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Uma abordagem funcional das savanas amazônicas: atributos de anuros em um 

mosaico de paisagens naturais 

 

RESUMO 

 

As comunidades naturais podem ser resultantes da organização de espécies e atributos funcionais 

selecionados a partir da tolerância a determinadas características ambientais. Estas relacionadas por 

exemplo, aos diferentes tipos de vegetação e disponibilidade de água, podendo influenciar a 

diversidade funcional nos ecossistemas. Nós pesquisamos a influência de diferentes fitofisionomias 

de savanas amazônicas sobre a diversidade funcional de anuros, na Floresta Nacional de Carajás, 

Brasil. Aplicamos um modelo nulo para pesquisar uma possível divergência dos atributos entre as 

fitofisionomias, devido às suas diferenças ambientais. Foram realizadas três expedições, nos anos de 

2008 e 2010, correspondendo aos períodos chuvoso, seco e transição chuva-seca na Amazônia. Foram 

amostrados três sítios: as Serras Norte, Sul e Tarzan, com 32 unidades amostrais totais. Cada unidade 

amostral apresentava o mínimo de 200 metros de distância das demais. O método utilizado para coleta 

dos espécimes foi por busca ativa com esgotamento de área. A diversidade funcional foi mensurada 

pelo índice MPD, considerando a ocorrência das espécies nas comunidades. As fitofisionomias não 

apresentaram diferenças nos valores de diversidade funcional dos anuros. Pelo modelo nulo, 

observamos convergência funcional, ou seja, as espécies e seus atributos são semelhantes entre as 

áreas. Assim, entendemos que as paisagens, apesar de estarem distribuídas em um mosaico e serem 

ambientalmente diferentes, estão todas inseridas em uma mesma matriz de savana amazônica, que 

por fatores (históricos, escala espacial, ambiente) não permitiu diferenciação das funções 

desempenhadas pelos anuros em cada fitofisionomia. De qualquer maneira, constatamos que os 

anuros desempenham importantes funções para os ecossistemas locais. 

 

Palavras-chave: Anfíbios, canga, diversidade funcional, modelo nulo, savanas metalófilas 
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A functional approach of Amazonian savannas: anuran traits in a mosaic of 

natural landscapes 

 

ABSTRACT 

 

The structure of natural assemblages may result from selection of species and functional traits, 

according to their tolerance to certain environmental factors, which are related, for example, to 

vegetation type and water availability, may influencing functional diversity in ecosystems. We 

investigated the influence of different phytophysiognomies of Amazonian savannas on functional 

diversity of anurans, in the Carajás National Forest, Brazil. We also investigated a possible divergence 

of functional traits among the phytophysiognomies due to environmental differences using a null 

model. Three field expeditions were conducted in 2008 and 2010, during rainy season, dry season 

and the transition period between rainy and dry seasons. We sampled 32 sample units distributed in 

three sites: North highland, South highland and Tarzan highland. Each sample unit was distant at least 

200 m from each other. Surveys for the presence of anurans were based in active visual and acoustic 

searches. We calculated functional diversity using the MPD index, considering the occurrence of 

anurans in each assemblage. Functional diversity of anurans did not differ among the vegetation 

types. According to null model, there was a functional convergence, that is, the sites are similar in 

species and functional traits. Our results suggest that despite the mosaic distribution and 

environmental differences, the landscapes are surrounded by Amazonian savanna matrix, which, due 

to some factors (historic, spatial, and environmental), did not differ in the functions performed by 

anurans in each phytophysiognomy. In any case, we found that anurans play important roles in local 

ecosystem functions. 

 

Keywords: Amphibians, canga, functional diversity, null model, metallophile savannas 
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1. INTRODUÇÃO 

 

É conhecido que as comunidades são geralmente organizadas e estruturadas ao longo do 

tempo e do espaço por diferentes processos determinísticos, como as interações bióticas e abióticas 

(Vasconcelos et al. 2010 e Chalmandrier et al. 2013). As espécies podem ser selecionadas por 

exemplo, a partir de suas tolerâncias em relação a determinado ambiente, resultando em comunidades 

formadas por espécies com características/nichos semelhantes (Mouchet et al. 2010). Neste caso, a 

habilidade competitiva de cada espécie vai levá-la ou à coexistência local com as demais, ou à sua 

exclusão (De Bello et al. 2012). Os processos de estruturação das comunidades também levam à 

divergência e coexistência de espécies com características/nichos dissimilares (Kraft et al. 2015). 

Para a compreensão dessas diferentes configurações, houve o desenvolvimento de métricas, como a 

diversidade funcional, que nos permite investigar como as espécies e seus atributos estão distribuídos 

no ambiente, influenciando o funcionamento dos ecossistemas (Díaz e Cabido 2001 e Calaça e Grelle 

2016). Assim, o arranjo funcional das comunidades pode se dar de pelo menos duas maneiras: 

agrupamento funcional (functional clustering) com convergência de espécies funcionalmente 

similares (Hidasi-Neto et al. 2012). Por outro lado, é esperado que os atributos estejam divergindo 

(overdispersion), com a coexistência de espécies funcionalmente dissimilares (Keddy 1992). 

