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“Letras misturadas com metal 

E a cidade crescia como um animal, 

Em estruturas postiças, 

Sobre areias movediças, 

Sobre ossadas e carniças, 

Sobre o pântano que cobre o sambaqui, 

Sobre o país ancestral, 

Sobre a folha do jornal” 

(Lenine) 
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Resumo geral 

A conversão de paisagens naturais em novos ecossistemas urbanos altera diversos processos 

ecológicos e evolutivos, e consequentemente, a montagem de comunidades. Isso provoca não 

só uma mudança na identidade de espécies nas comunidades, mas também uma modificação 

na distribuição dos fenótipos e distância filogenética entre as espécies co-ocorrentes. No 

entanto, pouco se sabe sobre como a idade e tamanho da cidade impactam o fenótipo de 

espécies com limitação de dispersão. Nesta dissertação, testei se gradientes de urbanização 

restringem a variação de atributos fenotípicos em anfíbios, e o papel da evolução de atributos 

na montagem de comunidades. Para isso, estimamos variáveis ambientais locais e de 

paisagem em 20 poças em Campo Grande (MS) e outras 20 em São José dos Campos (SP). 

Medimos atributos fenotípicos relacionados ao nicho de impacto, como: comprimento e 

largura da cabeça (mm); e nicho de requerimento: comprimento rostro-cloacal, comprimento 

da coxa, tíbia e pé (mm) para cada espécie em cada poça. Particionamos a variação fenotípica 

em níveis hierárquicos e testamos o efeito das variáveis ambientais locais e de paisagem nos 

atributos fenotípicos. Por fim, testamos como o componente fenotípico herdado e adaptativo 

da variação fenotípica é influenciado pelo gradiente urbano. Houve uma homogeneização dos 

atributos nas populações de anuros na escala de comunidade em ambas as cidades. O efeito 

das variáveis ambientais locais e de paisagem e fontes de variação fenotípica diferiram entre 

cidades. A dissimilaridade funcional pura foi maior dentro das cidades, mas a sua magnitude 

mudou entre elas. Somente São José dos Campos demonstrou evidências de convergência 

evolutiva, como no tamanho do corpo. Nossos resultados sugerem que não só a idade, mas 

também o ritmo de urbanização, pode mudar a magnitude do efeito e a resposta dos anuros até 

mesmo entre cidades tropicais. 

 

Palavras-chave: Montagem de comunidades; Nicho; Coexistência; Adaptação fenotípica. 
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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 São 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 São 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. 
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Introdução geral 

Metacomunidades são comunidades locais conectadas por fluxo de espécies potencialmente 

interagindo entre si (Leibold et al. 2004). Inicialmente foram propostos quatro arquétipos que 

dão ênfase no papel da dispersão, heterogeneidade ambiental e equivalência ecológica (Logue 

et al. 2011) para descrever a organização das comunidades locais no espaço: Dinâmica 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 dispersão 

entre as comunidades e que as suas taxas demográficas são equivalentes e flutuam de maneira 

estocástica (Hubbel 2001). Por outro lado, outros modelos assumem que a heterogeneidade 

ambiental e diferenças de nicho entre as espécies determinam a sua distribuição ao longo do 

espaço, através de mecanismos determinísticos (Levins & Culver 1971, Shmida & Wilson 

1985). Esses modelos apontam para padrões distintos de distribuição de espécies (Leibold & 

Chase 2018), o que consequentemente influencia o conjunto de espécies encontrado nas 

comunidades de uma dada região. 

A coexistência de espécies num contexto espacial (Amarasekare 2003, Amarasekare et 

al. 2004) é dada pelo balanço entre mecanismos estabilizadores (diferença de nicho) e 

equalizadores (diferença de aptidão) (Chesson 2000). Diferenças de nicho entre espécies 

podem surgir por tolerâncias ambientais distintas e/ou diferentes suscetibilidades às interações 

bióticas (Chase & Leibold 2003). De modo complementar, diferenças de aptidão surgem 

através de distinções no desempenho dos organismos em extrair e utilizar recursos numa 

comunidade (Laughlin & Messier 2015). A base conceitual do nicho e da aptidão 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), exclusão 

competitiva (MacArthur & Levins 1967, MacArthur 1972, Connel 1983), nicho individual 

(Roughgarden 1972, 1974), filtros bióticos e abióticos (Keddy 1992, Weiher & Keddy 1995) 
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e processos neutros (Hubbel 2001). No entanto, essas definições se concentravam em apenas 

uma das partes que compõe o nicho (Chase & Leibold 2003). 

Atualmente, Chase & Leibold (2003) unificaram a base conceitual desenvolvida para o 

nicho num arcabouço analítico utilizando os modelos “consumidor-recurso” descritos por 

MacArthur (1972) e as extensões descritas por Tilman (1982), o que recebeu o nome de 

Teoria Contemporânea do Nicho. Adicionalmente, Bolnick et al. (2003) demonstrou a 

importância da especialização individual na estruturação de comunidades utilizando como 

base o conceito de nicho individual de Roughgarden (1972, 1974). Dessa forma, uma 

abordagem integrativa que englobe a especialização individual, Teoria Contemporânea do 

Nicho e a Teoria Moderna de Coexistência, aumenta o poder preditivo para revelar padrões 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 padrões atuais podem ser resultado de mudanças ambientais recentes e da 

história evolutiva das espécies (Cadotte et al. 2019). 

As relações de parentesco evolutivo entre as espécies têm 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 fenotípica mais semelhante em relação às comunidades com espécies que possuem 

menor parentesco (De Bello et al. 2021). Dessa forma, uma maior semelhança fenotípica se 

reflete em maior semelhança nas preferências ambientais e interações bióticas, já que as 

características fenotípicas delimitam grande parte do nicho das espécies (Chase & Leibold 

2003, Cadotte & Tucker 2017). Opostamente, fenótipos distintos indicam fracas relações 

evolutivas entre as espécies, ou seja, uma maior diferença nas preferências ambientais e 

interações bióticas (De Bello et al. 2021). No entanto, a variação fenotípica pode fazer 
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espécies com menor parentesco evolutivo se tornarem fenotipicamente semelhantes, o que 

pode confundir a relação entre padrões filogenéticos e fenotípicos (Losos 2011).  

Uma maior variação fenotípica permite uma adaptação mais rápida às mudanças 

ambientais, sendo um elemento central no estabelecimento das espécies em uma comunidade 

(Violle et al. 2012). O ajuste fenotípico ocorre inicialmente pela exaptação, onde os atributos 

fenotípicos que evoluíram sob um regime de seleção passado são ajustados a um novo 

ambiente. Dessa forma, os atributos fenotípicos ganham uma nova função e aumentam a 

aptidão dos organismos no ambiente (Winchell et al. 2023). Ao longo do tempo, essa 

mudança fenotípica é fixada nas espécies, alterando o nicho de indivíduos e espécies 

(Thompson et al. 2022, Winchell et al. 2023, Costa-Pereira & Araújo 2024). Em contraste, um 

atributo pode diminuir a aptidão dos organismos se fenótipos mal-adaptados forem fixados, o 

que prejudica a probabilidade de ocorrência no novo ambiente (Brady et al. 2019). Portanto, a 

capacidade de ajuste fenotípico das espécies afeta a coexistência e a montagem de 

comunidades, pois pode direcionar para uma alta ou baixa sobreposição de nicho nas 

comunidades locais (Violle et al. 2012, De Bello et al. 2021, Pastore et al. 2021).  

 Embora estudos com urbanização tenham avançado significativamente nas últimas 

décadas, ainda existem lacunas relacionadas à coexistência e montagem de comunidades 

(Szulkin et al. 2020, Shackleton et al. 2021, Severgnini et al. 2024). Aspectos como padrões 

de competição, uso de recursos, comportamento e tolerância são algumas das lacunas 

(Kristien et al. 2020, Langerhans & Kern 2020). Entretanto, essas potenciais lacunas podem 

diferir entre distintos grupos taxonômicos, já que o ciclo de vida, sobrevivência e a 

reprodução das espécies diferem (Langerhans & Kern 2020, Winchell et al. 2020). Por 

exemplo, aves e morcegos possuem ciclo de vida e reprodução terrestre, além de atributos 

fenotípicos que conferem o voo (Norberg 1986). Com isso, possuem maior capacidade de 

dispersão, o que favorece a seleção de habitats adequados às suas preferências ambientais 
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dentro ou fora das cidades (Winchell et al. 2020). No entanto, organismos aquáticos como os 

anfíbios não apresentam a mesma dinâmica dentro das cidades (Wells 2007). 

Anfíbios anuros são bons modelos para testar como a montagem de comunidades 

ocorre em ecossistemas urbanos, especialmente por conta do seu ciclo de vida bifásico e baixa 

dispersão (Hamer & McDonnell 2008). Esses organismos apresentam características únicas 

dentre os vertebrados, já que suas comunidades se concentram majoritariamente ao redor de 

um mesmo ambiente aquático, ou em uma rede de ambientes próximos (Ribeiro et al. 2011). 

Com isso, transformações ambientais que ocorrem nas poças consequentemente afetam 

múltiplas espécies que potencialmente interagem (Oertli & Parris 2019, Perrelet et al. 2025). 

Nas últimas décadas, estudos com comunidades de anfíbios em área urbana foram realizados 

em diferentes cidades ao redor do mundo, o que demonstra evidências de mudanças 

especialmente na composição de espécies, riqueza taxonômica e atributos de história de vida 

(Parris 2006, Hamer & Parris 2011, Scheffers & Paszkowski 2012, Preuss et al. 2024). Dessa 

forma, entender a coexistência de espécies através da perspectiva fenotípica, como por meio 

da escala intra- e interespecífica, pode ser essencial para a compreensão da montagem de 

comunidades. 

Utilizar a variação de atributos fenotípicos associados às diferenças de nicho pode 

auxiliar na compreensão de como se dá a montagem de comunidades em ecossistemas 

urbanos (Chase & Leibold 2003, Violle et al. 2012, Kristien et al. 2020). As diferenças de 

nicho podem se dar tanto pelas mudanças nos recursos tróficos, quanto pelas mudanças nos 

recursos de habitat ocasionados pela urbanização. Dessa forma, é esperado que potenciais 

mudanças nesses recursos possam afetar a variação fenotípica de atributos relacionados à 

captura desses recursos (Chase & Leibold 2003, Thompson et al. 2022). Para isso, a utilização 

da estatística T e dos métodos filogenéticos comparativos são boas ferramentas para 

compreender a expansão e/ou redução de nicho e potenciais adaptações fenotípicas nas 
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espécies (Violle et al. 2012, De Bello et al. 2017). Por exemplo, a estatística T descrita por 

Violle et al. (2012) particiona a variação fenotípica em múltiplas escalas hierárquicas, 

podendo sugerir padrões de coexistência, sobreposição de nicho e estratégias ecológicas. 

Além disso, o método descrito por De Bello et al. (2017) propõe desacoplar atributos 

fenotípicos da filogenia para inferir padrões evolutivos que estruturam a montagem de 

comunidades (e.g., Hulshof et al. 2013, Mungee & Athreya 2021). Dessa forma, uma 

combinação entre os dois métodos pode fornecer valiosos insights para o arcabouço teórico da 

ecologia evolutiva urbana. 

Para um melhor entendimento dos resultados, organizamos a dissertação em dois 

capítulos. O primeiro deles testa os efeitos da urbanização na organização fenotípica em duas 

metacomunidades de anuros, enquanto o segundo analisa os modos de evolução dos atributos 

fenotípicos. 

Capítulo I: “Ecossistemas urbanos restringem a variação de atributos fenotípicos 

relacionados com distintos componentes do nicho ecológico?”. Aqui, utilizo o arcabouço 

teórico de metacomunidades e nicho para entender a montagem de comunidades de anuros 

nos ecossistemas urbanos. Nossa hipótese é que a variação intraespecífica será restringida ao 

longo do gradiente urbano, pois esperamos que uma potencial alteração nos recursos tróficos 

e de habitat ocasionados pela urbanização afete o nicho ecológico das espécies. Dessa forma, 

temos dois objetivos principais: (1) Investigar como o gradiente de urbanização altera a 

contribuição da variação intraespecífica em relação à interespecífica para variação de 

atributos fenotípicos; (2) Testar o papel relativo das variáveis ambientais (local e paisagem) 

nos componentes de variação fenotípica ao longo do gradiente de urbanização.  

