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INTRODUÇÃO GERAL 

 
Qual é o problema de pesquisa? 

 
A composição de organismos em determinada área pode ser 

influenciada por diversos fatores, como grandes distâncias geográficas; 

barreiras físicas, como rios e montanhas; e fatores ambientais, como 

temperatura, distribuição das chuvas ao longo do ano e cobertura vegetal. 

Estudar como esses fatores afetam a biodiversidade é importante porque nos 

permite entender como as espécies estão distribuídas ao longo do espaço e do 

tempo. Na ecologia, uma das análises realizadas para investigar a mudança na 

composição das espécies ao longo de diversas áreas e do tempo é chamado 

de “diversidade beta”. 
 

Os anfíbios, como sapos, rãs e pererecas (cientificamente chamados de 

anuros), são excelentes modelos para realizar análises de diversidade beta, 

porque tendem a ter uma menos capacidade de transpor barreiras geográficas. 

Além disso, esses organismos respondem rápido a alterações ambientais por 

possuírem restrição fisiológica, pois necessitam de ambientes com 

características ambientais ideais de umidade e temperatura para sobreviverem. 

E por conta disso, esses organismos são frequentemente restritos a uma área 

determinada (chamado cientificamente de endemismo). Portanto, estudar 

diversidade beta de anuros é essencial para a conservação da biodiversidade, 

uma vez que eles constituem os vertebrados mais ameaçados de extinção. 
 

Neste estudo, para investigar fatores que afetam a biodiversidade na 

América do Sul, nós selecionamos um grupo de pererecas (chamado 

cientificamente de Sphaenorhynchini). Este grupo ocorre em formações 

vegetais muito distintas em relação ao clima e vegetação, e parecem ter sido 

isoladas há muito tempo, por barreiras geográficas e, portanto, parece ser ideal 

para investigar esses fatores. O principal objetivo deste estudo é quantificar os 

efeitos desses fatores nos processos evolutivos (filogenias), históricos (rios 

como barreiras) e ecológicos (distância geográfica) que têm afetado a 

diversidade beta na América do Sul. 
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Como a pesquisa foi realizada? 
 

No primeiro capítulo, inicialmente investigamos níveis de beta 

diversidade (mudança de espécies ao longo de um gradiente ambiental) da 

tribo de Sphaenorhynchini entre a Floresta Amazônica, Escudo da Guiana e a 

Mata Atlântica. Reunimos os dados disponíveis com coordenadas geográficas 

de plataformas digitais como GBIF, retirados de artigos das principais bases de 

dados de coleções cientificas e museus zoológicos que possuíam indivíduos de 

Sphaenorhynchini. Todos os dados foram planilhados e filtrados, verificado a 

veracidade de informações como: coordenadas informadas plotadas, 

verificação de números de tombos, localidades descritas dos indivíduos 

tombados ou registrados de acordo com a literatura, entre outras informações, 

para evitar o máximo possível de erros na composição do banco de dados para 

este trabalho. 
 

Em seguida, sobrepusemos uma grade com quadrículas de 2 graus de 

latitude por 2 graus de longitude ao mapa da América do Sul, cobrindo uma 

área de aproximadamente 49.000 km2 e utilizamos nas análises as quadrículas 

com dados de ocorrência de pelo menos um exemplar do grupo. Acreditamos 

que essa escala é ideal para investigar diversidade beta de Sphaenorhynchini 

em escala de três grandes formações vegetais da América do Sul (Amazônia, 

Escudo das Guianas e Mata Atlantica). Utilizamos software R, para analisar a 

diversidade beta de Sphaneorhynchini entre as três formações vegetais, e 

testamos a influência dos rios e de variáveis ambientais na distribuição 

geográfica das espécies. 
 

No segundo capítulo, caracterizamos os principais aspectos de vida de 

uma perereca popularmente conhecida como “perereca arborícola verde”, 

anfíbio com nome cientifico: Sphaenorhynchus carneus, pertencente a tribo 

Sphaenorhynchini, da família dos hlídeos. Este anfíbio tem cerca de 2 cm, 

possui cor esverdeada com faixas avermelhadas do focinho até as coxas, os 

machos quando vocalizam possuem o saco vocal azul esverdeado. 
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Realizamos observações e coletas de campo durante um ano em uma 

área de charco. Nesse período observamos girinos, e indivíduos jovens e 

adultos; os indivíduos coletados foram tombados na coleção cientifica da 

Universidade Federal do Amapá (UNIFAP) e em seguida analisados em 

laboratório. Realizamos analises sobre hábitos de vida, a influência da 

sazonalidade (período chuvoso e seco), reprodução e dieta de S. carneus. 
 

Qual a importância da pesquisa? 
 

A conservação de anfíbios anuros é essencial devido aos papeis 

ecológicos que desempenham e devido à grande perda de indivíduos que 

muitas espécies estão enfrentando mundialmente. Apesar de algumas 

espécies de anfíbios conseguirem sobreviver em ambientes degradados, 

muitos grupos de anuros como os Sphaenorhynchini, tem se mostrado 

sensíveis a alterações ambientais. Ambientes distintos apresentam composição 

diferentes de anfíbios. Portanto estes ambientes são complementares entre si, 

e não podem ser considerados como únicos e independentes para a 

manutenção ecológica ou biogeográfica das espécies em avaliações de 

conservação, proteção e recuperação de ecossistemas. 
 

A combinação de processos históricos (separação por barreiras 

geográficas), fatores ambientais e limitações fisiológicas podem atuar de forma 

complementar, em diferentes escalas de tempo e espaço na diversidade beta 

nos Sphaenorhynchini. Diante da crescente degradação causadas por 

humanos que interferem em diversos processos ambientais, contribuindo para 

o declínio da biodiversidade, estudos como o nosso, são extremamente 

importantes porque auxiliam a preencher lacunas de conhecimento sobre a 

história natural das espécies, sobre “como? ” e “por que?” a diversidade de 

espécies está distribuída em sua configuração atual e os fatores que 

influenciam essa distribuição, além de servirem como base para planejamento 

de áreas de conservação, gerenciamento de recursos naturais e manejo de 

áreas protegidas. 
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CAPITULO 1 
 

Diversidade beta taxonômica e filogenética da tribo Sphaenorhynchini 
(Anura: Hylidae) no continente sul-americano. 

 
 

Artigo escrito nas normas da revista “Journal of biogeography” 
 
 

Normas da revista 
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RESUMO 
 

A diversidade de anfíbios em determinada área pode ser influenciada por 
diversos fatores e quantificar a variação da biodiversidade em relação ao tempo 
ou espaço, é um desafio. Estimativas de diversidade beta são muito úteis para 
esse propósito, pois quantificam diferenças na composição de espécies, traços 
funcionais ou filogenéticos entre múltiplas comunidades localizadas em porções 
distintas de gradientes geográficos e ambientais. No entanto, resultados de 
diversidade beta podem mudar de acordo com as variáveis utilizadas, mas todos 
os métodos disponíveis tendem para o objetivo geral de identificar fatores 
ecológicos, biogeográficos e evolutivos que afetam a variação na composição da 
biodiversidade ao longo dos ambientes. Aqui, nós investigamos os fatores que 
afetam a biodiversidade na América do Sul. Para tanto, nós selecionamos a tribo 
Sphaenorhynchini, porque parece ser um representante ideal por ocorrer em 
formações vegetais muito distintas em relação ao clima e vegetação, e algumas 
espécies parecem ter sido historicamente isoladas por barreiras biogeográficas, 
como grandes rios e a expansão do Cerrado brasileiro. Nosso objetivo principal 
foi quantificar os efeitos de processos evolutivos (filogenias), históricos (rios 
como barreiras) e ecológicos (distância geográfica, gradientes ambientais) que 
têm afetado a beta diversidade na América do Sul. Nossos resultados indicam 
que tanto a diversidade beta taxonômica quanto a filogenética de 
Sphaenorhynchini, revelaram dois agrupamentos distintos, correspondentes a 
Amazônia e Mata Atlântica. Na Amazônia os efeitos da diversidade filogenética 
foram mais fortes que na Mata Atlântica, o que demonstra que processos 
evolutivos têm cumprido um papel maior na determinação de comunidades 
regionais. Na Mata Atlântica a variação ambiental parece mais importante. Nos 
dois biomas a diversidade beta foi afetada por gradientes ambientais, enquanto 
na Amazônia a precipitação foi a variável mais importante, a cobertura arbórea 
foi mais relevante na Mata Atlântica. 

 
 

Palavras-chave: Amazônia, anfíbios, Beta diversidade, Escudo das Guiana, 
Mata Atlântica. 
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INTRODUÇÃO 
 

Estimativas de diversidade de organismos podem ser influenciadas por 
múltiplos fatores operando em escalas espaciais distintas, as quais usualmente 
são hierarquicamente relacionadas (Dias‐Terceiro et al., 2015; Peixoto et al., 
2020). Por exemplo, em escalas de milhares ou milhões de quilômetros 
quadrados, distância geográfica geralmente é uma preditora eficiente de 
estimativas de diversidade (Qian & Ricklefs, 2012), na ausência de barreiras 
físicas naturais, como rios, montanhas e manchas de hábitats abruptamente 
diferentes (e.g. savanas inseridas em matriz florestal). Na região Amazônica, 
grandes rios pode atuar como barreiras reduzindo a disponibilidade de rotas de 
dispersão de diversos táxons (Godinho & da Silva, 2018; Naka & Brumfield, 
2018), o que interrompe o fluxo gênico e gera diferenças na composição de 
espécies entre margens opostas (Dias‐ Terceiro et al., 2015; Fouquet et al., 
2015; Godinho & da Silva, 2018). 

