microfone semidirecional Sennheiser ME 66, a uma taxa de frequéncia
de 44100 Hz e 16 bits de resolugdo em padrao mono. Para cada individuo vocalizante
registramos uma faixa de quatro minutos do canto de antincio a distancia de
aproximadamente um metro. A terminologia empregada na analise acustica seguiu as
sugestoes de Wells (1988), Littlejohn (2001) e Gerhardt e Huber (2002), a partir das
defini¢des: (i) canto — unidade sonora emitida em intervalos regulares podendo
apresentar-se com uma ou multiplas notas; (ii) nota — subunidade do canto formado
ap6s um curto periodo de siléncio; (ii1) pulso — menor unidade do ruido actstico.

Os cantos foram digitalizados e analisados quanto aos aspectos espectrais e
temporais através do programa Raven Pro 1.3. Os parametros espectrais foram obtidos
utilizando o algoritmo “Discret Fourier Transformation” e filtro com banda de 248 Hz.
Os parametros temporais foram mensurados a partir da analise direta dos oscilogramas.
As seguintes variaveis acusticas foram mensuradas: frequéncia dominante (Hz); nimero
de notas por canto; duracdo da nota (ms); duragdo do canto (ms); taxa de repeti¢do do
canto - TRC (min); distancia entre cantos (ms); € nimero de pulsos por nota. Analises
acusticas foram realizadas na faixa de um minuto para cada registro. Média e desvio
padrdo e variagdo minima e maxima de cada varidvel acustica também foram
calculadas. Os registros acusticos foram depositados na cole¢do acustica do Laboratério
de Herpetologia da Universidade Federal da Paraiba.

Utilizamos modelo nulo para verificar a existéncia de padrdes nao aleatdrios no
uso do espacgo acustico, através do Modulo de Sobreposi¢ao de Nicho do Ecosim
(Gotelli e Entsminger 2005). Para o Modulo de Sobreposi¢ao de Nicho criamos uma

matriz de dados onde espécies corresponderam as linhas, varidveis acusticas
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corresponderam as colunas e valores de cada célula da matriz corresponderam a média
aritmética de cada variavel acustica (ver Bourne e York 2001). A matriz foi reformulada
com base em 1000 aleatorizagdes para simular padrdes aleatorios que seriam esperados
na auséncia de estrutura. Uma diferencga significativa entre sobreposi¢ao observada e
sobreposi¢des simuladas no modelo nulo indica a existéncia de estrutura no espago
acustico (Gotelli e Graves 1996). No Modulo de Sobreposicao de Nicho do EcoSim
utilizamos a opgdo “Indice de sobreposigdo de nicho de Pianka” e “algoritmo de
aleatorizacao 2”.

Posteriormente verificamos a infuéncia do tamanho do corpo (variavel
independente) na freqiiéncia dominante (Hz) do canto de antincio de cada espécie por
meio de uma andlise de regressao simples através dos dados log-transformados (Log;o).
Também realizamos uma analise de Agrupamento através da distancia Euclidiana para
verificar niveis de similaridade nos parametros acusticos entre 11 espécies de anuros.
Na analise de agrupamento, nossa expectativa era que espécies proximas
filogeneticamente formassem grupos concisos, devido a existéncia de possivel
influéncia filogenética no canto de antincio. Para andlise de Agrupamento utilizamos o
algoritmo de grupos pareados (UPGMA) realizados no programa PAST 2.12 (Hammer
et al. 2001), através dos dados log-trasnformados (Logjo). Andlise de regressdo simples
foi realizada programa BIOESTAT 5.0 (Ayres et al. 2007), com nivel de significancia

0,05.

Resultados

Nicho temporal
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Doze espécies de anuros foram registradas em atividade de vocalizacao: 2 bufonideos
(Bufo granulosus e Bufo jimi); 4 hilideos (Hypsiboas crepitans, Hypsiboas raniceps,
Phyllomedusa nordestina e Scinax x-signatus), 5 leptodactilideos (Leptodactylus cf.
macrosternum, Leptodactylus troglodytes, Physalaemus albifrons, Physalaemus cicada
e Pleurodema diplolister) e um odontofrinideo (Proceratophrys cristiceps). Outros dois
leptodactilideos (Leptodactylus caatingae e Leptodactylus fuscus) e um hilideo
(Corythomantis greeningi) também foram registrados na taxocenose, no entanto, como
sua vocalizagdo nao foi verificada durante o periodo de estudo, ndo foram incluidos nas
analises.