Capítulo II: “Qual o papel relativo da ancestralidade e da variação fenotípica na 

montagem de comunidades?”. Aqui, utilizo o arcabouço teórico de metacomunidades e nicho 

para entender os padrões de evolução dos atributos fenotípicos relacionados ao nicho das 
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espécies nos ecossistemas urbanos. Nossa hipótese é que cidades mais antigas terão maior 

pressão seletiva sob as espécies, pois esperamos que nessas cidades as espécies estejam há 

mais tempo sob adaptação às condições ambientais. Dessa forma, temos um objetivo 

principal: (1) Avaliar o papel dos componentes puro e conjunto da ancestralidade comum e da 

variação fenotípica na montagem de comunidades de anuros. 

 

Materiais e Métodos 

Área 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; São José dos Campos (Figura 2), São 

Paulo, Sudeste do Brasil. São José dos Campos foi fundada há 256 anos e possui área urbana 

de 128,94 km², população estimada em 697.054 habitantes (634,03 habitantes/km²) (IBGE 

2023) e taxa de crescimento anual da área urbana de 1,88% (MapBiomas v. 9.0). Campo 

Grande foi fundada há 124 anos e tem 252,63 km² de área urbana, população estimada em 

898.100 (111,1 habitantes/km2) (IBGE 2023) e taxa de crescimento anual da área urbana de 

1,77% (MapBiomas v. 9.0).  

Em São José dos Campos, estudos anteriores registraram 38 espécies, sendo 20 delas 

ocorrendo no perímetro urbano (Gonçalves 2009, Alexandre 2014, Moroti et al. 2019, 

Menezes et al. in prep). Em Campo Grande, 37 espécies já foram registradas, das quais 31 

ocorrem no perímetro 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 mudança na cobertura da terra (1985–2022) mostrando as poças amostradas (pontos pretos) no gradiente 

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

Geografia e Estatística (IBGE) e do banco de dados MapBiomas (2023); e preparado no QGIS v. 3.22.1. 
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Figura 2: Mapa de mudança na cobertura da terra (1985–2022) mostrando as poças amostradas (pontos pretos) no gradiente 

urbano em São José dos Campos, São Paulo, Brasil.  



32 

 

 

 

 

Desenho amostral 

Para selecionar as poças 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 poças 

em São José dos Campos e outras 20 poças em Campo Grande para representar o 

gradiente urbano, utilizando buffers de 500 m como distância mínima entre as poças. 

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 abundância das espécies entre 

18h30 à 00h00 no período reprodutivo entre outubro de 2023 e março de 2024, exceto 

para Dendropsophus nanus que compreendeu o período entre novembro de 2022 a 

janeiro de 2023. Utilizei levantamento em sítio de reprodução e busca por encontros 

visuais (Scott & Woodward 1994). Cada poça foi visitada até obtermos cinco indivíduos 

mensurados para cada espécie, totalizando duas visitas por poça. Para identificar os 

indivíduos e evitar re-amostragem, utilizei marcação com elastômero e soltei os 

indivíduos. Indivíduos coletados foram tombados na Coleção ZUFMS e na Coleção 

Científica de Anfíbios do Laboratório de Zoologia da Universidade de Taubaté. A 

pesquisa foi realizada mediante a autorização do Instituto Chico Mendes de 

Conservação da Biodiversidade (ICMBio), sob nº 87096-4, e aprovação da Comissão de 

Ética no Uso de Animais da Universidade Federal de Mato Grosso do Sul 

(CEUA/UFMS), sob nº 23104.022764/2024-79. 

Atributos fenotípicos 

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

seguintes atributos fenotípicos: comprimento rostro-cloacal, comprimento da perna (pé, 
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tíbia e coxa), largura e comprimento da cabeça. Medi indivíduos com paquímetro digital 

manual (ZAAS-10016, com precisão de 0,01 mm) em cada uma das poças. Para 

remover a relação alométrica das medidas lineares (Klingeberg 2016), utilizei os 

resíduos de um modelo linear relacionando tamanho do corpo (em escala log, variável 

preditora) com o tamanho da perna, e comprimento e largura da cabeça (variáveis 

resposta). A análise foi realizada no software R (R Core Team 2024). 

Selecionei esses atributos fenotípicos, pois eles potencialmente possuem relação 

com diferentes componentes do nicho ecológico (Winemiller et al. 2015). Por exemplo, 

a largura e comprimento de cabeça estão relacionadas ao nicho de impacto (Chase & 

Leibold 2003, Letten et al. 2017), pois em anfíbios influenciam a quantidade e a 

variedade de recursos alimentares capturados (Emerson 1985a, Parmelee 1999). Já o 

comprimento rostro-cloacal e o comprimento da perna estão relacionados ao nicho de 

requerimento (Chase & Leibold 2003), já que limitam o tipo de habitat ocupado 

(Buttimer et al. 2020), termorregulação, movimento e dispersão (Emerson 1985b, 

Phillips et al. 2006, Wells, 2007). Portanto, esses atributos potencialmente impactam 

diretamente na aptidão (fitness) dos organismos (McPeek 2017) ao longo do gradiente 

de urbanização. 

 

Variáveis ambientais locais e de composição da paisagem 

Quantifiquei variáveis ambientais em escala de paisagem utilizando os buffers (Tabela 

1). Medi a urbanização em 2022 (Figura 3), estimada como a área de vias pavimentadas 

e edificações num buffer de 500 m ao redor das poças, e a sua taxa de mudança entre 

1985 e 2022 (Figura 4 e 5). Essa variável é comumente usada para representar a 

urbanização em estudos de ecologia evolutiva (Moll et al. 2019, Szulkin et al. 2020). 

Também calculei a taxa de mudança de área verde ao longo da série histórica (1985-
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2022) (e.g., Zhang et al. 2009). Essas variáveis foram quantificadas utilizando imagens 

do satélite Landsat-8 (resolução de 30 m) disponibilizados pelo MapBiomas V. 8.0 

(2023). Também extraí a radiância no centroide de cada poça (e.g., Callaghan et al. 

2019), uma medida de luz artificial noturna, pela combinação de radiação visível, 

correções atmosféricas e propagação de luz, e posteriormente calculei a sua taxa de 

mudança (2012-2022). Os dados são 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 urbanização e área verde, e 2012 para 

radiância) e dividindo pelo intervalo de tempo (37 anos para urbanização e área verde, e 

10 anos para radiância).  

Quantifiquei a densidade de construções (e.g., Amaya-Espinel et al. 2019) em 

2024 pela equação: (soma da área construída/área do buffer) * 100. Construí polígonos 

para extrair e somar a área de cada construção através de imagens do satélite Sentinel-2 

(resolução 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 

equação: (temperatura da superfície - temperatura média da superfície)/desvio padrão, 

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 contêm pixels com informações sobre luz solar, refletância e brilho, que 

são convertidas em temperatura da superfície da terra. Com isso, calculei a variação 

(mínimo e máximo) 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 variáveis ambientais locais ao início do anoitecer (18h30 às 

19h00) presencialmente na margem de cada poça: temperatura da água (ºC) usando um 

termômetro digital, área da poça (m2) com uma trena a laser (BOSCH Professional 

GLM 500) e pelo Google Earth Engine (versão 7.3.3), profundidade da poça com fita 

métrica (m), vegetação flutuante (estimativa visual, %), perfil da margem predominante 

(escavada/artificial, inclinada ou plana – variável categórica), temperatura (ºC) e 

umidade do ar (%) com um Medidor Ambiental Extech EN300. Essas variáveis 

ambientais locais influenciam a disponibilidade de microhabitats utilizados por anuros 

para forrageamento, alimentação, termorregulação e atividades reprodutivas, o que 

consequentemente pode afetar seus atributos fenotípicos (Vasconcelos et al. 2009, 

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

 

Tabela 1. Variáveis ambientais locais e de composição da paisagem utilizadas 

para quantificar a heterogeneidade ambiental e a urbanização. 

Variável ambiental Descrição Fonte do dado Referência 

 

Taxa de urbanização (%) 

Subtração da porcentagem de 

urbanização de 2022 e 1985, 

dividido pelo tempo de 37 anos. 

 

MapBiomas (2022, 

V. 8.0) 

 

Szulkin et al. 

2020 

 

Taxa de radiância  

(watt/cm2) 

Subtração da radiância de 2022 e 

2012, dividido pelo tempo de 10 

anos. 

 

Light Pollution Map 

(2022) 

Szulkin et al. 

2020, Callaghan 

et al. 2019 

 

Taxa de cobertura de 

áreas verdes (%) 

Subtração da porcentagem de 

cobertura de área verde de 2022 

e 1985, dividido pelo tempo de 

37 anos. 

 

MapBiomas (2022, 

V. 8.0) 

 

Szulkin et al. 

2020, Zhang et al 

2009 

Densidade de 

construções (área 

construída/m²) 

Razão entre a soma da área 

construída e a área do buffer, 

multiplicado por 100. 

 

Open Street Map 

(2024) 

Szulkin et al. 

2020, Amaya-

Espinel et al 2019 
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Ilha de calor urbana (ºC) Subtração da temperatura de 

superfície e média da 

temperatura da superfície, 

dividido pelo desvio padrão.  

Earth Explorer 

(2023) 

Szulkin et al. 

2020, Coelho & 

Correa (2013) 

 

Umidade relativa (ºC) 

Média da umidade relativa 

mensurada em um minuto, 

obtido a 30 cm acima do solo. 

Medidor ambiental 

Extech EN300 

(2023/2024) 

Johnson & 

Munshi-South 

2017 

 

Temperatura da água 

(ºC) 

Média da temperatura da água 

mensurada em um minuto, 

obtido a 30 cm abaixo da lâmina 

da água. 

 

Termômetro digital 

TP 300 (2023/2024) 

 

Szulkin et al. 

2020, Severgnini 

& Provete 2025 

 

Temperatura do ar (ºC) 

Média da temperatura do ar 

mensurado em um minuto, 

obtido a 30 cm acima do solo. 

Medidor ambiental 

Extech EN300 

(2023/2024) 

Szulkin et al. 

2020, Severgnini 

& Provete 2025 

 

 

Vegetação flutuante (%) 

 

 

Porcentagem estimada 

visualmente da vegetação 

flutuante em relação a área da 

poça. 

 

 

Estimativa visual 

(2023/2024) 

 

Hamer & Parris 

2011, Severgnini 

& Provete 2025 

Profundidade da poça 

(m) 

Média da profundidade da poça 

obtida em cada margem. 

Fita métrica 

(2023/2024) 

Preuss et al. 2024, 

Severgnini & 

Provete 2025 

 

Área da poça (m2) 

 

Área obtida pela medida da 

superfície da poça. 

BOSCH Professional 

GLM 500 e/ou Earth 

Engine (2023/2024) 

Hamer & Parris 

2011, Severgnini 

& Provete 2025 

Margem da poça 

(multiestado) 

Tipo de margem predominante 

na poça: Escavada, inclinada ou 

plana. 

Estimativa visual 

(2023/2024) 

Severgnini & 

Provete 2025 
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Figura 3: Gradiente de urbanização das poças (estimada como a área de 

pavimentações e construções num buffer de 500 m) em Campo Grande (A) e 

São José dos Campos (B) em 2022. Em Campo Grande há um gradiente mais 

abrupto, enquanto em São José dos Campos é mais linear. 

 

 

Figura 4: Log da porcentagem de urbanização (eixo Y) das 20 poças em 

Campo Grande (MS) entre 1985 e 2022 (eixo X). Dados do MapBiomas V. 8.0 
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Figura 5: Log da porcentagem de urbanização (eixo Y) das 20 poças em São 

José dos Campos (SP) entre 1985 e 2022 (eixo X). Dados do MapBiomas V. 

8.0.  
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Figura 6: Mapa de temperatura da superfície terrestre/ilha de calor urbana de Campo Grande (2023), Mato Grosso do Sul, Brasil. 

Círculos brancos representam locais de amostragem (poças). O mapa apresenta a banda térmica 10 do LANDSAT 8 extraída do 

United States Geological Survey (USGS). A linha preta delimita o perímetro urbano extraído 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 superfície terrestre/ilha de calor urbana de São José dos Campos (2023), São Paulo, Brasil. 

