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Resumo

A estrutura de comunidades em pocas tem sido explicada por competicdo de recursos, predagdo e
permanéncia da dgua. No presente estudo, eu avaliei o efeito do gradiente predacdo-hidroperiodo
sobre a riqueza de espécies e composi¢cdo de guildas de girinos em pogas, e também a co-ocorréncia
das espécies, testando a existéncia de padroes segregados que podem ser atribuidos as interagcdes
competitivas. O estudo foi realizado no municipio de Cagapava do Sul, Rio Grande do Sul, sul do
Brasil. Eu amostrei girinos e predadores invertebrados em 38 pogas, com diferentes tamanhos e graus
de permanéncia. As coletas foram realizadas em duas esta¢des: na primavera de 2007 (novembro) e
no verdo de 2008 (janeiro). Eu medi a area e a profundidade das pocas em cada evento de coleta e
registrei a riqueza da vegetacdo aqudtica e das margens, assim como a abundincia e riqueza de
predadores. Eu classifiquei as espécies em guildas baseadas em oito caracteristicas eco-morfoldgicas.
As espécies foram agrupadas através de ligacdo completa, usando o coeficiente de Gower. Eu
analisei a relacdo da riqueza de girinos com as varidveis ambientais através de regressdo multipla, e
usei Andlise de Correspondéncia Candnica para relacionar a composicdo das guildas com os
descritores ambientais. A co-ocorréncia dos girinos foi analisada através de trés algoritmos de
modelo nulo: linhas e colunas fixas, linhas fixas e colunas proporcionais descartando-se matrizes
degeneradas, linhas fixas e colunas proporcionais incluindo matrizes degeneradas. Nove matrizes de
presenca auséncia foram testadas: ocorréncias totais (primavera e verdo) do conjunto total de
espécies, e distinguindo as espécies em duas guildas (bentdnicos e nectdnicos), e ocorréncias de
primavera e verdo para o conjunto total e as duas guildas. Das 38 pogas com agua na primavera,
somente 22 permaneceram com agua na amostragem de verdo. Ao todo 10852 individuos de 21
espécies foram coletados. As espécies foram classificadas em sete guildas: suspensor-raspador (Sr),
nectdnicos (N), suspensor-filtrador (Sf), bentdnicos com ninho de espuma, com e sem agregacdo (BI

e BII), e bentdnicos sem ninho de espuma com olhos dorsais ou laterais (BIII e BIV). A riqueza de



Xi
espécies cresceu com a abundéncia de predadores, que foi a tinica varidvel explanatdria relacionada a
mesma. A composi¢do das guildas foi explicada pela abundancia de predadores e a profundidade
média registrada na primavera. A co-ocorréncia dos girinos mostrou padrdes segregados para 14 dos
25 modelos testados. A maioria dos modelos com matrizes degeneradas rejeitou a hipdtese nula. Os
modelos com linhas e colunas fixas, e com as linhas fixas, colunas proporcionais e sem matrizes
degeneradas mostraram muitos resultados similares. A segregacdo também foi influenciada pela
combinacgdo de espécies e estacdo consideradas. Em geral, para o conjunto total de espécies a co-
ocorréncia foi aleatdria, para os bentdnicos foi segregada para as ocorréncias totais e de primavera,
para os nectdnicos apenas no verdo. Os resultados das andlises de gradiente e co-ocorréncia sugerem
que girinos sdo regulados pelos predadores que filtram a composi¢do das guildas e podem reduzir a
competi¢do. Para girinos bentdnicos, que ocupam pogas com baixa abundéancia de predadores,

competicao pode ser um fator de estruturacio importante.

Palavras chave: comunidades em pogas, girinos, guildas, predagdo, competicdo, modelos nulos.
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Abstract

The community structure of pond systems has been shown to be affected by resource competition,
predation and permanency. Here, I evaluated the effect of the permanency-predation gradient in
ponds on species richness and guild composition of tadpoles, and accessed the co-occurrence,
searching segregated patterns that could be attributed to competitive interactions. The study was
carried out Cacapava do Sul, Rio Grande do Sul state, southern Brazil. I sampled tadpoles and
invertebrate predators in 38 ponds, with distinct sizes and permanency degrees. The collections were
carried out twice: in spring 2007 (November) and summer, 2008 (January). I measured area and
depth at each pond in each collection event, and recorded richness of aquatic and bank vegetation,
and abundance and richness of predators. I conducted a guild classification of the species pool based
on eight variables related to morphological and ecological features. Species were grouped through
complete linkage agglomerative clustering method, using Gower coefficient. I evaluated the relation
of tadpole richness with environmental variables using multiple regression, and Canonical
Correspondence Analysis for guild composition. The tadpole co-occurrence was analyzed through
three null models algorithm: fixed rows and columns; fixed rows, proportional columns, discharging
degenerate matrices; and fixed rows, proportional columns, including degenerate matrices. Nine
presence/absence matrices were tested: total occurrences (spring and summer) of the complete
species pool, and distinguishing species of two tadpole guild (benthonic and nektonic), and spring
and summer occurrence of total species pool and two guilds. Of the 38 ponds with water in the
spring sampling, only 22 remained with water in the following summer sampling. A total of 10,852
individuals and 21 species of tadpoles were collected in the two sampling events. The species were
classified into seven guilds: suspension-rasper (Sr), nektonics (N), suspension-feeder (Sf),
benthonics with foam nests with and without school behavior (BI and BII), and benthonics without

foam nests with lateral and dorsal eyes (BIII and BIV). Species richness increased with abundance of



Xiii
predators, which was the only explanatory variable related to it. Guild composition was explained by
abundance of predators and mean depth recorded in spring, which was correlated with maximal
depth. The tadpole co-occurrence showed a segregated pattern for 14 of the 25 tested models. Most
models with degenerate matrices rejected the null hypothesis. The models with row and columns
fixed, and row fixed, column proportional without degenerate matrices showed more similar results.
Segregation was also influenced by the combination of species dataset and the season considered. In
general, for the total species pool the co-occurrence was random, for benthonic species was
segregated for the total and spring occurrences, and for nektonic in summer. The results of gradient
and co-occurrence analysis suggest that tadpoles are regulated by predators that filter guild
composition and could reduce competition. For benthonic species, which inhabit ponds with lower

abundance of predators, competition can be a major structuring constraint.

Keywords: pond communities, tadpoles, guilds, predation, competition, null models.



Introducao geral

Que fatores explicam a riqueza, composi¢cdo e padrdes espaciais de comunidades de girinos
em pogas? Essa pequena pergunta abriga uma gama de teorias, bem como outras perguntas dentro de
si. Entender os fatores que regulam comunidades € o interesse de pesquisa de muitos ecélogos. Uma
variedade de fatores bidticos e abidticos, interagindo em algum grau, pode estruturar comunidades.
E, se esse sistema multi-espécies, influenciado por um universo multifatorial, torna a ecologia de
comunidades complexa (Begon et al., 2006), também a torna uma instigante drea de pesquisa.

Dentre os principais fatores regulando comunidades, a competicdo ocupou lugar de destaque
por muitos anos (Begon et al., 2006; Krebs, 2009; Gotelli & Graves, 1996). A teoria de nicho, aqui
definido como o conjunto de requerimentos e impactos que permite o equilibrio entre taxas de
mortalidade e natalidade (sensu Chase & Leibold, 2003), prevé, por exemplo, que espécies com
requerimentos muito similares interagem negativamente e ndo podem coexistir. Interacdes
competitivas foram observadas em muitos grupos experimentalmente e, a partir disso, muitos
ecOlogos se dedicaram a estimar amplitude, sobreposicdo e partilha de nicho de uma ou outra
“dimensdo” (ou recurso), na busca de evidéncias para competicdo na natureza. E foi justamente nos
sistemas naturais onde o tema tornou-se controverso (Chase & Leibold, 2003; Gotelli & McCabe,
2002). Tanta controvérsia acerca da competicdo, acarretou inclusive na decadéncia do uso do termo
“nicho” na literatura (Chase & Leibold, 2003).

Além das interagOes competitivas, o efeito dos predadores € correntemente empregado para
explicar a estrutura das comunidades. Embora a influéncia de predadores na regulacdo das
comunidades guarde algumas controvérsias, ela é amplamente reconhecida para muitos grupos
(Krebs, 2009). Predadores, embora possam ter um efeito negativo ébvio sobre individuos, podem ter
efeitos positivos sobre populacdes e comunidades, por exemplo, reduzindo competicdo intra ou inter-

especifica e promovendo coexisténcia (Alford, 1999). A importancia de disttirbio e heterogeneidade



espacial (Connell, 1974), bem como fatores estocdsticos também ganharam mais espago no campo
ecologia de comunidades (Begon, 2006).

A estruturacdo de comunidade de girinos em pogas tem sido associada a todos os fatores
supracitados por diversos estudos tanto experimentais quanto observacionais. Ou seja, competi¢do
intra e inter-especifica (Toft, 1985), predacdo (Hero et al., 2001), heterogeneidade ambiental (Inger
et al., 1986; Rossa-Feres & Jim, 1996), hidroperiodo (Heyer, 1975; Peltzer et al., 2004; Santos et al.,
2007) podem influenciar essas comunidades. Alguns autores apontam uma aparente auséncia de
padrdes gerais relacionados a estrutura dessas comunidades (Santos et al., 2007; Eterovick, 2003),
que podem ser resultados de pressdes que foram importantes no passado, mas nio estdo atuando no
presente (Duellman & Trueb, 1994).

Por outro lado, essa falta de generalidade pode estar relacionada a limitacdo de abordagens
utilizadas. Por exemplo, a grande maioria dos estudos avalia individualmente as espécies, pelo
menos durante as andlises, ainda que grupos funcionais sejam utilizados na discussdo. A auséncia da
abordagem multi-espécies é esperada, visto que a biologia de girinos como um todo ganhou maior
atencdo recentemente (McDiarmid & Altig, 1999). Notdvel, porém, é que a andlise na escala de
grupos de espécies, como guildas ou grupos funcionais, é empregada com sucesso para descrever
padrdes de comunidades (Simberloff & Dayan, 1991), incluindo aquelas de muitos organismos
aquaticos (Chase & Leibold, 2003). Alguns autores ressaltam que € dentro desses grupos onde alguns
fatores ecolégicos, como a competi¢do, devem ser analisados (Diamond & Gilpin, 1982).

A compreensio dos fatores que afetam a riqueza e composi¢do de comunidades é crucial
frente aos problemas ambientais atuais e ela ganha ainda mais importancia frente ao declinio global
de anfibios. Em algumas regides declinios populacionais de anfibios, em curto periodo de tempo,
foram relatados (Blaustein & Wake, 1990; Borchelt, 1990); ja em algumas outras localidades, foram

constatadas flutuacdes populacionais naturais apenas (Pechmann et al., 1991). Porém, € consenso que



pressdes ambientais de origem antrdpica e ndo antrdpica estdo afetando negativamente comunidades
de anfibios.

Na América Latina, desde a década de 1980, foram registrados declinios populacionais em
espécies das mais diversas familias, sobretudo em espécies associadas a ambientes aqudticos de
zonas montanhosas (Lips et al., 2005). No Brasil, que é o pais com a maior diversidade de espécies
de anuros conhecida (841 spp.) (SBH, 2008), 116 espécies estdo na lista de espécies ameagadas de
extingdo da TUCN (2008) e 16 espécies na lista oficial de espécies ameacadas reconhecida pelo
IBAMA (Haddad, 2005). Embora haja discrepancia entre as listas, em virtude de diferencas nos
critérios utilizados, ha intimeras espécies incluidas na categoria “pouco conhecida” em ambas,
revelando o precario conhecimento existente sobre esta fauna.

A poluicdo e a introdugdo de espécies exoticas sao consideradas ameagas relevantes (IUCN et
al., 2008; Duellman, 1999). Atualmente, grande aten¢do € dedicada ao estudo de uma doenga
causada pelo fungo Batrachochytrium dendrobatidis, associada & muitos casos de declinio de
populacdes de anfibios por todo o planeta (Dasazk et al., 2003). Contudo, o principal fator que
ameaca as espécies de anfibios é o mesmo identificado para a maioria das espécies de outros grupos
taxondmicos: perda de habitat (Duellman 1999; Heyer et. al 1994; IUCN et al., 2008; Eterovick &
Sazima, 2004; Primack & Rodriguez, 2001).

Das mais de 6000 espécies de anfibios conhecidas no planeta, a maioria delas pertence a
ordem Anura (Frost, 2008). Embora exista grande diversidade de modos reprodutivos em anfibios
anuros, com algumas espécies exibindo reproducdo totalmente independente de corpos d’dgua
(Duellman, 1985; Haddad & Prado 2005), cerca de 3% das espécies apresentam estado larval aquatico
(McDiarmid & Altig, 1999). Portanto, a preservag¢do dos anfibios depende da disponibilidade de
ambientes terrestres e aqudticos, e também da conectividade entre eles (Becker et al., 2007). Logo, é
necessdrio compreender fatores que atuam em comunidades de girinos e adultos para tornar possivel

a conservacdo de grande parte das espécies de anfibios.



