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A B S T R A C T : W h at  m a k es a  m o d el or g a nis m ? I d e ntif yi n g t h e q u aliti es of a  m o d el or g a nis m h as b e e n gi v e n a gr e at d e al of att e nti o n i n t h e bi o m ol e c ul ar
s ci e n c es, b ut l ess s o i n t h e fi el ds of e v ol uti o n, e c ol o g y, a n d b e h a vi or ( E E B). I n c o ntr ast t o t h e bi o m ol e c ul ar s ci e n c es,  wit hi n  E E B, bi oti c a n d a bi oti c
v ari ati o n ar e f e at ur es t o u n d erst a n d, n ot b u gs t o g et ri d of, a n d  E E B s ci e ntists oft e n s el e ct or g a nis ms t o st u d y  w hi c h b est s uit t h e s ci e ntifi c q u esti o n
at h a n d. S u c c essf ul  E E B  m o d el or g a nis ms c a n b e st u di e d at  m ulti pl e bi ol o gi c al s c al es a n d oft e n h a v e a  w e alt h of a c c u m ul at e d k n o wl e d g e o n  w hi c h
c urr e nt r es e ar c h pr o gr a ms b uil d.  A r e c e nt c all  wit hi n  E E B c o m m u niti es t o i n v est i n t h e d e v el o p m e nt of di v ers e  m o d el s yst e ms l e d us t o e v al u at e t h e
st a n di n g of a  wi d es pr e a d, a b u n d a nt, t err estri al s al a m a n d er i n t his r e vi e w: t h e  E ast er n  R e d- b a c k e d S al a m a n d er ( Pl et h o d o n ci n er e us ).  W e first l o o k at
s al a m a n d ers as  E E B  m o d els  m or e g e n er all y a n d d et er mi n e  w h er e P. ci n er e us fits i n t his br o a d er c o nt ext.  T h e c or e of o ur  m o n o gr a p h r e vi e ws o v er
4 0 0 r e c e nt st u di es o n P. ci nere us a n d hi g hli g hts i n c o nsist e n ci es, g a ps i n o ur k n o wl e d g e, a n d f ut ur e dir e cti o ns i n t h e c o nt ext of o ur fi n di n gs a n d t h os e of
t hr e e pri or c o m pr e h e nsi v e r e vi e ws: t w o c o m pr e h e nsi v e r e vi e ws p u blis h e d i n 1 9 9 8 a n d 2 0 1 3, a n d a b o o k p u blis h e d i n 2 0 1 6 f o c us e d o n t h e b e h a vi or al e c ol-
o g y of P. ci n er e us .  Aft er c o m pl eti n g o ur r e vi e w,  w e c o n cl u d e b y e v al u ati n g t h e c urr e nt st at us of P. ci n er e us as a  m o d el or g a nis m i n  E E B a n d d es cri b e
h o w a c oll a b or ati v e r es e ar c h n et w or k, S P A R C n et, c a n s er v e as a st arti n g p oi nt f or i m pr o vi n g t h e r a n g e- wi d e u n d erst a n di n g of P. ci nere us e c ol o g y, e v ol u-
ti o n, a n d b e h a vi or.  M or e g e n er all y,  w e ar g u e t h at c oll a b or ati v e r es e ar c h n et w or ks c a n a n d s h o ul d b e a p pli e d t o ot h er  E E B  m o d el s yst e ms, s o t h at f ut ur e
E E B r es e ar c h  m a y b e n efit fr o m  m o d el s yst e ms t h at a c c ur at el y r e pr es e nt, i n  D ar wi n’s  w or ds, “ e n dl ess f or ms  m ost b e a utif ul a n d  m ost  w o n d erf ul. ”

K e y  w o r d s: A m p hi bi a ns;  M o d el or g a nis m; Pl et h o d o n ci n e r e us ;  Pl et h o d o nti d a e

W H A T  D E FI N E S a  m o d el or g a nis m f or a p arti c ul ar bi ol o gi c al
fi el d ?  Alt h o u g h t his i d e a h as c a pt ur e d  m u c h dis c ussi o n i n
bi o m ol e c ul ar lit er at ur e ( e. g., M €ull er a n d  Gr oss ni kl a us 2 0 1 0 ;
A n k e n y a n d  L e o n elli 2 0 1 1 ; L e o n elli a n d  A n k e n y 2 0 1 3 ; R uss ell
et al. 2 0 1 7 ), t h e fi el d s of e v ol uti o n, e c ol o g y, a n d b e h a vi o r
( h er e aft er,  E E B) h a v e hist ori c all y f o c us e d  m or e o n st u d yi n g
t h e s yst e ms s uit e d t o a ns w er t h e s ci e ntifi c q u esti o n at h a n d.
Y et, e v e n  wit h o ut a br o a d er c o m m u nit y dis c ussi o n, p arti c ul ar
r es e ar c h s yst e ms i n  E E B st a n d o ut f or t h eir b o d y of k n o wl-
e d g e a n d c o ntri b uti o ns t o u nif yi n g pri n ci pl es, a n d r es e ar c h ers
oft e n i n v o k e t h eir st u d y s p e ci es as b ei n g e x c ell e nt  m o d els f or
“ r o b ust i nf er e n c e” (s e ns u Tr a vis 2 0 0 6 ). D uff y et al. ( 2 0 2 1) l ai d
o ut a br o a d fr a m e w or k f or d efi ni n g, d e v el o pi n g, a n d n urt uri n g
m o d el or g a nis ms a n d  m o d el s yst e ms i n  E E B, i n cl u di n g d es cri b-
i n g i m p ort a nt c o ntr asts  wit h t h e bi o m ol e c ul ar s ci e n c es,  w hi c h  w e
bri efl y s u m m ari z e i n t h e f oll o wi n g s e cti o n. Si mil arl y, E d w ar ds
( 2 0 2 1) dis c uss e d t h e v al u e of a  m o d el cl a d e t o  E E B a n d s ys-
t e m ati c bi ol o g y i n p arti c ul ar. I n t his  m o n o gr a p h,  w e ar g u e t h at
o n e of t h e  m ost c o m m o n v ert e br at es i n n ort h e ast er n  N ort h
A m eri c a n f or ests, t h e  E ast er n  R e d- b a c k e d S al a m a n d er ( Pl et h o-
d o n ci n er e us ), d es er v es r e c o g niti o n a n d f urt h er d e v el o p m e nt
as a n  E E B  m o d el or g a nis m.

W e  m a k e t his ar g u m e nt b as e d o n s e v er al f a ct ors, i n cl u di n g
( 1) t h e d e pt h of k n o wl e d g e p u blis h e d o n t his s p e ci es t h at hi g h-
li g hts t h e tr a ct a bilit y a n d p ot e nti al of P. ci n er e us b ot h i n t h e
l a b or at or y a n d fi el d f or a ns w eri n g  E E B q u esti o ns (P etr a n k a
1 9 9 8 ; A nt h o n y a n d  Pfi n gst e n 2 0 1 3 ; J a e g er et al. 2 0 1 6 ; st u di es
r e vi e w e d h er ei n), ( 2) t h e criti c al ni c h e p ositi o n of  w o o dl a n d

s al a m a n d ers i n f or est e c os yst e ms ( D a vi c a n d  W els h 2 0 0 4 ), ( 3)
t h e a c c essi bilit y of t his s p e ci es as e as y t o fi n d, h u m a n-t ol er a nt,
a n d l o c all y a b u n d a nt a cr oss a l ar g e g e o gr a p hi c a n d cli m ati c
r a n g e (Fi g. 1 ; P etr a n k a 1 9 9 8 ), a n d ( 4) t h e p ot e nti al f or tr a nsf er-
a bl e  m et h o ds a n d k n o wl e d g e t o a  wi d e r a n g e of s al a m a n d er
s p e ci es gi v e n t h e ext e nsi v e di v ersit y, a b u n d a n c e, a n d  w ell-st u di e d
s yst e m ati cs of f a mil y Pl et h o d o nti d a e ( e. g., A d a ms et al. 2 0 0 9 ;
K o z a k a n d  Wi e ns 2 0 1 0 ; P yr o n a n d  Wi e ns 2 0 1 1 ; J ar a mill o et al.
2 0 2 0 ). I n  m a ki n g o ur ar g u m e nt,  w e r e vi e w r e c e nt g ai ns i n k n o wl-
e d g e of t his s p e ci es a n d dis c uss t h e n ext st e ps i n i n v est m e nt a n d
i nfr astr u ct ur e n e e d e d f or  m o d el or g a nis ms li k e P. ci n e r e us t o
c o nti n u e f urt h eri n g o ur s ci e ntifi c u n d erst a n di n g ( A n k e n y a n d
L e o n elli 2 0 1 1 ; L e o n elli a n d  A n k e n y 2 0 1 3 ; D uff y et al. 2 0 2 1 ;
W al e a n d  D uff y 2 0 2 1 ).

O ur m o n o gr a p h h as f o ur o v er ar c hi n g g o als a n d is or g a ni z e d
as f oll o ws.  First,  w e bri efl y dis c uss t h e d efi niti o n a n d us e of
m o d el or g a nis ms i n  E E B, hi g hli g hti n g s al a m a n d ers  m or e
g e n er all y as g o o d c a n di d at es f or  m o d el cl a d e st at us. S e c o n d,
w e d et er mi n e t h e c urr e nt l e v el of  E E B k n o wl e d g e o n P. ci nere us
c o m p ar e d t o ot h er  w ell-st u di e d s al a m a n d er s p e ci es.  T hir d,
w e s h ar e t h e r es ults of a c o m pr e h e nsi v e lit er at ur e r e vi e w of
t h e  E E B r es e ar c h o n P. ci n er e us w hi c h f o c us es o n lit er at ur e
p u blis h e d si n c e P etr a n k a ( 1 9 9 8) a n d is  writt e n i n t h e c o nt e xt
of t w o  m o r e r e c e nt r e vi e w s ( A nt h o n y a n d  Pfi n g st e n 2 0 1 3 ;
J a e g e r et al. 2 0 1 6 ).  Fi n all y,  w e di s c u s s t h e c h all e n g e s of
a d v a n ci n g P. ci n e r e us a n d si mil arl y  w ell-st u di e d s p e ci es i nt o
t h e n ext st a g e of  m o d el or g a nis m st at us.  W e s u g g est t h at a
c oll a b or ati v e e c ol o gi c al r es e ar c h n et w or k str u ct ur e off ers a n
o p p ort u nit y f or t h e c o nti n u e d d e v el o p m e nt of P. ci n e r e us as a
m o d e l s yst e m i n  E E B.6 C O R R E S P O N D E N C E : e- m ail, mfis h err ei d @ bri d g e w. e d u
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M o d el S yst e ms i n  E v ol uti o n,  E c ol o g y, a n d  B e h a vi or

As p art of d efi ni n g  w h at  E E B  m o d el or g a nis ms ar e, D uff y
et al. ( 2 0 2 1) s u m m ari z e d t h e c o nsi d er ati o ns f or usi n g  m o d el
or g a nis ms i n c ell ul ar,  m ol e c ul ar, a n d d e v el o p m e nt al bi ol o g y
( h er e aft er c oll e cti v el y r ef err e d t o as t h e bi o m ol e c ul ar s ci e n c es,
e. g., M €ull er a n d  Gr oss ni kl a us 2 0 1 0 ; A n k e n y a n d  L e o n elli 2 0 1 1 ;
L e o n elli a n d  A n k e n y 2 0 1 3 ; R uss ell et al. 2 0 1 7 ), a ptl y n oti n g
t h at t h es e fi el ds t e n d t o n e gl e ct t h e e c ol o g y a n d e v ol uti o n of
t h ei r  m o d el s.  F o r e x a m pl e, R u s s ell et al. ( 2 0 1 7) p r ofil e 1 4
“ n o n- m o d el  m o d el or g a nis ms ” a n d f o c us o n f u n d a m e nt al p h e-
n o m e n a (i. e., t h e k e y pr o c ess es a n d g e n er al pri n ci pl es of i nt er-
est t o a dis ci pli n e; A n k e n y a n d  L e o n elli 2 0 1 1 ; L e o n elli a n d
A n k e n y 2 0 1 3 ; W al e a n d  D uff y 2 0 2 1 ) at t h e s c al e of m ol e c ul es,
g e n es, or c ells  wit h littl e r e g ar d f or f u n d a m e nt al p h e n o m e n a at
t h e s c al e of p o p ul ati o ns, c o m m u niti es, or e c os yst e ms.  T h er e
is s o m e dis c ussi o n of h o w n o n- m o d el  m o d el or g a nis ms h a v e
b e e n us e d t o st u d y  m aj or e v ol uti o n ar y e v e nts ( e. g., t h e ori gi ns
of  m ulti c ell ul arit y  wit h V ol v o x ; R uss ell et al. 2 0 1 7 ), b ut t h e
fi el ds of  E E B ar e n ot  w ell r e pr es e nt e d i n t h e  m o d el or g a nis m
lit er at ur e.  H o w e v er, t h e  E E B s ci e ntifi c c o m m u nit y v al u es
m a n y of t h es e s a m e or g a nis ms ( e. g., Es c h eri c hi a c oli,  Dr o-
s o p hil a  m el a n o g ast er,  Ar a bi d o psis t h ali a n a), oft e n f or  m a n y of

t h e s a m e r e as o ns ( e. g., s h ort g e n er ati o n ti m e, l a b tr a ct a bilit y).
D es pit e t h e s e o v e rl a p s i n utilit y f o r b ot h fi el d s, D uff y et al.
( 2 0 2 1: 5 5) ar g u e t h at t h er e ar e s e v er al c h all e n g es i n a p pl yi n g
t h e bi o m ol e c ul a r d efi niti o n of a  m o d el o r g a ni s m t o  E E B
r es e ar c h. I nst e a d, t h e y pr o p os e t h e f oll o wi n g d efi niti o n f or a
m o d el s yst e m i n  E E B:

. . . a s p e ci es, t a x o n, c o m m u nit y, or e c os yst e m t h at h as b e e n
st u di e d fr o m  m ulti pl e a n gl es  wit h a g o al of d e v el o pi n g a d e e p
u n d erst a n di n g of t h at or g a nis m ( or t ax o n, c o m m u nit y, or e c os ys-
t e m), i n a  m a n n er t h at e n a bl es c o m p aris o ns  wit h ot h er s yst e ms
t o ill u mi n at e g e n er al e c ol o gi c al, e v ol uti o n ar y, a n d/ or b e h a vi or al
pri n ci pl es; a c hi e vi n g t his  will r e q uir e t h at t h e s yst e m h as b e e n
st u di e d l o n g e n o u g h f or a s u b st a nti v e b o d y of k n o wl e d g e t o
h a v e b e e n g e n e r at e d.

I n t hi n ki n g a b o ut q u aliti es t h at  m o d el s yst e ms i n  E E B s h ar e,
t h e a ut h ors i d e ntif y t hr e e ax es  w hi c h d efi n e t h e us e of a gi v e n
m o d el s yst e m f or a p arti c ul ar r es e ar c h q u esti o n: l a b tr a ct a bilit y,
fi el d tr a ct a bilit y, a n d t h e r a n g e of bi ol o gi c al s c al es  w hi c h c a n b e
a d dr ess e d (s e e D uff y et al. 2 0 2 1 : fi g. 1). It is i m p ort a nt t o hi g h-
li g ht t h at t h eir a p pr o a c h d efi n es  m o d el s yst e ms— n ot al w a ys
j ust a si n gl e s p e ci es — w hi c h  m or e a c c ur at el y r efl e cts h o w  E E B

F I G. 1. — T o p:  G e o gr a p hi c r a n g e of Pl et h o d o n ci n e r e us s h o w n as di a g o n al li n es is 1. 8 9  milli o n k m 2 (I U C N 2 0 2 0 ).  T h e gr a y s h a d e d ar e a r e pr es e nts t h e
e xt e nt of t h e  Wis c o nsi n i c e s h e et at t h e l ast gl a ci al  m a xi m u m ( C R C 2 0 1 4 ).  B ott o m:  T h e t hr e e  m ost c o m m o n c ol or p h e n ot y p es of P. ci n e r e us ar e t h e
stri p e d  m or p h ( A), t h e u nstri p e d  m or p h ( B), a n d t h e er yt hristi c  m or p h ( C).  All p h ot os us e d  wit h p er missi o n fr o m p h ot o gr a p h ers ( A a n d  B b y  T.  Pi ers o n,
C b y  T.  L e e n d ers).
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s ci e ntists g e n er all y a p pr o a c h s ci e n c e fr o m t h e p ers p e cti v e of
l ar g er bi ol o gi c al s c al es c o m p ar e d t o t h e bi o m ol e c ul ar s ci e n c es.
W e a d d t o D uff y et al. ( 2 0 2 1) t h at  m o d el s yst e ms i n  E E B oft e n
b e n efit fr o m e n c o m p assi n g t ax a t h at ar e l o c all y a b u n d a nt a n d/
or s p a n r el ati v el y l ar g e g e o gr a p hi c r a n g es.  L o c al a b u n d a n c e
a n d l ar g e g e o gr a p hi c r a n g es b ot h c o ntri b ut e t o t h e a c c essi bilit y
of a  m o d el s yst e m a n d t h e p ot e nti al f or l ess o ns l e ar n e d fr o m
t h e  m o d el t o h a v e br o a d er a p pli c a bilit y t o ot h er s p e ci es.