Círculos brancos representam locais de amostragem (poças). O mapa apresenta a banda térmica 10 do LANDSAT 8 extraída do 

United States Geological Survey (USGS). A linha preta delimita o perímetro urbano extraído de https://geosanja.sjc.sp.gov.br; e 

preparado no QGIS v. 3.22.1.
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Resumo 

Os ecossistemas urbanos afetam a montagem de comunidades ao modificar os padrões 

de coexistência das espécies. Isso altera a estrutura fenotípica das metacomunidades em 

diferentes níveis hierárquicos, desde populações até entre comunidades. Portanto, 

entender como o fenótipo de anuros muda no gradiente urbano, de indivíduos à 

metacomunidades, pode lançar luz sobre processos evolutivos tais como adaptação e 

plasticidade. Neste capítulo, testei o efeito da urbanização na variação fenotípica de 

atributos relacionados aos distintos componentes do nicho ecológico de anfíbios. Para 

isso, estimamos variáveis ambientais locais e de paisagem em 20 poças em Campo 

Grande (MS) e outras 20 em São José dos Campos (SP). Medimos atributos fenotípicos 
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relacionados ao nicho de impacto, como: comprimento e largura da cabeça (mm); e 

nicho de requerimento: comprimento rostro-cloacal, comprimento da coxa, tíbia e pé 

(mm) para cada espécie em cada poça. Particionamos a variação fenotípica em níveis 

hierárquicos e testamos o efeito das variáveis ambientais locais e de paisagem nos 

atributos fenotípicos. Houve uma homogeneização dos atributos nas populações de 

anuros na escala de comunidade em ambas as cidades, mas não para espécies e 

comunidades. Somente as variáveis ambientais locais e de paisagem da cidade mais 

nova afetou as fontes de variação fenotípica. Processos neutros foram mais fortes nas 

comunidades da cidade mais nova, enquanto processos baseados no nicho prevaleceram 

na cidade mais antiga. Nossos resultados indicam padronizações na montagem das duas 

metacomunidades, já que a resposta fenotípica foi semelhante para populações, espécies 

e comunidades, apesar de diferenças nos processos ecológicos que moldam as 

metacomunidades e nos efeitos das variáveis ambientais. 

 

Palavras-chave: Adaptação fenotípica; 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 São 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. Introdução 

Ecossistemas urbanos afetam a montagem de comunidades ao transformar a paisagem 

natural em superfícies impermeáveis (Aronson et al. 2016, Alberti et al. 2020, Kristien 

et al. 2020, Thompson et al. 2022). Isso altera as condições 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 mudanças espaciais alteram a composição 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 homogeneização biótica (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 fenotípicos na escala 

intra- e interespecífica (McKinney 2006, Thompson et al. 2022). No entanto, os 

mecanismos ecológicos e evolutivos que causam homogeneização biótica em paisagens 

urbanizadas ainda são pouco compreendidos. Este é um problema relevante, já que a 

urbanização tende a se intensificar até 2050, especialmente na América Latina onde 

cidades podem ter um aumento na densidade humana (Sorichetta et al. 2015). 

A coexistência de espécies em metacomunidades é moldada por processos 

ecológicos, tais como processos neutros e baseados no nicho (Leibold et al. 2004, 

Logue et al. 2011, Diniz-Filho et al. 2012). A Teoria Neutra da Biodiversidade prediz 

que a distribuição das espécies é influenciada por eventos estocásticos de nascimento, 

morte e dispersão, ou seja, as espécies são ecologicamente equivalentes (Hubbel 2001). 

Em contraste, processos baseados no nicho assumem que espécies são ecologicamente 

diferentes, como resultado da diferenciação nas preferências ambientais e nas 

habilidades competitivas (Chase & Leibold 2003, Ackerly e Cornwell 2007). Além 

disso, a variação intraespecífica, através de demandas conflitantes (trade-offs), assume 
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que as diferenças fenotípicas individuais afetam as taxas demográficas das espécies 

(Bolnick et al. 2003, Lepš et al. 2011). Dessa forma, se processos baseados no nicho 

prevalecerem no gradiente urbano, isso sugere que ecossistemas urbanos determinam a 

presença de espécies que tenham vantagens competitivas através de seus atributos 

fenotípicos (e.g., Iop et al. 2024). Adicionalmente, se a variação intraespecífica for 

importante, isso aponta para uma potencial adaptação local obtida pela plasticidade 

fenotípica das espécies ao longo do gradiente urbano (Bolnick et al. 2011). Portanto, os 

processos ecológicos que moldam a organização das comunidades podem fornecer 

contribuições sob o papel da urbanização na montagem de comunidades. 

A estrutura fenotípica das metacomunidades pode ser gerada por diferentes 

fontes: variação fenotípica dentro de populações, mudanças fenotípicas entre espécies e 

variações ocasionada por substituição de espécies (Lepš et al. 2011, Violle et al. 2012). 

Em uma comunidade pode haver variação fenotípica dentro de populações e entre 

espécies, enquanto em duas ou mais comunidades pode haver variação ocasionada por 

substituição de espécies (Violle et al. 2012). Nesse cenário, uma alta variação dentro de 

populações pode aumentar a sobreposição de nicho entre espécies e consequentemente a 

competição interespecífica, pois isso reduz a variação entre espécies (Turcotte & Levine 

2016, Costa-Pereira et al. 2018). Opostamente, uma baixa variação dentro de 

populações pode diminuir a sobreposição de nicho entre espécies e aumentar a 

competição intraespecífica, pois a variação entre espécies se torna maior (De Bello et al. 

2021). Adicionalmente, a covariação entre essas fontes de variação determina se 

tamanhos dominantes entre espécies e seus indivíduos variam de forma unidirecional 

(covariação positiva), ou antagônica (covariação negativa) (Lepš et al. 2011). Dessa 

forma, considerar diferentes fontes de variação fenotípica e sua covariação pode ajudar 

a entender como as comunidades são fenotipicamente estruturadas. 
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A resposta fenotípica das espécies às mudanças ambientais associadas à 

urbanização pode diferir dependendo do tipo de atributo (Violle et al. 2007, Rosado et 

al. 2016). Nesse cenário, atributos que estão mais fortemente relacionados a aspectos 

como reprodução, sobrevivência e taxa de crescimento (aptidão) podem ter mais 

importância na resposta às mudanças 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). Já o nicho de impacto ou Eltoniano (sensu Chase & Leibold 2003) 

representa o efeito que um indivíduo exerce sobre o ambiente, tais como recursos 

tróficos consumidos. Portanto, atributos relacionados à procura, forrageamento e 

captura de recursos tróficos e de habitat, tais como comprimento do corpo e da perna, e 

largura e comprimento da cabeça (Emerson 1985a, Parmelee 1999), podem ser 

relacionados a estes componentes do nicho ecológico. 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 

fenótipo das espécies pode ser moldado como resposta às pressões ambientais urbanas 

(Olden & Rooney 2006, Thompson et al. 2022). Dessa forma, considerar diferentes 

atributos relacionados a distintos tipos de nicho ecológico auxilia na compreensão de 

como múltiplas dimensões fenotípicas respondem à urbanização. 

Estudos recentes têm avançado no entendimento sobre os impactos da 

urbanização em diferentes grupos taxonômicos (Alberti et al. 2017a, 2020, Diamond et 

al. 2022, Thompson et al. 2022, 2024). Nesse cenário, não só as espécies tem respostas 

distintas, mas também a taxa de ocupação demográfica, idade e tamanho das cidades 

tem sido apontado como aspectos que influenciam a magnitude do efeito da urbanização 

sob as espécies (Thompson et al. 2022). Dessa forma, diferenças entre as cidades do 
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Norte Global e do Sul Global não torna possível extrapolar os resultados de uma região 

para outra (Myers et al. 2021, Szulkin et al. 2020). As cidades tropicais no Sul Global 

possuem uma urbanização mais acelerada e recente (Shackleton et al. 2021, Follman 

2022, Chakrabortty et al. 2024), além de estar em uma região com história 

biogeográfica e clima distinto, além de uma maior taxa de diversificação de espécies 

(Corlett & Primack 2011, Brown, 2014). Adicionalmente, diferenças na urbanização 

também pode ocorrer entre cidades tropicais, já que também demonstram diferenças na 

idade, ocupação demográfica, tamanho, bioma, clima e conjunto de espécies 

(Severgnini et al. 2024). Dessa forma, uma cidade mais urbanizada e antiga pode ter 

espécies sob adaptação fenotípica há mais tempo em relação às cidades mais novas 

(Thompson et al. 2022). Consequentemente, o efeito da urbanização e a resposta das 

espécies pode não ser semelhante entre as cidades tropicais do Sul Global, assim como 

pode não ser entre cidades do Norte Global e Sul Global (Kristien et al. 2020). Portanto, 

investigar a montagem de comunidades a partir de uma comparação heurística entre 

cidades tropicais do Sul Global pode ajudar a construir uma nova síntese sobre os 

efeitos da urbanização na biodiversidade. 

Anuros são particularmente afetados pela urbanização (Hamer & Parris 2011, 

Aronson et al. 2016, Jennete et al. 2019, Callaghan et al. 2021). Essa relação negativa se 

deve, primariamente, às suas características de história de vida, tais como pele 

permeável, baixa dispersão, dependência de umidade e ciclo de vida com fase larval 

aquática e fase adulta terrestre (Duellman & Trueb 1994, Wells 2007). Por outro lado, 

habitats aquáticos e terrestres que permanecem nos ecossistemas urbanos geralmente 

estão em ilhas de calor urbana e isolados por superfícies impermeáveis (Hill et al. 2016, 

Bókony et al. 2024, Oertli & Parris 2019). Dessa forma, anuros experienciam mudanças 

ambientais que se iniciam na fase larval aquática 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 diminuição de micro-habitats para a 

reprodução ou abrigo (Parris 2006, Vasconcelos et al. 2009, Hamer & Parris 2011, 

Provete et al. 2014), até a redução dos recursos tróficos (Declerck et al. 2006, Thornhill 

et al. 2017). Portanto, utilizar organismos aquáticos com baixa dispersão e sensíveis às 

mudanças ambientais permite entender a magnitude do efeito da urbanização. 

Aqui, testamos o efeito da urbanização na montagem de duas metacomunidades 

de anuros utilizando uma abordagem fenotípica, comparando heuristicamente pela 

primeira vez o papel da idade e tamanho das cidades tropicais na magnitude do efeito da 

urbanização. Nossa hipótese é que a variação intraespecífica será reduzida ao longo do 

gradiente urbano como resultado das modificações ambientais (e.g., Marques et al. 

2019, Falvey et al. 2020). Nesse cenário, atributos do nicho de requerimento sofrerão 

maior efeito de variáveis ambientais de paisagem, pois são atributos relacionados à 

dispersão na paisagem (Emerson 1985b, Phillips et al. 2006). Por outro lado, atributos 

do nicho de impacto devem ser mais influenciados pelas variáveis ambientais locais, 

pois a diferenciação 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 variação fenotípica no gradiente urbano seja por substituição de espécies para 

todos atributos fenotípicos em ambas as cidades; e (ii) a restrição da variação 

intraespecífica seja mais forte na cidade mais antiga, pois as espécies estariam há mais 

tempo sob adaptação fenotípica às mudanças ambientais da urbanização (Thompson et 

al. 2022). 
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2. Materiais e métodos 

2.1 Autocorrelação espacial 

Para testar se há autocorrelação espacial, calculei o I de Moran para variáveis ambientais 

locais e de paisagem (Figura 12 e 13), e atributos fenotípicos (Figura 14 e 15). Essa 

estatística é derivada da correlação de Pearson e pode tomar valores entre -1 e 1, com 

valores próximos a zero representando padrões aleatórios. Para os atributos fenotípicos, 

ponderamos as médias fenotípicas pela abundância (CWM, Community Weighted Mean) 

de cada poça. Ao testar a autocorrelação espacial dos atributos fenotípicos podemos saber 

se existe algum padrão espacial, que seria uma condição necessária, mas não suficiente 

para adaptação local (Urban 2011). A análise 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 fenotípicos por poça utilizei o pacote 

FD (Laliberté et al. 2014). 
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Figura 12: Correlogramas espaciais das variáveis ambientais de Campo 

Grande (MS). A densidade de construções (positivo), taxa de área verde 

(positivo), taxa de urbanização (positivo), urbanização em 2022 (positivo) e a 

vegetação flutuante (negativo) apresentaram autocorrelação espacial 

significativa (I de Moran > 0,4 – 0,5).  

