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“Letras misturadas com metal

E a cidade crescia como um animal,
Em estruturas posticas,

Sobre areias movedigas,

Sobre ossadas e carnigas,

Sobre o pantano que cobre o sambaqui,
Sobre o pais ancestral,

Sobre a folha do jornal”

(Lenine)
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Resumo geral

A conversao de paisagens naturais em novos ecossistemas urbanos altera diversos processos
ecoldgicos e evolutivos, e consequentemente, a montagem de comunidades. Isso provoca nao
s6 uma mudanca na identidade de espécies nas comunidades, mas também uma modificagdo
na distribui¢ao dos fenotipos e distancia filogenética entre as espécies co-ocorrentes. No
entanto, pouco se sabe sobre como a idade e tamanho da cidade impactam o fendtipo de
espécies com limitacao de dispersao. Nesta dissertacao, testei se gradientes de urbanizacao
restringem a variagao de atributos fenotipicos em anfibios, € o papel da evolugao de atributos
na montagem de comunidades. Para isso, estimamos varidveis ambientais locais e de
paisagem em 20 pogas em Campo Grande (MS) e outras 20 em Sao Jos¢ dos Campos (SP).
Medimos atributos fenotipicos relacionados ao nicho de impacto, como: comprimento ¢
largura da cabeca (mm); e nicho de requerimento: comprimento rostro-cloacal, comprimento
da coxa, tibia e p¢ (mm) para cada espécie em cada poga. Particionamos a variagdo fenotipica
em niveis hierdrquicos e testamos o efeito das varidveis ambientais locais e de paisagem nos
atributos fenotipicos. Por fim, testamos como o componente fenotipico herdado e adaptativo
da variagdo fenotipica € influenciado pelo gradiente urbano. Houve uma homogeneizagao dos
atributos nas populagdes de anuros na escala de comunidade em ambas as cidades. O efeito
das variaveis ambientais locais e de paisagem e fontes de variagdo fenotipica diferiram entre
cidades. A dissimilaridade funcional pura foi maior dentro das cidades, mas a sua magnitude
mudou entre elas. Somente Sdo José dos Campos demonstrou evidéncias de convergéncia
evolutiva, como no tamanho do corpo. Nossos resultados sugerem que nao sé a idade, mas
também o ritmo de urbanizacao, pode mudar a magnitude do efeito e a resposta dos anuros até

mesmo entre cidades tropicais.

Palavras-chave: Montagem de comunidades; Nicho; Coexisténcia; Adaptacao fenotipica.



General abstract

The conversion of natural landscapes into new urban ecosystems alters various ecological and
evolutionary processes and, consequently, community assembly. This not only leads to a
change in species identity within communities but also modifies the distribution of
phenotypes and the phylogenetic distance among co-occurring species. However, little is
known about how city age and size impact the phenotypes of species with limited dispersal
ability. In this dissertation, I tested whether urbanization gradients constrain the variation in
phenotypic traits in amphibians and the role of trait evolution in community assembly. To this
end, we assessed local and landscape environmental variables in 20 ponds in Campo Grande
(MS) and 20 others in Sao José dos Campos (SP). We measured phenotypic traits related to
the impact niche, such as head length and width (mm), and to the requirement niche: snout-
vent length, thigh length, tibia length, and foot length (mm) for each species in each pond. We
partitioned phenotypic variation across hierarchical levels and tested the effect of local and
landscape environmental variables on phenotypic traits. Finally, we tested how the inherited
and adaptive components of phenotypic variation are influenced by the urban gradient. There
was a homogenization of traits within anuran populations at the community scale in both
cities. The effect of local and landscape environmental variables and the sources of
phenotypic variation differed between cities. Pure functional dissimilarity was higher within
cities, but its magnitude varied between them. Only Sao José¢ dos Campos showed evidence of
evolutionary convergence, such as in body size. Our results suggest that not only city age but
also the pace of urbanization can alter the magnitude of the effect and the response of anurans,

even among tropical cities.

Key-words: Community assembly; Niche; Coexistence; Phenotypic adaptation.



10

Introducio geral

Metacomunidades sdo comunidades locais conectadas por fluxo de espécies potencialmente
interagindo entre si (Leibold et al. 2004). Inicialmente foram propostos quatro arquétipos que
dao énfase no papel da dispersao, heterogeneidade ambiental e equivaléncia ecoldgica (Logue
etal. 2011) para descrever a organizagao das comunidades locais no espaco: Dinamica de
manchas, triagem de espécies, efeito de massa e modelo neutro (Leibold & Chase 2018). O
modelo neutro assume que as espécies possuem probabilidades semelhantes de dispersao
entre as comunidades e que as suas taxas demograficas sdo equivalentes e flutuam de maneira
estocastica (Hubbel 2001). Por outro lado, outros modelos assumem que a heterogeneidade
ambiental e diferencas de nicho entre as espécies determinam a sua distribui¢do ao longo do
espaco, através de mecanismos deterministicos (Levins & Culver 1971, Shmida & Wilson
1985). Esses modelos apontam para padrdes distintos de distribuicdo de espécies (Leibold &
Chase 2018), o que consequentemente influencia o conjunto de espécies encontrado nas
comunidades de uma dada regido.

A coexisténcia de espécies num contexto espacial (Amarasekare 2003, Amarasekare et
al. 2004) ¢ dada pelo balanco entre mecanismos estabilizadores (diferenga de nicho) e
equalizadores (diferenca de aptidao) (Chesson 2000). Diferencas de nicho entre espécies
podem surgir por tolerancias ambientais distintas e/ou diferentes suscetibilidades as interagdes
bioticas (Chase & Leibold 2003). De modo complementar, diferencas de aptidao surgem
através de distin¢des no desempenho dos organismos em extrair e utilizar recursos numa
comunidade (Laughlin & Messier 2015). A base conceitual do nicho e da aptidao se
desenvolveu ao longo do século passado, com os estudos relacionados aos requisitos (Grinnel
1917) e impactos (Elton 1927), nicho fundamental e realizado (Hutchinson 1957), exclusao
competitiva (MacArthur & Levins 1967, MacArthur 1972, Connel 1983), nicho individual

(Roughgarden 1972, 1974), filtros bioticos e abidticos (Keddy 1992, Weiher & Keddy 1995)
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e processos neutros (Hubbel 2001). No entanto, essas defini¢cdes se concentravam em apenas
uma das partes que compde o nicho (Chase & Leibold 2003).

Atualmente, Chase & Leibold (2003) unificaram a base conceitual desenvolvida para o
nicho num arcabougo analitico utilizando os modelos “consumidor-recurso” descritos por
MacArthur (1972) e as extensdes descritas por Tilman (1982), o que recebeu o nome de
Teoria Contemporanea do Nicho. Adicionalmente, Bolnick et al. (2003) demonstrou a
importancia da especializa¢do individual na estrutura¢do de comunidades utilizando como
base o conceito de nicho individual de Roughgarden (1972, 1974). Dessa forma, uma
abordagem integrativa que englobe a especializacdo individual, Teoria Contemporanea do
Nicho e a Teoria Moderna de Coexisténcia, aumenta o poder preditivo para revelar padrdes no
uso de recursos, desde organismos até metacomunidades (e.g., Xavier-Jordani et al., 2019,
Dalmolin et al. 2020, Mungee & Athreya 2021, Xie et al. 2024). No entanto, é importante
considerar que padrdes atuais podem ser resultado de mudancas ambientais recentes e da
histéria evolutiva das espécies (Cadotte et al. 2019).

As relagdes de parentesco evolutivo entre as espécies t€ém um importante papel na
montagem de comunidades (De Bello et al. 2017, Cadotte et al. 2019). Por exemplo,
comunidades com espécies que possuem maior parentesco evolutivo tendem a ter uma
estrutura fenotipica mais semelhante em relagdo as comunidades com espécies que possuem
menor parentesco (De Bello et al. 2021). Dessa forma, uma maior semelhanca fenotipica se
reflete em maior semelhanga nas preferéncias ambientais e interagdes bidticas, ja que as
caracteristicas fenotipicas delimitam grande parte do nicho das espécies (Chase & Leibold
2003, Cadotte & Tucker 2017). Opostamente, fendtipos distintos indicam fracas relagdes
evolutivas entre as espécies, ou seja, uma maior diferenca nas preferéncias ambientais e

interagdes biodticas (De Bello et al. 2021). No entanto, a variacao fenotipica pode fazer
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espécies com menor parentesco evolutivo se tornarem fenotipicamente semelhantes, o que
pode confundir a relacdo entre padrdes filogenéticos e fenotipicos (Losos 2011).

Uma maior variagdo fenotipica permite uma adaptacao mais rapida as mudangas
ambientais, sendo um elemento central no estabelecimento das espécies em uma comunidade
(Violle et al. 2012). O ajuste fenotipico ocorre inicialmente pela exaptagdo, onde os atributos
fenotipicos que evoluiram sob um regime de sele¢do passado sdo ajustados a um novo
ambiente. Dessa forma, os atributos fenotipicos ganham uma nova fungido e aumentam a
aptidao dos organismos no ambiente (Winchell et al. 2023). Ao longo do tempo, essa
mudanga fenotipica ¢ fixada nas espécies, alterando o nicho de individuos e espécies
(Thompson et al. 2022, Winchell et al. 2023, Costa-Pereira & Araujo 2024). Em contraste, um
atributo pode diminuir a aptiddo dos organismos se fenotipos mal-adaptados forem fixados, o
que prejudica a probabilidade de ocorréncia no novo ambiente (Brady et al. 2019). Portanto, a
capacidade de ajuste fenotipico das espécies afeta a coexisténcia e a montagem de
comunidades, pois pode direcionar para uma alta ou baixa sobreposi¢ao de nicho nas
comunidades locais (Violle et al. 2012, De Bello et al. 2021, Pastore et al. 2021).

Embora estudos com urbanizacao tenham avangado significativamente nas tultimas
décadas, ainda existem lacunas relacionadas a coexisténcia e montagem de comunidades
(Szulkin et al. 2020, Shackleton et al. 2021, Severgnini et al. 2024). Aspectos como padrdes
de competicao, uso de recursos, comportamento e tolerancia sdo algumas das lacunas
(Kristien et al. 2020, Langerhans & Kern 2020). Entretanto, essas potenciais lacunas podem
diferir entre distintos grupos taxondmicos, ja que o ciclo de vida, sobrevivéncia e a
reproducado das espécies diferem (Langerhans & Kern 2020, Winchell et al. 2020). Por
exemplo, aves e morcegos possuem ciclo de vida e reprodugdo terrestre, além de atributos
fenotipicos que conferem o voo (Norberg 1986). Com isso, possuem maior capacidade de

dispersao, o que favorece a selecao de habitats adequados as suas preferéncias ambientais
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dentro ou fora das cidades (Winchell et al. 2020). No entanto, organismos aquaticos como 0s
anfibios ndo apresentam a mesma dinamica dentro das cidades (Wells 2007).

Anfibios anuros sdo bons modelos para testar como a montagem de comunidades
ocorre em ecossistemas urbanos, especialmente por conta do seu ciclo de vida bifasico e baixa
dispersao (Hamer & McDonnell 2008). Esses organismos apresentam caracteristicas unicas
dentre os vertebrados, ja que suas comunidades se concentram majoritariamente ao redor de
um mesmo ambiente aquatico, ou em uma rede de ambientes proximos (Ribeiro et al. 2011).
Com isso, transformagdes ambientais que ocorrem nas pogas consequentemente afetam
multiplas espécies que potencialmente interagem (Oertli & Parris 2019, Perrelet et al. 2025).
Nas ultimas décadas, estudos com comunidades de anfibios em area urbana foram realizados
em diferentes cidades ao redor do mundo, o que demonstra evidéncias de mudangas
especialmente na composicao de espécies, riqueza taxondmica e atributos de historia de vida
(Parris 2006, Hamer & Parris 2011, Scheffers & Paszkowski 2012, Preuss et al. 2024). Dessa
forma, entender a coexisténcia de espécies através da perspectiva fenotipica, como por meio
da escala intra- e interespecifica, pode ser essencial para a compreensao da montagem de
comunidades.

Utilizar a variagdo de atributos fenotipicos associados as diferengas de nicho pode
auxiliar na compreensao de como se da a montagem de comunidades em ecossistemas
urbanos (Chase & Leibold 2003, Violle et al. 2012, Kristien et al. 2020). As diferengas de
nicho podem se dar tanto pelas mudangas nos recursos troficos, quanto pelas mudancgas nos
recursos de habitat ocasionados pela urbanizacdo. Dessa forma, ¢ esperado que potenciais
mudancas nesses recursos possam afetar a variagao fenotipica de atributos relacionados a
captura desses recursos (Chase & Leibold 2003, Thompson et al. 2022). Para isso, a utilizagdo
da estatistica 7' e dos métodos filogenéticos comparativos sdo boas ferramentas para

compreender a expansao e/ou redugdo de nicho e potenciais adaptagdes fenotipicas nas
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espécies (Violle et al. 2012, De Bello et al. 2017). Por exemplo, a estatistica 7" descrita por
Violle et al. (2012) particiona a variac¢ao fenotipica em multiplas escalas hierarquicas,
podendo sugerir padrdes de coexisténcia, sobreposi¢ao de nicho e estratégias ecologicas.
Além disso, 0 método descrito por De Bello et al. (2017) propde desacoplar atributos
fenotipicos da filogenia para inferir padrdes evolutivos que estruturam a montagem de
comunidades (e.g., Hulshof et al. 2013, Mungee & Athreya 2021). Dessa forma, uma
combinagdo entre os dois métodos pode fornecer valiosos insights para o arcabougo teorico da
ecologia evolutiva urbana.

Para um melhor entendimento dos resultados, organizamos a dissertacdo em dois
capitulos. O primeiro deles testa os efeitos da urbanizacdo na organizagao fenotipica em duas
metacomunidades de anuros, enquanto o segundo analisa os modos de evolugdo dos atributos
fenotipicos.

Capitulo I: “Ecossistemas urbanos restringem a variagao de atributos fenotipicos
relacionados com distintos componentes do nicho ecolégico?”. Aqui, utilizo o arcabouco
tedrico de metacomunidades e nicho para entender a montagem de comunidades de anuros
nos ecossistemas urbanos. Nossa hipdtese € que a variagdo intraespecifica sera restringida ao
longo do gradiente urbano, pois esperamos que uma potencial alteracdo nos recursos troéficos
e de habitat ocasionados pela urbanizacao afete o nicho ecoldgico das espécies. Dessa forma,
temos dois objetivos principais: (1) Investigar como o gradiente de urbanizagao altera a
contribui¢do da variacdo intraespecifica em relagdo a interespecifica para variacao de
atributos fenotipicos; (2) Testar o papel relativo das varidveis ambientais (local e paisagem)
nos componentes de variagdo fenotipica ao longo do gradiente de urbanizagao.

Capitulo II: “Qual o papel relativo da ancestralidade e da variagao fenotipica na
montagem de comunidades?”. Aqui, utilizo o arcabougo tedrico de metacomunidades e nicho

para entender os padrdes de evolugdo dos atributos fenotipicos relacionados ao nicho das
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espécies nos ecossistemas urbanos. Nossa hipotese ¢ que cidades mais antigas terdo maior
pressdo seletiva sob as espécies, pois esperamos que nessas cidades as espécies estejam ha
mais tempo sob adaptacdo as condi¢des ambientais. Dessa forma, temos um objetivo
principal: (1) Avaliar o papel dos componentes puro e conjunto da ancestralidade comum e da

variagdo fenotipica na montagem de comunidades de anuros.

Materiais e Métodos

Area de estudo

Este estudo foi realizado em duas cidades com idades e tamanhos distintos: Campo Grande
(Figura 1), Mato Grosso do Sul, Centro-Oeste do Brasil; Sao José¢ dos Campos (Figura 2), Sao
Paulo, Sudeste do Brasil. Sdo José dos Campos foi fundada ha 256 anos e possui area urbana
de 128,94 km?, populacao estimada em 697.054 habitantes (634,03 habitantes/km?) (IBGE
2023) e taxa de crescimento anual da area urbana de 1,88% (MapBiomas v. 9.0). Campo
Grande foi fundada ha 124 anos e tem 252,63 km? de area urbana, populacao estimada em
898.100 (111,1 habitantes/km?) (IBGE 2023) e taxa de crescimento anual da area urbana de
1,77% (MapBiomas v. 9.0).

Em Sao José dos Campos, estudos anteriores registraram 38 espécies, sendo 20 delas
ocorrendo no perimetro urbano (Gongalves 2009, Alexandre 2014, Moroti et al. 2019,
Menezes et al. in prep). Em Campo Grande, 37 espécies ja foram registradas, das quais 31
ocorrem no perimetro urbano (Souza et al. 2017; Ferreira et al. 2017; Ganci et al. 2022;

Severgnini et al. 2024b).
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Figura 1: Mapa de mudanga na cobertura da terra (1985-2022) mostrando as pog¢as amostradas (pontos pretos) no gradiente

urbano em Campo Grande, Mato Grosso do Sul, Brasil. As caracteristicas do mapa foram extraidas do Instituto Brasileiro de

Geografia e Estatistica (IBGE) e do banco de dados MapBiomas (2023); e preparado no QGIS v. 3.22.1.
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Desenho amostral

Para selecionar as pogas ao longo do gradiente urbano segui o desenho amostral de
Piano et al. (2020) e utilizei o banco de dados do MapBiomas (2023). Obtive 20 pocas
em Sao José dos Campos e outras 20 pocas em Campo Grande para representar o
gradiente urbano, utilizando buffers de 500 m como distancia minima entre as pogas.
Utilizei os buffers para quantificar a heterogeneidade ambiental ao longo do gradiente
urbano, e tomei medidas ambientais locais e de paisagem separadamente para cada
cidade.