T h e ex e m pl ar y t ax a i n  E E B t ext b o o ks a n d r es e ar c h pr o gr a ms
oft e n t a k e t h e f or m of  m o d el s yst e ms or cl a d es: gr o u ps of cl os el y
r el at e d, e c ol o gi c all y di v e r s e s p e ci e s, f o u n d i n r el ati v el y
w ell- d efi n e d g e o g r a p hi c r e gi o n s ( e. g., A n oli s li z a r d s,  D a r-
wi n’ s  Fi n c h e s, H eli c o ni u s b utt e rfli e s),  w hi c h l e n d t h e m-
s el v es t o a d dr essi n g a v ari et y of br o a d er  E E B r es e ar c h q u esti o ns.
I nst e a d of usi n g c o m m o n a n c estr y a n d e v ol uti o n aril y c o ns er v e d
tr aits t o d e cl ar e  E E B  m o d el s yst e ms r e pr es e nt ati v e of ot h er
s p e ci es, as is d o n e i n t h e bi o m ol e c ul ar s ci e n c es,  E E B tri es t o
c o n c e pt u all y u nif y t h e n at ur al  w orl d.  As D uff y et al. ( 2 0 2 1 : 5 5)
st at e,  E E B s ci e nti st s “ ai m t o s e e t h e f or e st a n d t h e t r e e s”
(t h ei r e m p h a si s).

I m p ort a nt t o t h e g o als of t his  m o n o gr a p h,  m o d el s yst e ms i n
E E B  m ust c o ntri b ut e t o r o b ust i nf er e n c e a cr oss t h e f u n d a-
m e nt al p h e n o m e n a of t h e fi el d ( Tr a vis 2 0 0 6 ).  B ot h Tr a vis
( 2 0 0 6) a n d D uff y et al. ( 2 0 2 1) ar g u e t h at a n or g a nis m or s yst e m
m ust g e n er at e a gr e at b o d y of k n o wl e d g e t o s u p p ort c o nti n u e d
st u d y of  E E B f u n d a m e nt al p h e n o m e n a. I n t his  m o n o gr a p h,
w e d e m o nstr at e t h at P. ci n er e us h as  w ell s ur p ass e d t h e b ar of
k n o wl e d g e, b ut r e q uir es f urt h er d e v el o p m e nt of i nfr astr u ct ur e,
c o m m u nit y et h os, a n d f u n di n g i n v est m e nt t o f a cilit at e c o nti n-
u e d r o b ust i nf er e n c e o n  w o o dl a n d s al a m a n d ers  wit hi n t h eir
e c ol o gi c al c o m m u niti es.

S al a m a n d ers a n d t h e  Pl et h o d o nti d a e as  M o d el
Or g a nis ms i n  E E B

A m p hi bi a ns ar e r e pr es e nt e d i n bi o m ol e c ul ar  m o d el s p e ci es
b y t h e  Ax ol otl ( A m b yst o m a  m e xi c a n u m ; R uss ell et al. 2 0 1 7 )
a n d t h e Afri c a n Cl a w e d Fr o g ( X e n o p us l a e vis ; M €ull er a n d
Gr oss ni kl a us 2 0 1 0 ). I n  E E B, p o n d- br e e di n g a m p hi bi a ns h a v e
l o n g pl a y e d a  m aj or r ol e i n st u di es of  m et a m or p h osis a n d c o m-
pl ex lif e c y cl es ( Wil b ur 1 9 8 0 ), a n d s al a m a n d ers h a v e b e e n t h e
f o c us of a gr e at n u m b er of st u di es o n br o a d q u esti o ns  wit hi n
e c ol o g y a n d e v ol uti o n ar y bi ol o g y ( e. g., W a k e a n d  L ars o n 1 9 8 7 ;
Br u c e 2 0 0 8 ; W a k e 2 0 0 9 ).  D es pit e p o n d- br e e di n g s al a m a n d ers
b ei n g  m or e c o m m o nl y r e c o g ni z e d, t h e s al a m a n d er f a mil y Pl e-
t h o d o nti d a e r e pr es e nts n e arl y t w o-t hir ds of all s al a m a n d er s p e-
ci es ( 5 1 6 of 8 1 7; A m p hi bi a W e b 2 0 2 4 ), a n d its  m e m b ers
o c c u p y a  wi d e r a n g e of a q u ati c a n d t err estri al  mi cr o h a bit ats,
oft e n  wit h disti n ctl y diff er e nt lif e hist ori es fr o m p o n d- br e e di n g
a m p hi bi a ns ( W a k e a n d  L y n c h 1 9 7 6 ; P etr a n k a 1 9 9 8 ; Bl a n k ers
et al. 2 0 1 2 ). Pl et h o d o nti d a e is t h e o nl y s al a m a n d er f a mil y t o
h a v e r a di at e d ext e nsi v el y i n t h e tr o pi cs (tr o pi c al b olit o gl ossi n es;
W a k e 1 9 7 0 ; W a k e a n d  L y n c h 1 9 7 6 ; Wi e ns 2 0 0 7 ; R o vit o et al.
2 0 1 2 , 2 0 1 5 ; J ar a mill o et al. 2 0 2 0), a n d t h e o nl y f a mil y of s al a-
m a n d ers  wit h s p e ci es t h at h a v e dir e ct d e v el o p m e nt (i. e., n o
a q u ati c l ar v al st a g e; W a k e a n d  H a n k e n 2 0 0 4 ). I n f a ct, b e c a us e
Pl et h o d o nti d a e is t h e l ar g est s al a m a n d er f a mil y, dir e ct d e v el o p-
m e nt is t h e  m ost c o m m o n  m o d e of r e pr o d u cti o n i n s al a m a n-
d ers as a  w h ol e a n d  w as li k el y a k e y i n n o v ati o n i n v ol v e d i n t h e
di v ersifi c ati o n of Pl et h o d o nti d a e ( S c hl ut er 2 0 0 0 ; W a k e a n d
H a n k e n 2 0 0 4 ; B o n ett et al. 2 0 2 2 ). I n t e r m s of c o n s e r v a-
ti o n st at u s, s p e ci e s of  Pl et h o d o nti d a e r u n t h e g a m ut f r o m

l e a st c o n c er n t o e n d a n g er e d or d at a d efi ci e nt (s e e S u p pl e m e nt al
M at e ri al S 1; S u p pl e m e nt al  T a bl e S 1, a v ail a bl e o nli n e; I U C N
2 0 2 0 ).

As a m p hi bi a ns a n d e ct ot h er ms, s al a m a n d ers ar e g e n er all y
s e nsiti v e t o t h eir e n vir o n m e nt ( D u ell m a n a n d  Tr u e b 1 9 8 6 ).
E c ol o gi c all y, s al a m a n d ers ar e oft e n  mi d-l e v el c o ns u m ers  w h o
pl a y a criti c al r ol e i n n utri e nt c y cli n g a n d ot h er e c os yst e m pr o-
c ess es t hr o u g h o ut t h e a q u ati c a n d/ or t err estri al e c os yst e ms
w h er e t h e y li v e ( D a vi c a n d  W els h 2 0 0 4 ). Pl et h o d o nti d s al a m a n-
d ers ar e p arti c ul arl y s e nsiti v e t o cli m at e, as t h es e s p e ci es ar e all
l u n gl ess: all r es pir ati o n is c ut a n e o us,  w hi c h r e q uir es  m oist s ki n.
Cli m at es a n d s e as o ns t h at ar e t o o h ot, t o o c ol d, or t o o dr y ar e
i n h os pit a bl e t o pl et h o d o nti ds. I n p art b e c a us e of t his e n vir o n-
m e nt al s e nsiti vit y, s e v er al st u di es h a v e alr e a d y  m a d e a c as e f or
t h e us e of pl et h o d o nti d s al a m a n d ers as i n di c at or s p e ci es i n bi o-
di v ersit y a n d e c os yst e m  m o nit ori n g ( W els h a n d  Olli vi er 1 9 9 8 ;
W els h a n d  Dr o e g e 2 0 0 1 ; B est a n d  W els h 2 0 1 4 ; F ar all o a n d
Mil es 2 0 1 6 ; Fl e mi n g et al. 2 0 2 0 ); h o w e v er, ot h ers h a v e ar g u e d
f or c a uti o n  w h e n usi n g a m p hi bi a ns as “ c a n ari es i n a c o al  mi n e ”
f or a nt hr o p o g e ni c c h a n g e ( e. g., K er b y et al. 2 0 1 0 ).

T h e g e n us Pl et h o d o n i n cl u d es 5 8 t err estri al  w o o dl a n d
s p e ci es f o u n d i n  N ort h  A m eri c a;  m ost of t h es e s p e ci es ( 4 9)
f or m a cl a d e of e ast er n Pl et h o d o n , a n d t h e r e m ai ni n g 9 s p e ci es
f or m a cl a d e of  w est er n Pl et h o d o n ,  w hi c h ar e pri m aril y f o u n d
i n t h e P a cifi c  N ort h w est (Wi e ns et al. 2 0 0 6 ; K o z a k et al. 2 0 0 9 ;
Fis h er- R ei d a n d  Wi e ns 2 0 1 5 ; A m p hi bi a W e b 2 0 2 4 ).  E ast er n
Pl et h o d o n ar e f urt h er br o k e n d o w n i nt o t hr e e  w ell-s u p p ort e d
cl a d es: ci n er e us gr o u p, w e hrl ei- w ell eri gr o u p, a n d gl uti n os us
gr o u p ( Wi e ns et al. 2 0 0 6 ; K o z a k et al. 2 0 0 9 ; Fis h er- R ei d a n d
Wi e ns 2 0 1 5 ). P h yl o g e n eti c all y, P. ci n er e us is a  m e m b er of ci n-
er e us gr o u p,  w hi c h is sist er t o t h e r est of e ast er n Pl et h o d o n
(Wi e ns et al. 2 0 0 6 ; Fis h er- R ei d a n d  Wi e ns 2 0 1 5 ). Pl et h o d o n
ci n er e us is t h e sist er s p e ci es t o t h e v ul n er a bl e P. s h e n a n d o a h
(I U C N 2 0 2 0),  w hi c h, alt h o u g h l o c all y a b u n d a nt  w h er e f o u n d,
is g e o gr a p hi c all y r estri ct e d t o t hr e e  m o u nt ai nt o ps i n  Vir gi ni a,
U S A ( P etr a n k a 1 9 9 8 ; Sit es et al. 2 0 0 4 ). Pl et h o d o n ci n er e us is a
wi d e-r a n gi n g s p e ci es f o u n d i n t e m p er at e f or est h a bit ats al o n g
t h e e ast er n s e a b o ar d of  N ort h  A m eri c a fr o m s o ut h er n  C a n a d a
t o  N ort h  C ar oli n a,  U S A, a n d  w est t o  Mi n n es ot a,  U S A, i n t h e
n ort h, a n d t o t h e  A p p al a c hi a ns i n t h e s o ut h ( Fi g. 1 ).  Wit hi n its
r a n g e, P. ci n er e us is oft e n l o c all y a b u n d a nt,  wit h s urf a c e d e n-
sit y esti m at es r e g ul arl y r a n gi n g fr o m 0. 0 5 t o 3. 4 s al a m a n d ers/ m 2

(P etr a n k a 1 9 9 8 ; A nt h o n y a n d  Pfi n gst e n 2 0 1 3 ; S e mlits c h et al.
2 0 1 4 ; Gr a nt et al. 2 0 2 4 ), a n d s o m e l o c ati o n s r e p o rti n g e v e n
l a r g e r o utli er s urf a c e d e nsiti es.  F or ex a m pl e, J u n g et al. ( 2 0 0 0 a)
r e p ort e d d e nsiti es as hi g h as 1 8. 5 s al a m a n d ers/ m 2 i n S h e n a n-
d o a h  N ati o n al  P ar k,  Vir gi ni a, a n d H er n a ´n d e z- P a c h e c o et al.
( 2 0 1 9) r e p ort e d d e nsiti es of 2. 5 – 6. 3 s al a m a n d ers/ m 2 i n ur b a n
Ri c h m o n d,  Vir gi ni a.

As t h e  m ost c o m m o n a n d  m ost  wi d el y distri b ut e d s p e ci es
i n t h e g e n us Pl et h o d o n ,  w e ar g u e t h at P. ci n e r e us is a n i d e al
c a n di d at e f or a n  E E B  m o d el s p e ci es a n d e n d e a v or t o pr o-
vi d e a n u p d at e d, r a n g e- wi d e r e vi e w of k n o wl e d g e o n t his
s al a m a n d er.  T h er e is a  w e alt h of n at ur al hist or y, e v ol uti o n-
ar y, e c ol o gi c al, a n d b e h a vi or al r es e ar c h t h at h as b e e n d o n e
o n P. ci n e r e us o v er t h e d e c a d es; h o w e v er, t h e  m ost a c c essi-
bl e a n d cit e d r a n g e- wi d e r e vi e w  w as c o n d u ct e d o v er 2 0 yr
a g o as p art of a b o o k d et aili n g t h e n at ur al hist or y of all  N ort h
A m eri c a n s al a m a n d ers ( P etr a n k a 1 9 9 8 ). I n t h e e arl y 2 0 0 0s,
s o m e a ut h ors  wr ot e a d diti o n al br o a d o v er vi e ws of a m p hi bi a n
bi ol o g y  w hi c h i n cl u d e d s p e ci es-s p e cifi c k n o wl e d g e ( C as p er
2 0 0 5 ; W ells 2 0 0 7 ), b ut t h es e c o m p e n di u ms l ar g el y r el y o n
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t h e d et ails f o u n d i n P etr a n k a ( 1 9 9 8) ,  wit h  mi ni m al u p d at es.
I n 2 0 1 3, A nt h o n y a n d Pfi n gst e n ( 2 0 1 3) wr ot e a d et ail e d s p e-
ci es a c c o u nt of P. ci n er e us f or t h e b o o k “ A m p hi bi a ns of  O hi o ”
(Pfi n gst e n et al. 2 0 1 3 ).  T his r e vi e w  m or e t h a n d o u bl e d t h e
n u m b er of cit ati o ns pr o vi d e d b y P etr a n k a ( 1 9 9 8) a n d i n cl u d e d
O hi o- b as e d u p d at es, i n cl u di n g s e v er al t a bl es a n d fi g ur es of
n e w d at a fr o m  O hi o p o p ul ati o ns a n d a d et ail e d dis c ussi o n as t o
h o w t h es e d at a fit  wit h t h e br o a d er lit er at ur e c o v eri n g t h e r est
of t h e g e o g r a p hi c r a n g e of P. ci n e r e u s . W e h a v e t h e r ef or e
i n c or p or at e d i nf or m ati o n first s u m m ari z e d b y A nt h o n y a n d
Pfi n gst e n ( 2 0 1 3) i n r el e v a nt s e cti o ns.  Fi n all y, 5 0 yr of b e h a v-
i or al r es e ar c h o n P. ci n e r e us w as r e c e ntl y r e vi e w e d i n J a e g er
et al. ( 2 0 1 6) , i n  w hi c h t h e a ut h ors hi g hli g ht b ot h P etr a n k a
( 1 9 9 8) a n d A nt h o n y a n d  Pfi n gst e n ( 2 0 1 3) as t h e a ut h orit ati v e
a c c o u nts f or P. ci n er e us lif e hist or y a n d e c ol o g y (J a e g er et al.
2 0 1 6 : 3).  O u r r e vi e w ai m s t o s y nt h e si z e t h e s e p ri o r r e vi e ws
wit h t h e e nti r e  E E B lit e r at u r e t h at h a s b e e n p u bli s h e d o n
P. ci n e r e u s si n c e 1 9 9 8.

I n or d er t o q u a ntif y t h e b o d y of k n o wl e d g e o n P. ci n e r e us
f or  E E B fi el ds i n c o m p aris o n t o ot h er  w ell-st u di e d s al a m a n-
d ers,  w e c o n d u ct e d s e v er al ri g or o us lit er at ur e s e ar c h es.
Fr o m t h es e s e ar c h es,  w e us e d t h e r es ulti n g st u di es o n P. ci n-
e r e us t o c o m pr e h e nsi v el y r e vi e w t h e p ost-P etr a n k a ( 1 9 9 8)
lit er at ur e, a n d t h e n  m a k e t h e ar g u m e nt f or P. ci n e r e us t o b e
el e v at e d t o a n  E E B  m o d el or g a nis m.

