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RESUMO DA TESE:

A maioria dos estudos envolvendo comunidades de Anuros
baseiam-se na fase de vida adulta do seu ciclo de vida e
enfatizam a regido temperada. Consequentemente, ainda existe
muita controvérsia com relagdo a importédncia relativa dos fatores
responsdveis pela organizagdo das comunidades de girinos e de
como eles variam com relacdo a dreas distintas do globo. Na
regido tropical, especialmente na Amazdnia, os poucos estudos
sobre composicgdo e estrutura de comunidade de girinos focalizaram
as areas de floresta primdria. Este é o primeiro trabalho a

estudar comunidades de girinos em uma savana Amazdnica.

Varios fatores, como diferencas fisico-quimicas da &gua,
predagdo e competigdo, tém sido apontados como estruturadores de
comunidades de girinos. No entanto, poucos trabalhos estudaram o
efeito multivariado desses fatores sobre a distribuicdo das
espécies no ambiente natural. Neste trabalho, eu correlacionei a
importancia relativa do ambiente fisico-quimico e de predadores
com a distribuicdo e composicdo de espécies de girinos em uma
area de savana as margens do Rio Tapajés, no estado do Para. Eu
investiguei, ainda, quais as estratégias antipredatdrias
(palatabilidade, movimento, velocidade de escape e habilidade em
detectar quimica ou visualmente um predador) que possibilitam a

coexisténcia entre presa e predador.



Quarenta corpos d’adgua foram amostrados ao longo de trés
estacdes de chuva e duas de seca, entre setembro de 1991 e abril
de 1994. As amostragens de girinos e predadores foram realizadas
com uma caixa amostral ao longo de um transecto. As espécies de
girinos e predadores dentro da caixa foram contados e
identificados, permitindo uma estimativa da densidade média de
individuos por drea por corpo d’dgua. Vdrias caracteristicas
fisico-quimicas de cada habitat foram registradas. O padréo
fenolégico, espacial e de simpatria entre as espécies foi
determinado. A distribuicdo das espécies de girinos foi
relacionada com os fatores abidticos e predadores através de uma
andlise multivariada. As treze espécies de girinos encontradas na
drea de estudo apresentaram sobreposigdo temporal, porém com
segregagdo espacial. Os fatores fisico-quimicos ndo foram
relacionados com a distribuicgdo das espécies de girinos. A
predagdo teve efeito significante na estruturagdo da assembléia
de girinos, mas nado na determinacgdo da riqueza entre habitats.
Estes resultados indicam que a vulnerabilidade de uma espécie de
girino a um predador especifico de um habitat determina o padréao
de distribuicado observado. Portanto, para determinar os
mecanismos que determinam a coexisténcia entre presas e
predadores, as estratégias de defesa das espécies de girinos
foram verificadas experimentalmente e correlacionadas com a sua
distribuigdo na natureza. Espécies impalatdveis a peixes foram
palatdveis a invertebrados. A sobrevivéncia média das espécies

determinada em testes de laboratdério foi significantemente



relacionada a distribuigdo de predadores nos corpos d‘agua.
Nenhuma das espécies de girinos testadas apresentou habilidade em
detectar quimica ou visualmente um predador, embora apresentassem
comportamentoss distintos e inerentes a cada espécie. Espécies
impalatdveis a peixes apresentaram maior mobilidade do que
espécies palatédveis e, em geral, o movimento foi inversamente
relacionado a velocidade de escape. Assim, habitats com
predadores verxrtebrados foram caracterizados por possuirem
principalmente espécies de girinos de comportamento conspicuo e
téxicas, enquanto habitats com maior abundéncia de predadores
invertebrados apresentaram espécies de pouco movimento, mas com
rdpida velocidade de escape. Os resultados indicam que tanto
predadores verxrtebrados quanto invertebrados podem potencialmente
limitar a distribuicdo ou alterar a abundéncia relativa das
espécies de girinos desta drea através da predagdo diferencial.
No entanto, os predadores parecem ter maior efeito no aumento da
diversidade beta (entre habitats) do que na diversidade alfa
(intra habitat), uma vez que possuiram efeito significante sobre

a composicdo, mas ndo sobre a riqueza de espécies de girinos.



ESTRUTURA DA TESE:

No Capitulo 1, eu revisei o conhecimento atual sobre
ecologia de comunidades de girinos, fornecendo ao leitor as bases
necessarias para entender as questdes e discussdes dos capitulos
subsequentes . Apresento, ainda, os objetivos gerais da tese e uma

descricdo geral da drea de estudo.

No Capitulo 2, eu descrevi a comunidade de girinos de Alter
do Chdo baseado na sua composig¢do e nas suas caracteristicas
demograficas, fenoldégicas e de distribuicdo, bem como analisei
quais os fatores abidticos e biéticos que podem afetar a

distribuicdo de espécies de girinos na drea de estudo.

No Capitulo 3 e 4, eu verifiquei experimentalmente algumas
das estratégias antipredatdérias que poderiam potencialmente
permitir a convivéncia presa-predador. Assim, no Capitulo 3, a
vulnerabilidade das seis espécies de girinos mais comuns na area
de estudo a predadores vertebraedos e invertebrados foi
determinada e, em seguida, correlacionada com a distribuicdo dos
girinos e predadores nos corpos d’4agua. No Capitulo 4,
comportamentos como velocidade de escape e movimento dos girinos,
associado a capacidade de detectar quimica e visualmente um
predador foram avaliados para se entender o padréao de

distribuicdo dos girinos na &area de estudo.

0 Capitulo 5 sintetiza os principais resultados e conclusoées

deste trabalho.
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CAPiTULO I

INTRODUCAO GERAL

I - O ESTUDO EM ECOLOGIA DE COMUNIDADES:

Um conceito geral para comunidades poderia ser "um grupo de
organismos compreendidos por sua organizagdo ou por sua ocupagao
em uma local idade" (Southwood, 1987). A comunidade pode ser ainda
subdividida em assembléias, que representam grupo de organismos
de um mesmo taxon em um habitat com interag¢des entre eles (Brown,
1987). No entanto, ao final de sua revisdo sobre o conceito e a
natureza das comunidades, Southwood termina suas colocagdes com a
questdo: "afinal, qual é nosso conceito?". Isto se deve ao fato
de que os ecdlogos ainda diferem com relagdo aos processos que
definem e estruturam as comunidades. No inicio da década de 60,
existiam duas correntes de pensamentos que divergiam quanto ao
modo como as comunidades estavam organizadas, e estas
divergéncias perduram até hoje. Uma delas acredita em uma reuniéo
ao acaso de espécies em uma drea com condigdes ambientais mais
propicias a elas do que a outras espécies (Beals, 1960). A
segunda corrente acredita em entidades auto-organizadas, com
estrutura resultante da interacdo, em geral, competitiva, entre

as espécies (MacArthur, 1958; Lack, 1971).

Como a ecologia de comunidades ainda ndo possui um corpo de

conceitos bem aceitos, existe a necessidade de tentar resumir



algumas propriedades do sistema (Pianka, 1991). Na busca de
padrdes descritivos e de reconhecimento, o estudo de comunidades
tem se baseado enm trés fatores bédsicos: diversidade (riqueza e
abundancia), estrutura tréfica e estabilidade (Southwood, 1987).
Trés niveis de interacdo podem ainda ser visualizadas em uma
comunidade: wvertical (predacdo, parasitismo, herbivoria),
horizontal (competigdo) e diagonal (mutualismo). Devido a
complexidade das comunidades, os pesquisadores tem preferido
enfocar sub—partes deste sistema e, em geral, considerar as
espécies par a par. Muitas vezes o enfoque ou a andlise dos dados
podem refletir os preconceitos do pesquisador com relagdo a
corrente de pensamento que lhe parece mais atraente e prejudicar
sua real contribuicdo teérica (Conner & Simberloff, 1979). Um
outro problema relacionado a este reducionismo é que importantes
caracteristicas da estruturagcdo e organizacdo da comunidade podem

ser subestimadas.

Na verdade, o estudo de ecologia de comunidades necessita de
uma discussdo menos diddtica e mais realistica. A complexidade e
multidimensionalidade do tema tem dificultado o delineamento de
padroes (Brown, 1987; Southwood, 1987; Pianka, 1991). Os
conceitos desta disciplina ainda sdo falhos e incipientes, embora
nido tenham impedido os progressos de estudos de alguns sistemas
(e.g. Paine, 1974; Lubchenco, 1978).

2

A escala do estudo também é importante, pois os mecanismos



que determinam a diversidade e a organizagdo funcional da
comunidade podem ser entendidos e estudados de forma diferente se
olhados meso ou macrometricamente. A composicdo das espécies é
influenciada tanto por processos evolutivos quanto ecolégicos e
estes devem ser levados em consideragdo quando na procura de
respostas proximais ou dltimas. Atualmente um enfoque mais
holistico tem sido recomendado por alguns autores (Brown, 1987;
Pianka, 1991), no sentido de ampliar os conceitos relacionados a
ecologia de comunidades e fornecer uma maior contribuigdo ao seu
entendimento. Segundo Pianka (1991), no estado atual do estudo de
comunidades, um enfoque mais aberto e diversificado é preferido a
um mais restrito a conceitos e palavras, e esse enfoque foi
seguido neste trabalho. Assim, o estudo dos efeitos de fatores
miltiplos sobre a estruturagdo de comunidades naturais seria
potencialmente mais promissor do que estudos unifatoriais. Este
efoque tem se mostrado promissor para algumas comunidades, como
em sistemas marinhos (Paine, 1974; Lubchenco, 1978), roedores do

deserto (Brown, 1981) e anfibios (Morin, 1983; Wilbur, 1987).

IT - OBJETIVOS GERAIS:

Neste trabalho, eu investiguei os possiveis fatores que
limitam a distribuicdo de girinos anuros em uma savana Amazdnica,
as margens do rio Tapajés, abordando principalmente aspéctos do
seu ambiente fisico e predadores. A fenologia das espécies de

girinos e predadores, bem como suas densidades relativas também



4
foram abordadas. Investiguei ainda os mecanismos antipredaddrios
que possibilitam a convivéncia entre presa e predador,
relacionando a palatabilidade, movimento, velocidade de escape e
habilidade em detectar quimica e visualmente um predador com a

distribuigdo das espécies de girinos no ambiente natural.

Ao longo deste trabalho, o termo "comunidade" foi empregado
no sentido de abranger as espécies de girinos presentes em uma
determinada localidade, enquanto o termo "assembléia" foi

empregado para designar as espécies presentes em um corpo d’&gua.

IITI - ECOLOGIA DE COMUNIDADES DE GIRINOS ANUROS: ESTADO ATUAL.

A maioria dos estudos envolvendo comunidades de anuros
tropicais focalizam a fase adulta do seu ciclo de vida (Crump,
1971, 1974; Duellman, 1978; Inger & Colwell, 1977; Toft e
Duellman, 1979; Toft, 1982; Zimmerman & Rodrigues, 1990). No
entanto, atualmente existe um crescente interesse na fase de vida
aqudtica desses animais, uma vez que corresponde a fase mais
vulnerdvel do ciclo de vida e, portanto, com maior taxa de
mortalidade. Com excessdo do fato de ndo se reproduzirem, os
girinos podem ser considerados como entidades independentes, com
caracteristicas ecolégicas e comportamentais préprias.
Recentemente, Alford (1995), sugeriu que girinos tém provado ser

um modelo de sistema dtil na investigagdo de varios aspéctos



5
populacionais e de ecologia de comunidades. No entanto, segundo o
mesmo autor, o estudo de ecologia de comunidades de girinos ainda
requer um profundo comhecimento de alguns fatores essenciais,
como escolha do habitat, fenologia de competidores e predadores,
densidades de girinos e predadores, disponibilidade de recursos,

taxa de alimentagdo e conhecimento da histéria prévia do habitat.

Poucos estudos descrevem a composigcdo de assembléias de
espécies de girinos no seu ambiente natural (e.g. Savage, 1952;
Heyer, 1973, 1974, 1976; Turnipseed and Altig, 1975; Alford,
1986; Loschenkohl, 1986; Diaz-Paniagua, 1987; Hero, 1990; Gascon,
1991; Magnusson & Hero, 1991). A maioria deles descreve a
comunidade baseado na repartigdo de recursos alimentar, espacial
ou temporal em habitats tempordrios. A composicdo e estratégias
adaptativas de espécies de girinos em rios ainda é pouco
investigada (e.g. Inger, 1969; Odendaal et al. 1982; Inger et al.

1986; Gascon, 1991).

Ainda existe muita controvérsia com relacdao a importéncia
relativa dos fatores que organizam as comunidades de girinos.
Naturalmente, a distribuigdo das espécies de girinos refletem a
distribuicdo e escolha dos sitios de oviposigdo pelos adultos. No
entanto, a sobrevivéncia e permanéncia dos girinos naquele sitio
estd correlacionada com sua resisténcia aos fatores fisico-
quimicos do meio e suas habilidades antipredatérias e

competitivas.



Varios estudos descrevem o efeito de caracteristicas
abidéticas do ambiente, principalmente temperatura, oxigénio
dissolvido e pH, sobre a sobrevivéncia e crescimento de espécies
de anuros (Freda & Dunson, 1985; Floyd, 1985; Harvey &
Semilitsch, 1988) ou sobre sua orientacgdo (Bradford, 1984;
Wassersug & Seibert, 1975) ou sobre sua aclimatagdo (Hutchinson &
Hill, 1978). A variacgdo interespecifica na tolerdncia a esses
componentes por si sé jd deve limitar a distribuigdo dessas
espécies. Esta diferenciagdo na tolerédncia pode conduzir a

estruturagcdo de comunidades distintas.

Em dreas tropicais, onde a flutuacdo dos fatores abidticos é
pequena, outros fatores podem possuir importdncia relativa maior
na estruturacgdo de comunidades. Heyer (1973) estudou uma
comunidade de girinos em pogas tempordrias da Tailédndia, regiao
tropical seca, caracterizada por uma sasonalidade bem marcada. A
falta de correlagdo entre a ocorréncia de espécies de girinos com
algum estimulo ambiental comum, o levou a concluir que a
ocorréncia de uma espécie de girino em determinado habitat era ao
acaso. Gascon (1991) estudou uma comunidade de girinos Amazdénicos
e também ndo encontrou evidéncias para associagdes estreitas nas
assembléias. No entanto, Magnusson & Hero (1991) mostraram haver
uma relacdo entre a distribuigdo de girinos em uma floresta
Amazdénica e os potenciais predadores aquaticos de seus ovos.
Apesar da grande variedade de predadores vertebrados e

invertebrados de girinos, peixes sdo apontados como os maiores



limitadores do uso do habitat por girinos (Sexton & Phillips,
1986; Seale, 1980; Bradford, 1989; Magnusson & Hero, 1991; mas
ver Gascon, 1992, para a importédncia relativa de invertebrados em
alguns habitats tropicais). A simples observagao de que a maioria
dos girinos de anuros estdo restritos a habitats temporéarios
(Alford, 1995), fortalece esta hipétese. Para conviver com
peixes, os girinos foram obrigados a desenvolver uma série de
estratégias de defesa e comportamentais que aumentassem as suas
chances de sobrevivéncia. Assim, caracteristicas como
imobilidade, impalatabilidade, uso de refugios s&o comuns a
girinos que co-ocorrem com peixes (Petranka et al., 1987; Lawler,
1989; Semlitsch & Reyer, 1992). O estudo destas estratégias
antipredaté:nias torna-se, portanto, essencial para entender a

distribuicdo de girinos em uma regiao.

A importéncia relativa da competigédo como um dos fatores
principais na regulagdo da composigdo de uma assembléia de
girinos ainda é discutivel, porém muitos estudos tém demonstrado
o efeito da competigdo intra e interespecifica no crescimento e
sobrevivéncia de girinos em habitats temporarios (Wilbur 1977:
Wiltshire & Bull, 1977; Travis, 1980; Alford 1989; Griffiths &
Griffiths, 1991; Semlitsch & Reyer, 1992). Como os girinos ocupam
habitats altamente varidveis, a manutengdo de uma permanente
diferenciacdo de nicho torna-se dificil, sugerindo que a
competigdo interespecifica seja um fator comum nestas assembléias

(Alford, 1995). No entanto, © nimero de experimentos em



comunidades de pogas artificiais supera aqueles realizados sobe
condicdées naturais, o que limita seus resultados aos efeitos
potenciais da competigédo sobre aquelas comunidades. Ainda existe
a necessidade de mais estudos no campo, principalmente nas
regides tropicais, para um melhor entendimento do papel da

competigdo na estruturagéao de comunidades de girinos.

Diferentes fatores podem, ainda, interagir entre si para
determinar a composigdo de espécies de girinos em um habitat.
Muitas vezes a sutileza de tal interacdo dificulta a visualizacgéo
dos seus componentes principais e experimentos controlados poden
ser uma boa ferramenta neste caso. Por exemplo, o ressecamento da
poga pode alterar os graus de competigdo (Wilbur, 1987;
Semilitsch & Reyer, 1992) e/ou predagédo (Wilbur, 1987); ou
espécies com melhores estratégias antipredatdérias podem sofrer
menor pressdo competitiva, uma vez que Os predadores reduzem O
numero dos potenciais competidores com defesas menos eficazes
(Morin, 1983; Sih et al., 1985; Werner, 1991). Segundo Wilbur
(1987), os fatores mais importantes determinando a dinamica de
habitats tempordrios seriam competicdo e ressecamento de pocas,
enquanto predagao apresentaria um papel secunddrio. No entanto, o
numero de trabalhos recentes que mostram O impacto da predagao na
estruturacdao da comunidade (e.g. Crump, 1991; Hero, 1991;
Magnusson & Hero, 1991; Gascon, 1992) sugere gque a aceitacgéo

desta conclusdo é ainda precipitada.



Aparentemente, muitos fatores podem atuar como
estruturadores de comunidades de girinos e é ainda mais provavel
que essas sejam moldadas atraves de uma complexa interagao desses
fatores. Os fatores que regulam a comunidade de girinos em um
poca (diversidade alfa), podem ser diferentes daqueles que
limitam sua distribuicdo em escala regional (diversidade beta). A
composicdo da comunidade em escala regional obedece a processos
histéricos, como especiagdo e dispergado, os quais operam em
grandes escalas espaciais e temporais (Holt, 1993). Neste
trabalho, eu mostro que, em escala local, fatores bioldégicos
foram mais importantes do que condigdes fisico-quimicas do
ambiente para explicar a distribuigdo de espécies de girinos.
Verifico ainda que as estratégias antipredatdrias foram
fundamentais na determinagdo da co-ocorréncia entre presas e

predadores.

IV - AREA DE ESTUDO:

1 - Clima, vegetacdo e rios da Amazdnia:

A bacia Amazdnica estende-se por oito paises (Bolivia,

Peru, Colémbia, Equador, Venezuela, Guiana Francesa, Suriname e

Brasil) ao longo dos seus 6.300.000 km*, embora a maior parte

esteja localizada no territério brasileiro (Ayres, 1993).

A precipitagdo média da regido é de 2.200 mm (variagdo de
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1.600 em dreas proximas aos campos cerrados do Brasil Central a
6.000 mm na encosta andina)(Ayres, 1993). A umidade relativa do
ar é em média acima dos 80 % (Falesi et al., 1971) e a
temperatura média é de 27,0 °C na estacdao seca e 25,8 °C na

estacdo chuvosa (Salati, 1985).

Apesar da aparente uniformidade da vegetacdo Amazdnica, e da
dominancia de extensas adreas de floresta tropical umida, a bacia
Amazonica &€ formada por uma complexidade de tipos de vegetacgédo.
As principais formagdes vegetais da amazdnia brasileira s&o:
Matas de Terra Firme, Florestas Inundadas e Savanas (Pires, 1973;

Prance, 1978; Pires & Prance, 1985).

As Matas de Terra Firme cobrem 90 % da Amazdénia e sao
compostas por florestas que nunca alagam durante a estagao de

chuvas (Morawetz, 1992).

As florestas Inundadas cobrem 2 % da regido e possuem
vegetagdo adaptada as grandes enchentes dos rios durante as
estacdes de chuva, onde o nivel do rio pode subir até 15 m. Essa
vegetagdo é chamada igapdé quando presente as margens de rios de
dguas claras e pretas, e de varzea quando nas margens dos rios de

dagua branca.

As areas de Savanas representam enclaves de uma vegetagao

adaptada a climas mais secos e solos mais pobres ao longo das
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Matas de Terxa Firme. Essas dreas abertas podem ser subdivididas
em diversas outras formacdes vegetais (Cerrado, campina,
campinarana, campos rupestres), dependendo do grau de
estruturacdo vegetal e das espécies vegetais preponderantes

(Ayres, 1993 ).

Os rios da Amazénia podem ser divididos de acordo com sua
quimica, cor e origem (Sioli, 1975): aguas brancas (ricos en
materiais alwuviais e silticos; origem nos Andes e encostas preé-
Andinas; e.g . Rio Amazonas), dguas pretas (pobres em sedimentos;
origem nas terras baixas do Tercidrio da Amazdnia; e.g. Rio
Negro) e dguas claras (sedimentos varidveis; origem no sedimento
do Cretéceo dos Escudos das Guianas e Brasileiro; e.g. Rio
Tapajés). Os rios de dagua branca sao menos dcidos (6.5 - 7.4) do

que os rios de &agua preta e clara (4.6 - 5.2).