Um dos principais objetivos da ecologia de comunidades é quantificar a 
variação na biodiversidade em relação ao tempo ou espaço. Estimativas de 
diversidade beta são muito úteis para esse propósito, porque quantificam 
diferenças na composição de espécies, traços funcionais ou filogenias entre 
múltiplas comunidades localizadas em porções distintas de gradientes 
geográficos e ambientais (Magurran, 2013). A diversidade beta pode diferir em 
relação ao tipo de dados utilizados (e.g. abundância de espécie ou traços 
funcionais, filogenias), e diferentes métodos podem gerar conclusões distintas 
sobre estrutura de comunidades (e.g. Fraga et al., 2018). Mas todos os métodos 
disponíveis convergem para o objetivo geral de identificar fatores ecológicos, 
biogeográficos e evolutivos que afetam a variação na composição da 
biodiversidade ao longo das paisagens (Weinstein et al., 2014) 

Em escalas espaciais continentais, a composição de comunidades na 
América do Sul tem sido categoricamente associada às áreas de endemismo 
separadas por eventos históricos, como grandes rios ou por cadeias de 
montanhas como o Escudo da Guiana, a Cordilheira dos Andes, e as serras na 
Mata Atlântica brasileira (Godinho & da Silva, 2018; Ribas et al., 2012). Na 
ausência dessas barreiras biogeográficas, em escalas regionais definidas com 
variação altitudinal relativamente baixa e dentro de um interflúvio, a composição 
de comunidades é geralmente mais bem explicada por gradientes ambientais 
causando filtragem ambiental, competição ou seleção adaptativa (e.g. Dias‐ 
Terceiro et al., 2015; Ribeiro et al., 2012; Rojas‐Ahumada et al., 2012). A 
heterogeneidade ambiental regional geralmente é hierarquicamente dependente 
de processos geológicos e climáticos alterando as paisagens ao longo do tempo 
(Peixoto et al., 2020), mas investigar comunidades em escalas regionais pode 
ser bastante útil para identificar processos evolutivos e ecológicos que afetam a 
biodiversidade na ausência de barreiras biogeográficas conspícuas. 

Anfíbios anuros são bons modelos para investigar beta diversidade, 
porque as comunidades tendem a ser diferentes entre margens de grandes rios 
(Dias‐Terceiro et al., 2015), e subconjuntos locais de espécies (em relação ao 
pool regional) frequentemente emergem em resposta à heterogeneidade 
ambiental, mesmo em escalas de dezenas de quilômetros (Rojas‐Ahumada et 
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al., 2012). As condições ambientais geralmente selecionam espécies de anuros 
por meio de restrições fisiológicas (Silva et al., 2012), o que frequentemente 
causa endemismo e microendemismo (Cordier et al., 2019). Estudar beta 
diversidade de anuros é essencial para a conservação da biodiversidade, porque 
eles estão entre os vertebrados mais ameaçados de extinção (Catenazzi, 2015). 
Neste estudo, para investigar fatores que afetam a biodiversidade na América do 
Sul, nós selecionamos a tribo Sphaenorhynchini (Faivovich et al., 2018), que 
compreende os gêneros Sphaenorhynchus (Tschudi, 1838) e Gabohyla (Araujo- 
Vieira et al., 2020). Esta tribo parece um representante ideal para esse propósito, 
porque ocorre em formações vegetais (FV) muito distintas em relação ao clima 
e vegetação, e algumas espécies parecem ter sido historicamente isoladas por 
barreiras biogeográficas, como grandes rios e a expansão do Cerrado brasileiro 
(Araujo‐Vieira et al., 2019; Corrêa et al., 2020). O principal objetivo deste estudo 
é quantificar os efeitos de processos evolutivos (filogenias), históricos (rios como 
barreiras) e ecológicos (distância geográfica, gradientes ambientais) que têm 
afetado a beta diversidade na América do Sul. Nós arbitrariamente definimos 
comunidades de anuros com apenas um grupo, com intuito de gerar modelos 
relativamente simples e de fácil interpretação. A definição de comunidades 
baseadas em múltiplos gêneros incorreria em múltiplas histórias evolutivas, o 
que pode tornar modelos inferenciais demasiadamente complexos. 

Nós inicialmente investigamos níveis de beta diversidade entre 
comunidades de Sphaenorhynchini entre Amazônia, Escudo da Guiana e a Mata 
Atlântica brasileira. Diferenças na composição de comunidades é 
particularmente esperada entre Amazônia e Mata Atlântica, uma vez que esses 
biomas foram separados há 18.000–12.000 anos pela expansão do Cerrado no 
planalto central brasileiro (Prado & Gibbs, 1993). No entanto, comparar a 
composição de comunidades entre essas FV foi necessário para definirmos as 
análises inferenciais sobre fatores que afetam a beta diversidade. Uma vez 
identificados como unidades biogeográficas distintas em relação às 
comunidades de Sphaenorhynchini, conduzimos análises inferenciais 
separadamente por FV. 

Nossas hipóteses são amplamente fundamentadas na concepção geral 
de que comunidades são afetadas por uma combinação entre fatores históricos, 
geográficos e ecológicos, operando em escalas espaciais e temporais distintas, 
mas hierarquicamente conectadas (e.g. Peixoto et al., 2020). Testamos a 
hipótese de que a beta diversidade em Sphaenorhynchini é afetada por alguns 
dos principais rios que formam as bacias hidrográficas nas quais o gênero está 
atualmente distribuído, uma vez que esses rios têm historicamente atuado como 
barreiras para a dispersão de espécies. Essa hipótese é amplamente sustentada 
pela clássica teoria de rios como barreiras biogeográficas (Wallace, 1854). 
Adicionalmente, testamos a hipótese de que a beta diversidade é afetada por 
distância geográfica, gradientes ambientais e por relações filogenéticas entre as 
espécies que ocorrem em cada FV. Essa hipótese é fundamentada em três 
princípios básicos da ecologia de comunidades: 1) distância geográfica afeta 
dispersão e taxas de colonização de novos ambientes, e, portanto, uma relação 
positiva entre distâncias geográficas e na composição de comunidades é 
esperada (Qian & Ricklefs, 2012). 2) Hábitats Neotropicais tendem a ser 
espacialmente muito heterogêneos, e a variação nas condições ambientais 
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seleciona subconjuntos distintos de espécies por meio de filtragem ambiental 
(Kraft et al., 2007), dispersão limitada (Hubbell, 2001) e competição (Santos et 
al., 2009; Vernes et al., 2005; L. J. Vitt et al., 2000). Substituição espacial de 
comunidades de anuros sul-americanos pode ser esperada mesmo em escalas 
de dezenas de quilômetros, e sob variação ambiental relativamente sutil (Ribeiro 
et al., 2012). 3) Divergência evolutiva pode ocorrer em escalas espaço-temporais 
finas o suficiente para afetar a composição de comunidades (Hairston et al., 
2005), e os efeitos da heterogeneidade ambiental sobre comunidades são 
amplamente influenciados por processos adaptativos afetando o 
estabelecimento de espécies e competidores em função das condições 
ambientais (Kraft et al., 2007). O papel de processos evolutivos na diferenciação 
de comunidades entre FV ecologicamente isoladas como Amazônia e Mata 
Atlântica é prontamente entendido, uma vez que a dispersão de um anuro de 
pequeno porte entre esses dois biomas foi interrompida há milhares de anos. 
Mas os efeitos de processos evolutivos operando na composição de 
comunidades de Sphaenorhynchini dentro de cada FV não são óbvios. 

METODOS 
 

Área de estudo 
 

A Amazônia cobre cerca de seis milhões de km² (Da Silva et al., 2005). 
Sua cobertura vegetal é bastante heterogênea e, abrange florestas de terra 
firme, florestas alagáveis (várzeas e igapós), campinaranas e manchas de 
savana geralmente inseridas em matriz florestal (Pires & Prance, 1985). O clima 
da região coberta pela nossa amostragem, com base em superfícies climáticas 
do WorldClim (Fick & Hijmans, 2017), é caracterizado por temperaturas médias 
anuais entre 24,8–27,2 ºC (média 24,8 ºC; desvio padrão 0,68), e precipitação 
média anual entre 1640–3001 mm (média 2417 mm; desvio padrão 441,28), 
geralmente distribuídos sazonalmente em estação seca e chuvosa. 

 
O escudo das Guianas se diferencia da Amazônia por possuir 

características fisionômicas próprias, como uma formação montanhosa (tipo 
mesa) de paredes íngremes e altitudes que variam de 300 a 3000 m (Steege et 
al., 2000). É delimitada pelo Oceano Atlântico a leste; Rio Orinoco ao norte e 
oeste; o rio Negro ao sudoeste; e o rio Amazonas ao sul (Gibbs & Barron, 1993). 
Sua vegetação varia principalmente em função da altitude, com florestas de terra 
firme, geralmente cobrindo áreas relativamente baixas, e complexos de savanas 
associados a altitudes elevadas (Funk et al., 2007). O clima coberto pela nossa 
amostragem (WordClim) é caracterizado por temperaturas médias anuais entre 
25,1–26,5 ºC (média 25,9 ºC; desvio padrão 0,75), negativamente 
correlacionadas com a altitude, e precipitação média anual entre 866–2556 mm 
(média 1923,6 ºC; desvio padrão 921,79). 

 
A Mata Atlântica possui uma área de aproximadamente 98.000 km² de 

remanescentes (Morellato & Haddad, 2000) e uma área florestal composta por 
dois tipos de vegetação: floresta costeira e floresta semidecíduas (Oliveira-Filho 
& Fontes, 2000). O clima coberto pela nossa área de estudo é caracterizado por 
temperaturas médias anuais entre 21,2–23,6 ºC (média 22,7 ºC; desvio padrão 
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1,35), e precipitação média anual entre 797–1483 mm (média 1176,6 mm; desvio 
padrão 349,14). 