Amostrei machos adultos de anuros e estimei a abundancia das espécies entre
18h30 a 00h00 no periodo reprodutivo entre outubro de 2023 ¢ margo de 2024, exceto
para Dendropsophus nanus que compreendeu o periodo entre novembro de 2022 a
janeiro de 2023. Utilizei levantamento em sitio de reprodu¢do e busca por encontros
visuais (Scott & Woodward 1994). Cada poca foi visitada até obtermos cinco individuos
mensurados para cada espécie, totalizando duas visitas por poga. Para identificar os
individuos e evitar re-amostragem, utilizei marcag¢do com elastdomero e soltei os
individuos. Individuos coletados foram tombados na Cole¢ao ZUFMS e na Colecao
Cientifica de Anfibios do Laboratério de Zoologia da Universidade de Taubaté. A
pesquisa foi realizada mediante a autorizagdo do Instituto Chico Mendes de
Conservacao da Biodiversidade (ICMBio), sob n®° 87096-4, e aprovacao da Comissao de
Etica no Uso de Animais da Universidade Federal de Mato Grosso do Sul

(CEUA/UFMS), sob n° 23104.022764/2024-79.

Atributos fenotipicos

Seguindo Watters et al. (2016), tomei medidas no lado esquerdo do corpo para os

seguintes atributos fenotipicos: comprimento rostro-cloacal, comprimento da perna (pé,
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tibia e coxa), largura e comprimento da cabeca. Medi individuos com paquimetro digital
manual (ZAAS-10016, com precisao de 0,01 mm) em cada uma das pogas. Para
remover a relacao alométrica das medidas lineares (Klingeberg 2016), utilizei os
residuos de um modelo linear relacionando tamanho do corpo (em escala log, variavel
preditora) com o tamanho da perna, e comprimento e largura da cabega (variaveis
resposta). A analise foi realizada no software R (R Core Team 2024).

Selecionei esses atributos fenotipicos, pois eles potencialmente possuem relacao
com diferentes componentes do nicho ecoldgico (Winemiller et al. 2015). Por exemplo,
a largura e comprimento de cabeca estdo relacionadas ao nicho de impacto (Chase &
Leibold 2003, Letten et al. 2017), pois em anfibios influenciam a quantidade ¢ a
variedade de recursos alimentares capturados (Emerson 1985a, Parmelee 1999). Ja o
comprimento rostro-cloacal e o comprimento da perna estao relacionados ao nicho de
requerimento (Chase & Leibold 2003), j4 que limitam o tipo de habitat ocupado
(Buttimer et al. 2020), termorregulacdo, movimento e dispersdo (Emerson 1985b,
Phillips et al. 2006, Wells, 2007). Portanto, esses atributos potencialmente impactam
diretamente na aptidao (fitness) dos organismos (McPeek 2017) ao longo do gradiente

de urbanizagao.

Variaveis ambientais locais e de composi¢do da paisagem

Quantifiquei varidveis ambientais em escala de paisagem utilizando os buffers (Tabela
1). Medi a urbanizacdo em 2022 (Figura 3), estimada como a area de vias pavimentadas
e edificacdes num buffer de 500 m ao redor das pogas, e a sua taxa de mudanca entre
1985 e 2022 (Figura 4 e 5). Essa variavel ¢ comumente usada para representar a
urbaniza¢do em estudos de ecologia evolutiva (Moll et al. 2019, Szulkin et al. 2020).

Também calculei a taxa de mudancga de area verde ao longo da série historica (1985-
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2022) (e.g., Zhang et al. 2009). Essas variaveis foram quantificadas utilizando imagens
do satélite Landsat-8 (resolugao de 30 m) disponibilizados pelo MapBiomas V. 8.0
(2023). Também extrai a radiancia no centroide de cada poca (e.g., Callaghan et al.
2019), uma medida de luz artificial noturna, pela combinacao de radiagdo visivel,
corregoes atmosféricas e propagagao de luz, e posteriormente calculei a sua taxa de
mudanca (2012-2022). Os dados sao do satélite VIIRS (Visible infrared Imaging
Radiometer Suiter, https://www. lightpollutionmap.info/). Obtive as taxas subtraindo o
valor mais atual (2022) da mais antiga (1985 para urbanizagao e area verde, e 2012 para
radiancia) e dividindo pelo intervalo de tempo (37 anos para urbanizagao ¢ area verde, €
10 anos para radiancia).

Quantifiquei a densidade de construcdes (e.g., Amaya-Espinel et al. 2019) em
2024 pela equagdo: (soma da area construida/area do buffer) * 100. Construi poligonos
para extrair e somar a area de cada construgdo através de imagens do satélite Sentinel-2
(resolucdo de 20 m) disponibilizados no Open Street Map (OpenStreetMap contributors,
2015). Por fim, quantifiquei a ilha de calor urbana (2023) (Figura 6 e 7) obtida pela
equacdo: (temperatura da superficie - temperatura média da superficie)/desvio padrao,
seguindo Coelho & Correa (2013). Utilizei imagens do satélite Landsat-8 banda térmica
10 obtidas em setembro de 2023 do Earth Explorer (https://earthexplorer.usgs.gov/).
Essas imagens contém pixels com informagdes sobre luz solar, refletancia e brilho, que
sdo convertidas em temperatura da superficie da terra. Com isso, calculei a variagdo
(minimo e méximo) e a temperatura média, e extrai os dados utilizando o QGIS v.
3.30.1 (QGIS.org, 2023). Para o processamento de dados geoespaciais utilizei os
pacotes terra (Hijmans et al. 2022), landscapemetrics (Hesselbarth et al. 2019), dplyr

(Yarberry 2021), devtools (Wickham et al 2022), raster (Hijmans et al. 2018), sf


https://earthexplorer/
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(Pebesma et al. 2018), gtools (Warnes et al. 2015), tidyr (Wickham et al. 2019) e tmap
(Tennekes et al 2018) no R (R Core Team 2024).

Medi as seguintes variaveis ambientais locais ao inicio do anoitecer (18h30 as
19h00) presencialmente na margem de cada pocga: temperatura da agua (°C) usando um
termometro digital, 4rea da po¢a (m?) com uma trena a laser (BOSCH Professional
GLM 500) e pelo Google Earth Engine (versao 7.3.3), profundidade da poga com fita
métrica (m), vegetacao flutuante (estimativa visual, %), perfil da margem predominante
(escavada/artificial, inclinada ou plana — variavel categorica), temperatura (°C) e
umidade do ar (%) com um Medidor Ambiental Extech EN300. Essas variaveis
ambientais locais influenciam a disponibilidade de microhabitats utilizados por anuros
para forrageamento, alimentacdo, termorregulacao e atividades reprodutivas, o que
consequentemente pode afetar seus atributos fenotipicos (Vasconcelos et al. 2009,

Hamer & Parris 2011, Provete et al. 2014, Severgnini & Provete 2025).

Tabela 1. Variaveis ambientais locais e de composig¢do da paisagem utilizadas

para quantificar a heterogeneidade ambiental e a urbanizagao.

Variavel ambiental Descricao Fonte do dado Referéncia

Subtragdo da porcentagem de

Taxa de urbanizagdo (%) urbanizagdo de 2022 ¢ 1985, MapBiomas (2022, Szulkin et al.
dividido pelo tempo de 37 anos. V. 8.0) 2020
Subtracgdo da radiancia de 2022 e Szulkin et al.
Taxa de radidncia 2012, dividido pelo tempo de 10 Light Pollution Map 2020, Callaghan
(watt/cm?) anos. (2022) etal. 2019
Subtragdo da porcentagem de
Taxa de cobertura de cobertura de area verde de 2022 ~ MapBiomas (2022, Szulkin et al.
areas verdes (%) e 1985, dividido pelo tempo de V. 8.0) 2020, Zhang et al
37 anos. 2009
Densidade de Razio entre a soma da area Szulkin et al.
construcdes (area construida e a area do buffer, Open Street Map 2020, Amaya-

construida/m?) multiplicado por 100. (2024) Espinel et al 2019



Ilha de calor urbana (°C)

Umidade relativa (°C)

Temperatura da agua
O

Temperatura do ar (°C)

Vegetacao flutuante (%)

Profundidade da poga
(m)
Area da poga (m?)

Margem da poca
(multiestado)

Subtracdo da temperatura de
superficie e média da
temperatura da superficie,
dividido pelo desvio padrao.
Média da umidade relativa
mensurada em um minuto,
obtido a 30 cm acima do solo.
Meédia da temperatura da agua
mensurada em um minuto,
obtido a 30 cm abaixo da lamina
da agua.

Média da temperatura do ar
mensurado em um minuto,
obtido a 30 cm acima do solo.

Porcentagem estimada
visualmente da vegetacao
flutuante em relagdo a area da
poca.

Média da profundidade da poga
obtida em cada margem.

Area obtida pela medida da
superficie da poga.

Tipo de margem predominante
na poga: Escavada, inclinada ou
plana.

Earth Explorer
(2023)

Medidor ambiental
Extech EN300
(2023/2024)

Termometro digital
TP 300 (2023/2024)

Medidor ambiental
Extech EN300
(2023/2024)

Estimativa visual
(2023/2024)

Fita métrica
(2023/2024)

BOSCH Professional
GLM 500 e/ou Earth
Engine (2023/2024)
Estimativa visual
(2023/2024)
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Szulkin et al.
2020, Coelho &
Correa (2013)

Johnson &
Munshi-South
2017

Szulkin et al.
2020, Severgnini
& Provete 2025
Szulkin et al.
2020, Severgnini
& Provete 2025

Hamer & Parris
2011, Severgnini
& Provete 2025

Preuss et al. 2024,
Severgnini &
Provete 2025
Hamer & Parris
2011, Severgnini
& Provete 2025
Severgnini &
Provete 2025
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Figura 4: Log da porcentagem de urbanizacgéo (eixo Y) das 20 pogas em

Campo Grande (MS) entre 1985 e 2022 (eixo X). Dados do MapBiomas V. 8.0
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Figura 6: Mapa de temperatura da superficie terrestre/ilha de calor urbana de Campo Grande (2023), Mato Grosso do Sul, Brasil.
Circulos brancos representam locais de amostragem (pogas). O mapa apresenta a banda térmica 10 do LANDSAT 8 extraida do
United States Geological Survey (USGS). A linha preta delimita o perimetro urbano extraido de

https://sisgran.campogrande.ms.gov.br/; e preparado no QGIS v. 3.22.1.
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Figura 7: Mapa de temperatura da superficie terrestre/ilha de calor urbana de Sdo José dos Campos (2023), Sdo Paulo, Brasil.
Circulos brancos representam locais de amostragem (pogas). O mapa apresenta a banda térmica 10 do LANDSAT 8 extraida do
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preparado no QGIS v. 3.22.1.

40



41

Literatura citada

ALEXANDRE, C. Elaboracao de guia ilustrado de anfibios baseado na
composicao da anurofauna de fragmento de Mata Atlantica da
Univap. Monografia (Graduacdo em Ciéncias Bioldgicas) — Faculdade de
Educacao e Artes, Universidade do Vale do Paraiba. Sao José dos
Campos. 2014.

AMARASEKARE, P. Competitive coexistence in spatially structured
environments: a synthesis. Ecology letters, v. 6, n. 12, p. 1109-1122,
2003.

AMARASEKARE, P.; HOOPES, M. F.; MOUQUET, N.; HOLYOAK, M.
Mechanisms of coexistence in competitive metacommunities. The
American Naturalist, v. 164, n. 3, p. 310-326, 2004.

BOLNICK, D. I.; SVANB ACK, R.; FORDYCE, J. A.; YANG, L. H.; DAVIS, J. M.;
... FORISTER, M. L. The ecology of individuals: incidence and
implications of individual specialization. The American Naturalist, v. 161,
n. 1, p. 1-28, 2003.

BRADY, S. P.; BOLNICK, D. I.; BARRETT, R. D.; CHAPMAN, L.; CRISPO, E;
... HENDRY, A. Understanding maladaptation by uniting ecological and
evolutionary perspectives. The American Naturalist, v. 194, n. 4, p. 495-
515, 2019.

BUTTIMER, S. M.; STEPANOVA, N.; WOMACK, M. C. Evolution of the unique
anuran pelvic and hind limb skeleton in relation to microhabitat, locomotor
mode, and jump performance. Integrative and Comparative Biology, v.
60, p. 1330-1345, 2020.

CADOTTE, M. W.; CARBONI, M.; Si, X.; TATSUMI, S. Do traits and phylogeny
support congruent community diversity patterns and assembly
inferences? Journal of Ecology, v. 107, n. 5, p. 2065-2077, 2019.

CADOTTE, M. W.; TUCKER, C. M. Should environmental filtering be
abandoned? Trends in ecology & evolution, v. 32, n. 6, p. 429-437,
2017.

CHASE, J. M.; LEIBOLD, M. A. Ecological niches: linking classical and
contemporary approaches. University of Chicago Press, 2003.

CHESSON, P. General theory of competitive coexistence in spatially-varying
environments. Theoretical population biology, v. 58, n. 3, p. 211-237,
2000.

CONNELL, J. H. On the prevalence and relative importance of interspecific
competition: evidence from field experiments. The American Naturalist,
v. 122, n. 5, p. 661-696, 1983.

COSTA-PEREIRA, R.; ARAUJO, M. S. Individual Specialization. In:
SCHEINER, S. M. Encyclopedia of Biodiversity, vol. 6, pp. 1-14, 2024.

DALMOLIN, D. A.; TOZETTI, A. M.; PEREIRA, M. J. R. Turnover or
intraspecific trait variation: explaining functional variability in a neotropical
anuran metacommunity. Aquatic Sciences, v. 82, p. 1-15, 2020.

DE BELLO, F.; CARMONA, C. P.; DIAS, A. T.; GOTZENBERGER, L ;
MORETTI, M.; BERG, M. P. Handbook of trait-based ecology: from
theory to R tools. Cambridge University Press, 2021.



42

DE BELLO, F.; SMILAUER, P.; DINIZ-FILHO, J. A. F.; CARMONA, C. P.;
LOSOSOVA, Z.; ... GOTZENBERGER, L. Decoupling phylogenetic and
functional diversity to reveal hidden signals in community
assembly. Methods in Ecology and Evolution, v. 8, n. 10, p. 1200-1211,
2017.

ELTON, C. S. Animal ecology. University of Chicago Press, 1927.

EMERSON, S. B. Jumping and Leaping. /n: HILDEBRAND, M.; BRAMBLE, D.
M.; LIEM, K. F.; WAKE, D. B. Functional vertebrate morphology.
Harvard University Press, 1985b.

EMERSON, S. B. Skull shape in frogs: correlations with diet. Herpetologica, p.
177-188, 1985a.

FERREIRA, C.; RIBAS, A. A.; SOUZA, F. Species composition and richness of
anurans in Cerrado urban forests from central Brazil. Acta Herpetologica,
v.12,n. 2, p. 157-165, 2017.

GONCALVES, T. M. Anfibios anuros na area de prote¢gao ambiental do
banhado de Sao José dos Campos. 2009. Dissertacao (Mestrado em
Ciéncias Ambientais) — Universidade de Taubaté, Taubaté, 2009. 70 p.

GRINNELL, J. The niche-relationships of the California Thrasher. The Auk, v.
34,n.4,p.427-433, 1917.

HAMER, A. J.; MCDONNELL, M. J. Amphibian ecology and conservation in the
urbanising world: a review. Biological conservation, v. 141, n. 10, p.
2432-2449, 2008.

HUBBEL, S. P. The unified neutral theory of biodiversity and biogeography.
Princeton, 2001.

HULSHOF, C. M.; VIOLLE, C.; SPASOJEVIC, M. J.; MCGILL, B.; DAMSCHEN,
E.; ... ENQUIST, B. J. Intra-specific and inter-specific variation in specific
leaf area reveal the importance of abiotic and biotic drivers of species
diversity across elevation and latitude. Journal of Vegetation Science, v.
24,n.5, p. 921-931, 2013.

HUTCHINSON, G. E. 1957. Concluding remarks. Cold Springs Harbor Symp.
Quant. Biol. 22:415-427.

IBGE. “Instituto Brasileiro de Geografia e Estatistica”, Censo Brasileiro de 2020.
Rio de Janeiro: IBGE, 2023.

KEDDY, P. A. Assembly and response rules: two goals for predictive
community ecology. Journal of vegetation science, v. 3, n. 2, p. 157-
164, 1992.

KLINGENBERG, C. P. Size, shape, and form: concepts of allometry in
geometric morphometrics. Development genes and evolution, v. 226, n.
3, p. 113-137, 2016.

KRISTIEN, I|.; BRANS, L. G.; DE MEESTER, L. Evolutionary Dynamics of
Metacommunities in Urbanized Landscapes. In: SZULKIN, M., MUNSHI-
SOUTH, J.; CHARMANTIER, A. Urban Evolutionary Biology. Oxford
University Press, 2020.

LANGERHANS, R. B.; KERN, E. M. A. Urbanization and Evolution in Aquatic
Environments. In: SZULKIN, M.; MUNSHI-SOUTH, J.; CHARMANTIER, A.
Urban Evolutionary Biology. Oxford University Press. 2020.

LAUGHLIN, D. C.; MESSIER, J. Fitness of multidimensional phenotypes in
dynamic adaptive landscapes. Trends in Ecology & Evolution, v. 30, n.
8, p. 487-496, 2015.