Para a compreensão da organização das espécies na formação das comunidades, podemos 

comparar um dado arranjo com conjuntos funcionais gerados por modelos nulos (valores esperados 

ao acaso). A partir de um pool de espécies, é possível comparar a diversidade funcional esperada 

(comunidades aleatorizadas pelo modelo nulo) e observada (a partir de um índice adequado) 

(Chalmandrier et al. 2013). Assim, modelos nulos servem para gerar comunidades com valores 

aleatórios de diversidade funcional, sem a influência de fatores bióticos ou abióticos (De Bello 2012). 

Como resultado, se a comunidade investigada possuir valores menores de diversidade funcional do 

que o esperado pelo modelo nulo, podemos inferir convergência dos atributos, com espécies 

funcionalmente similares. Porém, se a diversidade funcional for maior do que o esperado ao acaso, 

podemos pressupor que ocorre divergência das espécies e seus atributos (Weiher e Keddy 1995). 

As savanas amazônicas possuem uma distribuição de mosaicos naturais, com fauna e flora 

diferenciada no bioma (Barbosa et al. 2007). Isto porque, essa configuração em mosaico é resultante 

de eventos geológicos e climáticos que afetaram a dinâmica dos cursos d’água, e junto com fatores 

edáficos, modificaram drasticamente a vegetação, isolando as paisagens de savana das florestas (Leite 

e Rogers 2013). Os mosaicos das savanas são compostos por diferentes fitofisionomias, com 

características peculiares, alta heterogeneidade e altas taxas de endemismo, além de uma 

biodiversidade ainda pouco estudada e caracterizada, principalmente no que se diz respeito à fauna 

(Carvalho e Mustin 2017). Assim, as características ambientais dessas áreas podem revelar padrões e 
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mudanças na distribuição e adaptação das espécies, sendo interessantes para testar processos 

envolvidos na estruturação e organização das comunidades ali presentes. No leste amazônico, as 

savanas são frequentemente encontradas em grandes altitudes, resultantes do desgaste de paleo-

cordilheiras durante o Pré Cambriano, e apresentam três fitofisionomias distintas: capões de mata, 

campos rupestres e campos brejosos (Ab’Saber 1986). Essas áreas, em especial, estão sob forte 

impacto da mineração, entre outras atividades antrópicas, destacando ainda mais a importância em 

conhecermos como as comunidades estão arranjadas, e quais funções são desempenhadas pelas 

espécies. 

Cada vez mais estudos de comunidades têm sido desenvolvidos com anuros (e.g. Konopik 

et al. 2015; Riemann et al. 2017; Pereyra et al. 2018 e Ouchi-Melo et al. 2018). Com um declínio 

mundial em suas populações, os anuros são comumente usados em estudos que avaliam como as 

mudanças ambientais podem afetar a capacidade de distribuição e adaptação das espécies (Rojas-

Ahumada et al. 2012). São organismos sensíveis às alterações ambientais, antrópicas ou não, 

devido à forte dependência fisiológica e reprodutiva de água, umidade e temperaturas amenas para 

a maioria das espécies (Narváez e Bolívar 2016). Também são influenciados pela disponibilidade 

de microhabitats para a reprodução, como serapilheira, esconderijos (tocas) na água, vegetação e 

solo, corredeiras e poças temporárias, com cerca de 39 modos reprodutivos descritos (Haddad e 

Prado 2005 e Souza e Eterovick 2011). Assim, é esperado que exista uma variação na distribuição 

das espécies e seus modos reprodutivos de acordo com as características do ambiente. Por 

exemplo, áreas florestadas disponibilizam diferentes microhabitats em relação às áreas abertas, 

como substratos da vegetação, tipo de corpos d’água e serapilheira. As espécies comuns dessas 

áreas podem por exemplo, utilizar a serapilheira para desovar, com girinos transportados pelo 

adulto até água acumulada em bromélias no alto das árvores (Hödl 1990 e Crump 2015). Também 

utilizam estratos superiores da vegetação para vocalizar, mas descem em poças no chão da floresta 

para desovar (Rodríguez e Duelmann 1994). As áreas abertas, além de abrigarem espécies com 

modos reprodutivos basais (ovos e girinos direto na água), também abrigam espécies com modos 

reprodutivos derivados, mais generalistas e adaptadas à altas temperaturas e menor umidade 

(Vieira et al. 2009). Muitas espécies utilizam ninhos de espuma para garantir umidade e proteção 

aos ovos e girinos, a fim de evitar o estresse hídrico, podendo usar um mesmo microhabitat para 

todas as fases da reprodução (Hödl 1990). Em geral, os modos reprodutivos são pontos importantes 

na história dos anuros, sendo um alto indicativo de como suas comunidades são organizadas 