Essas diferencas na estrutura da vegetagdo associada a
diferencas na quimica da dgua produzem um efeito distinto na

biodiversidade de cada sub-regido da bacia Amazdnica.

2 - Area de coleta:

Este estudo foi realizado na Amazénia Central, na regido de
Alter do Chao (2° 31’ S, 55° 00’W), 40 km ao sul de Santarém,
Pard, situada as margens do Rio Tapajés (o maior tributdrio de

dguas clara do Rio Amazdénas). Na regido de Alter do Chao, a
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largura do ¥rio Tapajés é de aproximadamente 17 km. A
fitofisionomia desta regido é caracterizada principalmente por
vegetacdo de cerrado (Paspalum carinatum, Byrsonimia spp e Qualea
grandiflora:; Magnusson & Vieira da Silva, 1993), com alguns

enclaves de floresta de Terra Firme e mata de igapo.

A regido apresenta uma sazonalidade marcante, divida em uma
estacdo de chuvas (dezembro a maio) e uma estagdo seca (junho a
novembro). A pluviosidade média entre 1991 e 1993 foi de 1420 mm.
A temperatura média é relativamente homogénia e em torno de 27,7
°c, com a diferenga entre mdxima e minima sendo cerca de 7,4 °C
(Estacdo Metereoldgica do Aeroporto de Santarém; Fig. la). O
nivel do rio acompanha a flutuagdo das chuvas, geralmente
atingindo seu mdximo em maio e seu minimo em novembro. A variacgéo
na profundidade do rio é de 2 a 8 metros (registro da Capitania
dos Portos de Santarém; Fig. 1b). Devido a essa grande variagao,
durante a época de chuvas vdrias pogas e lagos, antes isolados,

passam a ter comunicagdo com o rio.
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CAPiTULO II

FATORES LIMITANTES NA DISTRIBUIGCAO DE ESPECIES DE GIRINOS EM UMA

SAVANA AMAZONICA

RESUMO:

Ainda existe grande controvérsia com relacdo aos fatores que
limitam a distribuigcdo e estruturam assembléias de girinos. Neste
trabalho, eu analisei o papel do ambiente fisico e predadores no
uso do habitat por espécies de girinos as margens do rio Tapajoés
em uma regido de savana amazdnica. Quarenta corpos d’agua foram
amostrados mensalmente durante 28 meses e os girinos e predadores
presentes foram contados e identificados. Diferentes
caracteristicas fisico-quimicas dos habitats também foram
amostradas. Treze espécies de girinos, distribuidas em quatro
familias, foram encontradas. Os predadores mais abundantes foram
ndiades de Odonata e peixes. A maioria dos girinos foi encontrada
nas estagdes de chuva, indicando sobreposicdo temporal entre elas
e a influéncia da precipitagdo na reproducdo das espécies de
Anuros. No entanto, o nimero de espécies co-occorrendo em um
mesmo habitat foi pequeno, mostrando haver segregacdo espacial
entre os girinos. Predadores invertebrados co-ocorreram com maior
numero de espécies de girinos do que peixes. Ndo houve relacido
entre a composigdo da assembléia de girinos e os fatores fisico-
quimicos dos corpos d’dgua, porém esta foi significantemente

relacionada aos predadores. A riqueza de espécies de girinos



entre corpos d’agua ndo foi relacionada a fatores abidéticos nem a
predadores. A composigdo e diversidade de espécies de girinos
nesta drea de savana foram comparados a outras regides da
Amazdénica de estrutura de habitats mais complexas. Fatores
abidticos parecem ser mais importantes na determinacédo da
distribuicdo de girinos em escala regional. Nesta &rea de estudo,
predadores parecem possuir maior efeito na distribuigdo de
girinos, aumentando a diversidade beta (entre habitats), mas com
menor efeito sobre a diversidade alfa (dentro de um habitat). A
vulnerabilidade de uma espécie de girino a predadores especificos
de determinado habitat possivelmente determina sua distribuicgédo e

0 padrao de separacao de habitats observado no ambiente natural.

I - INTRODUCAO

Varios estudos tém demonstrado que as comunidades naturais
de anfibios podem ser estruturadas por miltiplos fatores (Morin,
1983; Cortwright & Nelson, 1990). Fatores abidticos, que, em
geral, sdo a primeira barreira para dispersio e colonizacdo de
habitats por girinos (Licht, 1971; Gascon, no prelo), podem
também afetar as interagdes competitivas entre as espécies
(Warner et al., 1993) e as relagdes presa-predador (Petranka &
Sih, 1986). Vdarios estudos demonstram o efeito da competigédo
sobre crescimento e sobrevivéncia de girinos (Steinwasher, 1979;
Wilbur, 19807 Smith, 1983; Alford & Wilbur, 1985). No entanto, em
assembléias de larvas aquaticas de anfibios, a predagado pode

reduzir o numero populacional de espécies de presas a tal nivel
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que a competigdo torna-se irrelevante (Wilbur et al. 1983; Morin,

1981; 1983) .

O quadro atual indica que, dependendo da comunidade de
girinos estudada, um fator pode prevalecer sobre outro e o que se
encontra no final é um mosaico de diferentes fatores comunidade-
especificos apontados como responsiveis pela estruturacdo de uma
dada comunidade (e.g. Heyer, 1973; Seale, 1980; Morin, 1983;
Alford & Wilbur, 1985; Cortwright & Nelson, 1990; Magnusson &
Hero, 1991; Gascon, 1991). Ainda, larvas de anfibios s3o
caracterizadas por alta flexibilidade comportamental e
fisiolégica e podem ajustar seu crescimento a variagdes das
condigbes abidticas e bidticas ambientais (Werner, 1986). Em um
ambiente altamente varidvel, como pocgas tempordrias, a
importdncia relativa desses fatores pode variar de acordo com a

composigdo de espécies presentes (Cortwright & Nelson, 1990).

O numero de trabalhos em ecologia de comunidade de girinos
tropicais (e.g. Heyer, 1973; Heyer et al. 1975; Gascon, 1991;
Magnusson & Hero, 1991; Hero, 1992) é muito inferior ao
desenvolvido em dreas temperadas. Na regido Neotropical,
particularmente na regido Amazdnica, sé existem trés estudos que
abordam os fatores que limitam e estruturam comunidades de anuros
(Gascon, 1991; Magnusson & Hero, 1991; Hero, 1992) e todos
enfocam areas de floresta primdaria na Amazdénia central

brasileira. Gascon (1991) estudou uma comunidade de 25 espécies
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de girinos anuros em 53 sitios aqudticos e analisou o efeito de
diferentes caracteristicas do meio fisico na escolha do habitat
pelos girinos. Apesar de ter identificado diferentes fatores
implicados no uso do sitio por uma determinada espécie, mostrou
haver uma composic¢do altamente varidvel na comunidade,
provavelmente determinada ao acaso. No entanto, em estudos
experimentails posteriores, este mesmo autor mostrou a influéncia
de predadores na estruturacdo da comunidade (Gascon, 1992, 1995).
Magnusson & Hero (1991) mostraram que a distribuicdo de 18
espécies de girinos foi relacionada com a predagdo de ovos por
predadores aquaticos. Hero (1992) relcionou a vulnerabilidade de
19 espécies de girinos a predadores vertebrados e invertebrados
para explicar a distribuigdo das espécies em uma floresta
primdria. No entanto, existe a necessidade de mais estudos
examinando a ag¢do de fatores miltiplos sobre comunidades de
larvas de anfibios antes de se conseguir visualizar alguma

padronizacao.

O nimero de espécies em geral, e em particular a
herpetofauna, ¢ maior nos trépicos e decresce a medida que
aumenta a latitude (Heatwole, 1982). No entanto, a diversidade de
espécies pode variar em uma mesma latitude dependendo da
complexidade do habitat e altitude. Os fatores responsavels pela
manutengdo e estrutura dessas comunidades podem tambénm divergir.
Portanto, torna-se interessante verificar como os mecanismos

estruturadores de comunidades se comportam em diferentes dreas de
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mesma latitude. A bacia Amazénica brasileira é uma regiao
propicia a esse tipo de estudo devido a sua complexa rede de
diferentes habitats associada a semelhantes altitudes.

(ver Pires, 1973; Prance, 1978; Pires & Prance, 1985).

O principal objetivo deste trabalho é analisar o papel do
ambiente fisico, competidores e predadores no uso do habitat por
espécies de girinos em uma savana amazénica. Uma andlise
multivariada foi empregada na tentativa de identificar
independentemente o peso de cada fator na estruturacdo de uma
assembléia de anuros em um determinado sitio. Este trabalho & o
primeiro a analisar uma comunidade de anfibios em uma savana
amazdnica e, portanto, corresponde a uma boa oportunidade de
comparagao com trabalhos realizados em ambientes estruturalmente
mais complexos, como florestas primdrias, realizados em latitudes

e altitudes semelhantes na bacia amazénica.
II - MATERIAL E METODOS
1 - Caracteristicas dos Corpos D’&gua
A amostragem da comunidade de girinos de Alter do Chio foi
realizada mensalmente durante dois anos e meio (setembro de 1991

a abril de 1994), compreendendo trés estacdes de chuvas e duas de

seca.
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A drea estudada compreendeu aproximadamente 20 km ao longo
da margem esquerda do Rio Tapaijés, onde foram amostrados
diferentes tipos de sitios. Os tipos de habitat foram divididos a
priori em corpos d’dgua temporarios (secavam durante algum
periodo do ano) e permanentes (nunca secavam), observando se
havia comunicagdo ou ndo com o rio. Esta divisio facilita a
compartagdao com outros trabalhos que utilizaram as mesmas
categorias, no entanto, mostrarei que esta separagdo é um pouco
arbitraria e ndo reflete os fatores mais importantes estruturando
as comunidades. A profundidade variou de 20 cm a 10 metros
dependendo do corpo d’dgua e da época do ano. Tentativas foram
realizadas no sentido de amostrar com reqularidade o rio Tapajds
durante a primeira estacdo de chuvas. No entanto, nao foi vidvel
amostrar girinos eficientemente devido ao grande volume de agua.
Assim, restringi as amostras de corpos d’dgua permanentes a
apenas aos lagos. Como os lagos eventualmente possuiam
comunicagdo com o rio, provavelmente a comunidade de girinos
encontradas nos lagos poderia ser um indicativo do que ocorre no
rio e esse resultado foi comparado ao que foi ocasionalmente

observado no rio ao longo dos dois anos e meio de estudo.

As pocas tempordrias variaram em relacdo ao tempo de
permanéncia, dependendo das condigdes do solo e relevo. No
entanto, uma vez seca, ndo voltavam a encher novamente durante a
mesma estagdo. Os lagos, embora permanentes, variaram em volume e

conecgdo com o rio ao longo do ano.
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As diferengas dentro e entre habitats foram examinadas a
partir das diferencas entre as medidas dos seguintes fatores: (1)
temperatura da agua (°C), (2) pH, (3) potencial de oxi-reducéao
(Mv), (4) condutividade (uS); (para as quatro medidas foi
utilizado um Medidor 4 em 1 Oakton), (5) cobertura vegetal e (6)
de detrito (percentagem de ocupacdo dentro de uma caixa
amostral), (7) permanéncia do corpo d’dgua (numero de vezes em
que um corpo d’agua foi amostrado com dgua ao longo do periodo
total de amostra, expresso em percentagem) e (8) drea do corpo

d’dgua. As medidas foram registradas a cada coleta de girinos.

2 - Amostragem da Comunidade de Girinos e Predadores

A presenca e abundincia dos girinos foram estimadas em um
transect de 300 metros dentro da &gua, ao longo da margem de cada
corpo d’agua. A unidade amostral foi uma caixa da aluminio de 1,0
X 0,5 x 0,5 m. Os girinos foram amostrados por duas estratégias
dependendo do seu comportamento de agrupar ou ndo. Para girinos
agrupados em uma ou mais agregagdes, eu estimei a drea do grupo e
fiz vdrias amostragens com a caixa para obter uma estimativa
média do numero de girinos por &rea amostral. Para girinos
uniformemente distribuidos, eu usei um desenho amostral
sistemdtico, amostrando em intervalos de 30 metros ao longo do
transecto. A localizagdo do transect dentro do corpo d’dgua foi
escolhida ao acaso e o numero de transectos (2 no maximo)

determinados pelo tamanho do corpo d’dagua. Em lagos grandes, eu
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fiz dois transects em margens opostas. Em pogas tempordrias muito
pequenas, eu fiz no minimo duas amostras com a caixa. Nas pogas
maiores, eu coletei ao longo do transecto. A cada sitio amostral,
a caixa foi colocada verticalmente e todos os girinos e
potenciais predadores (ndiades de odonata, hemipteros,
Coleopteros e peixes) dentro da caixa foram coletados com um pucga
(aproximadamente 0,5 x 0,5 m). Para agrupamentos com mais de 1000
girinos, eu contei os girinos, coletei uma subamostra e soltei os

demais.

Algumas coletas foram realizadas a noite durante a primeira
estagdo de chuvas para verificar se existem diferengas no horario
de atividade das espécies de girinos, o que provocaria um desvio
no nuimero de espécies estimado apenas por coletas didrnas. Como o
nuimero de espécies totais nédo se alterou, as demais amostras
foram realizadas apenas diurnamente. As margens dos corpos d’&agua
foram examinadas para a presenca de ovos e jovens, os quais
também seriam um indicativo da ocorréncia de determinada espécie

de girino.

Os animais capturados foram identificados através do uso de
uma chave para girinos da Amazénia Central (Hero, 1990) ou
criados em laboratério até a metamorfose para posterior
identificagdo. Os predadores invertebrados foram classificados na
categoria taxondémica de Ordem (naiades de Odonata, Coleoptera e

Hemiptera) e os vertebrados (peixes) na de Classe. Os girinos e
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predadores foram contados, medidos (comprimento total, com

paquimetro digital) e pesados em balanca analitica (Sauter 424).

3 - Desvios do Método de Amostragem

A utilizacdo da caixa amostral apresentou uma série de
vantagens sobre outros métodos convencionais de amostragem de
girinos, como a amostragem de puca (Heyer et al. 1994). A caixa
impede a fuga de girinos e predadores possibilitando uma
estimativa mais acurada da sua ocorréncia em determinado habitat,
bem como permite estimar a densidade populacional de cada espécie
por unidade de &drea. No entanto, as desvantagens do uso da caixa
estdo relacionadas as caracteristicas do substrato e a gquantidade
de vegetacdo flutuante. Para que funcione adequadamente é
necessdrio gque os habitats amostrados nido apresentem fundo
irregular ou com grande quantidade de troncos e detritos
submersos. Em Alter do Chdo, a maioria dos habitats amostrados
possuia fundo arenoso, o qual se adequa bem ao método. No
entanto, com a subida do nivel do Rio Tapajos, as margens dos
lagos alcancam a vegetacdo da borda das praias, o que dificulta a
amostragem. Durante esse periodo, amostras com puca foram feitas

para detectar espécies subestimadas pela amostragem com a caixa,

porém esses dados ndo foram incluidos nas andlises.

Da mesma maneira, habitats com muita vegetacdo flutuante nio

podem ser adequadamente amostrados com a caixa e espécies
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intimamente relacionadas a esses habitats como Lysapsus limellus

e Hyla raniceps foram subestimadas. A caixa amostral oferece uma
excelente estimativa do nimero e presenca de predadores
invertebrados, no entanto a caixa se adequa bem apenas para
peixes pequenos (< 20 cm) e para aqueles que ocorram préximo a

margem.

Embora o Rio Tapajés tenha sido excluido das amostragens,
este constitui-se o principal habitat de reprodugéo de Bufo
granulosus (obs. pes.; U. Galatti, com. pes.). No entanto, apesar
da utilizac&o de diferentes técnicas de observacdo (mergulho,
observagdo wvisual, observacao noturna, transecto com lancha)
nunca observei grupos de girinos desta espécie no rio. Magnusson
& Windle (1988) mostraram que, em Alter do Chéo, as fémeas de B.
dranulosus ovipde a mais de 500 m da margem do rio.
Provavelmente, ovos e girinos sdo dispersados pela correnteza,
tornando-os dificeis de localizar. No entanto, B. granulosus
também se utiliza de habitats marginais para a reproducdo e dados

sobre estes habitats estdo incluidos neste trabalho.
4 - Andlise Estatistica

Diferengas entre as caracteristicas dos habitats tempordrios
e permanentes foram testados através de teste t ndo pareado. O
teste ndo paramétrico de Mann-Whitney foi utilizado para aquelas

variavéis que ndo apresentaram homocedasticidade, mesmo apos
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transformacéao logaritmica.

A homocedasticidade foi testada pelo teste de Bartlett (Zar,
1984). Os dados ndo-normais foram transformados em logaritmo
neperiano + 1, antes de aplicar testes paramétricos. Proporcoes
foram transformadas em arcoseno da sua raiz quadrada (Zar, 1984).

4.1 - Relagca@o entre as Variaveis do Meio e a Distribuicdo de

Girinos

Ndo é wvidvel testar todas as possiveis relacdes entre as
varidveis independentes e as espécies de girinos. O nuimero de
testes possivel excede o numero de graus de liberdade, o qual é
limitado pelo nimero de corpos d’dqua. Por isso, decidi a priori
testar se o maior vetor representando associacdes entre girinos
("comunidade", baseado na densidade de 13 espécies) estava mais
associado com os vetores representando as associagdes entre
predadores ("predagdo", baseado nas densidades de quatro tipos de
predadores) ou com fatores abiéticos ("caracteristicas fisico-
quimicas" e "tamanho" do corpo d’dgua, baseado em 6 varidveis).

Para reduzir a dimensionalidade da questdo, usei técnicas de
ordenagdo para descrever os vetores associados com as variaveis.
Os vetores sdo combinagdes ortogonais das varidveis originais. Os
indices de similaridades e a técnica de ordenacdo foram
selecionados a priori, baseado nas caracteristicas dos dados.
Para manter a validade dos testes estatisticos, as relacdes entre

os vetores néo foram examinados durante o processo de ordenacao.

As relagdes entre os vetores foram testadas conm regresséo
miltipla. Os vetores relcionados com as associagdes de predadores
e as caracteristicas abiodticas dos habitats foram utilizadas como
varidveis independentes e o vetor associado com as associacgdes de
girinos como varidvel dependente (ver detalhes abaixo). A andlise
de "Path" (secdo 4.1.4 ) foi usada para resumir o modelo causal
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hipotetizado e para detectar efeitos indiretos ou contra
intuitivos mnas andlises de regressao miltipla (King, 1993).

4.1.1 - Métodos de Ordenacdo

Dois mé&todos de ordenacao foram empregados: Andlise de
Componentes Principais (PCA) e Andlise de Escala Multidimensional
(MDS). As vantagens do MDS sobre o PCA estdo relacionadas ao fato
de ndo assumir relacdes lineares entre as varidveis, ndo requerer
uma distdncia métrica, ser mais tolerante a valores faltando e
permitir especificar o nimero de dimensdes a que se deseja
reduzir as wvaridveis (Manly, 1986; Belbin, 1992a).

Para as andlises de MDS, eu utilizei o pacote estatistico
PATN (Belbin, 1992a). Esta andlise permite mostrar as relacgdes
entre os objetos através de uma matriz de distancia entre eles
(Manly, 1986 ). As relacdes de distancias entre os objetos na
andlise de MDS podem ser representadas em uma ou mais dimensdes
(Manly, 1986 ). O indice de estresse desta andlise mede o quanto
uma configuracédo espacial de pontos precisa ser estressada para
se obter a disténcia original dos dados (Manly, 1986). Ou seija,
quanto menor o indice de estresse, melhor a relacdo entre a
configuragdo das distédncias e as disparidades. Para se evitar o
problema dos minimos locais (Wilkinson, 1990), diferentes
configuragdes foram tentadas até que o indice de estresse nao
pode ser mais reduzido. Em geral, dez tentativas de configuracgdes
sdo o suficiente para uma boa estimativa do indice (Belbin,
1992a) e este numero foi utilizado neste trabalho.

A andlise de MDS foi usada para ordenar as pocas baseado na
composig¢do de girinos e de predadores, por ndo serem
multivariados normais. As caracteristicas abidticas utilizadas,
como temperatura da dgua, pH, condutividade, potencial de oxi-
redugcdo, permanéncia do corpo d’dgua e drea do corpo d’dqua,
foram multivariadas normais e, portanto, foram analisadas por
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Andlise de Componentes Principais ( PCA). Todos os habitats foram
incluidos na ordenacdo com variaveis abidéticas (n = 40).

4.1.2 - Associagdes entre girinos

0 indice de similaridade utilizado para construir as
matrizes de disténcias para as densidades de girinos foi o indice
de Bray-Curtis (Belbin, 1992a). Este indice foi calculado segundo

a férmula:
D=2 ' Dik - Djk f/(Z Dik + Djk)

Onde, D é o indice de similaridade de Bray-Curtis (intervalo: 0 -
1); Dy € o valor do atributo k para objeto i; e Dy, € o valor do
atributo k para o objeto j. Este indice funcionou
consistentemente bem em uma variedade de testes e simulagdes em
diferentes tipos de dados (Faith et al. 1987).