43

LEIBOLD, M. A.; HOLYOAK, M.; MOQUET, N.; AMARASEKARE, P.; CHASE,
J. M.; HOOPES, M. F.; ... GONZALEZ, A. The metacommunity concept: a
framework for multi-scale community ecology. Ecology letters, v. 7, n. 7,
p. 601-613, 2004.

LEIBOLD, M.A.; CHASE, J.M. Metacommunity ecology. Princeton University
Press, 2018.

LETTEN, A. D.; KE, P.; FUKAMI, T. Linking modern coexistence theory and
contemporary niche theory. Ecological Monographs, v. 87, n. 2, p. 161-
177, 2017.

LEVINS, R.; CULVER, D. Regional coexistence of species and competition
between rare species. Proceedings of the National Academy of
Sciences, v. 68, n. 6, p. 1246-1248, 1971.

LOGUE, J. B.; MOUQUET, N.; PETER, H.; HILLEBRAND, H. Empirical
approaches to metacommunities: a review and comparison with
theory. Trends in ecology & evolution, v. 26, n. 9, p. 482-491, 2011.

MACARTHUR, R. H. Geographical ecology. Princeton University Press, 1972.

MACARTHUR, R.; LEVINS, R. The limiting similarity, convergence, and
divergence of coexisting species. The american naturalist, v. 101, n.
921, p. 377-385, 1967.

MAPBIOMAS, P. Colecao [9.0] da Série Anual de Mapas de Cobertura e Uso
da Terra do Brasil. Disponivel em: < https://brasil.mapbiomas.org/#>
Acesso em: 15 out. 2024.

MCPEEK, M. A. Evolutionary Community Ecology. New Jersey: Princeton
University Press, 2017.

MOROTI, M. T.; PEDROZO, M.; CERON, K.; SOARES, C. P.; MACHADO, I. F.
Composition of anuran species in Parque Natural Municipal Augusto
Ruschi in Paraiba Valley, Sdo Paulo, Brazil. Herpetology Notes, v. 12, p.
291-303, 2019.

MUNGEE, M.; ATHREYA, R. Intraspecific trait variability and community
assembly in hawkmoths (Lepidoptera: Sphingidae) across an elevational
gradient in the eastern Himalayas, India. Ecology and Evolution, v. 11, n.
6, p. 2471-2487, 2021.

NORBERG, U. M. Evolutionary convergence in foraging niche and flight
morphology in insectivorous aerial-hawking birds and bats. Ornis
Scandinavica, p. 253-260, 1986.

OERTLI, B.; PARRIS, K. M. Toward management of urban ponds for freshwater
biodiversity. Ecosphere, v. 10, n. 7, p. e02810, 2019.

PARMELEE, J. R. Trophic ecology of a tropical anuran assemblage. Natural
History Museum The University of Kansas, v. 11, p. 1-59, 1999.

PASTORE, A. |.; BARABAS, G.; BIMLER, M. D.; MAYFIELD, M. M.; MILLER,
T. E. The evolution of niche overlap and competitive differences. Nature
Ecology & Evolution, v. 5, n. 3, p. 330-337, 2021.

PERRELET, K.; COOK, L.; CHACKO, M. R.; ALTERMATT, F.; MORETTI, M.
Urbanization drives the decoupling, simplification, and homogenization of
aquatic and terrestrial food webs. 2025. Preprint. Authorea. Disponivel
em: https://www.authorea.com/users/916014/articles/1289995-
urbanization-drives-the-decoupling-simplification-and-homogenization-of-
aquatic-and-terrestrial-food-webs. Acesso em: 9 jun. 2025.

PHILLIPS, B. L.; BROWN, G. P.; WEBB, J. K.; SHINE, R. Invasion and the
evolution of speed in toads. Nature, v. 439, p. 803-803, 2006.


https://www.authorea.com/users/916014/articles/1289995-urbanization-drives-the-decoupling-simplification-and-homogenization-of-aquatic-and-terrestrial-food-webs
https://www.authorea.com/users/916014/articles/1289995-urbanization-drives-the-decoupling-simplification-and-homogenization-of-aquatic-and-terrestrial-food-webs
https://www.authorea.com/users/916014/articles/1289995-urbanization-drives-the-decoupling-simplification-and-homogenization-of-aquatic-and-terrestrial-food-webs

44

PIANO, E.; SOUFFREAU, C.; MERCKX, T.; BAARDSEN, L. F.; BACKELIAU,
T.; HENDRICKX, F. Urbanization drives cross-taxon declines in
abundance and diversity at multiple spatial scales. Global Change
Biology, v. 26, n. 3, p. 1196-1211, 2020.

QGIS.ORG. QGIS Geographic Information System. Vers&o 3.30.1. 2023.
Disponivel em: https://qgis.org/. Acesso em: 26 set. 2023.

R CORE TEAM. R: A Language and Environment for Statistical
Computing. 2024. Disponivel em: https://www.r-project.org/. Acesso em:
13 out. 2024.

RIBEIRO, R.; CARRETERO, M. A.; SILLERO, N.; ALARCOS, G.; ORTIZ-
SANTALIESTRA, M.; ... LLORENTE, G. A. The pond network: can
structural connectivity reflect on (amphibian) biodiversity
patterns? Landscape Ecology, v. 26, p. 673-682, 2011.

ROUGHGARDEN, J. Evolution of niche width. The American Naturalist, v.
106, n. 952, p. 683-718, 1972.

ROUGHGARDEN, J. Niche width: biogeographic patterns among Anolis lizard
populations. The American Naturalist, v. 108, n. 962, p. 429-442, 1974.

SCOTT, N.J.; WOODWARD, B.D. Surveys at breeding sites. In: HEYER, W.R.;
DONNELLY, M.A.; MCDIARMID, R.W.; HAYEK, L.; FOSTER, M.S.
Measuring and monitoring biological diversity: Standard methods for
amphibians. Ed., Washington, Smithsonian Institution Press. 1994. p.
118-125.

SEVERGNINI, M. R.; GANCI, C. C.; SOUZA, F. L.; ALMEIDA-GOMES, M;
ANGEOLETTO, F. H. S.; PROVETE, D. B. Ecological dynamics of frogs in
tropical cities: Uncovering bias using a systematic literature review. In:
ANGEOLETTO, F.; TRYJANOWSKI, P.; FELLOWES, M. Ecology of
Tropical Cities: Natural and Social Sciences Applied to the Conservation
of Urban Biodiversity. Switzerland: Springer, 2024.

SEVERGNINI, M. R.; OLIVEIRA, M. M.; VALERIO, L. M.; PROVETE, D.

B. Temporal Dynamics of Species Richness and Composition in a Peri-
Urban Tropical Frog Community in Central Brazil. Ecology and
Evolution, v. 14, n. 11, p. €70628, 2024b.

SHACKLETON, C. M,; CILLIERS, S. S.; DU TOIT, M. J.; DAVOREN, E. The
need for an urban ecology of the Global South. /In: SHACKLETON, C. M;;
CILLIERS, S. S.; DAVOREN, E.; du TOIT, M. J. Urban Ecology in the
Global South. Switzerland: Springer, 2021. p 1-27.

SHMIDA A.; WILSON M.V. Biological determinants of species diversity.
Journal of Biogeography, v. 12, p. 1-20, 1985.

SOUZA, F. L.; PRADO, C.; SUGAI, J. L.; FERREIRA, V. L.; AOKI, C.; ...
DULEBA, S. Diversidade de anfibios do estado de Mato Grosso do Sul,
Brasil. Iheringia. Série Zoologia, v. 107, p. 2017152, 2017.

SZULKIN, M.; GARROWAY, C. J.; CORSINI, M.; KOTARBA, A. Z.; DOMINONI,
D. How to Quantify Urbanisation When Testing for Urban Evolution? In:
SZULKIN, M.; MUNSHI-SOUTH, J.; CHARMANTIER, A. Urban
Evolutionary Biology. Oxford University Press. 2020.

THOMPSON, M. J.; CAPILLA-LASHERAS, P.; DOMINONI, D. M.; REALE, D;
CHARMANTIER, A. Phenotypic variation in urban environments:
mechanisms and implications. Trends in ecology & evolution, v. 37, n.
2, p. 171-182, 2022.


https://qgis.org/
https://www.r-project.org/

45

TILMAN, D. Resource competition and community structure. Princeton
University Press, 1982.

VIOLLE, C.; ENQUIST, B. J.; MCGILL, B. J.; JIANG, L.; ALBERT, C. H.; ...
MESSIER, J. The return of the variance: intraspecific variability in
community ecology. Trends in ecology & evolution, v. 27, n. 4, p. 244-
252, 2012.

WATTERS, J. L.; CUMMINGS, S. T.; FLANAGAN, R. L.; SILER, C. D. Review
of morphometric measurements used in anuran species descriptions and
recommendations for a standardized approach. Zootaxa, v. 4072, n. 4, p.
477-495, 2016.

WEIHER, E.; KEDDY, P. A. The assembly of experimental wetland plant
communities. Oikos, p. 323-335, 1995.

WELLS, K. D. The ecology and behavior of amphibians. Chicago: University of
Chicago Press, 2007.

WINCHELL, K. M.; BATTLES, A. C.; MOORE, T. Y. Urbanization and Evolution
in Aquatic Environments. /In: SZULKIN, M.; MUNSHI-SOUTH, J.;
CHARMANTIER, A. Urban Evolutionary Biology. Oxford University
Press. 2020.

WINCHELL, K. M.; LOSQOS, J. B.; VERRELLI, B. C. Urban evolutionary ecology
brings exaptation back into focus. Trends in Ecology & Evolution, v. 38,
n. 8, p. 719-726, 2023.

WINEMILLER, K. O.; FITZGERALD, D. B.; BOWER, L. M.; PIANKA, E. R.
Functional traits, convergent evolution, and periodic tables of
niches. Ecology letters, v. 18, n. 8, p. 737-751, 2015.

XAVIER-JORDANI, M. X.; MOUQUET, N.; CASATTI, L.; MENIN, M.; ROSSA-
FERES, D. C.; ALBERT, C. H. Intraspecific and interspecific trait variability
in tadpole meta communities from the Brazilian Atlantic rainforest.
Ecology and evolution, v. 9, n. 7, p. 4025-4037, 2019.

XIE, Z.; LUX, J.; WU, Y.; SUN, X.; CHEN, T. W.; ... SCHEU, S. Intraspecific
variability and species turnover drive variations in Collembola body size
along a temperate-boreal elevation gradient. Geoderma, v. 441, p.
116731, 2024.



46

Efeitos da urbanizacio na variabilidade intra- e interespecifica de

atributos fenotipicos em metacomunidades de anfibios

andro B. C. Menezes!, Marcos R. Severgnini!, Diogo B. Provete>>*
Leandro B. C. Menezes!, M R. Severgnini!, D B. Provete®>*

' Programa de Pos-Graduagio em Ecologia e Conservagdo, Instituto de Biociéncias,

Universidade Federal do Mato Grosso do Sul, Campo Grande, Mato Grosso do Sul,
Brasil.

2 Instituto de Biociéncias, Universidade Federal do Mato Grosso do Sul, Campo Grande,

Mato Grosso do Sul, Brasil.

3 German Centre for Integrative Biodiversity Research, Leipzig, Germany.

* Gothenburg Global Biodiversity Centre, University of Gothenburg, Goteborg, Sweden

* Autor correspondente: E-mail: diogo.provete@ufms.br

Resumo

Os ecossistemas urbanos afetam a montagem de comunidades ao modificar os padrdes
de coexisténcia das espécies. Isso altera a estrutura fenotipica das metacomunidades em
diferentes niveis hierdrquicos, desde populagdes até entre comunidades. Portanto,
entender como o fenotipo de anuros muda no gradiente urbano, de individuos a
metacomunidades, pode langar luz sobre processos evolutivos tais como adaptagio e
plasticidade. Neste capitulo, testei o efeito da urbanizagdo na variagdo fenotipica de
atributos relacionados aos distintos componentes do nicho ecoldgico de anfibios. Para
isso, estimamos variaveis ambientais locais e de paisagem em 20 pogas em Campo

Grande (MS) e outras 20 em Sao José dos Campos (SP). Medimos atributos fenotipicos
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relacionados ao nicho de impacto, como: comprimento e largura da cabega (mm); e
nicho de requerimento: comprimento rostro-cloacal, comprimento da coxa, tibia e pé
(mm) para cada espécie em cada poga. Particionamos a variagdo fenotipica em niveis
hierarquicos e testamos o efeito das varidveis ambientais locais e de paisagem nos
atributos fenotipicos. Houve uma homogeneizagao dos atributos nas populagdes de
anuros na escala de comunidade em ambas as cidades, mas nao para espécies e
comunidades. Somente as variaveis ambientais locais e de paisagem da cidade mais
nova afetou as fontes de variagdo fenotipica. Processos neutros foram mais fortes nas
comunidades da cidade mais nova, enquanto processos baseados no nicho prevaleceram
na cidade mais antiga. Nossos resultados indicam padroniza¢des na montagem das duas
metacomunidades, ja que a resposta fenotipica foi semelhante para populacdes, espécies
e comunidades, apesar de diferencas nos processos ecoldgicos que moldam as

metacomunidades e nos efeitos das variaveis ambientais.

Palavras-chave: Adaptacdo fenotipica; Montagem de comunidades; Nicho;

Ecossistemas urbanos; Sul Global.
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Abstract

Urban ecosystems influence community assembly by altering species coexistence
patterns. This, in turn, modifies the phenotypic structure of metacommunities across
different hierarchical levels, from populations to communities. Therefore, understanding
how anuran phenotypes shift along the urban gradient from individuals to
metacommunities can shed light on evolutionary processes such as adaptation and
plasticity. In this chapter, I tested the effect of urbanization on phenotypic variation in
traits related to distinct components of the ecological niche in amphibians. To this end,
we assessed local and landscape-level environmental variables in 20 ponds in Campo
Grande (MS) and another 20 in Sdo José dos Campos (SP). We measured phenotypic
traits related to the impact niche, such as head length and width (mm), and the
requirement niche: snout-vent length, thigh length, tibia length, and foot length (mm)
for each species in each pond. We partitioned phenotypic variation across hierarchical
levels and tested the influence of local and landscape environmental variables on
phenotypic traits. We found a homogenization of traits in anuran populations at the
community scale in both cities, but not at the species or community level. Only the
environmental variables in the younger city affected the sources of phenotypic variation.
Neutral processes were more influential in communities of the younger city, whereas
niche-based processes prevailed in the older city. Our results suggest standardized
patterns in the assembly of the two metacommunities, as phenotypic responses were
similar across populations, species, and communities, despite differences in the
ecological processes shaping the metacommunities and the influence of environmental
variables.

Key-words: Phenotypic adaptation; Community assembly; Niche; Urban ecosystems;

Global South
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1. Introducao

Ecossistemas urbanos afetam a montagem de comunidades ao transformar a paisagem
natural em superficies impermeéveis (Aronson et al. 2016, Alberti et al. 2020, Kristien
et al. 2020, Thompson et al. 2022). Isso altera as condi¢des ambientais (e.g.,
temperatura, umidade e luz), simplifica os habitats na escala local, e reduz a
conectividade e a heterogeneidade ambiental na escala de paisagem (Aronson et al.
2016, Szulkin et al. 2020). Essas mudancas espaciais alteram a composi¢do de espécies
ao longo do gradiente urbano (e.g., Hamer & Parris 2011, Kruger et al. 2015, Ganci et
al. 2022, Preuss et al. 2024), promovendo homogeneizagao bidtica (McKinney 2006,
Callaghan et al. 2021). Com isso, as comunidades tendem a ficar mais parecidas entre si
tanto em termos da identidade das espécies, quanto em aspectos fenotipicos na escala
intra- e interespecifica (McKinney 2006, Thompson et al. 2022). No entanto, os
mecanismos ecologicos e evolutivos que causam homogeneizagdo bidtica em paisagens
urbanizadas ainda sao pouco compreendidos. Este € um problema relevante, ja que a
urbanizagdo tende a se intensificar até 2050, especialmente na América Latina onde
cidades podem ter um aumento na densidade humana (Sorichetta et al. 2015).

A coexisténcia de espécies em metacomunidades ¢ moldada por processos
ecologicos, tais como processos neutros € baseados no nicho (Leibold et al. 2004,
Logue et al. 2011, Diniz-Filho et al. 2012). A Teoria Neutra da Biodiversidade prediz
que a distribuicao das espécies € influenciada por eventos estocasticos de nascimento,
morte e dispersdo, ou seja, as espécies sao ecologicamente equivalentes (Hubbel 2001).
Em contraste, processos baseados no nicho assumem que espécies sao ecologicamente
diferentes, como resultado da diferenciag¢do nas preferéncias ambientais e nas
habilidades competitivas (Chase & Leibold 2003, Ackerly e Cornwell 2007). Além

disso, a variagdo intraespecifica, através de demandas conflitantes (trade-offs), assume
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que as diferengas fenotipicas individuais afetam as taxas demograficas das espécies
(Bolnick et al. 2003, Leps et al. 2011). Dessa forma, se processos baseados no nicho
prevalecerem no gradiente urbano, isso sugere que ecossistemas urbanos determinam a
presenca de espécies que tenham vantagens competitivas através de seus atributos
fenotipicos (e.g., lop et al. 2024). Adicionalmente, se a variagao intraespecifica for
importante, isso aponta para uma potencial adaptacao local obtida pela plasticidade
fenotipica das espécies ao longo do gradiente urbano (Bolnick et al. 2011). Portanto, os
processos ecoldgicos que moldam a organizagdo das comunidades podem fornecer
contribui¢des sob o papel da urbanizagdo na montagem de comunidades.