(Crump 2015). Assim, as principais funções desempenhadas pelos anuros estão relacionadas ao 

uso do habitat, reprodução, dieta e características morfológicas, que ajudam a responder como se 

dá o processo de organização de suas comunidades e da exploração do ambiente pelo grupo 

(Gómez et al. 2015).  
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Aqui identificamos como determinados atributos funcionais de anuros estão distribuídos em 

um mosaico de fitofisionomias em áreas de savanas amazônicas, e possíveis diferenças nos valores 

de diversidade funcional entre elas. Partimos da ideia de fitofisionomias florestadas (e.g. capões de 

mata), apresentam maior complexidade estrutural e disponibilidade de microhabitats (substratos da 

vegetação e corpos d’água), permitindo maior diversidade de modos reprodutivos e 

consequentemente, maior desempenho de funções ligadas à reprodução dos anuros. Essas ilhas de 

vegetação arbórea se destacam em áreas de savana, com a presença de espécies ambientalmente 

exigentes. Assim, entendemos que as espécies e seus atributos estejam sendo selecionados de maneira 

divergente entre as fitofisionomias, pois cada uma delas apresenta características ambientais 

específicas, que favorecem diferentes espécies e atributos funcionais. Diante do exposto, procuramos 

testar as hipóteses de que: i) a diversidade funcional será maior em áreas florestadas da savana (capão 

de mata); ii) os atributos funcionais dos anuros divergem entre as fitofisionomias das áreas de savana.   

2. MATERIAL E MÉTODOS 

   

 2.1 Área de estudo 

 A Floresta Nacional de Carajás (FLONACA), com 410 mil hectares, é uma das seis unidades 

de conservação que compõem o mosaico de Carajás. Situa-se na porção leste da Amazônia brasileira 

e no sudeste do Estado do Pará (05°52’ e 06°33’S; 49°53 e 50°45’W) (Fig. 1) (Almeida-Júnior et al. 

1986). O clima é caracterizado como tropical de savanas (Aw), com dois períodos bem delimitados: 

seco (maio a outubro) e chuvoso (novembro a abril) (Almeida-Júnior 1986 e Peel et al. 2007). A 

temperatura média anual é cerca de 26,8ºC, com precipitação entre 1200 a 2900 mm anuais nas 

regiões serranas (INPE 2016). 
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Fig. 1 Localização da Floresta Nacional de Carajás, Pará, Brasil. Em destaque, os sítios de 

amostragem: Serra Norte, Sul e do Tarzan 

 

 A vegetação da Floresta Nacional de Carajás é composta por floresta ombrófila densa e aberta 

(localizada nas encostas das serras), e por áreas com vegetação de savana metalófila (situadas nos 

topos das serras), conhecidas popularmente como “cangas”. O solo é o fator determinante e limitante 

para o crescimento da vegetação. Apresenta baixa fertilidade e alta acidez, desenvolvendo-se sobre 

afloramentos rochosos, compostos basicamente por ferro, com uma fina camada de matéria orgânica 

(Nunes et al. 2015). Esse tipo de vegetação está restrito aos platôs das serras na floresta de Carajás. 

Podemos tratar estas áreas como “ilhas” de vegetação predominantemente herbáceo-arbustiva, 

imersas em uma matriz de vegetação florestal, encontradas em altitudes que variam de 450 a 890 

metros (Ab’Saber 1986). A área de savana apresenta três fitofisionomias distintas: campos rupestres, 

capões de mata e campos brejosos (Almeida-Júnior 1986). Os campos rupestres (Fig.2 a, b e c) 

apresentam afloramentos rochosos, compostos principalmente por ferro, com poucas espécies 

vegetais desenvolvidas e predomínio de vegetação herbáceo-arbustiva. A formação de corpos d’água 

lênticos é temporária devido à alta incidência de luz solar, já os sistemas lóticos são permanentes. 

Durante as chuvas, a paisagem muda drasticamente, com desenvolvimento de vegetação arbórea. Já 

no período seco, a vegetação perde alguns de seus substratos. Nos campos brejosos (Fig. 2 a e b), o 

relevo côncavo, com solo impermeável, permite o acúmulo de água e o desenvolvimento de 

gramíneas. Por fim, os capões de mata (Fig. 2 a e d) apresentam relevo com declives, permitindo o 

acúmulo de matéria orgânica e a formação de ilhas de vegetação arbórea (Silva et al. 1986).  
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Fig. 2 a) Mosaico das fitofisionomias que compõem as áreas de savana: Capão de mata (CM), Campo 

rupestre (CR) e Campo brejoso (CB). b) Campo brejoso com vegetação de gramíneas circundado por 

campo rupestre. c) Campo rupestre com vegetação herbáceo-arbustiva e predomínio de Vellozia sp.. 

d) Capão de mata (ilha de vegetação arbórea), circundado por campo rupestre 

 