0 indice de Bray-Curtis ndo considera o numero de zeros em
comum na an@lise e por isso é mais apropriado para a andlise dos
girinos, porque fatores diferentes podem ser responsaveils pela
auséncia de cada espécie em um habitat (Belbin, 1992b). Os
habitats que ndo apresentaram nenhuma espécie de girino foram
retirados das andlises sobre testes de relagbes com a composicdo
da comunidade e as andlises foram realizadas com os habitats
restantes (n = 28). No entanto, todos os 40 corpos d‘dgua foram
utilizados para testes de relagdes com a riqueza de espécies de
girinos.

4.1.3 - Associacgdes entre predadores

O indice de similaridade utilizado para construir as
matrizes de disténcia entre as densidades de predadores foi o
indice de Gower (Belbin, 1992a). O indice de Gower foi calculado
segundo a sequinte expressio:
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D= (1/M) * = | Dy - Dy |/intervalo (k)

Onde, M = numero de objetos. Este indice considera os zeros em
comum e, portanto, € mais apropriado para a andlise de
predadores. A nao ocorréncia de predadores em um corpo d’&agua
pode ser fundamental para a ocorréncia de girinos e, portanto,
deve ser levada em consideracgdo. Todos os habitats foram
considerados nesta ordenagdo (n = 40). As densidades dos
predadores foram antes padronizadas, dividindo-se os desvios da
média pelo somatdério. Esse procedimento corrige eventuais
distorgdes causadas por diferencas na densidade entre tipos de
predadores.

4.1.4 - Associagdes entre as varidveis biéticas e abiéticas

As varidveis de densidade de girinos e predadores foram,
entdo, transformadas em uma unica varidvel composta para girinos
e outra para predadores (uma dimensdo). As novas varidveis
compostas foram, em sequida, utilizadas como um dos componentes
da andlise de regressdo multipla, juntamente com as variaveis
compostas para fatores abiéticos reduzidas pelo PCA.

A relacao entre a riqueza de espécies de girinos com os
fatores abidticos e predadores também foi testada por andlise de
regressdao multipla, utilizando-se as mesmas varidveis compostas
por ordenagéo para as varidveis independentes e numero total de
espécies de girinos encontrado em um habitat como variavel
dependente.

Andlise de regressdao é uma ferramenta util na previsdo do
valor de uma varidvel baseado no valor de varias outras. No
entanto, este tipo de andlise nédo identifica os efeitos indiretos
de uma varidvel sobre a outra (King, 1993). Por exemplo, uma
variavel (digamos bidtica) pode ter um efeito direto sobre a
varidvel dependente testada, mas pode ser por sua vez
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influenciada por uma outra wvaridvel (digamos abidtica), que nao
possui um efeito direto significante sobre a variigvel dependente
na andlise de regressdo miltipla. Ainda, a andlise de regresséo
pode fornecer resultados ndao intuitivos (King, 1993). O efeito
direto de uma varidvel pode ser negativo, mas a soma dos efeitos
diretos e indiretos pode ser positivo. Neste caso, o efeito
negativo nunca seria observado na natureza. A andlise de "Path"
leva em consideracdo os efeitos diretos e indiretos das varidveis
(Steiger, 1989), contribuindo para uma visdo mais realista do
modelo. Neste sentido, eu usei a andlise de "Path" para estimar a
magnitude dos efeitos indiretos das varidveis sobre um modelo
causal previamente desenhado. Eu usei o pacote estatistico EZPATH
versdo 1.0 (Steiger, 1989) para essas andlises.

IIT - RESULTADOS

1 - Caracteristicas dos corpos d’&dqua

No total, quarenta corpos d’dgua foram amostrados, sendo 27
tempordrios e 13 permanentes. Os dois tipos de habitats
apresentaram diferengas na maioria de suas caracteristicas
abiéticas e bidticas (Tab. 1). Pocas temporarias foram, em geral,
mais quentes e menos &cidas que habitats permanentes. Pogas
apresentaram ainda menor potencial de oxi-reducdo médio e maior
condutividade média que lagos. As percentagens de cobertura
vegetal e de detritos foram semelhantes nos dois tipos de
ambientes. Poc¢as tempordrias foram significantemente menores do
que os lagos.

Os dois tipos de habitats diferiram com relacdo ao ntmero e
biomassa de peixe, porém o numero e peso de predadores
invertebrados foi semelhante (Tab. 1). O nimero médio de peixes
amostrados foi 13 vezes maior em lagos do Jue em pocgas.
Invertebrados e vertebrados também diferiram quanto a frequéncia
de ocorréncia em cada tipo de habitat (Fig. 1). Ndiades de



Tabela 1: Diferencas entre as caracteristicas de habitats

tempordrios (n = 27) e permanentes (n

13) em Alter do Chéao,

Santarém. As varidvelis medidas em percentagens foram

transformadas para arcoseno de sua raiz quadrada antes de serem

analisadas.

Varidavel Tempordrio Permanente Teste P
Temperatura

da dagua (°C) 32.8 t.5.:72.925 0.007
Ph 6.4 tis.0=3.793 0.001
Potencial de

oxi-reducdo (Mv) 132.5 % + tie.2==2.30 0.032
Ln Condutividade

(us) 3.2 £ + tis.02.220 0.032
Ars/ Cobertura

vegetal 0.6 % + t.,».»=2.039 0.057
Arsy Cobertura de

detritos 0.7 * + t15.2=0.689 0.500
Ln Area (m®) 5.2 # t2s= 3.072 0.004
ArsyY Tempo de

permanéncia 0.1 * * U = 99 0.022
ILn Num. médio de

invertebrados 1.3 =+ + tic.o= 0.618 0.540
Num. médio de

peixes 0.2 * * U= 105 0.005
Peso de

invertebrados (g) 0.6 * + t2:.2=1.699 0.100
Peso de

peixes (g) 0.001 0.005 0.3 U =91 0.019
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Figura 1: Frequéncia relativa de ocorréncia de predadores entre
habitats permanentes e temporarios (nudnero total = 40 corpos

d’aguas), Alter do Chéao, Santarém, Pard.
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Odonata foram mais frequentes em habitats tempordrios (X® = 6,4;
P < 0,05), enquanto peixes foram mais frequentes em habitats
permanentes (X?® = 10; P < 0,05). Nao houve diferencas
significativas na ocorréncia de Coleoptera e Hemiptera entre os
dois habitats (X* = 2,5 e X? = 1,25, respectivamente; P > 0,05).

2 - Distribuigdo espacial das espécies de girinos

No total, treze espécies de girinos foram encontrados nos
corpos d’agua amostrados, distribuidas entre as seguintes
familias de Anuros: Bufonidae (2), Hylidae (6), Leptodactylidae
(4) e Pseudidae (1). Cinco espécies foram restritas a habitats
tempordrios (Scynax rubra, Leptodactylus macrosternum,
Physalaemus ephippifer e Hyla sp 2), trés a habitats permanentes
(Hyla wavrini, Hyla boans, Hyla sp 1) e cinco espécies ocorreram
nos dois habitats (Lysapsus limellus, Hyla raniceps, Bufo
marinus, Bufo granulosus e Leptodactylus fuscus) (Fig. 2). As
espécies de girinos encontraram-se pontualmente distribuidas,
sendo Scynax rubra e Bufo marinus as duas espécies que utilizaram

maior nimero de corpos d’dgua diferentes (37 % e 28 % dos sitios
amostrados, respectivamente; Fig. 3).

3 - Distribuicdo Temporal das espécies de girinos

Um maior nimero de espécies de girinos foi encontrado
durante as estagdes de chuvas, indicando sobreposicdo temporal
entre as espécies (Fig. 4). A cada estacdo de chuva a partir de
1992, o pico das chuvas adiantou-se em um mes. Assim, em 1992, o
pico de precipitagdo foi em marco; em 1993, foi em fevereiro,
estendendo-se até maio; e em 1994, iniciou-se em janeiro
estendendo-se até abril. A precipitacdo média deste periodo em
1994 foi 2,2 vezes maior que 1992 e 1,6 vezes maior que 1993,
voltando a atingir os niveis encontrados em 1991. Em geral, o
nimero de espécies de girinos atingiu seu mdximo durante os meses

de abril e maio, porém na terceira estagdo de chuvas (1994), o
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numero total de espécies se reproduzindo atingiu seu mdximo ja em
dezembro (6 espécies) e permaneceu constante até o final da
estagdo (Fig . 4). Setembro de 1993, apesar de fazer parte da
estagdao seca, apresentou uma pluviosidade incomum o que duplicou
o numero de espécies normalmente encontrado neste mes. Isto
indica que a quantidade de chuva é um fator importante para

desencadear a reprodugdo nesta regiio.

Bufo maxinus e B. granulosus foram as Unicas espécies que

apresentaram reprodugdo ao longo do ano (Tab. 2). Bufo granulosus

também utili=zou lagos e pogas temporarias quando disponiveis,
porém o rio Tapajdés foi utilizado como principal habitat para a
reprodugdo imndependente da época do ano (obs. pes.; U. Galatti,
ndo publ.). Scinax rubra e Leptodactylus macrosternum apareceram
logo apés as primeiras chuvas e permanecem por toda a estacao
chuvosa. As demais espécies ocorreram em reprodugées explosivas
durante a estacgdo de chuvas. Hyla boans, H. wavrini e L.
limellus foram as unicas espécies, com excessdo dos Bufonidae,
que ocorreram na estagdo seca. No entanto, os girinos das duas
primeiras espécies ndo foram encontrados em 1993 e 1994.

4 - Simpatria entre Espécies de Girinos e Predadores

0 nimero médio de espécies encontrado em um determinado
habitat foi de 1,6 (variagdo de 1 - 7; nimero total de espécies =
13), sugerindo haver uma segregacdo espacial entre as espécies.

O nimero de habitats que apresentou ocorréncia simultidnea de
duas espécies foi baixo (Tab. 3). De modo geral, as espécies
tiveram poucas oportunidades de interacdo, uma vez que a
proporgdo mé&xima de habitats com ocorréncia simultinea de duas
espécies foi de 12,5 %. Girinos de Bufo marinus co-ocorreram pelo
menos uma vez com aproximadamente 70 % das espécies, o que indica
sua persisténcia no tempo e variedade de habitats escolhidos.

Espécies restritas a habitats tempordrios ndo foram encontrados



Tabela 2: Fenologia das espécies de girinos durante o periodo de
estudo em Al ter do Chédo, Santarém, Parda. Nos meses de outubro
1991, novemb>ro 1992 e agosto e outubro de 1993 nido houve

amostragem. Abreviagdo das espécies como na figura 2.

1991 1992 1983 1994
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Tabela 3: Proporgdo de habitats (n = 40) com ocorréncia
simultdnea de duas espécies de girinos. Abreviacdo das espécies

como na figura 2.

Espécies Bg Sr Lm Lf Hr L1 1Lk Hb Hw Pe Hspl Hsp2
Bm 12.5 10.0 5.0 10.0 2.5 2.5 0 2.5 5.0 2.5 0 0
Bg 10.0 5.0 © 0 0 0 0 0 0 0 0
Sr 12.5 12.5 2.5 0 5.0 0 0 10.0 o 0
Lm 5.0 2.5 0 0 0 0 12.5 0 0
Lf 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Hr 0 0 0 0 2.5 0 0
L1l 0 0 0 0 0 0 0
Lk 0 0 0 0 0]
Hb 0 0 0 0
Hw 0 0 0
Pe 0 0
Hspl 0
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co-ocorrendoO com peixes no mesmo microhabitat (Tab. 4), embora
peixes possam eventualmente ocorrer nesses ambientes. Predadores
invertebrados co-ocorreram com todas as espécies de girinos em
pelo menos um habitat. Assim, os girinos parecem ter tido maior
probabilidade de interagir com predadores invertebrados do que
com peixes. Peixes ocorreram simultaneamente com invertebrados em

poucos corpos d’dgua.

5 - Relagbées entre as Varidveis do Meio e a Distribuicdo dos

Girinos
5.1 - Fatores abidéticos

A Andlise de Componentes Principais (PCA) indicou que esse
grupo de varidveis seria melhor representado por dois vetores,
que em conjunto explicam 66 % da variacdo dos dados (Tab. 5). ©
componente 1 das varidveis abidticas foi correlacionado aos
fatores fisicos e quimicos da &dgua, principalmente potencial de
oxi-redugdo e pH. O componente 2 foi principalmente ‘
correlacionado com a drea do corpo d’agua e seu tempo de
permanéncia. Estas novas varidveis compostas foram utilizadas nas
dnalises subsequentes.

5.2 - Associacgdes entre girinos e entre predadores

A ordenacgado de predadores pelo MDS apresentou um indice de
estresse de 0,28, indicando uma associacgdo razoavelmente forte
entre os predadores, mas que uma dimensdo ndo foi o suficiente
para captar a maior parte da variacdo na matriz de associagdes
original. A ordenagdo para girinos produziu um estresse de 0,46,
indicando que muito da variacdo na comunidade nao podia ser
captado em uma dimensdo. No entanto, esta ordenacdo foi utilizada
nas andlises pelas seguintes razdes: (1) andlises com mais de uma
varidvel dependente sdo complicadas, e, no caso de vetores
ortogonais somente pode levar a erros do tipo II; e (2) a

UNICAamP
BIBLIOTHCA CENTRAL




Tabela 4: Proporcao de habitats (n = 40) com ocorréncia
simultdnea de girinos e predadores e entre predadores.

Abreviagdes das espécies de girinos como na figura 2.

Espécies Odonata Hemiptera Coleoptera Peixe
Bm 17.5 7.5 10.0 12.5
Bg 12.5 5.0 5.0 2.5
Sr 30.0 25.0 22.5 0
Lm 20.0 15.0 10.0 0
Lf 15.0 10.0 12.5 0
Hr 2.5 5.0 5.0 2.5
L1 2.5 2.5 2.5 2.5
Lk 5.0 2.5 2.5 0
Hb 5.0 0 0 2.5
Hw 2.5 2.5 0 5.0
Pe 22.5 15.0 12.5 0
Hspl 0 0 0 0
Hsp2 2.5 2.5 2.5 2.5
Odonata 40.0 35.0 22.5
Hemiptera 22.5 20.0

Coleoptera 12.5




Tabela 5: Carga das varidveis nos componentes da Andlise de
Componentes Principais feitos para varidveis abiéticas de 40
corpos d’agua. Percentagem da variacdo mostra o total da variagao

associado com aquele componente.

COMPONENTE
VARIAVEL 1 2
ABIOTICA
Potencial de
oxi-reducio -0.870 0.046
Ph 0.821 -0.045
In Condutividade 0.590 -0.278
Temperatura da
agua 0.545 -0.408
Permanéncia do
habitat (arcvn) -0.082 0.923
Area do habitat -0.182 0.859

% variacéao 35.3 30.6
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variabilidade residual no caso de associagdes com girinos
reflete, em grande parte, erros de amostragem devido a variacgdes
intra e interanual na presenca de girinos (W. Magnusson, con.
pes.). Seria necessdrio amostrar os lagos por muitos anos para
reduzir a variagdo residual. A ordenagdo representa o maior
padrdo de associagdo entre as espécies e a significancia desta
ordenagdo foi avaliada usando varidveis externas na préxima

secéo.
5.3 - Associagdes entre as varidveis biéticas e abiéticas:

As quatro varidveis compostas derivadas das andlises de
ordenacdo foram, entdo, utilizadas na andlise de regressio
miltipla. A *comunidade" de girinos foi significantemente
relacionada com "predacdo", mas ndo com os indices fisico-
quimicos (Tab. 6). A riqueza de espécies ndo foi
significantemente relacionada com predadores ou indices fisico-
quimicos (Tab. 7). A distribuigdo das espécies de girinos ao
longo de um gradiente de predagdo (Fig. 5) mostrou espécies com
maiores abundéincias nos extremos e outras com maiores abundincias
em posigbes intermedidrias. Desse modo, a composicido especifica,
mas ndo a riqgueza, da comunidade estd associada com gradientes de

predacgéao.

Um modelo de Path (Fig. 6) mostra as relacdes diretas e
indiretas entre os fatores abidticos, predadores e girinos
hipotetizados para esta comunidade. A andlise de regressdo
miltipla indicou um efeito pequeno da drea e permanéncia do corpo
d’dgua na composigdo especifica da comunidade de girinos. No
entanto, o efeito indireto de drea/permanéncia (- 0,13) foi quase
da mesma magnitude que o efeito direto (-0,17) e o efeito geral
deste fator (-0,30) foi da mesma ordem de magnitude que o de

predadores (—0,44).



Tabela 6: Resumo estatistico da regresséo
uma ordenagdo de corpos d’dgua baseada na
com uma ordenagido baseada em predadores e
em Alter do Chao,

maltipla relacionando
composicdo de girinos
componentes abidticos
Santarém, Para (n = 28; R?> = 0,30).

VARIAVEL COEFICIENTE ERRO PADRAO COEF. t P
PADRONIZADO

Constante -0.025 0.177 0.000 -0.1440 0.887

Predadores -0.445 0.182 -0.445 -2.444 0.022

Componente

abiético 1 0.082 0.164 0.088 0.500 0.622

Componente

abiético 2 -0.181 0.201 -0.166 -0.902 0.376
ANALISE DE VARIANCIA

FONTE SOMA DOS QUADRADOS GL QUADRADO-MEDIO F P

Regressao 7.727 3 2.576 3.049 0.048

Residuo 20.272 24 0.845




Tabela 7: Resumo estatistico da regressdo miltipla relacionando
riqueza de espécies de girinos em corpos d’dgua com uma ordenacao
dos mesmos corpos d’dgua em relacdo a fatores abidticos e
predadores (n = 40; R®* = 0,35).

VARIAVEL COEFICIENTE ERRO PADRAO t P
Constante 1.825 0.274 6.660 0.000
Predadores -0.202 0.278 ~-0.724 0.474
Componente

abidético 1 -0.392 0.280 -1.401 0.170
Componente

abidético 2 -0.522 0.278 ~1.883 0.068

ANALISE DE VARIANCIA

FONTE SOMA DOS QUADRADOS GL QUADRADO~-MEDIO F P

Regressao 15.643 3 5.214 1.736 0.177

Residuo 108.132 36 3.004
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Figura 5: Densidade de

ORDENAQA’O DE PREDADORER

girinos em relacgdo a ordenacdo dos corpos

d’agua por predadores. As pogcas a esquerda tendem a possuir mais

ndiades de Odonata e as da direita tendem a possuir mais peixes.

Abreviagdes das espécies de girinos como na figura 2.
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Figura 6: Diagrama de "Path" para as relagGes hipotéticas entre
as variaveis compostas por ordenagédo para fatores abidticos,
predadores e girinos em Alter do Chédo, Santarém. Os valores
representam o coeficiente padronizado da andlise de regressao

miltipla + erro padrido. A variagdo residual é indicada entre
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IV - DISCUSSAO
1 - Diversidade em escala regional

Processos regionais influenciam tanto a diversidade local
quanto regional. Fatores geograficos, evolutivos e histéricos
apresentam um importante papel na determinagdo da diversidade,
composigdo e reparticdo de nicho em uma comunidade (Ricklefs &
Schluter, 1993). Portanto, a diversidade em uma escala particular
ndo deve ser vista isoladamente dos processos e estruturas que

ocorrem em escalas maiores.

0 nimero de espécies encontradas nesta regiao de savana (n =
13) corresponde a menos da metade das espécies encontradas em
drea de Floresta de Terra Firme da Amazdénia Central (Gascon,
1991; Magnusson & Hero, 1991; Hero, 1992), representando um
decréscimo acentuado na diversidade de espécies de Anuros nesta
drea de clima mais seco em uma mesma latitude. No minimo, outras

quatro espécies (Bufo typhonius, Adenomera andreae; Leptodactylus
mystaceus e IL.. wagneri) fazem parte da assembléia de anuros que

podem ser encontradas na regido de Alter do Chéo, porém B.
typhonius foi excluido deste trabalho por ser encontrado apenas
nos enclaves de floresta de Terra Firme da reqgido; Adenomera nao

possui girinos aqudticos e os dois Leptodactylus ndo foram
incluidos por néo ter havido registro dos seus girinos nas
amostras. Apenas quatro espécies foram comuns entre areas de Mata
de Terra Firme continua (Gascon, 1991; Hero, 1992) e esta area de
savana: Leptodactylus knudseni, L. mystaceus, Bufo marinus e
Scinax rubra. No entanto, parece haver uma inversio com relagao
as dreas de maior abundidncia de algumas espécies. Leptodactylus
knudseni e L. mystaceus sdo mais abundantes em 4dreas florestadas,
enquanto B. marinus é uma espécie extremamente comum em areas
abertas e rara em florestas. Scinax rubra parece ser a espécie
mais generalista, sendo frequente nos dois habitats.
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Tanto a diversidade quanto a composicdo de espécies
diferiram entre dreas de floresta primdria e esta savana
amazdnica, indicando que fatores como clima e estrutura do
habitat podem ser importantes na determinagdo da estrutura da
comunidade gquando analisadas em escala regional. Como as &dreas de
savanas na regido Amazénica representam ilhas virtuais cercadas
por floresta tropical, a migragdo e colonizacdo de espécies entre
uma area local de savana e seus arredores deve depender da
flexibilidade das espécies em tolerar diferentes condigdes. A
baixa similaridade de espécies de anuros entre os dois tipos de
habitat, indica que ao longo do processo evolutivo, diferentes
espécies foram capazes de se adaptar nesses habitats distintos. A
manutengcdo da diversidade local, uma vez estabelecida, deve ser
mantida por processos ecolégicos (Case et al., 1992; Ricklefs &
Schluter, 1993). Os fatores que favorecem uma espécie variam
geograficamente e determinam sua abundincia local, portanto, a
densidade populacional declina com o aumento da distancia do
ponto onde os fatores ambientais favorecem seu crescimento
(Brown, 1984). Nesse sentido, espécies comuns a habitat de
floresta e de savana podem apresentar diferentes abundincias
entre os habitats, dependendo da distancia que se encontram dos
fatores favoraveis ao seu crescimento.