M A T E RI A L S  A N D M E T H O D S

As a first st e p f or est a blis hi n g a s p e ci es of  w o o dl a n d s al a m a n-
d er ( P. ci nere us ) as a  m o d el or g a nis m i n  E E B,  w e i n v esti g at e d its
pr e v al e n c e i n t h e lit er at ur e r el ati v e t o ot h er  w ell-st u di e d s al a m a n-
d ers.  W e c o n d u ct e d t hr e e s ets of t ax o n o mi c all y pr o gr essi v e  W e b
of S ci e n c e t o pi c s e ar c h es usi n g t h e  W e b of S ci e n c e  All  D at a b as es
f or  All Y e ars ( 1 8 6 4 – pr es e nt).  All s e ar c h es  w er e c o n d u ct e d o n
1 8 J u n e 2 0 2 0.  T h e g o al of o ur s e ar c h str at e g y  w as t o r estri ct
o ur f o c us e d eff orts t o t h e  m ost  w ell-st u di e d s al a m a n d ers, first
b y i d e ntif yi n g t h e  m ost  w ell-st u di e d f a mili es, t h e n g e n er a
wit hi n t h os e f a mili es, a n d fi n all y s p e ci es  wit hi n t h os e g e n er a.
F ull d et ails of o ur s e ar c h  m et h o ds, i n cl u di n g s e ar c h t er ms
a n d d at a b as e s etti n gs, as  w ell as s u m m ar y t a bl es of t h e r es ults
( S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1; S u p pl e m e nt al  T a bl es S 1 – S 4,
a v ail a bl e o nli n e) c a n b e f o u n d i n S u p pl e m e nt al  M at eri al S 2
( S u p pl e m e nt al  D at a S 1), alt h o u g h r a w r es ults c a n b e f o u n d i n
S u p pl e m e nt al  M at eri als S 2- S 1 5 ( S u p pl e m e nt al  D at a S 1 – S 1 4,
a v ail a bl e o nli n e). S u p pl e m e nt al  M at eri al S 2 ( S u p pl e m e nt al
D at a S 1) als o c o nt ai ns d et ail e d  m et h o ds f or o ur esti m ati o n of
g e o gr a p hi c r a n g e si z e a n d i n cl usi o n of s o ur c es i n t h e c o m-
pr e h e nsi v e lit er at ur e r e vi e w  w hi c h  w er e n ot r e c o v er e d b y
o ur  W e b of S ci e n c e s e ar c h es.

R E S U L T S

Lit er at ur e S e ar c h es

R es ults f or t h e f a mil y-l e v el a n d g e n us-l e v el s e ar c h es ar e
s h o w n i n S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1 ( T a bl es S 2 a n d S 3),
r es p e cti v el y, a n d t h e f ull r es ults f or all 5 0 g e n er a ar e i n S u p-
pl e m e nt al  M at eri al S 2 ( S u p pl e m e nt al  D at a S 1), a n d f or all 1 7 9
s p e ci es i n S u p pl e m e nt al  M at eri al S 3 ( S u p pl e m e nt al  D at a S 2).
I n t h e s p e ci es-l e v el s e ar c h ( S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1;  T a bl e
S 4), i n t er ms of r a w n u m b ers of arti cl es i n  E E B-r el at e d fi el ds
c o m p ar e d t o n o n- E E B r el at e d fi el ds, P. ci n er e us r a n ks fift h,
b e hi n d t w o s al a m a n dri ds fr o m  E ur o p e ( Trit u r us crist at us a n d
S al a m a n dr a s al a m a n dr a ) a n d t w o a m b yst o m ati ds fr o m  N ort h

A m eri c a ( A m b yst o m a ti gri n u m a n d A.  m a c ul at u m ).  Li k e P. ci n-
er e us , all f o ur of t h es e s p e ci es h a v e l ar g e r a n g es a n d ar e l o c all y
a b u n d a nt ( L a n n o o 2 0 0 5 ; W ells 2 0 0 7 ; I U C N 2 0 2 0).  U nli k e P.
ci n er e us, t h e y ar e all l ar g el y p o n d- br e e di n g s p e ci es  wit h a n
a q u ati c l ar v al st a g e, t h e ex c e pti o n b ei n g S al a m a n dr a s al a m a n-
dr a , f or  w hi c h s o m e p o p ul ati o ns h a v e a f ull y t err estri al, vi vi p a-
r o us r e pr o d u cti v e  m o d e ( e. g., V el o- A nt ó n et al. 2 0 1 2 ).
Pl et h o d o n ci n er e us is t h e o nl y r e pr es e nt ati v e of Pl et h o d o nti d a e
a m o n g t h e t o p ei g ht  m ost  w ell-st u di e d s al a m a n d er s p e ci es,  w hi c h
is s ur prisi n g, gi v e n t h at Pl et h o d o nti d a e is t h e l ar g est f a mil y of s al-
a m a n d ers ( A m p hi bi a W e b 2 0 2 4 ), a n d t h e o nl y s al a m a n d er f a mil y
wit h a dir e ct d e v el o pi n g r e pr o d u cti v e  m o d e ( W a k e a n d  H a n k e n
2 0 0 4 ).  H o w e v er, t h e v ast  m aj orit y of s al a m a n d er r e pr o d u cti v e
a n d d e v el o p m e nt al bi ol o g y h as b e e n st u di e d i n s p e ci es  wit h a n
a q u ati c l ar v al st a g e ( e. g., s e e n o n- E E B s o ur c es f or A.  mexic a n u m ,
S u p pl e m e nt al  M at eri al S 5; S u p pl e m e nt al  D at a S 4).

Esti m ati o n of  G e o gr a p hi c  R a n g e Si z e

A m o n g all s al a m a n d ers f or  w hi c h g e o gr a p hi c r a n g e d at a
w er e a v ail a bl e ( n ¼ 6 0 7; I U C N 2 0 2 0), P. ci n er e us h as t h e 1 1t h
l ar g est g e o gr a p hi c r a n g e ( S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1 3; S u p pl e-
m e nt al  D at a S 1 2).  A m o n g t h e t o p ei g ht  m ost  w ell-st u di e d s al a-
m a n d er s p e ci es ( S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1;  T a bl e S 4), fi v e
h a v e g e o gr a p hi c r a n g e si z es l ar g er t h a n P. ci n er e us , s u p p orti n g
t h e i d e a t h at  w ell-st u di e d s p e ci es oft e n h a v e l ar g e r a n g es.
A m o n g pl et h o d o nti ds, P. ci n er e us h as t h e s e c o n d l ar g est r a n g e
o v er all ( 1. 8 9  milli o n k m 2 ; S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1 3; S u p pl e-
m e nt al  D at a S 1 2; I U C N 2 0 2 0), a n d t h e l ar g est r a n g e of  N ort h
A m eri c a n pl et h o d o nti ds.  T h e tr o pi c al S o ut h  A m eri c a n pl et h o-
d o nti d B olit o gl oss a alt a m a z o ni c a is r e p ort e d t o h a v e t h e l ar g est
pl et h o d o nti d r a n g e at 1. 9 7  milli o n k m 2 ( S u p pl e m e nt al  M at eri al
S 1 3; S u p pl e m e nt al  D at a S 1 2; I U C N 2 0 2 0).  H o w e v er, r e c e nt
m ol e c ul ar a n d  m or p h ol o gi c al a n al ys es of B. alt a m a z o ni c a a n d B.
p er u vi a n a (C usi et al. 2 0 2 0 ; J ar a mill o et al. 2 0 2 0) s u g g est B. alt a-
m a z o ni c a h as pr e vi o usl y b e e n us e d as a c at c h all t ax o n f or a n y
s p e ci m e ns fr o m  V e n e z u el a s o ut h t o  B oli vi a a n d fr o m  E c u a d or
e ast t o  Br a zil, a n d t h at i nst e a d B. alt a m a z o ni c a is a  mi cr o e n-
d e mi c s p e ci es r estri ct e d t o f or ests i n n ort h er n P er u, b et w e e n
t h e ri v ers  N a n a y i n t h e n ort h,  Ti gr e a n d  M ar a ñó n i n t h e s o ut h,
a n d A m a z o n i n t h e w est. T h er ef or e, it is li k el y t h at P. ci n er e us
h as t h e l ar g est r a n g e of t h e pl et h o d o nti ds.

C o m pr e h e nsi v e  Lit er at ur e  R e vi e w of P. ci n e r e us

T h e f oll o wi n g s e cti o ns s u m m ari z e t h e r es ults of o ur c o m pr e-
h e nsi v e lit er at ur e r e vi e w of P. ci n er e us r es e ar c h si n c e P etr a n k a
( 1 9 9 8) a n d p u blis h e d pri or t o o ur s e ar c h d at e i n J u n e 2 0 2 0.
A d diti o n al s o ur c es p u blis h e d aft er o ur s e ar c h d at e b ut s u g g est e d
b y a n o n y m o us r e vi e w ers d uri n g p e er r e vi e w h a v e als o b e e n
i n c or p or at e d (s e e S u p pl e m e nt al  M at eri al S 2; S u p pl e m e nt al
D at a S 1).

W e us e t h e s a m e s e cti o n h e a d ers as P etr a n k a ( 1 9 9 8) , b ut
w e h a v e a d d e d s u b h e a d ers f or l ar g er t o pi cs.  W e f oll o w P et-
r a n k a’s ( 1 9 9 8) or g a ni z ati o n of t o pi cs cl os el y.  W e h a v e t a k e n
s p e ci al c ar e t o n ot e  w h e n  m or e r e c e nt r es e ar c h 1) s u p p orts
w h at is  writt e n i n P etr a n k a ( 1 9 9 8) , 2) fills i n a g a p i n u n d er-
st a n di n g  w hi c h P etr a n k a ( 1 9 9 8) i d e ntifi e d, or 3) c o ntr a di cts
w h at is  writt e n i n P etr a n k a ( 1 9 9 8) . I n S u p pl e m e nt al  M at e-
ri al S 3 ( S u p pl e m e nt al  D at a S 2),  w e i n cl u d e o ur c at e g ori z a-
ti o n a n d k e y r es ults s u m m ari es of t h es e s o ur c es,  w hi c h  w e
us e d t o or g a ni z e t his r e vi e w ( S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1 2; S u p-
pl e m e nt al  D at a S 1 1).  W e als o i n cl u d e t h e f ull list of s o ur c es
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r et ur n e d b y  W e b of S ci e n c e o n P. ci n er e us ( S u p pl e m e nt al  M at e-
ri al S 9; S u p pl e m e nt al  D at a S 8) a n d as  w ell as t h e f ull list of
s o ur c es cit e d b y P etr a n k a ( 1 9 9 8) a n d A nt h o n y a n d Pfi n gst e n
( 2 0 1 3) f or c o m pl et e n ess ( S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1 4; S u p pl e-
m e nt al  D at a S 1 3).

I d e ntifi c ati o n. — P et r a n k a ( 1 9 9 8) d e s c ri b e s t h e t w o
pr e d o mi n a nt c ol or p h e n ot y p es (stri p e d  m or p h or r e d- b a c k a n d
u nstri p e d  m or p h or l e a d- b a c k) as  w ell as t h e er yt hristi c or all-r e d
m or p h ( Fi g. 1 ). Si n c e P etr a n k a ( 1 9 9 8) , d o c u m e nt ati o n of ot h er
c ol or p h e n ot y p e a n o m ali es ( e. g., l e u cisti c) fr o m t hr o u g h o ut t h e
g e o gr a p hi c r a n g e h a v e b e e n p u blis h e d r e g ul arl y, oft e n i n t h e
H e r p et ol o gi c al  R e vi e w N at ur al  Hist or y  N ot es s e cti o n ( e. g.,
M e n d y k et al. 2 0 1 0 ; S a w y ers a n d  N o vi c k 2 0 1 1 ; J o n gs m a
2 0 1 2 a ,b ).  R e c e ntl y, M o or e a n d  O u ell et ( 2 0 1 4) r e vi e w e d c ol or
p h e n ot y p es i n P. ci n er e us, s u m m ari zi n g ei g ht di a g n os a bl e c ol or
p h e n ot y p es  wit h p h ot o gr a p hs. M o or e a n d  O u ell et ( 2 0 1 4) pr o-
vi d e d a di c h ot o m o us k e y f o r i d e ntif yi n g t h e c ol o r p h e n o-
t y p e s a n d est a blis h e d a n d  m ai nt ai n a n o p e n- a c c ess d at a b as e
of p h ot o gr a p hs, pr o vi di n g a n e m ail a d dr ess f or p h ot o gr a p h
s u b missi o ns.  T h e a ut h ors als o pr o vi d e a t a bl e d o c u m e nti n g
e a c h st at e or pr o vi n c e i n  w hi c h diff er e nt  m or p hs h a v e b e e n
f o u n d, n oti n g t h at t h e u nstri p e d  m or p h is a bs e nt at r a n g e e d g e
p o p ul ati o ns i n  Mi n n es ot a,  K e nt u c k y, a n d  T e n n ess e e. M o or e
a n d  O u ell et ( 2 0 1 4) ar g u e t h at t h e stri p e d, u nstri p e d, a n d er y-
t hristi c  m or p hs (Fi g. 1 ) s h o ul d b e c o nsi d er e d t h e pri m ar y c ol or
p h e n ot y p es of P. ci n er e us , as t h e y ar e t h e  m ost a b u n d a nt a n d
o c c ur  m ost  wi d el y t hr o u g h t h e g e o gr a p hi c r a n g e.  T h e r e m ai n-
i n g fi v e c ol or p h e n ot y p es (iri disti c, al bi n o, l e u cisti c, a m el a nisti c,
m el a nisti c) ar e s o m e w h at r ar e a n o m ali es, p ossi bl y si m pl y t er a-
t ol o gi c al  m ut ati o ns,  wit h p at c h y o bs er v ati o ns t hr o u g h o ut t h e
r a n g e. It is n ot k n o w n if a n y of t h es e a n o m al o us c ol or p h e n o-
t y p es p ersist i n a n y p o p ul ati o n l o n g-t er m.

A d diti o n al  w or k o n c ol or p h e n ot y p es si n c e P etr a n k a ( 1 9 9 8)
i n cl u d es st u di es o n t h e ex pr essi o n of diff er e nt c ol or p h e n o-
t y p es o v er ti m e a n d d uri n g d e v el o p m e nt.  O v er ti m e, Kr a e m er
et al. ( 2 0 1 2) o bs er v e d d e cr e asi n g bri g ht n ess of d ors al a n d l at-
er al pi g m e nt ati o n a n d i n cr e asi n g v e ntr al r efl e ct a n c e i n b ot h
stri p e d a n d er yt hristi c  m or p hs k e pt i n a l a b or at or y.  T h e a ut h ors
h y p ot h esi z e d t h at t h e c h a n g es i n bri g ht n ess  w er e d u e t o u pr e g-
ul ati o n of d er m al pi g m e nts ( Kr a e m er et al. 2 0 1 2 ) b ut n ot e d
t h at littl e is k n o w n a b o ut t h e c ell ul ar  m e c h a nis ms of d er m al
pi g m e nt ati o n i n t his s p e ci es. Kr a e m er et al. ( 2 0 1 2) als o c a uti o n
t h at t h eir st u d y s u g g ests l a b or at or y q u a ntifi c ati o n of c ol or ati o n
m a y n ot b e r e pr es e nt ati v e of si mil ar  m e as ur e m e nts r e c or d e d
i n n at ur al s etti n gs.

O v er t h e c o urs e of d e v el o p m e nt, E v a ns et al. ( 2 0 2 0) f o u n d
t h at t e m p er at ur e  m a y pl a y a r ol e i n t h e ex pr essi o n of t h e c ol or
p h e n ot y p e.  T h e a ut h ors r e ar e d e g gs at diff er e nt t e m p er at ur es
a n d f o u n d a hi g h er pr o p orti o n of u nstri p e d i n di vi d u als h at c h at
hi g h er t e m p er at ur es.  T h e a ut h ors n ot e, h o w e v er, t h at it is diffi-
c ult t o k n o w if t his is tr u e p h e n ot y pi c pl asti cit y i n c ol or p h e n o-
t y p es (i. e., hi g h t e m p er at ur es i n d u c e ex pr essi o n of u nstri p e d
m or p h) or si m pl y diff er e nti al  m ort alit y b as e d o n t e m p er at ur e
(i. e., e g gs c o nt ai ni n g u nstri p e d i n di vi d u als ar e  m or e li k el y t o
s ur vi v e r e ari n g at hi g h t e m p er at ur es c o m p ar e d t o e g gs c o nt ai ni n g
stri p e d i n di vi d u als; E v a ns et al. 2 0 2 0 ).  F urt h er  w or k is n e e d e d t o
t e as e a p art t h es e h y p ot h es es.