Todas as espécies da taxocenose iniciaram atividade reprodutiva coincidindo
com o aumento das chuvas (Figura 1), sendo janeiro o més que apresentou a maior
riqueza de espécies, exceto Scinax x-signatus que também apresentou trés individuos
cantando em periodo seco do ano de 2010 (Tabela 1). Scinax x-signatus ¢ Phyllomedusa
nordestina tiveram os mais prolongados periodos de atividade reprodutiva, ativas
durante muitos meses consecutivos, € com acentuado decréscimo de machos em
atividade acustica nos meses de julho e agosto, mesmo periodo em que Hypsiboas
crepitans € Hypsiboas raniceps iniciaram atividade reprodutiva sugerindo particao
temporal. Pleurodema diplolister apresentou o mais curto periodo reprodutivo, com
registro de atividade acustica apenas em duas noites do més de janeiro, evidenciando
padrdo de reproducdo explosivo, no entanto, poucos individuos foram registrados em
atividade de vocalizacdo. Physalaemus albifrons e Physalaemus cicada tiveram alta
sobreposi¢do temporal com machos vocalizando ativamente nos mesmos periodos do
ano e formando grandes agregados reprodutivos. Bufo granulosus € Bufo jimi tiveram

uma sobreposi¢ao temporal parcial e vocalizaram em meses espagados.
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A riqueza de espécies em atividade reprodutiva na taxocenose foi correlacionada
significativamente com a precipitacdo acumulada diéria, precipitagdo acumulada no dia
anterior e precipitagao acumulada nos dias anteriores a cada visita, evidenciando que o
aumento das chuvas ¢ imediatamente acompanhado do aumento do nimero de espécies
em atividade de vocalizagdo. Ainda assim, precipitagao acumulada diéria foi a varidvel
que apresentou maior correlacao (Tabela 2). A riqueza de espécies nao foi
correlacionada com a temperatura do ar, temperatura do solo e temperatura da dgua e

precipitacdo acumulada nos trés dias anteriores.

Nicho espacial
Anuros utilizaram 10 categorias de sitios de vocalizagao (Tabela 3), apesar disso, a
grande maioria das espécies evidenciou forte comportamento especialista, utilizando
apenas uma categoria. Hilideos apresentaram as maiores larguras de nicho de sitio de
vocalizagdo, evidenciando comportamento generalista, sendo Scinax x-signatus (5,21) a
espécie com maior largura de nicho, seguida de Phyllomedusa nordestina (3,09) e
Hypsiboas raniceps (2,67). Exceto hilideos, apenas Bufo granulosus utilizou mais de
uma categoria de sitio de vocalizagdo, ainda assim, a maior proporcao de individuos da
espécie foi registrada em solo exposto. Individuos da familia Leptodactylidae exibiram
grande similaridade no uso do espago, vocalizando parcialmente submersos, exceto
Leptodactylus troglodytes que vocalizou exclusivamente no solo entre vegetagao.

A analise de sobreposi¢ao revelou sobreposi¢do completa e auséncia de
sobreposi¢do entre muitas espécies (Tabela 4). Bufonideos evidenciaram auséncia de
sobreposi¢do no sitio de canto. Hilideos também apresentaram baixos valores de

sobreposi¢do, sendo os maiores valores registrados entre Hypsiboas raniceps e Scinax
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x-signatus (0,615) e Hypsiboas raniceps € Phyllomedusa nordestina (0,717) que
tiveram valores moderados de sobreposi¢ao. No entanto, Hypsiboas raniceps vocalizou
no final do perido chuvoso, evidenciando tendéncia de particao temporal com estes dois
hilideos.

Para a familia Leptodactylidae, a grande maioria das espécies apresentou
sobreposi¢cdo completa, vocalizando parcialmente submersas nas pocas, exceto
Leptodactylus troglodytes que se diferenciou dos demais leptodactilideos e sobrepds
completamente com Proceratophrys cristiceps. Hypsiboas crepitans vocalizou
exclusivamente parcialmente submersa, sobrepondo completamente com Bufo jimi e
demais leptodactilideos, exceto Leptodactylus troglodytes. No entanto, como apenas um
individuo de Hypsiboas crepitans foi encontrado durante o estudo, este pode ser
considerado um falso especialista, o que possivelmente extrapola os valores de
sobreposi¢ao.

A observacdo conjunta do nicho temporal e espacial sugere parti¢ao entre
leptodactilideos, com Leptodactylus ct. macrosternum vocalizando em periodo do ano
diferente dos demais membros do clado. Andlise de modelo nulo gerou uma média de
sobreposi¢do observada de 0,33 e sobreposi¢do esperada de 0,32. Comparagao entre
médias evidenciou que a probabilidade da média observada ser menor que a esperada ¢

de 0,64, indicando auséncia de estrutura no uso do sitio de vocalizagao.