2 - Diversidade local

2.1 - Distribuicdo espacial dos girinos

Das treze espécies encontradas nesse estudo, cinco foram
restritas a pogas temporarios, enquanto trés ocorreram
exclusivamente em habitats permanentes. Esta divisido parece ser
muito mais equitativa do que quando comparado as espécies de
Matas de Terra Firme amazdénicas, onde a grande maioria é
encontrada em habitats tempordarios (Gascon, 1991; Hero, 1992). A
drea de savana deste estudo também apresentou uma parcela
semelhante da comunidade (cinco espécies) ocorrendo em ambos os
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tipos de ambientes, o que é raro em 4reas de Mata de Terra Firme
(Gascon, 1991, Hero, 1992). O aumento da diversidade em uma
comunidade local esta diretamente relacionado com a diminuic&o da
largura do nicho e aumento da especializacdo das espécies
(Ricklefs & Schluter, 1993). A maior proporcao de espécies de
girinos que ocorrem em ambos tipos de habitats em savana (area
menos diversa) comparada com floresta (drea mais diversa) parece
seguir essa regra geral. Além disto, a restringdo de 4dqua
disponivel para a reprodugcdo em ambientes mais secos pode ter
levado a comunidade de anuros de dreas de savana a desenvolverem
adaptagdes para explorarem os habitats mais permanentes (rios e
lagos). Por outro lado, o numero de corpos d’dgua utilizados
individualmente por algumas espécies (e.g. S. rubra, L.
macrosternum, L. fuscus) foi bem menor do que o esperado baseado
na distribuicdo e frequéncia dos adultos na regido. Isto indica
que as espécies provavelmente escolham se reproduzir em habitats
baseado em caracteristicas particulares e nao apenas na
disponibilidade.

2.2 - Distribuicdo temporal dos girinos

Um nimero maior de espécies foi encontrado reproduzindo-se
durante o pico da estacdo de chuvas. Parece ser um comportamento
comum a espécies que se reproduzem em pocas temporarias, esperar
pelo momento onde a chuva é mais previsivel e a probabilidade da
poca secar ser menor (Blair, 1961; Diaz-Paniagua, 1986, 1988).
Estas espécies provavelmente apresentam algum mecanismo para
verificar as condigdes ideais para a reprodugdo e este deve estar
intimamente relacionado com a precipitacdo, pois com a
antecipagdo das chuvas na dltima estacédo reprodutiva também houve
um maior nimero de espécies se reproduzindo antecipadamente.
Interessantemente, espécies comuns a dreas de floresta e savana

apresentaram padrdo fenolégico distinto nas duas dreas. Scinax
rubra se reproduz durante toda a estagdo de chuvas na drea de
savana (esse estudo) e apenas apés fortes chuvas em &drea de
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floresta (Gascon, 1991, mas veja Crump, 1971). Por outro lado, L.
knudnesi reproduziu-se esporadicamente na estagdo de chuvas na
drea de estudo e durante toda a estacdo de chuvas na floresta
(Gascon, 1991). Experimentos demonstraram que a sequéncia
fenolégica de entrada de girinos em uma poca pode afetar
decididamente o desenvolvimento de algumas espécies baseado na
alteracdo da competicdo interespecifica (Wilbur & Alford, 1985;
Gascon, 1992). Como as duas &areas apresentam semelhante periodo
de chuvas, talvez diferengas no nivel pluviométrico associadas as
exigéncias interespecificas expliquem os diferentes padrdes

encontrados .

Bufo granulosus e B. marinus apesar de reproduzirem
principalmente no rio, utilizam também lagos e pocas tempordrias

quando disponivelis, o que faz dessas duas espécies as mais
generalistas da comunidade e possibilita a sua reprodugdo por

todo o ano.

Nem todas as espécies de girinos encontradas em um ano,
foram coletadas no ano subsequente (e.g. Hyla boans , H. wavrini,
Hyla raniceps e L. fuscus). Em 1993, ocorreu a segunda maior
cheia em 50 anos (Ayres, 1993) e em 1994 a precipitacdo durante a
época de chuvas foi ainda maior. Como o padrdo pluviométrico e o
nivel do rio foram bastante distintos entre anos, é dificil
determinar se a ndo ocorréncia desses girinos se deveu a
diferencas no padrdo biolégico das espécies, a um fracasso da
estagdo reprodutiva ou a erros de amostragem, devido a disperséao
dos girinos em periodos de grande cheia. No entanto, os adultos
das quatro espécies foram encontrados vocalizando em periodos
semelhantes a estagdo anterior (obs. pes.).

2.3 - Simpatria entre as espécies

Uma grande quantidade de experimentos tem sugerido que a

competigdo interespecifica em girinos é importante na
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determinacdo da distribuicdo local das espécies (Wilbur, 1972,
1976, 1977; Wilbur e Collins, 1973; DeBenedictis, 1974;
Steinwascher, 1978; Woodward, 1982). Em Alter do Chao, o numero
de espécies de girinos que ocorreu em simpatria foi muito
pequeno, diminuindo as chances de interacdes competitivas e
indicando haver uma segregacao espacial entre elas. Mesmo no caso
de habitats onde houve maior co-ocorréncia de espécies, a
predagao pode reduzir a densidade de girinos a um nivel a onde a
competicdo pode nao ocorrer ou ter seus efeitos diminuidos
(Calef, 1973; Heyer et al., 1975; Heyer, 1976). Se interacédes
competitivas foram importantes na separacao de espécies no
passado, foi efetiva na evitacdo da possibilidade de competicéo
atual. Desse modo, a competigdo interespecifica, pelo menos a
nivel do estdgio larvario, nao parece ser um fator importante na
estruturagcdo da comunidade desses girinos.

3 - Relagao entre as varidveis do meio e a distribuicdo dos
girinos

Habitats tempordrios e permanentes diferiram na maioria das
suas caracteristicas abidéticas e biéticas. Isto proporcionaria as
espécies de Anuros um nuimero suficiente de caracteristicas para
distinguir entre os dois habitats e escolher aquele gue melhor se
adequasse as suas necessidades. No entanto, apesar das diferencas
existentes nas condigdes abidticas dos habitats, estas ndo foram
suficientes para explicar diferencas na distribuigdo dos girinos
entre corpos d’agua. Girinos sdo animais de grande plasticidade
em relagao a caracteristicas fisico-quimicas da agua. Esses
animais podem modificar suas preferéncias de temperatura através
de aclimatagdo (Marshall & Grigg, 1980a) ou ao longo do
desenvolvimento ((Dupré & Petranka, 1985) e sdo sensiveis apenas
a extremos de acidez (Pierce et al. 1984; Freda & Dunson, 1986).
Experimentos de transferéncia de girinos para diferentes habitats

em escala local, indicam que algumas espécies conseguem



51

sobreviver em habitats onde nao ocorrem naturalmente, na auséncia
de competigao ou predacdao (Area de estudo: C. Azevedo—-Ramos, nio
publ.; Manaus: Gascon, 1995). Fatores abidticos podem ser mais
importantes na determinagdo da distribuicdo de girinos em escala
regional do que local. As diferencas abiéticas encontradas na
drea de estudo aparentemente ndo representam um obstdculo na

colonizagdao daqueles habitats pelas espécies de girinos.

O tamanho e a permanéncia do sitio ndo devem ser
negligenciados em estudos sobre estruturagdo da comunidade, como
indicou os wvalores semelhantes entre a soma dos efeitos diretos e
indiretos para drea e permanéncia do habitat e os valores diretos
da predagdao na andlise de "Path". O tamanho do sitio, em geral,
estd correlacionado com algumas de suas caracteristicas fisico-
quimicas e a presenga de predadores. Roth & Jackson (1987)
mostraram que pogas menores apresentam menos insetos aquidticos e,
consequentemente, menor mortalidade de girinos do que pocas
maiores. No modelo de Heyer et al. (1975), a diversidade de
girinos em um corpo d’dgua estd diretamente relacionada ao numero
de espécies de peixes presentes. Em geral, guanto maior e mais
permanente um sitio, maior o numero de espécies desses
predadores. Nesse sentido, a andlise de "Path" auxiliou a
evidenciar os efeitos de um fator que teria sido subestimado no
modelo de regressio miltipla, devido ao forte efeito direto da
predacao na estruturagcdo da assembléia de girinos de Alter do
Chéo. Provavelmente, seria possivel prever a composicdo potencial
de espécies de girinos em um habitat através do tamanho e
permanéncia do corpo d’&agua, porque estes largamente determinam a

composigdo de predadores.

A predacgédo teve um efeito significante na estruturacio da
assembléia de girinos de um corpo d’dgua, mas ndo na determinacéo
da riqueza entre habitats. Este fato pode ser relevante na
determinacdo da diversidade alfa (intra habitat) e beta (inter
habitat). Predadores podem afetar a composicdo e diversidade em
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um habitat atrdves de diferentes maneiras: removendo
seletivamente espécies, removendo aquelas competitivamente
superiores ou, ainda, aquelas em maior abundancia. Variagdes no
padrdo de predacdo podem, assim, evitar o equilibrio competitivo
ou a exclusao de espécies competitivamente inferiores (Huston,
1994). Efeitos similares tém sido descritos em vdrios tipos de
comunidades, como costdes marinhos (Paine, 1974; Lubchenco,
1978); herbivoro-planta (Zeevalking & Fresco, 1977) e em anfibios
(Wilbur, 1987; Buskirk, 1988; Resetarits, 1991; Werner, 1991). No
entanto, dependendo das caracteristicas da comunidade, predadores
podem reduzir a populagdo de espécies de presas mais susceptiveis
(e.g. palataveis ou com defesas menos eficazes), contribuindo
para a dominancia de poucas espécies (e.g. impalatdveis ou com
melhores estratégias de defesa) (Lubchenco, 1978; McCormick &
Stevenson, 1989; Sterner, 1989). O efeito da predacao diferencial
na distribuig¢do de espécies de girinos também foi mostrada para
Amazbénia Central (Magnusson & Hero, 1991, Gascon, 1992). Em Alter
do Chédo, a composigdo das espécies de girinos variou ao longo de
um gradiente de predagdo. A ocorréncia de uma presa em um habitat
onde prevalece um determinado predador, provavelmente, depende
da eficdcia de suas estratégias de defesa e esse predador pode,
através da predagdo seletiva, determinar a composicdo de presas
presentes naquele habitat (ver Capitulo 3). Em uma drea onde os
principais predadores sdo ndiades de Odonata e peixes, as
estratégias de defesa dos girinos provavelmente evoluiram para
serem especificas a cada tipo de predador e associadas ao habitat
em que vivem. A vulnerabilidade de uma determinada espécie a
predagdo determinaria, assim, a sua distribuicdo entre os
habitats disponiveis e explicaria o padrdo de separacdo de
habitats observado no ambiente natural. Por outro lado, a
especificidade de uma estratégia que permite a ocorréncia de uma
determinada espécie em um habitat, mas ndo em outro, pode afetar
a diversidade alfa, mas ndo a beta, uma vez que uma espécie nédo
adaptada a um conjunto de predadores especificos pode ser
substituida por outra. Assim, os efeitos dos predadores sobre a
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composicdo de assembléias de girinos em um habitat parece ser
muito mais forte que seus efeitos sobre a riqueza por poca. Por
isso, contrdrio ao modelo de Heyer et al. (1975) que prevé uma
reducdo na diversidade alfa e beta de girinos por causa da
presenca de predadores, em Alter do Chdo, os predadores parecem
estar aumentando a diversidade beta, com pouco efeito sobre a
diversidade alfa. Possivelmente, na auséncia de predadores,
processos competitivos reduziriam a diversidade de anuros.

A determinagdo das estratégias antipredatérias que
possibilitam a convivéncia entre presa e predador parece ser o
passo seguinte na explicagdo dos fatores que determinam a
distribuigdo das espécies de girinos em Alter do Chio. Algumas
dessas estratégias foram investigadas nos Capitulos 3 e 4.



CAPiTULO IIIX

ESTRATEGIAS ANTIPREDATSRIAS EM LARVAS DE ANUROS: I -
VULNERABILTDADE DA PRESA E A DISTRIBUICAO DE PRESAS E PREDADORES

NO AMBIENTE NATURAL.

RESUMO:

A susceptibilidade de seis espécies de girinos a predacgéo
por invertebrados e peixes no laboratdrio foi comparada com sua
distribuicdo no ambiente natural para avaliar a importéncia de
predadores na organizagdo de assembléias de anuros tropicais. A
vulnerabilidade das espécies de girinos foi avaliada considerando
possiveis diferengas ontogenéticas na toxidade e na
palatabilidade relativa das espécies em testes de escolha. Os
predadores utilizados foram larvas de Hydrophilidae (Coleoptera),
larvas de Libellulidae (Odonata) e adultos de Geophagus gr.
altifrons (Ciclidae). Quarenta corpos d’agua foram examinados
durante 28 meses nas margens do rio Tapajés em uma regido de
savana amazOnica para se verificar a fenologia e simpatria de
espécies de girinos e predadores. Das espécies de girinos
testadas, duas co-ocorrem em habitats com predadores
invertebrados, uma com peixes e trés espécies ocorrem com ambos
predadores, embora prevalegam com peixes. Predadores
invertebrados foram frequentes em habitats temporarios, enquanto

peixes foram comuns em rios e lagos. Presas impalatdveis a peixes
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foram palataveis a invertebrados. Larvas de Coleoptera foram os
predadores mais vordzes em cativeiro, enquanto peixes foram os
menos efetivos. Ovos apresentaram baixa pressido de predacdo e, enm
geral, ndo houve diferencas ontogenéticas na palatabilidade dos
estdgios larvdarios. A palatabilidade das espécies variou em
funcdo da disponibilidade de presas alternativas. A relevancia
dos testes de palatabilidade individual ou relativa deve
considerar a distribuigdo e co-ocorréncia das espécies de presas
em condigdes naturais para se avaliar a real pressdo de predacio
interespecifica. Neste trabalho, houve relacdo significante entre
a distribuig&o de predadores nos corpos d’dgua e a sobrevivéncia
média experimental dos girinos que ocorrem naqueles ambientes em
testes com os mesmos predadores. Tanto predadores vertebrados
guanto invertebrados podem potencialmente limitar a distribuicgéao
ou alterar a abunddncia relativa dessas espécies de girinos

através de predacdo diferencial.

I - INTRODUGAO

Predagao pode ser responsdvel pela estruturacdo de
comunidades através da redugdo da abunddncia de presas, limitando
sua distribuicdo e modificando a composigdo das espécies através
de predagdo preferencial (Spiller & Schoener, 1988; Resetarits &
Wilbur, 1989; Alford, 1995). Estudos de preferéncia alimentar sao
fundamentais para entender as relacdes tréficas bdsicas em

qualquer ecossistema (Peterson & Renauld, 1986) e o efeito destas
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sobre a organizagdo de comunidades. Por outro lado, a ocorréncia
de uma espécie de presa em um determinado habitat depende da
aptiddo diferencial desta espécie nos vdrios habitats disponiveis
(Grubb, 1972). Provavelmente, presas desenvolveram diversas
estratégias antipredatdrias que possibilitam sua convivéncia com

predadores caracteristicos de determinado habitat.

Larvas de anuros podem ser encontradas em habitats
tempordrios ou permanentes. A pressdo de predacao nesses dois
habitats deve diferir em decorréncia da composicdo de predadores,
os quais devenm atuar, em algum grau, na estruturacdo da
comunidade de girinos (Heyer et al., 1975; Hero, 1992; Magnusson
& Hero, 1991; Gascon, 1992). Em geral, pogas tempordrias nao
apresentam peixes, importantes predadores de corpos d’Aagua
permanentes e considerados como um dois principais fatores
limitantes da distribuigdo de girinos em ambientes temperados
(Woodward, 1983; Kats et al., 1988; Broénmark & Edenhamn, 1994) e
tropicais (Heyer et al., 1975, mas veja Magnusson & Hero, 1991 e
Gascon, 1992). No entanto, vdrios mecanismos ou comportamentos
antipredatérios de girinos ja foram descritos, os quais
possibilitam a coexisténcia com peixes (Morin, 1986; Petranka et
al., 1987; Katz et al., 1988). Uma das mais importantes
adaptagdes antipredatdérias secunddria é a toxidade de ovos e
larvas de algumas espécies de anuros, que reduzem o risco de
predagdo por peixes (Licht, 1968; Formanowicz & Brodie, 1982). No

entanto, predadores invertebrados, em geral, ndo distinguem entre
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presas palatdveis e impalatdveis a peixes (Wassersug, 1973). Isto
equivale a dizer que o sucesso de uma defesa depende do tipo de
pressao de predagao existente. Outro fator a ser considerado é a
variagdo ontogenética na toxidade de uma espécie de girino
(Brodie & Formanowicz, 1987). O estudo detalhado das variacodes
nas estratégias de defesa, associado a distribuicdo de larvas de
anuros e predadores em seu ambiente natural poderiam ajudar no

entendimento dos fatores estruturadores de assembléias de anuros.

No Capitulo 2, foi mostrado que a distribuicdo dos girinos
em uma savana Amazdnica estava relacionada com a distribuicdo dos
predadores. Quarenta corpos d’dgua foram examinados guanto a
distribuicdo e fenologia de presas e predadores durante 28 meses.
Neste capitulo, eu procurei identificar algumas das causas
relacionadas a limitacdo na distribuigdo dos girinos. Com essa
finalidade, eu identifiquei as diferengas interespecificas na
vulnerabilidade de seis espécies de girinos a predadores
vertebrados e invertebrados no laboratério e comparei os
resultados com a distribuicdo destas presas e predadores no
ambiente natural. As espécies de girinos utilizadas foram Hyla
wavrini, Bufo marinus, B. granulosus, Lysapsus lim llus,
Leptodactylus macrosternum e Scinax rubra. Os girinos de L.
limellus e H. wavrini sdo raros no ambiente natural, no entanto
os adultos de todas essas espécies sdo comuns na area de savana
estudada (obs. pes.). Hyla wavrini é tipica de habitats aqudticos

permanentes com grandes quantidades de peixes. As espécies de
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Bufo e Lysapsus limellus ocorrem tanto em habitats permanentes

quanto pogas tempordrias, embora prevalecam em lagos e rios.

Leptodactylus macrosternum e Scinax rubra sdo comuns em habitats

tempordrios, onde, em geral, co-ocorrem predadores invertebrados
(Capitulo 2) . Neste trabalho eu determinei (1) as diferencas
ontogenéticas na vulnerabilidade dos girinos; (2) a
vulnerabilidade relativa de diferentes espécies de girinos a
predadores vertebrados e invertebrados; e (3) a relacdo entre a
distribuig¢do de predadores no ambiente natural e a sobrevivéncia
média dos girinos nos corpos d’adgua, estimada a partir de
experimentos no laboratdrio. No capitulo 2, eu mostrei que a
comunidade de girinos pode ser descrita através de sua composicéao
especifica. Aqui eu testo se a comunidade pode ser descrita
através da vulnerabilidade das espécies componentes a diferentes

tipos de predadores.

II - MATERIATIS E METODOS

1 - Metodologia comum aos experimentos de vulnerabilidade

Os experimentos foram realizados na base de pesquisa da
Superintendéncia de Desenvolvimento da Amazénia (SUDAM),
administrada pelo Instituto de Pesquisas da Amazénia (INPA) em
Alter do Chao, Santarém, PA, uma drea de savana na Amazdnia

central (para descrigdo da drea ver Capitulo 1).
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Dois tipos de experimentos foram realizados. O primeiro foi
delineado para determinar diferencas ontogenéticas na
vulnerabilidade dos girinos e o segundo, para determinar a
vulnerabilidade relativa de cada espécie, quando na presenca de
uma segunda espeécie (testes de escolha). Os predadores utilizados
nos experimentos de laboratério foram larvas de Coleoptera
(Hydrophilus sp; Hydrophilidae), ndiades de Odonata (Pantala

flavencens; Libellulidae) e peixes (Geophagus gr. altifrons;

Ciclidae). Estes animais foram escolhidos por serem abundantes
nos corpos d‘agua e por ocorrerem juntos com vdrias espécies de

girinos.