R e c e nt r es e ar c h h as r e v e al e d a n a d diti o n al i nt er esti n g tr ait
r el at e d t o s ki n p h e n ot y p es, o n e t h at is li k el y s ex u all y di m or p hi c
(s e e A nt h o n y et al. 2 0 2 3 ). M u n ˜ o z ( 2 0 1 8) d es cri b e d n at ur al
gr e e n fl u or es c e n c e u n d er a bl a c kli g ht o n t h e v e ntr al si d e of

ta ils f or 4 5 s al a m a n d ers ( 3 3  m al es a n d 1 2 f e m al es) i n P e n ns yl v a-
ni a d uri n g t h e a ut u m n ( S e pt e m b er t o  N o v e m b er) 2 0 1 4 s e as o n.
I n  M ass a c h us etts, o n e of us d o c u m e nt e d t h e s a m e v e ntr al fl u o-
r es c e n c e i n 6 0 i n di vi d u al s al a m a n d ers usi n g a 3 9 5- n m bl a c kli g ht
d uri n g t h e a ut u m n 2 0 1 9 s e as o n ( M.  C.  Fis h er- R ei d, p ers o n al
o bs er v ati o n), as  w ell as i n a h a n df ul of i n di vi d u als i n t h e a ut u m n
s e as o ns of 2 0 1 7 a n d 2 0 1 8 ( pri or t o i nt e nti o n all y r e c or di n g t h es e
o bs er v ati o ns; S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1 6; S u p pl e m e nt al  M at e-
ri al  Fi g. S 1, a v ail a bl e o nli n e). I n 2 0 1 9,  w e o bs er v e d a str o n g
m al e bi as i n fl u or es c e n c e ( n ¼ 5 3/ 8 7 i n di vi d u al  m al es ( 6 0. 9 %),
3/ 8 3 i n di vi d u al f e m al es ( 3. 6 %), 4/ 9 3 i n di vi d u al u n k n o w ns
( 4. 3 %);  M.  C.  Fis h er- R ei d [ p ers o n al o bs er v ati o n]).  W e f urt h er
o bs er v e d t h at fl u or es c e n c e p ersists f or s e v er al  w e e ks, as 1 5 i n di-
vi d u al  m al es  w er e r e c a pt ur e d 2 – 4 ti m es ( m e a n ¼ 2. 6) d uri n g
t h e s a m e s e as o n a n d ex hi bit e d fl u or es c e n c e e a c h ti m e t h e y  w er e
c a u g ht (s a m pl e d at es ar e g e n er all y 7 d a p art; M. C. Fis h er-
R ei d [ p ers o n al o bs er v ati o n]). M u n ˜o z ( 2 0 1 8) s p e c ul at es t h at t h e
fl u or es c e n c e  m a y ai d i n ni g ht visi o n b ut a c k n o wl e d g es t h at o ur
l a c k of k n o wl e d g e o n h o w t h e fl u or es c e nt c o m p o u n ds ar e g e n er-
at e d a n d o n t h e n at ur al li g ht c o n diti o ns u n d er  w hi c h t h e y fl u o-
r es c e  m a k es it diffi c ult t o h y p ot h esi z e as t o t h eir e c ol o gi c al or
e v ol uti o n ar y i m p ort a n c e.

A nt h o n y et al. ( 2 0 2 3) w as t h e first st u d y t o c h ar a ct eri z e t ail
fl u or es c e n c e f or m all y.  T h e a ut h ors s a m pl e d  m or e t h a n 3 0 0
s al a m a n d ers o v er 1 2  m o fr o m a si n gl e p o p ul ati o n i n  O hi o pl us
m or e t h a n 1 0 0 s al a m a n d ers fr o m a d diti o n al p o p ul ati o ns i n I n di-
a n a, P e n ns yl v a ni a, n ort h er n  O hi o, a n d s o ut h er n  O hi o, all d uri n g
t h e  m o nt h of  O ct o b er. A nt h o n y et al. ( 2 0 2 3) c o nfir m e d t h e
fl u or es c e n c e o c c urs i n S er o us 1 ( S 1) gl a n ds (Si m o ns et al.
1 9 9 9 ; H e c k er et al. 2 0 0 3 ; s e e  T err estri al  E c ol o g y:  T errit ori es
a n d  H o m e  R a n g e Si z e), t h e tr ait is  m or e c o m m o nl y o bs er v e d
i n  m al es t h a n f e m al es,  m or e c o m m o nl y o bs er v e d i n a ut u m n
t h a n s pri n g, a n d o nl y o bs er v e d i n a d ults.  T h es e p att er ns h ol d
a cr oss t h e diff er e nt g e o gr a p hi c l o c ati o ns,  w hi c h i n cl u d e t hr e e
of t h e six p h yl o g e o gr a p hi c cl a d es of P. ci n er e us (R a d o ms ki et al.
2 0 2 0 ). I n t h eir dis c ussi o n, A nt h o n y et al. ( 2 0 2 3) pr o vi d e d a n
ex c ell e nt st arti n g p oi nt f or f urt h er c h ar a ct eri z ati o n of t h e tr ait
a n d f ut ur e t ests of its h y p ot h esi z e d f u n cti o n.

M or e br o a dl y, P etr a n k a ( 1 9 9 8) s u m m ari z es f e w s e x u all y
di m or p hi c tr aits i n P. ci nere us ,  wit h s ex u all y a cti v e  m al es s h o wi n g
s w oll e n n as ol a bi al gl a n ds, h e d o ni c gl a n ds o n t h e t ail, a n d a  m e nt al
gl a n d.  T w o a d diti o n al st u di es d es cri b e n o ni n v asi v e  m et h o ds f or
s exi n g a d ult s al a m a n d ers. Q ui n n a n d  Gr a v es ( 1 9 9 9 a) r e p ort o n
s ex u al di m or p his m i n t h e i nt er n ar es dist a n c e ( dist a n c e b et w e e n
n ar es a n d s n o ut ti p).  T h e y s h o w t h at  m al es h a d si g nifi c a ntl y l ar g er
i nt er n ar es dist a n c es t h a n f e m al es, f or s al a m a n d ers  w h os e s ex  w as
c o nfir m e d b y diss e cti o n.  Alt h o u g h t his tr ait is extr e m el y us ef ul f or
s exi n g pr es er v e d s p e ci m e ns  wit h o ut diss e cti o n, it is  m or e diffi c ult
t o us e  wit h li v e a ni m als.  M e as uri n g i nt er n ar es dist a n c e o n a li v e
a ni m al r e q uir es t h at t h e a ni m al b e c o ol e d o n i c e pri or t o  m e as ur-
i n g; t h us t his  m et h o d is u nli k el y t o b e pr a cti c al i n t h e fi el d (Q ui n n
a n d  Gr a v es 1 9 9 9 a ). Gill ett e a n d P et ers o n ( 2 0 0 1) d es cri b e a c a n-
dli n g  m et h o d f or d et er mi ni n g s ex n o n-i n v asi v el y,  w hi c h is us e d
c o m m o nl y t o d a y i n b ot h l a b or at or y a n d fi el d s etti n gs ( e. g., C a b e
et al. 2 0 0 7 ; N o v arr o et al. 2 0 1 8 ). O n e c a n d et er mi n e s ex b y s hi n-
i n g a li g ht t hr o u g h t h e d ors al si d e of t h e s al a m a n d er a n d l o o ki n g
at t h e v e ntr al b o d y  w all f or s h a d o ws of t est es a n d v as d ef er e ns (if
m al e) or e g gs (if f e m al e). Gill ett e a n d P et ers o n ( 2 0 0 1) als o n ot e
t h at s ex u all y a cti v e  m al es h a v e a  w hitis h, e nl ar g e d ar e a l at er al t o
t h e cl o a c a, a n d gr a vi d f e m al es h a v e e asil y visi bl e e g gs o n c e e g gs
ar e . 2  m m.  Gr a vi d f e m al es c a n h a v e t h eir e g gs c o u nt e d b y
pr essi n g g e ntl y o n t h e b o d y  w all t o  m a k e t h e i n di vi d u al e g gs
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visi bl e t hr o u g h t h e v e ntr al s ki n.  Disti n g uis hi n g b et w e e n s u b a d ult
f e m al es  wit h n o e g gs a n d s u b a d ult  m al es  wit h u n- or u n d er d e v el-
o p e d t est es is diffi c ult  wit h c a n dli n g; h o w e v er, i n o ur ex p eri e n c e,
c a n dli n g  w or ks  w ell o n a d ult s al a m a n d ers (i. e., s al a m a n d ers t h at
ar e a p pr oxi m at el y 3 5  m m s n o ut – v e nt l e n gt h [ S V L]; s e e P etr a n k a
[ 1 9 9 8] f or a s u m m ar y of t h e g e o gr a p hi c v ari ati o n a n d s ex u al
di m or p his m i n S V L at s ex u al  m at urit y).

S yst e m ati cs a n d g e o g r a p hi c v a ri ati o n. —  G e n eti c a n d
bi oi nf or m ati c t o ols f or u n d erst a n di n g t h e s yst e m ati cs a n d
g e o gr a p hi c v ari ati o n of P. ci n e r e us w er e o nl y j ust b e c o mi n g
i n e x p e nsi v e a n d c o m m o n pl a c e i n 1 9 9 8.  T h e st u di es P etr a n k a
( 1 9 9 8) cit es o n t his t o pi c r el y e x cl usi v el y o n all o z y m e d at a t o
disti n g uis h s p e ci es-l e v el a n d p o p ul ati o n-l e v el g e n eti c v ari a-
ti o n ( e. g., Hi g ht o n a n d  W e bst er 1 9 7 6 ; Hi g ht o n a n d  L ars o n
1 9 7 9 ).  H o w e v er, t h e e arl y i nf er e n c es  m a d e fr o m t h es e d at a
h a v e l ar g el y h el d u p u n d er t h e s cr uti n y of b ot h S a n g er a n d
n ext- g e n er ati o n s e q u e n ci n g  m et h o ds c o m bi n e d  wit h  m or e
r o b ust  m o d er n c o m p ut ati o n al p h yl o g e n eti c  m et h o ds ( e. g., Wi e ns
et al. 2 0 0 6 ; Fis h er- R ei d a n d  Wi e ns 2 0 1 1 ; R a d o ms ki et al. 2 0 2 0).
T o d a y,  w e ar e c o nfi d e nt t h at P. ci nere us is g e n eti c all y disti n ct
fr o m b ot h its sist er s p e ci es P. s he n a n d o a h (Hi g ht o n 1 9 9 9 ; Sit es
et al. 2 0 0 4 ; Wi e ns et al. 2 0 0 6 ; Hi g ht o n et al. 2 0 1 2 ) a n d t h e p h e n o-
t y pi c all y si mil ar S o ut h er n  R e d- b a c k e d S al a m a n d er (P. serr at us ,
Wi e ns et al. 2 0 0 6 ; Hi g ht o n et al. 2 0 1 2 ).  T h er e is li mit e d e vi d e n c e
of h y bri diz ati o n b et w e e n P. ci n e r e us a n d P. s h e n a n d o a h (s e e
s u m m a r y i n t h e di s c u s si o n of C a r p e nt e r et al. 2 0 0 1 ), n o
e vi d e n c e f o r h y b ri di z ati o n b et w e e n P. ci n e r e u s a n d eit h e r
P. s h e r a n d o o r P. s e r r at u s (B a y e r et al. 2 0 1 2 ), a n d li mit e d
e vi d e n c e of h y bri di z ati o n b et w e e n P. ci n e r e us a n d P. el e ct r o-
m or p h us i n  O hi o (K u c ht a et al. 2 0 2 2 ;  w hi c h r e ex a mi n e d d at a
fr o m L e hti n e n et al. 2 0 1 6 ).

T h e s yst e m ati cs of pl et h o d o nti d s al a m a n d ers h as b e e n
o n e of t h e  m ost a cti v e ar e as of r es e ar c h, b ot h pri or t o P etr a n k a
( 1 9 9 8), a n d si n c e.  B e c a us e Pl et h o d o nti d a e is t h e l ar g est f a mil y
of s al a m a n d ers, a n d t h e o nl y gr o u p of s al a m a n d ers t o r a di at e i n
t h e tr o pi cs (W a k e a n d  L y n c h 1 9 7 6 ; Wi e ns 2 0 0 7 ), t h er e h as
b e e n  m u c h i nt er est usi n g t h e m t o st u d y e v ol uti o n ar y q u esti o ns
i n a p h yl o g e n eti c c o nt ext.  Fr o m a s yst e m ati cs p ers p e cti v e,
r e c e nt r es e ar c h s u p p orts t h e e arli er c o n cl usi o ns of  Hi g ht o n
a n d c oll e a g u es t h at P. ci n er e us a p p e ars t o b e a si n gl e e v ol uti o n-
ar y s p e ci es, t h at is, i n di vi d u als fr o m a cr oss t h e r a n g e f or m a
si n gl e p h yl o g e n eti c li n e a g e ( Hi g h t o n a n d  W e b st e r 1 9 7 6;
Hi g ht o n 1 9 9 9 ; Wi e n s et al. 2 0 0 6 ; Fi s h e r- R ei d a n d  Wi e n s
2 0 1 1 ).  A r e c e nt st u d y h as i d e ntifi e d six p h yl o g e o gr a p hi c cl a d es
wit hi n P. ci n er e us , b as e d o n b ot h  mit o c h o n dri al a n d n u cl e ar
g e n es ( R a d o ms ki et al. 2 0 2 0 ). W al dr o n et al. ( 2 0 1 9) f o u n d a
cli n al tr a nsiti o n b et w e e n t w o of t h es e cl a d es i n  O hi o, d et e ct-
a bl e i n t h e  mit o c h o n dri al c yt o c hr o m e b g e n e, b ut n ot i n t h e 1 0
n u cl e ar  mi cr os at ellit e  m ar k ers us e d. W al dr o n et al. ( 2 0 1 9) s u g-
g est t w o s c e n ari os t o ex pl ai n t h e dis c or d a n c e b et w e e n  mit o-
c h o n dri al a n d n u cl e ar d at a: first t h e cli n e c o ul d b e a n artif a ct
of g e n eti c drift or li n e a g e  m er g er, a n d s e c o n d, t h at t h er e  m a y
y et b e a n u cl e ar cli n e t h at is o utsi d e t h eir s a m pli n g tr a ns e ct.
T h e a ut h ors n ot e t h at a g e n o mi c st u d y  wit h  wi d er s a m pli n g is
n e e d e d t o f ull y u n d erst a n d t h e dis c or d a n c e b et w e e n  mit o c h o n-
dri al a n d n u cl e ar g e n o m es i n P. ci n er e us. F or a d diti o n al  w or k
i n t his p arti c ul ar g e o gr a p hi c r e gi o n s e e o ur dis c ussi o n of H a n-
t a k et al. ( 2 0 1 9).

At t h e p o p ul ati o n l e v el, P etr a n k a ( 1 9 9 8) n ot es t h at P. ci n er e us
p o p ul ati o ns i n f or m erl y gl a ci at e d r e gi o ns ar e l ess g e n eti c all y v ari-
a bl e t h a n s o ut h er n p o p ul ati o ns t h at  w er e n e v er gl a ci at e d (s e e

Fi g. 1 f or gl a ci al ext e nt).  T his o bs er v ati o n s u p p orts a h y p ot h esis
of p ost gl a ci ati o n r a n g e ex p a nsi o n fr o m s o ut h er n r ef u gi a,  w hi c h
h as b e e n f urt h er s u p p ort e d b y  m or e r e c e nt st u di es usi n g eit h er
mi cr os at ellit es ( e. g., C a m er o n et al. 2 0 1 7 ) or a c o m bi n ati o n of
mit o c h o n dri al a n d n u cl e ar g e n es ( R a d o ms ki et al. 2 0 2 0 ).
M ol e c ul ar e c ol o g y st u di es usi n g  mi cr os at ellit es h a v e b e e n a n
ar e a of a cti v e r es e ar c h si n c e P etr a n k a ( 1 9 9 8) . C o n n ors a n d
C a b e ( 2 0 0 3) p u blis h e d t h e first s et of  mi cr os at ellit e  m ar k ers
f or P. ci n e r e us usi n g i n di vi d u als fr o m  M o u nt ai n  L a k e  Bi ol o gi-
c al St ati o n ( M L B S).  T h es e  m ar k ers h a v e si n c e b e e n  wi d el y
us e d b y r es e ar c h ers t o t est h y p ot h es es of: is ol ati o n b y dist a n c e
(C a b e et al. 2 0 0 7 ); t h e str e n gt h of n at ur al a n d h u m a n- m a d e
b arri ers t o dis p ers al ( M ars h et al. 2 0 0 7 , 2 0 0 8 ); i m p a cts of h a bit at
fr a g m e nt ati o n o n ur b a n p o p ul ati o ns (N o e ¨l et al. 2 0 0 7; N o e ¨l a n d
L a p oi nt e 2 0 1 0 ; Wil k et al. 2 0 2 0 );  m ulti pl e p at er nit y of cl ut c h es
(Li e b g ol d et al. 2 0 0 6 ); ki n dis cri mi n ati o n (Li e b g ol d a n d  C a b e
2 0 0 8 ); i nfl u e n c e of hist ori c al l a n ds c a p e c h a n g e o n p o p ul ati o n
str u ct ur e (J or d a n et al. 2 0 0 8); a n d c ol or- bi as e d dis p ers al (Gr a nt
a n d Li e b g ol d 2 0 1 7 ).  T h e r es ults of t h es e st u di es ar e dis c uss e d i n
d et ail i n t h e a p pr o pri at e s e cti o ns. H er e, w e n ot e t h at C a b e et al.
( 2 0 0 7) f o u n d l o w-l e v el b ut d et e ct a bl e p o p ul ati o n str u ct ur e o v er
2 k m of c o nti n u o us h a bit at i n  Vir gi ni a ( b ut s e e C a m er o n et al.
2 0 1 9 f or c o nfli cti n g r es ults i n  O hi o), c o nsist e nt  wit h a n is ol ati o n-
b y- dist a n c e  m o d el, a n d n o e vi d e n c e f or s ex- bi as e d dis p ers al. I n
M ar yl a n d, Gr a n t a n d  Li e b g ol d ( 2 0 1 7) als o f o u n d n o e vi d e n c e
f or s ex- bi as e d dis p ers al b ut di d fi n d e vi d e n c e f or c ol or- bi as e d
dis p ers al: stri p e d s al a m a n d ers s h o w e d e vi d e n c e of p hil o p atr y,
w h er e as u nstri p e d s al a m a n d ers s h o w e d e vi d e n c e of dis p ers al. It
r e m ai ns t o b e s e e n if t his p att er n exists i n ot h er p o p ul ati o ns. F or
f urt h er dis c ussi o n o n s ex- bi as e d dis p ers al, a n d dis p ers al  m or e
g e n er all y, s e e t h e s e cti o n o n  T err estri al  E c ol o g y: S e as o n al  A cti v-
it y a n d  Dis p ers al.