No primeiro capitulo dessa dissertacdo, eu busco padrdes que expliquem a riqueza e
composi¢do de girinos em pocas. Para seguir tal objetivo, eu propus uma anélise para a classificacio
de guildas baseada em caracteristicas eco-morfoldgicas partindo das linhas gerais utilizadas por Altig
& Johnston (1989). No segundo capitulo, eu exploro a estrutura da comunidade, testando se esta
apresenta um padrdo segregado, evidenciando influéncia de interagdes competitivas. Eu analisei a
co-ocorréncia das espécies através de modelos nulos, observando padrdes para o conjunto total de

espécies e dentro de guildas.
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Relating abundance of predators and water depth to species richness and guild composition of

subtropical tadpole communities

Communities of lakes and ponds are good study models of community structure and in many
instances large portions of the total variability can be explained by simple factors. The community
structure of such systems has been shown to be affected by resource competition, predation and
period of water permanency or hydroperiod (Chase & Leibold, 2003). While the role of competition
in natural communities, not only in ponds, is a controversy issue in ecology (Gotelli & McCabe,
2002), the role of permanency and predators has been widely recognized by experimental and
observational studies (e.g. Leibold, 1999; Wilbur, 1987).

In an extensive review of ecology from pond systems Wellborn et al. (1996) pointed out that
permanency gradient structures communities of many taxonomic groups in ponds. In a theoretical
model, they identify two main environmental filters driving the occupancy of ponds ranging in
permanency degree: dry, at most ephemeral ponds and fish predators, in most permanent habitats. In
the model, ponds with intermediate permanency are less susceptible to dry, that the small ephemeral
ones, and shelter invertebrate predators, but not fish. Within this scenario, where the entrance in a
given pond is ruled by such filters, distinct species traits to deal with water permanency periods and
predators are expected (Richter-Boix et al., 2007), and have been documented for many groups.

Larval amphibians are important components of ponds, playing a variety of ecological roles,
such as consumers, preys and ecosystem engineers (McDiarmid & Altig, 1999; Flecker et al., 1999).
They show great morphological diversity and are found in a wide variety of microhabitats (Altig &
Johnston, 1989). In spite of its high importance in terms of biomass and function in such systems,
tadpole ecology has been poorly studied when compared to other freshwater organisms (e.g., fishes

and macroinvertebrates) (Altig et al., 2007).
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The current knowledge about tadpole ecology is mostly based on laboratorial and
mesocosmos experiments using species of temperate regions (e.g., Wilbur, 1987; Harris & Wilbur,
1988; Skelly, 1996; Kiesecker, 1996), and observational studies conducted in tropical and temperate
zones (e.g., for tropical region: Conte & Rossa-Feres, 2006; Eterovick & Sazima, 2000; Gascon,
1991, Parris, 1999; e.g., temperate region: Richter-Boix & Llorente, 2001; Smeltish et al., 1996;
Wild, 1996). If some contrasting results are found, many studies point out common patterns and
processes, as the evidence for the permanency-predation gradient structuring tadpole communities.
The role of such gradient for tadpole communities was proposed by Heyer et al. (1975), and also
recognized in more recent extensive reviews by Wilbur (1997) and Alford (1999), besides Wellborn
et al. (1996).

Tradeoffs of some tadpole species toward permanency-predation gradient were also reported.
Good examples are the rapid larval development of some species that occupy temporary ponds
(Skelly, 1996), and unpalatability of some species that coexist with predatory fishes (Hero et al.,
2001). Also behavioral changes and other phenotypic plasticity are related with these environmental
constraints (Kopp et al., 2006; Richter-Boix et al., 2007). Given the presence of adaptative traits, one
should expect an effect of the permanency-predation gradient on the distribution of whole guilds of
tadpoles in ponds. However, this hypothesis remains mostly untested. It is not unexpected as much of
the tadpole research, including the determination of guilds, was only developed in the last years
(McDiarmid & Altig, 1999) and we poorly known since what tadpoles eat (Altig et al., 2007). When
defining guilds, together with morphological features, some authors did it based in presumed food
consumption or behavioral features (e.g. Inger, 1986; McDiarmid & Altig, 1999).

In the present study, I evaluated the effect of the permanency-predation gradient on species
richness of tadpoles in ponds. Also, I investigated the influence of additional potential variables on
tadpole assemblages such as area, depth and heterogeneity of ponds (bank types and vegetation).

Accordingly to previous studies, my expectation was that species richness would be well explained
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by the permanency-predation gradient. Additionally, I hypothesized that the permanency-predation
gradient should also explain tadpole guild composition in ponds. Guilds were determined using a
classification analysis based mostly on the guidelines of Altig & Johnston (1989). Both

morphological and ecological traits were used to define guilds.

Materials and methods

Study area

The study was carried out in the municipality of Cacapava do Sul, Rio Grande do Sul, Serra do
Sudeste, southern Brazil (between 30°57° and 31°03” S, 53°25’ and 53°89° W). The vegetation is
composed by grassland with scattered trees or small forest patches. Large forest patches are present
in hilly sites and valleys (Fig. 1A). The major land use is cattle and sheep grazing (Fig. 1B). The
climate is classified as Temperate Humid (Te Um), with annual mean temperature of 16.8 °C and a

total annual precipitation of about 1588 mm (Maluf, 2000).

Sampling
I selected 38 ponds, distant between 300 m and 80 km from each other (Fig. 2). Ponds varied in
terms of size and permanency. Tadpoles and potential predators were sampled in the end of the
austral spring (November 2007) and summer (January 2008), in each pond. Each sampling event
consisted of five-seven consecutive days. I opted to sample ponds in summer and spring because
they are the periods of higher anuran species richness in subtropical climate (see Both et al., 2008;
Canavero et al., 2008).

I swept all around the ponds, once only, using a dip net (0.4 x 0.3 m, 0.5 mm mesh), to collect
tadpoles and potential predators. Specimens collected were immediately fixed and stored in 10%

formalin. Tadpoles were identified to species level, and potential predators to families. The
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specimens are housed at the Herpetological Collection of the Universidade Federal de Santa Maria

(ZUFSM).

Variables

I measured physical and biotic variables of ponds (Table I and Table II, respectively). I measured
area and depth at each pond in each collection event. For depth, I took between three and six
measures in each pond depending on their size. In the analysis I used the mean depth in each
collection event and maximal depth observed, independent of the sample event. For area, I took
distinct measures depending on pond format (eg. elliptical, rectangular, triangular, circular,
trapezial) with a type meter. I used the ratio between the flooded areas of the two sample events
(summer area/spring area) as a measure of pond permanency (Table I).

I recorded the hydrophyte richness in the pond and vegetation types present on the pond
banks (grassy low, grassy high, shrubs, arboreal). The hydrophytes considered were floating and
emergent macrophytes. I calculated the richness and abundance of potential predatory families of
aquatic insects (Odonata, Coleoptera, Heteroptera, and Hemiptera) and fishes (Table II) (see Wilbur,
1997). 1 included leeches in a single category (Hirudinea). In the remaining text, invertebrate

richness refers to number of potential predator families.

Statistical analyses

Spatial structure

It has been well demonstrated that the spatial autocorrelation, both from environmental constraints or
community process, violates statistical assumption of independence and could increase the
probability of Type I error (Legendre et al., 2004). Prior to the analysis related with main goals, I

measured the spatial autocorrelation of data. I tested through Mantel test the spatial autocorrelation
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of pond richness and the spatial structure of species composition comparing such matrices with the
geographical distance matrix of ponds. The distance matrix of richness was obtained using Euclidean
distances, and that for species composition using the Bray-Curtis index. The description of the use of
Mantel test for spatial analysis approach is available in Dale et al. (2002). Neither the pond richness,
nor the species composition showed correlation with geographical distances (r = 0.09, P = 0.97; r =
0.04, P = 0.17, respectively). Therefore I conducted the subsequent analysis considering sampled

ponds as independent sample unities.

Richness along environmental gradients

I evaluated the relation of tadpole richness with environmental variables using Multiple Regression
and a backward stepwise procedure (Zar, 1999). Fish occurrence was not included in the analysis
because they were present in only four ponds, and only one of them was a predator (Characidae).
The richness values used in models were obtained through individual-based rarefaction curves
(Gotelli & Colwell, 2001). Richness values were standardized to 32 individuals. I chose this cut in
order to avoid underestimation of the diversity of ponds with high abundance. It excludes ten ponds
from the analysis. The rarefaction curves were constructed using EcoSim 7.72 software (Gotelli &
Entsminger, 2007) and the regression model analysis was carried out in STATISTICA software

(Statsoft, 2000).

Delineation of guilds

I took as start point for guild delineation the work of Altig & Johnston (1989), revised by McDiarmid
and Altig (1999). These guilds were based on developmental features, morphology and known or
presumed feeding behavior and ecology of the tadpoles. All larvae of species pool present exotrophic
development and were from lentic waterbodies. Following these works, I found tadpoles belonging

to four guilds: benthic, nektonic, suspension-feeder type I and suspension-rasper.
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I conducted a guild classification of the species pool based on eight variables related to
morphological and ecological features, discarding criteria related with presumed food consumption.
The morphological variables included were: eye position (dorsal/lateral), oral position (terminal,
subterminal, ventral), spiracle position (lateral, terminal, ventral), dorsal and ventral tail fins height
(higher than the tail muscle in the body tail juncture, or lower), and body height/width ratio (equal or
higher than one, or lower than one). The ecological variables utilized were place of clutch deposition
(directly in water, arboreal, or in foam nests), and presence/absence of school behavior. The
terminology of oral position (terminal, ventral, anteroventral, subterminal, etc.) is highly variable in
the literature (Altig & McDiarmid, 1999). Faivovich (2002) defined it based on an imaginary line
that separates the oral disc from the body. A perpendicular line to the main body axis, corresponds to
a terminal oral disc; acute angle to a subterminal; and a parallel line, to ventral oral disc. The author
remarks that such definition does not work perfectly. Here, I recognized the three categories of oral
position as a degree observed in the species pool, in a way quite compatible with Faivovich (2002). I
opted to use body height-width ratio, instead of the terminology compressed, depressed, or slightly
depressed, because it is variant in descriptions, and the ratio can be easily measured for all species.
The species codification is presented in Table III. The classification of species into ecological guilds
was conducted by Complete Linkage agglomerative clustering, grouping method that increase
contrast between groups, using the Gower coefficient of similarity, suitable to multi-state categorical

data (Legendre & Legendre, 1998).

Guild composition in ponds

I evaluated the guild composition of ponds with environmental variables through Canonical
Correspondence Analysis (CCA) (ter Braak, 1986). I compiled a table with the abundance of the
guilds in each pond, obtained by summing abundances of species belonging to the same guild,

independent of sample event. Guild abundance data were standardized dividing observed values by
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marginal totals of corresponding lines (total abundance of each guild) and columns (total abundance
of each pond) of matrix. I employed a forward procedure and selected manually environmental
descriptors based on additional explained variation, in order to remove correlated variables. The
significance of each variable was tested by the Monte Carlo permutation test (with 999
permutations). The variables tested were: i) area in spring and ii) in summer, iii) mean depths in
spring and iv) in summer, v) maximal depth, vi) degree of permanency, vii) predator abundance, viii)
predator richness, ix) hydrophyte richness and x) number of vegetation types in the pond banks.
Because the occurrence of rare species tends to obscure community patterns by introducing a large
number of zeros, and can increase the total inertia of the species data set (ter Braak & Smilauer,
1998). I used a Monte Carlo permutation test (with 999 permutations) to test the significance of the
overall significance of the ordination axes. The ordination and permutation tests were performed

using CANOCO 4.0 for Windows software (ter Braak & Smilauer, 1998).

Results

Species richness

Of the 38 ponds with water in the spring sampling, only 22 retained water in the following summer
sampling. The permanency degree of ponds ranged from zero, observed in 17 ponds that fully dried,
to 1.0, observed in a single pond. Fishes were sampled in only four ponds, while macroinvertabrate
predators were present in all of them. Tadpole richness and abundance of each pond are presented in
Table IV. A total of 10,852 individuals and tadpoles of 21 species was collected in the two sampling
events. Tadpoles belonged to families Cycloramphidae (1), Hylidae (7), Leiuperidae (5),
Leptodactylidae (6) and Microhylidae (1). The species list, total abundance, frequencies of

occurrence in ponds and presence in spring and summer collection are given in Table V.
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Pond richness ranged from 1 to 8 species (mean = 4.3, sd = 2.4). Pond abundances ranged
from 1 to 1921 individuals (mean = 285.6, sd = 471.4). The most abundant species was Scinax
granulatus (n = 1904), followed by Leptodactylus ocellatus (1754), S. fuscovarius (n = 1713),
Elachistocleis bicolor (n = 1639) and Physalaemus biligonigerus (n = 1292) (Table V). The most
frequent species was Physalaemus gracilis (60% of the ponds), followed by Dendropsophus minutus
(42%), and E. bicolor (40%). Limnomedusa macroglossa and species of the Leptodactylus genus,
except L. ocellatus, occurred in less than 10% of samples.