Os predadores e os girinos foram coletados 24 - 48 h antes
de cada experimento e mantidos em tanques (1,0 x 0,5 x 0,5 m) com
dgua de pogo artesiano. Os predadores foram alimentados ad
libitum por 8 horas e, em seguida, deixados sem alimentacio por
12 horas. Predadores invertebrados foram alimentados com larvas
de odonata pequenas (< 10 mm). Peixes e girinos foram alimentados
com ragdo de peixe industrial. O volume de presas e predadores
foi medido através do deslocamento de dgua em proveta graduada de
10 e 50 ml (precisédo de 0,1 ml) apés o término dos experimentos
(Tab. 1). Os girinos foram medidos em grupos de 10 e valor
individual estimado dividindo-se o volume total pelo numero de
girinos. Os predadores foram medidos individualmente. No caso de
ndo haver sobreviventes ou de haver numero de presas insuficiente

para as medidas, girinos de tamanhos semelhantes do tanque



Tabela 1: Didmetro médio de ovos (+ desvio padrdo) e volume médio

(+ DP em cm®) de girinos (em cada estdgio de desenvolvimento) e

predadores nos experimentos de palatabilidade. Nos testes de

escolha foram utilizados girinos com volume semelhante ao estdgio

de natacgéao.

ESPECIE DE ovo RECEM NATACAO PRE -
GIRINOS (mm) ECLODIDO LIVRE METAMORFICO
Bufo granulosus i.19 < 0.01 0.05 0.07

(+ 0.09) (+ 0.00) (£ 0.025)
Bufo marinus 1.38 < 0.01 0.04 0.15

(+ 0.12) (+ 0.018) (+ 0.039)
Hyla wavrini 1.31 < 0.01 0.02 0.30

(£ 0.05) (+ 0.007) (+ 0.04)
Lysapsus limellus 1.66 < 0.01 0.03  ee——

(+ 0.04) (+ 0.089)
Leptodactvlus
macrosternum 2.32 < 0.01 0.02 0.34

(x 0.13) (+ 0.007) (+ 0.20)
Scinax rubra 1.35 < 0.01 0.08 0.27

(x 0.22) (+ 0.017) (+ 0.043)
PREDADORES MEDIA DESVIO PADRAO
Peixes 7.70 2.536
Larva de
Odonata 0.48 0.099
Larva de
Coleoptera 1.08 0.586
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estoque foram medidos.

Os experimentos foram realizados em recipientes plasticos
redondos (30 cm de didmetro e 15 cm de altura), com dgua de pogo
artesiano até 10 cm. Os dois tipos de experimentos de
vulnerabilidade tiveram duracdo de 24 horas. Apds o término dos
experimentos, eu registrei o numero de ovos ou girinos nio
predados, o qual foi expressado enm percentagem sobre o nimero
inicial. Cada predador e girino foi utilizado somente uma vez nos

experimentos.

2 - Diferengas ontogenéticas na vulnerabilidade da presa

As diferencas ontogenéticas na vulnerabilidade dos anfibios
foram testadas oferecendo-se quatro estdgios de desenvolvimento
de anuros a cada tipo de predador. Dez girinos (ou 20 ovos) de
uma espécie em cada estdgio de desenvolvimento foram oferecidos a
um predador. Os estdgios de desenvolvimento da presa foram
classificados seguindo categorias gerais de Gosner (1960): (1)
ovos (estdgio 1 - 18); (2) recém-eclodidos (estagio 19 - 24); (3)
girinos de natagdo (estdgio 25 - 35) e (4) pré-metamérficos

(estdgio 36 - 41).

O numero de espécies de girinos testado, de estdgios e de
replicadas por experimento foi dependente da disponibilidade de

estdgios adequados de presa e predador para cada experimento e da
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sobrevivéncia dos predadores nos recipientes experimentais (Tab.
2). No caso de haver morte do predador durante os experimentos, o
teste foi descartado das andlises. Os resultados de experimentos
com espécies de girinos testadas em apenas um estdgio ou com
apenas um tipo de predador ndo podiam ser usados em comparacdes
ontogenéticas ou interespecificas, mas estes dados foram usados
posteriormente na construgcido de um indice de sobrevivéncia média

para os girinos em cada corpo d’dgua (ver secdo 4).

As diferencas intra e interespecificas na sobrevivéncia dos
girinos foram testados por Analise de Varidncia (ANOVA). A
normalidade dos dados e homogeneidade das variadncias foram
testadas por andlise de residuos (Wilkinson, 1990). As diferencas
significativas na sobrevivéncia das espécies e estdgios foram
testadas pelo teste paramétrico de Comparagdo Miltipla de Tukey
(zar, 1984). O ultimo estdgio de desenvolvimento (pré-
metamérfico) nao foi incluido nas andlises de comparacgido da
sobrevivéncia entre espécies, devido as diferencas
interespecificas no tamanho dos girinos, as quais poderianm
influenciar o numero de girinos deste‘estégio comidos por um

predador.
3 — Vulnerabilidade relativa

A vulnerabilidade relativa dos girinos foi determinada em

testes de escolha onde duas espécies de girinos foram



Tabela 2: Esspécies testadas e numero de replicatas para os
experimentos de diferencas ontogenéticas na palatabilidade de
girinos submetidos a trés tipos de predadores. As espécies de
girinos foram representadas por suas iniciais: Bg = Bufo

granulosus; Bm = Bufo marinus; Hw = Hyla wavrini; L1 = Lysapsus

limellus; Lm = Leptodactylus macrosternum: Sr = Scinax rubra.

PREDADOR ESTAGIO Bg Bg Hw Ll Lm Sr
CICLIDAE Ovos 10 10 10 10 10 4
Recém~
eclodido 10 5 10 - 10 5
Natacédo 10 10 10 - 10 10
Pré-
metamérfico 10 10 - - 10 10
LARVA DE Oovos 10 4 10 6 10 --
ODONATA
Recem-
eclodido 10 7 10 2 10 7
Natacao 10 10 10 2 10 10
Pré-
metamérfico 8 10 6 - 10 10
LARVA DE
COLEOPTERA Natacao - 5 — - 7 5
Pré-

metamérfico -- 6 - - 7 5
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apresentadas a cada tipo de predador (Tab. 3). Apenas quatro
espécies de girinos foram testadas para limitar o numero de
combinagdes possiveis entre elas, possibilitando aumentar o
nimero de replicatas. Apenas girinos no estdgio de natacao livre
foram utilizados. Cinco girinos de cada espécie foram oferecidos
simultaneamente a um predador de cada tipo. O nimero de
sobreviventes de cada espécie de girino foi registrado em
intervalos de trés horas, com excessdo de um registro adicional
feito uma hora apés o inicio do experimento nos testes conm
predadores invertebrados. As variacdes interespecificas na
sobrevivéncia de cada espécie do par testado foram analisadas
comparando—se a sobrevivéncia média de cada espécie apés 24 horas

pelo teste de Mann-Whitney (Zar, 1984).

4 - Vulnerabilidade dos girinos e a distribuicdo de presas e

predadores no ambiente natural

A coleta de girinos e predadores em 40 corpos d‘dgua na &area
de estudo foi descrita no Capitulo 2. Para se investigar se
predadores podem afetar a distribuigdo de girinos de
vulnerabilidades diferentes no ambiente natural, a distribuicéo
dos predadores foi relacionada com a sobrevivéncia média dos
girinos em cada corpo d’dgua através de regressdo linear simples.
Para reduzir a dimensionalidade, as densidades de quatro tipos de
predadores e a sobrevivéncia média das seis espécies de girinos

foram reduzidas a duas varidveis compostas através de Andlise de



Tabela 3: Resumo das combinagdes de espécies de girinos
utilizadas em teste de escolha e o numero de replicatas feita

para cada combinagdo. Abreviagdes das espécies de girinos como na

tabela 2.
PREDADOR GIRINOS Bg Sr Lm
Bm 10 10 10
Bg - 4 10
CICLIDAE Sr —— 10
Lm ——
Bm 11 10 10
LARVA DE Bg - 8 11
ODONATA Sr - 10
Lm -
Bm 5 5 5
LARVA DE Bg - 5 6
COLEOPTERA Sr - 5

Lm -
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Escala Multidimensional (MDS) (ver Capitulo 2, segdo 4.1.1, para

detalhes sobre o método).

Os dados sobre sobrevivéncia intraespecifica foram retirados
dos experimentos sobre diferengas ontogenéticas na

vulnerabilidade realizados para seis espécies de girinos (Bufo

marinus, B. granulosus, Hyla wavrini, Lysapsus limellus,

Leptodactylus macrosternum e Scinax rubra). O valor de

vulnerabilidade geral dos girinos no habitat foi estimado como a
sobrevivéncia média das espécies testadas que ocorreranm naquele
habitat. As varidveis incluidas na andlise de MDS foram as
sobrevivéncias de cada espécie de girino nos diferentes estagios
de desenvolvimento quando submetidas a predagdo por ndiades de
Odonata e peixes (predadores mais abundantes na drea de estudo;
Capitulo 2). A andlise de MDS mostra a relagdo entre varios
objetos (no caso, espécies) a partir de uma matrix de distancia
entre eles (no caso, as sobrevivéncias dos 4 estagios de girinos
na presenga de predadores) (Manly, 1986). O indice de
similaridade utilizado para criar a matriz de distédncia na
andlise de MDS foi o indice de Bray-Curtis (ver Capitulo 2). A
nova varidvel foi criada em apenas uma dimensdo, baseada em dez
simulagdes para se encontrar a melhor configuragdo entre as
disténcias. Para cada corpo d’dgua foi, entdo, calculado um valor
de vulnerabilidade média dos girinos ali presentes, dividindo-se
a soma das sobrevivéncias de cada espécie de girino presente pela

riqueza das seis possiveis espécies presentes nagquele habitat.
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Apenas os habitats com presenca de girinos foram incluidos nas

andlises (n = 28 de um total de 40; Capitulo 2).

Um indice da distribuicdo dos predadores nos corpos d’4agua
foi obtida através da ordenacdo dos habitats em uma dimensdo por
MDS, baseado nas densidades dos predadores (peixes, odonatas,
hemipteros e coleopteros) nos corpos d’dgua (ver Capitulo 2 para
detalhes sobre a andlise). A varidvel composta para predadores
nos corpos d’agua foi, em seguida, relacionada com a variavel
composta para vulnerabilidade média dos girinos que ocorrem em um
corpo d’dgua na andlise de regressdo simples. Um valor
significante da regressdo indicaria que a distribuicdo dos
predadores na natureza estaria relacionada com a vulnerabilidade
média dos girinos nos corpos d’dgua, e portanto, os resultados
sobre diferencgas interespecificas na vulnerabilidade dos girinos
no laboratério poderiam ter relevidncia para explicar a

distribuigdo dos girinos em seu ambiente natural.

IIT - RESULTADOS

1 - Diferencas ontogenéticas na vulnerabilidade da presa

As sobrevivéncias médias das espécies de girinos variaram

dependendo do estdgio e do predador (Fig. 1). A predacdo de ovos

foi pequena tanto por predadores vertebrados gquanto por

invertebrados, com excessdo dos ovos de L. macrosternum onde 50 %



Figura 1: Sobrevivéncia média (expressa em %) de diferentes
estdgios de girinos quando submetidos a predagdo por peixes
(Geophagus gr altifrons), ndiades de Odonata (Pantala flavencens)
e larvas de Coleoptera (Hydrophilus sp). Estdgio 1 = ovos;
estdgio 2 = recém-eclodidos; estdgio 3 = natacéo; estagio 4 =
pré-metamérficos (ver secdo de métodos para as categorias
equivalentes a Gosner, 1960). SD = sem dados. Abreviacgdes das
espécies de girinos como na tabela 2. Girinos de Hyla wavrini,
Bufo granulosus e Lysapsus limellus ndo foram testados com

Coleoptera.
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foram predados por peixes ao final do experimento. Nitidamente,
girinos de Bufo marinus, H. wavrini e, com maior variacdo, B.
granulosus foram pouco predados por peixes em qualquer estdgio de

desenvolvimento, enquanto todos os estdgios de L. macrosternum e

S. rubra foram comidos por esses predadores. Predadores
invertebrados alimentaram-se de todas as espécies de girinos,
embora larvas de coleoptero tenham causado maior mortalidade aos

girinos apés 24 h.

De maneira geral, a susceptibilidade dos girinos néo
decresceu com o aumento de seu tamanho, mas em alguns casos foi
possivel identificar uma predagdo diferencial entre estdgios
(Tab. 4). Quando submetidos a predacdo por ndiades de odonata, a
mortalidade dos girinos de natagdo e pré-metamérficos de B.
marinus foi maior que os girinos recém-eclodidos, enquanto que os

mesmos estdgios para S. rubra e L. macrosternum apresentaram

mortalidade menor que os girinos recém eclodidos (Fig. 1; Tab.

4). A mortalidade de Bufo granulosus foi maior no estagio de

natagdo quando submetido a predagdo por peixes, enquanto ovos e
pré-metamérficos foram pouco predados (Tab. 4). No entanto,
guando submetidos a predagdo por ndiades, ndo houve diferengas na
predacdo dos estdagios de girinos desta espécie, sendo todos
bastante predados. Um numero menor de Hyla wavrini sobreviveu com
ndiades do que com peixes (Fig. 1). No entanto, independente do
predador, né&o houve diferencas na mortalidade entre os estdgios

(Tab. 4). Girinos recém-eclodidos de L. limellus foram menos




Tabela 4: Diferencas ontogenéticas na sobrevivéncia de girinos
submetidos a predacdo por peixes, larvas de Odonata e larvas de
Coleoptera. Letras iguais na horizontal correspondem a diferencas
nao significantes na sobrevivéncia em diferentes estdgios pelo
teste de Comparacgdo Miltipla de Tukey. SV indica os estdgios sem
varidncia e néo incluidos nas andlises. Abreviagdes das espécies
de girinos como na Tabela 2. As diferencas significantes (P <

0,05) foram indicados com um *.

ESPECIES OVO  RECEM NATAGAO PRE- F P
ECLODIDO METAMORFICO

PEIXES:

Bg a a,b b SV 3.865 0.034 *

Bm sv sV sV SV

Hw a a sV -— 0.014 0.909

Lm a a a a 2.359 0.088

Sr a a a a 3.116 0.050

LARVAS DE ODONATA:

Bg SV a a a 2.757 0.083
Bm sV a b b 12.943 0.001 *
Hw Sv a a a 1.520 0.240
Ll a b a,b - 21.774 0.001 *
Lm a sV a a 0.103 0.903
Sr — a b b 30.224 0.001 *
LARVAS DE COLEOPTERA:

Bm - -— a a t = 1.26 0.242
Lm - sV sV

Sr - - a a t = 0.60 0.565
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predados por ndiades do que ovos, porém apresentaram

sobrevivéncia semelhante ao estdgio de natacao (Tab. 4).

Quando submetidos a predagdo por peixes, girinos de S. rubra
e L. macrosternum apresentaram menor sobrevivéncia comparada as

demais espécies (Tab. 5). No estdgio de natacdo, B. marinus e ﬂ.'
wavrini ndo puderam ser incluidas na andlise pois obtiveram 100 %
de sobrevivéncia em todos os testes e, portanto, sem variancia.
No entanto, os graficos da figura 1 néo deixém dividas sobre a
maior sobrevivéncia destas espécies em relacdo as demais. Bufo
granulosus e Lysapsus limellus parecem possuir uma
vulnerabilidade intermedidria nos estdgios de recém-eclodido e de
natagdao comparada as outras espécies quando submetidos a predagao
por ndiades. A sobrevivéncia de girinos ndo vulnerdveis a peixes
(e. g. B. marinus, H. wavrini e, em menor grau, B. granulosus)

foi menor ou igual as demais espécies quando na presenca de

predadores invertebrados (Tab. 5).
2 - Vulnerabilidade relativa

Bufo marinus e B. granulosus foram pouco predados por
peixes, independente da combinacdo de espécies testada com essas
espécies, no entanto foram bastante vulnerdveis a predacio por
invertebrados (Fig. 2d a p). S. rubra apresentou alta ou igual
sobrevivéncia comparada com as demais espécies ao longo de todo o

tempo de experimento, independente do predador testado (Fig. 2a a



Tabela 5: Diferengas interespecificas na sobrevivéncia em um
determinado estdgio quando submetidos a diferentes predadores.
Letras iguais na horizontal correspondem a diferencas nao
significantes na sobrevivéncia interespecifica pelo teste de
Tukey. SV = sem varidncia. Abreviacdes das espécies de girinos

como na Tabela 2. Diferengas significantes foram indicadas por um

*

ESPECIES Bg Bm Hw L1 Lm Sr F P
PEIXES:

Ovos a SV a - b a 7.849 0.0001 *
Recen-

eclodido a a a -- b b 32.121 0.0001 *
Natacao a sv - - a a 2.943 0.070

LARVAS DE ODONATA:

ovos a sV a b b - 21.886 0.0001 *
Recem~

eclodido a,b a a,b a,b sv a,b 3.493 0.019 *%
Natacéo a a b a,b a,b b 8.308 0.0001 =*

LARVAS DE COLEOPTERA:

Natacéo - a -- — Y b t = 3.453 0.009 *

Pré-
metamérfico -—- a - - a a 2.438 0.123




Figura 2: Sobrevivéncia média de diferentes pares de espécies de
girinos em testes de escolha na presenca de trés tipos de

predadores . Abreviagdes das espécies como na tabela 2.
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c;g ai; g a s; Tab. 6). L. macrosternum foi rapidamente predado

por peixes, quando testado com B. granulosus e B. marinus (Fig.
2f,p; Tab. 6). No entanto, quando submetido a predacédo por
invertebrados (Fig. 2d,e,n,o0), obteve sobrevivéncia semelhante a
essas duas espécies de presas alternativas nos testes de escolha,
exceto quando na presenga de B. granulosus e naiades, onde obteve
maior mortalidade; Tab. 6). Bufo marinus e B. dranulosus
apresentaram sobrevivéncias médias semelhantes quando
apresentados juntos a peixes e Odonatas, embora B. granulosus

tenha sido menos comido quando submetido a predagido por

Coleoptera (Tab. 6).

Em geral, os girinos apresentaram maior sobrevivéncia média
quando na presencga de peixes (3,52) do que quando com Coleoptera
(0,73) ou Odonata (1,51). Bufo granulosus e B. marinus apesar de
possuirem alta sobrevivéncia com peixes, foram bastante
susceptiveis a predacdo por invertebrados. Leptodactylus

macrosternum foi altamente predado por todos os tipos de

predadores, enquanto S. rubra foi a espécie menos consumida (Tab.

6).

3 - Comparacdo entre os dois tipos de testes de vulnerabilidade:

As sobrevivéncias médias para o estdgio de natagcao foram

utilizadas para identificar as coincidéncias e diferencas nos

resultados dos testes de vulnerabilidade individual e relativa



Tabela 6: Vulnerabilidade de cada espécie de girino submetidos a
diferentes predadores em testes de escolha. O valor de
sobrevivéncia corresponde a primeira e a segunda espécie de
girino do par testado, respectivamente. As sobrevivéncias médias
de cada espécie de girino independente do par testado sio
mostradas abaixo da tabela. Abreviagdes das espécies de girinos

como na tabela 2.

PAR TESTADO PREDADOR SOBREVIVENCIA MEDIA U P
Im x Sr Coleoptera 0.2 / 3.4 0.0 0.007
Odonata 0.5 / 3.1 9.5 0.001
Peixe 0.4 / 2.8 17.0 0.008
Bm x Lm Coleoptera 0.6 / 0.2 13.0 0.880
Odonata 0.3 /1.0 42.5 0.460
Peixe 4.7 / 1.9 92.0 0.001
Bm x Sr Coleoptera 0.0 / 1.2 2.5 0.018
Odonata 0.5 / 3.8 3.0 < 0.001
Peixe 4.6 / 4.3 58.0 0.154
Bg x Bm Coleoptera 1.2 / 0.0 25.0 0.004
Odonata 0.7 / 0.4 71.0 0.378
Peixe 4.7 / 4.9 44.5 0.503
Im x Bg Coleoptera 0.0 / 0.0
Odonata 0.4 / 1.8 91.0 0.020
Peixe 1.4 / 3.1 74.5 0.050
Bg x Sr Coleoptera 0.0 / 2.0 0.0 0.005
Odonata 2.0 / 3.6 14.0 0.054
Peixe 5.0 / 4.5 10.0 0.317
Bg Coleoptera 0.40
Odonata 1.50
Peixe 4.26
Bm Coleoptera 0.20
Odonata 0.40
Peixe 4.73
Ln Coleoptera 0.13
Odonata 0.63
Peixe 1.23
Sr Coleoptera 2.20
Odonata 3.50

Peixe 3.87
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(Tab. 7).

As relacgdes interespecificas na sobrevivéncia média dos
girinos obtidas nos testes de vulnerabilidade com espécies
individuais e nos testes de escolha foram semelhantes quando o
predador testado foi Coleoptera. Nos testes individuais, B.
granulosus e L. macrosternum apresentaram sobrevivéncia
semelhante quando submetidos a ndiades de Odonata e peixes. No
entanto, quando presentes no mesmo recipiente experimental, B.
granulosus apresentou maior sobrevivéncia com ndiades do que L.

macrosternum. Leptodactylus macrosternum e S. rubra apresentaram

sobrevivéncias semelhantes com peixes e odonatas quando isoladas,

mas diferentes quando juntas. Bufo granulosus apresentou menor
sobrevivéncia do que B. marinus quando apresentados isoladamente
a peixes, mas apresentaram sobrevivéncias semelhantes quando no

mesmo recipiente.