A estrutura fenotipica das metacomunidades pode ser gerada por diferentes
fontes: variagdo fenotipica dentro de populagdes, mudancas fenotipicas entre espécies e
variagoes ocasionada por substitui¢dao de espécies (Leps et al. 2011, Violle et al. 2012).
Em uma comunidade pode haver variagao fenotipica dentro de populagdes e entre
espécies, enquanto em duas ou mais comunidades pode haver variagdo ocasionada por
substitui¢do de espécies (Violle et al. 2012). Nesse cenario, uma alta variagao dentro de
populagdes pode aumentar a sobreposicao de nicho entre espécies e consequentemente a
competicao interespecifica, pois isso reduz a variacdo entre espécies (Turcotte & Levine
2016, Costa-Pereira et al. 2018). Opostamente, uma baixa variacdo dentro de
populagdes pode diminuir a sobreposi¢ao de nicho entre espécies e aumentar a
competicao intraespecifica, pois a variagdo entre espécies se torna maior (De Bello et al.
2021). Adicionalmente, a covariagdo entre essas fontes de variagdo determina se
tamanhos dominantes entre espécies e seus individuos variam de forma unidirecional
(covariagdo positiva), ou antagdnica (covariacao negativa) (Leps et al. 2011). Dessa
forma, considerar diferentes fontes de variagdo fenotipica e sua covariagdo pode ajudar

a entender como as comunidades sdo fenotipicamente estruturadas.
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A resposta fenotipica das espécies as mudancas ambientais associadas a
urbanizagao pode diferir dependendo do tipo de atributo (Violle et al. 2007, Rosado et
al. 2016). Nesse cenario, atributos que estao mais fortemente relacionados a aspectos
como reprodugdo, sobrevivéncia e taxa de crescimento (aptidao) podem ter mais
importancia na resposta as mudangas ambientais (Chase & Leibold 2003, Laughlin &
Messier 2015). Atributos relacionados ao nicho de requerimento ou Grinneliano (sensu
Chase & Leibold 2003) influenciam o tipo de habitat ocupado (Emerson 1985b,
Buttimer et al. 2020). J4 o nicho de impacto ou Eltoniano (sensu Chase & Leibold 2003)
representa o efeito que um individuo exerce sobre o ambiente, tais como recursos
troficos consumidos. Portanto, atributos relacionados a procura, forrageamento e
captura de recursos troficos e de habitat, tais como comprimento do corpo e da perna, e
largura e comprimento da cabe¢a (Emerson 1985a, Parmelee 1999), podem ser
relacionados a estes componentes do nicho ecoldgico. Dessa forma, como o ecossistema
urbano potencialmente muda a disponibilidade dos recursos alimentares e de habitat
utilizados por anuros (Parris 2006, Hamer & Parris 2011, Aronson et al. 2016), o
fenotipo das espécies pode ser moldado como resposta as pressdes ambientais urbanas
(Olden & Rooney 2006, Thompson et al. 2022). Dessa forma, considerar diferentes
atributos relacionados a distintos tipos de nicho ecoldgico auxilia na compreensdo de
como multiplas dimensdes fenotipicas respondem a urbanizagao.

Estudos recentes tém avangado no entendimento sobre os impactos da
urbanizacdo em diferentes grupos taxonomicos (Alberti et al. 2017a, 2020, Diamond et
al. 2022, Thompson et al. 2022, 2024). Nesse cendrio, ndo s as espécies tem respostas
distintas, mas também a taxa de ocupagdo demografica, idade e tamanho das cidades
tem sido apontado como aspectos que influenciam a magnitude do efeito da urbanizacgao

sob as espécies (Thompson et al. 2022). Dessa forma, diferencas entre as cidades do
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Norte Global e do Sul Global nao torna possivel extrapolar os resultados de uma regiao
para outra (Myers et al. 2021, Szulkin et al. 2020). As cidades tropicais no Sul Global
possuem uma urbanizagdo mais acelerada e recente (Shackleton et al. 2021, Follman
2022, Chakrabortty et al. 2024), além de estar em uma regiao com historia
biogeografica e clima distinto, além de uma maior taxa de diversificagao de espécies
(Corlett & Primack 2011, Brown, 2014). Adicionalmente, diferencas na urbanizagao
também pode ocorrer entre cidades tropicais, ja que também demonstram diferengas na
idade, ocupacdo demografica, tamanho, bioma, clima e conjunto de espécies
(Severgnini et al. 2024). Dessa forma, uma cidade mais urbanizada e antiga pode ter
espécies sob adaptacao fenotipica ha mais tempo em relacao as cidades mais novas
(Thompson et al. 2022). Consequentemente, o efeito da urbanizagado e a resposta das
espécies pode ndo ser semelhante entre as cidades tropicais do Sul Global, assim como
pode ndo ser entre cidades do Norte Global e Sul Global (Kristien et al. 2020). Portanto,
investigar a montagem de comunidades a partir de uma comparagado heuristica entre
cidades tropicais do Sul Global pode ajudar a construir uma nova sintese sobre os
efeitos da urbanizagao na biodiversidade.

Anuros sdo particularmente afetados pela urbanizacdo (Hamer & Parris 2011,
Aronson et al. 2016, Jennete et al. 2019, Callaghan et al. 2021). Essa relagcdo negativa se
deve, primariamente, as suas caracteristicas de histéria de vida, tais como pele
permeavel, baixa dispersdo, dependéncia de umidade e ciclo de vida com fase larval
aquatica e fase adulta terrestre (Duellman & Trueb 1994, Wells 2007). Por outro lado,
habitats aquaticos e terrestres que permanecem nos ecossistemas urbanos geralmente
estdo em ilhas de calor urbana e isolados por superficies impermeéveis (Hill et al. 2016,
Bokony et al. 2024, Oertli & Parris 2019). Dessa forma, anuros experienciam mudangas

ambientais que se iniciam na fase larval aquatica e se prolongam até a fase adulta
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(Richter-Boix 2011, Scheffers & Paszkowski 2012, Pereyra et al. 2020).
Consequentemente, pode haver desde uma diminui¢ao de micro-habitats para a
reprodugao ou abrigo (Parris 2006, Vasconcelos et al. 2009, Hamer & Parris 2011,
Provete et al. 2014), até a redug@o dos recursos troficos (Declerck et al. 2006, Thornhill
et al. 2017). Portanto, utilizar organismos aquaticos com baixa dispersao e sensiveis as
mudangas ambientais permite entender a magnitude do efeito da urbanizagao.

Aqui, testamos o efeito da urbaniza¢ao na montagem de duas metacomunidades
de anuros utilizando uma abordagem fenotipica, comparando heuristicamente pela
primeira vez o papel da idade e tamanho das cidades tropicais na magnitude do efeito da
urbaniza¢do. Nossa hipdtese € que a variagdo intraespecifica serd reduzida ao longo do
gradiente urbano como resultado das modifica¢des ambientais (e.g., Marques et al.
2019, Falvey et al. 2020). Nesse cenario, atributos do nicho de requerimento sofrerdo
maior efeito de varidveis ambientais de paisagem, pois sdo atributos relacionados a
dispersdo na paisagem (Emerson 1985b, Phillips et al. 2006). Por outro lado, atributos
do nicho de impacto devem ser mais influenciados pelas varidveis ambientais locais,
pois a diferenciagdo no conjunto de potenciais presas varia fortemente em escala local
ao longo de gradientes ambientais (Oertli & Parris 2019). Esperamos que: (i) a principal
fonte de variacdo fenotipica no gradiente urbano seja por substituicdo de espécies para
todos atributos fenotipicos em ambas as cidades; e (i1) a restricdo da variacao
intraespecifica seja mais forte na cidade mais antiga, pois as espécies estariam ha mais
tempo sob adaptacdo fenotipica as mudangas ambientais da urbaniza¢do (Thompson et

al. 2022).
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2. Materiais e métodos

2.1 Autocorrelagdo espacial

Para testar se ha autocorrelagao espacial, calculei o / de Moran para varidveis ambientais
locais e de paisagem (Figura 12 e 13), e atributos fenotipicos (Figura 14 e 15). Essa
estatistica ¢ derivada da correlagdo de Pearson e pode tomar valores entre -1 € 1, com
valores proximos a zero representando padroes aleatorios. Para os atributos fenotipicos,
ponderamos as médias fenotipicas pela abundancia (CWM, Community Weighted Mean)
de cada poga. Ao testar a autocorrelagao espacial dos atributos fenotipicos podemos saber
se existe algum padrdo espacial, que seria uma condi¢do necessaria, mas nao suficiente
para adaptacdo local (Urban 2011). A analise foi feita nos pacotes spdep (Bivand et al.
2017), spectralGP (Paciorek 2007) e adespatial (Dray et al. 2018) no R (R Core Team
2024). Para obter a média ponderada dos atributos fenotipicos por poga utilizei o pacote

FD (Lalibert¢ et al. 2014).
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Figura 12: Correlogramas espaciais das variaveis ambientais de Campo
Grande (MS). A densidade de construcdes (positivo), taxa de area verde
(positivo), taxa de urbanizagao (positivo), urbanizagao em 2022 (positivo) e a
vegetacao flutuante (negativo) apresentaram autocorrelagao espacial

significativa (/ de Moran > 0,4 — 0,5).
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Figura 13: Correlogramas espaciais das variaveis ambientais de Sdo José dos
Campos (SP). A ilha de calor urbana (positivo) e a profundidade da poga
(positivo) apresentou autocorrelagdo espacial significativa (/ de Moran ~ 0,4 —

0,5).
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Figura 14: Correlogramas espaciais dos atributos fenotipicos médios
ponderados pela abundancia (CWM) de cada po¢ga em Campo Grande (MS). O
comprimento da perna (positivo) e da cabega (negativo) apresentaram

autocorrelacdo espacial significativa (/ de Moran ~ 0,5).
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Figura 15: Correlogramas espaciais dos atributos fenotipicos médios
ponderados pela abundancia (CWM) de cada poga em Sio José dos Campos
(SP). O comprimento da perna (positivo) e da cabega (negativo) apresentaram

autocorrelacao espacial significativa (/ de Moran ~ 0,5).

2.2 Analise de dados

Utilizei uma Analise de Componentes Principais de Hill-Smith para diminuir a
dimensionalidade das varidveis ambientais locais (Hill & Smith, 1976), e uma Andlise

de Componentes Principais para reduzir a dimensionalidade das variaveis de paisagem
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(Figura 8 ¢ 9) (Legendre & Legendre 2012). A analise de Componentes Principais de
Hill-Smith permite combinar variaveis continuas e categdricas para gerar eixos de
ordenacao que resumem a variagdo de dados multivariados. Utilizei entdo o primeiro
eixo de cada andlise para representar as variaveis ambientais locais e as de paisagem
separadamente para cada cidade (Figura 10 e 11; mais detalhes no Material
suplementar, nas Tabela 2 e 3). A analise foi feita no pacote ade4 (Dray & Dufour,

2007).
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Figura 8: Diagrama de ordenagdo mostrando o resultado da Analise de
Componentes Principais de Hill-Smith. Numeros em quadrados representam
pocas e as setas indicam as variaveis ambientais locais de Campo Grande

(MS).
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Figura 9: Diagrama de ordenagdo mostrando o resultado da Analise de
Componentes Principais de Hill-Smith. Numeros em quadrados representam as
pogas e as setas indicam as variaveis ambientais locais de Sdo José dos

Campos (SP).
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Figura 10: Correlagao das variaveis ambientais de Campo Grande (MS) com o

primeiro eixo da Analise de Componentes Principais de Hill-Smith.
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Figura 11: Correlacao das variaveis ambientais de Sao José dos Campos (SP)

com o primeiro eixo da Analise de Componentes Principais de Hill-Smith.

2.2.1 Variagdo intraespecifica e interespecifica

Para testar como a contribuicao relativa da variagdo intra- vs. interespecifica dos
atributos fenotipicos muda ao longo do gradiente de urbanizagao, segui Violle et al.
(2012). Este método permite decompor a variacdo intraespecifica para cada atributo
fenotipico por meio da estatistica 7 em seis niveis hierarquicos: variagdo entre

individuos dentro da populacio (cr?), média da populagio em relagio a comunidade
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(orc?), média da comunidade em relagio ao pool regional (ccr?), variagdo da média da
populagio em relacdo ao pool regional (cpr?), variacio dos valores médios do atributo
entre individuos dentro da comunidade (c1c?), e varia¢do entre individuos dentro do
pool regional (c1r?). A estatistica T é similar a estatistica ' comumente utilizada em
genética de populacdes, € consiste em razoes das variancias de atributos entre niveis
hierarquicos. Portanto, a partir desses seis niveis hierarquicos € possivel calcular trés
estatisticas T: Tip/ic, Ticir, Trepr. Para comparar os padrdes observados aos aleatorios €
possivel utilizar dois conjuntos de modelos nulos implementados no pacote cati
(Taudiere & Violle 2016): um modelo nulo local (interno a comunidade) ou um dos trés
modelos nulos regionais (externo a comunidade). Utilizamos trés modelos nulos: (1)
modelo nulo “local” aleatoriza os valores dos atributos para os individuos dentro da
comunidade independente da identidade taxonomica, e ¢ utilizado para testar a
influéncia do filtro interno (e.g., interacdes bidticas); (2) O modelo nulo “regional.ind”
aleatoriza os valores dos atributos para os individuos nas comunidades da regido, e testa
a influéncia de processos ecoldgicos externos a comunidade, como a filtragem
ambiental; (3) O modelo nulo “regional.pop” aleatoriza os valores médios dos atributos
a nivel de populacdo nas comunidades da regido, e testa a importancia de considerar ou
ndo a média da variagdo dentro da populagdo ao investigar a influéncia da filtragem
ambiental (Violle et al. 2012, Taudiere & Violle 2016).
Para calcular Tipic em Sao José dos Campos, retirei populacdes com apenas um
individuo na poca. Consequentemente, também retirei duas comunidades que ficaram
com somente uma espécie.

A razio entre op?/c1c” permite inferir o grau de empacotamento de nicho de uma
comunidade (Violle et al. 2012). Logo, se nao houver nenhuma sobreposicao de nicho,

essa razao tendera a zero. Ao contrario, se a distribuicao dos atributos for maxima, essa
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razao tendera a 1. Ao plotarmos a riqueza de espécies de uma comunidade (poga) em
relacdo a Tipic, teremos uma medida da importancia de processos dependentes da
densidade (e.g., competi¢ado, diferenca de nicho; Chesson 2000), variagdo individual
(Bolnick et al. 2011), e processos neutros (e.g., equivaléncia funcional). Se a inclinacao
da reta for negativa, isso indicaria que processos baseados no nicho sao mais
importantes; se a relagao for positiva, isso indicaria a relevancia da variacao individual.
Porém, se ndo houver relagao entre riqueza e Tip/ic, 1ss0 indicaria a importancia de
processos neutros. Para essa figura, utilizei o pacote ggplot2 (Wickham 2011) no R

Software (R Core Team 2024).

2.2.2 Efeitos das varidveis ambientais na variagdo fenotipica

Usei a fun¢do decompCTRE do pacote cati (Taudiere & Violle 2016) para decompor a
variagdo na composi¢ao fenotipica das duas metacomunidades, em trés componentes:
variabilidade intraespecifica, variabilidade fenotipica dada pela substituicao de espécies
(turnover), e a covariacao destas. Em seguida, construi um modelo linear para testar o
efeito das varidveis ambientais locais e de paisagem em cada uma das fontes de variagao

fenotipica, representados pelos eixos de ordenagao.

3. Resultados

Medi 1.051 individuos de 44 espécies e 5 familias, das quais 452 individuos de 26
espécies em Sao José dos Campos, € 599 individuos de 27 espécies em Campo Grande
(mais detalhes em Material suplementar, tabela 4). As cidades tiveram oito espécies
compartilhadas. As familias mais registradas foram Hylidae e Leptodactylidae (22 e 13

espécies, respectivamente). O género mais registrado foi Dendropsophus, com 143
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individuos em Campo Grande (total de 11 géneros) e 116 individuos em Sao José dos

Campos (total de 12 géneros).

3.1 Parti¢do da variagdo fenotipica

Em ambas as cidades, o tamanho do corpo, da perna e da cabeca tiveram médias
observadas para Tipic menores do que o esperado pelo modelo nulo (Figura 16 € 17),
indicando uma homogeneizacdo na variagdo intraespecifica na escala das pogas
(comunidades). As médias e o desvio padrao observado para Tic/ir € Tpc/pr Nd0
diferiram do esperado pelo modelo nulo, somente em algumas das pogas mais
urbanizadas (mais detalhes em Material suplementar, tabela 5 e 6).

As cidades diferiram na relagdo entre Tip/c e riqueza de espécies (Figura 18 e
19). A metacomunidade de Campo Grande parece ser moldada por processos neutros,
com excec¢do da largura da cabega, que demonstrou ser moldada pela variagao
intraespecifica. Esses resultados também sdo corroborados pela sobreposicao fenotipica
entre as pocas (Figura 20). J4 em Sao José dos Campos, ha evidéncia de processos
baseados no nicho para todos os atributos fenotipicos, o que é corroborado pela baixa
sobreposi¢ao da variagao fenotipica das pogas (Figura 21).