Abundance of predators was the single variable explaining tadpole richness (R* = 0.23, F 26 -
8.88, P < 0.016, Fig. 3). Pond permanency was the last variable removed from the model, with a p-

value close to significance (P = 0.06).

Guild classification

Tadpoles belonging from the same genus were usually classified together, excepted by species of the
genus Leptodactylus (Fig. 4). The species L. ocellatus and L. chaquensis, belonging to the L.
ocellatus group, were segregated from the other Leptrodactylus species, which belongs to the L.
fuscus group, by the presence of school behavior. The group I include only species of Hylidae and
was characterized by tadpoles with the body height-width ratio near or higher than one, what
includes nektonic and the suspension-rasper guilds. The group II includes tadpoles of five families.
The group included species characterized by body height-width ratio lower than one. With about
50% of similarity we have four groups, corresponding to Altig & Johnston (1989) guild
classification. The final classification revealed seven guilds: suspension-rasper (Sr), nektonics (N),
suspension-feeder (Sf), benthonics with foam nests with and without school behavior (BI and BII),
and benthonics without foam nests with lateral and dorsal eyes (BII and BIV) (Fig. 4). The
characterization of the guilds is presented in Table VI. Because the guild nomination was made

looking for matching with previous classifications, I maintained suspension-rasper and suspension-
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feeder, nomination related with food consumption, in spite of such feature had been not included in

the present study.

Guild composition

The CCA analysis revealed that guild composition of ponds was best explained by abundance
predators and pond depth (Fig. 5). The inertia explained by the first axis and the overall ordination
were significantly higher than expected by chance (F = 2.36, P = 0.06 and F = 1.92, P = 0.02,
respectively). The first four axes explained 47.3% of the total variation. The first axis alone
explained 10.6% of the total inertia, and the second 5.9% additional. The first axis was positively
related to abundance of predators (r = 0.67) and spring mean depth (» =0.65). The second axis was
positively related with mean depth in spring (r = 0.34) and negatively with abundance of predators (r
=-0.32).

Most ponds that completely dried in summer were grouped at triplot and were distinct from
such ones that kept water (Fig. 5). The distribution of guilds in the biplot shows that most benthonic
guilds were associated to shallow ponds and low abundance of predators (guilds BII, BIII and BIV).
These guilds were also associated to ponds that completely dried. The exception was guild BI, which
forms tadpole schools, that was positively related with abundance of predators. Nektonic tadpoles
were positively related with the spring depth. Elachistocleis bicolor, the only suspension-feeder,
appeared near the origins of both axes. Phyllomedusa iheringii, suspension-rasper, was positively
associated with the first axis, in opposition to BII, that was the guild most negatively related with

such axis.

Discussion

Guild classification
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The guild delineation/classification was not specifically the focus of this study; however it was a
necessary step for further analysis where I accessed guild composition. The guild delineation was
mostly congruent with previous studies (Altig & Johnston, 1989; McDiarmid & Altig, 1999). Species
were initially segregated by hydrodynamic traits such as body height/width ratio and
compressed/depressed forms. Further divisions resulted in the Altig & Johnston (1989) guild
classification. The benthonic group defined was further separated in four guilds.

Benthonic species were initially separated in two groups based mostly on the presence of
foam nests (BI-BII, BIII-BIV, Fig. 4). Foam nests protect embryos against drying and thus allow
species to exploit unpredictable ephemeral habitats (Heyer, 1969; Vasconcelos & Rossa-Feres,
2005). This foam-building group (BI-BII) was composed by species Leptodactylus and Physalaemus
and was further separated in guilds presenting (BI) or not (BII) school behavior. Guild BI was
composed by species of the Leptodactylus ocellatus group. Considering that guilds are composed by
species that use resources in a similar way (Root, 1964), it seems logical that the first group, which
forms schools and occupy ponds larger than other Lepfodactylus species, would belong to a distinct
category. The benthonic species that lay eggs directly in water (BIII-BIV) was further separated
according to eye position. The two species of Hypsiboas (BII) present lateral eyes, while
Limnomedusa macroglossa and Pseudopaludicola falcipes have eyes located dorsally.

The classification obtained was not congruent with McDiarmid & Altig (1999) for Hypsiboas
species, formerly Hyla. Reviewing the work of Altig & Johnston (1989), they placed most Hyla
species in nektonic guild. Since a recent phylogenetic review of Hylidae, many species of Hyla were
transferred to other genera (Faivovich et al., 2005, see also Frost et al., 2006). The morphology of
Hypsiboas pulchellus and Hypsiboas albobunctatus, excepting by lateral eyes, was more compatible
with benthonic forms, and both species were recorded in shallow ponds. Dendropsophus minutus, the
new name for old Hyla minuta, in our classification remains in nektonic guild, together with Scinax

species and Pseudis minuta. The last species was also included in Hylidae by Faivovich et al. (2005),
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but according with previous classifications our nektonic guild would be composed by Pseudidae and
Hylidae. The commented examples agree to McDiarmid & Altig (1999) expectation: the delineation
of tadpole guilds would improve with the increase about knowledge regarding tadpole functional
morphology and phylogeny. I did not test how much of guild classification was related to phylogeny,
but it is expected that species sharing high similarity in evolutionary constraints would have high
probability of sharing the same guild (Simberloff & Dayan, 1991). Indeed, some guilds of this study
seem to reflect it. Extensive research, including more ecomorphological features and new

phylogenetic hypothesis, is needed to clarify this point (McDiarmid & Altig, 1999).

Tadpole richness and guilds across environmental gradients

Pond studied were widely distributed in a heterogeneous landscape and showed great variation in
physical and biotic features. Abundance of predators explained alone tadpole richness and, together
with water depth, also guild composition. Permanency degree was not associated with richness or
composition, contrasting with the initial hypothesis. The exclusion of ponds with abundances lower
than 32 individuals in the analysis could have influenced the removal of permanency degree from
richness model, because most ponds excluded were those ephemeral where only few species were
recorded. Alternatively, macroinvertebrates could shelter much of the explicability related with
permanency, because themselves are affected by such gradient (Wellborn et al., 1996; Stenert &
Maltchik, 2007).

Predators could affect communities in a variety of ways, as by direct predation pressure
reducing survival; by elimination of superior competitors that gives space to weaker ones; by
differential predation size directed (Begon et al., 2006). Examples of all these situations are known
for tadpole communities. Fish predators, suggested by Wellborn et al. (1996) as a filter in pond
systems, could have strong negative impact upon tadpoles density (Kats et al., 1988); but some

species, mostly unpalatable, can live with them (Hero et al., 2001). Wilbur (1987) showed that the
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result of competitive interactions between tadpole species changes depending on the presence or the
absence of predators that, by consuming tadpoles of the strong competitor, prevent the mortality of
the weaker species. Predation mediating coexistence was also suggested in many studies in which
predators are predominantly macroinvertebrates (e.g. Richter-Boix et al., 2007; Both et al., in press).
The predation pressure exerted by macroinvertebrates seems to be attenuated by their size-limitation,
that reduces initial densities and allow survivors grow faster (Wilbur, 1997). In sum, invertebrate
predators could promote coexistence by reducing or preventing intraespecific (tadpoles of same
species but distinct cohorts) and interespecific competition (Alford, 1999). This hypothesis is
plausible to explain the higher species richness associated with higher abundance of predators
observed in this study.

In spite of the richness increasing with predator abundance, not all species were able to
inhabit a system with high abundance of predators. Some groups were associated with ponds where
low predator abundance was recorded, while others where positively associated with abundance of
predators. If species with rapid larval development need high activity levels that increases predation
risk (Skelly & Werner, 1990), it seems logical that they will use ponds with lower predator
abundance. In this study the guild BII composed by species with short larval periods, was negatively
related with abundance of predators and also appears more near to ephemeral ponds. The guild BI,
the most positively associated with abundance of predators (Fig. 5), has also short larval period and
high activity, but it was characterized by presence of schools, an aggregative behavior that could
reduce predation (Heyer, 1969). In another way, species with lower developmental rates, as most
Hylidae, could co-exist with predators by changing and/or reducing activity, consequently reducing
predation risk (Alford, 1999).

The mean depth observed in spring was also related with guild composition. It was strongly
correlated with the maximal depth observed. The position in water column was not used for guild

delineation but, following Altig & Johnston (1989), the distinct guilds are intrinsically related with
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the position in water column used and/or swimming abilities. Species with very high tail fins and
compressed, as example, would be more restricted in shallow ponds than species with low tail fins
and depressed body. Other studies also related species or species groups with depth gradient.
Eterovick & Fernandes (2001) studied microhabitats used by tadpoles in streams and found that
position in water column and water depth were relevant characters to differentiate tadpole species.
Rossa-Feres & Jim (1996) showed the relation with some tadpole species with deeper and shallower
portions of ponds.

The theoretical model proposed by Wellborn et al. (1996) elect fish presence and drought as
main filters across permanency-predation gradient. In ponds sampled in this study, few of them
presented fish and only one housed a predatory species. Therefore, beginning and intermediate
positions of the gradient were accessed, and the change would be directed by drought and
invertebrate predators. The results pointed the role of predators, and not permanency. But ephemeral
ponds are those with fewer predators and the permanency filter could not be discharged. The guild
composition changed across the gradient, depending on ability to lead with predators and body
hydrodynamic of groups. Such conclusions make possible predictions about structure of tadpole
communities in ponds in a multispecies approach, which have been widely employed by aquatic

ecologists in order to access patterns of other freshwater organisms (Chase & Leibold, 2003).
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Table I — Physical features of 38 sampled ponds measured in spring 2007 (“I”, November) and

summer 2008 (“II”” January) in Cagapava do Sul, southern Brazil.

Pond Latitude longitude area | area ] drzgf; I d?:tahn" m:::t';‘al permanency
(grad) (grad) (m%) (m%) (cm) (cm) (cm) degree
P1 30.79 53.25 23.3 12.9 14 9 20 0.6
P2 30.76 53.27 29.4 - 18 - 28 0.0
P3 30.83 53.48 14.8 - 5 - 8 0.0
P4 30.87 53.30 109.3 - 8 - 12 0.0
P5 31.00 53.39 421 - 18 - 27 0.0
P6 30.87 53.40 216.3 - 19 - 27 0.0
P7 31.01 53.50 72.3 63.5 18 12 23 0.9
P8 30.61 53.65 30.7 6.1 33 7 64 0.2
P9 30.77 53.62 6.8 - 9 - 17 0.0
P10 30.57 53.64 11.8 8.6 23 10 36 0.7
P11 30.63 53.66 37.6 13.5 24 12 38 0.4
P12 30.72 53.70 3.1 - 9 - 11 0.0
P13 30.57 53.73 10.7 - 14 - 25 0.0
P14 30.68 53.75 95.4 80.9 14 9 16 0.8
P15 30.65 53.52 117.3 104.6 15 13 30 0.9
P16 30.66 53.57 50.7 28.1 20 9 36 0.6
P17 30.83 53.38 7.0 - 8 - 12 0.0
P18 30.86 53.58 491 - 7 - 10 0.0
P19 30.76 53.47 88.6 32.5 14 8 25 0.4
P20 30.71 53.48 8.6 - 15 - 29 0.6
P21 30.83 53.46 37.8 31.2 9 7 13 0.8
P22 30.85 53.52 1294.0 1213.7 21 19 42 0.9
P23 30.91 53.55 76.9 47.6 12 8 16 0.6
P24 30.64 53.78 19.4 - 8 - 10 0.0
P25 30.66 53.74 10.2 - 8 - 22 0.8
P26 30.77 53.72 115.1 46 16 13 35 0.0
P27 30.85 53.75 168.8 - 12 - 26 0.7
P28 30.68 53.89 2.8 - 9 - 8 0.0
P29 30.97 53.67 249.7 37.1 13 4 21 0.1
P30 30.96 53.75 116.6 90.8 10 10 15 0.8
P31 30.90 53.53 227.5 226.7 16 13 21 1.0
P32 31.02 53.67 100.4 - 13 - 23 0.0
P33 31.03 53.74 441.0 337.6 19 16 33 0.8
P34 30.90 53.54 66.4 49.4 22 11 35 0.7
P35 30.89 53.52 51.4 474 24 12 35 0.9
P36 30.77 53.68 36.6 - 7 - 10 0.0
P37 30.94 53.50 2.5 - 3 - 5 0.0

P38 30.68 53.67 36.7 - 12 - 17 0.0
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Table II — Biotic features of 38 ponds sampled in Cagapava do Sul, southern Brazil.