4 - Vulnerabilidade dos girinos e a distribuicdo de presas e

predadores no ambiente natural

A varidvel composta construida a partir da sobrevivéncia
média das espécie de girinos nos quatro estdagios de
desenvolvimento quanto submetidos a predacdo por ndaiade de
Odonata e peixes, obteve um indice de estresse de 0,17 na andlise
de MDS. A varidvel composta que resume a densidade dos predadores

nos corpos d’agua obteve um indice de estresse de 0,28. Os



Tabela 7: Comparagido simplificada entre os resultados dos testes
de vulnerabilidade individual (Tabela 5) e relativa (Tabela 6)
para quatro espécies de girinos no estdgio de natacdo. Os sinais
indicam as diferencas (x) ou igualdades (o) entre os resultados
das sobrevivéncias médias de duas espécies nos experimentos de
vulnerabilidade individual e relativa. Os pares de espécies ndo
testados foram assinalados com um ".". Abreviagdes das espécies

de girinos como na tabela 2.

PREDADOR COMPARAGCAO ENTRE OS TESTES
DE VULNERABILIDADE INDIVIDUAL
E RELATIVA
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valores encontrados para esses indices indicam que apesar de
grande parte da variagdo dos dados ser explicada por esses
componentes informacdes podem ser encontradas em ordenagdes com
mais dimensdes. No entanto, outras dimensdes nio foram analizadas
para conservar a validade dos testes inferenciais usando
varidveis externas. A regressao simples entre o componente para
vulnerabilidade média de girinos e o componente para densidade de
predadores realizada para 28 corpos d’dguas foi significante (r?
= 0.30; P = 0.003; Fig. 3). Em termos bioldégicos, este resultado
mostra que a composigdao da comunidade de girinos em termos de sua
vulnerabilidade a predadores medidas no laboratério foi
significantemente relacionada ao padrdo de ocorréncia dos
predadores na natureza. Isto corrobora a hipétese de que a
susceptibilidade diferencial das espécies de girinos a predadores

determina a composigdo especifica das assembléias nos lagos.

IV - DISCUSSAO

1 - Vulnerabilidade das espécies de anuros

A susceptibilidade dos girinos aos predadores testados
iniciou-se apds a eclosdo, uma vez que os ovos foram pouco
consumidos por peixes e larvas de Odonata. Apesar de larvas de
Coleoptera serem mencionadas como importantes predadores de ovos
de anuros (Magnusson & Hero, 1991), este estdgio ndo foi testado

com este predador neste trabalho. Das seis espécies de girinos
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testadas, as quais correspondem as mais comuns na comunidade de
anuros local , apenas H. wavrini ndo coloca seus ovos direto na
dgua. Considerando as treze espécies de girinos naturalmente
encontradas na 4rea de estudo (Capitulo 2), 62 % possuem
oviposigdo aqudtica, enquanto apenas 31 % possuem oviposicdo
terrestre ou semi-terrestre (obs. pes.). Estes dados sido
semelhantes a proporg¢do encontrada em po¢as com pouca pressdo de
predacao de ovos em um floresta tropical (Magnusson & Hero,
1991). Possivelmente a predacdo de ovos nio seja uma pressido

seletiva forte nesta comunidade.

Ndo houve diferengas ontogenéticas na vulnerabilidade dos
girinos a predadores vertebrados. As espécies de girinos puderam
ser divididas em dois extremos de vulnerabilidade a peixes:

consumidas (L. macrosternum e S. rubra) e pouco consumidas (B.

granulosus, B. marinus e H. wavrini). Os testes de
vulnerabilidade relativa mostraram que B. marinus e B. granulosus
foram, geralmente, evitados por peixes, embora alguns foram
provados e em seguida, rejeitados (causando a morte do girino de
qualquer maneira). Este fato possivelmente ests relacionado com a
quantidade de compostos téxicos que apresentam e,
consequentemente, com sua palatabilidade. Outros trabalhos ja tem
mostrado a impalatabilidade de espécies de Bufo (Licht, 1967,
1968, 1969; Voris & Bacon, 1966; Walters, 1975; Brodie et al.,
1978). A dicotomia entre grupos de espécies consumidas e nio

consumidas por peixes no laboratério é a mesma encontrada na
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divisao das espécies que ocorrem e nio ocorrem com peixes no
ambiente natural (Capitulo 2). Isto indica que peixes podem
afetar a distribuigdo das espécies de girinos palatdveis nesta

area de estudo.

Por outro lado, as espécies vulneraveis a peixes foram
palatdveis a predadores invertebrados. Embora larvas de
Coleoptera predassem indiscriminadamente diferentes estdgios de
desenvolvimento, houve predacdo diferencial de alguns estdagios

por naiades de Odonata. Bufo marinus foi pouco predado no estédgio

recém-eclodido. Impalatabilidade deste estdgio a ndiades de

Odonata e Hemiptera foi demonstrada também para Bufo americanus

(Brodie e Formanowicz, 1987). Larvas de Odonata sio predadores
que mastigam a presa e ndo apenas sugam seus liquidos (como
hemipteros aqudticos), portanto potencialmente apresentam maior
capacidade de sentir toxinas na pele dos girinos (Wassersug,
1973). Se existe uma concentracdo de substdncias tdxicas neste
estdagio, talvez haja uma diminuigdo da susceptibilidade de B.
marinus a ndiades, enquanto estiver em um tamanho mais vulnerdvel
e/ou haja uma protecdo adicional de estdgios mais desenvolvidos e
palataveis (e.g. Brodie & Formanowicz, 1987). Esta hipdtese nao
foi testada aqui, no entanto, foi observado que estdgios mais
desenvolvidos foram consumidos sem rejeicdo. Em testes de escolha
com esse predador, girinos de B. marinus no estdgio de natacéo
tiveram menor ou igual sobrevivéncia comparada a outra presa

alternativa. Bufo granulosus também foi bastante predado por
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naiades de Odonata. Estes resultados indicam que as Odonatas
foram inafetadas pelas toxinas das duas espécies de Bufo, pelo
menos nos estdgios mais adiantados. Possivelmente estas espécies
de girinos estariam mais protegidas contra predadores em
ambientes permanentes (i.e com peixes e poucos predadores
invertebrados) do que em ambientes tempordrios (muitos predadores
invertebrados). Este fato corresponde a distribuigdo normalmente
encontrada para esta espécie em Alter do Chdo, onde prevalecem em
lagos e rios (Capitulo 2). No entanto, como estas espécies de
girinos sdo encontradas em grandes agrupamentos no ambiente
natural (obs. pes.), a coexisténcia com invertebrados aquaticos

poderia ser facilitada através da saciagido do predador.

As espécies de girinos que atingem grandes tamanhos no

estdagio pré—metamérfico (L. macrosternum e S. rubra), néo

apresentaram sobrevivéncia neste estdgio diferente do estdgio bem
menor de natacdo antecedente. Isto indica que a sobrevivéncia
entre os est&gios ndo estava relacionada a dificuldades na
captura da presa por predadores de tamanho menor ou igual a
presa. Scinax rubra possuiu alta sobrevivéncia nos estdagios de
natacao e pré-metamérficos quando submetida a predagcdo por larvas

de Odonata e Coleoptera se comparada a L. macrosternum. Aquela

espécie, por possuir um comportamento criptico, vantajoso na
presenca desses predadores, parece ser uma especialista em viver

em ambientes com predadores invertebrados.



85

Comportamento dos girinos é outro fator que pode afetar a
sobrevivéncia das espécies (Azevedo-Ramos et al., 1991) e
confundir os resultados em testes de palatabilidade (Peterson e
Blaustein, 1992). L. macrosternum, além de ser uma espécie
palatdvel a peixes e ndiades, possui caracteristicas bastante
conspicuas (grande movimento quando em grupos e coloracao preta)
que atraem a atencao de predadores orientados visualmente. Este
fato talvez explique sua baixa sobrevivéncia nos testes de
escolha. Esta espécie ndo é normalmente encontrada em ambientes
com peixes, mas é bastante abundante em habitats com larvas de
Odonata e Coleoptera (Capitulo 2), predadores também orientados
visualmente. A possibilidade de sobrevivéncia nesses ambientes
possivelmente estd relacionada a seu comportamento de formar
grupos e ao rapido crescimento a tamanhos que possibilitem a
rdpida saciacgdo de pequenos predadores. Da mesma forma, a alta
sobrevivéncia de S. rubra nos testes de palatabilidade parecem
estar mais relacionadas a sua coloragdo criptica e pouco
movimento (Azevedo-Ramos et al. 1991; Capitulo 4). Estes fatores
conferem maior protegdo a esses girinos comparados a outras
espécies, principalmente quando submetidos a predacdo por ndiades
(Azevedo-Ramos et al., 1991), as quais necessitam de estimulo
visual para atacarem (Pritchard, 1965). Nao hd motivos para
acreditar na impalatabilidade de S. rubra, uma vez que predadores
invertebrados e peixes tem sido criados no laboratério sobe esta
dieta sem aparente rejeicdo (obs. pes.). Hyla wavrini também foi

pouco predada por larvas de Ofonata e também possui pouco
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movimento. No entanto, neste caso é dificil afirmar se esses
invertebrados foram sensiveis as toxinas dessa espécie ou

se simplesmente tiveram dificuldade em encontréa-la.

Entre os invertebrados, as larvas de Coleoptera causaram
maior taxa de mortalidade aos girinos do que as ndiades de
Odonata. Os primeiros sdo predadores procuradores ativos,
rnquanto os segundos sdo senta-espera (obs. pes.). Estas
diferengas nas taticas de predacio, provavelmente, séo
responsdveis por diferentes taxas de encontro e consequente
mortalidade diferencial das presas entre tipos de predadores,
especialmente em cativeiro. No entanto, no ambiente natural
também se nota uma segregagdo temporal entre girinos e larvas de
Coleoptera, uma vez que quando este predador esta presente,
existe pouca abundidncia de girinos (obs. pes.). Este fato indica
que a pressido de predagdo por Coleoptera sobre assembléias de
girinos em habitats sem peixes, pode ser relevante no ambiente
natural, como também apontado por outros estudos (Formanowicz &

Brodie, 1982; Formanowicz, 1986).

2 - Relagdo entre os testes de vulnerabilidade

Algumas vezes, predadores em situacdo de ndo escolha podem
se alimentar de uma espécie que geralmente rejeitam quando
possuem escolha (Murdock, 1969; Colton, 1987) ou, por outro lado,

ndo conseqguem distinguir entre duas espécies semelhantes quando
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juntas, apesar de rejeitar uma delas quando isolada (Blouin,
1990). Estas variagbes indicam que experimentos com uma espécie
raramente prevéem as taxas de predacdo em tratamentos com
espécies misturadas e, ainda, que a taxa de predacdo de uma
espécie é dependente da presenca de outra espécie (Brodie &
Formanowicz, 1987; Blouin, 1990; Gascon, 1992). Neste trabalho,
asta relagdo também pode ser verificada. Leptodactylus
dacrosternum foi mais predado por larvas de Odonata e peixes
quando na presenca de outras espécies (exceto com B. marinus) do
que quando isolado. Este fato pode estar associado a sua
palatabilidade e ao seu comportamento conspicuo, sé semelhante a
B. marinus, © qual pode facilitar a formacdo de uma imagem de
busca pelo predador. No entanto, a relevadncia dos resultados
entre dois testes de palatabilidade pode estar relacionada a
distribuicdo temporal e espacial das espécies em seu meio
natural. Na savana Amazdénica onde foi realizado este estudo, o
encontro de um predador com uma sé espécie deve ser um evento
mais comum dO que uma situacgdo de escolha, uma vez que a riqueza
média por corpo d’dgua é de 1,7 espécies de girinos e a co-

ocorréncia entre espécies de girinos foi rara (Capitulo 2).

Enquanto testes de escolha podem revelar detalhes ndo Sbvios
nos testes individuais, eles ndo sdo eficientes para rastrear
comunidades ricas como as que ocorrem na Amazdnia. Para ordenar
uma comunidade de N espécies baseado em testes de escolha seria

necessdrio N (N-1) testes para cada predador. Dado as diferencas



88
na fenologia das espécies, isto seria impossivel ou, pelo menos,
inviavel, para a maioria de assembléias de girinos amazdénicos. O
rastreamento através de testes simples de vulnerabilidade foi
suficiente para ordenar 6 espécies em termos de vulnerabilidade
neste estudo e mostrar que o padrdo de vulnerabilidade no
laboratdério estava associado ao padrdo de ocorréncia destas
espécies com predadores na natureza. Hero (1992) também mostrou
uma relagdo entre a vulnerabilidade de espécies de girinos a
peixes em testes simples no laboratdério com a distribuicdo de
predadores e girinos em uma floresta Amazénica. No caso de Hero
(1992), o uso de testes de escolha teria aumentado o numero de

testes necessdrios de 19 para 342.

3 - Vulnerabilidade de girinos e distribuigdo de presas e

predadores no ambiente natural

A vulnerabilidade das espécies de girinos, provavelmente
ajuda a entender a limitacdo da distribuicdo de algumas espécies
de girinos no ambiente natural. De uma forma geral, os valores de
sobrevivéncia média determinada no laboratdério dos girinos de
cada corpo d’agua foram relacionados com a distribuicdo dos
predadores no ambiente natural. Nos testes de laboratério, peixes
ndo foram os mais efetivos predadores das espécies de girinos.
Este fato é contrdrio a nogcdo de que esses predadores seriam os
mais efetivos em ambientes tropicais (Scott & Starret, 19e74;

Heyer et al. 1975; Heyer & Muedeking, 1976), embora estudos
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recentes jd apontem para a importancia de predadores
invertebrados na regido Amazdédnica (Magnusson & Hero, 1991;

Gascon, 1992; esse estudo). No entanto, o fato de L. macrosternum

e S. rubra né&o ocorrerem em habitats permanentes possivelmente
estaria relacionado a sua palatabilidade a peixes. Predadores
invertebrados seriam menos sujeitos a toxidade das presas e mais
eficientes que peixes, porém rapidamente saciados devido ao seu
pequeno tamanho. As espécies de girinos que co-ocorrem com esses
predadores possuem reprodugdo sincronizada ou tamanho de postura
grande (obs. pes.). Assim, outras estratégias de defesa seriam
mais efetivas com esses invertebrados do que toxidade (ver
capitulo 4). Os resultados indicam que, em Alter do Chédo, nao
apenas peixes, mas também larvas de Odonata e de Coleoptera podem
limitar a distribuicdo ou alterar abundancia relativa das presas

através da predagdo diferencial das espécies.



CAPiTULO 1IV:

ESTRATEGIAS ANTIPREDATGRIAS EM LARVAS DE ANUROS: TI - EFEITO DO
COMPORTAMENTO NA SOBREVIVENCIA E DISTRIBUICAO DE GIRINOS EM UMA

SAVANA AMAZONICA.

TRSUMO:

O objetivo deste trabalho foi analisar a influéncia de
estratégias antipredatérias de girinos - como habilidade em
detectar quimica e visualmente um predador, movimento, velocidade
de escape e palatabilidade - sobre sua sobrevivéncia e
distribuicdo no ambiente natural. Nove espécies de girinos, com
distinta co—ocorréncia com predadores vertebrados e
invertebrados, foram testados contra peixes (Geophagus gr.
altifrons; Ciclidae) e ndiades de Odonata (Pantala flavencens;
Libellulidae). O comportamento antipredatério das espécies de
girinos e sua sobrevivéncia com cada tipo de predador foram
determinados experimentalmente e o resultado relacionado ao
padrao de distribuicdo dos girinos no ambiente natural. Apesar
das espécies de girinos apresentarem comportamentos distintos e
inerentes a cada espécie, ndo apresentaram habilidade em detectar
quimica ou visualmente os predadores. A maioria das espécies
permaneceu a maior parte do tempo em refigios, demonstrando haver
um comportamento de evitagdo fixa do predador. Espécies que
utilizaram areas abertas do recipiente experimental, em geral,

eram impalataveis a peixes. Entre as espécies de girinos, houve
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uma relagdo inversa entre movimento e velocidade de escape.
Espécies impalatidveis, em geral, apresentaram menor velocidade de
escape e maior movimento que espécies palataveis. Estdgios de
desenvolvimento maiores possuiram maior velocidade de escape do
que estagios menores. Diferengas interespecificas no tamanho da
cauda de girinos contribuiram para esse resultado. No
laboratério, ndo houve relagdo significante entre a sobrevivéncia
e o movimento dos girinos quando testados com peixes, mas o
movimento explicou 75 % da variacdo na sobrevivéncia dos girinos
com naiades. Por outro lado, no ambiente natural, a densidade de
peixes em 28 corpos d’dguas foi positivamente relacionada com a
sobrevivéncia e movimento dos girinos, enquanto a densidade de
ndiades ndao foi relacionada a esses fatores. A divergéncia entre
os resultados de laboratério e natureza possivelmente indicam a
acdo de efeitos indiretos em situagdes ndo controladas, como por
exemplo, o efeito predatdério de peixes sobre ndiades. A
palatabilidade da presa parece ser um fator mais importante para
peixes do que o seu movimento, embora comportamentos conspicuos
estejam normalmente relacionados a espécies téxicas. Para
predadores nao tdo sensives a toxinas como invertebrados, mas
orientados visualmente, quanto maior o movimento da presa, menor
sua sobrevivéncia. As estratégias antipredatérias dos girinos que
normalmente co-ocorrem com cada tipo de predador estdo de acordo
com esses resultados. Assim, é possivel prever que um maior
nimero de espécies impalatdveis e de comportamento conspicuo

ocorra com peixes, enquanto as espécies Jue ocorrerem com
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invertebrados evoluiram para comportamentos cripticos e maior
velocidade de escape. Esses resultados ajudam a entender as
estratégias de co-ocorréncia entre presa e predador e o padrao de
distribuicdo das espécies de girinos encontrado no ambiente

natural.

I - INTRODUCAO

Presas podem reduzir a pressdo de predacdo através de
estratégias que evitam o encontro com predadores ou que aumentem
as chances de escape depois desse encontro. Algumas presas
apresentam respostas flexiveis a predacao (e.g. alteracdo do
habitat, hordrio de atividade ou padrio de movimento), enquanto
outras demonstram evitagdo fixa do predador (e.g. uso do refugio)
independente da flutuag¢do na pressio de predacado (Sih, 1987). A
escolha entre uma ou outra estratégia pode estar relacionada com
a relagao custo/beneficio na exploracdo do ambiente. A estratégia
adotada pela presa pode garantir sua coexisténcia com predadores
e, algumas vezes, lhe conferir vantagens adaptativas sobre outras

espécies simpdtricas.

Algumas espécies de girinos possuem a habilidade de detectar
a quimica de predadores e modificam seu comportamento quando na
presenga deste predador, diminuindo seu movimento ou refugiando-
se na vegetagdo (Petranka et al., 1987, Kats et al., 1988;

Lawler, 1989; Semlitsch, 1992; Semlitsch & Reyer, 1992).
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Entretanto, a habilidade visual em detectar predadores foi menos
estudada (e.g. com peixes, Stauffer & Semlitsch, 1993). a
capacidade de possuir respostas flexiveis a predacéao pode
garantir maior probabilidade de sobrevivéncia com predadores, ao
mesmo tempo que possibilita a exploracdo de recursos

eventualmente nao disponiveis em refugios.

A habil idade em detectar ou ndo a aproximacdo de um predador
~ode estar associada a outras estratégias de defesa, relacionadas
a diferentes atributos da presa como, por exemplo,
palatabilidade. Katz et al. (1988) demonstraram que oito de nove
espécies de girinos que viviam em habitats com peixes ou eram
impalatdveis ou apresentavam adaptag¢des comportamentais para
viver com esses predadores, enquanto sete espécies de habitats
tempordrios né&o possuiam defesas contra peixes. A palatabilidade
por sua vez pode estar correlacionada com diferentes graus de
rtividade da presa (e.g. movimento e velocidade). Assim, presas
toxicas, em geral, possuem grande movimentacdo e comportamento
conspicuo (Chovanec, 1992), o que possivelmente facilita sua
identificag&o e a memorizagdao daquele padrdo pelo predador. Para
esse tipo de presa desenvolver habilidades para detectar um
predador pode representar um custo adicional e menos necessario
do que para presas palatdveis. Por outro lado, presas ndo
.c¥icas, em geral, possuem comportamento criptico. Quando esse
tipo de presa é detectada por um predador, sua sobrevivéncia pode

estar relacionada a sua velocidade ou outro comportamento de
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escape. O movimento e a velocidade de escape tém sido indicados
como importantes estratégias antipredatérias em girinos
(Wassersug & Sperry, 1977; Huey, 1980; Azevedo-Ramos et al.,
1991; Chovanec, 1992). Se o aumento da velocidade de escape
possui um custo associado, é de se esperar que presas téxicas

possuam velocidade de escape menor que presas nao téxicas.