Nicho acustico
De acordo com o tipo de canto de antincio, anuros foram divididos em trés grupos: (i)
formado por Scinax x-signatus, Physalaemus albifrons, Leptodactylus troglodytes e

Physalaemus cristiceps que apresentaram canto de antincio de estrutura simples,
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composto por uma unica nota; (i1) formado pelos hilideos Hypsiboas crepitans,
Hypsiboas raniceps € Phyllomedusa nordestina, com canto intermediario entre simples
e trinado, composto por até duas notas com caracteristicas espectrais diferenciadas; e
(111) formado por Bufo granulosus, Bufo jimi, Physalaemus cicada e Pleurodema
diplolister com canto de anuncio do tipo trinado longo, composto por muitas notas
similares e repetidas em intervalos regulares.

A grande maioria das espécies vocalizou entre freqiiéncias de 1000 a 3000 Hz
evidenciando sobreposicoes espectrais (Tabela 5). Physalaemus cicada foi a espécie que
apresentou canto com maior freqliéncia dominante, seguido de Leptodactylus
troglodytes € Bufo granulosus, contrariamente, Bufo jimi ¢ Hypsiboas crepitans foram
as espécies que apresentaram menor freqiiéncia dominante. Physalaemus albifrons
apresentou nota com maior numero de pulsos, seguido de Proceratophrys cristiceps.
Por outro lado, Phyllomedusa nordestina apresentou a menor quantidade de pulsos e
Leptodactylus troglodytes apresentou canto de antiincio sem pulsos definidos.

Para os pardmetros temporais, anuros evidenciaram forte diferenciagdo actstica.
Physalaemus cicada apresentou o canto mais longo, além de possuir a nota mais curta
da taxocenose, ao passo que Physalaemus albifrons apresentou uma das mais longas
notas. Para os hilideos, Phyllomedusa nordestina evidenciou a nota mais curta e
Hypsiboas raniceps a nota mais longa do canto de anuncio. Analise de modelo nulo
para parametros acusticos gerou uma média de sobreposicao observada de 0,93 e média
de sobreposicao esperada de 0,73, com probabilidade da média observada ser menor
que a média espera de 1,0 evidenciando alto niveis de sobreposi¢do e auséncia de

competicao no espago acustico.
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Relacao entre tamanho do corpo e freqiiéncia dominante mostrou-se fortemente
significativa (F'=7,7985, p = 0,0202), sugerindo que restringdes na freqiiéncia sao
determinadas pelo tamanho do corpo. Ainda assim, Bufo granulosus e Leptodactylus
troglodytes divergiram deste padrao, apresentando tamanho do corpo intermediario,
contudo, vocalizando em alta freqiiéncia (Figura 2). A analise de agrupamento a partir
da distancia Euclidiana para as sete variaveis acusticas gerou dois grandes grupos: (i)
formado pelos bufonideos e Physalaemus cicada com cantos tipo trinado longo; e (ii)
formado por hilideos, demais leptodactilideos e o odontofrinideo com cantos com uma
unica nota simples e cantos intermediarios, exceto Pleurodema diplolister que foi a
unica espécie neste grupo com canto tipo trinado longo (Figura 3). Subgrupos formados
na analise de agrupamento evidenciaram que similaridades acusticas foram acompanhas
de divergéncias no nicho temporal e espacial. Entretanto, pares de espécies com grande
similaridade acustica tenderam vocalizar em periodos diferentes ou apresentarem sitios
de vocalizagdo também diferentes. Bufo granulosus e Bufo jimi, e Hypsiboas crepitans e
Hypsiboas raniceps foram as nicas espécies de uma mesma linhagem filogenética que
formaram grupos concisos, sugerindo a presenca de conservacao filogenética de nicho

nos parametros acusticos.

Discussao

Nicho temporal

Anuros da taxocenose de Cabaceiras exibiram periodo reprodutivo similar a de outras
taxocenoses tropicais, com todas as espécies reproduzindo em periodos especificos do
ano, evidenciando forte efeito de fatores abiodticos na reproducdo (Arzabe et al. 1998;

Bertoluci 1998). Além de possibilitarem condigdes ambientais menos severas reduzindo
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riscos de desidratacao, fatores abidticos também propiciam a formagao de corpos
d’agua com caracteristicas 6timas (Gottsberger e Gruber 2004; Arzabe et al. 1998) e
podem determinar a disponibilidade de alimento que aumentam as chances de
sobrevivéncia de anuros (Toft 1980a).