A parti¢do hierdrquica demonstrou diferentes respostas entre os atributos
fenotipicos (Figura 22). O tamanho do corpo e da perna (nicho de requerimento)
tiveram maior variacdo na escala de espécies, género e regido (=entre cidades), apesar
da perna também ter mostrado uma consideravel variacdo na escala de populacio e
entre pogas. J4 o comprimento e a largura da cabega (nicho de impacto) tiveram maior

variagdo na escala de populagdo e entre pogas.
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estatisticas T para os quatro atributos fenotipicos da metacomunidade de Sao
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Figura 18: Correlacao entre a riqueza de espécies e a estatistica Tip/ic (razéo
entre variacado dentro da populacio e a variacdo das médias populacionais das
comunidades) para os quatro atributos fenotipicos em Campo Grande. As
correlagdes de Pearson foram significativas somente para os atributos do nicho
de requerimento (P = 0.05). A inclinag¢ado da reta indica que processos neutros
moldam a variagdo na maioria dos atributos fenotipicos. A largura da cabeca

demonstra uma tendéncia a variabilidade intraespecifica.
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Figura 19: Correlagdo entre a riqueza de espécies e a estatistica Tipic para os
quatro atributos fenotipicos em Sao José dos Campos. As correlacdes de
Pearson foram significativas (P = 0.05), com a inclinagdo da reta indicando que
processos baseados no nicho moldam a variagcao de todos os atributos

fenotipicos.



70

Comprimento rostro-cloacal Comprimento da perna
o o
@ [
= oeot Oros @eis = o PO D ros mris
- @2 mPO9 mPis - mroz = P09 mPis
o mPo3 mPi0 m P17 o m Po3 m P10 mP17
» o~ - mru mPn oris v o - m@mPM4 mPn opig
® © mPos oPi2 Orio ® © o Pos oPi2 Orio
= ] M P06 mP13 M P20 = ] m P06 mP13 P20
2 mro7 mPi4 2 m PO7 =
@ o @ o
(] — (=] -
o o
I
FESFEL, "\‘
=R - — SN Q &&w : -
S 4 o (=] e —
= I I [ [ o [ I T I
0 50 100 150 0 50 100 150
N =599 Bandwidth = 3.971 N =599 Bandwidth = 2.155
Largura da cabeca Comprimento da cabeca
o (o]
@ @
e o Pos mP1s e o Po1 o pos mPs
m P09 mPis - 1 @ P02 M Po9 mP16
- mP10 mP17 - m P10 mr17
@ & [= 4k P18 @ N @ P11 oPis
2 o oPi2 @P19 = o o P12 [=F3E]
= mri3 Br20 - m P13 Br20
c P4 c o P4
@ (=] 4 o
[= o -
(o] o
[e=] o
S S
(S T | T o T T T
0 50 100 150 0 50 100 150
N =599 Bandwidth = 0.3252 N =599 Bandwidth = 0542

Figura 20: Distribuicdo da variagao fenotipica em cada poca (diferentes cores)
ao longo do gradiente de urbanizagao de Campo Grande. Ha uma
sobreposicao da variagao fenotipica no conjunto das pocas, especialmente

para comprimento e largura da cabeca.
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Figura 21: Distribuicdo da variagao fenotipica em cada poga ao longo do
gradiente de urbanizacao de Sao José dos Campos. Ha baixa sobreposicao da
variacao fenotipica do comprimento do corpo e da perna na maioria das pogas.
No entanto, a largura e o comprimento da cabecga tiveram uma maior

sobreposigao.
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Grande e Sao José dos Campos foram consideradas para esta analise.

3.2 Efeito das variaveis ambientais nos componentes de varia¢do fenotipica

A substitui¢ao de espécies (furnover) foi a maior fonte de variagao fenotipica
para o tamanho do corpo e da perna (nicho de requerimento) em ambas as cidades

(Figuras 23 e 24). Para o comprimento e a largura da cabeca (nicho de impacto), a
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principal fonte de variacao fenotipica foi a intraespecifica. Campo Grande (cidade mais

nova) demonstrou maior covariacao positiva entre os atributos, especialmente para o



comprimento da perna e da cabeca. Em Sao José dos Campos (cidade mais antiga)
encontramos uma menor covariagdo positiva nos atributos fenotipicos. Além disso, as
duas cidades tiveram uma covariagao negativa para a largura da cabega.

Os componentes fenotipicos foram afetados pelas varidveis ambientais locais e
de paisagem somente em Campo Grande (Figura 25 e 26). As varidveis ambientais
locais afetaram a substituicao de espécies na largura da cabega (P = 0.02), enquanto as
variaveis ambientais de paisagem afetaram a substituicao de espécies no tamanho da

perna (P = 0.0005) (mais detalhes em Material suplementar, tabela 7 ¢ 8).

Comprimento rostro-cloacal Comprimento da perna

Turnover Intraespecifica Covariagao

o
o
T,
©
=
[]
>
G
L]
iy
=
o
@
a
v
4]
el
e
=
C
.
7]
>
<]
c
£
S
2
h
T

o-
—
o
N
o
w
o
B
o

Largura da cabega Comprimento da cabega

Turnover Intraespecifica Covariacao
Turnover Intraespecifica Covariagdo

40 60 0 10
Variagao explicada (%)

o
N
o
N
o
w
o
i
o

Figura 23: Decomposigao da variagao fenotipica das espécies de Campo
Grande em trés componentes: substituicdo de espécies entre pogas (turnover),
variacao intraespecifica e covariagao. A substituicdo de espécies foi a maior
fonte de variagao fenotipica no corpo e perna. Para o comprimento e largura da

cabeca, a principal fonte foi variacao intraespecifica.
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Figura 24: Decomposigao da variagao fenotipica das espécies de Sao José dos
Campos em trés componentes: substituicdo de espécies (turnover), variagao
intraespecifica e covariagao. A substituicido de espécies foi a maior fonte de
variacao fenotipica para o corpo e a perna. Para o comprimento e a largura da

cabeca, a principal fonte de variagao fenotipica foi a variacao intraespecifica.
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Figura 25: Contribuigcao relativa das variaveis ambientais para os componentes
da variacao fenotipica em Campo Grande (substituicao de espécies — turnover
e variacao intraespecifica). Linhas pretas verticais representam o conjunto de
variaveis ambientais locais: Formato da margem, temperatura do ar e da agua,
area da poga, profundidade, vegetacao flutuante e umidade relativa do ar; e de
paisagem: Taxa de urbanizagao, radiancia e area verde, densidade de
construcdes e ilha de calor urbana. As variaveis ambientais locais afetaram a
variacao interespecifica da largura da cabeca (P = 0.02), e as variaveis
ambientais de paisagem afetaram a variagao interespecifica da perna (P =

0.0005).
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Figura 26: Contribuicao relativa de variaveis ambientais para os componentes
da variagao fenotipica em Sao José dos Campos (substituicdo de espécies —
turnover e variagao intraespecifica). Linhas pretas verticais representam o
conjunto de variaveis ambientais locais: Formato da margem, temperatura do
ar e da agua, area da poga, profundidade, vegetacao flutuante e umidade
relativa do ar; e de paisagem: Taxa de urbanizacéao, radiancia e area verde,
densidade de construgdes e ilha de calor urbana. As variaveis ambientais nao

afetaram as fontes de variagao fenotipica.

3. Discussao

3.1 Parti¢do da variagdo fenotipica

Nossos resultados demonstram que houve uma homogeneizacao fenotipica em
populacdes locais de ambas as cidades, principalmente para o comprimento do corpo, da

perna e da cabeca. A largura da cabeca ndo mostrou respostas semelhantes entre as
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cidades, demonstrando uma homogeneizagao somente na cidade mais nova. Na escala
de espécies e comunidades, ndo houve uma restri¢ao significativa da variagao
fenotipica. No entanto, ocorreu uma homogeneizagao nas espécies (Ticir) €
comunidades (Tpc/pr) nas pocas mais urbanizadas em ambas as cidades, especialmente
para o tamanho do corpo e da perna. A metacomunidade de Campo Grande demonstrou
ser moldada por processos neutros e teve maior sobreposi¢ao fenotipica entre as pogas,
enquanto a metacomunidade de Sao José¢ dos Campos demonstrou ser moldada por
processos baseados no nicho e teve menor sobreposicao fenotipica entre as pogas. Além
disso, a parti¢ao ao considerar as duas metacomunidades mostrou que a variacao
intraespecifica ¢ maior nos atributos do nicho de impacto, enquanto nos atributos do
nicho de requerimento, a maior variagdo ocorre em escala de espécies, género e regiao.
Encontramos uma homogeneizacdo dentro das populagdes em escala de
comunidade (Tipic), para o comprimento do corpo (100% das pocas), da perna (~82%)
e da cabeca (~71%) nas duas cidades. A urbanizagdo ¢ um dos principais causadores da
homogeneizagao bidtica nos anuros, pois pode mudar os requisitos e impactos exigidos
para o estabelecimento das espécies no gradiente urbano (McKinney 2006, Callaghan et
al. 2021). A mudanga nos requisitos e impactos das espécies pode afetar o desempenho
na exploracao dos recursos, na interagdo com outras espécies e no sucesso reprodutivo,
o que influencia para um aumento ou reducao da aptidao nas espécies (Chase & Leibold
2003). Dessa forma, como a aptidao ¢ a forca motriz da selecdo natural, sua mudanga
pode ter impulsionado a sele¢do de fenotipos mais semelhantes dentro das populagdes
(Charmantier et al. 2024), causando uma contragao dos nichos individuais (Costa-
Pereira et al. 2018, Costa-Pereira & Aratjo 2024). Isso resulta numa menor
sobreposi¢do dos nichos de impacto e requerimento dentro da comunidade (Mason et al.

2011), ja que uma maior semelhanca fenotipica dentro das populagdes ocasiona uma
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maior diferenga fenotipica entre as espécies (Violle et al. 2012, De Bello et al. 2021). A
contragdo de nichos individuais diminui a competig¢ao interespecifica e impulsiona a
variacao no uso de recursos troficos e do habitat dentro das populacdes, possivelmente
aumentando a especializacao alimentar (Costa-Pereira & Aratjo 2024). Esse cenario ¢
previsto pelo principio da similaridade limitante, onde espécies que coexistem em meio
a recursos escassos devem ser fenotipicamente mais divergentes e ter separagdes mais
amplas no espago de nicho, e consequentemente, nas estratégias ecoldgicas (MacArthur
e Levins 1967). Portanto, adicionamos evidéncias de uma contragao nos nichos de
impacto e requerimento ocasionado pela urbanizacao, nas duas cidades.

Ao longo do gradiente urbano ndo encontramos uma homogeneizacao fenotipica
na escala de espécies (Tic/ir) € comunidades (Tpc/pr), somente em algumas das pogas
mais urbanizadas em ambas as cidades. A urbanizacao ¢é responsavel por diversas
mudangas estruturais nos habitats (Aronson et al. 2016, Szulkin et al. 2020), mas as
consequéncias dessas mudangas podem ndo necessariamente ser imediatas (Johnson &
Munshi-South 2017). Em atributos fenotipicos, as mudangas possuem uma resposta
atrasada, pois a fixacdo do novo fendtipo depende de mecanismos eco-evolutivos (e.g.,
plasticidade fenotipica, fluxo génico e deriva genética) que atuam ao longo das
geracdes, até a mudancga ocorrer (Johnson & Munshi-South 2017, Thompson et al.
2022, Dupont et al. 2024). Dessa forma, como as respostas fenotipicas ocorrem
primariamente nos individuos (Tipac) (Bolnick et al. 2011, Dupont et al. 2024), espécies
e comunidades (Tic/r € Trc/pr) podem ndo responder imediatamente 8 mudanga
ambiental (efeito de legado) (Foster et al. 1998, 2003, Biirgi et al. 2016). No entanto,
como as regides intraurbanas se desenvolvem em diferentes momentos, algumas pogas
podem estar urbanizadas ha mais tempo (Wogan & Wang 2018, Szulkin et al. 2020).

Isso sugere que espécies que coexistem nas pogas mais urbanizadas também estdo a
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mais tempo sob pressao seletiva (Wogan & Wang 2018), o que explica encontrarmos
homogeneizagao para espécies e comunidades somente nessas pocas (Johnson &
Munshi-South 2017). Isso ¢ evidenciado pela autocorrelacao espacial positiva que
encontramos para o comprimento da perna em ambas as cidades (Urban 2011). Além
disso, como os atributos do nicho de requerimento refletem mais fortemente os
ambientes e costumam mudar mais rapidamente em relagdo ao nicho de impacto (Chase
& Leibold 2003), isso pode explicar encontrarmos uma homogeneiza¢ao somente
nesses atributos (Buttimer et al. 2020). Portanto, adicionamos evidéncias de um possivel
estagio inicial de homogeneizagdo a nivel de espécies e comunidades, nas duas cidades.
As cidades demonstraram diferencas no grau de sobreposicdo fenotipica entre as
pogas e nos processos ecoldgicos que estruturam as metacomunidades, o que ¢ um
padrao previsto para diferentes metacomunidades (Poff et al. 1997, Leibold et al. 2004,
Gravel et al. 2006). Fatores como a idade, taxa de ocupa¢do humana e o tamanho da
area urbana podem mudar a forga dos filtros abidticos e bidticos, e consequentemente, a
organizac¢do espacial das comunidades locais (Aronson et al. 2016, Johnson & Munshi-
South 2017, Szulkin et al. 2020). Isso foi observado em duas cidades tropicais que
tiveram diferengas na dispersdo funcional em comunidades de anuros (Santos et al.
2025). Aqui, processos neutros foram mais importantes na cidade mais nova, com uma
importancia da variagdo intraespecifica somente na largura da cabega. Isso indica que,
no geral, a composi¢do fenotipica na metacomunidade pode ter mudado como resposta a
flutuacdo estocdstica na dispersdo, taxas demograficas e diferenciagdo ecoldgica no uso
do habitat (Hubbel 2001, Gronroos et al. 2013, Heino et al. 2015). No entanto, a
variagao intraespecifica na largura da cabeca sugere uma plasticidade no uso dos
recursos tréficos entre populagdes ao longo do gradiente urbano (Violle et al. 2012).

Isso pode ser resultado de diferengas nas demandas conflitantes como resultado de
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pressdes ambientais distintas ao longo do gradiente urbano, o que potencialmente afeta
a energia consumida (Ingram et al. 2018, Costa-Pereira et al. 2019). Por outro lado,
processos baseados no nicho sugerem maior efeito da urbanizagao na composi¢ao
fenotipica da metacomunidade na cidade mais antiga (Violle et al. 2012). Isso indica
que as flutuacdes na probabilidade de dispersao e nas taxas demograficas sao afetadas
pelo gradiente urbano (Leibold et al. 2004, Violle et al. 2012). Dessa forma, a
diferenciagdo ecoldgica no nicho de impacto e requerimento pode ter uma contribuigao
no estabelecimento das espécies dentro das cidades (Leibold et al. 2004, Gravel et al.
2006). Isso foi observado para anuros em uma outra cidade tropical, onde os atributos
do nicho de requerimento favoreceram a ocorréncia de anuros dentro das cidades (e.g.,
Pereyra et al. 2020). Portanto, isso refor¢a a importancia de considerar multiplas escalas
de variagdo fenotipica para compreender a estrutura funcional das metacomunidades em

gradientes heterogéneos como os ecossistemas urbanos.

3.2 Covariagado e efeitos das variaveis ambientais

As fontes de variagdo fenotipica foram explicadas pelas varidveis ambientais locais e de
paisagem somente na cidade mais nova. Além disso, as duas cidades tiveram uma
covariagao fenotipica positiva para a maioria dos atributos fenotipicos, exceto para
largura da cabega.

A variagdo fenotipica por substituicdo de espécies na largura da cabega e no
comprimento da perna foi explicada pelas varidveis ambientais locais e de paisagem na
cidade mais nova, respectivamente. Estudos anteriores demonstraram que construcdes
na paisagem urbana afeta o fluxo de espécies entre comunidades, o que reduz os
recursos ambientais potencialmente utilizaveis numa regido (Hamer & Parris 2011,

Aronson et al. 2016). Adicionalmente, a reducdo na vegetacao flutuante das pocas
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diminui nao s6 os recursos troficos (Declerck et al. 2006, Thornhill et al. 2017, Merckx
& Van Dyck 2019), mas também os micro-habitats disponiveis para anuros
(Vasconcelos et al. 2009, Hamer & Parris 2011, Scheffers & Paszkowski 2012). Nesse
cenario, como a coexisténcia local ndo ¢ possivel num cendrio de convergéncia no uso
de recursos, especialmente nos recursos troficos (Chase & Leibold 2003), a matriz local
e de paisagem podem ter promovido uma substituicao de espécies na cidade mais nova
(e.g., Hamer & Parris 2011, Kruger et al. 2015). No entanto, ndo encontramos 0 mesmo
para a cidade mais antiga, o que pode ser devido a maior presenca de florestas urbanas
(PMSJC 2018) atuando como uma fonte de presas para sumidouros como as pocas
(Hanski 1999). Dessa forma, isso pode ter mantido uma maior divergéncia no uso de
recursos (Chase & Leibold 2003) e evitado um forte rearranjo de espécies (MacArthur
& Wilson 1967, Bilton et al. 2001, Kadmon & Allouche 2007). Portanto, a presenca de
areas verdes pode mudar o efeito da urbaniza¢ao na composi¢do de espécies, mesmo em
cidades antigas onde o efeito da urbanizagdo pode ser maior.