A d diti o n al  mi cr os at ellit e  m ar k er s ets  w er e d e v el o p e d fr o m
p o p ul ati o ns o n  L o n g Isl a n d,  N e w Y or k ( Fis h er- R ei d et al.
2 0 1 3 ), a n d fr o m p o p ul ati o ns i n  Vir gi ni a,  O hi o, a n d  P e n ns yl v a-
ni a ( C a m er o n et al. 2 0 1 7 ).  C o m bi n e d, t h es e t hr e e  m ar k er s ets
c o v er fi v e of t h e six p h yl o g e o gr a p hi c cl a d es i d e ntifi e d b y
R a d o ms ki et al. ( 2 0 2 0) , all e x c e pt t h e “ N ort h  C ar oli n a ” cl a d e
at t h e s o ut h w est er n r a n g e li mit.  P o p ul ati o n-l e v el c o m p aris o ns
b et w e e n t h e p h yl o g e o gr a p hi c cl a d es h a v e b e e n h a m p er e d b y
l o w v ari ati o n i n t h e f or m erl y gl a ci at e d r e gi o ns ( e. g., Fis h er-
R ei d et al. 2 0 1 3 ; R a d o ms ki et al. 2 0 2 0 ) a n d diffi c ult y a m plif yi n g
m ar k ers o utsi d e of t h e p o p ul ati o ns i n  w hi c h t h e y  w er e d e v el-
o p e d i n ( e. g., C a m er o n et al. 2 0 1 7 ).

P etr a n k a ( 1 9 9 8) f o c us es his dis c ussi o n of g e o gr a p hi c v ari ati o n
o n r ati os of c ol or p h e n ot y p es a cr oss t h e r a n g e, h y p ot h es es as t o
t h e p ersist e n c e of c ol or p ol y m or p his m, a n d  w h y t h e c ol or p h e-
n ot y p e fr e q u e n ci es v ar y.  Li k e t h e p o p ul ati o n g e n eti c st u di es,
t his h as b e e n a n extr e m el y a cti v e ar e a of r es e ar c h i n t h e d e c a d es
si n c e P etr a n k a ( 1 9 9 8) , a n d it h as pr o v e n t o b e a c o m pl ex p u z zl e.
G e n er all y s p e a ki n g,  w e h a v e a m pl e e vi d e n c e t h at t h e c ol or
p h e n ot y p e fr e q u e n ci es o bs er v e d pri or t o 1 9 9 8 ar e st a bl e 3 – 5
d e c a d es l at er ( e. g., Ki n g et al. 1 9 9 7 ; Fis h er- R ei d et al. 2 0 1 3 ;
H a nt a k et al. 2 0 1 5 ; E v a ns et al. 2 0 1 8 ; alt h o u g h, s e e o ur dis-
c ussi o n of Gr a nt et al. 2 0 1 8 ).  L ess cl e ar ar e t h e h y p ot h esi z e d
r el ati o ns hi ps b et w e e n c ol or p h e n ot y p es a n d t h eir p h ysi ol o g y or
cli m ati c pr ef er e n c es.  At t h e ti m e P etr a n k a ( 1 9 9 8) wr ot e his
c h a pt er o n P. ci n er e us , h e s u m m ari z e d st u di es t h at pr o vi d e d e vi-
d e n c e t h at stri p e d  m or p hs  w er e  m or e c o m m o n i n c o ol er cli-
m at es (i. e., hi g h er l atit u d es) a n d t h at u nstri p e d  m or p hs h a d a
p h ysi ol o g y c o nsist e nt  wit h b ei n g  m or e t ol er a nt of  w ar m er c o n di-
ti o ns t h a n stri p e d  m or p hs.  H o w e v er,  m or e r e c e nt st u di es h a v e
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i d e ntifi e d ex c e pti o ns t o t h es e g e n er al p att er ns a n d c o ntr a di ct or y
r es ults t h at s u g g est hi g h l e v els of l o c al v ari ati o n i n b ot h c ol or
p h e n ot y p e fr e q u e n c y ( e. g., H a nt a k et al. 2 0 1 9 ) a n d c ol or p h e n o-
t y p e p h ysi ol o gi es ( e. g., P etr u z zi et al. 2 0 0 6 ).  F or ex a m pl e, P et-
r u z zi et al. ( 2 0 0 6) f o u n d t h at t h e p att er ns of p h ysi ol o gi c al
diff er e n c es b et w e e n c ol or p h e n ot y p es first d et e ct e d b y M or e n o
( 1 9 8 9) i n  N e w J ers e y  w er e i n c o nsist e nt a n d v ari a bl e a cr oss s e v-
er al p o p ul ati o ns i n  O hi o.  A d diti o n all y, S mit h et al. ( 2 0 1 5) f o u n d
t h at, alt h o u g h b ot h  m or p hs  w er e e q u all y a bl e t o r esist  w at er
l oss, stri p e d  m or p hs r e c o v er e d fr o m d e h y dr ati o n  m or e s u c c ess-
f ull y t h a n u nstri p e d  m or p hs, p arti c ul arl y i n a ut u m n.

Gi b bs a n d  K arr a k er ( 2 0 0 6) s h o w t h at fr e q u e n ci es of t h e
u nstri p e d  m or p h h a v e i n cr e as e d  wit h s a m pli n g y e ar al o n gsi d e
i n cr e asi n g gl o b al t e m p er at ur es, s u p p orti n g t h e p att er ns cit e d
b y P etr a n k a ( 1 9 9 8) a n d i m pl yi n g t h at t h e u nstri p e d  m or p h  m a y
b e c o m e  m or e c o m m o n as gl o b al t e m p er at ur es i n cr e as e b e c a us e
of cli m at e c h a n g e.  H o w e v er, M o or e a n d  O u ell et ( 2 0 1 5) , C os e n-
ti n o et al. ( 2 0 1 7), a n d E v a ns et al. ( 2 0 1 8) s h o w n o r el ati o ns hi p
b et w e e n c ol or p h e n ot y p e fr e q u e n c y a n d s a m pli n g y e ar. C os e n-
ti n o et al. ( 2 0 1 7) c o m bi n e d t h e Gi b bs a n d  K arr a k er ( 2 0 0 6) a n d
M o or e a n d  O u ell et ( 2 0 1 5) d at a s ets a n d f o u n d e vi d e n c e t h at
c ol or p h e n ot y p e fr e q u e n c y is r el at e d t o a n i nt er a cti o n b et w e e n
l a n d us e a n d t e m p er at ur e:  T h e pr o p orti o n of stri p e d i n di vi d u als
w as p ositi v el y c orr el at e d  wit h f or est c o v er i n  w ar m er r e gi o ns;
h o w e v er, t his r el ati o ns hi p  w e a k e n e d a n d dis a p p e ar e d as r e gi o n al
t e m p er at ur es d e cr e as e d  wit h i n cr e asi n g l atit u d e.  T his st u d y s u g-
g ests t h at f or est c o v er  m a y b uff er n at ur al s el e cti o n o n P. ci n er e us
c ol or p h e n ot y p es i n  w ar m er r e gi o ns b e c a us e of gl o b al cli m at e
c h a n g e ( C os e nti n o et al. 2 0 1 7 ).

R e c e ntl y, H a nt a k et al. ( 2 0 2 1) l o o k e d at c h a n g es i n  m or p h
fr e q u e n c y a n d b o d y si z e ( as  m e as ur e d b y S V L) o v er ti m e usi n g
s p e ci m e ns fr o m  Hi g ht o n’s  N ati o n al  M us e u m of  N at ur al  Hist or y
( N M N H) c oll e cti o n.  T h es e s p e ci m e ns c o v er 3 7 g e ol o c ati o ns
(i n  N e w Y or k,  M ar yl a n d, a n d  Vir gi ni a) a n d 4 3 yr ( 1 9 5 6 – 1 9 9 9).
H a nt a k et al. ( 2 0 2 1) f o u n d t h e fr e q u e n c y of stri p e d  m or p hs
i n cr e as e d  wit h i n cr e asi n g t e m p er at ur es, i n cr e asi n g el e v ati o n,
a n d t hr o u g h ti m e, b ut d e cr e as e d  wit h i n cr e asi n g pr e ci pit ati o n,
c o ntr ar y t o pr e vi o us st u di es ( e. g., L ott er a n d S c ott 1 9 7 7 ; Gi b bs
a n d  K arr a k er 2 0 0 6 ; Fis h er- R ei d et al. 2 0 1 3 ).  B ot h  m or p hs
s h o w d e cr e as es i n b o d y si z e  wit h i n cr e as es i n t e m p er at ur e a n d
i n cr e as es i n b o d y si z e  wit h i n cr e as e d el e v ati o n; h o w e v er, t h es e
r el ati o ns hi ps s h o w diff er e nt str e n gt hs b et w e e n  m or p hs. Stri p e d
m or p h b o d y si z e is m or e s e nsiti v e t o t e m p er at ur e t h a n u nstri p e d
m or p h b o d y si z e, a n d u nstri p e d  m or p h b o d y si z e is  m or e s e nsi-
ti v e t o el e v ati o n t h a n stri p e d  m or p h b o d y si z e (H a nt a k et al.
2 0 2 1 ).  O v er ti m e, t h e b o d y si z e of u nstri p e d  m or p hs is i n cr e as-
i n g,  w hil e t h e b o d y si z e of stri p e d  m or p hs is d e cr e asi n g.  T h es e
c o m pl ex p att er ns l e a d t h e a ut h ors t o s u g g est t h at P. ci n e r e us
c ol or  m or p hs h a v e a s uit e of c o- a d a pt e d tr aits t h at ar e r es p o n d-
i n g t o  m ulti pl e cli m at e a n d g e o g r a p hi c d ri v e r s o v e r ti m e
(H a nt a k et al. 2 0 2 1 ).

C os e nti n o et al. ( 2 0 1 7) n ot e d i n t h eir dis c ussi o n t h at t h e
m a n y st u di es t h at ex a mi n e tr ait diff er e n c es b et w e e n c ol or p h e-
n ot y p es ( e. g., P etr u z zi et al. 2 0 0 6 ; A nt h o n y et al. 2 0 0 8 ; D a vis
a n d  Mil a n o vi c h 2 0 1 0 ; Fis h er- R ei d et al. 2 0 1 3 ; S mit h et al.
2 0 1 5 ; M u n ˜o z et al. 2 0 1 6 a ; C os e nti n o a n d  Dr o n e y 2 0 1 6 ) s uff er
fr o m b ei n g li mit e d t o a si n gl e p o p ul ati o n or g e o gr a p hi c r e gi o n.
R el at e d dis c ussi o n of t h e pr os a n d c o ns of si n gl e- p o p ul ati o n
st u di es c a n b e f o u n d i n H a nt a k et al. ( 2 0 1 9 , 2 0 2 0 ). I n or d er t o
vis u ali z e t h e li mit ati o ns i n g e o gr a p hi c s c o p e,  w e r e c or d e d t h e
g e o gr a p hi c l o c ati o n (st at e) f or 4 1 0 of t h e st u di es  w e r e vi e w e d
i n d e pt h ( S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1 5; S u p pl e m e nt al  D at a

S 1 4). St u di es  wit h d at a fr o m  m ulti pl e st at es  w er e c o u nt e d
o n c e f or e a c h st at e (s e e S u p pl e m e nt al  M at eri al S 2; S u p pl e-
m e nt al  D at a S 1 a n d S u p pl e m e nt al  M at eri al S 3; S u p pl e m e nt al
D at a S 2), r es ulti n g i n 4 4 8 t ot al st at e-l e v el l o c ati o ns.  E x cl u di n g
r a n g e- wi d e st u di es a n d t h os e  wit h u n k n o w n l o c ati o ns,  w e
f o u n d t h at j ust o v er h alf ( 5 2. 2 %, n ¼ 2 3 4/ 4 4 8) of t h e l o c ati o ns
w h er e r es e ar c h h as b e e n c o n d u ct e d o n P. ci n e r e us si n c e P et-
r a n k a ( 1 9 9 8) ar e i n j ust t hr e e st at es i n t h e c e nt er/s o ut h er n
p art of t h e r a n g e:  Vir gi ni a ( 2 9. 5 %, n ¼ 1 3 2/ 4 4 8),  O hi o ( 1 3. 2 %,
n ¼ 5 9/ 4 4 8), a n d P e n ns yl v a ni a ( 9. 6 %, n ¼ 4 3/ 4 4 8).  N e arl y o n e-
t hir d of t h e  Vir gi ni a st u di es ar e fr o m  M L B S ( 9. 2 %, n ¼ 4 1/
4 4 8), a fi el d st ati o n i n s o ut h w est er n  Vir gi ni a, at el e v ati o n
( 1, 1 0 0 – 1, 2 0 0  m).  M L B S h as a n at y pi c al p att er n of c ol or
p h e n ot y p e fr e q u e n ci es f or a hi g h- el e v ati o n p o p ul ati o n
(A n gl e b er g er a n d  C hi n ni ci 1 9 7 5 ) a n d li k el y b el o n gs t o a
g e o gr a p hi c all y r estri ct e d cl a d e (t h e S o ut h er n cl a d e; s e ns u
R a d o ms ki et al. 2 0 2 0 ). P h yl o g e o gr a p hi c all y, t h es e t hr e e st at es
d o i n cl u d e 5/ 6 cl a d es (t h e  N ort h  C ar oli n a cl a d e is n ot pr es e nt);
h o w e v er, t h e  m ost  wi d es pr e a d  N ort h er n cl a d e is n ot  w ell r e p-
r es e nt e d b y t h es e t hr e e st at es (R a d o ms ki et al. 2 0 2 0 ).  T his g e o-
gr a p hi c bi as i n f o c al st u d y p o p ul ati o ns i n di c at es t h at,  w h e n
tr yi n g t o a d dr ess g e o gr a p hi c v ari ati o n o v er l ar g e s p ati al s c al es,
f ut ur e  w or k s h o ul d b e i nt e nti o n al i n s el e cti o n of n e w, u nst u d-
i e d sit e l o c ati o ns a n d t a k e i nt o c o nsi d er ati o n  w hi c h of t h e six
p h yl o g e o gr a p hi c cl a d es i d e ntifi e d b y R a d o ms ki et al. ( 2 0 2 0)
ar e u n d er st u d y.

Fis h er- R ei d a n d  Wi e ns ( 2 0 1 5) l o o k e d at t h e  m ai nt e n a n c e
of c ol or p ol y m or p his m t hr o u g h o ut t h e g e n us Pl et h o d o n i n
r el ati o n t o cli m at e. Stri p e d/ u nstri p e d p ol y m or p his m is o bs er v e d
i n at l e ast 8 ot h er s p e ci es of Pl et h o d o n, a n d a n ot h er 1 4 s p e ci es
ar e fix e d f or eit h er t h e stri p e d or u nstri p e d  m or p h ( 7 s p e ci es
e a c h).  All of t h e p ol y m or p hi c a n d  m o n o m or p hi c s p e ci es ar e i n
t h e t hr e e  m ost b as al cl a d es of Pl et h o d o n , s u g g esti n g c ol or p ol y-
m or p his m exist e d  wit hi n t h e a n c est or of all Pl et h o d o n , a n d h as
b e e n  m ai nt ai n e d i n t h e g e n us f or o v er 4 0  milli o n y e ars ( Fis h er-
R ei d a n d  Wi e ns 2 0 1 5 ). I nt er esti n gl y, t h er e is a str o n g r el ati o n-
s hi p b et w e e n c ol or p h e n ot y p e a n d cli m at e a m o n g s p e ci es  w hi c h
is si mil ar, b ut n ot i d e nti c al t o t h at o bs er v e d i n P. ci n er e us , b ut
t h er e ar e o nl y t w o si g nifi c a nt  wit hi n-s p e ci es cli m at e- m or p h ol o g y
r el ati o ns hi ps a m o n g t h e ei g ht p ol y m or p hi c s p e ci es ( Fi s h e r-
R ei d a n d  Wi e n s 2 0 1 5 ).  O nl y P. ci nere us a n d a w est er n s p e ci es,
P. ve hic ul u m, s h o w si g nifi c a nt cli m at e- m or p h ol o g y r el ati o ns hi ps,
a n d t h e y ar e n ot i d e nti c al ( Fis h er- R ei d a n d  Wi e ns 2 0 1 5 ).