Pond marginal vetation Hydrophite predators predators fish
types richness abundance richness presence
P1 2 4 88 10 0
P2 3 6 13 6 0
P3 1 3 30 9 0
P4 3 4 164 10 0
P5 1 5 91 12 0
P6 3 7 104 14 0
P7 2 4 118 8 0
P8 2 2 55 12 0
P9 1 4 14 5 0
P10 2 4 49 10 1
P11 2 6 99 9 0
P12 1 2 60 7 0
P13 1 4 11 4 0
P14 1 3 56 8 0
P15 4 4 14 4 0
P16 4 7 217 12 0
P17 1 2 12 5 0
P18 1 4 28 6 0
P19 2 6 68 8 0
P20 1 0 92 7 1
P21 2 3 19 7 0
P22 1 4 163 10 0
P23 1 3 99 5 0
P24 2 0 2 2 0
P25 3 3 25 7 0
P26 4 3 87 7 0
P27 1 5 104 10 0
P28 2 4 16 6 0
P29 3 2 141 8 0
P30 2 0 61 9 0
P31 2 5 128 13 0
P32 3 6 29 5 0
P33 3 5 429 9 1
P34 3 2 72 8 0
P35 4 5 32 10 0
P36 2 7 39 10 0
P37 2 0 8 4 0
P38 2 11 11 6 0

The number of marginal vegetation types considered were based in general forms: grassy low, grassy high, shrubs,
arboreal. The hydrophyte richness refers to number of floating and emergent macrophytes species, and predator richness

to number of predator families.
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Table III — Species codification for eight ecomorphological features describing the tadpole guilds.

Species eye ora_l do_rsal ver]tral spir_a_cle bo_:)dy ra_tio scthI Clutch
position position fin fin position (height/width) behavior
Cycloramphidae
Limnomedusa macroglossa 1 3 0 0 1 2 0 1
Hylidae
Dendropsophus minutus 0 2 1 1 1 1 0 1
Hypsiboas albopunctatus 0 3 0 0 1 2 0 1
Hypsiboas pulchellus 0 3 0 0 1 2 0 1
Phyllomedusa iheringii 0 1 0 1 2 1 0 2
Pseudis minuta 0 2 1 1 1 1 0 1
Scinax fuscovarius 0 2 1 1 1 1 0 1
Scinax granulatus 0 2 1 1 1 1 0 1
Scinax sp. 0 2 1 1 1 1 0 1
Leiuperidae
Physalaemus biligonigerus 1 3 0 0 1 2 0 3
Physalaemus cuvieri 1 3 0 0 1 2 0 3
Physalaemus gracilis 1 3 0 0 1 2 0 3
Physalaemus riograndensis 1 3 0 0 1 2 0 3
Pseudopaludicola falcipes 1 3 0 0 1 2 0 1
Leptodactylidae
Leptodactylus chaquensis 1 3 0 0 1 2 1 3
Leptodactylus fuscus 1 3 0 0 1 2 0 3
Leptodactylus gracilis 1 3 0 0 1 2 0 3
Leptodactylus latinasus 1 3 0 0 1 2 0 3
Leptodactylus mystacinus 1 3 0 0 1 2 0 3
Leptodactylus ocellatus 1 3 0 0 1 2 1 3
Microhylidae
Elachistocleis bicolor 0 1 0 0 3 2 0 1

Legend: eye position = 1, dorsal / 0, lateral; oral position = 1, terminal / 2, subterminal / 3, ventral; spiracle position = 1,
lateral / 2, ventral / 3, terminal; dorsal and ventral fins height = 1, higher than the tail muscle in the body tail juncture / 2,
lower than the tail muscle in the body tail juncture; body height / width ratio = 1, equal or higher than one / 2, lower than

one; clutch deposition = 1, directly in water / 2, arboreal / 3, with foam nests; school behavior = 1, present / 0, absent.
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Table IV — Tadpole richness and abundance recorded in 38 sampled ponds in November 2007 and

January 2008, at Cagapava do Sul, Brazil.

Pond

Richness

Abundance

P1
P2
P3
P4
P5
P6
P7
P8
P9
P10
P11
P12
P13
P14
P15
P16
P17
P18
P19
P20
P21
P22
P23
P24
P25
P26
P27
P28
P29
P30
P31
P32
P33
P34
P35
P36
P37
P38

W N W W W 0 W Ul 60 0N B 0 R P 0P O RFP N W WY U O WD N WE OO O N 0 b -k Y

804
4%
423
430
818
189
82
239
5*
24*
359
6*
16*
35
36
101
47
59
1921
7*
354
65
64
1*
7*
1538
7*
172
1690
343
117
104
265
137
170
158
10*
32

Legend: (*) follows ponds with less than 32 individuals.



Table V — Abundance, frequency and period of occurrence of tadpoles of 21 species recorded in

Cacapava do Sul, southern Brazil.

Species abundance frequency spring summer
Limnomedusa macroglossa 15 3 *
Dendropsophus minutus 372 16 * *
Hypsiboas albopunctatus 15 4 *

Hypsiboas pulchellus 417 10 *

Phyllomedusa iheringii 163 5 * *
Pseudis minuta 26 7 * *
Scinax fuscovarius 1713 12 * *
Scinax granulatus 1904 11 * *
Scinax sp. 652 10 * *
Physalaemus biligonigerus 1292 12 *
Physalaemus cuvieri 99 11 *
Physalaemus gracilis 462 23 * *
Physalaemus riograndensis 23 4 *

Pseudopaludicola falcipes 38 7 * *
Leptodactylus chaquensis 2 *
Leptodactylus fuscus 1 *

Leptodactylus gracilis 3 *

Leptodactylus latinasus 23 3 * *
Leptodactylus mystacinus 231 2 * *
Leptodactylus ocellatus 1754 5 * *
Elachistocleis bicolor 1639 15 * *




Table VI — Characterization of seven tadpole guilds (Fig. 1) delineated with basis on eight

ecomorfological species features.
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Guild

Characteristics

Sr

Sf

BI

Bl

Bl

BIV

Suspension-rasper

Necktonic

Suspension-feeder

Bentonic |

Bentonic Il

Bentonic lll

Bentonic IV

Body higher than width, lateral eyes and oral disc terminal. Superior dorsal fin
low and ventral high. Distinct from all other guilds by the ventral spiracle and
arboreal clutch.

Body higher than width, lateral eyes, lateral spiracle and subterminal oral disc.
Eggs directly in water. Distinct from all other guilds by the higher tail fins (dorsal
and ventral).

Body lower than width, lateral eyes, and terminal oral disc. Low tail fins. Eggs
directly in water. Distinct from all other guilds by terminal spiracle.

Body lower than width, dorsal eyes, lateral spiracle, ventral oral disc and low tail
fins. Presence of foam nest. Distinct from all other guilds by the presence of
school behavior.

Body lower than width, dorsal eyes, lateral spiracle, ventral oral disc and low tail
fins. Presence of foam nest and absence of school behavior.

Body lower than width, lateral spiracle, ventral oral disc and low tail fins. Eggs
directly in water. Distinct from all other benthonic by lateral eyes.

Body lower than width, lateral spiracle, ventral oral disc, low tail fins. Eggs
directly in water. The only benthonic form with dorsal eyes and egg deposition
directly in water.
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Figure 1 — Rural landscape of Cagapava do Sul, Southern Brazil. In A, a general view of vegetation
mosaic formed by grasslands with scattered trees or small forest patches, and large forest patches in

hilly sites and valleys. In B, cattle and sheep grazing, the major land use.
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Figure 2 — Spatial representation of the 38 sampled ponds in Cagapava do Sul (between 30°57” and

31°03° S, 53°25’ and 53°89’ W), southern Brazil.
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Figure 3 — Relationship between tadpole richness and abundance of predators observed in 38 ponds

(R*=0.23, Fy6 - 8.88, P < 0.01).
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Figure 4 — Classification of 21 tadpole species into seven ecomorphological guilds on the basis of the
variables presented in Table III. Species were classified through Complete Linkage, using Gower
similarity index. Legend: Sr — suspension rasper; N — Nektonic; Sf — suspension-filter; BI -1V —

bentonic of type I-IV.
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Figure 5 — Ordination triplot showing the first two axes of the Canonical Correspondence Analysis
for seven tadpole guilds in 38 ponds. Lines indicate the environmental descriptors, triangles indicate
guilds, and circles represent ponds. Ponds that dried in summer are illustrated with black circles, the

white circles represent ponds that kept water in summer. Legend: Sr = suspension-rasper; Sf =

suspension-filter; N = nektonic; B = benthonics, types [ — IV.
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Co-ocorréncia de girinos em pocas: quando guildas e regras de modelos

nulos importam?
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Co-ocorréncia de girinos em pocas: quando guildas, estacao e regras de modelos nulos

importam?

Compreender a relevincia das regras de montagem para a estruturagdo das comunidades tem sido
uma dos maiores desafios dos ecélogos. Por que algumas espécies nunca sdo encontradas em uma
mesma comunidade? Por que outras sdo? Interagdes competitivas estio ditando o nimero maximo de
espécies coexistentes? Estes sdo exemplos de perguntas recorrentes na literatura. O debate sobre a
prevaléncia das regras de montagem teve como marco histérico o trabalho de Diamond (1975) que
interpretou o padrdo de distribuicio de aves no arquipélago de Bismark como resultado de
competicdo interespecifica e sintetizou suas observacdes em sete regras de montagem bdsicas.
Connor & Simberloff (1979) re-analisaram os dados de Diamond através de modelo nulo e
constataram que o padrdo de distribuicdo encontrado ndo diferia significativamente do esperado ao
acaso. Entretanto, o modelo nulo proposto foi criticado por ser muito restritivo, chegando a ser
considerado tautoldgico por alguns autores (Gotelli & Graves, 1996). Passados trinta anos desde o
trabalho de Diamond (1975), muitas propriedades estatisticas dos modelos nulos foram melhor
compreendidas, particularmente devido a facilidades de simulacdes em computadores. Entretanto,
alguns aspectos ainda sdo fontes de debates. Apesar de ja antigo, o assunto vem recebendo crescente
atencdo nos dltimos anos, particularmente na avaliacdo da generalidade das regras de montagem
propostas por Diamond (1975) (Gotelli & McCabe, 2002).

A pesquisa corrente acerca de regras de montagem inclui aninhamento de espécies,
distribuicdes em manchas e relacdo entre caracteristicas das espécies e o ambiente. Entretanto,
grande atencdo ainda é dada aos padrdes de co-ocorréncia como resultado de interagdes competitivas
(Gotelli & McCabe, 2002). Diversos estudos de padrdes de co-ocorréncia enfocam a coexisténcia de
espécies pertencentes a uma mesma guilda, ou grupo taxondmico (e.g. Albrecht & Gotelli, 2002;

Sfenthourakis et al., 2005; Ulrich & Zalewski, 2006). Nessa abordagem, procura-se testar se o
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padrao de co-ocorréncia é maior ou menor do que aquele que seria esperado ao acaso, seguindo a
proposi¢do analitica de Connor & Simberloff (1979).

Em recente meta-andlise de 96 matrizes de presencga-auséncia, Gotelli & McCabe (2002)
avaliaram padrdes de co-ocorréncia de diversos grupos taxondmicos e encontraram evidéncia de
estruturacio de comunidades para diversos organismos, principalmente dentro de grupos
homeotérmicos. Eles ndo encontraram evidéncias de estrutura em comunidades de peixes, anfibios,
répteis e muitos invertebrados, exceto em comunidades de formigas. Com base nessa diferenca entre
grupos, foi sugerido que a estrutura de comunidades animais estaria ordenada em um continuo
ecolégico (Gotelli & Rohde, 2002). Dessa forma, animais pequenos, com menor mobilidade e em
pequenas populacdes seriam menos sujeitos as pressoes de estruturagdo e portanto o padrdo de co-
ocorréncia entre espécies deveria ser semelhante ao esperado ao acaso. Por outro lado, animais com
maior mobilidade e/ou maiores, em maiores populagdes, tenderiam a nio co-ocorrer (Gotelli &
Rohde, 2002). Entretanto, a auséncia de estrutura em alguns grupos pode ser atribuida a andlise de
grupos heterogéneos (Gotelli & Rohde, 2002) quanto ao uso de recurso. Nestes, o efeito de
competicdo seria diluido e, portanto, ndo tenderiam a co-ocorrer em frequéncia menor do que o acaso
(Diamond & Gilpin, 1982).

Nio ¢é esperado que todas as espécies apresentem interagdes competitivas entre si, mas apenas
aquelas que utilizam recursos de uma maneira similar (Simberloff & Dayan, 1991). Portanto, a
caracterizacdo e designacdo de guildas ecoldgicas, embora totalmente independente das andlises de
co-ocorréncia, € um passo fundamental para avaliacio de interacdes competitivas (Gotelli &
Entsminger, 2007). Por exemplo, estudos avaliando estruturacdo de comunidades de anfibios e
répteis levando em consideragdo alguma medida de similaridade entre as espécies incorporada nos
modelos encontraram padrdes ndo aleatérios (Hofer et al., 2004).

Comunidades de girinos em pogas constituem uma boa oportunidade de estudo de regras de

montagem. Pocas apresentam limites facilmente reconheciveis, semelhantes as ilhas oceadnicas onde
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historicamente tém se desenvolvido a pesquisa no tema (Chase & Leibold, 2003). Entretanto, a
transitoriedade dessas comunidades (Wilbur, 1987), segregacdo temporal (Toft, 1985) e interface
com a histéria natural dos adultos (Werner, 1986) constituem importantes fatores a serem
considerados na constru¢@o e/ou interpretacdo de modelos de co-ocorréncia.