2.2 Dados de campo 

 As expedições foram realizadas nos anos de 2008 e 2010, com amostragens no período 

chuvoso (janeiro e fevereiro de 2008), seco (setembro de 2008) e no período de transição chuva-seca 

(maio de 2010). Contamos com três sítios de amostragem distintos: Serra Norte, Serra do Tarzan e 

Serra Sul (Fig. 1), onde 32 unidades amostrais foram distribuídas nas fitofisionomias de savana: capão 

de mata (n=11), campos rupestres (n=10) e campos brejosos (n=11). A distância mínima entre cada 

amostra era de 200 metros. Para evitar a autocorrelação espacial residual de curta distância, as 

unidades de amostragem ficaram distantes a menos de 200 m, o que parece ser suficiente, 

considerando que os anuros se movem a curtas distâncias, com base em seu comportamento alimentar 

e reprodutivo (Sinsch 1990). Além disso, nós pesquisamos as duas unidades amostrais mais próximas 

entre si no mesmo dia (uma no capão de mata e outra no campo rupestre, por exemplo), tanto no 

período diurno (14 às 17h), quanto noturno (19 às 22h). A coleta deu-se pelo método de busca ativa 
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(margeando corpos d’água) por esgotamento de área em cada unidade amostral, e os espécimes 

encontram-se depositados na coleção herpetológica do Museu Paraense Emílio Goeldi. 

2.3 Dados de atributos 

Os atributos funcionais utilizados são relacionados ao período de atividade, habitat e modos 

reprodutivos dos anuros. A escolha se deu devido ao fato desses atributos estarem ligados à 

reprodução do grupo, e esta ser fortemente influenciada pelo ambiente, principalmente pela 

disponibilidade de microhabitats. Isso justifica a grande variedade de modos reprodutivos já 

registrados (Haddad e Prado 2005). Assim, podemos associar os atributos de cada espécie nas 

diferentes fitofisionomias, e como as mesmas podem influenciar a diversidade funcional nas 

comunidades. Em nossas análises, consideramos sete atributos funcionais, distribuídos em 34 

categorias (Tabela 1). As informações sobre as características selecionadas foram obtidas a partir de 

registros feitos durante as expedições, e através de buscas em literatura indexada e bancos de dados 

(Anexo II). Os atributos funcionais são: período de atividade, habitat preferencial do adulto, estratégia 

reprodutiva, tipos de corpo d’água para reprodução (vocalização e amplexo), sítios de desova, sítios 

de desenvolvimento dos girinos e presença de cuidado parental.
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Tabela 1: Atributos funcionais e respectivas categorias das espécies de anuros.  

Atributo Categoria  Referências 

Período de atividade Diurno/Noturno/Diurno-noturno Ernst et al. 2006 

Habitat preferencial do adulto Vegetação/Terrestre/Aquático/Fossorial Ernst et al. 2006 e Pereyra et al. 2018 

Estratégia reprodutiva Reprodução explosiva/Reprodução prolongada Ernst et al. 2006 e Pereyra et al. 2018 

Tipo de corpo d'água para 

reprodução 

Temporário/Permanente/Temporário-permanente/Não usa Riemann et al. 2017  

Sítio de desova Água lêntica/lótica/ninho gelatinoso em folha acima 

d'água/cordão gelatinoso na superfície d'água/ninho de 

espuma na água/ninho de espuma na vegetação/ninho de 

espuma no chão/ninho de espuma em tocas/ovos no dorso 

do adulto/ovos na serapilheira 

Pereyra et al. 2018 

Sítio de desenvolvimento dos girinos Água lêntica/lótica/espuma em tocas/na água em troncos 

caídos e buracos/buracos na margem 

d'água/desenvolvimento direto/transportados pelo adulto 

Zimmerman e Simberlof 1996 e 

Nowakowski et al. 2017. 

Cuidado parental Sem cuidado parental/Com cuidado parental Gomez-Mestre et al. 2012 
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2.4 Análises de dados 

2.4.1 Diversidade funcional 

A partir da compilação de dados, duas matrizes foram organizadas: a funcional (Anexo III- 

Tabela 2) e a de comunidades, com a presença/ausência das espécies. As categorias dos atributos 

funcionais foram codificadas em variáveis nominais e dummy, e transformadas em uma matriz de 

distância, através do índice de coeficiente geral de similaridade de Gower, desenvolvido para matrizes 

compostas por variáveis mistas (Pavoine et al. 2009). A diversidade funcional entre as fitofisionomias 

foi analisada através do índice MPD (Mean Pairwise Distance). Consiste em uma medida 

inicialmente proposta para diversidade filogenética, que gera uma média das distâncias par a par entre 

as espécies que estão co-ocorrendo nas comunidades (Hidasi-Neto et al. 2012). Após obtermos os 

valores de MPD das comunidades, testamos se houve diferença da diversidade funcional entre os 

tratamentos, pela Análise de Variância de 1 fator (ANOVA one way) com teste de post hoc de Tukey 

(HSD).  