 
A tribo Sphaenorhynchini 

 
Seguindo a taxonomia proposta por Faivovich et al. (2018) e Araujo-Vieira 

et al. (2020), a lista de espécies de Segalla et al. (2019), e estudos de Roberto 
et al. (2017) e Araujo-Vieira et al. (2018), a tribo Sphaenorhynchini pertencente 
à família Hylidae e compreende um grupo monofilético (Araujo-Vieira et al., 2018; 
Faivovich et al., 2018) e é composta pelo gênero Gabohyla, que é 
monoespecífico, e Sphaenorhynchus que é composto atualmente por 14 
espécies: 

 
Gabohyla. pauloalvini (Bokermann, 1973); 

 
Sphaenorynchus botocudo Caramaschi, Almeida & Gasparini, 2009; 

 
S. bromelicola Bokermann, 1966; 

 
S. cammaeus Roberto, Araujo-Vieira, Carvalho-e-Silva & Ávila, 2017; 

 
S. canga Araujo-Vieira, Lacerda, Pezzuti, de Assis & Cruz, 2015; 

 
S. caramaschii Toledo, Garcia, Lingnau & Haddad, 2007; 

 
S. carneus (Cope, 1868); 

 
S. dorisae (Goin, 1957); 

 
S. lacteus (Daudin, 1800); 

 
S. mirim Caramaschi, Almeida & Gasparini, 2009; 

 
S. palustris Bokermann, 1966; 

 
S. planicola (A. Lutz & B. Lutz, 1938); 

 
S. platycephalus (Werner, 1894); 

 
S. prasinus Bokermann, 1973; 

 
S. surdus (Cochran, 1953). 

 
As espécies do grupo tem o padrão de coloração verde, com tamanho 

variando de pequeno (cerca de 14 mm) a médio (cerca de 42 mm) (Duellman et 
al., 2016); são arbóreas e habitam ambientes de água lêntica, mas podem estar 
associadas a bromélias como a espécie S. bromelicola, e alguns registros  para 
S. lacteus (G. C. Corrêa et al., 2017). Todas as espécies são endêmicas da 
América do Sul (Araujo‐Vieira et al., 2019), com uma única exceção de S. 
lacteus, que apresenta registro de alguns indivíduos em uma localidade na ilha 
de Trindade, na América Central (Kenny, 1969). O gênero provavelmente se 
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originou no final do Eoceno (49 Ma) na Mata Atlântica brasileira (Duellman et al., 
2016; Araujo‐Vieira et al., 2019). 

Desenho amostral 
 

Nós dividimos o mapa da América do Sul em quadrantes com área 
padronizada em 2 graus de latitude por 2 graus de longitude (Fig. 1), que 
corresponde uma área de aproximadamente 49.000 km2. Nós assumimos esse 
delineamento como eficiente para investigar diversidade-beta de 
Sphaenorhynchini em escala de grandes FV sul-americanas, porque cada 
quadrante cobre 0,89% do território da Amazônia e Escudo das Guianas, e 4,4% 
da Mata Atlântica. Adicionalmente, cada quadrante representa uma pequena 
porção das distribuições geográficas da maioria das espécies, as quais cobrem 
até 8.850.000 km2 (média 1.290.376 km2). 

Nós reunimos dados de literatura (Apêndice 1) para quantificar o número 
de coordenadas geográficas únicas em que cada espécie de Sphaenorhynchini 
foi registrada (abundância), ou seja, para evitar estimativas de diversidade-beta 
enviesadas por excesso de unidades amostrais compartilhando zero ou poucas 
espécies, nós rejeitamos quadrantes sem registro de qualquer espécie, e 
espécies registradas em apenas um quadrante. Desta forma, nossa amostragem 
final é composta por 77 quadrantes (48 na Amazônia, 6 no Escudo da Guiana e 
23 na Mata Atlântica), e 10 espécies de Sphaenorhynchini (foram excluídas das 
análises: S. bromelicola, S. cammaeus, S. canga, S. mirim e S. palustris). 

 
Análise de dados 

 
Estimativas de diversidade-beta taxonômica e filogenética 

 
Para quantificar diversidade-beta taxonômica nós calculamos 

dissimilaridades pareadas na abundância das espécies de Sphaenorhynchini por 
quadrante usando índice de Bray-Curtis. Para analisar visualmente e testar 
diferenças na composição de espécies entre Amazônia, Escudo das Guianas e 
Mata Atlântica, nós sumarizamos a matriz de dissimilaridades usando 
Escalonamento Não-Métrico Multidimensional (NMDS). Esse método foi 
vantajoso para a nossa estrutura de dados, porque gerou menor perda de 
informações em comparação a Análise de Coordenadas Principais (PCoA). Nós 
implementamos NMDS usando o pacote vegan para R (Oksanen et al., 2019), 
configurado com no máximo 1000 tentativas de reposicionamento de quadrantes 
para reduzir o Stress. Obtivemos 99% de relação linear entre dissimilaridades 
observadas e geradas pela NMDS (Stress global = 0,02), o que sugere que os 
escores produzidos são versões confiáveis da diversidade-beta taxonômica de 
Sphaenorhynchini, uma vez que pouca informação foi perdida pela redução das 
dimensionalidades. 

 
Para estimar diversidade-beta filogenética nós usamos uma hipótese 

filogenética baseada em evidências totais (moleculares e morfológicas), 
proposta por (Araujo‐Vieira et al., 2019). Nós usamos o pacote ape para R (E. 
Paradis et al., 2004; Emmanuel Paradis & Schliep, 2019) para obter três árvores 
secundárias, uma composta por espécies que ocorreram em toda a amostra, 
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uma para aquelas que ocorrem apenas na Amazônia e outra para as da Mata 
Atlântica somente. Nós estimamos a diversidade filogenética separadamente por 
FV ou para todas as FV usando a função phylosor do pacote picante para R 
(Kembel et al., 2010). Essa função retornou matrizes de similaridades pareadas 
nas proporções de histórias evolutivas compartilhadas pelas espécies 
registradas em cada quadrante, as quais foram estimadas pela soma dos 
comprimentos dos galhos das árvores filogenéticas. Nós convertemos essas 
matrizes em dissimilaridades (1-phylosor) e as sumarizamos como escores 
produzidos por Análise de Coordenadas Principais (PCoA). 

 
Rios como barreiras biogeográficas 

 
Para testar os efeitos de rios como barreiras biogeográficas influenciando 

a diversidade-beta de Sphaenorhynchini nós selecionamos os dois principais rios 
dentro da distribuição geográfica das espécies amostradas na Amazônia e Mata 
Atlântica. O Rio Amazonas é o maior rio do mundo em vazão de água e existem 
diversas pesquisas que sugerem maior ou menor grau de influência como 
barreira, do rio Amazonas ou de seus principais tributários, sobre diversos 
organismos (Da Silva et al., 2005; Pomara et al., 2014; Godinho & da Silva, 2018; 
Naka & Brumfield, 2018). Na Mata Atlântica o Rio Tietê é um dos principais 
afluentes do Rio Paraná, e aparentemente também exerce influência sobre 
algumas espécies (Jim & Caramaschi, 1980; Sotelo-Muñoz et al., 2020) e a priori 
divide duas assembleias distintas de espécies de Sphaenorhynchini (observ. 
pess.). 

 
Nós sumarizamos os dados de abundância de Sphaenorhynchini em dois 

eixos NMDS baseados em dissimilaridades Bray-Curtis, separadamente para 
Amazônia e Mata Atlântica. Os modelos foram representações confiáveis dos 
espaços multidimensionais ocupados pelas abundâncias de espécies, porque 
capturaram 97% das dissimilaridades observadas entre quadrantes pareados na 
Amazônia (Stress = 0,08) e 99% na Mata Atlântica (Stress = 0,01). Nós plotamos 
os dois eixos de cada modelo com elipses representando intervalos de confiança 
de 95%, e testamos as diferenças nos escores produzidos pelos primeiros eixos 
usando testes não paramétricos de Kruskal-Wallis. 

 
Diferenças na diversidade-beta entre biomas 

 
Nós testamos diferenças nas estimativas de diversidade-beta (taxonômica 

e filogenética) entre FV (Amazônia, Escudo da Guiana e Mata Atlântica) usando 
testes post-hoc não paramétricos de Dunn, implementados no pacote FSA do R 
(Ogle et al., 2020). Esses modelos foram configurados separadamente com os 
eixos 1 e 2 das ordenações multivariadas sumarizando diversidade-beta 
taxonômica e filogenética. Essa abordagem foi útil para fornecermos suporte 
estatístico para análises gráficas de agrupamento de quadrantes ao longo dos 
eixos produzidos pelas ordenações multivariadas. Adicionalmente, essas 
análises direcionaram as análises subsequentes, porque diferenças 
significativas nas estimativas de diversidade sugerem FV como unidades 
biogeográficas distintas, as quais tem históricos evolutivos e características 
ecológicas distintas. Nesse caso parece plausível testar modelos ecológicos 
configurados com dados separados por FV. 
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Gradientes geográficos e ambientais 
 

Nós extraímos centroides de cada quadrante, e as utilizamos para 
quantificar a variação geográfica na diversidade-beta de Sphaenorhynchini, para 
calcular a área da distribuição geográfica de cada espécie por meio de polígonos 
formados por coordenadas perimetrais e para isolar os efeitos de distância 
geográfica sobre distâncias ambientais em modelos lineares inferenciais. Em 
quadrantes litorâneos em que as coordenadas geográficas centroides foram 
posicionadas sobre o oceano Atlântico, nós as movemos para o ponto mais 
próximo em que espécies de Sphaenorhynchini foram registradas. 

 
Nós utilizamos gradientes ambientais de precipitação (média anual), 

porcentagem de cobertura arbórea e altitude. Esses gradientes têm sido 
descritos como importantes preditores da composição de espécies de anfíbios 
anuros, porque potencialmente selecionam diferentes subconjuntos de espécies 
ao longo de escalas espaciais por meio de filtragem ambiental (Godinho & da 
Silva, 2018). Nós obtivemos arquivos raster para cada gradiente do repositório 
público Ambdata (Amaral et al., 2013), e extraímos valores médios entre buffers 
de 1000 km ao redor das coordenadas geográficas de cada quadrante, usando 
o pacote raster para R (Hijmans, 2019). Os gradientes ambientais medidos 
estiveram no máximo 66% correlacionados entre si (Pearson). 