Para taxoceses de anuros de clima semiarido, o efeito da precipitacao parece ser
0 mais marcante. No presente estudo, todas as espécies da taxocenose vocalizaram
abruptamente apos o inicio das chuvas e reduziram suas atividades de maneira gradual
ou também abrupta com o decrescimento das chuvas, além disso, a auséncia de
correlagdo entre nimero de espécies em atividade de vocalizagdo e temperatura do ar
indica efeito secundario desta variavel abiotica. No entanto, devemos considerar que
diferentes espécies podem apresentar diferentes tolerancias térmicas, e diferentes
respostas a variagdes de temperatura (Stebbins e Cohen 1995; Navas et al. 2010).
Arzabe (1999) e Vieira et al. (2007) estudando taxocenoses na Caatinga, também
reportaram a influencia priméaria das chuvas para a reprodu¢do de anuros, sugerindo que
este pode ser um padrdo comum em taxocenoses da Caatinga.

Muitos anuros da taxocenose de Cabaceiras vocalizaram de maneira espacada,
com registro de vocalizacdo em diferentes meses do ano, exceto Phyllomedusa
nordestina e Scinax x-signatus que vocalizaram por muitos meses consecutivos. Este
comportamento pode estar associado a uma adaptagdo para evitar competi¢ao
interespecifica de girinos através da particao temporal (Bertoluci e Rodrigues 2002).
Prado e Pombal (2005) a partir do registro de vocalizagdo espacada em populacao de
Bufo ornatus na Reserva Biologica de Duas Bocas, Sudeste do Brasil, concluiram que
este pode ser um comportamento padrdo em bufonideos, estando dessa forma, mais

associado a fatores filogenéticos. No entanto, o registro de vocalizagdes espacadas para
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muitas espécies distantes filogeneticamente na taxocenose estudada, sugere que este ¢
um comportamento reprodutivo mais associado com fatores ecologicos, que pode
possibilitar a coexisténcia entre espécies.

A observagao conjunta do nicho temporal e uso do sitio de vocalizagado
indicaram que espécies que apresentaram alta sobreposi¢ao no uso do sitio de canto
tenderam a partilhar o nicho temporal. Este padrao foi bem evidente em
leptodactilideos, em que apenas os Physalaemus vocalizaram sincronicamente, € em
hilideos em que Hypsiboas crepitans € Hypsiboas raniceps vocalizaram em periodo
diferente de Phyllomedusa nordestina e Scinax x-signatus. Bufonideos também
vocalizaram de maneira espagada, no entanto, também divergiram no uso do sitio de
vocalizacdo. Paralelamente, a similaridade temporal entre pares de espécies proximas
filogeneticamente sugere a existéncia de fatores filogenéticos influenciando o uso do

recurso (e.g., Wiens e Grahan 2005).

A particdo de nicho temporal tem sido indicada como de importancia secundaria

na estrutura de taxocenoses de anuros, ja que, frequentemente, muitas espécies
apresentam elevada sobreposi¢ao no periodo de atividade reprodutiva (Pombal 1997;
Prado e Pombal 2005; Santos et al. 2007). Contrariamente, algumas taxocenoses
apresentam um padrdo de periodo reprodutivo que sugere segregacao temporal, o que
pode evitar competi¢ao por espago reprodutivo e garantir a coexisténcia (Bertoluci e
Rodrigues 2002; Gottsberger e Gruber 2004). Nossos resultados sugerem que a
taxocenose estudada apresenta estrutura temporal. Apesar do inicio da atividade

reprodutiva ser fortemente influenciado pelas chuvas, a maioria das espécies exibe

periodo reprodutivo espagado, possivelmente como adaptagdo para evitar a competicao.

80



Nicho espacial

Anuros da taxocenose de Cabaceiras tiveram forte especificidade no uso do sitio de
vocalizagdo, com a maioria das espécies exibindo comportamento especialista no uso do
recurso, exceto hilideos que exibiram comportamento generalista, utilizando grande
variedade de sitios de vocalizacdao. O padrdo generalista em hilideos e o padrao
especialista em bufonideos, leptodactilideos e odontofrinideo no uso do sitio de
vocalizagdo, ¢ frequentemente reportado em outros estudos (Cardoso et al. 1989; Rossa-
Feres e Jim 2001; Prado e Pombal 2005). A plasticidade em Hylidae est4 visivelmente
associada a aspectos morfologicos do grupo (dedos aderentes), que possibilita a
estratificacdo vertical e pode reduzir competicdo com machos visinhos (Cardoso et al.
1989; Pombal 1997).

Muitas espécies da taxocenose apresentaram sobreposi¢do completa no uso do
sitio de vocalizagdo, sobretudo, espécies que vocalizaram parcialmente submersas,
similar ao observado por Santos e Rossa-Feres (2007) e Silva et al. (2008). Em
Leptodactylidae, apenas Leptodactylus troglodytes apresentou auséncia de sobreposicao
contra os demais membros da linhagem, contudo, sobrepds completamente com o
odontoprinideo Proceratophrys cristiceps. Phyllomedusa nordestina e Scinax x-signatus
apresentaram alta sobreposi¢ao temporal vocalizando por longo periodo do ano e de
forma sincronica, no entanto, tiveram baixos valores de sobreposicao no sitio de
vocalizagdo, com P. nordestina mais associada a vegetacao arborea e S. x-signatus mais
associada ao solo, sugerindo que a complementaridade de nicho possivelmente garante
a coexisténcia das duas espécies em mesmo periodo anual (Pianka 1973).