 

2.4.2 Modelo nulo 

Para testar a hipótese de divergência dos atributos funcionais entre as fitofisionomias, 

aplicamos modelo nulo, que avalia o tamanho de efeito padronizado, comparando valores observados 

e gerados ao acaso (i.e: SES= (DF observada- média da DF simulada/desvio padrão). Utilizamos o 

algoritmo taxa labels, que tira o efeito da composição das espécies entre as comunidades nas 

aleatorizações, calculando a distância do vizinho funcional mais próximo (Swenson 2014). O modelo 

foi testado para cada tratamento isoladamente, caso alguma fitofisionomia possua convergência 

funcional, e posteriormente em conjunto. Se os valores aleatorizados de MPD são abaixo de zero, 

indicam convergência funcional, e acima de zero, divergência funcional, e se não diferem, não 

indicam padrões determinísticos (Dunck et al. 2016). Usamos nível de significância de 5% (0.025 < 

p < 0.975). Todas as análises foram realizadas no ambiente livre de programação R versão 3.3.0 (R 

Development Core Team 2016), onde foram utilizados os pacotes ade4 (Chessel et al. 2014) para 

construir a matriz de distância funcional, vegan (Oksanen et al. 2013) e stats (Batterham 2006) para 

a ANOVA, e picante (Kembel et al. 2010) para MPD e modelo nulo. 

3 RESULTADOS 

 

3.1 Estrutura das comunidades 

Cada fitofisionomia apresentou duas espécies exclusivas: Boana cinerascens e Physalaemus 

cuvieri (campos brejosos), Leptodactylus rhodomystax e Pipa arrabali (capão de mata) e 

Leptodactylus syphax e Pristimantis cf conspicillatus (campos rupestres) (Tabela 3). Além disso, as 
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comunidades abrigam diferentes espécies com diferentes categorias funcionais. Por exemplo, nas 

comunidades do capão de mata, quatro espécies apresentam reprodução explosiva, enquanto que 

nove espécies com essa mesma característica foram registradas em campos brejosos. 

A maioria das espécies apresentou período de atividade noturno, sendo poucas 

exclusivamente diurnas (P. cf conspicillatus, Allobates gr trilineatus e Ameerega flavopicta). Outras 

duas espécies apresentaram ambos hábitos diurnos e noturnos (Adenomera andreae e Adenomera 

hylaedactyla). Quanto ao habitat preferencial do adulto, a maioria foi associada à vegetação ou solo, 

sendo apenas uma espécie fossorial (Elachistocleis ovalis) e uma aquática (P. arrabali). Para o tipo 

de estratégia reprodutiva, a maioria das espécies apresentou estratégia prolongada, podendo se 

estender por todo o período chuvoso da Amazônia. Apenas E. ovalis possui pico de reprodução 

explosiva no período chuvoso de no máximo um mês. Encontramos três espécies que são conhecidas 

por terem cuidado parental. A fêmea de P. arrabali carrega seus ovos no dorso, os quais apresentam 

desenvolvimento direto. Ameerega flavopicta e A. gr trilineatus possuem ovos terrestres e girinos 

exotróficos, ou seja, após a eclosão dos ovos na serapilheira, os girinos são transportados pelo adulto 

para pequenas poças de água na vegetação localizada em substratos mais altos da floresta.   

 

Tabela 3: Espécies de anuros e suas respectivas ocorrências nas três fitofisionomias de savana 

amazônica na Floresta Nacional de Carajás. Ausência é representada por “–” e presença é 

representada por “x”. 

Espécie Capão de mata Campo brejoso Campo rupestre 

Scinax fuscomarginatus x x x 

Scinax gr ruber x    x x 

Dendropsophus melanargyreus x x - 

Dendropsophus minutus x x x 

Dendropsophus nanus x x   x 

Boana cinerascens - x - 

Osteocephalus taurinus x x x 

Phitecopus hypochondrialis x x x 

Rhinella marina x x - 

Rhinella mirandaribeiroi x x x 

Elachistocleis ovalis x x x 

Physalaemus ephippifer x x x 

Physalaemus cuvieri - x - 

Pseudopaludicola canga x x x 
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Adenomera andreae x x x 

Adenomera hylaedactyla x x x 

Leptodactylus mystaceus x x - 

Leptodactylus paraensis x x x 

Leptodactylus petersii - x x 

Leptodactylus rhodomystax x - - 

Leptodactylus fuscus - x x 

Leptodactylus syphax - - x 

Pipa arrabali x - - 

Pristimantis cf conspicillatus - - x 

Pristimantis fenestratus x x x 

Allobates gr trilineatus x x - 

Ameerega flavopicta x - x 

  

3.2 Diversidade funcional 

 Quanto à diversidade funcional, constatamos que os valores médios foram iguais entre as 

fitofisionomias (F(2, 27)= 3,051; p= 0,064). 