S e v er al st u di es si n c e P etr a n k a ( 1 9 9 8) h a v e e x pl or e d t h e
v ari ati o n of Pl et h o d o n c ol or p h e n ot y p es f or r e as o ns ot h er
t h a n cli m at e,  m ost usi n g P. ci n e r e us .  T hr e e of t h es e f o c us o n
s el e cti o n i m p os e d b y pr e d at ors usi n g cl a y  m o d els ( Fit z p atri c k
et al. 2 0 0 9 ; Kr a e m er et al. 2 0 1 6 ; Gr a nt et al. 2 0 1 8 ),  w hil e t w o
m or e f o c us o n g e n eti c str u ct ur e a n d l a n ds c a p e h et er o g e n eit y
(Fis h er- R ei d et al. 2 0 1 3 ; H a nt a k et al. 2 0 1 9 ). Fit z p atri c k et al.
( 2 0 0 9) us e d stri p e d a n d u nstri p e d cl a y  m o d els  wit hi n t h e g e o-
gr a p hi c r a n g e of p ol y m or p hi c P. v e ntr alis. T h e a ut h ors f o u n d
t h at a vi a n pr e d at ors  will att a c k t h e  m or e c o m m o n  m or p h  w h e n
pr es e nt e d  wit h stri p e d a n d u nstri p e d cl a y  m o d els at v ar yi n g
fr e q u e n ci es, s u g g esti n g t h at n e g ati v e fr e q u e n c y- d e p e n d e nt s el e c-
ti o n c o ul d b e a cti n g t o  m ai nt ai n c ol or p ol y m or p his m  wit hi n
Pl et h o d o n s p e ci es.  H o w e v er, gi v e n t h e  wi d e v ari ati o n i n  m or p h
fr e q u e n ci es i n t h e lit er at ur e (P etr a n k a 1 9 9 8 ; C os e nti n o et al.
2 0 1 7 ), it is li k el y t h at ot h er  m e c h a nis ms ar e c o ntri b uti n g t o t h e
pr o p orti o n of diff er e nt c ol or  m or p hs i n a p o p ul ati o n.

Kr a e m er et al. ( 2 0 1 6) us e d a cl a y  m o d el a p pr o a c h t o t est f or
pr e d ati o n s el e cti o n o n P. ci n er e us c ol or p h e n ot y p es (stri p e d,
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u nstri p e d, a n d er yt hristi c) i m p os e d b y  m a m m als. I n t his st u d y,
t h e a ut h ors f o u n d c o m pl ex r es ults dri vi n g  m a m m ali a n pr e d at or
att a c ks o n t h e cl a y  m o d els, i n cl u di n g b ot h dir e cti o n al s el e cti o n
f a v ori n g i n c o ns pi c u o us s al a m a n d ers a n d,  m or e str o n gl y, n e g ati v e
fr e q u e n c y- d e p e n d e nt s el e cti o n  w hi c h f a v ors n o v el (i. e., r ar e)
s al a m a n d er c ol or ati o n.  T h e l att er p att er n  m at c h es t h e fi n di n gs
of Fit z p atri c k et al. ( 2 0 0 9) ,  w hi c h f o c us e d o n a vi a n pr e d at ors.
Kr a e m er et al. ( 2 0 1 6) ar g u e t h at t h e c o m pl exit y of h o w  m a m-
m als pr e y o n s al a m a n d ers is str o n gl y i nfl u e n c e d b y l o c al c o n di-
ti o ns a n d is o nl y o n e pi e c e of t h e c o m pl ex p u z zl e of  m or p h
fr e q u e n c y v ari ati o n t hr o u g h o ut t h e r a n g e of P. ci n er e us.

Gr a nt et al. ( 2 0 1 8) c o m bi n e d t h e cl a y  m o d el a p pr o a c h  wit h
d e m o gr a p hi c d at a fr o m 3 yr of P. ci n er e us m ar k –r e c a pt ur e at a
M ar yl a n d p o p ul ati o n o n t h e  D el m ar v a  P e ni ns ul a (i. e., t h e
p e ni ns ul a  w hi c h i n cl u d es p orti o ns of  D el e w ar e,  M ar yl a n d,
a n d  Vir gi ni a) t o e x pl or e  m or p h-s p e cifi c diff er e n c es i n s ur-
vi v al.  D el m ar v a is a n ot h er l o c ati o n  wit h at y pi c al c ol or p h e n o-
t y p e fr e q u e n ci es (Hi g ht o n 1 9 7 7 ; P etr a n k a 1 9 9 8 ).  D el m ar v a h as
a gr a di e nt i n  m or p h fr e q u e n c y, fr o m  m aj orit y stri p e d i n t h e
n ort h, t o  m aj orit y u nstri p e d i n t h e s o ut h ( Hi g ht o n 1 9 7 7 ). Gr a nt
et al. ( 2 0 1 8) f o u n d t h at t h e r e  w a s a g r e at e r p r o p orti o n of
stri p e d j u v e nil es c o m p ar e d t o t h e pr o p orti o n of stri p e d a d ults,
s u g g esti n g diff er e nti al s ur vi v al of t h e t w o c ol or p h e n ot y p es,
wit h f e w er stri p e d i n di vi d u als r e a c hi n g a d ult h o o d.  T h e a ut h ors
als o f o u n d t h at s ur vi v al  w as o nl y e x pl ai n e d b y t h e c o m bi n ati o n
of c ol or a n d a g e i n s pri n g, b ut n ot i n a ut u m n.  Bir ds  w er e  m or e
li k el y t o att a c k t h e stri p e d cl a y  m o d els, pr o vi di n g a p ot e nti al
m e c h a nis m f or t h e diff er e nti al s ur vi v al,  w h er e as  m a m m als
s h o w e d n o diff er e nti al pr e d ati o n b y c ol or p h e n ot y p e ( Gr a nt
et al. 2 0 1 8 ). I nt er esti n gl y, Gr a nt et al. ( 2 0 1 8) d o c u m e nt e d c ol or
p h e n ot y p e fr e q u e n ci es t h at ar e o p p osit e t o  w h at Hi g ht o n
( 1 9 7 7) f o u n d. I n 1 9 7 7,  Hi g ht o n r e c or d e d a c ol or fr e q u e n c y of

7 0 – 8 0 % stri p e d at t h e s a m pl e l o c ati o ns cl os est t o  w h er e
Gr a nt et al. ( 2 0 1 8) c o n d u ct e d t h eir st u d y. Gr a nt et al. ( 2 0 1 8) ,
o n t h e ot h er h a n d, r e c or d e d a c ol or fr e q u e n c y of j ust 2 9 %
stri p e d o v er t h eir 3 yr of  m ar k –r e c a pt ur e.  T his s u g g ests t h at,
u nli k e ot h er l o c ati o ns  w hi c h h a v e b e e n s a m pl e d r e p e at e dl y
o v er ti m e, t h e c ol or p h e n ot y p e fr e q u e n ci es o n t h e  D el m ar v a
p e ni ns ul a  m a y n ot h a v e b e e n st a bl e o v er 4 0 yr. It  w o ul d b e
i nt er esti n g t o c o m pl et el y r es ur v e y Hi g ht o n’s ( 1 9 7 7) l o c aliti es
a n d f oll o w t h e  m o d eli n g  m et h o ds of C os e nti n o et al. ( 2 0 1 7) t o
d et er mi n e if t h e s a m e c o v ari at es ex pl ai n t h e c h a n g e i n c ol or
p h e n ot y p e fr e q u e n c y o v er ti m e.

Fis h er- R ei d et al. ( 2 0 1 3) a n d H a nt a k et al. ( 2 0 1 9) ar e t w o
of s e v er al r e c e nt st u di es  m e nti o n e d bri efl y a b o v e  w hi c h h a v e
tri e d t o l e v er a g e t h e t e c h n ol o gi c al a d v a n c es i n g e n eti cs si n c e
P etr a n k a ( 1 9 9 8) t o u n d erst a n d v ari ati o n i n c ol or p h e n ot y p e fr e-
q u e n ci es i n P. ci n er e us . Willi a ms et al. ( 1 9 6 8) w er e t h e first t o
n ot e t h at t h e  m ost c o m m o n c ol or  m or p h r ati o ( 7 0: 3 0 stri p e d:
u nstri p e d) is n ot o bs er v e d o n  L o n g Isl a n d,  N e w Y or k:  w est er n
L o n g Isl a n d is 1 0 0 % stri p e d, s o ut h e ast er n  L o n g Isl a n d is 1 0 0 %
u nstri p e d, a n d t h e c e nt er a n d n ort h e ast er n p arts of  L o n g
Isl a n d ar e r o u g hl y 5 0: 5 0 stri p e d: u nstri p e d ( Willi a ms et al.
1 9 6 8 ; Fis h er- R ei d et al. 2 0 1 3 ).  Usi n g  mi cr os at ellit e  m ar k ers,
Fis h er- R ei d et al. ( 2 0 1 3) f o u n d t h at t h e 1 0 0 % u nstri p e d p o p u-
l ati o ns ar e g e n eti c all y is ol at e d fr o m t h e r est of t h e  L o n g Isl a n d
P. ci n er e us p o p ul ati o ns ( as  m e as ur e d b y  F S T ), a n d s h o w si g nifi-
c a nt diff er e n c es i n  m or p h ol o g y.  A d diti o n all y, l o c aliti es a cr oss
L o n g Isl a n d s h o w si g nifi c a nt diff er e n c es i n  mi cr o cli m at e a n d
m a cr o cli m at e  w h e n s al a m a n d ers ar e a cti v e. Fis h er- R ei d et al.
( 2 0 1 3) d o c u m e nt e d a s oil  m oist ur e gr a di e nt o n  L o n g Isl a n d
t h at c orr el at e d  wit h t h e c h a n g e i n  m or p h fr e q u e n c y, s u g g esti n g

s el e cti o n  m a y h a v e pl a y e d a r ol e i n dri vi n g t h e l ess-fit  m or p h
exti n ct at t h e gr a di e nt extr e m es.

A nt h o n y a n d  Pfi n gst e n ( 2 0 1 3 :  Fi g. 1 8- 4) d o c u m e nt e d a
si mil ar c orr el ati o n b et w e e n a pr e ci pit ati o n gr a di e nt a n d
m or p h fr e q u e n ci es i n  O hi o.  M u c h li k e o n  L o n g Isl a n d, t h eir
w or k s h o ws t h at u nstri p e d  m or p h fr e q u e n c y i n cr e as es i n dri er
r e gi o ns of  O hi o.  F urt h er  w or k i n n ort h er n  O hi o b y H a nt a k
et al. ( 2 0 1 9) f o c us e d o n t h e p o p ul ati o n g e n eti cs fr o m 2 8 l o c al-
iti es  w hi c h s p a n a r a n g e of c ol or p h e n ot y p e fr e q u e n ci es fr o m
1 0 0 % stri p e d i n e ast er n  O hi o t o n e arl y 1 0 0 % u nstri p e d i n
w est er n  O hi o.  Usi n g  mi cr os at ellit e  m ar k ers, t h e y f o u n d a c o m-
pl ex i nt er a cti o n b et w e e n g e n e fl o w, g e n eti c drift, a n d n at ur al
s el e cti o n  w or ki n g t o g et h er t o ex pl ai n  m or p h fr e q u e n ci es.  T h us,
b ot h H a nt a k et al. ( 2 0 1 9) , at t h e g e n eti c l e v el, a n d Kr a e m er
et al. ( 2 0 1 6 ; s e e t h e f or e g oi n g), at t h e pr e d at or – pr e y i nt er a cti o n
l e v el, fi n d e vi d e n c e f or c o m pl ex e v ol uti o n ar y d y n a mi cs dri vi n g
m or p h fr e q u e n ci es (s e e als o H a nt a k et al. 2 0 2 1 ).  Usi n g e c ol o gi c al
ni c h e  m o d eli n g, H a nt a k et al. ( 2 0 1 9) f urt h er f o u n d  w at er w a ys
w er e t h e  m ost i m p ort a nt f a ct or i n ex pl ai ni n g  m or p h fr e q u e n c y
v ari ati o n, li k el y, as t h e a ut h ors s u g g est, b e c a us e  w at er w a ys ar e
str o n g dis p ers al b arri ers f or a t err estri al s al a m a n d er.

O ur s e ar c h r e c o v er e d t w o a d diti o n al st u di es t h at e x pl or e d
g e o gr a p hi c v ari ati o n n ot r el at e d t o c ol or p h e n ot y p es: o n e f o c us e d
o n s ki n  mi cr o bi al c o m m u niti es ( M ul et z- W olz et al. 2 0 1 7 ) a n d t h e
ot h er o n p h yl o g e o gr a p hi c p att er ns of p h er o m o n e pr ofil es
(K u n k el et al. 2 0 1 9 ). M ul et z- W ol z et al. ( 2 0 1 7) is dis c uss e d
i n  m or e d et ail i n o ur s e cti o n  A d diti o n al  T o pi cs:  Mi cr o bi ot a.
I n t h e c o nt ext of g e o gr a p hi c v ari ati o n, M ul et z- W ol z et al. ( 2 0 1 7)
s a m pl e d t h e s ki n  mi cr o bi al c o m m u niti es of 3 7 P. ci n e r e us
i n di vi d u als a cr oss t hr e e l o c aliti es i n t h e c e ntr al  A p p al a c hi a ns,
wit h o n e l o c alit y e n c o m p assi n g a n el e v ati o n gr a di e nt.  As ot h er
mi cr o bi al st u di es h a v e f o u n d (s e e  A d diti o n al  T o pi cs:  Mi cr o bi-
ot a), t h e a ut h ors r e p ort hi g h l e v els of  mi cr o bi al di v ersit y, a n d
littl e o v erl a p fr o m o n e l o c ati o n t o a n ot h er, s u g g esti n g hi g h t ax o-
n o mi c t ur n o v er of  mi cr o bi al c o m m u niti es a cr oss t h e l a n ds c a p e
(M ul et z- W ol z et al. 2 0 1 7 ). K u n k el et al. ( 2 0 1 9) c o m p ar e d t h e
p h er o m o n e pr ofil es of stri p e d  m al es fr o m t h e  O hi o cl a d e t o
stri p e d  m al es fr o m t h e  P e n ns yl v a ni a cl a d e ( R a d o ms ki et al.
2 0 2 0 ) a cr oss a g r a di e nt i n n o rt h e r n  O hi o ( o v e rl a p pi n g t h e
st u d y a r e a of H a nt a k et al. 2 0 1 9 ).  T h e y f o u n d t h at,  w hil e
p h e r o m o n e p r ofil e s diff e r e d b et w e e n p o p ul ati o n s, t h e y
di d n ot diff e r b et w e e n p h yl o g e o gr a p hi c cl a d es ( K u n k el et al.
2 0 1 9 ).  T h es e r es ults s u g g est t h at t h e  O hi o a n d  P e n ns yl v a ni a
cl a d es ar e n ot y et r e pr o d u cti v el y is ol at e d fr o m e a c h ot h er.

T a k e n t o g et h er, t h e  m a n y st u di es f o c us e d o n g e o gr a p hi c
v ari ati o n i n c ol or  m or p h ol o g y i n P. ci n e r e us m a k e a str o n g
c as e f or c o m pl ex i nt er a cti o ns b et w e e n  m a cr o cli m at e,  mi cr o cli-
m at e, f or est t y p e, a n d pr e d at ors o n v ari ati o n i n c ol or p h e n o-
t y p e i n P. ci n er e us .  W e r ef er t h e r e a d er t o t h e d et ail e d
dis c ussi o n of H a nt a k et al. ( 2 0 1 9) o n t h e c o m pl ex  m ai nt e n a n c e
of c ol or p ol y m or p his m i n P. ci n er e us f or a d diti o n al t h o u g hts o n
t h e c o m pl exit y of c ol or p ol y m or p his m i n P. ci n er e us. F urt h er,
w e dis c uss s e v er al st u di es t h at a d dr ess t h e  m ai nt e n a n c e of t h e
c ol or p ol y m or p his m t hr o u g h ot h er  m e c h a nis ms ( e. g., s ex u al
s el e cti o n, di et, t errit ori alit y) i n gr e at er d et ail i n t h e  T err estri al
E c ol o g y s e cti o n.  W e als o n ot e t h at t h er e h as b e e n v er y littl e
w or k o n t h e g e n eti c d et er mi n ati o n of c ol or  m or p h ol o g y i n P.
ci n er e us si n c e Hi g ht o n ( 1 9 7 5) first d o c u m e nt e d t h at c ol or is a
p ol y g e ni c tr ait.  T h e g e n eti cs of c ol or  m or p h ol o g y i n P. ci n er e us
w o ul d b e n efit gr e atl y fr o m us e of  m o d er n g e n eti c t o ols t o
u n d erst a n d li n ks b et w e e n g e n es a n d c ol or p ol y m or p his m b et-
t er.  Fi n all y, o ur r e vi e w of t h e lit er at ur e cl e arl y d e m o nstr at es a
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n e e d f or st u di es  w hi c h f o c us o n g e o gr a p hi c v ari ati o n i n tr aits
ot h er t h a n c ol or  m or p h ol o g y.