 
Para testar os efeitos dos gradientes ambientais sobre diversidade-beta 

taxonômica nós usamos Modelos de Dissimilaridades Generalizadas (GDM), 
implementadas no pacote gdm para R (Ferrier et al., 2007). Esse método é uma 
modificação de regressões de matrizes, eficiente para acomodar relações não 
lineares entre gradientes ambientais e estimativas de diversidade-beta, e a 
variação nas taxas de substituição de espécies ao longo de diferentes porções 
de gradientes ambientais (splines). Adicionalmente, GDM tem sido descrito 
como eficiente (Ferrier et al., 2007), reduzindo efeitos de autocorrelação espacial 
sobre modelos ecológicos. Nós construímos modelos de GDM usando 
diversidade-beta taxonômica como variável-resposta, estimada para Amazônia 
e Mata Atlântica, e cada um desses biomas separadamente. Como variáveis 
ambientais preditoras nós usamos precipitação, porcentagem de cobertura 
arbórea, altitude e distância geográfica. Adicionalmente, incluímos diversidade- 
beta filogenética como variável preditora em cada modelo, para compararmos os 
efeitos de fatores ecológicos (gradientes ambientais) e históricos (proporções de 
história evolutiva compartilhada) sobre a variação na diversidade-beta 
taxonômica ao longo dos quadrantes. 

 
RESULTADOS 

 
Relações entre frequência de ocorrência e distribuição geográfica 

 
A abundância de registros por espécie somada entre os quadrantes 

(média = 33,8; desvio padrão = 32,9) variou entre 4 (S. botocudo e G. pauloalvini) 
e 116 (S. lacteus). Sphaenorhynchus lacteus foi a espécie mais abundante e 
mais frequentemente registrada, presente em 66,2% dos quadrantes 
amostrados (Fig. 2a). As espécies mais raras na  amostra foram  S. botocudo e 
G. pauloalvini, as quais ocorreram com no máximo três registros por quadrante, 
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em 2,5% dos quadrantes amostrados. A frequência de ocorrência das espécies 
esteve fortemente relacionada com a área de distribuição geográfica (R2 = 0,83; 
P = 0,0001). Espécies amplamente distribuídas tiveram frequências mais altas 
que as espécies com distribuição restrita (Fig. 2b). 

Diversidade-beta entre formações vegetais 
 

Uma análise visual da distribuição de valores de diversidade-beta 
taxonômica ao longo de dois eixos NMDS revelou dois agrupamentos distintos 
de quadrantes de amostragem (Fig. 3a), os quais foram consistentes com 
Amazônia e Mata Atlântica. Essa divergência foi particularmente capturada pelo 
eixo 2 da NMDS, para o qual os escores produzidos diferiram significativamente 
entre esses biomas (Dunn Z = 5,59; P < 0,0001). A diversidade taxonômica 
amostrada no Escudo da Guiana diferiu da Mata Atlântica (Dunn Z = -2,58; P = 
0,01), mas foi revelado como um subconjunto da diversidade Amazônica (P = 
0,58). 

As estimativas de diversidade filogenética também revelaram dois 
agrupamentos distintos de quadrantes de amostragem (Fig. 3b), os quais foram 
consistentes com a diversidade sumarizada para Amazônia e Mata Atlântica ao 
longo do eixo 1 da NMDS (Dunn Z = -6,53; P < 0,0001). O Escudo da Guiana 
diferiu filogeneticamente da Mata Atlântica (Dunn Z = 3,01; P < 0,005), mas não 
da Amazônia (P = 0,52). Os resultados dos testes de Dunn para comparação de 
diversidade taxonômica e filogenética de Sphaenorhynchini entre biomas 
pareados estão sumarizados na Tabela 1. 

Em termos gerais, nossos resultados mostraram que as assembleias de 
Sphaenorhynchini diferem entre Amazônia e Mata Atlântica, devido a histórias 
evolutivas distintas que resultaram em composições distintas de espécies. 
Portanto, Amazônia e Mata Atlântica são consideradas como duas unidades 
biogeográficas distintas, enquanto o Escudo da Guiana é considerado como 
parte da Amazônia. 

 
Tabela 1. Resultados de testes não paramétricos de Dunn comparando 
estimativas de diversidade-beta taxonômica e filogenética de Sphaenorhynchini 
entre Amazônia, Escudo da Guiana e Mata Atlântica (escores produzidos por 
dois eixos de ordenações multivariadas). Valores em negrito de P denotam casos 
em que a hipótese nula foi rejeitada. 

 
 
 

 Eixo 1  Eixo 2 
 Biomas comparados Z P Z P 
 Amazônia – Atlântica -1,84 0,19 5,59 < 0,0001 

Taxonômica Amazônia – Guiana 0,18 0,85 0,53 0,58 
 Atlântica – Guiana 1,19 0,46 -2,58 0,01 
 Amazônia – Atlântica -6,53 < 0,0001 -1,37 0,16 

Filogenética Amazônia – Guiana -0,36 0,52 1,85 0,12 
 Atlântica – Guiana 3,01 0,005 2,51 0,03 
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Fatores históricos – rios como barreiras 
 

Nós não encontramos qualquer evidência sustentando o Rio Amazonas 
como uma barreira biogeográfica determinando a diversidade-beta de 
Sphaenorhynchini (Fig. 4). Todas as espécies registradas na Amazônia 
ocorreram em ambas as margens do rio, o que gerou assembleias 
estatisticamente equivalentes (Kruskal-Wallis x2 = 2,66; P = 0,1). Por outro lado, 
a diversidade-beta estimada para a Mata Atlântica foi fortemente afetada pelo 
Rio Tietê, atuando como uma barreira biogeográfica. Algumas espécies tiveram 
distribuição restrita à margem norte (e.g. S. botocudo, S. prasinus), enquanto 
outras foram restritas à margem sul (G. pauloalvini, S. caramaschii e S. surdus). 
Esses resultados geraram agrupamentos distintos de quadrantes amostrais ao 
longo de dois eixos NMDS, e diferenças significativas nos escores produzidos 
pelo primeiro eixo entre as margens do rio (Kruskal-Wallis x2 = 14,87; P = 
0,0001). 

Efeitos de gradientes ambientais e diversidade filogenética 
 

De modo geral, os coeficientes gerados pelos GDMs variaram muito entre 
os splines, o que sugere que os efeitos das variáveis independentes medidas 
sobre a diversidade-beta taxonômica de Sphaenorhynchini não são 
espacialmente homogêneos. Nós configuramos a apresentação dos resultados 
com base nos coeficientes mais altos entre três splines por variável 
independente, mas os níveis de variação nas repostas ao longo do espaço 
podem ser verificados nos gráficos (Fig. 5 a 7). Nós também interpretamos os 
resultados gerais retornados pelos GDMs por meio de relações entre as 
dissimilaridades na composição de espécies baseadas em dados de abundância 
(diversidade-beta taxonômica) e as distâncias ecológicas, que foram estimadas 
pela redução das dimensionalidades representadas por todas as variáveis 
independentes. 

O GDM construído com todos os dados (Amazônia e Mata Atlântica) 
explicou 64,78% da variação na diversidade-beta taxonômica de 
Sphaenorhynchini. A diversidade-beta variou abruptamente, e atingiu 100% de 
substituição de espécies em distâncias ecológicas relativamente curtas (Fig. 5). 
Esse resultado foi particularmente decorrente dos efeitos da diversidade 
filogenética sobre a diversidade taxonômica (r = 0,60), embora precipitação 
também tenha sido uma importante preditora (r = 0,34). Cobertura arbórea (r = 
0,03) e altitude (r = 0) contribuíram pouco para o ajuste do modelo. 

Usando apenas os dados para Amazônia, o GDM explicou 30,77% da 
variação na diversidade-beta taxonômica de Sphaenorhynchini (Fig. 6). Uma 
curva acentuada representando a relação entre distância ecológica e a 
diversidade-beta de Sphaenorhynchini sugere que a substituição de espécies foi 
abrupta, e atingiu níveis elevados (>80%) em distâncias ecológicas 
relativamente curtas. A variável que mais contribuiu para o ajuste do modelo foi 
a diversidade filogenética (r = 0,80), embora precipitação também tenha afetado 
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a diversidade taxonômica (r = 0,53). Cobertura arbórea (r = 0) e altitude (r = 
0,005) tiveram contribuições desprezíveis para o modelo. 

O GDM configurado com dados da Mata Atlântica explicou 8% da variação 
na diversidade-beta de Sphaenorhynchini. Uma curva suave representando a 
relação entre distâncias ecológicas e diversidade-beta sugere que níveis 
elevados de substituição de espécies são principalmente causados por 
distâncias ecológicas grandes (Fig. 7). No entanto, o baixo poder explicativo do 
modelo e a distribuição aleatória de dissimilaridades nas abundâncias das 
espécies ao longo da distância ecológica sugerem que a distribuição de 
Sphaenorhynchini é mais aleatória em relação às variáveis independentes 
medidas em comparação à Amazônia. A cobertura arbórea foi a variável 
independente mais importante para o ajuste do modelo (r = 0,51), mas afetou a 
diversidade-beta de Sphaenorhynchini apenas em splines representando 
quadrantes de amostragem com cobertura arbórea acima de 40%. Similarmente, 
a diversidade filogenética afetou a diversidade-beta taxonômica (r = 0,15) em 
quadrantes com diversidade filogenética alta. Precipitação (r = 0,01) e altitude (r 
= 0) não contribuíram significativamente para o modelo. 

A distância geográfica por si não exerceu forte influência sobre a 
diversidade-beta de Sphaenorhynchini. Esse resultado foi consistente entre os 
modelos gerados para Amazônia e Mata Atlântica (r = 0,07), Amazônia (r = 
0,005) e Mata Atlântica (r = 0), o que sugere que os gradientes geográficos de 
diversidade de Sphaenorhynchini representam variação ambiental representada 
por variáveis que nós não medimos, distribuição regional de espécies mediada 
por interações bióticas como competição, ou uma combinação entre esses 
fatores. 

Comparamos os coeficientes máximos entre os splines gerados pelos 
GDMs (Fig. 8), o que revelou que embora relativamente baixa, a diversidade- 
beta taxonômica de Sphaenorhynchini é determinada por uma combinação entre 
fatores históricos (histórias evolutivas compartilhadas) e ecológicos (gradientes 
ambientais), tanto para Amazônia e Mata Atlântica juntas, quanto para cada uma 
dessas FV separadas. No entanto, um único conjunto de gradientes ambientais 
não pode ser assumido como preditor da diversidade-beta nos dois biomas, uma 
vez que a precipitação foi melhor preditora da diversidade-beta na Amazônia, 
enquanto a porcentagem de cobertura arbórea foi a melhor preditora na Mata 
Atlântica. 