A presenca de girinos em uma poga depende, em primeira instincia, de sua escolha por
adultos para a deposicdo dos ovos. O tipo de ambiente escolhido tem grande influéncia sobre o
desenvolvimento de muitas espécies (Alford, 1999; Ryan & Winne, 2001). Girinos que se
desenvolvem em ambientes permanentes estdo menos sujeitos a estresse hidrico, embora geralmente
estejam expostos a maior variedade de potenciais competidores e predadores (Alford, 1999). Assim,
diferentes adaptacdes sdo necessdrias para ocupar ambientes em diferentes posicdes do gradiente de
permanéncia. Mudancas na composi¢do de espécies relacionadas a permanéncia de pogas t€ém sido
documentadas (Snodgrass et al., 2000; Wellborn et al., 1996; Richter-Boix et al., 2007). No primeiro
capitulo da presente dissertagdo, diferentes guildas eco-morfolégicas mostraram-se associadas com
diferentes tipos de pogas e abundancia de predadores. Guildas bentdnicas foram associadas as pocas
mais efémeras e com menor abundincia de predadores. Guildas nectonicas foram encontradas
predominantemente em pocas permanentes e com mais predadores.

Estudos experimentais e observacionais explorando padrdes de segregacdo de espécies de
girinos apresentaram resultados divergentes quanto a importancia das interagdes competitivas. Os
experimentos, conduzidos principalmente em laboratério e mesocosmos, t€m demonstrado que a
competicio por recursos € um fator importante para comunidades de girinos (e.g. Parris & Semlitsch,
1998; Morin, 1987; Morin & Johnson, 1988). J4 os estudos observacionais avaliando segregacdo de
habitats sdo menos contundentes em atribuir importancia a interacdes competitivas (e.g. Heyer,
1973; Heyer, 1976; Eterovick & Barros, 2003; Rossa-Feres & Jim, 1996; Wild, 1996). De fato,

alguns autores questionaram a prevaléncia de competi¢do em situacdes naturais (Chase & Leibold,
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2003) e hipotetizaram que a heterogeneidade ambiental, sazonalidade e predag¢do poderiam atenuar e
/ou prevenir a competi¢dao (Morin, 1983; Lower & Morin, 1993; Glasser, 1989).

No presente trabalho, eu estudei padrées de co-ocorréncia de girinos em pogas de duas
formas: considerando todas as espécies como equivalentes e separando-as em guildas eco-
morfoldgicas. Eu usei modelos nulos para avaliar se as espécies co-ocorrem mais ou menos do que o
esperado ao acaso. Dadas as diferentes pressdes ambientais a que estdo sujeitas as diferentes guildas,
eu hipotetizo que: i) exista menor freqiiéncia de co-ocorréncia do que o esperado ao acaso para
espécies pertencentes a guildas que ocupam pocas menores e/ou mais efémeras, onde os recursos
seriam mais limitados, ii) para guildas associadas a pogas mais permanentes o padrdo de co-
ocorréncia seja semelhante ao acaso, visto a maior abundéncia de predadores e outras interagdes que
poderiam prevenir a ocorréncia de competi¢do, e iii) quando as espécies forem analisadas em
conjunto a co-ocorréncia ndo reflita um padrdo segregado, pois nem todas as espécies seriam

potenciais competidoras.

Materiais & Métodos

Area de estudo e amostragens

Eu coletei girinos em 38 pocas localizadas no municipio de Cacapava do Sul, Rio Grande do Sul,
Brasil (entre 30°57’e 31°03° S, 53°25° e 53°89° W). A vegetacdo da regido é composta de campos
intercalados com pequenas manchas de vegetagdo arbdrea, sendo a ultima mais conspicua em
terrenos com maior declividade e em matas de galeria. A principal atividade econdmica na regido € a
criacdo de gado e ovelhas. As pogas foram amostradas duas vezes, durante novembro de 2007
(primavera) e janeiro de 2008 (verdo). Girinos foram coletados usando um pu¢d de rede fina
(dimensdes 0,4 x 0,3 m; malha 0,5 mm), passado uma tnica vez ao longo da poca, e imediatamente

fixados em formalina 10%. Os espécimes estdao depositados na Colecdo Herpetoldgica da
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Universidade Federal de Santa Maria (ZUFSM). A descricdo detalhada das caracteristicas ambientais
das pocas e o mapa ilustrando sua distribuicdo estdo disponiveis no primeiro capitulo desta

dissertacao.

Matrizes de presenca/auséncia e designacao das guildas
Eu compilei trés matrizes de presenga/auséncia: i) matriz de ocorréncia de espécies total,
correspondendo a ocorréncia de espécies nas 38 pocas, independente do evento de coleta (Apéndice
A), ii) matriz de ocorréncia de espécies na primavera, contendo dados relativos as 38 pocas
amostradas nesse evento de coleta (Apéndice B), e iii) matriz de ocorréncia de espécies no verao,
com os dados relativos as 21 pocas que mantiveram-se com dgua nesse evento (Apéndice C). O uso
das trés matrizes deve-se a particularidade dos organismos de estudo. Girinos de muitas espécies se
desenvolvem em pogas ao longo de um ano. Entretanto, dependendo do periodo reprodutivo, alguns
pares de espécies que ocupam uma dada poca podem nao co-ocorrer. Por exemplo, pode-se ter duas
espécies, A e B, com girinos de rdpido desenvolvimento, (dois meses de ovo a imago), e C com
longo periodo de desenvolvimento (quatro meses). As espécies A e B ocorrem na primavera e no
verdo, respectivamente, enquanto C ocorre nas duas épocas. Na primavera terfamos a co-ocorréncia
do par A-C e no verdo do par B-C. A ndo detec¢do de B no primeiro evento de coleta poderia ser
justificada pela amostragem insuficiente, hipdtese plausivel para muitos organismos. Entretanto,
considerando apenas a matriz total, com as presencas somadas, eu estaria ignorando a segregacao
temporal relacionada com o ciclo reprodutivo dos adultos e o desenvolvimento dos girinos (ver Toft,
1985; Duellman & Trueb, 1986; McDiarmid & Altig, 1999), que preveniria a co-ocorréncia do par
A-B no exemplo dado.

As 21 espécies encontradas foram distinguidas em duas guildas eco-morfoldgicas: bentonicos
e nectdonicos. A designacdo das duas guildas ecomorfoldgicas segue os resultados do primeiro

capitulo da presente dissertagc@o, e € congruente com a caracterizagdo proposta por Altig & Johnston
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(1989). A classificagdo adotada segue uma similaridade de aproximadamente 50% entre espécies, e
visou um balanco entre similaridade eco-morfolégica e nimero de espécies em cada grupo.
Phyllomedusa iheringii e Elachistocleis bicolor pertencem a duas guildas distintas, suspensores-
raspadores e filtradores, e foram as unicas espécies excluidas das andlises de co-ocorréncia. A lista
completa das espécies e designacdo das guildas é dada na Tabela I. A partir das matrizes de
presenca/auséncia totais (Apéndices A-C), foram construidas matrizes de presenga/auséncia para

cada guilda.

Anélise de dados

Eu testei se o padrio de co-ocorréncia para o conjunto total de espécies e também dentro de cada
guilda diferia daquele esperado ao acaso comparando o resultado obtido a partir das matrizes
originais com aqueles obtidos a partir de 5000 matrizes aleatérias. Eu usei o indice C-Score proposto
por Stone & Roberts (1990), que mede o nimero médio de unidades de tabuleiro de xadrez
(checkerboard units) (CU), termo dado para padrdes 0/1 de ocorréncia, entre todos os pares de
espécies possiveis (Gotelli & Entsminger, 2007). O CU ¢€ calculado para cada par de espécies
seguindo a formula CU= (7i-S)*(rj-S), onde, ri corresponde a soma das ocorréncias da espécie i (total
da linha), rj corresponde a soma das ocorréncias da espécie j, e S corresponde ao nimero de sitios
onde ambas espécies co-ocorrem. Em uma comunidade estruturada por interagdes competitivas, o
valor de C-Score observado deve ser significativamente maior que o esperado ao acaso.

Eu usei trés modelos nulos para geracdo das matrizes aleatérias: i) mantendo a soma das
linhas e das colunas fixas, ii) mantendo a soma das linhas fixa, e a soma das colunas proporcional,
descartando matrizes degeneradas e iii) mantendo a soma das linhas fixa, a soma das colunas
proporcional e incluindo matrizes degeneradas. As comunidades nulas foram construidas a partir de
substitui¢do seqiiencial, “sequential swap” (Gotelli & Entsminger, 2007; Gotelli & Entsminger,

2003). Mantendo-se a soma das linhas fixa, o nimero de ocorréncias de cada espécie é mantido nas
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comunidades nulas. Mantendo-se a soma das colunas fixa, cada poga da matriz aleatorizada continua
com o mesmo nimero de espécies. Quando a soma das colunas é proporcional aquela da matriz
original, as colunas (pocas) das comunidades nulas irdo variar, mas terdo, em média, 0 mesmo
nimero de espécies da matriz original. O modelo com as colunas proporcionais pode gerar matrizes
degeneradas, onde aparecerdo pocas sem nenhuma ocorréncia. Matrizes degeneradas podem levar ao
erro Tipo I (Connor & Simberloff, 1979; Gottelli 2000), e em muitos casos recomenda-se descarta-
las. Por outro lado, a ocorréncia de sitios sem nenhuma espécie pode ocorrer na natureza (Gotelli,
2000), e foi o caso de algumas pocas amostradas nesse estudo no verdo. Em matrizes de
comunidades com sitios vazios, € l6gico permitir que eles ocorram nas simulagdes (Gotelli &
Entsminger, 2007). O uso dos trés modelos descritos acima permite comparar os resultados obtidos a
partir do modelo mais conservador, fixo-fixo, com aqueles de modelos que permitem uma variagdo
do ndmero de espécies por sitio, permitindo ou nio sitios vazios. Eu adotei o valor de a de 0,1. As

andlises foram realizadas no programa EcoSim 7.72 (Gotelli & Entsminger, 2007).

Resultados

A co-ocorréncia de girinos, ndo considerando a separagdo em guildas, foi aleatdria para o modelo
nulo com os marginais totais fixos tanto no conjunto total de dados (P = 0,242; Tab. ILFig. 1),
quanto nas matrizes de primavera e verdao separadamente (Pprimavera = 0,621; Pyeso = 0,506). O
modelo fixo-proporcional sem a inclusdo de matrizes degeneradas também nao detectou estrutura nas
matrizes do conjunto total de dados e de primavera (P = 0,271; Pprimavera = 0,431). Nao foi
possivel construir as 5000 comunidades nulas com o modelo fixo-proporcional sem matrizes
degeneradas a partir da matriz do verdo, que apresenta duas pocas vazias (com dgua e sem girinos,

Apéndice III). Para o modelo nulo com a soma das linhas fixa, soma das colunas proporcional e com
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matrizes degeneradas a co-ocorréncia foi menor do que o esperado ao acaso nas trés matrizes
analisadas (Pl = 0,088; Pprimavera= 0,080; Pyerzo = 0,057; Fig. 1).

A co-ocorréncia de girinos bentdnicos foi menor do que a esperada ao acaso, considerando-se
os dados totais e os dados de primavera, no modelo com restri¢do fixa para os marginais totais (P
= 0,016; Pprimavera = 0,062; Fig. 2), € no modelo fixo-proporcional sem matrizes degeneradas (P <
0,001; Pprimavera < 0,001). A co-ocorréncia da guilda, analisada segundo o modelo fixo-proporcional e
sem matrizes degeneradas, também foi menor que o esperado ao acaso nos dados totais (Pio =
0,03). Entretanto, ndo foi possivel construir o modelo sem as matrizes degeneradas para a matriz da
primavera, que apresenta muitos zeros. Quando apenas as espécies de girinos bentdnicos e
respectivas ocorréncias no verdo foram consideradas, a co-ocorréncia foi considerada aleatéria para
os trés modelos testados (Tab. II, Fig. 2).

Os girinos nectbnicos apresentaram co-ocorréncia aleatéria tanto quando considerados os
dados totais, quanto quando considerados os dados de primavera, com ambos os marginais totais dos
modelos nulos fixos (P = 0,224; Pprimavera = 0,374; Tab. 1I e Fig. 3), e os dados de primavera,
também com o modelo fixo-proporcional sem matrizes degeneradas (Pprimavera = 0,272). O conjunto
total, analisado via modelo fixo proporcional descartando-se matrizes degeneradas, revelou menor
co-ocorréncia que o esperado ao acaso (P = 0,053). As matrizes de co-ocorréncia total e da
primavera, analisadas através do modelo nulo com as colunas proporcionais e inclusdo de matrizes
degeneradas, apresentaram menor co-ocorréncia do que o esperado ao acaso (Pioa = 0,002; Pprimavera=
0,008; Tab. II, Fig. 3). Para os nectdnicos presentes no verdo foram evidenciados padrdes segregados

nos modelos nulos construidos com os trés diferentes algoritmos (Fig. 3).