A covariagdo entre as fontes de variagdo fenotipica foi positiva para todos os
atributos fenotipicos nas duas cidades, exceto para a largura da cabega. Atributos
fenotipicos relacionados com diferentes fungdes comumente demonstram covariagdes
distintas entre as fontes de variagdo fenotipica (e.g., Leps et al. 2011, Kichenin et al.
2013, Siefert et al. 2014). A covariag¢@o negativa sugere que embora a abundancia
relativa das espécies com menor largura da cabeca possa aumentar, os individuos com
maior largura da cabeca dentro das popula¢des possuem maior vantagem competitiva
(e.g., Leps et al. 2011, Carlucci et al. 2015). Anuros com maior largura da cabeca sio
capazes de predar presas pequenas e grandes ao mesmo tempo, o que pode aumentar a
aptidao ao longo do gradiente urbano (Parmelee 1999, Costa-Pereira et al. 2019). Por

outro lado, a covariagdo positiva indica que ndo sé as espécies com menor tamanho de
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corpo, perna e cabega aumentam a abundancia relativa, mas também os seus individuos
apresentam um menor tamanho nesses atributos (e.g., Dahirel et al. 2017, Xie et al.
2024). Esse padrao também pode gerar vantagens no estabelecimento dentro das
cidades, como um maior desempenho contra a dessecacdo imposta pela ilha de calor
urbana, ja que um menor tamanho de corpo em anuros diminui a perda de dgua (Preest
1992, Atkinson 1995). Um estudo anterior com uma metacomunidade de anuros em
ambiente natural encontrou resultados opostos na covariacao (e.g., Dalmolin et al.
2020), o que pode ser um indicio de que a montagem de comunidades difere entre
ecossistemas naturais e urbanos (Rivkin et al. 2019; Thompson et al. 2022). Portanto, as
covariagoes indicam que as fontes de variacao fenotipica sao essenciais na estrutura e

composicao fenotipica na montagem de comunidades em gradiente urbano.

4. Conclusao

Encontramos resultados que estdo parcialmente de acordo com nossas hipoteses. Por um
lado, e de acordo com a nossa hipodtese, os atributos fenotipicos do nicho de
requerimento foram afetados por varidveis ambientais de paisagem, enquanto os
atributos do nicho de impacto foram impactados pelas varidveis ambientais locais. No
entanto, também esperavamos que esse resultado fosse encontrado na cidade mais
antiga, o que ndo ocorreu. Além disso, conforme hipotetizamos inicialmente, ndo
encontramos uma restri¢do na variagao intraespecifica ao longo do gradiente urbano,
mas encontramos para dentro das comunidades nas duas cidades. Nossos resultados
indicam padronizagdes na montagem de comunidades das duas cidades, ja que a
resposta fenotipica dos anuros a urbanizacdo foi semelhante na escala de populagoes,
espécies e comunidades. No entanto, a diferen¢a no efeito das varidveis ambientais entre
as cidades sugere que o ritmo de urbaniza¢do pode aumentar a magnitude do impacto

mesmo entre cidades tropicais com idades distintas no Sul Global. Portanto,
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adicionamos evidéncias que mostram diferengas na montagem de comunidades nao so
entre as cidades do Norte Global x Sul Global, mas também entre as cidades tropicais

no Sul Global, apesar de uma estreita diferenca.
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MATERIAL SUPLEMENTAR

Tabela 2: Lista de espécies de anuros em Campo Grande e Sao José dos

Campos. 1 = presenca; 0 = auséncia.

Familia/Espécie Campo Grande Sao José dos Campos
Bufonidae
Rhinella diptycha 1 0
Rhinella icterica 0 1
Rhinella ornata 0 1
Brachycephalidae
Brachycephalus rotenbergae 0 1
Craugastoridae
Haddadus binotatus 0 1
Hylidae
Aplastodiscus leucopygius 0 1
Boana albopunctata 1 1
Boana albomarginata 0 1
Boana faber 0 1
Boana punctata 1 0
Boana raniceps 1 0
Boana semilineata 0 1
Bokermannohyla luctuosa 0 1
Dendropsophus anceps 0 1

Dendropsophus elegans 0 1




Dendropsophus elianeae
Dendropsophus minutus
Dendropsophus nanus
Dendropsophus sanborni
Phyllomedusa burmeisteri
Pithecopus azureus
Pseudis platensis

Scinax crospedospilus
Scinax fuscomarginatus
Scinax fuscovarius

Scinax imbegue

Scinax nasicus
Leptodactylidae
Leptodactylus elenae
Leptodactylus fuscus
Leptodactylus labyrinthicus
Leptodactylus luctator
Leptodactylus macrosternum
Leptodactylus mystacinus
Leptodactylus podicipinus
Leptodactylus syphax
Physalaemus albonotatus
Physalaemus centralis
Physalaemus cuvieri

Physalaemus marmoratus




Physalaemus nattereri 1 0

Microhylidae

Chiasmocleis mehelyi 1 0
Elachistocleis bicolor 1 0
Elachistocleis cesarii 0 1
Dermatonotus muelleri 1 0

Tabela 3: Valores (scores) obtidos pela Analise de Componentes Principais e

de Hill-Smith ao longo dos primeiros eixos para Campo Grande.

Local Paisagem Local
P01 -1.118 -2.122
P02 -0.790 -0.357
P03 -0.746 1.103
P04 -0.028 2.480
P05 -0.957 -1.209
P06 2.820 -0.788
P07 2.149 3.067
P08 3.072 3.085
P09 2.015 1.161
P10 -0.541 -0.102
P11 -2.030 -0.890
P12 -0.484 -0.596
P13 0.281 -0.276
P14 0.087 -1.451
P15 -0.423 -2.559
P16 -1.122 0.693
P17 0.432 0.180
P18 -0.764 -1.753
P19 -1.036 0.702

P20 -0.815 -0.368
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Tabela 4: Valores (scores) obtidos pela Analise de Componentes Principais e

de Hill-Smith ao longo dos primeiros eixos para Sdo José dos Campos.

Local Paisagem Local
P01 -0.638 1.406
P02 -0.129 3.515
P03 2.920 -1.087
P04 -0.874 -0.867
P05 1.411 0.598
P06 -0.621 0.519
P07 2.460 -0.854
P08 -1.543 -1.336
P09 -1.044 -1.044
P10 -2.644 1.412
P11 -0.729 0.772
P12 0.332 2.187
P13 2.685 -0.302
P14 -0.708 -1.904
P15 -0.006 0.511
P16 -1.302 -0.675
P17 -0.621 -2.163
P18 0.112 -1.167
P19 1.396 1.092
P20 -0.452 -0.614

Tabela 5: Valor de P das estatisticas T para as pogas em Campo Grande. As
estatisticas representam a decomposicao da variagao de atributos fenotipicos
em diferentes niveis hierarquicos, Tip/ic Ticir € Trepr. EST = Estatistica T, CRC =

comprimento rostro-cloacal, CP = comprimento da perna, LC = largura da
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cabeca, CC = comprimento da cabega, Urb = urbanizagdo em 2022, Negrito =

valor de P significativo (<0.05).

EST Local CRC CP LC CC Urb

Ticirine  PO1 0.001 0.001 0.011 0.001 0.001
Ticirine P02 0.001 0.001 0.001 0.001 14.42
Ticrine P03 0.001 0.081 0.001 0.072 56.54
Ticrine P04 0.001 0.001 0.292 0.002 41.07
Ticrine ~ POS 0.001 0.001 0.001 0.001 0.002
Ticirine P06 0.001 0.201 0.001 0.287 72.14
Ticmrine P07 0.001 0.034 0.733 0.119 37.47
Ticrine P08 0.001 0.001 0.001 0.001 83.64
Ticrine P09 0.001 0.004 0.021 0.003 95.59
Ticirine P10 0.001 0.001 0.005 0.001 22.80
Ticmrine P11 0.001 0.113 0.013 0.001 20.66
Ticmrine P12 0.001 0.001 0.439 0.001 41.06
Ticirine P13 0.001 0.001 0.001 0.001 77.86
Ticrine P14 0.001 0.008 0.235 0.001 0.003
Ticmrine  PIS 0.001 0.001 0.001 0.001 31.72
Ticrine P16 0.001 0.002 0.197 0.002 8.76

Ticrine P17 0.001 0.011 0.753 0.184 0.004
Ticrine P18 0.001 0.098 0.001 0.001 0.005
Ticirine P19 0.001 0.001 0.194 0.001 0.006
Ticnrine P20 0.001 0.001 0.195 0.035 0.007
Ticmrine  PO1 0.001 0.001 0.002 0.001 0.001
Ticarine  PO8 0.005 0.022 0.055 0.019 83.64
Ticrine P11 0.040 0.050 0.030 0.003 20.66
Ticmrine  PI5 0.001 0.004 0.002 0.005 31.72
Ticrine P10 0.007 0.122 0.466 0.140 22.80
Ticrine P14 0.001 0.082 0.049 0.333 0.003
Ticrine P17 0.284 0.123 0.054 0.017 0.004
Trcprine PO1 0.001 0.006 0.007 0.004 0.001
Trcprint PI5 0.017 0.113 0.133 0.160 31.72




Tpc/PR.inf
TPC/PR.sup
TPC/PR.sup
Tpc/PR sup
Tpc/PR sup
TPC/PR.sup

TPC/PR.sup

P17
P09
P10
P12
P13
P14
P18

0.630
0.040
0.014
0.041
0.436
0.014
0.493

0.606
0.196
0.034
0.180
0.201
0.468
0.805

0.034
0.492
0.215
0.253
0.026
0.653
0.076

0.625
0.490
0.027
0.087
0.639
0.443
0.044

0.004
95.59
22.80
41.06
77.86
0.003
0.005

Tabela 6: Valor de P das estatisticas T para as pogas em Sao José dos
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Campos. As estatisticas representam a decomposicéo da variagao de atributos

fenotipicos em diferentes niveis hierarquicos, Tiwpic Tic/ir € Teepr. EST =

Estatistica T, CRC = comprimento rostro-cloacal, CP = comprimento da perna,

LC = largura da cabega, CC = comprimento da cabeca, Urb = urbanizagdo em

2022, Negrito = valor de P significativo (<0.05).

EST Local CRC Cp LC CC Urb

Tipnc.inf P02 0.001 0.001 0.007 0.974 42.71
Twncine P03 0.001 0.001 0.003 0.001 0.001
Twencine P04 0.001 0.002 0.008 0.039 49.44
Tip/ic.inf P05 0.001 0.001 0.484 0.001 5.49

Tip/ic.inf P06 0.002 0.003 0.787 0.256 42.22
Twncine  PO7 0.001 0.001 0.002 0.001 1.86

Tincine  PO8 0.001 0.001 0.742 0.044 57.86
Twencine P09 0.002 0.135 0.343 0.397 56.65
Twncine P10 0.001 0.064 0.422 0.001 97.80
Tp/ic.inf P11 0.001 0.001 0.042 0.001 39.25
Tp/ic.inf P12 0.001 0.001 0.001 0.001 19.36
Twncine P13 0.001 0.001 0.001 0.001 0.002
Twencine P15 0.001 0.001 0.037 0.001 64.58
Tp/ic.inf P16 0.006 0.006 0.767 0.438 73.63



Trpnc.inf
Trpnc.inf
Tip/1C.inf
Tip/1C.inf
Tip/1C.sup
Tip/1C sup
Tic/R inf
Tic/R inf
Tic/R.inf
Tic/R inf
Tic/R.inf
Tic/R inf
Tic/R inf
Tic/R inf
Tic/R inf
Tic/R inf
Tic/R inf
Tpc/PR.inf
Trc/PR.inf
Trc/PR.inf
Tpc/PR.inf
Tpc/PR.sup
TPC/PR.sup
TPC/PR.sup

Tpc/PR.sup

P17
P18
P19
P20
P02
P02
P05
P08
P10
P13
P15
P17
P18
P02
P04
P06
P20
P02
P08
P17
P18
P02
P04
P06
P20

0.881
0.001
0.025
0.001
1.000
0.993
0.024
0.001
0.267
0.236
0.019
0.001
0.001
0.008
0.895
0.902
0.001
0.983
0.008
0.021
0.035
0.018
0.750
0.561
0.009

0.881
0.001
0.025
0.001
1.000
0.008
0.014
0.002
0.021
0.644
0.045
0.001
0.087
0.993
0.712
0.837
0.025
0.091
0.016
0.020
0.547
0.910
0.528
0.351
0.013

0.943
0.001
0.127
0.003
0.994
0.138
0.178
0.082
0.333
0.025
0.089
0.017
0.002
0.863
0.001
0.933
0.286
0.269
0.008
0.067
0.010
0.732
0.001
0.941
0.278

0.003
0.001
0.103
0.001
0.027
0.032
0.412
0.285
0.711
0.055
0.178
0.024
0.103
0.969
0.533
0.008
0.084
0.012
0.136
0.165
0.337
0.989
0.580
0.002
0.007

42.20
27.20
13.64
1.21

42.71
42.71
5.49

57.86
97.80
0.002
64.58
42.20
27.20
42.71
49.44
42.22
1.21

42.71
57.86
42.20
27.20
42.71
49.44
42.22
1.21
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Tabela 7: Resultado do modelo linear obtido através do efeito das variaveis

ambientais locais e de paisagem nos componentes fenotipicos, nas duas
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cidades. CRC = comprimento rostro-cloacal, CP = comprimento da perna, LC =

largura da cabega, CC = comprimento da cabega, Var = variaveis ambientais,

Sub = substituicdo de espécies, Intra = variagao intraespecifica, negrito = valor

de P significativo (<0.05).

Atributo Cidade Var Sub Intra Total
Campo Grande Local 0.718 0.766  0.830

Paisagem 0.672 0.647 0.827

CRC Sao José dos Campos Local 0.607 0.064 0.426
Paisagem 0.749 0.931 0.747

Campo Grande Local 0.253 0.669 0.386

Paisagem  <0.001 0.741 0.028

CP Sao José dos Campos Local 0.582 0.481 0.439
Paisagem 0.636 0.591 0.524

Campo Grande Local 0.026 0.797 0.465

Paisagem 0.192 0.893  0.675

LC Sao José dos Campos Local 0.186 0.415 0.985
Paisagem 0.790 0.790 0.715

Campo Grande Local 0.313 0.930 0.548

Paisagem 0.077 0.699 0.221

CC Sao José dos Campos Local 0.880 0.928 0.974
Paisagem 0.636 0.981 0.781

Tabela 8: Contribuicdo relativa das variaveis ambientais locais e de paisagem

na variagao de atributos fenotipicos em trés fontes: (a) substituicao de

espécies, (b) variagao intraespecifica, (c) covariagdo. CRC = comprimento

rostro-cloacal, CP = comprimento da perna, LC = largura da cabega, CC =

comprimento da cabecga, Res = residuos, VarAmb = variaveis ambientais, Sub

= substituicdo de espécies, Intra = variacao intraespecifica, Cov = covariacao.

Em negrito estdo os maiores valores das contribuicbes das variaveis



ambientais em cada cidade. A contribuicdo relativa somada aos residuos
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totaliza um.

Atributo Cidade VarAmb Sub Intra Cov Total
Paisagem  0.007 0.001 <0.001  0.002

Local 0.005 <0.001  <0.001  0.002

Campo Grande Res 0.685 0.084 0.224 0.994

Total 0.698 0.085 0.215 1.000

CRC Paisagem  0.005 <0.001  <0.001  0.006
Local 0.014 0.005 0.017 0.037

Sao José dos Campos Res 0.891 0.023 0.041 0.956

Total 0911 0.028 0.059 1.00

Paisagem  0.199 0.002 0.040 0.242

Local 0.015 0.003 0.014 0.033

Campo Grande Res 0.188 0.313 0.221 0.724

Total 0.403 0.319 0.276 1.00

CP Paisagem  0.010 0.002 0.010 0.023
Local 0.013 0.004 0.016 0.034

Sao José dos Campos Res 0.735 0.158 0.047 0.941

Total 0.759 0.166 0.073 1.00

Paisagem  0.016 <0.001  <0.001  0.010

Local 0.054 0.003 <0.001  0.031

Campo Grande Res 0.155 0.773 0.029 0.958

Total 0.227 0.777 <0.001 1.00

LC Paisagem  0.001 0.003 0.003 0.008
Local 0.030 0.029 <0.001 <0.001

Sao José dos Campos Res 0.275 0.713 0.002 0.992

Total 0.307 0.745 <0.001 1.00

Paisagem 0,052 0.003 0028  0.084

Local 0.015 <0.001 0.003 0.019

Campo Grande Res 0.250 0.429 0.215 0.895

Total 0.319 0.433 0.247 1.00

CC Paisagem  0.005 <0.001  <0.001  0.004
Local <0.001 <0.001  <0.001 <0.001

Sao José dos Campos Res 0.380 0.467 0.147 0.995

Total 0.386 0.467 0.145 1.00
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Resumo

A urbanizag¢do tem criado novos ecossistemas que alteram os padrdoes de montagem de
comunidades. As pressoes seletivas urbanas diferem dos ambientes naturais, o que
altera os padrdes de evolugdo fenotipica. Portanto, utilizar a variacdo fenotipica e a
ancestralidade comum pode fornecer informag¢des complementares sobre a evolugdo no
gradiente urbano. Aqui, testei o papel isolado e conjunto da ancestralidade comum e da
variacgao fenotipica na montagem de comunidades de anuros. Para isso, medimos
varidveis ambientais de paisagem em 20 pocas em Campo Grande (MS) e outras 20 em
Sao José dos Campos (SP), como: densidade de construgdes (2024), urbanizagao

(2022), ilha de calor urbana (2023), taxa de urbanizagao e 4rea verde (1985-2022) e taxa
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de radiancia (2012-2022). Medimos atributos fenotipicos relacionados ao nicho de
impacto, como: comprimento e largura da cabega (mm); e nicho de requerimento:
comprimento rostro-cloacal, comprimento da coxa, tibia e pé (mm) para cada espécie
em cada poga. Testamos como o componente fenotipico herdado e adaptativo da
variagdo fenotipica ¢ influenciado pelo gradiente urbano. Calculamos um Indice de
Tolerancia a Urbanizagao para cada espécie e utilizamos um espago de formas
filogenético para a visualizagdo do indice. A dissimilaridade funcional pura foi maior
dentro das cidades, mas a sua magnitude mudou entre cidades. Somente Sdo José dos
Campos demonstrou evidéncias de convergéncia evolutiva, como no tamanho do corpo.
Nao houve clara divisdo de grupos de espécies tolerantes e ndo tolerantes a urbanizag¢ao
no espaco de formas filogenético. Nossos resultados mostram que dindmicas eco-
evolutivas em cidades tropicais dependem da idade e do tamanho da cidade, e que esse

efeito varia de acordo com o componente do nicho.