  



56 

 

 

 

 

 

Figura 13: Correlogramas espaciais das variáveis ambientais de São José dos 

Campos (SP). A ilha de calor urbana (positivo) e a profundidade da poça 

(positivo) apresentou autocorrelação espacial significativa (I de Moran ~ 0,4 – 

0,5).  
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Figura 14: Correlogramas espaciais dos atributos fenotípicos médios 

ponderados pela abundância (CWM) de cada poça em Campo Grande (MS). O 

comprimento da perna (positivo) e da cabeça (negativo) apresentaram 

autocorrelação espacial significativa (I de Moran ~ 0,5).  
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Figura 15: Correlogramas espaciais dos atributos fenotípicos médios 

ponderados pela abundância (CWM) de cada poça em São José dos Campos 

(SP). O comprimento da perna (positivo) e da cabeça (negativo) apresentaram 

autocorrelação espacial significativa (I de Moran ~ 0,5).  

 

2.2 Análise de dados 

Utilizei uma Análise de Componentes Principais de Hill-Smith para diminuir a 

dimensionalidade das variáveis ambientais locais (Hill & Smith, 1976), e uma Análise 

de Componentes Principais para reduzir a dimensionalidade das variáveis de paisagem 
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(Figura 8 e 9) (Legendre & Legendre 2012). A análise de Componentes Principais de 

Hill-Smith permite combinar variáveis contínuas e categóricas para gerar eixos de 

ordenação que resumem a variação de dados multivariados. Utilizei então o primeiro 

eixo de cada análise para representar as variáveis 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 análise foi feita no pacote ade4 (Dray & Dufour, 

2007). 

 

 

Figura 8: Diagrama de ordenação mostrando o resultado da Análise de 

Componentes Principais de Hill-Smith. Números em quadrados representam 

poças e as setas indicam as variáveis ambientais locais de Campo Grande 

(MS). 
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Figura 9: Diagrama de ordenação mostrando o resultado da Análise de 

Componentes Principais de Hill-Smith. Números em quadrados representam as 

poças e as setas indicam as variáveis ambientais locais de São José dos 

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

primeiro eixo da Análise de Componentes Principais de Hill-Smith.  
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Figura 11: Correlação das variáveis ambientais de São José dos Campos (SP) 

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

 

 

2.2.1 Variação intraespecífica e interespecífica  

Para testar como a contribuição relativa da variação intra- vs. interespecífica dos 

atributos fenotípicos muda ao longo do gradiente de urbanização, segui Violle et al. 

(2012). Este método permite decompor a variação intraespecífica para cada atributo 

fenotípico por meio da estatística T em seis níveis hierárquicos: variação entre 

indivíduos dentro da população (IP
2), média da população em relação à comunidade 
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(PC
2), média da comunidade em relação ao pool regional (CR

2), variação da média da 

população em relação ao pool regional (PR
2), variação dos valores médios do atributo 

entre indivíduos dentro da comunidade (IC
2), e variação entre indivíduos dentro do 

pool regional (IR
2). A estatística T é similar à estatística F comumente utilizada em 

genética de populações, e consiste em razões das variâncias de atributos entre níveis 

hierárquicos. Portanto, a partir desses seis níveis hierárquicos é possível calcular três 

estatísticas T: TIP/IC, TIC/IR, TPC/PR. Para comparar os padrões observados aos aleatórios é 

possível utilizar dois conjuntos de modelos nulos implementados no pacote cati 

(Taudiere & Violle 2016): um modelo nulo local (interno à comunidade) ou um dos três 

modelos nulos regionais (externo à comunidade). Utilizamos três modelos nulos: (1) 

modelo nulo “local” aleatoriza os valores dos atributos para os indivíduos dentro da 

comunidade independente da identidade taxonômica, e é utilizado para testar a 

influência do filtro interno (e.g., interações bióticas); (2) O modelo nulo “regional.ind” 

aleatoriza os valores dos atributos para os indivíduos nas comunidades da região, e testa 

a influência de processos ecológicos externos à comunidade, como a filtragem 

ambiental; (3) O modelo nulo “regional.pop” aleatoriza os valores médios dos atributos 

a nível de população nas comunidades da região, e testa a importância de considerar ou 

não a média da variação dentro da população ao investigar a influência da filtragem 

ambiental (Violle et al. 2012, Taudiere & Violle 2016). 

Para calcular TIP/IC em São José dos Campos, retirei populações com apenas um 

indivíduo na poça. Consequentemente, também retirei duas comunidades que ficaram 

com somente uma espécie. 

A razão entre IP
2/IC

2 permite inferir o grau de empacotamento de nicho de uma 

comunidade (Violle et al. 2012). Logo, se não houver nenhuma sobreposição de nicho, 

essa razão tenderá a zero. Ao contrário, se a distribuição dos atributos for máxima, essa 
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razão tenderá a 1. Ao plotarmos a riqueza de espécies de uma comunidade (poça) em 

relação à TIP/IC, teremos uma medida da importância de processos dependentes da 

densidade (e.g., competição, diferença de nicho; Chesson 2000), variação individual 

(Bolnick et al. 2011), e processos neutros (e.g., equivalência funcional). Se a inclinação 

da reta for negativa, isso indicaria que processos baseados no nicho são mais 

importantes; se a relação for positiva, isso indicaria a relevância da variação individual. 

Porém, se não houver relação entre riqueza e TIP/IC, isso indicaria a importância de 

processos neutros. Para essa figura, utilizei o pacote ggplot2 (Wickham 2011) no R 

Software (R Core Team 2024). 

 

2.2.2 Efeitos das variáveis ambientais na variação fenotípica 

Usei a função decompCTRE do pacote cati (Taudiere & Violle 2016) para decompor a 

variação na composição fenotípica das duas metacomunidades, em três componentes: 

variabilidade intraespecífica, variabilidade fenotípica dada pela substituição de espécies 

(turnover), e a covariação destas. Em seguida, construí um modelo linear para testar o 

efeito das variáveis ambientais locais e de paisagem em cada uma das fontes de variação 

fenotípica, representados pelos eixos de ordenação. 

 

3. Resultados 

Medi 1.051 indivíduos de 44 espécies e 5 famílias, das quais 452 indivíduos de 26 

espécies em São José dos Campos, e 599 indivíduos de 27 espécies em Campo Grande 

(mais detalhes em Material suplementar, tabela 4). As cidades tiveram oito espécies 

compartilhadas. As famílias mais registradas foram Hylidae e Leptodactylidae (22 e 13 

espécies, respectivamente). O gênero mais registrado foi Dendropsophus, com 143 
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indivíduos em Campo Grande (total de 11 gêneros) e 116 indivíduos em São José dos 

Campos (total de 12 gêneros). 

 

3.1 Partição da variação fenotípica 

Em ambas as cidades, o tamanho do corpo, da perna e da cabeça tiveram médias 

observadas para TIP/IC menores do que o esperado pelo modelo nulo (Figura 16 e 17), 

indicando uma homogeneização na variação intraespecífica na escala das poças 

(comunidades). As médias e o desvio padrão observado para TIC/IR e TPC/PR não 

diferiram do esperado pelo modelo nulo, somente em algumas das poças mais 

urbanizadas (mais detalhes em Material suplementar, tabela 5 e 6).  

As cidades diferiram na relação entre TIP/IC e riqueza de espécies (Figura 18 e 

19). A metacomunidade de Campo Grande parece ser moldada por processos neutros, 

com exceção da largura da cabeça, que demonstrou ser moldada pela variação 

intraespecífica. Esses resultados também são corroborados pela sobreposição fenotípica 

entre as poças (Figura 20). Já em São José dos Campos, há evidência de processos 

baseados no nicho para todos os atributos fenotípicos, o que é corroborado pela baixa 

sobreposição da variação fenotípica das poças (Figura 21). 

A partição hierárquica demonstrou diferentes respostas entre os atributos 

fenotípicos (Figura 22). O tamanho do corpo e da perna (nicho de requerimento) 

tiveram maior variação na escala de espécies, gênero e região (=entre cidades), apesar 

da perna também ter mostrado uma considerável variação na escala de população e 

entre poças. Já o comprimento e a largura da cabeça (nicho de impacto) tiveram maior 

variação na escala de população e entre poças. 
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Figura 16: Tamanho de efeito padronizado (Standardized Effect Size, SES) das 

estatísticas T para os quatro atributos fenotípicos da metacomunidade de 

Campo Grande. As caixas representam a distribuição nula (=simulada), o 

triângulo é a média da estatística T observada, a linha é o desvio padrão da 

estatística observada, e os asteriscos são os ranges da estatística observada. 

O comprimento do corpo, da cabeça e da perna tiveram as menores médias 

observadas para TIP/IC, sendo significativamente menor entre indivíduos. O 

desvio padrão do corpo e da perna são os mais distantes negativamente da 

distribuição nula para TIP/IC. As médias de TIC/IR e TPC/PR não diferiram do 

esperado pelo modelo nulo.  
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Figura 17: Tamanho de efeito padronizado (Standardized Effect Size, SES) das 

estatísticas T para os quatro atributos fenotípicos da metacomunidade de São 

José dos Campos. O comprimento do corpo, da cabeça e da perna tiveram as 

menores médias observadas para TIP/IC, sendo significativamente menor entre 

indivíduos (P = 0.05). O desvio padrão do corpo e da perna são os mais 

distantes negativamente da distribuição nula para TIP/IC. As médias de TIC/IR e 

TPC/PR não diferiram do esperado pelo modelo nulo.  
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Figura 18: Correlação entre a riqueza de espécies e a estatística TIP/IC (razão 

entre variação dentro da população e a variação das médias populacionais das 

comunidades) para os quatro atributos fenotípicos em Campo Grande. As 

correlações de Pearson foram significativas somente para os atributos do nicho 

de requerimento (P = 0.05). A inclinação da reta indica que processos neutros 

moldam a variação na maioria dos atributos fenotípicos. A largura da cabeça 

demonstra uma tendência à variabilidade intraespecífica.  
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Figura 19: Correlação entre a riqueza de espécies e a estatística TIP/IC para os 

quatro atributos fenotípicos em São José dos Campos. As correlações de 

Pearson foram significativas (P = 0.05), com a inclinação da reta indicando que 

processos baseados no nicho moldam a variação de todos os atributos 

fenotípicos.  
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Figura 20: Distribuição da variação fenotípica em cada poça (diferentes cores) 

ao longo do gradiente de urbanização de Campo Grande. Há uma 

sobreposição da variação fenotípica no conjunto das poças, especialmente 

para comprimento e largura da cabeça. 

 

 



71 

 

 

 

 

 

Figura 21: Distribuição da variação fenotípica em cada poça ao longo do 

gradiente de urbanização de São José dos Campos. Há baixa sobreposição da 

variação fenotípica do comprimento do corpo e da perna na maioria das poças. 

No entanto, a largura e o comprimento da cabeça tiveram uma maior 

sobreposição. 
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Figura 22: Partição da variação fenotípica em diferentes níveis hierárquicos: 

poça, população, espécie, gênero e região (=cidades). A variação fenotípica 

demonstrou diferentes padrões entre atributos. Todas as espécies de Campo 

Grande e São José dos Campos foram consideradas para esta análise. 

 

3.2 Efeito das variáveis ambientais nos componentes de variação fenotípica 

 

A substituição de espécies (turnover) foi a maior fonte de variação fenotípica 

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 cabeça (nicho de impacto), a 

principal fonte de variação fenotípica foi a intraespecífica. Campo Grande (cidade mais 

nova) demonstrou maior covariação positiva entre os atributos, especialmente para o 
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comprimento da perna e da cabeça. Em São José dos Campos (cidade mais antiga) 

encontramos uma menor covariação positiva nos atributos fenotípicos. Além disso, as 

duas cidades tiveram uma covariação negativa para a largura da cabeça. 