De maneira geral, niveis de sobreposi¢do podem estar fortemente

correlacionados com a complexidade do hébitat (altura da vegetacao, tipo de cobertura
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vegetal) (Vasconcelos e Rossa-Feres 2008). Para Cardoso et al. (1989) habitats mais
heterogéneos providenciam novos nichos com tendéncia a reduzir niveis de
sobreposi¢cdo. Assim, ambientes menos heterogéneos (areas abertas) devem apresentar
maior sobreposicao no uso do sitio de vocalizagdo, em contraste com ambientes mais
heterogéneos (areas de florestas) que devem apresentar menores niveis de sobreposicao
no uso do sitio de vocaliza¢ao (Cardoso et al. 1989; Bernade e Anjos 1999).

Apesar de assumirmos aqui que a taxocenose de Cabaceiras € pobre na
complexidade do hébitat, j4 que esta em area aberta (Cardoso et al. 1989), e apesar do
intenso hidroperiodo das pogas temporarias que confere um carater de limitagao de
sitios reprodutivos especificos (Arzabe et al. 1998), o padrao no uso do sitio de
vocalizacao observado na taxocenose, aliado a evidéncia de auséncia de estrutura no uso
do sitio de vocalizacao baseado no teste com modelo nulo, sugerem que o recurso nao ¢
um fator limitante. Dessa forma, restricdes no uso do sitio de vocalizagao exibidas em
Bufonidae, Leptodactylidae e Odontophrynidae, podem estar mais associada a restricdes
evolutivas do tipo de desova do que como adaptagdo para o isolamento reprodutivo
(Zimmerman e Simberloff 1996). De fato, a maioria das espécies das trés familias de
anuros presentes na taxocenose possui modo de reproducdo com larvas aquaticas de
vida livre (Haddad e Prado 2005; Vieira et al. 2009), o que pode determinar o uso do

espaco, ja que garante maiores chances de sobrevivéncia da prole.

Nicho acustico
Cantos de anuncio das espécies da taxocenose de Cabaceiras foram similares ao canto
das mesmas espécies descrito para outras localidades (Bokermann 1966; Hold 1992;

Guimaraes e Bastos 2003; Nunes e Junca 2006; Casal e Junca 2008; Garda et al. 2010;
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Vilaga et al. 2011; S3o-Pedro et al. 2011), evidenciando pouca variagao nos parametros
espectrais e temporais que parecem estar mais associados a caracteristicas externas,
como variagdes de temperatura ou composi¢ao dos agregados reprodutivos (Cardoso e
Vielliard 1985; Ryan 1988; Gerhardt e Huber 2002; Martins e Jim 2003).

A grande similaridade nos cantos de antiincio exibida entre Hypsiboas crepitans
e Hypsiboas raniceps e entre Bufo granulosus e Bufo jimi sugere que o canto de anuncio
nestas linhagens apresenta-se conservativo. Comparagdes com outros estudos sobre o
canto de anuncio de bufonideos evidenciam cantos frequentemente trinados e
terminados de maneira abrupta (Salas et al. 1998; Tarano 2010; Guerra et al. 2011).
Para Hypsiboas, Hold (1977) investigando a ecologia de anuros em taxocenose na
Amazonia boliviana, caracterizou o canto do grupo como intermediario entre canto
simples e canto trinado, similar ao encontrado em nosso estudo, o que sugere a presenga
de conservacao filogenética de nicho. No entanto, a utilizacdo de métodos estatisticos
capazes de eliminar erros relacionados com a dependéncia dos dados € necessaria para
comprovarmos esta suposicao (Harvey e Pagel 1991; Martins e Hansen 1996).

A alta sobreposicao acustica, aliada a auséncia de estrutura, indica auséncia de
competicdo no espago acustico entre as espécies da taxocenose estudada. Entretanto, a
observagao conjunta do nicho temporal, nicho espacial e nicho acustico revelaram que
espécies que apresentaram caracteristicas acusticas similares (Figura 3) tenderam a
vocalizar em diferentes periodos do ano. Contrariamente, espécies que apresentaram
caracteristicas acusticas diferentes, tenderam a sobreporem no nicho temporal.