Palavras-chave: Adaptacdo fenotipica; Evolucdo; Nicho; Ecossistemas urbanos
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Abstract

Urbanization has created new ecosystems that alter community assembly patterns.
Urban selective pressures differ from those in natural environments, which modifies
patterns of phenotypic evolution. Therefore, using phenotypic variation alongside
shared ancestry can provide complementary insights into evolution across the urban
gradient. Here, I tested the isolated and combined roles of shared ancestry and
phenotypic variation in the assembly of anuran communities. To do this, we measured
landscape-level environmental variables in 20 ponds in Campo Grande (MS) and
another 20 in Sdo Jos¢ dos Campos (SP), including: building density (2024),
urbanization (2022), urban heat island intensity (2023), urbanization rate and green area
(1985-2022), and radiance rate (2012-2022). We measured phenotypic traits related to
the impact niche, such as head length and width (mm), and to the requirement niche:
snout-vent length, thigh length, tibia length, and foot length (mm) for each species in
each pond. We tested how the inherited and adaptive components of phenotypic
variation are influenced by the urban gradient. We calculated an Urban Tolerance Index
for each species and used a phylogenetic morphospace to visualize the index. Pure
functional dissimilarity was higher within cities, although its magnitude varied between
them. Only Sao José dos Campos showed evidence of evolutionary convergence, such
as in body size. There was no clear separation between urban-tolerant and non-tolerant
species groups in the phylogenetic morphospace. Our results show that eco-evolutionary
dynamics in tropical cities depend on city age and size, and that this effect varies

according to the niche component.

Key-words: Phenotypic adaptation; Evolution; Niche; Urban ecosystems



104

1. Introducao

A urbanizagdo tem criado novos ecossistemas que alteram os padrdes de montagem de
comunidades, especialmente através de mudangas nos processos eco-evolutivos (Alberti
2015, Alberti et al. 2020, Diamond & Martin 2021, Charmantier et al. 2024). Esse
‘novo ecossistema’ (veja Teixeira & Fernandes 2020) geralmente possui altas
temperaturas, baixa umidade, luz artificial e habitats menos complexos (Paul & Meyer
2001, McDonald et al. 2011, Dethier 2017). Isso induz mudangas em mecanismos
evolutivos como a plasticidade fenotipica, fluxo génico e deriva genética, € mecanismos
ecoldgicos como a competicdo e a dispersdo (Kristien et al. 2020). Consequentemente,
atributos fenotipicos alterados podem se fixar por sele¢do natural (Alberti et al. 2017,
Thompson et al. 2022, Winchell et al. 2023). Essas mudang¢as podem ser intensificadas
no futuro, ja que nas proximas décadas ¢ esperado um aumento no tamanho das cidades
em diferentes regides do mundo (Zhou et al. 2019, Chen et al. 2020), incluindo a
América Latina (Sorichetta et al. 2015).

As mudangas ambientais associadas a urbanizacao possuem papel central em
como espécies colonizam, permanecem e interagem em ecossistemas urbanos (Aronson
et al. 2016). Nesse cenario, uma espécie somente se estabelece numa comunidade se
mantiver um crescimento populacional positivo dadas as condi¢des ambientais,
disponibilidade de recursos e interagdes bioticas (Chase & Leibold 2003).
Adicionalmente, a coexisténcia ocorre se o conjunto de espécies tiverem diferencas
ecologicas suficientes para manterem o crescimento populacional positivo, o que ¢ dado
por mecanismos estabilizadores (diferenca de nicho) e equalizadores (diferenca de
aptidao) (Chesson 2000). Os atributos fenotipicos das espécies sao importantes para as
diferencas de nicho e aptiddo, pois afetam o desempenho das espécies em relagdo aos

filtros abidticos e biodticos, o que pode influenciar a probabilidade de ocupacao e
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coexisténcia no ecossistema urbano (Violle et al. 2007). Por exemplo, uma revisao
mostrou que 110 cidades perderam em média 92% das aves previstas de ocorrerem
(Aronson et al. 2014), mas atributos relacionados ao voo podem manter a presenga
desses organismos na cidade em determinadas épocas (Callaghan et al. 2019). No
entanto, uma revisao com 90 espécies de anfibios mostrou que a maioria nao possui um
bom desempenho para dispersar em distancias acima de 400 metros (Smith & Green
2005), podendo gerar um padrao distinto das aves. Portanto, anuros sao bons modelos
para estudos eco-evolutivos em cidades, pois o isolamento de habitat gerado pela
urbanizagdo pode acelerar a resposta das espécies a urbanizagao (Levis et al. 2018).

A variacao dos atributos fenotipicos e a ancestralidade comum sao dois
componentes que ajudam a entender os processos geradores de padrdes nas
comunidades, pois ddo informagdes complementares sobre as diferencas ecologicas das
espécies (Webb et al. 2002, McGill et al. 2006, Cadotte et al. 2013; 2019; Gerhold et al.
2015, De Bello et al. 2017). Enquanto a ancestralidade comum informa sobre as
mudancas nas espécies ao longo do tempo evolutivo, a variagdo dos atributos
fenotipicos reflete as adaptagdes fenotipicas recentes (De Bello et al. 2017, 2021).
Diferentes padrdes na estrutura¢do das comunidades podem surgir da mudanca desses
componentes, pois estes sdo constantemente influenciados pelos modos de evolugao
fenotipica (Swenson & Enquist 2009, Pavoine et al. 2011). Por exemplo, o Movimento
Browniano descreve a mudanga fenotipica acumulada ao longo do tempo que pode ser
gerada por deriva genética, ou seja, ndo ¢ determinada por pressdo ambiental
(Freckleton & Harvey 2006). Por outro lado, a sele¢c@o direcional, divergente e
estabilizadora pode gerar outros modos de evolugdo fenotipica em escala
macroevolutiva (Rivkin et al. 2019, Thompson et al. 2022). Além disso, pode ocorrer

uma sele¢do relaxada, onde as espécies ndo respondem as pressdes atuais do ambiente
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atual, mas as passadas (Thompson et al. 2022, Sanderson et al. 2023). Em anuros, ha
evidéncias de mudancas fenotipicas nos ecossistemas urbanos (e.g., Pereyra et al. 2020,
Santos et al. 2025, Severgnini & Provete 2024), no entanto, ¢ desconhecido se essa
mudanga ¢ fruto de evolugdo em resposta a urbanizagao, especialmente nas cidades
tropicais (Severgnini et al. 2024a). Além disso, suas mudancas fenotipicas podem ser
observaveis em menos tempo comparado a outros grupos, pois o ciclo de vida ¢ menor
(Stark & Meiri 2018). Portanto, combinar esses diferentes componentes pode auxiliar a
entender a evolucao fenotipica nos ecossistemas urbanos.

As dimensoes fenotipicas possuem diferentes funcgdes nas espécies, €, portanto,
podem variar no grau de importancia para a sobrevivéncia nos ecossistemas urbanos
(Laughlin & Messier 2015, Leavey et al. 2023, Pérez-Ben et al. 2023). Por exemplo,
atributos com fung¢des que ndo conferem vantagens adaptativas no ambiente urbano
podem ser menos importantes do que os atributos que conferem uma vantagem para a
sobrevivéncia (Crespi 2000, Chase & Leibold 2003, Brady et al. 2019). Atributos
fenotipicos podem ser relacionados aos dois componentes do nicho: ao nicho de
impacto, tais como largura e comprimento da cabega; e nicho de requerimento, tais
como comprimento do corpo e perna (Chase & Leibold 2003). O nicho de impacto
define a capacidade das espécies competirem por recursos alimentares (Emerson 1985a,
Parmelee 1999), enquanto o nicho de requerimento limita o tipo de habitat (Butimer et
al. 2020), movimento e dispersao (Emerson 1985b, Phillips et al. 2006). Dessa forma, a
urbaniza¢do pode induzir uma adaptagdo fenotipica por alteracdo nos habitats (e.g.,
Jennette et al. 2019, Komine et al. 2022) e nos recursos tréoficos (e.g., McKinney 2006,
Santana et al. 2019, Aranda et al. 2021, Martinez-Nunez et al. 2024, Cabon et al. 2024).

Nesse cendrio, € essencial investigar as respostas evolutivas através de multiplas
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dimensdes fenotipicas relacionadas ao nicho de anuros em cidades tropicais (Severgnini
et al. 2024a).

A urbanizagdo afeta negativamente multiplas espécies em todo o mundo, mas a
tolerancia das espécies a urbanizagao geralmente difere (Fischer et al. 2015, Adler &
Tanner 2015, Callaghan et al. 2019). Estudos anteriores utilizaram grupos para
classificar a tolerancia das espécies, usando como critério a presenga ou auséncia dentro
das cidades (e.g., Blair 1996, Croci et al. 2008, Sol et a. 2014). Por exemplo, espécies
ausentes em ecossistemas urbanos podem ser agrupadas como evitadores, enquanto
espécies que ocorrem em cidades podem ser classificadas como adaptadas ou
oportunistas (McKinney 2006, Fischer et al. 2015, Callaghan et al. 2019). As adaptadas
englobam as espécies que exploram cidades em periodos especificos, enquanto as
oportunistas se estabelecem de forma fixa (Adler & Tanner 2015, Callaghan et
al. 2021). No entanto, utilizar varidveis ambientais das cidades, como a luz artificial ou
densidade de construgdes pode ser util para entender de forma quantitativa a tolerancia
das espécies a urbanizagdo (Callaghan et al. 2019). Anuros podem ser bons modelos
para essa abordagem, pois sdo associados majoritariamente a um tipo de ambiente,
como as pogas (Smith & Green 2005). Com isso, espécies com ocorréncia em pogas
com maior densidade de constru¢des ao redor pode indicar maior tolerancia a
urbanizagdo, enquanto a auséncia indica menor tolerancia (Wells 2007, Adler & Tanner
2015).

Embora estudos com abordagens evolutivas nas cidades tenham aumentado nas
ultimas décadas, a maioria foi realizada em paises do Norte Global (e.g., Alberti et al.
2017, 2020, De Meester et al. 2019, Szulkin et al., 2020, Des Roches et al. 2021). No
entanto, fatores historicos e socioecondomicos como a taxa de crescimento demogréafico,

idade e tamanho das cidades variam do Norte Global em relagcdo ao Sul Global (Szulkin
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et al. 2020). No Sul Global, o histérico de urbanizagdo ¢ mais recente, intenso
(Sorichetta et al. 2015, Myers 2021) e com clima tropical (Corlett & Primack 2011), o
que facilita a formagao da ilha de calor urbana (Chakrabortty et al. 2024). Além disso, a
taxa de diversificagdo de espécies ¢ maior nas regides tropicais (Brown, 2014, Raven et
al. 2020). Nesse cenario, a heterogeneidade ambiental das cidades tropicais pode alterar
0 impacto e também a resposta das espécies, mesmo entre cidades de uma mesma regidao
(du Toit et al. 2021, Thompson et al. 2022). Consequentemente, comparar diferentes
cidades tropicais ajuda a entender o real efeito da urbanizacdo em multiplos aspectos da
biodiversidade (Cilliers et al. 2021, Shackleton et al. 2021). Por exemplo, estudos com
urbaniza¢do no Sul Global mostram que os efeitos ndo sdo padronizados, podendo ter
efeito negativo na composicdo (Rodriguez-Aguilar et al. 2016, Ganci et al 2022, Preuss
et al. 2024), tamanho médio ou varia¢do fenotipica (Komine et al., 2022, Severgnini &
Provete 2024), mas ndo na distin¢do taxondmica (Santos et al. 2025) ou atributos
reprodutivos (Santos et al. 2024). Portanto, compreender a adaptagdo fenotipica das
espécies em ecossistemas urbanos no Sul Global pode auxiliar a identificar
particularidades nos efeitos da urbanizacao e na resposta das espécies.

Aqui, testamos o papel relativo da ancestralidade comum e da variagao
fenotipica na montagem de metacomunidades de anfibios, comparando heuristicamente
pela primeira vez o papel da idade e tamanho das cidades tropicais nos padrdes
evolutivos dos atributos fenotipicos. Nossa hipotese € que os anfibios estdo sob maior
pressdo seletiva na cidade mais antiga, pois os organismos estao ha mais tempo
experienciando adaptacdo a urbanizacdo. Esperamos que: (i) a dissimilaridade funcional
seja maior nas comunidades mais urbanizadas; (i) atributos fenotipicos estejam sob
maior pressao seletiva na cidade mais antiga; (iii) poucas espécies sejam tolerantes a

urbanizacao.
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2. Materiais e métodos

2.1 Analise de dados

Para encontrar dois grupos de pogas que representem os extremos do gradiente urbano
usei a técnica de agrupamento ndo-hierarquico kmeans (Legendre & Legendre 2012)
nos pacotes vegan (Oksanen et al. 2019) e cluster (Maechler et al. 2018). Nesta analise
utilizei as cinco variaveis de composicao da paisagem, tais como: densidade de
construgdes (2024), ilha de calor urbana (2023), taxa de irradiancia (2012-2022), taxa
de urbanizagdo e area verde (1985-2022) (Figura 8 e 9). As varidveis foram

padronizadas com média zero e desvio padrdo 1 no pacote vegan.

Component 2
0
|

Component 1
These two components explain 71.55 % of the point vanability.

Figura 8: Agrupamento n&o-hierarquico das pogas no gradiente urbano de
Campo Grande realizado pelo kmeans, formando dois grupos: rural (azul) e
urbano (vermelho). As variaveis ambientais utilizadas foram: taxa de radiancia
(2012-2022), taxa de urbanizagao (1985-2022), taxa de area verde (1985-

2022), ilha de calor urbana (2023) e densidade de construgdes (2024).
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Component 2

Component 1
These two components explain 72.3 % of the point variability.

Figura 9: Agrupamento ndo-hierarquico das pogas no gradiente urbano de Séo
José dos Campos realizado pelo kmeans, formando dois grupos: rural (azul) e
urbano (vermelho). As variaveis ambientais utilizadas foram: taxa de radiancia
(2012-2022), taxa de urbanizacao (1985-2022), taxa de area verde (1985-

2022), ilha de calor urbana (2023) e densidade de construgdes (2024).

3. Resultados

A média da dissimilaridade funcional desacoplada (dcFdist) foi maior nas comunidades
urbanas para a maioria dos atributos fenotipicos em ambas as cidades, apesar de ser mais
pronunciada em Sdo José¢ dos Campos, cidade mais antiga (Figura 10 e 11). O
comprimento relativo da perna foi o atributo fenotipico que mais diferiu entre locais rurais
e urbanos nas duas cidades, enquanto a cabeca ndo teve resposta padronizada entre

cidades.
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O gradiente urbano mostrou ser um fraco filtro ambiental sobre o fenotipo das
espécies. Em Campo Grande, a dissimilaridade filogenética foi negativamente
relacionada com a média da dissimilaridade funcional pura, para todos os atributos
fenotipicos, separadamente ¢ em conjunto (Figura 12). Em Sao José¢ dos Campos, com
excecao do comprimento do corpo, os atributos fenotipicos também apresentaram relagao
negativa e significativa com a dissimilaridade filogenética (Figura 13). Isso demonstra
um padrao intermediario entre a convergéncia € o Movimento Browniano para a maioria
dos atributos fenotipicos, nas duas cidades. No entanto, houve uma convergéncia
evolutiva ocasionada pelo gradiente urbano para o comprimento do corpo.

Por fim, ndo houve clara divisdo de grupos de espécies tolerantes e ndo tolerantes
a urbanizacdo no espaco de formas filogenético (Figura 14 e 15), nas duas cidades.
Somente as espécies do género Leptodactylus tiveram maior tolerancia a urbanizagdo, em

ambas as cidades.
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Figura 10: Média da dissimilaridade fenotipica desacoplada (dcFdist) para cada

atributo fenotipico em pogas nos extremos do gradiente de urbanizagao de

Campo Grande. Dentro da cidade, a dissimilaridade funcional é maior para

todos os atributos fenotipicos. Espécies tendem a ser ligeiramente mais

parecidas entre si no ambiente urbano.