Os componentes fenotípicos foram afetados pelas variáveis ambientais locais e 

de paisagem somente em Campo Grande (Figura 25 e 26). As variáveis ambientais 

locais afetaram a substituição de espécies na largura da cabeça (P = 0.02), enquanto as 

variáveis ambientais de paisagem afetaram a substituição de espécies no tamanho da 

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

 

 
 

Figura 23: Decomposição da variação fenotípica das espécies de Campo 

Grande em três componentes: substituição de espécies entre poças (turnover), 

variação intraespecífica e covariação. A substituição de espécies foi a maior 

fonte de variação fenotípica no corpo e perna. Para o comprimento e largura da 

cabeça, a principal fonte foi variação intraespecífica. 
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Figura 24: Decomposição da variação fenotípica das espécies de São José dos 

Campos em três componentes: substituição de espécies (turnover), variação 

intraespecífica e covariação. A substituição de espécies foi a maior fonte de 

variação fenotípica para o corpo e a perna. Para o comprimento e a largura da 

cabeça, a principal fonte de variação fenotípica foi a variação intraespecífica. 
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Figura 25: Contribuição relativa das variáveis ambientais para os componentes 

da variação fenotípica em Campo Grande (substituição de espécies – turnover 

e variação intraespecífica). Linhas pretas verticais representam o conjunto de 

variáveis ambientais locais: Formato da margem, temperatura do ar e da água, 

área da poça, profundidade, vegetação flutuante e umidade relativa do ar; e de 

paisagem: Taxa de urbanização, radiância e área verde, densidade de 

construções e ilha de calor urbana. As variáveis ambientais locais afetaram a 

variação interespecífica da largura da cabeça (P = 0.02), e as variáveis 

ambientais de paisagem afetaram a variação interespecífica da perna (P = 

0.0005). 
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Figura 26: Contribuição relativa de variáveis ambientais para os componentes 

da variação fenotípica em São José dos Campos (substituição de espécies – 

turnover e variação intraespecífica). Linhas pretas verticais representam o 

conjunto de variáveis ambientais locais: Formato da margem, temperatura do 

ar e da água, área da poça, profundidade, vegetação flutuante e umidade 

relativa do ar; e de paisagem: Taxa de urbanização, radiância e área verde, 

densidade de construções e ilha de calor urbana. As variáveis ambientais não 

afetaram as fontes de variação fenotípica. 

 

3. Discussão 

3.1 Partição da variação fenotípica 

Nossos resultados demonstram que houve uma homogeneização fenotípica em 

populações locais de ambas as cidades, principalmente para o comprimento do corpo, da 

perna e da cabeça. A largura da cabeça não mostrou respostas semelhantes entre as 
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cidades, demonstrando uma homogeneização somente na cidade mais nova. Na escala 

de espécies e comunidades, não houve uma restrição significativa da variação 

fenotípica. No entanto, ocorreu uma homogeneização nas espécies (TIC/IR) e 

comunidades (TPC/PR) nas poças 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 sobreposição fenotípica entre as poças, 

enquanto a metacomunidade de São José dos Campos demonstrou ser moldada por 

processos baseados no nicho e teve menor sobreposição fenotípica entre as poças. Além 

disso, a partição ao considerar as duas metacomunidades mostrou que a variação 

intraespecífica é maior nos atributos do nicho de impacto, enquanto nos atributos do 

nicho de requerimento, a maior variação ocorre em escala de espécies, gênero e região. 

Encontramos uma homogeneização dentro das populações em escala de 

comunidade (TIP/IC), para o comprimento do corpo (100% das poças), da perna (~82%) 

e da cabeça (~71%) nas duas cidades. A urbanização é um dos principais causadores da 

homogeneização biótica 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 mudança nos requisitos e impactos das espécies pode afetar o desempenho 

na exploração dos recursos, na interação com outras espécies e no sucesso reprodutivo, 

o que influencia para um aumento ou redução da aptidão nas espécies (Chase & Leibold 

2003). Dessa forma, como a aptidão é a força motriz da seleção natural, sua mudança 

pode ter impulsionado a seleção de fenótipos mais semelhantes dentro das populações 

(Charmantier et al. 2024), causando uma contração dos nichos individuais (Costa-

Pereira et al. 2018, Costa-Pereira & Araújo 2024). Isso resulta numa menor 

sobreposição dos nichos de impacto e requerimento dentro da comunidade (Mason et al. 

2011), já que uma maior semelhança fenotípica dentro das populações ocasiona uma 
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maior diferença fenotípica entre as espécies (Violle et al. 2012, De Bello et al. 2021). A 

contração de nichos individuais diminui a competição interespecífica e impulsiona a 

variação no uso de recursos tróficos e do habitat dentro das populações, possivelmente 

aumentando a especialização alimentar (Costa-Pereira & Araújo 2024). Esse cenário é 

previsto pelo princípio da similaridade limitante, onde espécies que coexistem em meio 

a recursos escassos devem ser fenotipicamente mais divergentes e ter separações mais 

amplas no espaço de nicho, e consequentemente, nas estratégias ecológicas (MacArthur 

e Levins 1967). Portanto, adicionamos evidências de uma contração nos nichos de 

impacto e requerimento ocasionado pela urbanização, nas duas cidades. 

Ao longo do gradiente urbano não encontramos uma homogeneização fenotípica 

na escala de espécies (TIC/IR) e comunidades (TPC/PR), somente em algumas das poças 

mais urbanizadas em ambas as cidades. A urbanização é responsável por diversas 

mudanças estruturais nos habitats (Aronson et al. 2016, Szulkin et al. 2020), mas as 

consequências dessas mudanças podem não necessariamente ser imediatas (Johnson & 

Munshi-South 2017). Em atributos fenotípicos, as mudanças possuem uma resposta 

atrasada, pois a fixação do novo fenótipo depende de mecanismos eco-evolutivos (e.g., 

plasticidade fenotípica, fluxo gênico e deriva genética) que atuam ao longo das 

gerações, até a mudança ocorrer (Johnson & Munshi-South 2017, Thompson et al. 

2022, Dupont et al. 2024). Dessa forma, como as respostas fenotípicas ocorrem 

primariamente nos indivíduos (TIP/IC) (Bolnick et al. 2011, Dupont et al. 2024), espécies 

e comunidades (TIC/IR e TPC/PR) podem não responder imediatamente à mudança 

ambiental (efeito de legado) (Foster et al. 1998, 2003, Bürgi et al. 2016). No entanto, 

como as regiões intraurbanas se desenvolvem em diferentes momentos, algumas poças 

podem estar urbanizadas há mais tempo (Wogan & Wang 2018, Szulkin et al. 2020). 

Isso sugere que espécies que coexistem nas poças mais urbanizadas também estão a 
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mais tempo sob pressão seletiva (Wogan & Wang 2018), o que explica encontrarmos 

homogeneização para espécies e comunidades somente nessas poças (Johnson & 

Munshi-South 2017). Isso é evidenciado pela autocorrelação 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 relação ao nicho de impacto (Chase 

& Leibold 2003), isso pode explicar encontrarmos uma homogeneização somente 

nesses atributos (Buttimer et al. 2020). Portanto, adicionamos evidências de um possível 

estágio inicial de homogeneização a nível de espécies e comunidades, nas duas cidades. 

As cidades demonstraram diferenças no grau de sobreposição fenotípica entre as 

poças e nos processos ecológicos que estruturam as metacomunidades, o que é um 

padrão previsto para diferentes metacomunidades (Poff et al. 1997, Leibold et al. 2004, 

Gravel et al. 2006). Fatores como a idade, taxa de ocupação humana e o tamanho da 

área urbana podem mudar a força dos filtros abióticos e bióticos, e consequentemente, a 

organização 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 diferenças na dispersão funcional em comunidades de anuros (Santos et al. 

2025). Aqui, processos neutros foram mais importantes na cidade mais nova, com uma 

importância da variação intraespecífica somente na largura da cabeça. Isso indica que, 

no geral, a composição fenotípica na metacomunidade pode ter mudado como resposta à 

flutuação estocástica na dispersão, taxas demográficas e diferenciação ecológica no uso 

do habitat (Hubbel 2001, Gronroos et al. 2013, Heino et al. 2015). No entanto, a 

variação intraespecífica na largura da cabeça sugere uma plasticidade no uso dos 

recursos tróficos entre populações ao longo do gradiente urbano (Violle et al. 2012). 

Isso pode ser resultado de diferenças nas demandas conflitantes como resultado de 



80 

 

 

 

 

pressões 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 urbanização na composição 

fenotípica da metacomunidade na cidade mais antiga (Violle et al. 2012). Isso indica 

que as flutuações na probabilidade de dispersão e nas taxas demográficas são afetadas 

pelo gradiente urbano (Leibold et al. 2004, Violle et al. 2012). Dessa forma, a 

diferenciação ecológica no nicho de impacto e requerimento pode ter uma contribuição 

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 ocorrência de anuros dentro das cidades (e.g., 

Pereyra et al. 2020). Portanto, isso reforça a importância de considerar múltiplas escalas 

de variação fenotípica para compreender a estrutura funcional das metacomunidades em 

gradientes heterogêneos como os ecossistemas urbanos. 

 

3.2 Covariação e efeitos das variáveis ambientais 

As fontes de variação fenotípica foram explicadas pelas variáveis ambientais locais e de 

paisagem somente na cidade mais nova. Além disso, as duas cidades tiveram uma 

covariação fenotípica positiva para a maioria dos atributos fenotípicos, exceto para 

largura da cabeça. 

A variação fenotípica por substituição de espécies na largura da cabeça e no 

comprimento da perna foi explicada pelas variáveis ambientais locais e de paisagem na 

cidade mais nova, respectivamente. Estudos anteriores demonstraram que construções 

na paisagem urbana afeta o fluxo de espécies entre comunidades, o que reduz os 

recursos ambientais potencialmente utilizáveis numa região (Hamer & Parris 2011, 

Aronson et al. 2016). Adicionalmente, a redução na vegetação flutuante das poças 
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diminui não só os recursos tróficos (Declerck et al. 2006, Thornhill et al. 2017, Merckx 

& Van Dyck 2019), mas também os micro-habitats disponíveis para anuros 

(Vasconcelos et al. 2009, Hamer & Parris 2011, Scheffers & Paszkowski 2012). Nesse 

cenário, como a coexistência local não é possível num cenário de convergência no uso 

de recursos, especialmente nos recursos tróficos (Chase & Leibold 2003), a matriz local 

e de paisagem podem ter promovido uma substituição de espécies na cidade mais nova 

(e.g., Hamer & Parris 2011, Kruger et al. 2015). No entanto, não encontramos o mesmo 

para a cidade mais antiga, o que pode ser devido a maior presença de florestas urbanas 

(PMSJC 2018) atuando como uma fonte de presas para sumidouros como as poças 

(Hanski 1999). Dessa forma, isso pode ter mantido uma maior divergência 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 presença de 

áreas verdes pode mudar o efeito da urbanização na composição de espécies, mesmo em 

cidades antigas onde o efeito da urbanização pode ser maior. 

A covariação entre as fontes de variação fenotípica foi positiva para todos os 

atributos fenotípicos nas duas cidades, exceto para a largura da cabeça. Atributos 

fenotípicos relacionados com diferentes funções comumente demonstram covariações 

distintas entre as fontes de variação fenotípica (e.g., Lepš et al. 2011, Kichenin et al. 

2013, Siefert et al. 2014). A covariação negativa sugere que embora a abundância 

relativa das espécies com menor largura da cabeça possa aumentar, os indivíduos com 

maior largura da cabeça dentro das populações possuem maior vantagem competitiva 

(e.g., Lepš et al. 2011, Carlucci et al. 2015). Anuros com maior largura da cabeça são 

capazes de predar presas pequenas e grandes ao mesmo tempo, o que pode aumentar a 

aptidão ao longo do gradiente urbano (Parmelee 1999, Costa-Pereira et al. 2019). Por 

outro lado, a covariação positiva indica que não só as espécies com menor tamanho de 

https://link.springer.com/article/10.1007/s10531-016-1286-4#ref-CR29
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corpo, perna e cabeça aumentam a abundância relativa, mas também os seus indivíduos 

apresentam um menor tamanho nesses atributos (e.g., Dahirel et al. 2017, Xie et al. 

2024). Esse padrão também pode gerar vantagens no estabelecimento dentro das 

cidades, como um maior desempenho contra a dessecação imposta pela ilha de calor 

urbana, já que um menor tamanho de corpo em anuros diminui a perda de água (Preest 

1992, Atkinson 1995). Um estudo anterior com uma metacomunidade de anuros em 

ambiente natural encontrou resultados opostos na covariação (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 

covariações indicam que as fontes de variação fenotípica são essenciais na estrutura e 

composição fenotípica na montagem de comunidades em gradiente urbano. 

4. Conclusão 

Encontramos resultados que estão parcialmente de acordo com nossas hipóteses. Por um 

lado, e de acordo com a nossa hipótese, os atributos fenotípicos do nicho de 

requerimento foram afetados por variáveis ambientais de paisagem, enquanto os 

atributos do nicho de impacto foram impactados pelas variáveis ambientais locais. No 

entanto, também esperávamos que esse resultado fosse encontrado na cidade mais 

antiga, o que não ocorreu. Além disso, conforme hipotetizamos inicialmente, não 

encontramos uma restrição na variação intraespecífica ao longo do gradiente urbano, 

mas encontramos para dentro das comunidades nas duas cidades. Nossos resultados 

indicam padronizações na montagem de comunidades das duas cidades, já que a 

resposta fenotípica dos anuros à urbanização foi semelhante na escala de populações, 

espécies e comunidades. No entanto, a diferença no efeito das variáveis ambientais entre 

as cidades sugere que o ritmo de urbanização pode aumentar a magnitude do impacto 

mesmo entre cidades tropicais com idades distintas no Sul Global. Portanto, 
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adicionamos evidências que mostram diferenças na montagem de comunidades não só 

entre as cidades do Norte Global x Sul Global, mas também entre as cidades tropicais 

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

 

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

Campos. 1 = presença; 0 = ausência. 