Bufonideos apresentaram caracteristicas acusticas similares, mas vocalizaram
espacadamente e também utilizaram sitios de vocalizacdo diferentes. Phyllomedusa

nordestina e Scinax x-signatus vocalizaram no mesmo periodo do ano, mas
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apresentaram baixa sobreposicao no uso do sitio de vocalizacao e no espago acustico.
Phyllomedusa nordestina apresentou cantos mais complexos e com frequéncia
dominante mais alta, paralelamente, Scinax x-signatus apresentou cantos de anuncio
com taxas de repeticao mais elevadas, possivelmente como adaptacdo para evitar
interferéncia acustica. Espécies do género Hypsiboas apresentaram grande similaridade
no nicho acustico e temporal, mas segregaram no uso do sitio de vocalizac¢ao. Para os
leptodactilideos, a alta sobreposicao temporal e no uso do sitio de vocalizacao
evidenciada em Physalaemus, nos parece ser possivel devido a diferenciagao acustica.
Apesar de Physalaemus albifrons e Physalaemus cicada apresentarem cantos de
anuncio com freqiiéncia dominante em faixas acima de 2000 Hz, Physalaemus cicada
possui cantos com frequéncia dominante mais elevada que o congenérico, além disso,
os cantos de antincio de ambas as espécies evidenciaram diferencas marcantes na
estrutura da nota e nos parametros temporais.

Faixas de freqiiéncias podem nao ser eficientes parametros para garantir a
estrutura acustica em taxocenoses (Bouner e York 2002). Fémeas podem escolher
machos com base também em parametros temporais do canto de antincio (Gerhardt
1991; Wilczynski et al. 1999). Fémeas de anuros sdo capazes de reconhecer uma série
de sinais cognitivos complexos para escolher machos com melhores aptidoes (Wells
1988; Ryan et al. 2009), o que pode influenciar a segregagdo acustica em Physalaemus.

Anuros da taxocenose de Cabaceiras que vocalizaram sincronicamente tenderam
a apresentar cantos organizados em tempos regulares, possivelmente, como tentativa de
evitar sobreposi¢ao. Para Schwartz e Wells (1983) e Wells (1988) o comportamento dos
machos em alterar o tempo de seu canto ¢ uma tentativa de minimizar interferéncia

acustica com machos vizinhos coespecificos e heteroespecificos, o que potencializa a

84



propagacao do som e possibilita o reconhecimento das vocalizagdes pelas fémeas (Ryan
1988). Ruidos originados por outros machos e pelo ambiente podem induzir cantos de
anuncio com faixas de freqiiéncia dominante que reduzem a interferéncia (Preininger et
al. 2007; Boecker et al. 2009). Esta pode ser uma explicagdo para algumas espécies da
taxocenose apresentarem vocalizagoes em faixas de frequéncia dominante com
aproximadamente 2000 Hz, no entanto, estudos adicionais seriam necessarios para
investigar esta relagao.

A tendéncia de anuros pequenos vocalizarem com alta frequéncia e anuros
grandes vocalizarem com baixa freqiiéncia sugere que restringdes na freqiiéncia podem
ser influencidas pelo tamanho do corpo (Duellman & Pyles 1983; Ryan 1986). Animais
grandes apresentam modifica¢des nas estruturas da laringe que determinan cantos com
freqiiéncias mais baixas (Ryan 1988). Este padrao evidencia forte efeito da morfologia
na estrutura do canto de antincio das espécies da taxocenose.

A literatura acerca de estrutura actstica e de uso do sitio de canto em anuros ¢é
bastante robusta (Hold 1977; Marquez et al. 1993; Salas et al. 1998; Bourne e York
2001; Martins e Jim 2003; Santos e Rossa-Feres 2007; Vasconcelos e Rossa-Feres
2008; Silva et al. 2008), e frequentemente tem revelado efeitos significativos. Bouner e
York (2001) utilizaram modelos nulos para testarem a hipdtese de estrutura actstica e
estrutura no uso do sitio de vocalizagcdo em duas taxocenoses na Guiana. No estudo as
taxocenoses investigadas apresentaram estrutura acUstica e apenas uma apresentou uso
aleatorio do sitio de vocalizacdo. No entanto, Chek et al. (2003), a partir de compilacao
de dados acusticos de 10 taxocenoses amazdnicas, encontrou efeitos significativo
apenas em trés, sugerindo que a parti¢do pode ocorrer em outros aspectos da biologia

reprodutiva das espécies.
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Em nosso estudo, a auséncia de estrutura no espago acustico € no uso do sitio de
vocalizagdo sugere que espécies ndo competem pelo recurso, neste sentido, duas
explanagdes podem ser possiveis (i) o recurso ¢ abundante a ponto das espécies ndo
competirem; (ii) a existéncia de outros mecanismos que viabilizem a coexisténcia.
Assumindo que a disponibilidade de corpos d’agua na taxocenose de Cabaceiras pode
ser um fator limitante, decorrente de caracteristicas ambientais que acentuam o estresse
hidrico e a observagao conjunta do nicho temporal, espacial e acustico, acreditamos que
a complementaridade de nicho possa garantir a coexisténcia entre espécies,
evidenciando a existéncia de fatores ecologicos determinando o padrao de uso dos

recursos.
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Tabela 1. Periodo de atividade reprodutiva de 12 espécies de anuros em pogas temporarias de Cabaceiras, Paraiba, Brasil.