Discussao
A estruturacdo de comunidades de girinos em pocas tem sido atribuida principalmente a predagao,

competicao e permanéncia. Em um experimento fatorial manipulando os trés fatores citados Wilbur
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(1987) mostrou que a importincia de cada um deles depende tanto das espécies envolvidas, quanto
do ambiente. Heyer et al. (1975) hipotetizaram que a permanéncia do ambiente seja o principal fator
determinante da composi¢do de espécies em pogas efémeras, enquanto competicio e outras
interagOes bidticas predominem em ambientes mais permanentes. Os resultados de Wilbur (1987) o
levaram a sugerir um cendrio distinto, em que competi¢do dominaria nos habitats simples e de curta
duragdo, enquanto que nos ambientes mais permanentes a presenca de predadores iria atenuar os
efeitos da competi¢do. Os resultados do presente estudo, baseados nos dados de ambos os eventos de
coleta e modelo nulo com marginais totais fixos, concordam com Wilbur (1987) e com as duas
primeiras hipdteses iniciais. Espécies bentdnicas associadas as pogas mais temporarias apresentaram
um padrio segregado, hipétese (i), enquanto que as espécies nectOnicas, associadas as pocas com
maior permanéncia nao, hipétese (ii).

Na andlise baseada em todas as espécies, desconsiderando-se guildas, a co-ocorréncia ndo
diferiu do esperado ao acaso para o modelo com os marginais totais fixos e, também, para o modelo
fixo-proporcional sem matrizes degeneradas, exceto para a matriz de ocorréncias do verdao. Esse
resultado também estd de acordo com o esperado, hipdtese (iii), que previa a ndo deteccdo de
estrutura para o conjunto total das espécies pois neste estariam pares de espécies ndo competidoras.
A comparacdo desses resultados com aqueles obtidos para cada guilda refor¢a a importancia de se
considerar a similaridade funcional entre as espécies nas andlises de co-ocorréncia, conforme
sugerido previamente (e.g. Diamond & Gilpin, 1982; Simberloff & Dayan, 1991; Gotelli & McCabe,
2002). Espécies que s6 usam pogas profundas, como Phyllomedusa iheringi, e espécies que sé usam
pocas efémeras, como algumas espécies de Leptodactylus, ndo irdo co-ocorrer na natureza. Portanto
a andlise de co-ocorréncia intra guildas é mais realista tanto por considerar a similaridade funcional
das espécies (Diamond & Gilpin, 1982; Kelt & Brown, 1999), quanto por avaliar o uso de habitats
realmente utilizados pelas espécies (Gotelli & Graves, 1996). A co-ocorréncia de todas as espécies

no verdo ndo pode ser avaliada através do modelo fixo-proporcional sem matrizes degeneradas
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porque € muito dificil variar o nimero de espécies nas pogas e ndo formar matrizes degeneradas, em
um conjunto de dados com muitos zeros (Gotelli & Entsminger, 2007), utilizando-se a substituicdo
seqiiencial. Pelo mesmo motivo, o modelo fixo-proporcional sem matrizes degeneradas ndo foi
possivel, também, para a matriz dos girinos bentonicos na primavera. O tinico modelo que garante a
formacdo de matrizes ndo degeneradas € o fixo-fixo (Gotelli & Entsminger, 2007).

O modelo fixo-proporcional incluindo matrizes degeneradas revelou menos co-ocorréncia
que o esperado ao acaso para as trés matrizes de presenga/auséncia contendo todas as espécies. O
modelo nulo com os marginais totais fixos € o mais conservador e menos sujeito ao erro Tipo I, do
que aquele baseado na soma das linhas fixa e das colunas proporcional (Gotelli, 2000). Ainda, a
formacdo das matrizes degeneradas aumenta a chance de erro Tipo I (Gotelli & Graves, 1996; Gotelli
& Enstminger, 2007), e uma rdpida andlise da Tabela II revela o quanto matrizes degeneradas
influenciaram a significAncia dos resultados no presente estudo. H4, pelo menos, duas boas
justificativas para a inclus@o de matrizes degeneradas: a primeira é que € esperado que elas sejam
geradas ao acaso em uma comunidade nula (Gotelli & Entsminger, 2007), a segunda é que elas
seriam equivalentes as pogas sem ocorréncia de espécies, situacdo encontrada na natureza (Gotelli,
2000), e verificada neste estudo. Contudo, considerando-se que os dados foram baseados em
amostragens e ndo em uma lista completa e precisa das espécies, e que a rejeicao da hipdtese nula foi
influenciada pela inclusdo das matrizes degeneradas em alguns casos, eu considerei mais apropriado
interpretar os resultados obtidos a partir do modelo nulo com os marginais totais fixos, o qual obteve
resultados bastante congruentes com o modelo fixo-proporcional sem matrizes degeneradas.

Os resultados dos modelos avaliando a co-ocorréncia para espécies dentro de cada guilda, em
cada evento de amostragem, foram distintos entre primavera e verdo. Essa diferenga era esperada,
vista a sazonalidade reprodutiva bem documentada para comunidades de anfibios em regides
temperadas (Toft, 1985). No modelo com os marginais fixos, os bentonicos apresentaram um padrao

segregado na primavera e aleatério no verdo, enquanto que os nectdnicos apresentaram o padrdo
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oposto, ou seja, aleatdrio na primavera e segregado no verdao. Menos co-ocorréncia que o esperado ao
acaso para os bentdnicos na primavera concorda com o resultado obtido a partir dos dados totais,
porém o padrdo aleatério no verdao é dificil de ser diretamente interpretado. As pocas efémeras,
ocupadas pelos bentbnicos na primavera, estavam secas no verao, ao passo que as pocas maiores
sofreram reducdo de volume e eram as unicas disponiveis. E possivel que pogcas com menores
profundidades presentes no verdo, que sdo bem exploradas pelos girinos bentonicos (ver primeiro
capitulo da presente dissertacdo), entretanto com maior drea que aquelas efémeras, tenham
possibilitado a coexisténcia de mais espécies de girinos bentdnicos.

A reducido de volume das pogas no verdo também pode ser a causa da segregacdo dos girinos
nectdnicos nessa estagdo, que diferiu do padréo aleatério observado para a presenga/auséncia total e
somente na primavera. Analisando uso de microhdbitats de girinos em riachos, Eterovick &
Fernandes (2001) encontraram que a posi¢do na coluna d’dgua e a profundidade da coluna, além do
tempo de ocorréncia, foram as melhores caracteristicas para distinguir os microhdbitats usados. A
segregacdo das espécies na coluna d’dgua em pogas também foi sugerida por Rossa-Feres & Jim
(1996) e, no primeiro capitulo da presente dissertagdo, foi discutida a associagdo dos girinos
nectdnicos com maiores profundidades. Considerando-se a importincia da profundidade para esse
grupo, a reducdo da mesma tornaria mais dificil o uso diferencial da coluna d’agua o que levaria as
espécies a interagirem mais diretamente. Em resumo, a disponibilidade de pogas com condi¢des
favoraveis para cada guilda explicaria a co-ocorréncia aleatoria dos nectdnicos na primavera, e dos
bentdnicos no verdo.

Embora o padrdo segregado encontrado para os girinos bentdnicos, matriz total e apenas
primavera, e 0s nectdnicos, matriz de ocorréncias no verdo apenas, possa ser o reflexo de interagdes
competitivas, é preciso considerar hipdteses alternativas. No caso dos girinos associados as pocas
efémeras o padrdo segregado pode estar relacionado a uma competi¢do indireta relacionada com a

escolha de uma dada poga por adultos. E possivel que pogcas muito pequenas, ja colonizadas por uma
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coorte, sejam preteridas para a deposi¢do dos ovos pelos adultos. Dessa forma, os efeitos de uma
espécie sobre a outra ndo seriam relacionados & deplecd@o de recursos afetando taxas de crescimento e
sobrevivéncia como demonstrado em diversos experimentos cldssicos de competi¢do (e.g. Tilman et
al., 1981), e, sim, resultado de interferéncia (inibicdo) mediada pela prioridade na colonizagdo das
pocas. Estudos tém demonstrado que anuros adultos de algumas espécies escolhem sitios de
vocalizacdo considerando a presenca de predadores, competidores e sitios de ovoposicdo (Resetarits
& Wilbur, 1991), e que a ordem de ocupacgdo das pocas pode influenciar interacdes competitivas
(Lawler & Morin, 1991).

Processos historicos ou filogenéticos correntemente sdo empregados para explicar padrdes de
distribuicdo segregados, principalmente em estudos de escala regional (Browers & Brown, 1982).
Nessa escala, a especiacdo alopdtrica poderia gerar padrdes de tabuleiro de xadrez para algumas
espécies. Entretanto a filogenia pode explicar padrdes mesmo em pequenas escalas (Taylor &
Gotelli, 1994). A relacdo entre as guildas e a filogenia ndo foi testada para girinos, € merece
investigacdes futuras (McDiarmid & Altig, 1999), bem como o papel da filogenia em produzir os
padrdes segregados. No primeiro capitulo dessa dissertacdo, foram observados girinos do género
Leptodactylus do grupo L. ocellatus e do grupo L. fuscus, com espécies bentOnicas, associados a
diferentes ambientes. Assim, a segregacdo entre espécies dos dois grupos ndo seria resultado das
interagdes competitivas. Por outro lado, interacdes competitivas, efeitos historicos e filogenia nio
sdo mutuamente exclusivos, podendo os padrdes segregados serem resultados da sua interacdo
(Cornell & Lawton, 1992).

Este estudo mostrou estruturagdo em comunidades de girinos, contrapondo a hipdtese de
auséncia de estrutura em grupos pecilotérmicos (Gotelli & McCabe, 2002; Gotelli & Rohde, 2002).
Porém, os padrdes nao aleatérios encontrados sé foram detectdveis quando a ocorréncia de girinos
foi analisada dentro de cada guilda, o que dé evidéncias & hipdtese que a auséncia de estrutura em

alguns grupos pode estar relacionada a avaliacio de matrizes de grupos heterogéneos. A co-
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ocorréncia em pocas também foi diferente entre estacdes para cada guilda, e isso reforca a
importancia de considerar-se o componente sazonal das pocas, que experimentam grande
variabilidade tanto em composicdo de espécies, quanto em caracteristicas ambientais ao longo do
tempo. Dentre os trés algoritmos de modelos nulos utilizados, os modelos com os marginais totais
fixos, e modelos fixo-proporcionais sem degeneradas obtiveram resultados mais similares, enquanto
que modelos fixo-proporcionais com matrizes degeneradas apresentaram resultados divergentes.
Padrdes aleatorios foram encontrados para varios conjuntos de dados nesse estudo, e estes podem ser
explicados pelas flutuacdes espago-temporais das pogas, pela diferenciacdo morfoldgica das espécies

e pelo efeito da predagio (primeiro capitulo da presente dissertacao).
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Tabela I — Designagdo das guildas e nimero de pogas ocupadas por girinos das 21 espécies coletados
nas 38 pogas, em novembro de 2007 e janeiro de 2008, no municipio de Cacgapava do Sul, Rio

Grande do Sul, Brasil.

Espécies Guilda freqiiéncia em pocas
Limnomedusa macroglossa bentbnico 3
Dendropsophus minutus necténico 16
Hypsiboas albopunctatus bentonico 4
Hypsiboas pulchellus bentonico 10
Phyllomedusa iheringii suspensor-raspador 5
Pseudis minuta nectonico 7
Scinax fuscovarius nectonico 12
Scinax granulatus necténico 11
Scinax sp. necténico 10
Physalaemus biligonigerus bentbnico 12
Physalaemus cuvieri bentdnico 11
Physalaemus gracilis bentdnico 23
Physalaemus riograndensis bentbnico 4
Pseudopaludicola falcipes bentbnico 7
Leptodactylus chaquensis bentonico 2
Leptodactylus fuscus benténico 1
Leptodactylus gracilis bentbnico 3
Leptodactylus latinasus bentbnico 3
Leptodactylus mystacinus benténico 2
Leptodactylus ocellatus benténico 5

—
9]

Elachistocleis bicolor suspensor-filtrador
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Tabela II — Valores de C-score observado (obs), e os valores do C-Score médio, com base em 5000

simulacdes, C-score (sim), obtidos a partir das nove matrizes de presenga/auséncia dos girinos nas 38

pocas estudadas.