Dist ri b uti o n a n d a d ult h a bit at. — P etr a n k a ( 1 9 9 8) gi v es
a bri ef d es cri pti o n of t h e g e o gr a p hi c r a n g e of P. ci n e r e us, as
w ell as t h e pr ef err e d h a bit at of a d ult s al a m a n d ers.  H e n ot e d
t h at P. ci n e r e us a d ults c a n b e f o u n d i n d e ci d u o us, n ort h er n
c o nif er, a n d  mi x e d d e ci d u o us – c o nif er h a bit ats t hr o u g h o ut
t h eir r a n g e, b ut h e cit e d r es e ar c h t h at fi n ds P. ci n e r e us r e a c h
t h eir gr e at est d e nsiti es i n  w ell- dr ai n e d,  m at ur e f or ests  wit h
d e e p s oils. P etr a n k a ( 1 9 9 8) als o cit e d e vi d e n c e s h o wi n g t h at
p o p ul ati o ns ar e a bs e nt or at l o w d e nsiti es i n hi g hl y a ci di c
s oils, p er e n ni all y  w et s oils, a n d s h all o w, r o c k y s oils.

I n c o m pili n g t h e  m or e r e c e nt lit er at ur e o n t h e distri b u-
ti o n a n d a d ult h a bit ats of P. ci n e r e us w e n ot e d  m or e t h a n 2 0
s o ur c es t h at si m pl y d o c u m e nt t h at P. ci n e r e us w as pr es e nt at
a gi v e n st u d y sit e a n d c at e g ori z e d t h es e as  R e gi o n al  H er p e-
t of a u n al  Lists ( S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1 2; S u p pl e m e nt al
D at a S 1 1). I n r e vi e wi n g t h es e s o ur c es, it is cl e ar t h at t h e g e o-
gr a p hi c distri b uti o n of P. ci n er e us h as r e m ai n e d st a bl e o v er t h e
d e c a d es of i nt e nsi v e st u d y, a n d if a n yt hi n g, it is u n d er esti m at e d
b y t h e  m ost c o m m o nl y cit e d r a n g e  m a ps.  T h at s ai d,  w e f o u n d
t hr e e s o ur c es ex pli citl y d o c u m e nti n g n e w r e c or ds of P. ci n er e us.
T h e first, Pl a c y k et al. ( 2 0 0 2) , d o c u m e nt e d P. ci n er e us fr o m t w o
isl a n ds i n  L a k e  Mi c hi g a n t h at h a d n ot b e e n pr e vi o usl y i n v e nt o-
ri e d. Isl a n d p o p ul ati o ns of P. ci n er e us ar e c o m m o n, p arti c ul arl y
i n ar e as t h at  w er e f or m erl y gl a ci at e d ( e. g.,  L o n g Isl a n d,  M ar-
t h a’s  Vi n e y ar d,  M ai n e c o ast al isl a n ds,  C a n a di a n pr o vi n ci al
isl a n ds; V ert N et 2 0 2 1 ).  T h e s e c o n d s o ur c e r e c or d e d a n e w,
hi g h-l atit u d e, hi g h- el e v ati o n r e c or d f or P. ci n er e us , f o u n d o n
M o u nt  K at a h di n at 1, 1 7 3  m i n c e ntr al  M ai n e, i n  w h at is c o nsi d-
er e d s u b al pi n e h a bit at ( Will e y a n d J o n es 2 0 1 0 ).  Fi n all y,
B a xt e r- Gil b e rt et al. ( 2 0 2 2) d o c u m e nt e d a n e wl y i nt r o-
d u c e d p o p ul ati o n of P. ci n e r e u s o n t h e i sl a n d of  N e w-
f o u n dl a n d,  C a n a d a, 5 3 0 k m e a st of t h e n e a r e st k n o w n
n ati v e p o p ul ati o n o n  N o v a S c oti a.

T hr e e st u di es n ot e d f e w er t h a n ex p e ct e d ( Sil v a et al. 2 0 0 3 ;
M es h a k a et al. 2 0 1 9 ) or n o (H art z ell 2 0 1 9 ) P. ci nere us i n s uit a bl e
h a bit at; h o w e v er, all of t h es e st u di es f o c us e d t h eir s a m pli n g d ur-
i n g t h e s u m m er  m o nt hs,  w h e n t h e h e at dri v es t h e v ast  m aj orit y
of P. ci nere us u n d er gr o u n d ( Fi g. 2 ); t h us  w e d o u bt t h es e t hr e e
st u di es r e pr es e nt tr u e a bs e n c es or d e cli n es i n d e nsit y at t h es e
l o c ati o ns ( e. g., f or e vi d e n c e of tr u e d e cli n es, s e e Hi g ht o n 2 0 0 5 ).

Sil v a et al. ( 2 0 0 3) w er e  w or ki n g at t h e n ort h er n e d g e of t h e g e o-
gr a p hi c r a n g e of P. ci nere us ,  w h er e s u m m er s a m pli n g is t y pi c all y
w arr a nt e d ( Fi g. 2 ).  T h e y s a m pl e d fr o m t h e st art of  M a y t hr o u g h
t h e e n d of S e pt e m b e r a n d n ot e d t h at p ri o r  w o r k h a s s h o w n
P. ci n er e us is g e n er all y r ar e o n Pri n c e  E d w ar d Isl a n d ( P EI),
C a n a d a.  T h eir st u d y s u g g ests P. ci n er e us is e v e n r ar er t h a n pr e-
vi o usl y t h o u g ht ( S ilv a et al. 2 0 0 3 ).  T h at s ai d, b e c a us e isl a n d
i ns ul ati o n li k el y  m e a ns P EI f or est cli m at es ar e still s uit a bl e f or
P. ci n er e us i n  A pril a n d  O ct o b er, a s ur v e y t h at st arts e arli er i n
s pri n g or c o nti n u es l at er i nt o a ut u m n  m a y pr o vi d e a cl e ar er
pi ct ur e of t h e a ct u al a b u n d a n c e of P. ci n er e us o n P EI. I n g e n-
er al, t h e a ut u m n s e as o n, p arti c ul arl y  O ct o b er, h as t h e hi g h est
d et e cti o n r at es ( e. g., L e cl air et al. 2 0 0 8 ; A nt h o n y a n d Pfi n gst e n
2 0 1 3 ; M c G h e e 2 0 1 3 ; S ut h erl a n d et al. 2 0 1 6 ), a n d i n t h e f ar
s o ut h er n p art of t h e r a n g e, s al a m a n d ers ar e s urf a c e a cti v e fr o m
a ut u m n t hr o u g h t h e  wi nt er  m o nt hs i nt o s pri n g ( B e c k er et al.
2 0 1 3 ; H er n a ´n d e z- P a c h e c o et al. 2 0 1 9 ; Fi g. 2 ).

M u c h of t h e r e c e nt  w or k o n distri b uti o n a n d h a bit at h as
f o c us e d o n t h e  mi cr o h a bit at pr ef er e n c es of b ot h a d ult a n d
j u v e nil e s al a m a n d ers, p arti c ul arl y  wit h r e g ar ds t o r efi ni n g s a m-
pli n g  m et h o ds usi n g n at ur al or artifi ci al c o v er o bj e cts ( N C Os a n d
A C Os, r es p e cti v el y).  W e c at e g ori z e d  m or e t h a n 5 0 st u di es as
f o c usi n g o n a d ult a n d/ or j u v e nil e h a bit at, as  w ell as a n a d di-
ti o n al 1 9 st u di es t h at t est a v ari et y of s a m pli n g  m et h o ds b as e d
o n pr es u m e d h a bit at pr ef er e n c es.  Of t h os e l att er 1 9 st u di es, 1 8
ar e f o c us e d o n  A C O s ur v e y d esi g n,  A C O s ur v e y p erf or m a n c e
c o m p ar e d t o  N C O a n d l e af litt er s ur v e ys, a n d  A C O b est pr a c-
ti c es.  G e n er all y s p e a ki n g,  A C Os ar e a  w ell- v ett e d  m et h o d f or
st a n d ar di z e d s a m pli n g of P. ci n er e us . I n d e e d, H es e d ( 2 0 1 2)
ar g u es t h at  A C O  m et h o d ol o g y h as b e e n o pti miz e d f or P. ci nere us
o v er ot h er  w o o dl a n d s al a m a n d er s p e ci es.  A m o n g o ur r e vi e w e d
st u di es, at l e ast o n e f o u n d  A C Os ar e  m or e effi ci e nt t h a n l e af litt er
s ur v e ys ( e. g., Ott o a n d  R ol off 2 0 1 1 ) a n d s e v er al f o u n d  A C O
s ur v e ys ar e c o m p ar a bl e t o  N C O s ur v e ys ( e. g., M o nti et al. 2 0 0 0 ;
Gr o v er 2 0 0 6 ; M o or e 2 0 0 9 ; Ci ul et al. 2 0 1 0 ).

I n t er ms of b est pr a cti c es,  w o o d b o ar ds ( M a c N eil a n d
Willi a ms 2 0 1 3 a ; H es e d 2 0 1 2 ), r esti n g dir e ctl y o n t h e gr o u n d
(C arfi oli et al. 2 0 0 0 ; Hi c k ers o n et al. 2 0 1 2 ), a n d s a m pl e d n o
m or e fr e q u e ntl y t h a n o n c e p er  w e e k ( M ars h a n d  G oi c o c h e a
2 0 0 3 ; Ott o et al. 2 0 1 3 ) h a v e t h e hi g h est e n c o u nt er r at es.
G e n er all y,  A C Os ar e c ol o ni z e d b y s al a m a n d ers  wit hi n 2  m o
of i nst all ati o n ( B o ni n a n d  B a c h a n d 1 9 9 7 ); h o w e v er, ot h er

F I G. 2. — T hr e e r e gi o n al p h e n ol o gi es of P. ci n e r e us s urf a c e a cti vit y t hr o u g h o ut t h eir l ar g e r a n g e.  Bi o g e o gr a p hi c br e a k p oi nts b et w e e n t h e t hr e e p h e n ol o-
gi es ar e a p pr o xi m at e b as e d o n o ur e x p eri e n c e  w or ki n g  wit h t his s p e ci es a n d fi v e st u di es ( L e cl air et al. 2 0 0 8 ; B e c k er et al. 2 0 1 3 ; A nt h o n y a n d  Pfi n gst e n
2 0 1 3 ; M es h a k a a n d  Wri g ht 2 0 1 7 ; H er n a ´n d e z- P a c h e c o et al. 2 0 1 9 ).  Wit hi n a r e gi o n, t h er e is l o c al v ari ati o n, a n d  w e g e n er all y fi n d P. ci n e r e us t o b e o p p or-
t u nisti c a b o ut s urf a c e a cti vit y d uri n g ot h er wis e str essf ul s e as o ns ( wi nt er a n d s u m m er): if t h e a bi oti c c o n diti o ns (s oil  m oist ur e a n d t e m p er at ur e) ar e s uit-
a bl e, s o m e s al a m a n d ers  will b e s urf a c e a cti v e. S al a m a n d er sil h o u ett e fr o m  P h yl o Pi c.  L G M ¼ l ast gl a ci al  m a xi m u m; asl ¼ a b o v e s e a l e v el.

H e r p et ol o gi c al  M o n o g r a p hs 3 8, 2 0 2 48 2

D o w nl o a d e d Fr o m: htt p s:// bi o o n e. or g/j o ur n al s/ H er p et ol o gi c al- M o n o gr a p h s o n 1 7 D e c 2 0 2 4
T er m s of U s e: htt p s:// bi o o n e. or g/t er m s- of- u s e A c c e s s pr o vi d e d b y Bri d g e w at er St at e U ni v er sit y



st u di es h a v e d o c u m e nt e d f ast er c ol o ni z ati o n r at es ( e. g., 2  w k
i n Hi c k ers o n et al. 2 0 1 2 ,  w hi c h us e d c er a mi c fl o or til es pl a c e d
dir e ctl y o n t h e s oil).  T h er e d o es n ot s e e m t o b e  m u c h i m p a ct
o n o c c u p a n c y u n d er  A C Os b as e d o n t h e t y p e of  w o o d us e d
(B e n n ett et al. 2 0 0 3 ; M o or e 2 0 0 5 ) or t h e a g e of t h e  A C O
(M o nti et al. 2 0 0 0 ; C arls o n a n d S z u c h 2 0 0 7 ).  H o w e v er,  m or e
r e c e nt  w or k h as s h o w n  A C O a g e  m a y b e i m p ort a nt,  wit h ol d er,
m or e  w e at h er e d b o ar ds c a pt uri n g  m or e s al a m a n d ers t h a n
y o u n g er, l ess  w e at h er e d b o ar ds ( H e dri c k et al. 2 0 2 1 ). I n  Vir-
gi ni a, o n e st u d y f o u n d  A C Os  m a y b e bi as e d t o w ar d attr a cti n g
a d ult s al a m a n d ers a n d ex cl u d e j u v e nil es c o m p ar e d t o  N C Os
(M ars h a n d  G oi c o c h e a 2 0 0 3 ), b ut ot h er st u di es fr o m  M ai n e
a n d  Q u é b e c f o u n d n o a g e/si z e diff er e n c es b et w e e n  A C O a n d
N C Os ( M o nti et al. 2 0 0 0 ; M o or e 2 0 0 9 ).  W h e n tr u e d e nsit y
w as esti m at e d fr o m r e m o v al, Si d di g et al. ( 2 0 1 5) f o u n d t h at
A C O s ur v e ys o v er esti m at e t h e tr u e d e nsit y of s al a m a n d ers,
a n d  N C O s ur v e ys u n d er esti m at e t h e tr u e d e nsit y.  H o w e v er,
t h e s a m pli n g i n Si d di g et al. ( 2 0 1 5) w as d o n e i n J ul y i n  M ass a-
c h us etts,  w h e n s urf a c e d e nsiti es ar e at or a p pr o a c hi n g t h eir
l o w est (s e e  T err estri al  E c ol o g y: S e as o n al  A cti vit y a n d  Dis p ers al
a n d Fi g. 2 ), a n d s o s h o ul d b e r e p e at e d d uri n g t h e a ut u m n or
s pri n g s urf a c e- a cti v e s e as o ns f or a c c ur a c y.  R e c e nt  m o d eli n g
usi n g P. ci n er e us d e nsit y esti m at es b as e d o n a  m ar k –r e c a pt ur e
d at a s et h as s u g g est e d t h at  m o d el- d eri v e d esti m at es of i n di vi d-
u al s p a c e us e a n d d et e ct a bilit y ar e b ot h s e nsiti v e t o t h e s p a ci n g
of A C Os ( 0. 5, 1, or 2 m a p art) a n d t h e ext e nt of a n A C O arr a y
(t ot al ar e a o c c u pi e d; Fl e mi n g et al. 2 0 2 1 ). I n c o ntr ast,  m o d el-
d eri v e d esti m at es of p o p ul ati o n d e nsit y ar e r o b ust t o v ari ati o n
i n b ot h  A C O s p a ci n g a n d arr a y ext e nt (Fl e mi n g et al. 2 0 2 1 ).

B e y o n d c o m p aris o ns of  A C Os t o  N C Os, s e v er al st u di es
n ot e t h at, alt h o u g h y o u c a n fi n d P. ci n e r e us i n t h e l e af litt er,
t h e y ar e  m or e li k el y t o b e e n c o u nt er e d u n d er c o v er o bj e cts
(M o or e et al. 2 0 0 1 ; Ott o a n d  R ol off 2 0 1 1 ; M c G h e e 2 0 1 3 ).
Pr ef er e n c e f or  w o o d y  N C Os vs r o c k y  N C Os v ari es b y st u d y
l o c ati o n. I n o n e  O hi o st u d y,  w o o d y  N C Os  w er e pr ef err e d
(I v ers o n a n d S mit h 2 0 1 0 ),  w h er e as i n  V er m o nt (Ri c h m o n d
a n d  Tr o m b ul a k 2 0 0 9 ) a n d  O hi o  m or e br o a dl y (A nt h o n y a n d
Pfi n gst e n 2 0 1 3 ), r o c k y  N C Os  w er e pr ef err e d.  P ositi v e c orr e-
l ati o ns b et w e e n c o v er- o bj e ct si z e ( di a m et er or ar e a) a n d s al a-
m a n d er si z e ( m ass or s n o ut – v e nt l e n gt h) ar e i n c o nsist e nt i n
t h os e st u di es t h at h a v e ex pl or e d t h e r el ati o ns hi p. S o m e st u di es
f o u n d t h es e c orr el ati o ns ( e. g., M o or e et al. 2 0 0 1 ; Hi c k ers o n
et al. 2 0 0 4 ; Str oj n y a n d  H u nt er 2 0 1 0 a ; W alt o n 2 0 1 3 ),  w hil e
ot h ers f o u n d n o r el ati o ns hi p b et w e e n c o v er- o bj e ct si z e a n d
s al a m a n d er si z e ( e. g., F ar a g h er a n d J a e g er 1 9 9 7 ; M o or e 2 0 0 5 ,
2 0 0 9 ).  T h e i n c o nsist e n ci es  m a y i n p art b e b e c a us e of diff er e nt
g o als of t h es e st u di es, a n d  w h et h er t h e st u d y  w as d esi g n e d t o
f o c us o n a d ults, j u v e nil es, or b ot h a g e gr o u ps.