 

3.3 Modelo nulo 

O algoritmo taxa labels indicou agrupamento funcional entre todos os tratamentos (df= 29; 

x= -0,675; p< 0,005), sendo isoladamente significativo para campos brejosos (df= 10; x= -1,368; 

p< 0,005) (Tabela 4). O resultado indica convergência funcional, com atributos funcionais mais 

similares do que o esperado ao acaso.  

 

Tabela 4: Resultados do modelo nulo para os tratamentos de forma isolada e conjunta, com o 

algoritmo taxa labels.  

Fitofisionomia Valor de p e média para taxa labels 

Capão de mata p= 0,259; média= -0,457 

Campo brejoso* p< 0,002; média= -1,367 

Campo rupestre p= 0,254; média= -0,242 

Todos os tratamentos* p< 0,005; média= -0,675 

4 DISCUSSÃO 
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Nossos resultados demonstraram que as diferentes fitofisionomias avaliadas não influenciam 

na diversidade funcional das comunidades de anuros. Pelo modelo nulo, indicaram convergência 

funcional nas fitofisionomias, quando tratadas em conjunto, vista parcialmente nos campos brejosos. 

Isso demonstra que as espécies são funcionalmente similares entre si, principalmente as presentes nos 

brejos. Argumentamos que apesar das fitofisionomias apresentarem diferenças ambientais entre elas, 

todas encontram-se imersas em uma matriz de savana com vegetação preservada, e por isso 

apresentam um grau semelhante de complexidade ambiental. Isso pode ser a chave para explicar a 

diversidade funcional igual entre as áreas. Além do pool ser composto predominantemente por 

espécies generalistas, adaptadas às áreas abertas com variações climáticas, e com uma pequena 

variação de modos reprodutivos. Assim, devemos levar em consideração dois aspectos: (i) as 

fitofisionomias estão imersas em uma matriz de savana preservada e (ii) a maioria das espécies 

registradas nas áreas são generalistas. 

 Apesar de não termos mensurado e comparado a diversidade funcional em áreas antropizadas, 

entendemos que justamente por todos nossos tratamentos estarem inseridos em uma área de 

preservação, a diversidade funcional se manteve. O mosaico de fitofisionomias naturais deste estudo, 

não proporciona homogeneização da fauna de anuros, que ocorre comumente em áreas degradadas 

(Konopik et al. 2015 e Riemann et al. 2017). Nossos resultados diferiram dos demonstrados por Ernst 

et al. (2006) e Flynn et al. (2009), que constataram uma drástica redução da diversidade funcional 

em áreas com menor complexidade ambiental, ou seja, com diferentes níveis de exploração humana, 

principalmente no uso do solo. Quando falamos em áreas imersas em uma matriz de savana 

amazônica, significa a proximidade física entre elas, com a adoção de uma escala local, e que todas 

as fitofisionomias proporcionam condições ambientais semelhantes para o grupo taxonômico em 

questão. Parris em 2004, já constatava que quanto maior a proximidade espacial, mais semelhantes 

as comunidades podem ser em termos de composição de espécies. Podemos pensar na mesma 

conclusão para diversidade funcional. Além disso, mesmo nosso esforço amostral ter sido o mesmo 

para todas as áreas, os campos rupestres merecem destaque por apresentarem maior distribuição 

espacial e por circundarem os demais tratamentos. É a fitofisionomia que mais caracteriza as savanas 

em termos de solo e vegetação. A oscilação no crescimento da vegetação durante os períodos seco e 

chuvoso, possibilita o surgimento de novos microhabitats para as espécies. Assim, podem ser 

considerados matrizes para as demais áreas (Schaefer et al. 2016). 

As fitofisionomias oferecem condições ambientais semelhantes e favoráveis para espécies 

tanto generalistas quanto especialistas, abrigando espécies compartilhadas e exclusivas de cada área. 

Sendo assim, a maioria das espécies do pool pode ser considerada generalista, ou seja, no âmbito dos 

atributos funcionais selecionados, são adaptadas tanto para viver e se reproduzir em áreas abertas, 

quanto em áreas florestadas. Como exemplo, Osteocephalus taurinus é uma espécie arborícola 
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comum de áreas florestadas, mas apresenta um modo reprodutivo basal, com ovos e girinos 

desenvolvidos em poças temporárias (Gascon 1992). Essas características facilitam sua ocupação em 