C-score(obs) modelo C-score(sim) P (obs>sim)
Conjunto total de espécies (total) 26.87 F-F 26.69 0.242
F-P 26.07 0.271
F-P (d) 24.94 0.088
Conjunto total de espécies,
primavera 19.90 F-F 20.03 0.621
F-P 19.67 0.431
F-P (d) 18.23 0.080
Conjunto total de espécies, verdo 8.51 F-F 8.53 0.506
F-P o .
F-P (d) 7.42 0.052
Bentbnicos (total) 20.02 F-F 18.99 0.016
F-P 18.08 0.030
F-P (d) 16.16 < 0.001
Bentdnicos, primavera 15.67 F-F 14.73 0.062
F-P wx .
F-P (d) 11.36 < 0.001
Bentbnicos, verao 4.18 F-F 4.52 0.856
F-P 4.21 0.532
F-P (d) 3.25 0.150
Necténicos (total) 53.20 F-F 52.63 0.224
F-P 46.69 0.053
F-P (d) 37.29 0.002
Nectbnicos, primavera 32.90 F-F 32.71 0.374
F-P 31.15 0.272
F-P (d) 23.30 0.008
Nectbnicos, verao 16.30 F-F 15.70 0.095
F-P 13.50 0.003
F-P (d) 10.12 < 0.001

Os modelos foram construidos para o conjunto total de espécies e, separadamente, para bentonicos e nectonicos. Cada

matriz foi analisada através de trés modelos nulos distintos: modelo fixo-fixo (F-F), modelo fixo-proporcional sem

matrizes degeneradas (F-P), e modelo fixo-proporcional incluindo matrizes degeneradas (F-P (d)). O modelo fixo-

proporcional descartando matrizes degeneradas ndo pode ser construido para a matriz contendo todas as espécies no

verdo, e também para a matriz dos girinos bentonicos na primavera.
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Figura 1 — Padrdes de co-ocorréncia dos girinos de 21 espécies na primavera, no verdo e independentemente do evento de coleta (total). Os histogramas apresentam as freqiiéncias de C-score

simulados para os trés diferentes modelos nulos testados. Nao foi possivel analisar a matriz com os dados de verdo apenas através do modelo fixo-proporcional sem matrizes degeneradas
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Figura 2 — Padrdes de co-ocorréncia dos girinos benténicos na primavera, no verdo e independentemente do evento de coleta (total). Os histogramas apresentam as freqii€éncias de C-score
simulados para os trés diferentes modelos nulos testados. Nao foi possivel analisar a matriz com os dados de primavera apenas através do modelo fixo-proporcional sem matrizes degeneradas
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Figura 3 — Padrdes de co-ocorréncia dos girinos nectonicos na primavera, no verdo e independentemente do evento de coleta (total). Os histogramas apresentam as freqiiéncias de C-score

simulados para os trés diferentes modelos nulos testados.
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Apéndice A — Matriz de presenca/auséncia de girinos de 21 espécies em 38 pocas em Cagapava do Sul em novembro de 2007 e janeiro de 2008.

Pocas
Espécies Guilda 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38
Limnomedusa maCfOQ/OSS& B 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

P4
IS
o
IS
o

Dendropsophus minutus o 1 0 o o 1 o o o0 o0 o0 O o0 1 0 o0 O O 1 1 1 o0 o0 1 1 1 1 1 0

©
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o

Hypsiboas albopunctatus

[ve)
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o

Hypsiboas pulchellus

[2)
ny)
*
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o

Phyllomedusa iheringii

Pseudis minuta o o o o 1 1 0 1 0 0 O O O O O 1 0 O 1 0 O O O O O 1 0 0 O 0O O O O O 0 0 0 1
Scinax fuscovarius + o o 1 1 0o 0o 1 0 0 1 0 o0 1 0 0 1 0 o0 0O 0 0O 1 0 o0 O 0 0O O O O 1 0 1 1 0 0 1
Scinax granulatus o o o 1 1 0 0 o o o0 1 0 0O o0 1 1 0o 1 1 0 o0 t 0 O O 1 0 1 0 1 0 O 0O O O O 0 0
Scinax sp. o o o o o 1 1 0o o 0 0 0 0 o0 o 1 0 0 0 0 1 0o 1 0 0 0 o0 o0 1 1 1 0 1 0 0 1 0 0

Physalaemus biligonigerus
Physalaemus cuvieri
Physalaemus gracilis
Physalaemus riograndensis
Pseudopaludicola falcipes
Leptodactylus chaquensis
Leptodactylus fuscus
Leptodactylus gracilis
Leptodactylus latinasus

Leptodactylus mystacinus

T W W W W W W W w wwZz22 2 2
IS
IS
IS
IS
IS
o
o
IS
IS
o
IS
IS
o
o
o
IS
o
IS
o
o
IS
IS
o
IS
o
o
o
o
IS
IS
o
o
o
IS

Leptodactylus ocellatus

Elachistocleis bicolor

[2)
)
*
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o
o

Legenda: presenca, 1; auséncia, 0. (B) bentdnico, (N) nectdnico, (SR) suspensor-raspador, (SF) suspensor-filtrador. (*) indica guildas representadas por uma

Unica espécie na comunidade.



Apéndice B — Matriz de presencga/auséncia de girinos de 18 espécies em 38 pogas em Cacapava do Sul em novembro de 2007 (primavera).

Pocas

Espécies Guilda 1 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38
Limnomedusa macroglossa B 0 o 0o o o o0 o0 0 1 0 O 1t 0O O O O O O O 0 O O O O 0 O O 0 O 0 O O 0 O 0 0 O
Dendropsophus minutus N 1 0o o o o o o0 O O O O O O 1 0O O O O O O O O O 0O O O O O O O 1 1 0 0 0 0 O
Hypsiboas albopunctatus B 0 1+ o 1 1 0 0o O t 0 O 1 0 0 O O o O t o0 o0 1 0 O 1 1 0 1 0 0 O O 0O O 0 0 O
Hypsiboas pulchellus B 1 o 1 1 1 0 0O O O O O O 0O o O O o o o0 o o 1t o o0 0O 0O 1 1 1 0 0 1 1 1 1 1 0
Phyllomedusa iheringii SR* 0 o o o 1t o 0O O O O O O o0 o t o0 O O o0 o0 1 o0 O O O O O O O O O O O 1 0 0 O
Pseudis minuta N 0 o 0o 1 1 0 1 0 0 0O O O O O O 0O O O 0 O O 0 0O O O 0 O O 0 O O 0 O 0 0 0 1
Scinax fuscovarius N 1 o 1t t o0 o t o0 0 1t 0 O O O O 1 0 O 0O 0 o0 t 0 0O 0 0 O 0 o0 O 1 0 1 1 0 0 1
Scinax granulatus N 0 o 1+ 1t o o o0 0 O t 0O O O O O O 1 0o 0O O 1 0 0 O O O 1 0 1 0 0 0 0O O 0 0 0
Scinax sp. N 0 o o o 1 1 0 0 0 0 O O 0O 0O 1 0 0 o0 0O 1 0 0 0 O 0 o0 O 0 1 1 0 1 0 0 1 0 O©
Physalaemus gracilis B 1 + 1 14 14 0 1 1t o 1 0 o0 1 0 1 1 1 1 o0 1 1 1 1 1 0 0 O O O O 1 1 0 0 1 1 1
Physalaemus riograndensis B 0 i 11 0 0 0O 0O O O O 0O 0O O O O O O O o0 O O O O O O O 1 0 0 O O 0O O 0 0 O
Pseudopaludicola falcipes B 0 o 1 o o o0 O O O O O O O o O 1 1 0 0 O O O O 0O O O0O O 1 1 0 0 1 0 0 0 0 O
Leptodactylus fuscus B 0 0o o o o o o0 O O O 1 o0 O O O O O O O O O O O O O O O O O O O O 0 0 0 0 O
Leptodactylus gracilis B 0 o o o o 1 0 0 o0 o0 1 1 0 0 0O O O O O O O O O O O O O O 0 O O O O O 0 0 0
Leptodactylus latinasus B 0 o o o o o0 O O O O O O O O O O o OoO O 1 0o 0O O 0O O O O o O 1 0 0 0 0 0 0 O
Leptodactylus mystacinus B 0 o 1t o 0 0 O O O O O O O 0O O O O O 0O 0 O O O O O O O O O O O O 0 O 0 0 O
Leptodactylus ocellatus B 0 0o o o o o O O O O O O O o O O o 1 0 o0 O 0o O 0o O 0O o 1 1 0 0 1 0 0 0 0 O
Elachistocleis bicolor SF* 1 1+ 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0O 1 0 0 0 0 0 0 0 0 ©

Legenda: presenca, 1; auséncia, 0.

Unica espécie na comunidade.
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(B) bentdnico, (N) nectdnico, (SR) suspensor-raspador, (SF) suspensor-filtrador. (*) indica guildas representadas por uma
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Apéndice C — Matriz de presenca/auséncia de girinos de 15 espécies em 21 pogas em Cagapava do

Sul em janeiro de 2008 (verao).

Pocas

Espécies Guilda 1 8 10 11 14 15 16 19 20 21 22 25 23 26 29 30 31 33 34 35
Dendropsophus minutus N 0 o o 1 0o 1 o 0 0 O O O O O O 1 o0 1 1 1
Phyllomedusa iheringii SR* 0 o o 1 0 O 1 0 O O 1 0 O O O 0 0O 0 0 O
Pseudis minuta N 0 o o o o o0 1 1t o0 O O O O 1 0 0 0 0 0 O
Scinax fuscovarius N 1 i 0o 0 1 0 0O O O O O O O O o0 0 0 0 1 1
Scinax granulatus N 0 o o 1 o0 1 1 1 0 O 0O O O 1 0 0 0O 0 0 O
Scinax sp. N 0 o o o o o o o0 O O O O 1 0 1 1 1 1 0 0
Physalaemus biligonigerus B 1 i 1 0 1 0o o0 t o0 1 1 o0 1 1 1 0 1 0 0 ©0
Physalaemus cuvieri B 0 i o 1t 1 1 1 o0 0 O O O 1 1 0 1 1 1 0 0
Physalaemus gracilis B 0 o o o o o0 o0 O O O O O 1 1 0 0 0 0 0 O
Pseudopaludicola falcipes B 0 o o o o o0 o0 O O 1 0 O O O O 0O O 0 0 ©
Leptodactylus chaquensis B 0 o o o o0 O O O O O o0 o O O O 1 0 1 0 O
Leptodactylus latinasus B 0 o o o o O O 1 0O O O 0O O O O 0O 1 0 0 O
Leptodactylus mystacinus B 1 o o o 0o O O O O O O O O O O 0 0O 0 0 0O
Leptodactylus ocellatus B 0 o o o 0o O O O O O O O O 1 0 0 0 0 0 0O
Elachistocleis bicolor SF* 1 o 0o 1 1 1 1 1 0 1 0 0 0 1 1 1 1 0 1 0

Legenda: presenca,

suspensor-filtrador. (*) indica guildas representadas por uma dnica espécie na comunidade.

1; auséncia, 0. (B) bentdnico, (N) nectdnico, (SR) suspensor-raspador, (SF)
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Consideracoes finais

Muitos desafios a realizacdo do estudo eram conhecidos previamente, enquanto outros o foram sendo
durante a sua realizacdo. Por isso, nessa se¢@o, eu me de dedico as consideragdes sobre os principais
desafios identificados, e retomo brevemente as principais contribuicdes do estudo abordadas nos dois
capitulos anteriores.

O primeiro desafio inerente a estudos com girinos é sua identificacio (Rossa-Feres &
Nomura, 2006). Essa é uma tarefa que foi, e continua sendo, evitada por muitos herpetolégos
historicamente (McDiarmid & Altig, 1999). Mesmo quando os girinos ja foram descritos, muitas
dificuldades podem surgir para a identificacdo, sendo muitas vezes relacionadas a simples falta de
padronizacdo das terminologias utilizadas em muitos artigos (Altig & McDiarmid, 1999). E, embora
o ndmero de descri¢des de girinos tenha crescido muito nos tltimos anos, larvas de muitas espécies
ainda sdo desconhecidas.

A identificag¢do dos girinos de Cagapava do Sul foi complicada em um passo antecedente ao
conhecimento da morfologia dos girinos, pois, afinal, que espécies de anfibios anuros ocorrem no
municipio? Eis af uma boa pergunta. Braun & Braun (1980) citam a ocorréncia de algumas espécies
para o municipio e Candiota, cidade préxima, tem uma lista de espécies publicada (Di-Bernardo et
al., 2001). Ja as listas de espécies do Rio Grande do Sul mais recentes sdo disponiveis em escala
regional e/ou dentro dos limites politicos. Para tracar uma lista potencial de espécies de anuros para
area de estudo, eu utilizei o trabalho de Kwet (2001), que cita as espécies e as por¢des do estado
onde ocorrem (central, sul, nordeste, etc.), bem como audi¢des noturnas durante as coletas. Também
busquei informacdes de especialistas que conhecem a regido e/ou dreas proximas, principalmente A.
Kwet e T. G. dos Santos. Assim, das mais de 100 espécies de anuros que ocorrem no RS, eu
identifiquei a ocorréncia potencial de 40 delas para a drea de estudo considerada. A partir dessa

compilacdo, eu reuni as descricdes dos girinos destas espécies, as quais t€ém larvas conhecidas. Mas a
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determinacdo taxondmica de alguns espécimes, como girinos de Leprodactylus do grupo fuscus e
Scinax do grupo rubra, exigiu a comparagdo com espécimes de colecdes.