A diversidade-beta taxonômica de Sphaenorhynchini foi principalmente 
caracterizada por substituição de espécies ao longo de gradientes ambientais de 
precipitação para Amazônia e Mata Atlântica, e Amazônia isolada, e 
porcentagem de cobertura arbórea para Mata Atlântica. Considerando as duas 
FV (Fig. 9a), níveis mais baixos de precipitação na Mata Atlântica resultaram em 
distribuição de espécies relativamente restrita em relação ao gradiente medido, 
enquanto as espécies Amazônicas ocorreram com abundâncias relativamente 
homogênea ao longo de todo o gradiente. Excepcionalmente, S. lacteus ocorreu 
ao longo de todo o gradiente, embora com abundâncias mais altas em 
quadrantes com maiores níveis de precipitação. Um resultado semelhante foi 
obtido para Amazônia isolada (Fig. 9b), embora a substituição de espécies ao 
longo do gradiente de precipitação tenha sido mais sutil em comparação a 
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Amazônia+Mata Atlântica. As espécies S. carneus, S. prasinus e S. dorisae 
ocorreram com maiores abundâncias em quadrantes com valores relativamente 
altos de precipitação, e estiveram ausentes de quadrantes com precipitação 
baixa. 

Uma análise da distribuição de abundancias por espécie ao longo do 
gradiente de porcentagem de cobertura arbórea medido na Mata Atlântica (Fig. 
9c) revelou espécies que ocorrem com abundâncias mais altas em quadrantes 
cobertos por vegetação densa (e.g. S. platycephalus, S. caramaschii, S. surdus 
e S. lacteus), enquanto S. botocudo e S. prasinus ocorreram com maiores 
abundâncias em quadrantes cobertos por vegetação relativamente aberta. 
Esses resultados sugerem que as assembleias de Sphaenorhynchini são 
espacialmente estruturadas por filtragem ambiental determinada pela 
porcentagem de cobertura arbórea. 

DISCUSSÃO 
 

Eventos históricos, extinção, variáveis ambientais, dispersão e interações 
bióticas são processos reconhecidos que podem influenciar a diversidade beta 
(Whittaker et al., 2001; Emerson & Gillespie, 2008). Nossos resultados indicam 
que tanto a diversidade beta taxonômica, quanto a filogenética de 
Sphaenorhynchini, revelaram dois agrupamentos distintos, correspondentes a 
Amazônia e Mata Atlântica, enquanto que o Escudo das Guianas diferiu da Mata 
Atlântica, mas se mostrou como subconjunto da Amazônia. Para 
Sphaenorhynchini a diversidade filogenética parece exercer efeitos mais fortes 
na Amazônia que na Mata Atlântica. A atual biodiversidade amazônica foi 
moldada por processos evolutivos históricos complexos (Bush, 1994; C. Hoorn 
et al., 2010; Rossetti et al., 2005; Turchetto‐ Zolet et al., 2013), que podem ter 
exercido um maior papel na determinação das comunidades regionais de 
Sphaenorhynchini. Na Mata Atlântica a variação ambiental (e.g. altitude) parece 
exercer efeito mais importante na composição das comunidades regionais de 
Sphaenorhynchini, assim como apontado para outras espécies de outros anuros 
(Leão-Pires et al., 2018; Silva et al., 2012, 2014). 

 
Os agrupamentos distintos, Amazônia e Mata Atlântica, de diversidade 

beta taxonômica e filogenética em Sphaenorhynchini, parecem consistentes com 
processos históricos ocorridos na América do Sul nos períodos Terciário e 
Quaternário. No início do Período Terciário a Amazônia e a Mata Atlântica eram 
espacialmente continuas e coberta por florestas tropicais (Morley, 2000). No 
entanto, ao longo do Terciário-Quaternário, mudanças climáticas globais 
(Morley, 2000) geraram eventos de contração ou expansão destas FV, formando 
áreas de formações vegetais abertas, que atualmente ainda estão presentes e 
que separam Amazônia e Mata Atlântica (Colli, 2005; Werneck, 2011; Ledo and 
Colli, 2017). Adicionalmente, a elevação da Cordilheira dos Andes no 
Pleistoceno (Mercier et al., 1992), influenciou o sistema de drenagem de rios e o 
clima continental, principalmente modificando o regime de chuvas regional 
(Hoorn et al., 1995; Zhou and Lau, 1998; Werneck, 2011; Ledo and Colli, 2017). 
A disjunção dessa grande área florestada da América do Sul em dois blocos de 
florestas influenciou fortemente a distribuição de muitas espécies (Colli, 2005; 
Werneck, 2011; Fouquet et al., 2012; Thomé & Carstens, 2016; Ledo & Colli, 
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2017), e possivelmente também pode explicar a distribuição observada para os 
Sphaenorhynchini. Entretanto, evidências indicaram múltiplas e recorrentes 
conexões entre as florestas tropicais neotropicais, indicando um histórico 
biogeográfico complexo e com efeitos heterogêneos sobre diferentes espécies 
(Antonelli et al., 2009; Werneck, 2011; Thomé & Carstens, 2016; Ledo & Colli, 
2017; Pirani et al., 2020). 

 
A teoria de que os grandes rios da Amazônia atuariam como barreira na 

distribuição das espécies proposta originalmente por Wallace (1854) é suportada 
por vários organismos, ao menos por limitar fluxo gênico entre populações 
(Hayes & Sewlal, 2004; Dias‐ Terceiro et al., 2015; Fouquet et al., 2015). 
Entretanto, não encontramos resultados que suportam que o Rio Amazonas atue 
como barreira biogeográfica determinando a diversidade-beta dos 
Sphaenorhynchini amazônicos, assim como ocorre para outros organismos 
(Fouquet et al., 2015; Santorelli et al., 2018). Os rios amazônicos sofreram 
inúmeros eventos históricos de alterações de seus canais e deposição de 
sedimentos, que possivelmente interromperam ou conectaram o fluxo gênico 
entre populações (Ruokolainen et al., 2019). Apesar das lacunas no 
conhecimento sobre a biologia de várias espécies da tribo, as espécies 
conhecidas apresentam desenvolvimento aquático em alguma fase da vida e são 
encontrados associados a corpos d’água (Araujo‐ Vieira et al., 2019) e poderiam 
ser especialmente influenciados pelas modificações nos canais dos rios. 
Adicionalmente, alguns organismos não só poderiam transpor, como também 
utilizar o próprio rio como forma de dispersão (Garda & Cannatella, 2007; Böning, 
2017). 

 

Apesar do Rio Amazonas representar uma potencial barreira geográfica 
maior que o Rio Tiête, por ser mais extenso e mais largo, nossos resultados 
indicam o Rio Tiête como importante barreira biogeográfica para os 
Sphaenorhynchini da Mata Atlântica. Padrões semelhantes que apontam o Rio 
Tiête como barreira influenciando o fluxo gênico foram evidenciados para 
espécies de aves formigueiras (Sotelo-Muñoz et al., 2020) e na estrutura 
genética dos sapos Proceratophrys boiei (Wied-Neuwied, 1824) e P. moratoi 
(Jim & Caramaschi, 1980) Odontophrynidae, Amphibia (Amaro et al., 2009; 
Arruda et al., 2017). Processos históricos que envolvem a captura das paleo- 
cabeceiras do Rio Tiête pelo Rio Paraíba do Sul no Mioceno e alterações 
hidrológicas ao longo do Plioceno-Pleistoceno (Riccomini et al., 2010), são 
apontados como possíveis agentes influenciadores na estruturação genética de 
P. boie e P. moratoi (Amaro et al., 2009; Arruda et al., 2017) e também podem 
ter contribuído para os padrões aqui observados em Sphaenorhynchini. 

Anfíbios, devido a suas características morfológicas, fisiológicas e 
ecológicas, são especialmente sensíveis variações ambientais (Laurie J. Vitt & 
Caldwell, 2013) e variações interespecíficas são determinantes de quais e de 
que forma os fatores ambientais afetam cada espécie (Lourenço‐ de‐ Moraes et 
al., 2020) Além de possivelmente ter sido influenciada por processos históricos, 
a diversidade beta e a abundância das espécies de Sphaenorhynchini, 
demonstrou ser afetada por gradientes ambientais, tanto na Amazônia quanto 
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na Mata Atlântica, entretanto, as variáveis mais significativas foram diferentes 
para a Amazônia (precipitação) e Mata Atlântica (cobertura arbórea). 

 
Para os Sphaenorhynchini da região amazônica a precipitação foi a 

variável mais significativa assim como relatado em outros estudos com anfíbios 
(da Silveira Vasconcelos et al., 2010; Silva et al., 2014). No caso específico dos 
Sphaenorhynchini amazônicos, a precipitação, poderia filtrar as espécies que 
ocupam e persistem em determinados ambientes, devido sua influência direta 
na disponibilidade dos ambientes reprodutivos preferenciais da tribo, que são 
vegetação aquática em áreas de várzeas, lagos e margens de rios (Böning, 
2017; Araujo‐ Vieira et al., 2019). Além disso, o pulso de inundação, que também 
é influenciado pela precipitação (Junk et al., 1989), poderia ser um filtro, pois 
atua em diferentes características e escalas dos ambientes associados aos rios 
(Junk et al., 1989; Böning, 2017), contribuindo na estruturação de assembleias 
de anuros (Valério et al., 2016) e favorecendo ou não o fluxo gênico (Wittmann 
et al., 2006). Entretanto, nós não incorporamos está variável em nossas análises. 