Família/Espécie Campo Grande São 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 
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 Dendropsophus elianeae 1 1 

 Dendropsophus minutus 1 1 

 Dendropsophus nanus 1 0 

 Dendropsophus sanborni 0 1 

 Phyllomedusa burmeisteri 0 1 

 Pithecopus azureus 1 0 

 Pseudis platensis 1 0 

 Scinax crospedospilus 0 1 

 Scinax fuscomarginatus 1 1 

 Scinax fuscovarius 1 1 

 Scinax imbegue 0 1 

 Scinax nasicus 1 0 

Leptodactylidae   

 Leptodactylus elenae 1 0 

 Leptodactylus fuscus 1 1 

 Leptodactylus labyrinthicus 1 1 

 Leptodactylus luctator 0 1 

 Leptodactylus macrosternum 1 0 

 Leptodactylus mystacinus 1 0 

 Leptodactylus podicipinus 1 1 

 Leptodactylus syphax 1 0 

 Physalaemus albonotatus 1 0 

 Physalaemus centralis 1 0 

 Physalaemus cuvieri 1 1 

 Physalaemus marmoratus 1 0 
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 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 Análise 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 Análise de Componentes Principais e 

de Hill-Smith ao longo dos primeiros eixos para São 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 estatísticas T para as poças em Campo Grande. As 

estatísticas representam a decomposição da variação de atributos fenotípicos 

em diferentes níveis hierárquicos, TIP/IC TIC/IR e TPC/PR. EST = Estatística T, CRC = 

comprimento rostro-cloacal, CP = comprimento da perna, LC = largura da 
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cabeça, CC = comprimento da cabeça, Urb = urbanização em 2022, Negrito = 

valor de P significativo (<0.05). 

EST Local CRC CP LC CC Urb 

TIC/IR.inf P01 0.001 0.001 0.011 0.001 0.001 

TIC/IR.inf P02 0.001 0.001 0.001 0.001 14.42 

TIC/IR.inf P03 0.001 0.081 0.001 0.072 56.54 

TIC/IR.inf P04 0.001 0.001 0.292 0.002 41.07 

TIC/IR.inf P05 0.001 0.001 0.001 0.001 0.002 

TIC/IR.inf P06 0.001 0.201 0.001 0.287 72.14 

TIC/IR.inf P07 0.001 0.034 0.733 0.119 37.47 

TIC/IR.inf P08 0.001 0.001 0.001 0.001 83.64 

TIC/IR.inf P09 0.001 0.004 0.021 0.003 95.59 

TIC/IR.inf P10 0.001 0.001 0.005 0.001 22.80 

TIC/IR.inf P11 0.001 0.113 0.013 0.001 20.66 

TIC/IR.inf P12 0.001 0.001 0.439 0.001 41.06 

TIC/IR.inf P13 0.001 0.001 0.001 0.001 77.86 

TIC/IR.inf P14 0.001 0.008 0.235 0.001 0.003 

TIC/IR.inf P15 0.001 0.001 0.001 0.001 31.72 

TIC/IR.inf P16 0.001 0.002 0.197 0.002 8.76 

TIC/IR.inf P17 0.001 0.011 0.753 0.184 0.004 

TIC/IR.inf P18 0.001 0.098 0.001 0.001 0.005 

TIC/IR.inf P19 0.001 0.001 0.194 0.001 0.006 

TIC/IR.inf P20 0.001 0.001 0.195 0.035 0.007 

TIC/IR.inf P01 0.001 0.001 0.002 0.001 0.001 

TIC/IR.inf P08 0.005 0.022 0.055 0.019 83.64 

TIC/IR.inf P11 0.040 0.050 0.030 0.003 20.66 

TIC/IR.inf P15 0.001 0.004 0.002 0.005 31.72 

TIC/IR.inf P10 0.007 0.122 0.466 0.140 22.80 

TIC/IR.inf P14 0.001 0.082 0.049 0.333 0.003 

TIC/IR.inf P17 0.284 0.123 0.054 0.017 0.004 

TPC/PR.inf P01 0.001 0.006 0.007 0.004 0.001 

TPC/PR.inf P15 0.017 0.113 0.133 0.160 31.72 
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TPC/PR.inf P17 0.630 0.606 0.034 0.625 0.004 

TPC/PR.sup P09 0.040 0.196 0.492 0.490 95.59 

TPC/PR.sup P10 0.014 0.034 0.215 0.027 22.80 

TPC/PR.sup P12 0.041 0.180 0.253 0.087 41.06 

TPC/PR.sup P13 0.436 0.201 0.026 0.639 77.86 

TPC/PR.sup P14 0.014 0.468 0.653 0.443 0.003 

TPC/PR.sup P18 0.493 0.805 0.076 0.044 0.005 

 

Tabela 6: Valor de P das estatísticas T para as poças em São José dos 

Campos. As estatísticas representam a decomposição da variação de atributos 

fenotípicos em diferentes níveis hierárquicos, TIP/IC TIC/IR e TPC/PR. EST = 

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

LC = largura da cabeça, CC = comprimento da cabeça, Urb = urbanização em 

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

. 

EST Local CRC CP LC CC Urb 

TIP/IC.inf P02 0.001 0.001 0.007 0.974 42.71 

TIP/IC.inf P03 0.001 0.001 0.003 0.001 0.001 

TIP/IC.inf 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 

TIP/IC.inf P07 0.001 0.001 0.002 0.001 1.86 

TIP/IC.inf P08 0.001 0.001 0.742 0.044 57.86 

TIP/IC.inf P09 0.002 0.135 0.343 0.397 56.65 

TIP/IC.inf P10 0.001 0.064 0.422 0.001 97.80 

TIP/IC.inf P11 0.001 0.001 0.042 0.001 39.25 

TIP/IC.inf P12 0.001 0.001 0.001 0.001 19.36 

TIP/IC.inf P13 0.001 0.001 0.001 0.001 0.002 

TIP/IC.inf P15 0.001 0.001 0.037 0.001 64.58 

TIP/IC.inf P16 0.006 0.006 0.767 0.438 73.63 
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TIP/IC.inf P17 0.881 0.881 0.943 0.003 42.20 

TIP/IC.inf P18 0.001 0.001 0.001 0.001 27.20 

TIP/IC.inf P19 0.025 0.025 0.127 0.103 13.64 

TIP/IC.inf P20 0.001 0.001 0.003 0.001 1.21 

TIP/IC.sup P02 1.000 1.000 0.994 0.027 42.71 

TIP/IC.sup P02 0.993 0.008 0.138 0.032 42.71 

TIC/IR.inf P05 0.024 0.014 0.178 0.412 5.49 

TIC/IR.inf P08 0.001 0.002 0.082 0.285 57.86 

TIC/IR.inf P10 0.267 0.021 0.333 0.711 97.80 

TIC/IR.inf P13 0.236 0.644 0.025 0.055 0.002 

TIC/IR.inf P15 0.019 0.045 0.089 0.178 64.58 

TIC/IR.inf P17 0.001 0.001 0.017 0.024 42.20 

TIC/IR.inf P18 0.001 0.087 0.002 0.103 27.20 

TIC/IR.inf P02 0.008 0.993 0.863 0.969 42.71 

TIC/IR.inf P04 0.895 0.712 0.001 0.533 49.44 

TIC/IR.inf P06 0.902 0.837 0.933 0.008 42.22 

TIC/IR.inf P20 0.001 0.025 0.286 0.084 1.21 

TPC/PR.inf P02 0.983 0.091 0.269 0.012 42.71 

TPC/PR.inf P08 0.008 0.016 0.008 0.136 57.86 

TPC/PR.inf P17 0.021 0.020 0.067 0.165 42.20 

TPC/PR.inf P18 0.035 0.547 0.010 0.337 27.20 

TPC/PR.sup P02 0.018 0.910 0.732 0.989 42.71 

TPC/PR.sup P04 0.750 0.528 0.001 0.580 49.44 

TPC/PR.sup P06 0.561 0.351 0.941 0.002 42.22 

TPC/PR.sup P20 0.009 0.013 0.278 0.007 1.21 
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Tabela 7: Resultado do modelo linear obtido através do efeito das variáveis 

ambientais locais e de paisagem nos componentes fenotípicos, nas duas 

cidades. CRC = comprimento rostro-cloacal, CP = comprimento da perna, LC = 

largura da cabeça, CC = comprimento da cabeça, Var = variáveis ambientais, 

Sub = substituição de espécies, Intra = variação intraespecífica, 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 São 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 São 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 São 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 São José dos Campos Local 0.880 0.928 0.974 

  Paisagem 0.636 0.981 0.781 

 
 
Tabela 8: Contribuição relativa das variáveis ambientais locais e de paisagem 

na variação de atributos fenotípicos em três fontes: (a) substituição de 

espécies, (b) variação intraespecífica, (c) covariação. CRC = comprimento 

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

comprimento da cabeça, Res = resíduos, VarAmb = variáveis ambientais, Sub 

= substituição de espécies, Intra = variação intraespecífica, Cov = covariação. 

Em negrito estão os maiores valores das contribuições das variáveis 
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ambientais em cada cidade. A contribuição relativa somada aos resíduos 

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 

 São José dos Campos Res 0.891 0.023 0.041 0.956 

  Total 0.911 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 

 São 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 

 São 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 0.028 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 

 São 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 urbanização tem criado novos ecossistemas que alteram os padrões de montagem de 

comunidades. As pressões seletivas urbanas diferem dos ambientes naturais, o que 

altera os padrões de evolução fenotípica. Portanto, utilizar a variação fenotípica e a 

ancestralidade comum pode fornecer informações complementares sobre a evolução no 

gradiente urbano. Aqui, testei o papel isolado e conjunto da ancestralidade comum e da 

variação fenotípica na montagem de comunidades de anuros. Para isso, medimos 

variáveis ambientais de paisagem em 20 poças em Campo Grande (MS) e outras 20 em 

São José dos Campos (SP), como: densidade de construções (2024), urbanização 

(2022), ilha de calor urbana (2023), taxa de urbanização e área verde (1985-2022) e taxa 
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de radiância (2012-2022). Medimos atributos fenotípicos relacionados ao nicho de 

impacto, como: comprimento e largura da cabeça (mm); e nicho de requerimento: 

comprimento rostro-cloacal, comprimento da coxa, tíbia e pé (mm) para cada espécie 

em cada poça. Testamos como o componente fenotípico herdado e adaptativo da 

variação fenotípica é influenciado pelo gradiente urbano. Calculamos um Índice de 

Tolerância à Urbanização para cada espécie e utilizamos um espaço de formas 

filogenético para a visualização do índice. A dissimilaridade funcional pura foi maior 

dentro das cidades, mas a sua magnitude mudou entre cidades. Somente São José dos 

Campos demonstrou evidências de convergência evolutiva, como no tamanho do corpo. 

Não houve clara divisão de grupos de espécies tolerantes e não tolerantes à urbanização 

no espaço de formas filogenético. Nossos resultados mostram que dinâmicas 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: Adaptação fenotípica; Evolução; 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 São José 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 São 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 
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1. Introdução 

A urbanização tem criado novos ecossistemas que alteram os padrões de montagem de 

comunidades, especialmente através de mudanças 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 mudanças em mecanismos 

evolutivos como a plasticidade fenotípica, fluxo gênico e deriva genética, e mecanismos 

ecológicos como a competição e a dispersão (Kristien et al. 2020). Consequentemente, 

atributos fenotípicos alterados podem se fixar por seleção natural (Alberti et al. 2017, 

Thompson et al. 2022, Winchell et al. 2023). Essas mudanças podem ser intensificadas 

no futuro, já que nas próximas décadas é esperado um aumento no tamanho das cidades 

em diferentes regiões do mundo (Zhou et al. 2019, Chen et al. 2020), incluindo a 

América Latina (Sorichetta et al. 2015).  