áreas abertas, com microhabitats favoráveis para sua reprodução, sendo uma espécie registrada em 

todas as fitofisionomias do presente estudo. Já nas áreas de capão de mata, duas espécies foram 

exclusivas: Pipa arrabali, espécie comum de matas fechadas e com hábito de vida aquático (Lima et 

al. 2006), e Leptodactylus rhodomystax, altamente dependente de umidade, depositando ninhos de 

espuma na serapilheira e com girinos se desenvolvendo em poças temporárias, quando não se 

enterram no chão para evitar dissecação (Lima et al. 2006 e Rodrigues et al. 2007). Mas nos capões 

também registramos espécies comuns de áreas abertas como Rhinella marina e Adenomera 

hylaedactyla, indicando que a fitofisionomia também proporciona condições ambientais favoráveis 

para espécies comuns de áreas abertas. Os campos brejosos apresentaram duas espécies exclusivas 

mas nenhuma exclusividade de atributos funcionais, indicando uma possível redundância funcional, 

ou seja, diferentes espécies desempenhando funções semelhantes (Díaz e Cabido 2001). A formação 

dos brejos favorece espécies diretamente dependentes de água para algum momento da reprodução, 

pois todos os representantes da família Hylidae ocorreram na fitofisionomia. Por fim, Leptodactylus 

syphax, espécie que utiliza sistemas de corredeiras em todas as fases da reprodução (Eterovick e 

Sazima 2000 e Silva e Giaretta 2009), foram exclusivas de campos rupestres, pois as demais 

fitofisionomias não possuem ambientes lóticos. Além disso, devemos pensar na possibilidade das 

espécies serem provavelmente registradas apenas perpassando entre as fitofisionomias em sua área 

de vida, isto é, buscando forrageio e refúgio, e não necessariamente reprodução (Campos 2015).  

 Também a grande presença de espécies generalistas entre as áreas pode explicar porque o 

modelo nulo indicou proximidade funcional entre as espécies nas fitofisionomias. A similaridade 

poderia gerar um alto nível de competição (Mouchet et al. 2010), porém estudos têm indicado que 

espécies funcionalmente próximas podem coexistir. Além da questão de diferentes habilidades 

competitivas, no caso dos anuros, a plasticidade fenotípica de seus modos reprodutivos, potencializa 

a exploração do ambiente e o sucesso reprodutivo (Gomez-Mestre et al. 2012). Por exemplo, a 

escolha de um sítio de desova diferente, devido a fatores como a presença de predadores e oscilação 

na umidade do ar, diminui os níveis de competição (Touchon e Warkentin 2008). No caso dos anuros, 

também não temos dúvidas da importância do papel do ambiente na distribuição das espécies e na 

organização de suas comunidades (Vasconcelos et al. 2010). Estudos mostraram a importância de 

determinadas características ambientais e da diversidade de microhabitats para as espécies, como a 

presença de vegetação ripária e qualidade da água (Parris 2004). Também a influência de variáveis 

climáticas e geográficas, como temperatura, precipitação anual e altitude (Vasconcelos et al. 2010). 

Além disso, diferentes escalas espaciais podem indicar diferentes processos estruturando as 

comunidades (Rojas-Ahumada et al. 2012). No presente estudo, com um pool de espécies semelhante 
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entre o tratamentos, é possível considerar que a escala local adotada possa ter revelado agrupamento 

funcional, principalmente nos campos brejosos. Argumentamos que essa fitofisionomia, por 

apresentar um relevo propício ao acúmulo de água durante a estação chuvosa, possui uma vegetação 

do tipo gramínea que serve de habitat para hilídeos, como os do gênero Dendropsophus (Both et al. 

2008 e Lima et al. 2015). A disposição da vegetação em contato com a água também favorece 

espécies que constroem seus ninhos de espuma nesse microambiente, como Physalaemus cuvieri e 

Leptodactylus petersii (Toledo et al. 2003; Pombal Júnior e Haddad 2005 e Neckel-Oliveira et al. 

2012). 

Nosso estudo revela uma das inúmeras facetas da diversidade presente nas áreas de savana na 

Amazônia. Importante ressaltar que usamos um determinado conjunto de atributos funcionais para os 

anuros, dentro de inúmeras possibilidades. Com o uso de diferentes conjuntos de atributos para a 

mesma comunidade, podemos detectar diferentes padrões de diversidade funcional (Tsianou e 

Kallimanis 2015). Nós trabalhamos com o máximo possível da compilação de dados, focando no 

maior número de informações possíveis a respeito dos atributos das espécies registradas. Apesar de 

não termos encontrado maior diversidade funcional em nenhuma fitofisionomia, as savanas de 

Carajás apresentam espécies com importantes funções na manutenção dos ecossistemas locais. 

Entendemos que existe uma forte relação do ambiente com os modos reprodutivos dos anuros, onde 

as fitofisionomias de savana favorecem e mantêm espécies endêmicas, comuns da floresta ombrófila 

e oriundas de outras regiões abertas do Brasil. Possivelmente, com o aumento desenfreado da 

exploração de minérios em Carajás, haverá uma redução na complexidade ambiental das savanas e 

consequentemente, uma redução na diversidade das comunidades locais, além da perda de 

informações ecológicas que ainda não foram registradas. A ideia é que mais estudos sejam feitos, 

principalmente com comunidades de anuros próximas da área de mineração. Por isso, queremos 

através do uso da diversidade funcional, ressaltar a importância dessas áreas, levar informação para 

as autoridades responsáveis e recrutar estudos sobre a fauna e a ecologia de uma das regiões de maior 

importância econômica do Brasil. No entanto, também recomendamos estudos comparando a 

composição da comunidade e os padrões de estruturação entre as savanas apresentadas no topo da 

serra de Carajás e as florestas tropicais contínuas entre elas. 
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Electronic Figure Submission 

 Supply all figures electronically. 