Tanto © movimento quanto a velocidade de escape variam com o
desenvolvimento ontogenético do girino, sendo os estdgios
iniciais e finais da fase de vida aqudtica os menos habilidoso s
na natagdo (Wassersug & Sperry, 1977; Huey, 1980). No processo de
predagdo, o pequeno movimento de algumas espécies de girinos
poderia dificultar a detecgdo pelo predador, enquanto a alta
velocidade de fuga dificultaria a captura. Portanto, essas
estratégias podem ser complementares e utilizadas em momentos

diferentes da interagdo presa-predador.

A maioria dos trabalhos gue abordam comportamentos
antipredatérios em girinos limitam-se ao ambiente de laboratdério.
A falta de ligagdo com a ecologia das espécies estudadas
restringe os resultados apenas ao efeito potencial das
estratégias de defesa sobre a distribuicdo dos girinos no
ambiente natural, dificultando a andlise da significancia
adaptativa dos comportamentos observados. As diferencas
comportamentais e sua relagdo com a vulnerabilidade das espécies

frente a diferentes predadores podem ajudar a entender os padrodes
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de separagdo de habitat geralmente observados no campo (McPeek,

1990).

Nesse trabalho, eu analiso as estratégias comportamentais
antipredatdrias de diferentes espécies de girinos amazdnicos
frente a predadores vertebrados e invertebrados, e relaciono-as
com a distribuicdo de presas e predadores na natureza. Os
~omportamentos testados foram a habilidade da presa em detectar
guimica ou wvisualmente um predador, seu movimento e a sua
velocidade de escape. A palatabilidade das espécies foi
verificada em outro trabalho (Capitulo 4) e a sua relacdo com as
respostas comportamentais observadas sdo analisadas e discutidas

neste trabalho.

Peixes s8o considerados predadores chaves na estruturacgéao de
comunidades de girinos (Calef, 1970; Wilbur, 1972; Heyer et al.,
1975; Bradford, 1989) e, portanto, devem exercer forte pressao de
selecdo nas estratégias antipredatdrias de girinos. Portanto , é
possivel dividir as espécies de girinos aqui testadas em trés
grupos, baseado na sua palatabilidade e co-ocorréncia com peixes:
(1) espécies palatdveis a peixes e que normalmente vivem em
habitats sem peixes (Leptodactylus fuscus, L. macrosternum,
Physalaemus ephippifer e Scinax rubra); (2) espécies
impalatdveis, frequentemente encontradas em habitats com peixes
(Bufo granulosus, B. marinus e Hyla wavrini); e (3) espécies

palatdveis que vivem em habitats com peixes (Hyla raniceps e
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Lysapsus limellus) (Capitulo 4). Ndiades de Odonata parecem néo
distinguir entre presas palatdveis e impalatdveis a peixes
(Capitulo 4). A comunidade de girinos de Alter do Chao, PA, pode
ser descrita baseada na sua composicdo especifica (Capitulo 2) e
através da wvulnerabilidade das espécies a predacio (Capitulo 3).
Aqui eu testo se a comunidade pode ser descrita em termos dos

comportamentos antipredatdérios das espécies.

II - MATERIAIS E METODOS

1 - Amostragem de girinos e predadores no ambiente natural

As amostras de girinos e predadores foram realizadas
mensalmente em Alter do Chdo, Santarém, Para, durante 28 meses
(ver Capitulo 2 para descrigdo da drea e detalhes do método).
Quarenta corpos d’dgua (13 permanentes e 27 temporarios) foram
inspecionados quanto a presenca de girinos e predadores
utilizando uma caixa amostral de aluminio (1,0 x 0,50 x 0,50 m).
As amostras foram realizadas em intervalos de 30 m ac longo de um
transecto de 300 m na margem de cada corpo d’dgua ou com, no
minimo, duas amostragens em pogas pequenas. Os girinos e
predadores dentro da caixa amostral foram coletados com um puga,
fixados em formol a 10 % e dlcool a 70 % (respectivamente) e,

posteriormente, contados e identificados no laboratério.
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2 - Desenhos Experimentais

2.1 - Percepgdao da quimica do predador

A habilidade de diferentes espécies de girinos em perceber
substancias qguimicas liberadas por um predador, sem que haja
ontato visual, foi testada em um sistema de dgua corrente entre
trés diferentes recipientes (30 cm de diédmetro x 10 cm de altura)
ligados por tubos plasticos de 2 mm de didmetro (Fig. la). Neste
sistema, a dgua de um recipiente contendo um predador corre para
outro recipiente contendo somente um girino e é armazenada em um
terceiro recipiente, inicialmente vazio. O fluxo entre os
recipientes foi estabelecido através do gotejamento de uma
mangueira pendente sobre o primeiro recipiente. A dgua utilizada
foi proveniente de um pogo artesiano. O recipiente contendo o
girino possuia o fundo coberto com 3 cm de areia e vegetacao
(Ludwigia sp) ocupando 50 % do recipiente em sentido paralelo ao
fluxo de dgua, de modo a oferecer um refuigio para o girino. Ao
final de cada experimento, os recipientes foram cuidadosamente

lavados com &gua de pogo artesiano e a areia e a vegetacédo

substituidos.

Dois predadores foram utilizados nos experimentos: peixes
(Geophagus gr . altifrons; Ciclidae; x + DP = 78,2 + 13,15 mm de

comprimento corporal) e ndiades de Odonata (Pantala flavencens:;

Libellulidae; x + DP = 21,6 * 1,28 mm). Ambos predadores sao
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Figura 1: (a) Diagrama do sistema de &dgua corrente utilizado nos
testes de percepcdo da quimica de predadores vertebrados e
invertebrados por girinos (localizagdo da vegetacdo representada
parcialmente para ndo comprometer visualizagdo do esquema). (b)
Diagrama do recipiente experimental usado nos testes de percepcao

visual de peixes por girinos. Ver texto para detalhes.
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comuns no ambiente natural. Nove espécies de girinos foram

utiliz
marinu
(Hylid

ephipg

zadas nos experimentos com peixe: Bufo granulosus: B.

1s (Bufonidae); Hyla raniceps; H. wavrini:; Scinax rubra

lae); Leptodactylus macrosternum; L. fuscus: Physalaenmus

vifer (Leptodactylidae) e Lysapsus limellus (Pseudidae). Nos

experimentos com predadores invertebrados, foram testadas as

mesmas espécies de girinos que foram testadas com peixes, com

zxcegdo de L. fuscus e P. ephippifer.

Um predador e um girino foram colocados em seus respectivos

recipientes 30 min antes do inicio do experimento. Eu iniciei o

registro do comportamento do girino trés minutos apds estabelecer

um fluxo de agua continuo entre os recipientes. O experimento

controgle foi realizado da mesma maneira, com a excessdo de nio

haver

predador no primeiro recipiente. Todos os girinos foram

testados no estdgio 25 - 30 (Gosner, 1960) e possuiam tamanhos

semelhantes entre tratamentos e controles (Teste t; P > 0,05).

Para esse e para os testes seqguintes, girinos e predadores foram

coletados 24 - 48 h antes de cada experimento. Como os

experimentos foram realizados ao longo de duas estacgdes

reprodutivas (1993/94), girinos provenientes de diferentes

posturas foram testados.

O comportamento do girino foi avaliado com relacdo a

atividade, seguindo uma adaptagdo das categorias de Lawler

(1989)

(1) nadando (deslocamento com movimento de corpo e
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cauda); (2) raspando (raspando uma superficie com o aparelho
bucal); (3) escondido (mais de 50 % do corpo sob a vegetacdo);
(4) imével; (5) levantando (corpo ascendendo sem movimentacdo da
cauda); e (6) respirando (bicando a superficie da &gua). Assim,
as categorias foram determinadas a priori, sem prévio

‘nhecimento do comportamento particular de cada espécie de
4irino. A frequéncia de ocorréncia de determinada atividade foi
registrada em intervalos de 15 segundos durante 10 minutos. Para
cada espécie foram feitas oito replicatas (com excessido de seis
para L. fuscus), utilizando predadores e girinos diferentes. A
resposta comportamental de cada espécie de girino aos predadores
foi calculada como a proporgdo média de tempo gasto em cada

atividade.

Neste trabalho, movimento foi definido como percentagem do
tempo gasto por um girino em atividade de natacdo. Os dados para

cada espécie foram provenientes dos experimentos controle.

".2 = Percepcgao visual do predador

Este teste foi realizado para se avaliar a resposta
comportamental da presa ao contato visual com o predador, sem
interferéncia de substancias quimicas liberadas na agua pelo
predador. O unico predador utilizado neste caso foi peixes da
espécie Geophagus altifrons (x + DP = 82,4 + 8,99 mm de

comprimento corporal). Quatro espécies de girinos foram testadas:
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Bufo granulosus; B. marinus; Leptodactylus macrosternum e Scinax

rubra. Todos os girinos estavam no estdgio 25 (Gosner, 1960).

No centro de um recipente experimental (30 cm de didmetro x

10 cm de altura) contendo 3 cm de areia e 50 % de vegetacéao

(Ludwigia sp), foi adicionado um aqudrio de vidro redondo (10 cm
de diametro e 20 cm de altura), contendo dgua a 10 cm e um peixe

(Fig. 1b). N&o havia possibilidade de troca de dgua entre o

recipiente e o aquario.

Um girino foi adicionado ao recipiente e apés 30 min, sua
atividade foi registrada como no experimento anterior. No
experimento controle, uma pedra de tamanho semelhante ao peixe
foi adicionada ao aqudrio no lugar do peixe. Para cada espécie de

girino foram feitas oito replicatas, utilizando girinos e peixes
diferentes.

2.3 - Velocidade de escape

A velocidade de escape de um girino foi definida como a

velocidade de natacdo (cm/seg) desenvolvida por um individuo apés
tmulagdo de um ataque por um predador.

Oito espécies de girinos foram testadas com relacdo a sua
velocidade de escape a um potencial predador: Bufo dgranulosus,
Bufo marinus, Hyla raniceps, Hyla wavrini, Leptodactylus
macrosternum, Lysapsus limellus, Physalaemus ephippifer e Scinax
rubra. Duas classes de estdgios de desenvolvimento foram
testados: 25 - 30 e 31 - 40 (Gosner, 1960), denominadas estdgio 1
e 2 daqui por diante. As oito espécies de girinos foram testadas
no estdgio 1, e seis espécies no estdgio 2 (exceto H. wavrini e
L. limellus). O comprimento corporal e da cauda de cada girino
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foi medido com um paquimetro de metal (precisdo de 0,01 cm) para
verificar sua relagdo com a velocidade de escape.

Os experimentos foram realizados em um aqudrio de 80 x 40 x
40 cm, com agua até 3 cm. Esse aqudario foi subdividido em raias
de 80 x 4 cm com ripas de madeira. Devido a pequena profundidade
e largura estabelecidas para o recipiente experimental, o girino
foi obrigado a nadar em linha reta.

Um minuto apdés um girino ser introduzido em uma raia, o
ataque de um predador foi simulado a partir de um leve aperto na
cauda do girino com uma pinga. Para estimar a velocidade de
escape (cm/seg), a distdncia e o tempo de deslocamento do girino
apés o estimulo foram registrados. Cada girino foi estimulado
trés vezes em intervalos de um minuto e a média dos registros
utilizada como estimativa de sua velocidade. Dez girinos foram
utilizados por espécie e por estdgio.

2.4 - Vulnerabilidade a predacédo

A vulnerabilidade das espécies de girinos a ndiades de
Odonata e a peixes foi determinada em testes de predagdo simples
descritos no Capitulo 4 e aqui apenas os métodos gerais sédo
descritos. Dez girinos no estdgio 25 de uma mesma espécie foram
oferecidos a peixes (Geophagus gr. altifrons) e a ndiades de
odonata (Pantala flavencens) em recipientes pldsticos (30 cm de
didmetro x 10 cm de altura). O nimero de girinos sobreviventes
foram registrados apés 24 hs e a média das repeticgdes dos
experimentos foli utilizada como uma estimativa da
susceptibilidade de uma espécie de girino a um determinado

predador.

Os resultados desses testes foram utilizados posteriormente
para determinar o efeito do comportamento (velocidade de escape e
movimento) na sobrevivéncia dos girinos no laboratério e como uma
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estimativa de sua sobrevivéncia no ambiente natural. A relacgéao
entre as diferencgas interespecificas na sobrevivéncia dos girinos
e a distribuicgdo dos predadores nos corpos d’agua foram
analisadas para se determinar potenciais efeitos da predagdo no
padrdo de distribuicgdo dos girinos (ver secdo 3.3).

3 - Anadlise estatistica
3.1 - Percepgdo quimica e visual do predador

As respostas comportamentais dos girinos nos testes quimicos
e visuais foram analisadas com ANOVA de dois fatores (espécies de
girinos, exposicdo ao predador e a interagdo entre os fatores).
Os experimentos com predadores vertebrados e invertebrados foram
analisados separadamente devido ao diferente numero de espécies
de girinos envolvidos em cada experimento. As hipdteses nulas
testadas foram (a) espécies ndo diferem em atividade; (b) girinos
ndo modificam o comportamento na presenga de predadores; (c) a
resposta das espécies de girinos foi independente do tratamento
(isto é, interagdo entre a x b). Resultados significantes foram
analisados por Teste de Comparagdo Mdltipla de Tukey (Zar, 1984)
para determinar as diferencas entre os pares de espécies.

Apenas as categorias comportamentais apresentadas por mais
ie trés girinos por espécie foram utilizadas para assegurar
alguma representatividade das respostas. Espécies que nio
apresentaram variancia nos comportamentos foram retiradas das
andlises. As frequéncias de ocorréncia de cada comportamento
foram transformadas em arcoseno de sua raiz quadrada antes de
analisadas (Zar, 1984).

3.2 - Velocidade de escape

Diferengas intraespecificas na velocidade de escape entre os
estdgios 1 e 2 foram testadas com Teste t. Diferencas
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interespecificas na velocidade em cada estdgio e no movimento dos
girinos foram analisadas por Andlise de Varidncia (ANOVA) e os
resultados significantes foram analisados por Teste de Comparagao
Miltipla de Tukey (Zar, 1984). A normalidade e a
‘mocedasticidade dos dados foram verificados por andlise de
duos (Wilkinson, 1990). Varidveis com distribuic¢des néao
normais ou com varidncias heterogéneas foram transformadas

logaritmicamente.

3.3 - Comportamento e sobrevivéncia dos girinos no laboratério e
no ambiente mnatural

O comportamento das espécies de girinos foram estimados aqui
através do movimento e velocidade de escape interespecificos. O
efeito do movimento e da velocidade de escape de cada espécie de
girino sobre sua sobrevivéncia média com predadores foram
analisados independentemente através de regressdo linear simples
para vertebrados e invertebrados.

Para verificar a consisténcia dos resultados de laboratdério
com O que ocorre na natureza, eu relacionei a densidade média de
predadores (peixes e ndiades de Odonata) de cada corpo d’agua com
as estimativas de movimento e sobrevivéncia para as espécies de
girinos presentes em cada habitat. Para esta andlise, eu utilizei
andlise de regressdo miltipla. Peixes e Odonatas foram analisados
separadamente. Apenas os corpos d’dgua contendo girinos (n = 28)
foram utilizados nesta andlise, uma vez que a ndo ocorréncia de
girinos em um habitat pode ser devido a outros fatores ndo
correlacionados a predacgéo.

IITI - RESULTADOS

1 - Percepcao da quimica do predador

As categorias comportamentais analisadas para atividade dos
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girinos foram nadar, esconder e imével, uma vez que as demais
foram pouco representadas. Lysapsus limellus foi excluido das
andlises com peixes e ndiades de Odonata para as trés categorias
comportamentais e S. rubra das andlises com vertebrados para a
categoria nadando, por ndo apresentarem varidncia nas respostas.

Tanto nos experimentos com os peixes quanto com as ndiades,
5 espécies de girinos apresentaram diferencas interespecificas
.:as categorias comportamentais analisadas, mas nao responderam a
presenga de predadores modificando sua atividade e nem houve
interagdo entre espécies e tratamentos (Tab. 1).

Como néo houve diferencas entre controle e tratamento, os
dados foram agrupados para se identificar diferencas
interspecificas no comportamento dos girinos. Nos experimentos
com peixes, H. raniceps, L. limellus, L. fuscus, L. macrosternunm,

P. ephippifer e S. rubra passaram a maior parte do tempo
escondido na vegetagdo (Fig. 2a). Hyla wavrini e B. granulosus
dividiram seu tempo entre estar escondido na vegetacdo ou imével
na drea livre. B. marinus passou mais tempo nadando do que
qualquer outra espécie (Teste de Tukey, P < 0.0001).

Nos experimentos com larvas de Odonata, a maioria das
espécies também permaneceu escondida na vegetacdo (Fig. 2b). O
tempo dispendido em cada atividade na presenca de ndiades nao foi
significantememte diferente do realizado na presenca de peixes
(Teste t, P > 0,05), exceto para S. rubra. Esta espécie
permaneceu mais tempo escondida na presenca de peixes e mais
tempo imével na area livre quando testada com naiades (Teste t; P
< 0,02).

2 - Percepgao visual do predador

As categorias comportamentais analisadas foram as mesmas do
teste de percepcgdo da quimica do predador, pois as demais foram



Tabela 1: Resumo da ANOVA para os testes de persepcido da quimica
de predadores vertebrados e invertebrados por diferentes espécies
de girinos. Os resultados significantes foram evidenciados por um

asterisco.

FONTE DE

VARIACAO GL oM F P
VERTEBRADOS :

NADANDO

Espécies 6 1.088 17.589 < 0.001 *
Tratamento 1 0.066 1.068 0.304
Esp*tratam. 6 0.025 0.402 0.876
Residuo 94 0.062

ESCONDIDO

Espécies 7 1.738 9.065 < 0.001 =*
Tratamento 1 0.001 0.001 0.974
Esp*tratan. 7 0.134 0.700 0.672
Residuo 108 0.192

IMOVEL

Espécies 7 0.616 4.949 < 0.001 *
Tratamento 1 0.016 0.132 0.717
Esp*tratam. 7 0.104 0.836 0.559
Residuo 108 0.124

INVERTEBRADOS:

NADANDO

Espécies 5 1.308 22.015 < 0.001 *
Tratamento 1 0.001 0.001 0.984
Esp*tratam. 5 0.007 0.117 0.988
Residuo 84 0.059

ESCONDIDO

Espécies 5 2.123 13.647 < 0.001 *
Tratamento 1 0.012 0.076 0.783
Esp*tratamn. 5 0.076 0.490 0.783
Residuo 84 0.156

IMOVEL

Espécies 5 0.721 7.533 < 0.001 *
Tratamento 1 0.001 0.002 0.963
Esp*tratam. 5 0.075 0.783 0.565
Residuo 84 0.096
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Figura 2: Respostas comportamentais de diferentes espécies de
girinos em experimentos de percepgcdo da quimica de (a) peixes e
de (b) ndiades de Odonata. Dados dos experimentos controle e
tratamento agrupados (ver texto). Abreviacdes das espécies: Bg =
Bufo granulosus, Bm = Bufo marinus, Hr = Hyla raniceps, Hw = Hyla
wavrini, Lf = Leptodactylus fuscus, Lm = Leptodactylus

macrosternum, L1 = Lysapsus limellus, Pe = Physalaemus ephippifer
e Sr = Scinax rubra.
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também pouco representadas. Scinax rubra ndo apresentou variancia
nas respostas, portanto as andlises incluem apenas as trés
espécies restantes. As espécies de girinos testadas quanto a sua
habilidade em detectar visualmente um predador diferiram no tempo
gasto em cada comportamento, mas ndo responderam a presenca de
predadores modificando seu comportamento (Tab. 2). A interacéo
entre espécies de girinos e tratamentos afetou significantemente
o tempo gasto nadando pelos girinos, mas ndo o tempo escondido ou
imével (Tab. 2). Isto significaria que a frequéncia do tempo
nadando por algumas espécies foi dependente do tratamento e nao

-~~~ ~esultado de diferencas inerentes as espécies. No entanto,

..ise individual das espécies nédo mostrou efeito
significativo do predador na resposta comportamental de nenhuma
espécie. Se existe um efeito na resposta, este é sutil o

suficiente para ndo aparecer nas andlises individuais.

As diferencgas interespecificas em atividade sdao mostradas
com os dados agrupados, uma vez dque nao houve diferencas entre
controle e tratamento (Fig. 3). Bufo granulosus utilizou tanto a
drea aberta quanto o refigio, porém quando exposto permanecia

mais tempo imével. Bufo marinus passou maior tempo nadando,

enquanto L. macrosternum e S. rubra utilizaram mais o refigio em

comparacdo com as demais espécies (Teste de Tukey, P < 0,05).
3 - Velocidade de escape

Todas as espécies apresentaram diferencas significativas no
tamanho corporal e da cauda entre estdgios (Tab. 3). A velocidade
média de escape de cada espécie também diferiu entre estdgios,
com excessdo de B. marinus e H. raniceps (Teste t; P < 0,05; Figqg.
4). Houve diferengas interespecificas na velocidade de escape
tanto no estdagio 1 (ANOVA, F,, = 14,542; P < 0,0001; Fig. 4a)
gquanto no estagio 2 (ANOVA, F,, = 9,174; P < 0,0001; Fig. 4b). No
menor estdgio, B. granulosus, B. marinus e L. macrosternum

apresentaram velocidades de escape semelhantes entre si e menores



Tabela 2: Resumo da ANOVA para os testes de persepcao visual de
peixes por diferentes espécies de girinos. Os efeitos

significantes foram evidenciados com um asterisco.