As mudanças ambientais associadas à urbanização possuem papel central em 

como espécies colonizam, permanecem e interagem em ecossistemas urbanos (Aronson 

et al. 2016). Nesse cenário, uma espécie somente se estabelece numa comunidade se 

mantiver um crescimento populacional positivo dadas as condições ambientais, 

disponibilidade de recursos e interações bióticas (Chase & Leibold 2003). 

Adicionalmente, a coexistência ocorre se o conjunto de espécies tiverem diferenças 

ecológicas suficientes para manterem o crescimento populacional positivo, o que é dado 

por mecanismos estabilizadores (diferença de nicho) e equalizadores (diferença de 

aptidão) (Chesson 2000). Os atributos fenotípicos das espécies são importantes para as 

diferenças de nicho e aptidão, pois afetam o desempenho das espécies em relação aos 

filtros abióticos e bióticos, o que pode influenciar a probabilidade de ocupação e 
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coexistência no ecossistema urbano (Violle et al. 2007). Por exemplo, uma revisão 

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 presença 

desses organismos na cidade em determinadas épocas (Callaghan et al. 2019). No 

entanto, uma revisão com 90 espécies de anfíbios mostrou que a maioria não possui um 

bom desempenho para dispersar em distâncias acima de 400 metros (Smith & Green 

2005), podendo gerar um padrão distinto das aves. Portanto, anuros são bons modelos 

para estudos eco-evolutivos em cidades, pois o isolamento de hábitat gerado pela 

urbanização pode acelerar a resposta das espécies à urbanização (Levis et al. 2018).  

A variação dos atributos fenotípicos e a ancestralidade comum são dois 

componentes que ajudam a entender os processos geradores de padrões nas 

comunidades, pois dão informações complementares sobre as diferenças ecológicas 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 

mudanças nas espécies ao longo do tempo evolutivo, a variação dos atributos 

fenotípicos reflete as adaptações fenotípicas recentes (De Bello et al. 2017, 2021). 

Diferentes padrões na estruturação das comunidades podem surgir da mudança desses 

componentes, pois estes são constantemente influenciados pelos modos de evolução 

fenotípica (Swenson & Enquist 2009, Pavoine et al. 2011). Por exemplo, o Movimento 

Browniano descreve a mudança fenotípica acumulada ao longo do tempo que pode ser 

gerada por deriva genética, ou seja, não é determinada por pressão ambiental 

(Freckleton & Harvey 2006). Por outro lado, a seleção direcional, divergente e 

estabilizadora pode gerar outros modos de evolução fenotípica em escala 

macroevolutiva (Rivkin et al. 2019, Thompson et al. 2022). Além disso, pode ocorrer 

uma seleção relaxada, onde as espécies não respondem às pressões atuais do ambiente 
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atual, mas às passadas (Thompson et al. 2022, Sanderson et al. 2023). Em anuros, há 

evidências de mudanças fenotípicas nos ecossistemas urbanos (e.g., Pereyra et al. 2020, 

Santos et al. 2025, Severgnini & Provete 2024), no entanto, é desconhecido se essa 

mudança é fruto de evolução em resposta à urbanização, especialmente nas cidades 

tropicais (Severgnini et al. 2024a). Além disso, suas mudanças fenotípicas podem ser 

observáveis em menos tempo comparado a outros grupos, pois o ciclo de vida é menor 

(Stark & Meiri 2018). Portanto, combinar esses diferentes componentes pode auxiliar a 

entender a evolução fenotípica nos ecossistemas urbanos. 

As dimensões fenotípicas possuem diferentes funções nas espécies, e, portanto, 

podem variar no grau de importância para a sobrevivência nos ecossistemas urbanos 

(Laughlin & Messier 2015, Leavey et al. 2023, Pérez-Ben et al. 2023). Por exemplo, 

atributos com funções que não conferem vantagens adaptativas no ambiente urbano 

podem ser menos importantes do que os atributos que conferem uma vantagem para a 

sobrevivência (Crespi 2000, Chase & Leibold 2003, Brady et al. 2019). Atributos 

fenotípicos podem ser relacionados aos dois componentes do nicho: ao nicho de 

impacto, tais como largura e comprimento da cabeça; 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 dispersão (Emerson 1985b, Phillips et al. 2006). Dessa forma, a 

urbanização pode induzir uma adaptação fenotípica por alteração nos habitats (e.g., 

Jennette et al. 2019, Komine et al. 2022) e nos recursos tróficos (e.g., McKinney 2006, 

Santana et al. 2019, Aranda et al. 2021, Martínez‐Núñez et al. 2024, Cabon et al. 2024). 

Nesse cenário, é essencial investigar as respostas evolutivas através de múltiplas 
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dimensões fenotípicas relacionadas ao nicho de anuros em cidades tropicais (Severgnini 

et al. 2024a).  

A urbanização afeta negativamente múltiplas espécies em todo o mundo, mas a 

tolerância das espécies à urbanização geralmente difere (Fischer et al. 2015, Adler & 

Tanner 2015, Callaghan et al. 2019). Estudos anteriores utilizaram grupos para 

classificar a tolerância das espécies, usando como critério a presença ou ausência 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 períodos específicos, enquanto as 

oportunistas se estabelecem de forma fixa (Adler & Tanner 2015, Callaghan et 

al. 2021). No entanto, utilizar variáveis ambientais das cidades, como a luz artificial ou 

densidade de construções pode ser útil para entender de forma quantitativa a tolerância 

das espécies à urbanização (Callaghan et al. 2019). Anuros podem ser bons modelos 

para essa abordagem, pois são associados majoritariamente a um tipo de ambiente, 

como as poças (Smith & Green 2005). Com isso, espécies com ocorrência em poças 

com maior densidade de construções ao redor pode indicar maior tolerância à 

urbanização, enquanto a ausência indica menor tolerância (Wells 2007, Adler & Tanner 

2015).  

Embora estudos com abordagens evolutivas nas cidades tenham aumentado nas 

últimas décadas, a maioria foi realizada em países 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 históricos e socioeconômicos como a taxa de crescimento demográfico, 

idade e tamanho das cidades variam do Norte Global em relação ao Sul Global (Szulkin 

https://link.springer.com/article/10.1007/s11252-020-01025-y#_blank
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et al. 2020). No Sul Global, o histórico de urbanização é mais recente, intenso 

(Sorichetta et al. 2015, Myers 2021) e com clima tropical (Corlett & Primack 2011), o 

que facilita a formação da ilha de calor urbana (Chakrabortty et al. 2024). Além disso, a 

taxa de diversificação de espécies é maior nas regiões tropicais (Brown, 2014, Raven et 

al. 2020). Nesse cenário, a heterogeneidade ambiental das cidades tropicais pode alterar 

o impacto e também a resposta das espécies, mesmo entre cidades de uma mesma região 

(du Toit et al. 2021, Thompson et al. 2022). Consequentemente, comparar diferentes 

cidades tropicais ajuda a entender o real efeito da urbanização em múltiplos aspectos da 

biodiversidade (Cilliers et al. 2021, Shackleton et al. 2021). Por exemplo, estudos com 

urbanização no Sul Global mostram que os efeitos não são padronizados, podendo ter 

efeito negativo na composição (Rodríguez-Aguilar et al. 2016, Ganci et al 2022, Preuss 

et al. 2024), tamanho médio ou variação fenotípica (Komine et al., 2022, Severgnini & 

Provete 2024), mas não na distinção taxonômica (Santos et al. 2025) ou atributos 

reprodutivos (Santos et al. 2024). Portanto, compreender a adaptação fenotípica das 

espécies em ecossistemas urbanos no Sul Global pode auxiliar a identificar 

particularidades nos efeitos da urbanização e na resposta das espécies. 

Aqui, testamos o papel relativo da ancestralidade comum e da variação 

fenotípica na montagem de metacomunidades de anfíbios, comparando heuristicamente 

pela primeira vez o papel da idade e tamanho das cidades tropicais nos padrões 

evolutivos dos atributos fenotípicos. Nossa hipótese é que os anfíbios estão sob maior 

pressão seletiva na cidade mais antiga, pois os organismos estão há mais tempo 

experienciando adaptação à urbanização. Esperamos que: (i) a dissimilaridade funcional 

seja maior nas comunidades mais urbanizadas; (ii) atributos fenotípicos estejam sob 

maior pressão seletiva na cidade mais antiga; (iii) poucas espécies sejam tolerantes à 

urbanização.  
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2. Materiais e métodos 

2.1 Análise de dados 

Para encontrar dois grupos de poças que representem os extremos do gradiente urbano 

usei a técnica de agrupamento não-hierárquico kmeans (Legendre & Legendre 2012) 

nos pacotes vegan (Oksanen et al. 2019) e cluster (Maechler et al. 2018). Nesta análise 

utilizei as cinco variáveis de composição da paisagem, tais como: densidade de 

construções (2024), ilha de calor urbana (2023), taxa de irradiância (2012-2022), taxa 

de urbanização e área verde (1985-2022) (Figura 8 e 9). As variáveis foram 

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

 

 

Figura 8: Agrupamento não-hierárquico das poças no gradiente urbano de 

Campo Grande realizado pelo kmeans, formando dois grupos: rural (azul) e 

urbano (vermelho). As variáveis ambientais utilizadas foram: taxa de radiância 

(2012-2022), taxa de urbanização (1985-2022), taxa de área verde (1985-

2022), ilha de calor urbana (2023) e densidade de construções (2024). 
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Figura 9: Agrupamento não-hierárquico das poças no gradiente urbano de São 

José dos Campos realizado pelo kmeans, formando dois grupos: rural (azul) e 

urbano (vermelho). As variáveis ambientais utilizadas foram: taxa de radiância 

(2012-2022), taxa de urbanização (1985-2022), taxa de área verde (1985-

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

 

3. Resultados 

A média da dissimilaridade funcional desacoplada (dcFdist) foi maior nas comunidades 

urbanas para a maioria dos atributos fenotípicos em ambas as cidades, apesar de ser mais 

pronunciada em São José dos Campos, cidade mais antiga (Figura 10 e 11). O 

comprimento relativo da perna foi o atributo fenotípico que mais diferiu entre locais rurais 

e urbanos nas duas cidades, enquanto a cabeça não teve resposta padronizada entre 

cidades. 
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O gradiente urbano mostrou ser um fraco filtro ambiental sobre o fenótipo das 

espécies. Em Campo Grande, a dissimilaridade filogenética foi negativamente 

relacionada com a média da dissimilaridade funcional pura, para todos os atributos 

fenotípicos, separadamente e em conjunto (Figura 12). Em São José dos Campos, com 

exceção do comprimento do corpo, os atributos fenotípicos também apresentaram relação 

negativa e significativa com a dissimilaridade filogenética (Figura 13). Isso demonstra 

um padrão intermediário entre a convergência e o Movimento Browniano para a maioria 

dos atributos fenotípicos, nas duas cidades. No entanto, houve uma convergência 

evolutiva ocasionada pelo gradiente urbano para o comprimento do corpo. 

Por fim, não houve clara divisão de grupos de espécies tolerantes e não tolerantes 

à urbanização no espaço de formas filogenético (Figura 14 e 15), nas duas cidades. 

Somente as espécies do gênero Leptodactylus tiveram maior tolerância à urbanização, em 

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

atributo fenotípico em poças nos extremos do gradiente de urbanização de 

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

todos os atributos fenotípicos. Espécies tendem a ser ligeiramente mais 

parecidas entre si no ambiente urbano. 
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Figura 11: Média da dissimilaridade fenotípica desacoplada (dcFdist) para cada 

atributo fenotípico em poças nos extremos do gradiente de urbanização de São 

José dos Campos. Dentro da cidade, a dissimilaridade funcional é maior 

somente para o comprimento rostro-cloacal e perna. Espécies tendem a ser 

mais parecidas entre si no ambiente urbano. 
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Figura 12: Padrão de evolução dos atributos fenotípicos obtido ao desacoplar a 

dissimilaridade funcional pura (Fdist - dcFdist) do parentesco evolutivo (Pdist) 

no gradiente urbano de Campo Grande. Todos os atributos fenotípicos 

parecem evoluir seguindo o Movimento Browniano, sugerindo uma fraca 

pressão seletiva no gradiente urbano. Slope = inclinação; SE = erro padrão. 
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Figura 13: Padrão de evolução dos atributos fenotípicos obtido ao desacoplar a 

dissimilaridade funcional pura (Fdist - dcFdist) do parentesco evolutivo (Pdist) 

ao longo do gradiente urbano São José dos Campos. Com exceção do 

comprimento rostro-cloacal (CRC) que tendeu à convergência, todos os outros 

atributos fenotípicos tiveram inclinação negativa (P <0.05). Isso sugere um 

padrão evolutivo intermediário entre o Movimento Browniano e aleatório. Este 

resultado sugere que o gradiente urbano está homogeneizando o comprimento 

rostro-cloacal das espécies, mas não necessariamente os outros atributos 

fenotípicos. Slope = inclinação; SE = erro padrão. 
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Figura 14: Espaço de formas filogenético mostrando o Índice de Tolerância à 

Urbanização para as espécies de Campo Grande. Observe que poucas espécies 

demonstraram tolerância a urbanização. Não houve clara divisão entre espécies 

tolerantes e não tolerantes, e sim sobreposição em termos fenotípicos. Por 

exemplo, Boana raniceps está próxima de Leptodactylus macrosternum no 

espaço de ordenação, apesar de ser mais tolerante. CRC (comprimento rostro-

cloacal), LC (largura da cabeça), 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). 