 Indicate what graphics program was used to create the artwork. 
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MSOffice files are also acceptable. 

 Vector graphics containing fonts must have the fonts embedded in the files. 

 Name your figure files with "Fig" and the figure number, e.g., Fig1.eps. 
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end of the caption. 
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Electronic Supplementary Material 
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add dimension to the author's article, as certain information cannot be printed or is more convenient 
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8 ANEXO III 

 

Tabela 2: Matriz de atributos e respectivas categorias para 27 espécies da Floresta Nacional de Carajás. 

Atividades dos anuros: período de atividade (PA); habitat preferencial de adulto (HPA); tipo de corpo 

d’água para reprodução (TCPR); sítio de desova (SD); sítio de desenvolvimento do girino (SDG); 

estratégia reprodutiva (ER) e cuidado parental (CP)  

Espécie PA HPA TCPR SD SDG ER  CP 

Scinax fuscomarginatus Not Veg none lent tlent a  b 

Scinax gr ruber Not Veg none lent tlent a  b 

Dendropsophus 

melanargyreus 

Not Veg temp_perm lent tlent a  b 

Dendropsophus minutus Not Veg none lent tlent a  b 

Dendropsophus nanus Not Veg Temp lent tlent a  b 

Boana cinerascens Not Veg none lent tlent a  b 

Osteocephalus taurinus Not Veg none lent tlent a  b 

Pithecopus hypochondrialis Not Veg none jelly tlent a  b 

Rhinella marina Not Terr temp_perm cordao tlent a  b 

https://amphibiaweb.org/
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Rhinella mirandaribeiroi Not Terr temp_perm cordao tlent a  b 

Elachistocleis ovalis Not Foss

o 

temp_perm lent tlent b  b 

Physalaemus ephippifer Not Terr Temp foam_wat tlent a  b 

Physalaemus cuvieri Not Terr Temp foam_veg tlent a  b 

Pseudopaludicola canga Not Terr Temp lent tlent a  b 

Adenomera andreae Diu_no

t 

Terr none esp_toca foam_

burro

w 

a  b 

Adenomera hylaedactyla Diu_no

t 

Terr none esp_toca foam_

burro

w 

a  b 

Leptodactylus mystaceus Not Terr Temp foam_wat tlent a  b 

Leptodactylus paraensis Not Terr none esp_chao wat_tr

ee 

a  b 

Leptodactylus petersii Not Terr Temp foam_veg tlent a  a 

Leptodactylus rhodomystax Not Terr none esp_chao tlent a  b 

Leptodactylus fuscus Not Terr Temp esp_toca tlent a  b 

Leptodactylus syphax Not Terr Perm lot tlot a  b 

Pipa arrabali Not Aqu

a 

temp_perm dorsum direct a  a 

Pristimantis cf 

conspicillatus 

Diu Veg none serrap direct a  b 

Pristimantis cf fenestratus Not Veg none serrap direct a  b 

Allobates gr trilineatus Diu Terr Temp serrap carrie

d 

a  a 

Ameerega flavopicta Diu Terr Temp serrap carrie

d 

a  a 

Categorias de atributos: PA: Diu (diurno), Not (noturno) e Diu_not (diurno e noturno). HPA: Veg 

(vegetação), Terr (terrestre), Fosso (fossorial) e Aqua (aquático). TCPR: none (não usa), Temp 

(temporário), Perm (permanente) e temp_perm (temporário-permanente). SD: lent (ovos em água 
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lêntica), jelly (ninhos gelatinosos em folhas acima d’água), cordao (cordão gelatinoso na superfície 

d’água), foam_wat (ninho de espuma na água), foam_veg (ninho de espuma na vegetação próxima à 

água), esp_toca (ninhos de espuma em tocas), esp_chao (ninhos de espuma no chão), lot (ovos em água 

lótica), dorsum (ovos no dorso do adulto) e serrap (ovos na serapilheira). SDG: tlent (girinos em água 

lêntica), foam_burrow (girinos em espumas em tocas), wat_tree (girinos na água, em buracos e troncos 

caídos), tlot (girinos em água lótica), direct (desenvolvimento direto dos girinos) e carried (girinos 

transportados para água pelo adulto). ER: “a” representa estratégia prolongada, e “b” representa 

estratégia explosiva. CP: “a” significa presença de cuidado parental, e “b” significa ausência de cuidado 

parental. 