Out Nov Jan Abr Jun Jul Ago Set
B. granulosus X X X X
B. jimi X X X
H. crepitans X X
H. raniceps X X X X
S. x-signatus X X X X X X
P. nordestina X X X X X
L. cf. macrosternum X X X
L. troglodytes X X
P. albifrons X
P. cicada X X X
P. diplolister X
P. cristiceps X
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Tabela 2. Coeficiente de Spearman entre riqueza de espécies em atividade reprodutiva e

variaveis abidticas. Negrito representa valores significativos (p = 0,05)

N° Amostras  Coeficiente t p

Precipita¢do acumulada (mm)

dia da visita 41 0,4827 3,4422 0,0014

ldia anterior a visita 41 0,4210 2,8985 0,0061

2 dias anteriores a visita 41 0,3356 2,2245 0,0319

3 dias anteriores a visita 41 0,0417 0,2606 0,7958
Temperatura do ar (°C) 41 0,0276 0,1725 0,8639
Temperatura do solo (°C) 41 0,2386 1,5342 0,1330
Temperatura da adgua (°C) 31 0,3172 1,8010 0,0820
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Tabela 3. Abundancia por sitio de vocalizagao para 12 espécies de anuros de pogas
temporarias em Cabaceiras, Paraiba, Brasil. SE — solo exposto; SEV — solo entre

vegetacao; HER — empoleirado em erva; ARB — empoleirado em arbusto; ARV —

empoleirado em arvore; VE — empoleirado em vegetacdo emergente; OS — parcialmente

submerso; SR — sobre rocha; BUR — buraco; BRO — empoleirado em bromélia; LSV —

largura do sitio de vocalizagao.

SE SEV HER ARB ARV VE PS SR BUR BRO LSV
B. granulosus 12 4 1 1,80
B. jimi 4 1,00
H. crepitans 1 1,00
H. raniceps 1 1 2,67
S. x-signatus 14 13 3 6 7 1 5,21
P. nordestina 1 5 3 3,09
L. cf. macrosternum 3 1,0
L. troglodytes 3 1,0
P. albifrons 15 1,0
P. cicada 36 1,0
P. diplolister 4 1,0
P. cristiceps 4 1,0
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Tabela 4. Matriz de sobreposi¢ao no uso do sitio de vocalizacao com base no indice de Sobreposi¢cdo de Pianka, para 12 anuros de pogas

temporarias em Cabaceiras, Paraiba, Brasil.

B.j. H.ec Hr. S. x. P.n. Letm Lot P.a Pc Pd P.cr

B. granulosus 0,00 0,00 0,515 0,795 0,088 0,00 0315 0,00 0,00 000 0315
B. jimi 1,00 0,00 0,00 0,00 1,00 0,00 1,00 1,00 1,00 0,00
H. crepitans 0,00 0,00 0,00 1,00 0,00 1,00 1,00 1,00 0,00
H. raniceps 0,615 0,717 0,00 0,408 0,00 0,00 0,00 0,408
S. x-signatus 0,258 0,00 0,593 0,00 0,00 0,00 0,593
P. nordestina 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
L. cf. macrosternum 0,00 1,00 1,00 1,00 0,00
L. troglodytes 0,00 0,00 0,00 1,00
P. albifrons 1,00 1,00 0,00
P. cicada 1,00 0,00

P. diplolister 0,00




Tabela 5. Média + desvio padrao dos parametros acusticos de 11 anuros da taxocenose de Cabaceiras, PB. Valores entre parénteses

representam minimo ¢ maximo de cada variavel.