 
Os Sphaenorhynchini que ocorrem na Mata Atlântica são considerados de 

médio a pequeno porte (Araujo‐ Vieira et al., 2019) e foram mais influenciados 
pela cobertura arbórea. Anfíbios pequenos, aparentemente, tem menor 
capacidade de dispersão e perdem mais água para o ambiente, sendo mais 
susceptíveis a variações ambientais (Levy & Heald, 2016; Roznik et al., 2018; 
Lourenço‐ de‐ Moraes et al., 2020). A menor vagilidade de anfíbios pequenos 
poderia interferir no fluxo gênico e acentuar efeitos de filtragem ambiental 
(Lourenço‐ de‐ Moraes et al., 2020) e de variações climáticas históricas 
(Carnaval & Moritz, 2008). A cobertura arbórea na Mata Atlântica é heterogênea, 
fruto de características geomorfológicas distintas que formam um mosaico de 
diferentes fitofisionomias (Scudeller et al., 2001; Marques et al., 2011) com 
características microclimáticas particulares (Ramos & Santos, 2006) que 
poderiam atuar como filtro para os Sphaenorhynchini da Mata Atlântica, assim 
como observado para outros anuros (Fusinatto et al., 2013; Leão-Pires et al., 
2018). Variáveis ambientais não analisadas por nós e/ou variações não captadas 
pela escala utilizada em nosso estudo também podem ter influenciado nossos 
resultados, considerando que o grau de influência de variáveis ambientais sobre 
a diversidade beta de anfíbios na Mata Atlântica depende da escala (Silva et al., 
2014; Leão-Pires et al., 2018). 

A conservação de anfíbios anuros é extremamente importante devido aos 
papeis ecológicos que desempenham (Laurie J. Vitt & Caldwell, 2013) e ao 
grande declínio populacional que muitas espécies estão enfrentando 
mundialmente (Beebee & Griffiths, 2005; McCallum, 2007) Apesar de algumas 
espécies de anfíbios conseguirem se adaptar em ambientes fragmentados ou 
degradados e até serem oportunistas nessas situações (Lourenço‐de‐Moraes et 
al., 2020), muitos grupos de anuros como os Sphaenorhynchini, tem se mostrado 
contrários a essas condições e sensíveis a diferentes fatores ambientais como 
nossos resultados mostram. As abundâncias de espécies de Sphaenorhynchini 
na Amazônia e na Mata Atlântica, apesar de serem influenciadas por variáveis 
ambientais distintas, se distribuem ao longo dos gradientes ambientais, 
reforçando a importância da heterogeneidade ambiental, em diferentes escalas 
espaciais e temporais, na estruturação da diversidade beta (Keller et al., 2009; 
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Vasconcelos et al., 2009). Ambientes distintos apresentam assembleias 
diferentes de anfíbios (Vasconcelos et al., 2009). Estes ambientes são 
complementares entre si, e não podem ser tratados como uma única unidade 
ecológica ou biogeográfica em avaliações de conservação, proteção e 
recuperação de ecossistemas, não só entre FV, mas também dentro de cada FV. 

A diferenciação da diversidade beta taxonômica e filogenética dos 
Sphaenorhynchini em grupos Amazônia e Mata Atlântica é condizente com a 
hipótese de conexões pretéritas entre estas FV. A combinação de processos 
históricos, fatores ambientais e limitações fisiológicas podem ter atuado de forma 
complementar, em diferentes escalas espaciais e temporais na diversidade beta 
nos Sphaenorhynchini. Frente as crescentes atividades humanas que interferem 
em diversos gradientes e processos ambientais, contribuído para o declínio da 
biodiversidade (Morton et al., 2006; Bogoni et al., 2018), estudos como o nosso, 
auxiliam a preencher lacunas de conhecimento sobre a biogeografia Neotropical, 
além de servirem como base para planejamento de áreas de conservação, 
gerenciamento de recursos naturais e manejo de áreas protegidas. 

Futuros estudos com o emprego de ferramentas de datação molecular, 
estruturação genética de populações e modelagens da distribuição das 
espécies, podem ajudar na compreensão dos fatores responsáveis pelos 
padrões observados. Sugerimos também análises com escalas geográficas mais 
finas e a incorporação de outras variáveis biótica e abióticas (e.g. pulso de 
inundação), uma vez que a diversidade beta dos Sphaenorhynchini da Amazônia 
e da Mata Atlântica responderam significativamente a variáveis ambientais 
diferentes. 
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Figura 1. Delineamento amostral para análises biogeográficas de 
Sphaenorhynchini na América do Sul. Dados de abundância por espécie foram 
obtidos apenas nos quadrantes marcados com círculos com cores diferentes 
representando as formações vegetais. 
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Figura 2. a) Frequência de ocorrência de 10 espécies de Sphaenorhynchini em 
77 quadrantes de amostragem na Amazônia, Escudo da Guiana e Mata 
Atlântica. b) Relação entre área da distribuição geográfica e frequência de 
ocorrência por espécie. 
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Figura 3. Distribuição de quadrantes de amostragem ao longo de eixos de 
Escalonamento Não-Métrico Multidimensional (NMDS) e Análise de 
Coordenadas Principais (PCoA) sumarizando dissimilaridades na diversidade- 
beta taxonômica (A) e filogenética (B) de Sphaenorhynchini. Os boxplots 
mostram diferenças nos escores produzido por dois eixos de NMDS ou PCoA 
entre biomas. As elipses delimitam intervalos de confiança 95%, e os pontos 
pretos são outliers. 
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Figura 4. Distribuição de quadrantes de amostragem ao longo de dois eixos 
produzidos por Escalonamento Não-Métrico Multidimensional sumarizando 
abundâncias de Sphaenorhynchini entre as margens norte e sul dos rios 
Amazonas e Tietê. Elipses são intervalos de confiança 95%. Os boxplots 
mostram diferenças médias nos escores produzidos pelos primeiros eixos de 
cada modelo de NMDS (Amazônia e Mata Atlântica) entre as margens dos rios. 
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Figura 5. Resultados de um Modelo de Dissimilaridades Generalizadas usado 
para testar os efeitos de diversidade filogenética e gradientes ambientais sobre 
a diversidade taxonômica de Sphaenorhynchini na Amazônia e Mata Atlântica. 
Os dois gráficos no topo mostram relações entre distância ecológica sumarizada 
entre todas as variáveis independentes e dissimilaridades na composição de 
espécies previstas pelo modelo nos eixos x, e diversidade-beta taxonômica 
observada nos eixos y. Variáveis independentes que geraram coeficiente igual a 
zero são omitidas. 
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Figura 6. Resultados de um Modelo de Dissimilaridades Generalizadas usado 
para testar os efeitos de diversidade filogenética e gradientes ambientais sobre 
a diversidade taxonômica de Sphaenorhynchini na Amazônia. Os dois gráficos 
no topo mostram relações entre distância ecológica sumarizada entre todas as 
variáveis independentes e dissimilaridades na composição de espécies previstas 
pelo modelo nos eixos x, e diversidade-beta taxonômica observada nos eixos y. 
Variáveis independentes que geraram coeficiente igual a zero são omitidas. 
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Figura 7. Resultados de um Modelo de Dissimilaridades Generalizadas usado 
para testar os efeitos de diversidade filogenética e gradientes ambientais sobre 
a diversidade taxonômica de Sphaenorhynchini na Mata Atlântica. Os dois 
gráficos no topo mostram relações entre distância ecológica sumarizada entre 
todas as variáveis independentes e dissimilaridades na composição de espécies 
previstas pelo modelo nos eixos x, e diversidade-beta taxonômica observada nos 
eixos y. Variáveis independentes que geraram coeficiente igual a zero são 
omitidas. 
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Figura 8. Comparação de coeficientes gerados por Modelos de Dissimilaridades 
Generalizadas usados para testar a influência de diversidade filogenética e 
gradientes ambientais sobre a diversidade-beta taxonômica de 
Sphaenorhynchini. 
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Figura 9. Distribuição de valores de abundância de Sphaenorhynchini ao longo 
de gradientes ambientais medidos em quadrantes de amostragem ordenados. 
Gradientes de precipitação foram medidos na Amazônia e Mata Atlântica (a) e 
na Amazônia isolada (b), e um gradiente de porcentagem de cobertura arbórea 
foi medido na Mata Atlântica isolada (c). A altura das colunas é relativa à 
abundância (número de registros por quadrante de amostragem). 
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APÊNDICE 2 – Guia ilustrado das espécies de Sphaenorhynchini. 
 

   

1 Gabohyla pauloalvini 
Foto: M. Sena 2 Sphaenorhynchus Botocudo 

Foto: Ulisses Caramaschii 3 Sphaenorhynchus bromelicola 
Foto: não encontrada 

  

 

4 
Sphaenorhynchus cammaeus 
Foto: Igor Joventino Roberto 5 Sphaenorhynchus canga 

Foto: Katyuscia Araujo-Vieira 6 Sphaenorhynchus caramaschii 
Foto: Fábio Maffei 

 

   

7 Sphaenorhynchus carneus 
Foto: Pedro França 8 Sphaenorhynchus dorisae 

Foto: GBIF Imagens 9 Sphaenorhynchus lacteus 
Foto: GBIF Imagens 
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10 Sphaenorhynchus mirim 

Foto: Ulisses Caramaschii 

 
11 

Sphaenorhynchus 
platycephalus 

Foto: Thiago R. Carvalho 

 
12 Sphaenorhynchus palustris 

Foto: Thiago Silva-Soares 

   

13 Sphaenorhynchus planicola 
Foto: Thiago Silva-Soares 14 Sphaenorhynchus prasinus 

Foto: Alexander Mônico 15 Sphaenorhynchus surdus 
Foto: Luís Felipe Toledo 
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Natural history notes of Sphaenorhynchus carneus (Anura, Hylidae) in the 
eastern Brazilian Amazon. 