Ao final do processo de identificagdo, eu ndao fui capaz de identificar precisamente uma
espécie de Scinax do grupo rubra, dentre as 21 espécies coletadas nesse estudo. Além dos registros
relatados, eu observei girinos de Odontophrynus americanus, Scinax berthae, Physalaemus henselii,
Rhinella scheneideri, em amostragens piloto, ou para outros fins, realizadas nos invernos de 2007 e
2008. Eu também observei machos em atividade de vocalizacdo de Scinax uruguayus, Scinax
nasicus, Leptodactylus furnarius e Dendropsophus sanborni. Somando espécies coletadas e/ou
observadas nos dois eventos de coleta e registros adicionais, eu encontrei 29 espécies de anfibios no
municipio.

Eu preferi seguir o caminho acima descrito, a utilizar a chave dicotomica para girinos do RS
de Machado & Maltchik (2007) porque: i) ela foi construida apenas com base nas descricdes dos
girinos publicadas, e ndo com base na andlise dos exemplares, ii) girinos de espécies ndo conhecidos,
ou que ndo haviam sido descritas até o momento da publicacdo, podem enquadrar-se nas
identificacdes de outras espécies conhecidas, iii) ela em muitos casos identifica apenas um grupo de
espécies, como exemplo, para girinos do género Leptodactylus dos grupos L. fuscus e L. ocellatus.
Entretanto, embora sejam necessarias outras fontes, a chave pode servir como auxilio inicial
principalmente para herpet6logos ndo familiarizados com a morfologia de girinos.

Guildas eco-morfolégicas foram utilizadas tanto para analisar a distribuicdo das espécies no
gradiente ambiental, quanto para explicar os padrdes de co-ocorréncia. Explicar a distribuicdo das
espécies no gradiente ambiental, classificando os girinos de acordo com Altig & Johnston (1989)
revelou ser uma tarefa dificil durante as andlises exploratdrias. Em campo, eu observei que dentre os
bentonicos, alguns ocupavam pogas muito similares entre si, mas diferentes de outros; que girinos de
Hypsiboas, foram coletados em pogas similares as dos bentonicos. Ordenando as espécies de acordo

com a similaridade no uso de hdbitat (abundancia das espécies x pogas), eu encontrei que nectonicos
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estavam mais proximos entre si, € bentdnicos mais distantes. Eu também observei que dentre os
bentonicos, os congenéricos pareciam distantes entre si. Dadas essas observacdes, vieram alguns
questionamentos: se guilda € definida como um grupo de espécies que utiliza recursos de maneira
similar (Root, 1964), como esperar que girinos de L. ocellatus, que apresentam o comportamento de
“creche” (agregacdo), e outros Leptodactylus pertencem a mesma guilda? Como espécies que t€m os
ovos em ninhos de espuma, estejam no mesmo grupo que outras que ndo t€m ninho? Com essas
questdes em mente, eu considerei apropriado buscar um novo delineamento de guildas, que refletisse
melhor a similaridade das espécies.

E, que caracteristicas devem ser consideradas para delinear guildas em girinos? Altig &
Johnston (1989) descreveram guildas baseadas, em primeira instancia, na nutricdo dos embrides
(endotréfica/exotréfica); a seguir nos ambientes usados, para girinos de nutrigdo exotréfica; e por
dltimo as demais caracteristicas eco-morfoldgicas. No conjunto de espécies em questdo, todos os
girinos sdo exotroficos de corpos d’dgua l1€nticos, logo a andlise das caracteristicas morfoldgicas e
ecoldgicas apenas € justificivel. Dentre as morfoldgicas eu selecionei aquelas que estariam
relacionadas a alimentacdo e natacdo dos girinos, como, por exemplo, a posicdo da boca e do
espirdculo. Dentre as ecoldgicas, eu considerei aquelas que eram as possiveis de codificar com
certeza, e que tivessem uma boa justificativa para serem considerados, como exemplo o ji
comentado comportamento de agregacdo, ainda ninho de espuma e o lugar de deposi¢do de ovos. Eu
ndo incluf caracteristicas de comportamento alimentar (e.g., suspensores, raspadores), nem dos itens
de consumo presumidos (detritos, algas). Embora estudos de dieta de girinos revelem que estes
ingerem muitas algas, recentes estudos que avaliaram os itens assimilados, encontraram uma
discrepancia entre taxas de carbono e nitrogénio esperada, indicando que a nutricdo deles pode estar
relacionadas a bactérias, por exemplo (Altig et al., 2007). O comportamento alimentar e de uso da
coluna d’4gua, (detritivoro/raspador/filtrador), eu ndo inclui por ele estar muito relacionado as

caracteristicas morfoldgicas mensuradas: posi¢do do disco oral, razdo entre altura e largura do corpo,
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posicdo dos olhos e posi¢do do espirdculo. Como codificar caracteristicas morfolégicas é uma tarefa
menos subjetiva que observar o comportamento, eu preferi o uso destas, que tornam a metodologia
replicdvel, mesmo para girinos com a ecologia pouco conhecida. A anédlise conforme utilizada (Fig.
4, capitulo 1) permite que a similaridade ecomorfoldgica seja utilizada em vérios niveis, desde
girinos comprimidos e comprimidos, passando pelas guildas de Altig & Johnston (1989), até as sete
guildas finais obtidas. Assim, a proposta de classificagdo embora distante daquela ideal, avanca por
propor um método replicavel para outros grupos de espécies e que permite avaliar grupos formados
em diferentes niveis de similaridade.

Identificados os girinos e caracterizadas as guildas, eu pude me concentrar em testar as
hipdteses sobre riqueza, composi¢do e co-ocorréncia. O que explica a riqueza e composicio de
guildas de girinos em pogas? No capitulo 1, eu descrevo que ambas estdo relacionadas
principalmente a abundéncia da predag@o. A riqueza aumentou com o aumento da abundéncia de
predadores, e diferentes guildas foram relacionadas a diferentes abundincias. Guildas distintas
também foram associadas as diferentes profundidades, o que € muito razodvel e esperado, pois as
caracteristicas morfologicas das espécies refletem seu uso da coluna d’adgua. Mas a principal
contribuicdo dos resultados do primeiro capitulo € mostrar que em guildas € possivel prever os
padrdes no gradiente.

Tendo a riqueza e composi¢cdo sido explicadas em funcdo do gradiente ambiental, eu segui
analisando os padrdes de co-ocorréncia a luz das teorias de interacdes competitivas. Girinos co-
ocorrem em pocas de forma aleatdria ou segregada? A resposta obtida foi: depende. Em primeiro
lugar, depende das espécies analisadas: todas as espécies ou espécies dentro de cada guilda. A
andlise do conjunto total de dados ndo evidenciou o padrdo segregado que foi identificado dentro de
cada guilda. Em segundo lugar, detectar padrdes segregados ou ndo dependeu de se considerar o uso
de um mesmo espaco, no caso uma mesma poca, ou a co-ocorréncia “real”’, ou seja, espécies co-

ocorrendo no espaco e no tempo.
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Um ultimo “depende”: os resultados modificaram de acordo com as regras de modelos nulos
utilizadas. H4 muita discussdo estatistica sobre as propriedades dos modelos nulos, mas elas trazem
consigo teoria ecoldgica. Um modelo fixo-fixo controla por um lado as diferentes probabilidades de
um sitio receber espécies, mas, por outro lado, o nimero de espécies em uma coluna nido estaria
refletindo as interacdes especificas? Essa foi uma critica langada ao modelo de Connor & Simberloff
(1979). Permitir a variagdo do modelo, mantendo uma proporcionalidade ao padrdo observado pode
ser o “caminho do meio” (Gotelli & Graves, 1996). Porém o “caminho do meio” pode ser mais
suscetivel ao erro tipo I (Gotelli, 2000). E algumas condi¢des que podem levar ao erro tipo I, podem
por outro lado ser mais justificdveis ecologicamente (Gotelli & Entsminger, 2007). Nas matrizes de
presenca/auséncia avaliadas a chance de rejei¢do da hipotese nula aumentou progressivamente de um
modelo fixo-fixo, para um fixo-proporcional sem matrizes degeneradas, até aquele fixo-proporcional
com matrizes degeneradas. Muitos resultados obtidos dentro dos modelos fixo-fixo concordaram
com os modelos fixo-proporcionais sem matrizes degeneradas, mas, em alguns casos, foram muito
diferentes daqueles fixos proporcionais com degeneradas. O que foi observado é uma propriedade
dos modelos observada desde a sua proposicdo por Connor & Simberloff (1979). Gotelli (2000)
observou que, embora conservador, o modelo fixo-fixo ndo deixa de detectar padrdes segregados.
Muitos dos padroes segregados desse estudo foram evidenciados dentro dessas condicdes
“conservadoras”, e por isso, quando da discussio, eu optei por este tipo de algoritmo.

A ecologia, como ciéncia, se propde explicar a distribuicdo e abundancia dos seres vivos.
Para tal, € necessario descrever onde os organismos ocorrem (ecologia descritiva), entender como
variam suas abundancias (ecologia funcional), e explicar os porqués dos padrdes observados
(ecologia evolutiva) (Krebs, 2009). Na presente dissertacdo, eu abordei a ocorréncia de girinos em
pocas e fatores proximais relacionados. As guildas foram importantes tanto para observar a

composi¢do no gradiente, quanto para observar os padrdes de co-ocorréncia, logo cabe uma
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pergunta: como se deu a evolucdo desses grupos? Futuros estudos direcionados a essa pergunta
possibilitardo um melhor entendimento da distribui¢io e abundéncia dos girinos em pogas.

Eu poderia ter concluido, quase satisfatoriamente, no pardgrafo acima, mas “para que serve
iss0”? Essa € a pergunta imediata de muitas pessoas, geralmente externas & academia, € merece uma
resposta breve. A conservacdo de espécies € um desafio global e, na introducdo geral, eu
contextualizei os problemas urgentes envolvendo a classe Amphibia. As pressdes econdmicas atuais
dispensam o valor intrinseco das espécies e, se, por um lado é preciso criar algumas unidades de
conservagdo, a grande maioria dos individuos ocorre fora delas. Portanto, € importante saber que
grupos de espécies serdo afetados perdendo-se esse ou aquele ambiente para tomar decisdes sobre
empreendimentos e demais uso do espaco. Assim como, avaliar se interacdes competitivas sio
importantes para estruturacdo das comunidades “naturais” _ aqui me referindo aquelas sem espécies

invasoras.

Referéncias Bibliograficas

Altig, R., & Johnston, G. F. 1989. Guilds of anuran larvae: relationships among developmental

modes, morphologies, and habitats. Herpetological Monographs 3: 81-109.

Altig, R., Whiles, M. R., & Taylor, C. L. 2007. What do tadpoles really eat? Assessing the trophic
status of an understudied and imperiled group of consumers in freshwater habitats. Freshwater

Biology 52: 386-395.

Braun, P. C., & C. A. S. Braun. 1980. Lista prévia dos anfibios do Estado do Rio Grande do Sul,

Brasil. Iheringia Série Zoologia 56: 121-146.

Connor, E. F., & D. Simberloff. 1979. The assembly of species communities: chance or competition?

Ecology 60: 1132-1140.



72

Di-Bernardo, M., Oliveira, R. B., Pontes, G. M. F., Melchiors, J., Solé, M. & A. Kwet. 2004.
Anfibios anuros da regido de extrag¢do e processamentos de carvao de Candiota, RS, Brasil. In: Elba
Calesso Teixeira. (org.),. Estudos Ambientais em Candiota: Carvdo e seus impactos. 1 ed.

FINEP/PDACT/CIAMB/FAPERGS/FEPAM, Porto Alegre: 163-175.

Gotelli, N. J. 2000. Null model analysis of species co-occurrence patterns. Ecology 81: 2606-2621.

Gotelli, N. J., & G. L. Entsminger. 2003. Swap algorithms in null model analysis. Ecology 84: 532-

535.

Gotelli, N. J., & G. R. Graves. 1996. Null models in ecology. Smithsonian Institution Press,

Washington, D.C., USA.

Krebs, C.J. 2009. Ecology: The Experimental Analysis of Distribution and Abundance. 6th ed.

Benjamin Cummings, San Francisco.

Kwet, A. 2001. Frosche im brasilianischen Araukarienwald - Anurengemeinschaft des
Araukarienwaldes von Rio Grande do Sul: Diversitit, Reproduktion und Ressourcenaufteilung.

Natur-und-Tier-Verlag, Miinster.

Machado, L. F., & L. Maltchick. 2007. Check-list da diversidade de anuros no Rio Grande do Sul
(Brasil) e proposta de classificag@o para as formas larvais. Neotropical Biology and Conservation 2:

101-116.

McDiarmid, R. W, & R. Altig. 1999. Tadpoles: the biology of anuran larvae. The University of

Chicago Press, Chicago/London.

Root, R. B. 1964. Ecological interactions of the chestnut-backed chickadee following a range

extension. Condor 66: 229-238.



73

Rossa-Feres, D. C., & Nomura, F. 2006. Caracterizag¢ao e chave taxondmica para girinos (Amphibia:

Anura) da regido noroeste do estado de Sdo Paulo, Brasil. Biota Neotropica 6: 1-26.