 

 

Figura 15: Espaço de formas filogenético mostrando o Índice de Tolerância à 

Urbanização para espécies que ocorrem em São José dos Campos. Observe 
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que poucas espécies demonstraram tolerância à urbanização. Não teve clara 

divisão entre espécies tolerantes e não tolerantes, e sim uma sobreposição no 

espaço de ordenação. Por exemplo, Elachistocleis cesarii está próximo de 

Brachycephalus rotenbergae e Phyllomedusa burmeisteri, apesar de ser mais 

tolerante à urbanização. 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 cesarii), 

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. Discussão 

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 fenotípico e 

com a idade da cidade. Corroboramos a nossa hipótese de que a dissimilaridade 

funcional seria maior em poças com maior pressão 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 diferença entre rural e urbano foi diferente entre as cidades. Somente na 

cidade mais antiga encontramos um atributo sob convergência evolutiva no gradiente 

urbano (comprimento do corpo). No entanto, contrário à nossa hipótese, a maioria dos 

atributos não demonstraram estar sob seleção evolutiva em resposta à urbanização. 

Além disso, a cabeça não demonstrou uma resposta padronizada na dissimilaridade 

funcional entre as cidades. Por fim, não houve clara divisão de grupos de espécies 

tolerantes e não tolerantes à urbanização no espaço 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 diferença fenotípica entre 

populações rurais e urbanas é um padrão comumente encontrado (Donihue & Lamber 

2015, Johnson & Munshi-South 2017, Rivkin et al. 2019, Thompson et al. 2022). Isso 

possivelmente se deve às distintas trajetórias evolutivas que os anuros experienciam 

(Urban et al. 2011), já que a identidade de espécies, estrutura de habitat e o conjunto de 

restrições 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 é reduzido em anuros que estão sob altas 

temperaturas, característica ambiental comum nas cidades. Além disso, ectotérmicos 

como os anuros demonstram uma forte relação entre o tamanho do corpo e a 

desidratação, que pode intensificar sob altas temperaturas (Preest et al. 1992, Rogowitz 

et al. 1999). Isso possivelmente altera o balanço entre os custos e benefícios da 

plasticidade fenotípica e da aptidão relativa nas estratégias de uso do habitat (Chase & 

Leibold 2003). Com isso, diferenças na aptidão pode induzir uma adaptação fenotípica, 

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 semelhanças na montagem de comunidades entre rural e urbano, 

influenciando o nicho de requerimento para padrões semelhantes. 

Encontramos que a dissimilaridade funcional na cabeça dos anfíbios foi maior 

nas comunidades urbanas da cidade mais nova, mas não na mais antiga. É amplamente 

conhecido que as presas de anuros estão passando por uma redução na riqueza, 

abundância e tamanho nos ecossistemas urbanos (e.g. Knop 2015, Merckx & Van Dyck 

2019). Com isso, grupos com baixa dispersão, como os anuros, pode experienciar uma 

mudança na taxa de oferta de recursos tróficos entre ambientes rurais e urbanos (Da 

Rosa et al. 2002, Hunter 2007, Santana et al. 2019), o que muda as diferenças de aptidão 

dentro da comunidade (Chase & Leibold 2003). Consequentemente, isso pode resultar 

não somente na extinção local de anuros com dietas especialistas e/ou menos 

competitivos (Tilman 1982, Gámez et al. 2022), mas também afeta as diferenças de 

nicho de impacto em quem permanece (Chase & Leibold 2003). Consequentemente, a 

espécie com o fenótipo que exerce um impacto mais distinto ao da espécie competidora 

tende a explorar uma gama mais ampla de recursos tróficos, o que pode ser essencial em 

ambientes com recursos escassos (Chase & Leibold 2003). Dessa forma, pode haver 

maior diferença nas taxas de consumo, especialização alimentar e competição entre as 

espécies (Grant & Grant 2006, Costa-Pereira et al 2018). Por outro lado, a presença de 

maior área florestal dentro da área urbana na cidade mais antiga (PMSJC 2018) pode ter 

mantido a abundância 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 tróficos, e com isso, os fenótipos tiveram menor divergência entre rural e 

urbano, já que a adaptação fenotípica pode ter sido fraca ou inexistente (Charmantier et 

al. 2024). Portanto, as diferenças intraurbanas mudam a montagem de comunidades 

entre as cidades, influenciando o nicho de impacto para padrões distintos. 
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Encontramos que o tamanho do corpo, mas não os outros atributos, está sob 

convergência somente na cidade mais antiga. A simplificação do tamanho do corpo é 

uma das principais respostas ecológicas de animais no mundo todo, principalmente em 

relação 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 relação aos atributos do nicho de impacto, especialmente 

em situações 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, 

já que geralmente estas formam a ilha de calor urbana (Li & Bou-Zeid 2013). Dessa 

forma, os anuros na cidade mais antiga podem estar há mais tempo sob adaptação 

fenotípica como resposta à ilha de calor urbana (Jhonson & Munshi-South 2017, 

Thompson et al .2022). Em ectotérmicos como os anuros, uma convergência no 

tamanho pode ser uma resposta adaptativa às altas temperaturas urbanas, já que o 

desempenho térmico e a conservação de água estão fortemente relacionados ao tamanho 

desses organismos (Atkinson et al. 1995, Rogowitz et al. 1999, Wells 2007). A alocação 

diferencial de recursos pode ter um papel nisso, com espécies possivelmente alocando 

mais recursos na tolerância à temperatura ao invés do tamanho do corpo (Chase & 

Leibold 2003, Franco-Belussi et al. 2024). Isso é previsto pela filtragem ambiental, 

onde as espécies que coexistem numa região devem ser mais semelhantes nos seus 

requisitos ambientais (Zobel 1997, Chase & Leibold 2003, Kraft et al. 2014). Portanto, 

a adaptação fenotípica nos atributos do nicho de requerimento de múltiplas espécies 

demonstra ter mais importância no estabelecimento em gradiente urbano. 

Em ambas as cidades não houve clara divisão de grupos de espécies tolerantes e 

não tolerantes no espaço de formas filogenético, mas algumas espécies do gênero 

Leptodactylus demonstraram tolerância à urbanização. Da mesma forma que a variação 



122 

 

 

 

 

interespecífica é comumente observada em atributos fisiológicos (Cocciardi & Ohmer 

2024), fenotípicos (Violle et al. 2012) e genéticos (Babik et al. 2023), é comum que isso 

também ocorra na tolerância à urbanização (Callaghan et al 2019). A variação na 

tolerância à urbanização 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 são 

classificadas como evitadores dos ecossistemas urbanos, enquanto poucas são 

consideradas adaptadas ou oportunistas (Conole & Kirkpatrick 2011, Adler & Tanner 

2015). O estudo de Pereyra et al. (2020) demonstraram que a ocorrência 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, Londoño et al. 2015). Esse modo reprodutivo está presente em anuros dos 

gêneros Physalaemus e Leptodactylus (Haddad & Prado 2005). Em especial, o gênero 

Leptodactylus demonstra ser generalista conforme estudos anteriores com populações 

urbanas de duas rãs tropicais, indicando que são resistentes na tolerância à urbanização 

e oportunistas em relação aos outros anuros (Adler & Tanner 2015, Santana et al. 2019, 

Franco-Belussi et al. 2024). Portanto, demonstramos que a tolerância à urbanização 

possui respostas espécie-específica e pode não ser preditivo categorizar as espécies em 

grupos de tolerância. 

 

5. Conclusão 

Nossos resultados estão parcialmente de acordo com a nossa hipótese. Por um lado, e de 

acordo com a nossa hipótese, a dissimilaridade funcional nas comunidades dentro da 

cidade foi maior e o comprimento do corpo demonstrou estar sob convergência 

evolutiva, em escala de metacomunidade. Por outro lado, a maioria dos atributos 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S2351989423003700#bib16
https://link.springer.com/article/10.1007/s11252-020-01025-y#_blank
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fenotípicos não demonstrou estar sob seleção como um resultado dos efeitos da 

urbanização, e a dissimilaridade funcional da cabeça não demonstrou uma diferença 

entre rural e urbano na cidade mais antiga. Nossos resultados sugerem uma seleção 

fraca, apesar das comunidades terem diferenças funcionais entre rural e urbano, nas 

duas cidades. A idade da cidade teve influência na magnitude do efeito da urbanização, 

pois somente a cidade antiga teve um atributo fenotípico sob convergência evolutiva. 

Isso indica que as regras de montagem de comunidades no gradiente urbano podem 

distinguir até mesmo entre as cidades tropicais, e não só entre o Norte Global e Sul 

Global. Portanto, adicionamos novas evidências mostrando que as dinâmicas eco-

evolutivas em cidades tropicais dependem da idade e o tamanho da cidade, e que esse 

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

As cidades apresentaram uma homogeneização fenotípica nas populações em escala de 

comunidade, mas não para as espécies e região. Essa homogeneização fenotípica sugere 

uma mudança nos impactos e requisitos mínimos das espécies no gradiente urbano, 

possivelmente como uma consequência da mudança em mecanismos eco-evolutivos. A 

competição, plasticidade fenotípica, dispersão e demandas conflitantes (trade-offs) 

podem assumir uma nova configuração em resposta ao gradiente urbano, o que 

possivelmente contraiu os nichos individuais. Também detectamos diferenças no papel 

da heterogeneidade ambiental local e de paisagem, dispersão e equivalência ecológica 

na organização das comunidades entre as cidades. Isso pode ser resultado de diferenças 

na idade e no ritmo de urbanização, que possivelmente faz as cidades terem tempos 

distintos de impacto nas espécies. Portanto, a magnitude do efeito da urbanização não 

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 urbanização no 

Sul Global. 

O gradiente urbano teve um fraco efeito no padrão de evolução dos atributos 

fenotípicos relacionados ao nicho das espécies, mas o efeito variou de acordo com o 

atributo fenotípico e com a idade da cidade. Somente a cidade mais antiga apresentou 

um atributo (comprimento do corpo) sob convergência evolutiva, possivelmente como 

resultado de mudanças nos mecanismos de compensação em resposta ao estresse 

urbano. Isso pode reduzir a energia utilizada para o desenvolvimento e aumentar a 

energia para mecanismos de tolerância, 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 anfíbios experienciam distintas trajetórias evolutivas 
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nos extremos do gradiente urbano, já que a força do fluxo gênico, da deriva ecológica e 

da plasticidade fenotípica deve mudar. Além disso, poucas espécies demonstraram 

tolerância à urbanização, o que pode estar relacionado às diferenças no desempenho das 

espécies, como na sobrevivência, sucesso reprodutivo e/ou capacidade de explorar 

recursos. Os resultados confirmam a nossa hipótese de que anfíbios estão sob maior 

pressão seletiva tanto na cidade mais antiga, quanto nas lagoas mais urbanizadas nas 

duas cidades. 

 Portanto, é necessário que a gestão pública das poças no gradiente urbano leve 

em consideração não somente as necessidades humanas, mas também a biodiversidade 

que ali persiste. Políticas públicas que atuem na escala local e na paisagem podem 

aumentar o potencial para abrigar uma maior biodiversidade, e ao mesmo tempo, 

fornecer serviços essenciais para as atividades humanas. Poças com maior 

heterogeneidade ambiental pode aumentar e manter a biodiversidade urbana, além de 

criar áreas termicamente saudáveis e de lazer para humanos. Dessa forma, a gestão deve 

atuar de forma integrada para criar ambientes mais amigáveis às atividades humanas e à 

biodiversidade. 