 
Artigo publicado na revista “Herpetology Notes” 
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Natural history notes of Sphaenorhynchus carneus (Cope, 1868) (Anura: Hylidae: 1 

Sphaenorhynchini) in the eastern Brazilian Amazon 2 

 3 

Juliana Gonçalves Corrêa1, Pedro Ferreira França1, Carlos Eduardo Costa-Campos2 *, Ricardo 4 

Alexandre Kawashita-Ribeiro1,3 5 

 6 

1Programa de Pós-Graduação em Biodiversidade, Universidade Federal do Oeste do Pará, Rua 7 

Vera Paz, s/n (Unidade Tapajós), 68040-255, Santarém, Pará, Brazil. 8 

2Laboratório de Herpetologia, Departamento de Ciências Biológicas e da Saúde, Universidade 9 

Federal do Amapá, Rodovia JK Km 2, 68903-419, Macapá, Amapá, Brazil.  10 

3Instituto de Ciências e Tecnologia das Águas, Universidade Federal do Oeste do Pará, Rua Vera 11 

Paz, s/n (Unidade Tapajós), 68040-255, Santarém, Pará, Brazil. 12 

*Corresponding author e-mail: dududueducampos@gmail.com 13 

 14 

Abstract. Sphaenorhynchus carneus is a small hylid distributed throughout the upper Amazon 15 

Basin. To characterize aspects of the natural history of S. carneus, we conducted five linear 16 

transects using visual encounter and acoustic surveys. We carried out the fieldworks between 17 

June 2015 and May 2016, in a floodplain area in district of Ariri, municipality of Macapá, state 18 

of Amapá, Brazil. We use visual encounter and acoustic surveys during the day and night in five 19 

linear transects, where we recorded individuals, calling males, spawns, other species in activity 20 

and data of activity period and substrate use. In collected specimens, we examined the stomach 21 

contents and identified the items at least until order, calculated numerical and volumetric 22 

percentages and index of relative importance for each prey type. We counted the number of eggs 23 

and we measure 30 eggs per spawn. We collected 98 individuals of S. carneus (86 adult males, 8 24 
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females, and 4 juveniles). Formicidae was the more abundant and frequent prey category in the 25 

stomachs of S. carneus (IRI = 82.15%). We also observed adult males, gravid females and 26 

spawns from February to August, the rainy season in the region. Sphaenorhynchus carneus has 27 

diurnal and nocturnal activity, we observed calling males near females, usually on perches 15 cm 28 

higher than females, in the absence of females, the distance between vocalizing males varied 29 

from 30 cm to 2 m and the reproduction of species is related to the reproductive mode 1, with 30 

spawn composed by single gelatinous translucent masse with a mean of 199 eggs (157 to 291 31 

eggs) deposited on floating aquatic macrophytes. Studies in new localities should be carried out, 32 

especially natural history aspects, to allow a better understanding of the biology of this little-33 

known species, and so promote conservation measures. 34 

Key words. Amapá, diet composition, trophic ecology, reproductive behaviour. 35 
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Introduction 36 

Diet and reproduction traits are important aspects of the life history of amphibians and 37 

that help us to plan conservation strategies and management actions (Duellman and Trueb, 1994; 38 

Verdade et al., 2012). Anurans have diet mainly composed by arthropods and other invertebrates 39 

(Toledo, 2005; Vitt and Caldwell, 2014). They also have one of the most complex behavioural 40 

repertoires and the highest diversity of reproductive mode among vertebrates (Haddad and 41 

Prado, 2005; Wells, 2007; Leivas et al., 2018). Although in the last years the knowledge about 42 

the most varied ecological aspects of anurans has significantly increased, information concerning 43 

the natural history of many species is still scarce. 44 

The genus Sphaenorhynchus Tschudi, 1838 currently comprises 14 species (sensu 45 

Araujo-Vieira et al., 2020) of small greenish treefrogs widespread in the Amazon and Orinoco 46 

basins, and in the Brazilian Atlantic Forest (Araujo-Vieira et al., 2019; 2020). Sphaenorhynchus 47 

carneus (Cope, 1868) is a small species (15–22.5 mm of snout-vent length in adults) that inhabits 48 

the floating vegetation interface zone of lentic environments, but can also live in permanent or 49 

temporary pools (Araujo-Vieira et al., 2019). The species is widely distributed from upper 50 

Amazon Basin in southern Colombia, Peru, Ecuador, and, in Brazil, in the states of Amazonas 51 

and Amapá (Azevedo-Ramos et al., 2004; Corrêa et al., 2015; Frost, 2020). 52 

Information about the natural history of S. carneus is limited to some studies reporting 53 

acoustical parameters of the advertisement call and calling sites (Höld, 1977, Toledo et al., 54 

2014), oviposition site (Bokermann, 1973; Crump, 1974; Höld pers. comm. in Araujo-Vieira et 55 

al., 2019), notes on diet (Duellman, 1978; Rodriguez and Duellman, 1994), description of 56 

tadpoles (Suárez-Mayorga and Lynch, 2001), and distribution extension (Corrêa et al., 2015; 57 

Ramalho et al., 2016). Until now, the conservation status of S. carneus is listed in the IUCN as 58 

Least Concern (Azevedo-Ramos et al., 2004). Herein, we provide data on diet composition and 59 
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reproduction of a population of S. carneus in an Amazon basin area in the state of Amapá, 60 

northern Brazil, eastern Amazon Forest.  61 

Material and Methods 62 

Study area.—We collected data from a floodplain in the district of Ariri (0.2993° N, 63 

51.1298° W) located near the Km 33 on the BR 156 highway, north of the municipality of 64 

Macapá, state of Amapá. The area is flooded by the Matapí river basin and is composed of 65 

Amazonian savannah with large areas of gallery forest and floodplains forest (Silva et al., 2016). 66 

The climate is Equatorial (Am) following Koppen’s classification (Alvares et al., 2013). The 67 

region is going through an intense urbanization process, whereby most of its forest cover was 68 

affected. 69 

Identification.—We distinguish S. carneus from other species that occur in sympatric in 70 

the study area, especially S. lacteus (Daudin, 1800), by the following combination of characters: 71 

1) snout-vent length varying from 15 to 18 mm in males and 22 to 23 mm in females; 2) pale 72 

green dorsal coloration with a golden stripe, delimited above and below by brown-reddish lines 73 

from the posterior corner of eye to the groin; 3) ventral region and vocal sac whitish green; 4) 74 

armpit and groin pale blue; 5) iris silvery, with elliptical pupil; 6) fingers and toes yellowish 75 

green (Rodriguez and Duellman, 1994). 76 

Data collection.—Fieldwork were conducted from June 2015 to May 2016 including 77 

months from rainy (December to August) and dry season (September to November). We sampled 78 

five linear transects of 250 m of extension at distance of 500 m during the day (15:00 to 17:00 h) 79 

and night (18:00 to 20:00 h) using visual encounter and acoustic surveys (Crump and Scott-Jr, 80 

1994). Five observers slowly walked in each transect recording all individuals observed, calling 81 

males and others species in activity. Searching effort corresponded to 4 person-hours per day and 82 
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per transect. The transects had the same sampling effort of 20 person-hours, total of 240 person-83 

hours. 84 

We identified adults of S. carneus by the presence of vocal sacs in males and oocytes in 85 

females. In addition, other sympatric species were registered for a community characterization of 86 

the study area. The climatological data were obtained from Núcleo de Hidrometereologia e 87 

Energias Renováveis/Instituto de Pesquisas Científicas e Tecnológicas do Estado do Amapá 88 

(NHMET/IEPA) database. 89 

Voucher specimens were killed with a 2% lidocaine overdose, fixed in 10% formalin, and 90 

conserved in 70% alcohol (authorization ICMBio/SISBio license #45990-1). The specimens are 91 

housed in the Herpetological Collection of Universidade Federal do Amapá (CECC 0188–0257; 92 

1143–1168). Pairs in amplexus were captured and maintained in plastic bags to collect spawn. 93 

The clutches obtained were preserved in 5% formalin and had eggs counted. 94 

Data analysis.—For the diet analysis, we used 94 individuals (86 males and 8 females) 95 

and performed an abdominal dissection on each of them to remove the stomach and extract the 96 

available content. We identified each prey item with a stereomicroscope at order level and, when 97 

possible, at lower taxonomic categories, using the identification keys available in Rafael et al. 98 

(2012). Ants were identified to subfamily level following Baccaro et al. (2015). Preys were 99 

confirmed by the entomologist Raimundo N.P. Souto from the Laboratory of Arthropods. Prey 100 

items in advanced stages of digestion were considered as unidentifiable.  101 

We measured the length (l) and width (w) in millimeters (mm) of intact segment of a prey 102 

and calculated their volumes (V) using the ellipsoid formula (Colli et al., 1992). We calculated 103 

numerical and volumetric percentages of each prey type for each individual. The index of 104 

relative importance (IRI) for each prey category was calculated using data obtained from the 105 

mean of the percentage of prey occurrence (F%), numerical percentage (N%), and volumetric 106 
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percentage (V%) (see Pinkas et al., 1971). We used regression analysis between snout-vent 107 

length (SVL) in millimeters (mm) and the volume of stomach contents (total volume of preys 108 

consumed for each individual) to test whether larger frogs were able to consume more preys or 109 

larger preys. All analyses were made using Systat 12.0 software (Systat, 2007). 110 

For the reproductive modes, we used the methodology and classification proposed by 111 

Haddad and Prado (2005). Calling sites were characterized, for each male, considering substrate 112 

type (shrub, arboreal, or terrestrial), position of the individual in relation to the water surface, 113 

height of the vocalization site in relation to the water surface, distance to margin and between 114 

vocalizing males.  115 

We counted the number of eggs per spawn and thirty eggs per clutch had their diameters 116 

measured with an ocular micrometer (0.01 mm precision) in a Zeiss stereomicroscope (see 117 

Hartmann et al., 2010). 118 

 119 

Results 120 

We captured a total of 98 individuals of S. carneus (86 males, 8 females, and 4 juveniles), 121 

with the lowest number of individuals being recorded in February (N = 1) and the highest 122 

number in May 2016 (N = 23). Adult individuals of S. carneus were recorded only during the 123 

rainy season (July to August 2015 and February to May 2016) (Figure 1). 124 

Among the analysed stomachs, 21 were empty. We found 587 preys belonging to three 125 

categories: Coleoptera, Diptera, and Hymenoptera (Table 1). Formicidae was the most abundant 126 

and frequent item in the stomach of S. carneus (N% = 96.11%, IRI = 82.15%). We did not find a 127 

significant correlation between SVL and size of the volume of stomach contents (R2 = 0.214, p = 128 

0.836).  129 
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Sphaenorhynchus carneus have diurnal and nocturnal activity, with emission of acoustic 130 

signals beginning at 15:00 h and lasting until 20:00 h (Table 2). During daylight hours, only 131 