Freqiiéncia o Duracdo danota  Duragao do canto . Distancia entre cantos o
CRC (mm) dominante (Hz) N° notas/canto (ms) (ms) TRC (min) (ms) N° pulsos/nota
B g (3) 4721+293 2948.81 + 284,29 132,18 £ 47,66 22,25+ 2,81 3876,45 + 1511,81 2,17+ 1,53 12128,67 + 8510,91 3,87 £ 0,49
& (44,15-49,98)  (2067,2 - 3445,3) (21,0 - 205,0) (5,0 - 28,0) (672,0 - 6715,0) (0-4,0) (6851,0 - 21947,0) (1,0-5,0)
B (2) 124,42 + 3,66 513,88 £22,26 95,64 + 94,34 32,08 £ 3,96 7138,82 + 6007,66 1,37 £ 1,51 46115,75 + 63478,25 2,53 +0,53
-J: (121,8 - 127,0) (344,5 -516,8) (8,0 -284,0) (13,0 - 46,0) (634,0 - 18777,0) (0-4,0) (155,0 - 165328,0) (1,0 -3,0)
H e (1) 60.12 759,07 = 85,93 4,57+ 0,79 57,94 + 60,56 374,29 £ 56,25 2.0 4181,29 £2070,73 5,81 £6,26
T ’ (689,1 - 861,3) (4,0 - 6,0) (18,0 -218,0) (257,0 - 441,0) ) (1670,0 - 7711,0) (2,0 -22,0)
Hr (2 73,35+ 1,17 1024,68 + 515,96 2,58 £1,26 213,93 +72,19 997,25 + 589,06 13,33 £ 6,56 5263,54 + 5783,11 7,36 3,57
o (72,52 - 74,18) (689,1 - 2239,5) (1,0 - 6,0) (116,0 - 336,0) (251,0 - 2971,0) (4,0 - 19,0) (777,0 -21019,0) (2,0 -15,0)
S x (3) 35,26+ 1,27 1046,01 + 44,79 1,0£0 166,80 + 17,91 166,88 + 18,08 40,42 + 13,50 1036,87 +2116,43 9,39 +£1,02
T (34,02 -36,56)  (1033,6 - 1205,9) (1,0-1,0) (103,0 -229,0) (103,0 -229,0) (18,0 - 55,0) (395,0 - 17902,0) (6,0 -13,0)
P.on(3) 34,75+ 1,17 1992,47 + 111,57 1,28 £0,45 22,65 £ 8,63 31,89+ 16,76 11,50 + 7,93 5426,23 +9417,17 2,37+ 0,82
T (33,77 -36,04)  (1550,4 - 2239,5) (1,0-2,0) (3,0 -50,0) (13,0 - 66,0) (1,0 -23,0) (1009,0 - 45514,0) (1,0-3,0)
Lt 46,41 + 0,69 2955,95 + 87,87 1,0£0 51,57 £ 24,51 51,57 £ 24,51 82,86 + 44,72 738,11 +1047,38
o (45,92 - 46,90)  (2756,2 - 3100,8) (1,0-1,0) (20,0 - 89,0) (20,0 - 89,0) (23,0 - 123,0) (210,0 - 7228,0)
P a (3 25,80 +£2,03 2918,37 + 155,65 1,0£0 372,59 + 51,33 372,59 + 51,33 54,0+ 11,5 705,96 + 571,27 134,63 + 12,83
o (23,82 -27,87)  (2239,5-3100,8) (1,0-1,0) (318,0 - 503,0) (318,0 - 503,0) (36,0 -77,0) (308,0 - 3796,0) (117,0 - 164,0)
P.ci (1) 23 .44 3440,79 + 41,21 326,25 £ 147,62 20,79 £ 1,74 15465,00 + 7078,45 2,20+ 0,84 16908,62 = 15075,18 8,07 £0.,61
e ’ (3273,0-3617,6) (30,0 -471,0) (16,0 - 27,0) (2198,0 - 24907,0) (1,0 -3,0) (1003,0 - 48049,0) (7,0 -10,0)
P.d (3 31,20 £ 0,54 1040,23 + 37,84 24,54 £ 23,25 48,34 + 8,52 2610,86 +2374,95 4,75+ 4,13 5951,67 + 8808,56 9,5+1,5
T (30,82 - 31,58) (861,0 - 1205,0) (2-95) (29,0 - 66,0) (306,0 - 10721,0) (0-11,0) (231,0 - 39691,0) (6,0 -13,0)
P.cr. (2) 41,70 £ 1,91 1071,06 + 72,67 1,00 651,61 £92,33 651,61 £92,33 3,0+3,1 7519,67 +£20646,21 58,8+ 7,7
R (40,35-43,05)  (1033,6 - 1205,9) (1,0-1,0) (490,0 - 818,0) (490,0 - 818,0) (0-17,0) (362,0-91411,0) (45,0 - 72,0)
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Figura 1. Riqueza de anuros e variaveis ambientais na taxocenose de Cabaceiras,
durante maio de 2010 e novembro de 2011. Valores acima das barras representam

numero de espécies em atividade de vocalizagao.

Figura 2. Relagdo entre tamanho do corpo e freqiiéncia dominante de 11 espécies de
anuros. Circulos pequenos representam uma espécie e circulo grande representa duas

espécies.

Figura 3. Analise de agrupamento baseado na distancia Euclidiana calculada a partir da

média de sete parametros actsticos para 11 espécies de anuros.
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