113

0.276
0.249
025 0.245
[
®
2 §.258
L8]
[}
i
14}
=
il 0.206
L= 0.202
=
S 020
< 0.191
=
[}
=
kv
I= 0.171
W
L]
2
[1]
=
u
© 0.15
=
Comprimento da cabeca
Comprimento da perna
Comprimento do corpo
0.11 Largura da cabeca
Todos atributos fenotipicos
Rural Urbano

Figura 11: Média da dissimilaridade fenotipica desacoplada (dcFdist) para cada
atributo fenotipico em pogas nos extremos do gradiente de urbanizagao de Sao
José dos Campos. Dentro da cidade, a dissimilaridade funcional € maior
somente para o comprimento rostro-cloacal e perna. Espécies tendem a ser

mais parecidas entre si no ambiente urbano.
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Dissimilaridade filogenética
Figura 12: Padrao de evolucao dos atributos fenotipicos obtido ao desacoplar a
dissimilaridade funcional pura (Fdist - dcFdist) do parentesco evolutivo (Pdist)
no gradiente urbano de Campo Grande. Todos os atributos fenotipicos
parecem evoluir seguindo o Movimento Browniano, sugerindo uma fraca

pressao seletiva no gradiente urbano. Slope = inclinagao; SE = erro padréao.
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Figura 13: Padrao de evolucao dos atributos fenotipicos obtido ao desacoplar a
dissimilaridade funcional pura (Fdist - dcFdist) do parentesco evolutivo (Pdist)
ao longo do gradiente urbano Sao José dos Campos. Com excec¢ao do
comprimento rostro-cloacal (CRC) que tendeu a convergéncia, todos os outros
atributos fenotipicos tiveram inclinagao negativa (P <0.05). Isso sugere um
padrao evolutivo intermediario entre o Movimento Browniano e aleatério. Este
resultado sugere que o gradiente urbano esta homogeneizando o comprimento
rostro-cloacal das espécies, mas nao necessariamente os outros atributos

fenotipicos. Slope = inclinagao; SE = erro padrao.
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Figura 14: Espaco de formas filogenético mostrando o indice de Tolerancia a
Urbanizagao para as espécies de Campo Grande. Observe que poucas espécies
demonstraram tolerancia a urbanizagao. Nao houve clara divisdo entre espécies
tolerantes e nao tolerantes, e sim sobreposicdo em termos fenotipicos. Por
exemplo, Boana raniceps esta proxima de Leptodactylus macrosternum no
espaco de ordenagéao, apesar de ser mais tolerante. CRC (comprimento rostro-
cloacal), LC (largura da cabeca), CP (comprimento da perna). Espécies:
Leptsyph (Leptodactylus syphax), Leptpodi (Leptodactylus podicipinus),
Boanpunc (Boana punctata), Boanrani (Boana raniceps), Boanalbo (Boana
albopunctata), Rhindypt (Rhinella dypticha), Dendnanu (Dendropsophus nanus),

Physalbo (Physalaemus albonotatus), Scinfusc (Scinax fuscovarius), Pseuplad
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(Pseudis platensis), Leptelen (Leptodactylus elenae), Leptmacr (Leptodactylus
macrosternum), Leptlaby (Leptodactylus labyrinthicus), Dendminu
(Dendropsophus  minutus), Elacbico (Elachistocleis bicolor), Physnatt
(Physalaemus  nattereri), Physcuvi (Physalaemus cuvieri), Leptfusc
(Leptodactylus fuscus), Scinfusc (Scinax fuscomarginatus), Dermmuel
(Dermatonotus muelleri), Chiamehe (Chiasmocleis mehelyi), Scinnasi (Scinax
nasicus), Dendelia (Dendropsophus elianae), Physmarm (Physalaemus

marmoratus), Physcent (Physalaemus centralis).
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Figura 15: Espago de formas filogenético mostrando o indice de Tolerancia a

Urbanizagcao para espécies que ocorrem em Sao José dos Campos. Observe
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que poucas espécies demonstraram tolerancia a urbanizagdo. N&o teve clara
divisdo entre espécies tolerantes e nio tolerantes, e sim uma sobreposi¢do no
espaco de ordenagao. Por exemplo, Elachistocleis cesarii estda proximo de
Brachycephalus rotenbergae e Phyllomedusa burmeisteri, apesar de ser mais
tolerante a urbanizagdo. CRC (comprimento rostro-cloacal), CP (comprimento da
perna). [Espécies: Leptlaby (Leptodactylus labyrinthicus), —Dendance
(Dendropsophus anceps), Rhinicte (Rhinella icterica), Leptfusc (Leptodactylus
fuscus), Physcuvi (Physalaemus cuvieri), Elaccesa (Elachistocleis cesatrii),
Scinfusco (Scinax fuscovarius), Dendsanb (Dendropsophus sanborni), Boanalbo
(Boana albopunctata), Rhinorna (Rhinella ornata), Boanalbo (Boana
albomarginata), Scinimbe (Scinax imbegue), Leptlatr (Leptodactylus latrans),
Boanfabe (Boana faber), Scinfusc (Scinax fuscomarginatus), Leptpodi
(Leptodactylus podicipinus), Dendeleg (Dendropsophus elegans), Dendminu
(Dendropsophus minutus), Bracrote (Brachycephalus rotenbergae), Haddbino
(Haddadus binotatus), Phylburm (Phyllomedusa burmeisteri), Aplaleuc
(Aplastodiscus leucopygius), Bokeluct (Bokermannohyla luctuosa), Boansemi
(Boana  semilineata),  Scincros  (Scinax  crospedospilus),  Dendelia

(Dendropsophus elianeae).

4. Discussao

Nossos resultados mostram que o gradiente urbano foi um fraco filtro ambiental na
montagem de comunidades, mas o efeito variou de acordo com o atributo fenotipico e
com a idade da cidade. Corroboramos a nossa hipotese de que a dissimilaridade
funcional seria maior em pogas com maior pressao seletiva, como os localizados dentro

da cidade. Nas duas cidades, a dissimilaridade funcional foi maior dentro da cidade, mas
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a magnitude da diferenca entre rural e urbano foi diferente entre as cidades. Somente na
cidade mais antiga encontramos um atributo sob convergéncia evolutiva no gradiente
urbano (comprimento do corpo). No entanto, contrario a nossa hipotese, a maioria dos
atributos ndo demonstraram estar sob sele¢ao evolutiva em resposta a urbanizagao.
Além disso, a cabeca nao demonstrou uma resposta padronizada na dissimilaridade
funcional entre as cidades. Por fim, nao houve clara divisao de grupos de espécies
tolerantes e nao tolerantes a urbanizacao no espago de formas filogenético.

Encontramos para ambas as cidades que o tamanho do corpo e da perna tiveram
uma dissimilaridade funcional maior dentro da cidade. A diferenca fenotipica entre
populagdes rurais e urbanas ¢ um padrao comumente encontrado (Donihue & Lamber
2015, Johnson & Munshi-South 2017, Rivkin et al. 2019, Thompson et al. 2022). Isso
possivelmente se deve as distintas trajetorias evolutivas que os anuros experienciam
(Urban et al. 2011), ja que a identidade de espécies, estrutura de habitat e o conjunto de
restricdes ambientais pode diferir entre rural e urbano (Parris 2006, Hamer & Parris
2011, Aronson et al. 2016). No estudo de Navas et al. (1999), por exemplo, foi
demonstrado que o desempenho locomotor ¢ reduzido em anuros que estdo sob altas
temperaturas, caracteristica ambiental comum nas cidades. Além disso, ectotérmicos
como os anuros demonstram uma forte relagao entre o tamanho do corpo e a
desidratacdo, que pode intensificar sob altas temperaturas (Preest et al. 1992, Rogowitz
et al. 1999). Isso possivelmente altera o balanco entre os custos e beneficios da
plasticidade fenotipica e da aptiddo relativa nas estratégias de uso do habitat (Chase &
Leibold 2003). Com isso, diferengas na aptidao pode induzir uma adaptacdo fenotipica,
o que direciona para uma maior dissimilaridade funcional nas comunidades urbanas

(Miles et al. 2019, Thompson et al. 2022, Winchell et al. 2023). Portanto, ambas as
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cidades demonstram semelhangas na montagem de comunidades entre rural e urbano,
influenciando o nicho de requerimento para padrdes semelhantes.

Encontramos que a dissimilaridade funcional na cabega dos anfibios foi maior
nas comunidades urbanas da cidade mais nova, mas ndo na mais antiga. E amplamente
conhecido que as presas de anuros estdo passando por uma redugdo na riqueza,
abundancia e tamanho nos ecossistemas urbanos (e.g. Knop 2015, Merckx & Van Dyck
2019). Com isso, grupos com baixa dispersao, como os anuros, pode experienciar uma
mudanga na taxa de oferta de recursos tréficos entre ambientes rurais e urbanos (Da
Rosa et al. 2002, Hunter 2007, Santana et al. 2019), o que muda as diferengas de aptidao
dentro da comunidade (Chase & Leibold 2003). Consequentemente, isso pode resultar
ndo somente na extingdo local de anuros com dietas especialistas e/ou menos
competitivos (Tilman 1982, Gamez et al. 2022), mas também afeta as diferencas de
nicho de impacto em quem permanece (Chase & Leibold 2003). Consequentemente, a
espécie com o fendtipo que exerce um impacto mais distinto ao da espécie competidora
tende a explorar uma gama mais ampla de recursos troficos, o que pode ser essencial em
ambientes com recursos escassos (Chase & Leibold 2003). Dessa forma, pode haver
maior diferenga nas taxas de consumo, especializacdo alimentar e competi¢cdo entre as
espécies (Grant & Grant 2006, Costa-Pereira et al 2018). Por outro lado, a presenca de
maior area florestal dentro da area urbana na cidade mais antiga (PMSJC 2018) pode ter
mantido a abundancia e a diversidade de presas de anuros dentro das cidades (e.g.
Aranda et al. 2021). Isso possivelmente impactou em menor intensidade a taxa de oferta
de recursos tréficos, e com isso, os fendtipos tiveram menor divergéncia entre rural e
urbano, ja que a adaptacdo fenotipica pode ter sido fraca ou inexistente (Charmantier et
al. 2024). Portanto, as diferencas intraurbanas mudam a montagem de comunidades

entre as cidades, influenciando o nicho de impacto para padrdes distintos.
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Encontramos que o tamanho do corpo, mas nao os outros atributos, esta sob
convergéncia somente na cidade mais antiga. A simplificagao do tamanho do corpo ¢
uma das principais respostas ecologicas de animais no mundo todo, principalmente em
relagdo ao aumento da temperatura (Sheridan & Bickford 2011, Baudron et al. 2014,
Wei Zhu et al. 2023). Além disso, geralmente os atributos do nicho de requerimento
mudam mais rapidamente em relacao aos atributos do nicho de impacto, especialmente
em situagoes de altas temperaturas (Chase & Leibold 2003, Vucic-Pestic et al. 2011,
Dell et al. 2011). Isso pode ser mais frequente em cidades mais antigas e urbanizadas,
j& que geralmente estas formam a ilha de calor urbana (Li & Bou-Zeid 2013). Dessa
forma, os anuros na cidade mais antiga podem estar hd mais tempo sob adaptagdo
fenotipica como resposta a ilha de calor urbana (Jhonson & Munshi-South 2017,
Thompson et al .2022). Em ectotérmicos como 0s anuros, uma convergéncia no
tamanho pode ser uma resposta adaptativa as altas temperaturas urbanas, ja que o
desempenho térmico e a conservacdo de dgua estdo fortemente relacionados ao tamanho
desses organismos (Atkinson et al. 1995, Rogowitz et al. 1999, Wells 2007). A alocagdo
diferencial de recursos pode ter um papel nisso, com espécies possivelmente alocando
mais recursos na tolerncia a temperatura ao invés do tamanho do corpo (Chase &
Leibold 2003, Franco-Belussi et al. 2024). Isso € previsto pela filtragem ambiental,
onde as espécies que coexistem numa regido devem ser mais semelhantes nos seus
requisitos ambientais (Zobel 1997, Chase & Leibold 2003, Kraft et al. 2014). Portanto,
a adaptacdo fenotipica nos atributos do nicho de requerimento de multiplas espécies
demonstra ter mais importancia no estabelecimento em gradiente urbano.

Em ambas as cidades ndo houve clara divisdo de grupos de espécies tolerantes e
ndo tolerantes no espaco de formas filogenético, mas algumas espécies do género

Leptodactylus demonstraram tolerancia a urbaniza¢do. Da mesma forma que a variagdo
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interespecifica ¢ comumente observada em atributos fisioldgicos (Cocciardi & Ohmer
2024), fenotipicos (Violle et al. 2012) e genéticos (Babik et al. 2023), ¢ comum que isso
também ocorra na tolerancia a urbanizagao (Callaghan et al 2019). A variacao na
tolerancia a urbanizagao pode ser ocasionada por diversos fatores que variam entre as
espécies, como a fisiologia térmica, especificidade de habitat e dieta (Richter-Boix et al.
2015, Villasenor et al. 2017, Yang et al. 2021). Geralmente, a maioria das espécies sao
classificadas como evitadores dos ecossistemas urbanos, enquanto poucas sao
consideradas adaptadas ou oportunistas (Conole & Kirkpatrick 2011, Adler & Tanner
2015). O estudo de Pereyra et al. (2020) demonstraram que a ocorréncia dos anuros nas
cidades pode ser facilitada para os anuros com modo reprodutivo de ninho de espuma,
pois a espuma pode manter a umidade e acelerar o desenvolvimento das larvas (Kusano
et al. 2006, Londofio et al. 2015). Esse modo reprodutivo estd presente em anuros dos
géneros Physalaemus e Leptodactylus (Haddad & Prado 2005). Em especial, o género
Leptodactylus demonstra ser generalista conforme estudos anteriores com populagdes
urbanas de duas ras tropicais, indicando que sdo resistentes na tolerancia a urbanizagao
e oportunistas em relacdo aos outros anuros (Adler & Tanner 2015, Santana et al. 2019,
Franco-Belussi et al. 2024). Portanto, demonstramos que a tolerancia a urbanizacao
possui respostas espécie-especifica e pode ndo ser preditivo categorizar as espécies em

grupos de tolerancia.

5. Conclusao

Nossos resultados estdo parcialmente de acordo com a nossa hipotese. Por um lado, e de
acordo com a nossa hipotese, a dissimilaridade funcional nas comunidades dentro da
cidade foi maior e o comprimento do corpo demonstrou estar sob convergéncia

evolutiva, em escala de metacomunidade. Por outro lado, a maioria dos atributos
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fenotipicos nao demonstrou estar sob selecdo como um resultado dos efeitos da
urbanizagao, ¢ a dissimilaridade funcional da cabeca nao demonstrou uma diferenca
entre rural e urbano na cidade mais antiga. Nossos resultados sugerem uma sele¢ao
fraca, apesar das comunidades terem diferencas funcionais entre rural e urbano, nas
duas cidades. A idade da cidade teve influéncia na magnitude do efeito da urbanizagao,
pois somente a cidade antiga teve um atributo fenotipico sob convergéncia evolutiva.
Isso indica que as regras de montagem de comunidades no gradiente urbano podem
distinguir até mesmo entre as cidades tropicais, € ndo so entre o Norte Global e Sul
Global. Portanto, adicionamos novas evidéncias mostrando que as dindmicas eco-
evolutivas em cidades tropicais dependem da idade e o tamanho da cidade, ¢ que esse

efeito varia de acordo com o componente do nicho.
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Conclusio geral

As cidades apresentaram uma homogeneizagao fenotipica nas populagdes em escala de
comunidade, mas ndo para as espécies e regiao. Essa homogeneizagao fenotipica sugere
uma mudanga nos impactos e requisitos minimos das espécies no gradiente urbano,
possivelmente como uma consequéncia da mudanga em mecanismos eco-evolutivos. A
competi¢ao, plasticidade fenotipica, dispersao e demandas conflitantes (trade-offs)
podem assumir uma nova configuragdo em resposta ao gradiente urbano, o que
possivelmente contraiu os nichos individuais. Também detectamos diferencas no papel
da heterogeneidade ambiental local e de paisagem, dispersdo e equivaléncia ecologica
na organizacao das comunidades entre as cidades. Isso pode ser resultado de diferencas
na idade e no ritmo de urbanizagdo, que possivelmente faz as cidades terem tempos
distintos de impacto nas espécies. Portanto, a magnitude do efeito da urbanizagao nao
difere somente entre as cidades antigas do Norte Global e as cidades mais novas do Sul
Global, mas também entre as cidades tropicais com ritmos distintos de urbanizacao no
Sul Global.

O gradiente urbano teve um fraco efeito no padrao de evolugdo dos atributos
fenotipicos relacionados ao nicho das espécies, mas o efeito variou de acordo com o
atributo fenotipico e com a idade da cidade. Somente a cidade mais antiga apresentou
um atributo (comprimento do corpo) sob convergéncia evolutiva, possivelmente como
resultado de mudancgas nos mecanismos de compensagao em resposta ao estresse
urbano. Isso pode reduzir a energia utilizada para o desenvolvimento e aumentar a
energia para mecanismos de tolerancia, que ao longo do tempo, pode ser fixado como
um novo atributo nas espécies. Também encontramos uma maior dissimilaridade
funcional pura dentro das cidades, principalmente para atributos do nicho de

requerimento. Possivelmente, os anfibios experienciam distintas trajetorias evolutivas
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nos extremos do gradiente urbano, ja que a for¢a do fluxo gé€nico, da deriva ecoldgica e
da plasticidade fenotipica deve mudar. Além disso, poucas espécies demonstraram
tolerancia a urbanizagao, o que pode estar relacionado as diferengas no desempenho das
espécies, como na sobrevivéncia, sucesso reprodutivo e/ou capacidade de explorar
recursos. Os resultados confirmam a nossa hipdtese de que anfibios estdo sob maior
pressao seletiva tanto na cidade mais antiga, quanto nas lagoas mais urbanizadas nas
duas cidades.

Portanto, ¢ necessario que a gestdo publica das pocas no gradiente urbano leve
em considera¢do nao somente as necessidades humanas, mas também a biodiversidade
que ali persiste. Politicas publicas que atuem na escala local e na paisagem podem
aumentar o potencial para abrigar uma maior biodiversidade, e a0 mesmo tempo,
fornecer servigos essenciais para as atividades humanas. Pocas com maior
heterogeneidade ambiental pode aumentar e manter a biodiversidade urbana, além de
criar areas termicamente saudaveis e de lazer para humanos. Dessa forma, a gestdo deve
atuar de forma integrada para criar ambientes mais amigaveis as atividades humanas e a

biodiversidade.