FONTE DE
VARIACAO GL oM F P
NADANDO
Espécies 2 1.060 14.453 < 0.001 =*
Tratamento 1 0.099 1.343 0.253
Esp*tratam. 2 0.727 9.913 < 0.001
Residuo 42 0.073
“erONDIDO

~ies 2 2.128 7.918 < 0.001 *

mento 1 0.152 0.565 0.456

e cratam. 2 0.242 0.902 0.414
Residuo 42 0.269
IMOVEL
Espécies 2 1.607 12.937 < 0.001 *
Tratamento 1 0.162 1.330 0.255
Esp*tratam. 2 0.027 0.219 0.804
Residuo 42 0.124
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Figura 3: Respostas Comportamentais de diferentes espécies de

girinos em experimentos de percepgao visual de peixes.
Abreviagbes das espécies como na figura 2.



Tabela 3: Diferengas entre o tamanho corporal médio (+ desvio
padréao) e o tamanho médio da cauda (+ DP) para espécies de
girinos nos estdgios 25 - 30 (Est. 1) e 30 - 40 (Est. 2). Estagio

segundo Gosner (1960). * = P < 0,0001.

TAMANHO CORPORAL TAMANHO DA CAUDA

ESPECIE EST. 1 EST. 2 t EST. 1 EST. 2 t
Bufo 3.9 8.5 - 17.524 * 7.4 20.0 - 22.749 *
s T Na1g + 0.56 + 0.62 + 0.45 + 1.69
5.1 8.8 - 12.039 * 11.4 19.4 - 20.196 *
Lnus + 0.62 + 0.77 + 0.71 + 1.04
Hyla 7.9 13.8 - 14.436 * 25,2 45,9 - 7.916 *
raniceps + 0.62 + 0.55 + 2.29 + 4.98
Hyla 3.5 ——— 9.1 —_—
wavrini + 0.31 + 0.50
Leptodactylus 4.7 7.9 17.891 * 11.3 22.1 17.802 *
macrosternum + 0.34 + 0.43 + 1.39 + 1.77
Lysapsus 4.97 — 13.6 ———
limellus + 0.435 + 0.97
Physalaemus 4.5 9.1 - 22.467 * 14.9 24.6 9.654 *
ephigpifer + 0.42 + 0.48 + 1.28 + 2.92
Scinax 12.679 15.0 28.0 12.172 *

rubra

O b
U1

I+ »
S

+ 1.61 + 2.76
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Figura 4: Diferengas interespecificas na velocidade de escape de
girinos no estagios de desenvolvimento 1 (acima) e 2 (abaixo)
(ver texto para correspondéncia com estdgios de Gosner, 1960). Em
cada simbolo, a linha horizontal representa a média, o retangulo,
o desvio padréo e a linha vertical, o intervalo dos dados.

Abreviagbdes das espécies como na figura 2.
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que as de H. raniceps, L. limellus e P. ephippifer, enquanto H.
wavrini e S. rubra apresentaram velocidades intermedidrias entre

esses dois grupos (Teste de Tukey; P < 0,05). Em estdgios mais
desenvolvidos, B. marinus apresentou a menor velocidade de escape
e S. rubra a maior (Teste de Tukey; P < 0.05). As diferencas
entre as demais espécies ndo foram significativas.

A relacado entre velocidade de escape e caracteres

0légicos dos girinos indicou que, nos estagios menores, o
camanho da cauda contribuiu mais para explicar a variagdo na
velocidade dos girinos (r* = 0,40; F,, = 41,697; P = 0,0001; Fig.
5a) do que o tamanho corporal (r2 = 0,10; Fee = 6,676; P = 0,012;
Fig. 5b), embora ambos foram significativos. No estiagio 2, a
velocidade de escape ndo foi significativamente relacionada ao
tamanho do corpo (r* = 0,02; Fs, = 0,925; P = 0,341; Fig. 5c) e,
embora significantemente relacionada ao tamanho da cauda,
explicou apenas 12% da variacdo dos resultados (r* = 0,12; F,, =
6,715; P = 0,012; Fig. 5d).

4 - Comportamento e sobrevivéncia dos girinos no laboratério e no
ambiente natural

O movimento e a velocidade de escape dos girinos foram

maraginalmente correlacionados (r2 = 0.50; F, = 6,043; P = 0,049;

+derando—se todas as espécies de girinos (Fig. 6). No entanto
-<tirando-se B. marinus, que foi apontado como um "outlier" na
andlise de residuos, a relacdo torna-se significante (r? = 0.60;
F, = 7,524; P = 0,041), mostrando a tendéncia geral da relagao de
que quanto maior o movimento de um girino menor sua velocidade de
escape. As espécies que normalmente possuem comportamento
conspicuo (e.g. L. macrosternum) e/ou sdo téxicas (e.g. B.

dranulosus, B. marinus e H. wavrini) possuiram menor velocidade

de escape.

Devido a correlacdo entre movimento e velocidade de escape,
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Figura 5: Relacdo entre a velocidade de escape e as
caracteristicas morfoldgicas de diferentes espécies de girinos em
duas classes de estdgios de desenvolvimento. ([0) Bufo granulosus,
(0) Bufo marinus, (a) Hyla raniceps, (v) Hyla wavrini, (%*)
Leptodactylus fuscus, (») Leptodactylus macrosternum, (<)
Lysapsus limellus, (0) Physalaemus ephippifer e (%) Scinax rubra.
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a inclusdo desses dois fatores em uma andlise de regressao
miltipla foi descartada e apenas o efeito do movimento sobre a
sobrevivéncia dos girinos foi analisado, pois possivelmente seria
o fator que poderia desencadear um ataque em predadores
visualmente orientados. Ndo houve relacdo significativa entre a
sobrevivéncia e o movimento dos girinos com peixes, embora seja
possivel visualizar uma tendéncia positiva para a relagdo (Fig.
7a). No entanto, o movimento explicou 75 % da variacdo na
sobrevivéncia dos girinos com ndiades de Odonata no laboratério
(Fig. 7b).

No ambiente natural, a densidade de peixes nos corpos d’&gua
foi positivamente relacionada com a sobrevivéncia e o movimento
estimados no laboratério das espécies de girinos que ocorrem no
mesmo habitat (Tab. 4). Na andlise com invertebrados, a regressao
parcial indicou uma relagdo entre a densidade de naiades nos
corpos d’dgua e o movimento médio das espécies de girinos naguele
habitat, mas a regressdo geral somente se aproximou do nivel
arbitrdrio de significdncia (Tab. 4).

IIT - DISCUSSAO

A comunidade de girinos de Alter do Chdo apresentou apenas
respostas fixas a predagdo, isto é, ou os girinos permanecem em
refigio ou s&o impalatdveis. Os resultados indicam que apesar de
existirem variacdes interespecificas no comportamento das
espécies de girinos, nenhuma espécie apresentou modificacdes
adaptativas no comportamento baseado na percepcdo da quimica ou
no encontro visual de predadores.

O uso da visdo sozinho ou associado a outras sensacdes, como
as tdteis, também ndo produziram respostas significantes em
girinos de Rana lessonae e R. esculenta na presenca de peixes

(Stauffer & Semlitsch, 1993). Talvez girinos ndo possuam boa
habilidade visual ou o uso da visdo teria vantagens limitadas em
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Figura 7: Relacdo entre a percentagem de girinos vivos
(sobrevivéncia) e diferengas interespecificas no movimento de
girinos em experimentos com peixes (r® = 0,28; F = 1,196; P =
0,35; n = 5; acima); e ndiades de Odonata (r® = 0,75; F = 15,339;
P =0,011; n = 8; abaixo). Dados transformados para arco seno de
sua raiz quadrada. Simbolos como na figura 5.



Tabela 4: Resumo da relagdo entre a distribuigdo de predadores em

Alter do Ch&ao, Santarém, PA,

e as estimativas de movimento e

sobrevivéncia para cada espécie de girino.

VARIAVEIS COEFICIENTE t P parcial F P
PEIXES:

Constante - 0.164 1.236 0.228 10.495 0.001
Sobrevivéncia 0.263 2.547 0.018

Movimento 2.118 3.779 0.001

H#3ONATA

Constante 1.558 6.684 0.000 3.225 0.057
Sobrevivéncia - 0.016 0.091 0.928

Movimento - 2.493 2.537 0.018
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ambientes com grande quantidade de vegetacdo ou sedimentos em
suspensdo (Stauffer & Semlitsch, 1993).

Espécies palatdveis encontradas com peixes e que
possivelmente poderiam obter vantagens adaptativas na exploracido
de microhabitats adjacentes a refugios ao detectarem a auséncia
de peixes (Semlitsch & Reyer, 1992), parecem ndo apresentar esta
adaptacdo na comunidade estudada. No ambiente natural, L.
limellus e H. raniceps foram geralmente encontradas em 4reas com
densa vegetacgdo e nunca em dreas abertas. No laboratério, essas
espécies também permaneceram a maior parte do tempo em refiugios.
Em habitats com grande densidade de predadores, onde explorar o
ambiente pode significar a morte dos girinos, permanecer
constantemente no refigio pode ser vantajoso. Espécies
impalatdveis, como B. granulosus, B. marinus e H. wavrini, também
ndo apresentaram modificagdo de seu comportamento na presenca de
um predador. A explicacdo pode estar relacionada ao fato de
girinos impalatdveis a peixes ndo sofrerem pressdes seletivas que
levem ao desenvolvimento de habilidades especiais para detectar
um predador, uma vez que a toxidade ja deve ser um mecanismo
eficiente para deter a predagdo. Até o momento, as espécies de
anfibios onde a habilidade em detectar um predador através de
persepcdes sensoriais foi verificada sdo espécies palatdveis a
predadores (Petranska et al., 1989; Lawler, 1989; Katz et al.,
1988; Semilitsh & Reyer, 1992).

Leptodactylus fuscus, L. macrosternum, P. ephippifer e S.

rubra, espécies palatdveis que vivem em habitats tempordrios,
geralmente associados a altas densidades de ndiades de Odonata,
mas sem peixes, também ndo mostraram respostas comportamentais a
predadores vertebrados ou invertebrados. Duas explicagdes podem
estar relacionadas a esses resultados. Primeiro, a habilidade em
detectar peixes provavelmente ndo seria uma caracteristica
selecionada evolutivamente, uma vez que normalmente nio ocorrem

com esses predadores. Segundo, a co-ocorréncia com invertebrados,
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poderia estar mais relacionada a comportamentos cripticos, uma
vez que imobilidade pode aumentar as chances de sobrevivéncia com
ndiades de Odonata (Azevedo-Ramos et al. 1991; Chovanec, 1992).
Mesmo dentro de refilgios de vegetagdo, pouco movimento da presa
pode ser importante, pois predadores invertebrados, em geral,
estdo associados a estes habitats.

Leptodactylus macrosternum permaneceu a maior parte do tempo
em refigio no laboratério, porém, no ambiente natural, esta
espécie pode ser encontrada em grupos em dreas abertas, embora
préximos a vegetagdo (obs. pes.). O habito gregdrio de L.
macrosternum deve conceder a esta espécie alguma vantagem que

possibilite eventualmente a exploragdo de dreas abertas, como a
modificagdo da atividade em cardumes ou o efeito de confusido do

predador (Wassersug, 1973; Waldman, 1982).

Os resultados deste trabalho indicam a importancia da
imobilidade na convivéncia com ndiades. Espécies de girinos que
apresentaram pouco movimento (e.g. L. limellus, P. ephippifer e
S. rubra), tiveram maior sobrevivéncia com ndiades de Odonata nos
testes de laboratdério. Estas espécies também apresentaram maior
velocidade de escape. As duas caracteristicas associadas
possivelmente aumentam as chances de sobrevivéncia com naiades,
possibilitando a coexisténcia com este tipo de predador.
Resultados semelhantes foram encontrados para girinos de dreas
temperadas (Chovanec, 1992) e para outras espécies de girinos
Amazdénicos (Azevedo-Ramos et al., 1991). Crescimento rdapido a
tamanhos menos susceptiveis a predacdo também tem sido verificado
como um mecanismo deterrente de predagdo em Anfibios (Brodie &
Formanowicz, 1983; Cronin & Travis, 1986; Formanowicz, 1986).
Neste trabalho, foi verificado que girinos em estdgios mais
avancados apresentaram maior velocidade de escape. Tamanhos
maiores associados a maior habilidade de escape possivelmente
diminuem a susceptibilidade a predacéo.
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Espécies impalatdveis a peixes (e.g. B. granulosus, B.
marinus e H. wavrini) apresentaram menor comprimento de cauda e
consequentemente menor velocidade de escape. Estas espécies
também apresentaram movimentos mais conspicuos. A relacdo inversa
entre movimento e velocidade de escape, as torna uma presa facil
para ndiades de Odonata, como foi determinado pela baixa
sobrevivéncia destas espécies na presenga deste predador.
Provavelmente, girinos impalatdveis a peixes ndo evoluiram
tamanhos de cauda grande comparados a girinos que normalmente
ocorrem com predadores invertebrados, porque os peixes excluem os
invertebrados destes habitats. Em ambientes sem peixes e conm
altas densidades de predadores invertebrados, ter grande
velocidade de escape pode ser essencial a sobrevivéncia dos

girinos.

O movimento ndo afetou a sobrevivéncia dos girinos com
peixes no laboratdério, mas a densidade de peixes foi
positivamente relacionada a sobrevivéncia e ao movimento dos
girinos no ambiente natural. Para esses predadores, a
palatabilidade da presa parece ser a caracteristica mais
importante na escolha da presa (Capitulo 3). Assim, quanto maior
a impalatabi lidade da presa, maior a sobrevivéncia com peixes. O
maior movimento da presa certamente estd relacionado com as
caracteristicas conspicuas de girinos téxicos, como visto acima.
Portanto, em dreas de grandes densidades de peixes espera-se que

ocorram espécies de girinos impalatdveis e de maior movimento.

No laboratdério, houve um efeito negativo do movimento sobre
a sobrevivéncia dos girinos na presenca de ndiades de Odonata. No
ambiente natural, a susceptibilidade e o movimento das espécies
de girinos medidos no laboratdério ndo foram relacionados com a
densidade de ndiades com que eles ocorrem nos corpos d’dgua. No
entanto, o nivel de significidncia do modelo foi préximo de
significativo e a correlagdo parcial para movimento foi

significativa, o que sugere cautela na andlise. A nao
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significdncia da relagdo pode estar associada aos efeitos
indiretos da predacdo de peixes sobre ndiades no ambiente
natural, o gual poderia afetar os resultados. Como invertebrados
possuem menor sensibilidade a toxina de girinos do que peixes, a
sobrevivéncia das espécies de girinos em habitats com muitas
ndiades, possivelmente, estaria mais relacionada a outras
estratégias de defesa que ndo a impalatabilidade. Como esses
predadores s&o orientados visualmente, a alta mobilidade de
alguns girinos téxicos poderia chamar mais atencdo e diminuir
suas chances de sobrevivéncia nesses habitats. Girinos de
comportamento cripticos, no entanto, teriam suas chances de
sobrevivéncia aumentadas. Esses resultados concordam com a
distribuigdo espacial natural das espécies de girinos aqui
testadas.

Em resumo, jd foi mostrado anteriormente que a distribuicéo
dos girinos de Alter do Chédo estava altamente associada a
distribuicdo de seus predadores (Capitulo 2). Este trabalho
demonstra que as estratégias antipredatdérias encontradas em
grupos de espécies de girinos sdo, em geral, fixas e direcionadas
a predadores especificos de determinado habitat. A eficdcia de
uma estratégia, portanto, determina a co-ocorréncia com
determinado predador e ajuda a entender os padrdes de
distribuicdo observados no ambiente natural.



CAPiTULO V

CONCLUSOES GERAIS

I - PRINCIPAIS RESULTADOS E CONCLUSOES

A comunidade de girinos de Alter do Chio, Santarém, Pard, na
margem do rio Tapajés numa drea de savana amazdénica, foi
“ituida principalmente por treze espécies, subdivididas em

=wr0 familias: Bufonidae (Bufo granulosus e Bufo marinus),

Hylidae (Hyla boans, H. wavrini, H. raniceps, H. spl, H. sp2 e

Scinax rubra), Leptodactylidae (Leptodactylus knudseni, L.
fuscus, L. macrosternum e Physalaemus ephippifer) e Pseudidae
(Lysapsus limellus). A riqueza de espécies desta area corresponde
a menos da metade encontrada em dreas florestadas em semelhantes
latitudes na Amazdnia, representando um decréscimo acentuado na

diversidade de anuros em uma regido de clima mais seco.

Distintas assembléias de girinos foram caracteristicas de
habitats permanentes e tempordrios. Habitats tempordrios, em
geral, possuiram maior abunddncia de predadores invertebrados
enquanto habitats permanentes apresentaram grandes quantidades de
peixes. No entanto, esta dicotomia entre habitats mostrou-se
simplista e uma melhor visualizagdo dos padrdes de distribuicdo

das espécies de girinos pode ser feita ao longo de um gradiente.
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A maioria das espécies de girinos ocorreu durante as
estagdes de chuvas, principalmente nos meses de maior
precipitagd@o. Este fato possivelmente indica que as espécies de
anuros reproduzem-se quando a quantidade de chuva, e a

consequente durabilidade dos corpos d’dgua, é mais previsivel.

As espécies de girinos apresentaram segregacio espacial,
indicando gue, pelo menos no presente, a competicéo
interespecifica ndo parece ser um fator importante nas interacgodes

entre as espécies.

Fatores abidticos ndo foram significantemente relacionados
com o padrao de distribuicdo das espécies de girinos. A predacédo
teve um efeito significante na estruturacdo das assembléias de um
corpo d’agua, apesar de ndo ser o fator determinante da riqueza

de espécies entre habitats.

Espécies de girinos impalatdveis a peixes foram palatdveis a
predadores invertebrados. Em geral, a distribuicdo de predadores
no ambiente natural foi relacionada a sobrevivéncia média dos
girinos nos corpos d’agua. A maioria das espécies de girinos que
ocorrem em habitats com peixes foram impalatdveis ou permaneceram
constantemente em refigios. Isto indica que peixes podem afetar a
distribuicdo de espécies palatdveis. Por outro lado, espécies
normalmente encontradas com peixes apresentaram maior

susceptibilidade a predagdo por ndiades de odonata. Desse modo,



125
a vulnerabi lidade diferencial de cada espécie de girino a
diferentes predadores pode determinar a composicdo especifica de
uma assembl ia. A convivéncia com predadores invertebrados pode

estar relacionada a outras estratégias, como rapida saciagdo do

predador e defesas comportamentais.

s espécies de girinos ndo apresentaram habilidades em
~cieecar gquimica ou visualmente os predadores. No entanto,
apresentaram diferengas interespecificas no comportamento,
principalmente com relagdo ao tempo que permanecem em movimento e
na sua velocidade de escape. Espécies com maior movimento, em
geral, apresentaram menor velocidade de escape. Em testes de
laboratério , quanto maior o movimento, menor a sobrevivéncia dos
girinos com ndiades de Odonata. No entanto, o movimento dos
girinos ndo foi relacionado a sobrevivéncia com peixes. Na
natureza, a densidade de peixes foi positivamente relacionada ao
movimento e sobrevivéncia dos girinos, enquanto a densidade de
ndiades ndo foi relacionada a esses fatores, embora a correlacao

=ial para movimento tenha sido altamente significante no
mwodelo de regressdo muiltipla. A divergéncia entre os resultados
de laboratério e natureza podem indicar a existéncia dos efeitos
indiretos da predagdo de peixes sobre ndiades. Para peixes, a
palatabilidade das espécies de girinos, possivelmente, é a
caracteristica mais importante para determinar a predacaéo,
enquanto que para ndiades, comportamentos conspicuos chamam a

atencdo do predador, diminuindo as chances de sobrevivéncia dos
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girinos. Os resultados indicam que hd uma associacdo entre
toxidade e movimento. Assim, espécies impalatdveis apresentaram
movimentos conspicuos, enquanto espécies palatdveis foram mais
cripticas e possuiram maior velocidade de escape. As estratégias
antipredatérias de diferentes espécies de girinos estdo de acordo
~om sua distribuigdo no ambiente natural e com os predadores mais

comuns de cada habitat.

Em resumo, os predadores foram o principal agente
estruturador da comunidade de girinos desta drea de savana
amazénica. A comunidade de girinos pode ser descrita em termos de
sua composigao especifica, vulnerabilidade das espécies a
diferentes predadores ou através de estratégias antipredatérias
das espécies. Como as defesas dos girinos parecem estratégias
fixas, o efeito dos predadores é possivelmente evoluciondrio e
ndo simplesmente um efeito fenotipico na comunidade. Os
predadores podem, através da predagdo diferencial, determinar a

abundancia relativa das espécies de girinos e explicar o padrao

de distribuicao observado na natureza.
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