Lysapsus bolivianus Gallardo, 1961 used the same calling sites as S. carneus. At night, S. 132 

carneus calling activity diminished, and other species that used the same calling sites of the 133 

floodplain area [e.g. Pseudis paradoxa (Linnaeus, 1758) and Sphaenorhynchus lacteus] 134 

continued their calling activities. We recorded six species of sympatric anurans calling in the 135 

water margin and five species using the adjacent floodplain as calling sites (Table 3). 136 

Males were observed emitting advertisement calls (see Hodl, 1977; Toledo et al., 2014) 137 

near females generally on perches 15 cm higher than those with females. In the absence of 138 

females, distance between vocalizing males varied from 30 cm to 2 m. We observed adult males, 139 

gravid females, and spawns of S. carneus from February to August, which corresponds to the 140 

rainy season in the region (Table 3). 141 

Adult males were found calling perched on Thalia geniculata L. (Marantaceae), Luziola 142 

spruceana Benth (Poaceae), Leersia hexandra Sw. (Poaceae) up to 30 cm higher than the water 143 

surface or in aquatic macrophytes Nymphoides indica (L.) Kuntze (Menyanthaceae) and Salvinia 144 

auriculata Aubl (Salviniaceae), for a distance up to six meters from the margin (Figure 2 A and 145 

B). 146 

Sphaenorhynchus carneus has the reproductive mode 1 (oviposition and tadpoles 147 

development occurring in lentic environments). Males did not actively search for females and did 148 

not exhibit parental care. Neither territorial competition nor any amplexus disputes was observed 149 

between males. Amplexus in S. carneus is axial and female oviposition sites are on emergent 150 

vegetation composed of Nymphoides indica (L.) Kuntze (Menyanthaceae) and Salvinia 151 

auriculata Aubl (Salviniaceae) (Figure 2 C, D, E, and F). Spawn comprised of single gelatinous 152 

translucent masses deposited in floating aquatic macrophytes and we recorded in June and 153 
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August 2015 and April to May 2016 (Table 4). The number of eggs per clutch ranged from 157 154 

to 291 eggs (199.7 ± 38.7 eggs, n = 8), positively related to SVL (R2 = 0.16, p < 0.05) and the 155 

diameter of the eggs ranged from 0.94 to 1.52 mm (1.21 ± 0.14 mm, n = 30).  156 

Discussion 157 

Sphaenorhynchus carneus fed on a low variety of invertebrates. The species mainly prey 158 

upon ants, which suggests that S. carneus uses the active foraging strategy. Our results 159 

corroborate that S. carneus is an ant specialist anuran (sensu Toft, 1980; 1981), as has been 160 

suggested by Duellman (1978) and Rodriguez and Duellman (1994). The dominant presence of 161 

ants in the diet composition was mentioned to other six species of tribe Sphaenorhynchini: 162 

Gabohyla pauloalvini (Bokermann, 1973), S. dorisae (Goin, 1957), S. lacteus, S. planicola (Lutz 163 

and Lutz, 1938), S. prasinus Bokermann, 1973, and S. surdus (Cochran, 1953) (Duellman, 1978; 164 

Rodriguez and Duellman, 1994; Parmalee, 1999; Faivovich et al., 2005, Teixeira and Ferreira, 165 

2010; Araujo-Vieira et al., 2019). This specialist feeding behaviour, commonly named as 166 

mymercophagy, is considered a putative synapomorphy of the tribe Sphaenorhynchini 167 

(Faivovich et al., 2005; Araujo-Vieira et al., 2019). Myrmicinae ants dominated the diet of S. 168 

carneus, which can be explained by the higher diversity of genera and uses of substrates 169 

(arboreal, terrestrial and some associated with plants) of this taxon when compared to other ant 170 

subfamilies (Fernández and Sharkey, 2006). Among Myrmicinae, Solenopsis was the most 171 

abundant genus recorded in the diet of S. carneus. According Fernández and Sharkey (2006) and 172 

Baccaro et al. (2015), Solenopsis is one the most locally diverse genus in the Neotropics and 173 

abundant in different habitats.  174 

The floodplain area under study shows strong rainfall seasonality. Although we have not 175 

tested it, we observed that the number of individuals recorded could be related to rainfall 176 

variations and possibly to the flooding of the rivers draining the study area. We recorded data 177 
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over two years, in each of which S. carneus showed reproductive activity over an extended 178 

period (sensu Wells, 1977), associated with a strong influence of rainfall seasonality 179 

reproductive activity, as has been widely reported for anurans in the Neotropical region (Hödl, 180 

1990). However, in the dry season, when rainfall was low and the floodplain area was 181 

completely dry, we did not record any individuals vocalizing or engaging in reproduction. At the 182 

beginning of the rainy season, two males were recorded and spawning began at the study site, 183 

indicating that the reproductive season had begun for the species and emphasizing the rainy 184 

influence as an important factor in reproductive periodicity. 185 

In the study area, species sympatric to S. carneus also show seasonal influence on 186 

reproductive patterning. In the rainy season, the only species phylogenetically close to S. carneus 187 

which use emergent plants and aquatic macrophyte was S. lacteus (Daudin, 1800), showing similar 188 

vertical and horizontal distribution. These records may be indicating a competition for calling 189 

perches or a competition over food. In the dry season, three species that calling at the study site, 190 

Boana raniceps (Cope, 1862), Leptodactylus mascrosternum Miranda-Ribeiro, 1926 and 191 

Pseudopaludicola boliviana Parker, 1927. Both species use the temporary puddles of water caused 192 

by trampling of buffaloes as vocalization and reproduction sites (E. Campos, com. pess).  193 

Calling sites of S. carneus are similar to those described for Central Amazonia (Hödl, 194 

1977), being composed mainly of macrophytes (Salvinia spp., Salviniaceae), vegetation 195 

commonly associated with lowland areas of the Amazon. The reproductive mode is number 1 196 

(sensu Haddad and Prado, 2005): eggs deposition occurs on emergent vegetation in the lentic water 197 

and exotrophic tadpoles, similar to that of most other members of the genus (Crump, 1974; Toledo 198 

et al., 2007; Araujo-Vieira et al., 2015). However, Bokermann (1973) observed that S. carneus 199 

also lays clutches on leaves overhanging water similar to Gabohyla pauloalvini. S. carneus is a 200 

species that’s exhibits daytime and night-time activity, with increased activity at the end of the 201 
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day, so that is considered predominantly crepuscular (Suárez-Mayorga and Lynch, 2001). This 202 

typical activity pattern has been observed for other congeners in different habitats in Brazil 203 

(Araujo-Vieira et al., 2015; Roberto et al., 2017; Volkmer et al., 2017). 204 

The protection of these areas is of vital importance for the conservation of the local 205 

anurofauna, considering the descriptions and the extension of the distribution of anurans in the 206 

region (e.g., Corrêa et al., 2015). Natural history studies have clarified various aspects of species 207 

biology, filling knowledge gaps and providing information that can potentially be applied in 208 

various branches of biology. The continuation of this study will inform and consolidate future 209 

work, providing a solid basis for future research with anuran amphibians in eastern Amazonia. 210 
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Figure captions 319 

 320 

Figure 1. Adults (males and females) and juveniles of Sphaenorhynchus carneus recorded in 321 

floodplain of Ariri District, municipality of Macapá, state of Amapá, Brazil, in relation to rainfall 322 

variation during the years 2015-2016. 323 
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 324 

Figure 2. Calling (A – B) and oviposition (C) sites, gravid female (D), and egg-masses (E – F) 325 

of Sphaenorhynchus carneus from floodplain of the Ariri District, municipality of Macapá, state 326 

of Amapá. Adult male of Sphaenorhynchus carneus calling perched on (A) Luziola spruceana 327 

Benth (Poaceae) (specimen CECC 1946) and (B) aquatic macrophyte Nymphoides indica (L.) 328 

(specimen CECC 1958). (C) Site of oviposition. (D) Gravid female (SVL 16.5 mm; CECC 329 

1984). (E and F) Egg-masses in different stages of development, located on the emergent 330 

vegetation Nymphoides indica (L.) Kuntze (Menyanthaceae).  331 
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Tables contents 332 

Table 1. Food items of the diet of the Sphaenorhynchus carneus from floodplain of the Ariri 333 

District, municipality of Macapá, state of Amapá. Prey abundance of (N); Relative abundance of 334 

prey (N%); Prey occurrence frequency (F); Relative frequency of prey occurrence (F%); Prey 335 

volume (V); Relative volume prey (V%); Relative importance index (IRI). 336 

Prey category N N% F F% V V% IRI 

Coleoptera   

 Hydrophilidae 2 1.11 2 3.08 4.07 2.57 2.25 

Diptera 5 2.78 5 7.69 0.24 0.15 3.54 

Hymenoptera               

 Formicidae               

  Myrmicinae        

Cephalotes sp. 1 0.56 1 1.54 2.28 1.44 1.18 

Crematogaster sp. 21 11.67 1 1.54 8.72 5.50 6.24 

Ochetomyrmex sp. 4 2.22 2 3.08 1.66 1.05 2.12 

Solenopsis sp. 80 44.44 21 32.31 69.13 43.63 40.13 

Formicinae        

Nylanderia sp. 3 1.67 2 3.08 2.82 1.78 2.18 

Dolichoderinae        

Tapinoma melanocephalum 3 1.67 1 1.54 1.19 0.75 1.32 

Pseudomyrmicinae        

Pseudomyrmex ferruginea 19 10.56 10 15.38 28.91 18.25 14.73 

Pseudomyrmex simplex 40 22.22 14 21.54 33.16 20.93 21.56 

Pseudomyrmex termitarius 1 0.56 1 1.54 3.33 2.10 1.40 

Ponerinae 1 0.56 1 1.54 2.86 1.80 1.30 

Total 180 100.00 65 100.00 158.42 100.00 96.63 

 337 
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Table 4. Records of the reproductive period of Sphaenorhynchus carneus in the floodplain of the 345 

Ariri District, municipality of Macapá, state of Amapá. Filled cells (gray) indicate presence. 346 
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