A st u d y i n  V er m o nt b y M c K e n n y et al. ( 2 0 0 6) s u g g ests t h at
str u ct ur al c o m pl exit y of t h e f or est fl o or is i m p ort a nt, fi n di n g
P. ci n e r e us t o b e  m or e a b u n d a nt  w h e n t h er e  w as  w ell- d e c a y e d
c o ars e  w o o d y d e bris c o m p ar e d t o l ess- w ell- d e c a y e d c o ars e
w o o d y d e bris. Str oj n y a n d  H u nt er ( 2 0 1 0 a) s u g g est t h at l ar g e
c o ars e  w o o d y d e bris is i m p ort a nt b as e d o n t h eir st u d y i n  M ai n e,
w hi c h f o u n d s al a m a n d ers t o b e  m or e a b u n d a nt u n d er l o gs of
la rg er di a m et er i n c a n o p y g a ps aft er ti m b er h ar v est.  Usi n g s al a-
m a n d ers a n d s u bstr at e fr o m t h e s a m e p o p ul ati o n i n  O hi o, l e af
litt er pr ef er e n c es ar e i n c o nsist e nt a cr oss a fi el d-sit u at e d  m es o-
c os m ex p eri m e nt ( I v ers o n a n d S mit h 2 0 1 0 ) a n d i n a l a b or at or y-
b as e d c h oi c e ex p eri m e nt ( R e n al d o et al. 2 0 1 1 ).  T his r es ult s u g-
g ests t h at i n di vi d u al pr ef er e n c es ar e hi g hl y v ari a bl e o v er ti m e.
I v ers o n a n d S mit h ( 2 0 1 0) f o u n d P. ci n er e us h a d n o pr ef er e n c e

f or d e ci d u o us vs. pi n e l e af litt er,  w h er e as R e n al d o et al. ( 2 0 1 1)
f o u n d a pr ef er e n c e f or d e ci d u o us o v er pi n e, a n d t h e str o n g est
pr ef er e n c e f or a c o m bi n ati o n of d e ci d u o us a n d pi n e litt er.

S e v er al st u di es dir e ctl y c o ntr a di ct P etr a n k a’s ( 1 9 9 8) n ot e
t h at P. ci n e r e us is u n c o m m o nl y f o u n d o n p er e n ni all y  w et
or hi g hl y a ci di c s oils: C h al m ers a n d  L ofti n ( 2 0 1 0) r e g ul arl y
o bs er v e d P. ci n er e us i n  w etl a n d h a bit ats i n  M ai n e, a n d s e v er al
st u di es h a v e f o u n d P. ci n er e us i n ri p ari a n e n vir o n m e nts ( e. g.,
M o or e et al. 2 0 0 0 , 2 0 0 1 i n P e n ns yl v a ni a; A n d ers o n et al. 2 0 1 3
i n  W est  Vir gi ni a; M c G h e e 2 0 1 3 i n  Vir gi ni a). I n p arti c ul ar,
A n d ers o n et al. ( 2 0 1 3) a n d M c G h e e ( 2 0 1 3) b ot h f o u n d e q u al
e n c o u nt er r at es f or P. ci n er e us b et w e e n ri p ari a n a n d u pl a n d
h a bit ats. M o or e a n d  W y m a n ( 2 0 1 0) f o u n d a s e e mi n gl y h e alt h y
p o p ul ati o n of P. ci nere us i n a n extr e m el y a ci di c f or est i n  Q u éb e c,
C a n a d a.  T h e p H u n d er c o v er b o ar ds r a n g e d fr o m 3. 1 t o 5. 2, a n d
8 2 % of c a pt ur es o v er 5 y  w er e fr o m c o v er b o ar ds  wit h a s oil p H

3. 8 ( M o or e a n d  W y m a n 2 0 1 0 ).  T his  Q u éb e c p o p ul ati o n als o
h a d l ar g er s al a m a n d ers ( b ot h i n S V L a n d m ass; M o or e a n d
W y m a n 2 0 1 0 ) c o m p ar e d t o ot h er st u di es, dir e ctl y c o ntr a di cti n g
a n e arli er l a b or at or y ex p eri m e nt t h at f o u n d t h at P. ci nere us li vi n g
o n l o w p H s u bstr at es ex p eri e n c e d a si g nifi c a nt l oss of b o d y  m ass
a n d ot h er p ot e nti all y n e g ati v e os m or e g ul at or y eff e cts ( Fris bi e a n d
W y m a n 1 9 9 1 ). Si mil arl y, B o n di et al. ( 2 0 1 6) f o u n d P. ci nere us t o
o c c u p y a  wi d er r a n g e of s oil p H t h a n e arli er st u di es, 5 of t h eir 3 4
sit es i n n ort h er n  N e w Y or k,  V er m o nt, a n d  N e w  H a m ps hir e h a d
p H , 3. 0 a n d s e e mi n gl y h e alt h y P. ci nere us p o p ul ati o ns.  T h e y
f o u n d n o e vi d e n c e t h at P. ci nere us w as s el e cti n g  mi cr o h a bit ats
pr ef er e nti all y b y p H ( B o n di et al. 2 0 1 6 ).  Alt h o u g h t h es e l o w p H
v al u es  m a y b e t ol er a bl e t o P. ci nere us , at l e ast o n e r e c e nt st u d y
s u g g ests t h e y pr ef er  m or e n e utr al s oil p H. I n  O nt ari o, G or g ol e w-
s ki et al. ( 2 0 1 6) a d d e d w o o d as h t o f or est fl o ors t o r ais e t h e p H
fr o m 5 t o 6. 5 a n d f o u n d t h at t h e a b u n d a n c e of P. ci n er e us
i n cr e as e d u n d er c o v er b o ar ds  wit h as h c o m p ar e d t o t h os e  wit h-
o ut as h. I n c o ntr ast t o G or g o l e ws ki et al. ( 2 0 1 6), C a m er o n
et al. ( 2 0 1 6) st u di e d t h e eff e cts of l o n g-t er m s oil li mi n g ( w hi c h
i n cr e as es s oil p H) i n a n  O hi o p o p ul ati o n a n d f o u n d n o eff e ct
of li mi n g o n s al a m a n d er b o d y c o n diti o n, p o p ul ati o n d e m o-
gr a p hi cs, or s urf a c e d e nsit y.

T hr e e a d diti o n al s o ur c es f o u n d P. ci n e r e us i n n o v el e n vi-
r o n m e nts. H u g h es et al. ( 1 9 9 9) f o u n d o n e s al a m a n d er d e a d
i nsi d e a pit c h er pl a nt (S a r r a c e ni a p u r p u r e a ) i n t w o diff er e nt
l o c ati o ns:  W est  Vir gi ni a a n d  P e n ns yl v a ni a.  B ot h sit es  w er e
t h e t y pi c al b o g h a bit at of S. p u r p u r e a ,  w hi c h is a n u n us u al
pl a c e t o fi n d  w o o dl a n d s al a m a n d ers. H u g h es et al. ( 1 9 9 9)
h y p ot h esi z e t h es e t w o i n di vi d u als  w er e f or a gi n g  w h e n t h e y
di e d, gi v e n t h eir st o m a c h c o nt e nts a n d t h e a b u n d a n c e of
art hr o p o d pr e y i n t h e b o g. R o bl e ( 1 9 9 9) f o u n d a n u nstri p e d
i n di vi d u al u n d er drift w o o d o n t h e s a n d y b a n k of t h e P ot o m a c
Ri v er i n  Vir gi ni a.  Fi n all y, L e Gr os ( 2 0 1 8) f o u n d a n i n di vi d u al
hi di n g u n d er t h e li d of a b a c k c o u ntr y pri v y i n  O nt ari o, p ossi bl y
f e e di n g o n t h e fli es attr a ct e d t o t h e pri v y. L e Gr os ( 2 0 1 8) dis-
pl a c e d t h e i n di vi d u al fr o m t h e pri v y, a n d it r et ur n e d  wit hi n 9 h.
I n di vi d u al i d e ntifi c ati o n  w as c o nfir m e d usi n g p h ot o gr a p hs of t h e
s p otti n g p att er n o n t h e h e a d a n d t ail (L e Gr os 2 0 1 8 ). S u c h n o v el
e n vir o n m e nt o bs er v ati o ns as t h os e j ust cit e d ar e li k el y u n d err e-
p ort e d i n t h e lit er at ur e. I n o ur o w n fi el d e x p eri e n c e a n d t h os e
of o ur c oll e a g u es, P. ci n er e us is r e g ul arl y f o u n d u n d er a nt hr o-
p o g e ni c o bj e cts (i. e., tr as h)  wit hi n or n e ar s uit a bl e f or est h a bi-
t ats, i n cl u di n g i n s u b ur b a n e n vir o n m e nts ( e. g., M es h a k a a n d
Wri g ht 2 0 1 7 ).  T h es e o bs er v ati o ns ar e p ot e nti all y i m p ort a nt
f o r u n d e r st a n di n g t h e di s p e r s al a n d n ot a bl y f a st h a bit at
c ol o ni z ati o n b e h a vi o r of P. ci n e r e u s ( e. g., s e e di s c u s si o n
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i n Willi a ms et al. ( 1 9 6 8) o n c ol o ni z ati o n of f or m erl y gl a ci at e d
r e gi o ns b y P. ci n er e us ).

M a n y st u di es att e m pt t o c h ar a ct eri z e t h e pr ef err e d  mi cr o h a b-
it at of P. ci n er e us , eit h er b y  m e as uri n g c o v ari at es i n t h e fi el d
w h er e s al a m a n d ers ar e pr es e nt or b y d oi n g b e h a vi or al c h oi c e tri-
als of diff er e nt h a bit ats i n a l a b or at or y s etti n g. I n  Vir gi ni a, Mit c h-
ell et al. ( 1 9 9 7) f o u n d d e e p s oils t o b e i m p ort a nt i n pr e di cti n g
P. ci n er e us pr es e n c e i n f o ur o ut of fi v e f or est st a n ds. A nt h o n y
a n d Pfi n gst e n ( 2 0 1 3) r e vi e w e d t h e  m a xi m u m s oil d e pt hs at
w hi c h P. ci n e r e us h as b e e n f o u n d, a n d n ot e d t h at s e v er al
pr e- P etr a n k a st u di es r e p ort fi n di n g s al a m a n d ers at d e pt hs
a p pr o a c hi n g 1  m. I n t h e l a b or at or y, i n di vi d u als fr o m a n  O hi o
p o p ul ati o n pr ef err e d hi g h p H, s h a d e d h a bit at  wit h  m e di u m-
hi g h  m oist ur e ( S u g als ki a n d  Cl a uss e n 1 9 9 7 ).  T h e a ut h ors  w er e
a bl e t o s h o w t h at p H  w as  m ost i nfl u e nti al i n pr ef er e n c es, a n d
t h at t h e c o m bi n ati o n of a c c e pt a bl e s oil p H a n d  m oist ur e l e v els
m a d e a  wi d er r a n g e of li g ht i nt e nsiti es a c c e pt a bl e. I n P e n ns yl-
v a ni a, Br e n n er et al. ( 2 0 0 5) f o u n d t h e pr es e n c e of P. ci n er e us
w as c orr el at e d  wit h s oil  m oist ur e a n d t e m p er at ur e, a n d i n di-
r e ctl y c orr el at e d  wit h litt er d e pt h.  N ot s ur prisi n gl y, gi v e n P.
ci n er e us is f ull y t err estri al, t h e y als o f o u n d t h at s al a m a n d er
pr es e n c e  w as n ot r el at e d t o eit h er dist a n c e or dir e cti o n fr o m
v er n al p o ols ( Br e n n er et al. 2 0 0 5 ).

F ar all o a n d  Mil es ( 2 0 1 6) c o m p ar e d t h e  mi cr o h a bit at c h ar a c-
t eristi cs of P. ci n er e us t o t w o  mi cr o e n d e mi c s p e ci es, P. s h er-
a n d o a n d P. h u bri c hti i n  Vir gi ni a.  T h e y f o u n d e vi d e n c e t h at all
s p e ci es s e e k t h eir pr ef err e d h a bit ats, as  m e as ur e d b y t e m p er a-
t ur e a n d  m oist ur e l e v els of t h e air a n d s oil.  T h er e is a d diti o n al
e vi d e n c e of  mi cr o cli m ati c ni c h e diff er e nti ati o n a m o n g all t hr e e
s p e ci es, s u g g esti n g c h ar a ct er dis pl a c e m e nt  w h e n P. ci n er e us is
s y m p atri c  wit h t h e  mi cr o e n d e mi c s p e ci es (F ar all o a n d  Mil es
2 0 1 6 ).  A f oll o w- u p st u d y o n t h e s a m e t hr e e s p e ci es b y M ars h
et al. ( 2 0 1 9) f o u n d t h at p e a k a cti vit y t e m p er at ur es f or P. ci nere us
w er e si mil ar t o P. s her a n d o a n d c o ol er t h a n P. h u bric hti . T h er e
w er e n o si g nifi c a nt  m oist ur e p att er ns d et e ct e d.  As e x p e ct e d,
t h e  wi d e-r a n gi n g P. ci n e r e us h a d a  m u c h l ar g er r a n g e of a cti v e
t e m p er at ur es c o m p ar e d t o P. h u bri c hti , b ut n ot  w h e n c o m-
p ar e d t o P. s h er a n d o (M ars h et al. 2 0 1 9 ). Y u et al. ( 1 9 9 8)
f o u n d t h at P. ci n e r e us fr o m  P e n ns yl v a ni a h a d hi g h l e v els of
c o nstit uti v e h e at s h o c k pr ot ei n 7 0; t h es e l e v els di d n ot c h a n g e
wit h a c cli m ati o n t o diff er e nt t e m p er at ur es i n t h e l a b or at or y.
T h e y c o m p ar e d P. ci n e r e us t o s o ut h er n c o n g e n er, P. j or d a ni ,
a n d f o u n d t h at P. j or d a ni w as n ot as t ol er a nt of h e at s h o c k as
P. ci n e r e us (Y u et al. 1 9 9 8 ). I n  O nt ari o, L u y m es a n d  C h o w-
Fr as er ( 2 0 1 9) f o u n d p o p ul ati o ns t o h a v e st a bl e a b u n d a n c es
o v er a n 1 8- y s a m pl e p eri o d  wit h a n a v er a g e t e m p er at ur e of
1 2 8C d uri n g t h e s pri n g a n d a ut u m n a cti v e s e as o ns.  T h e a ut h ors
su g g e st t h at  m o nit ori n g pr o gr a ms s h o ul d pl a n o n s a m pli n g f or
at l e a st a d e c a d e t o e sti m at e o c c u p a n c y  m o r e a c c u r at el y
(L u y m e s a n d  C h o w- F r a s e r 2 0 1 9 ).

K ol o zs v ar y a n d S wi h art ( 1 9 9 9) e x pl or e d t h e r el ati o ns hi p
b et w e e n p at c h si z e a n d P. ci n e r e us o c c urr e n c e i n I n di a n a,
fi n di n g a str o n g p ositi v e r el ati o ns hi p as f or est si z e i n cr e as e d
fr o m 1 h a t o 1 0 0 0 h a. M c G h e e a n d  Killi a n ( 2 0 1 2) f o u n d p H
v ari a bilit y t o b e i m p ort a nt i n d et e cti n g P. ci n e r e us usi n g a
r e gr essi o n  m o d el b as e d o n pr es e n c e/ a bs e n c e d at a fr o m a l o c a-
ti o n i n n ort h er n  Vir gi ni a.  T h e y s u g g est s al a m a n d ers a cti v el y
s el e ct g o o d  mi cr o h a bit at p at c h es  wit hi n l ess d esir a bl e p at c h es.
H o w e v er, t h eir s a m pl e si z e f or t h eir pr es e n c e d at a  w as v er y
l o w c o m p ar e d t o t h eir a bs e n c e d at a (n ¼ 4 2 s al a m a n d ers o v er
2 y; pr es e n c e d et e ct e d o n 2 9 % of tr a ns e cts). M c G h e e a n d  Kill-
i a n ( 2 0 1 2) ar g u e t h at at t h eir l o c ati o n, s oil p H  m a y b e  m or e

i m p ort a nt i n d et er mi ni n g  w hi c h h a bit ats s al a m a n d ers a v oi d
(l o w p H  wit h l o w v ari a bilit y i n p H). I n  O nt ari o, Br o w n et al.
( 2 0 2 0) f o u n d t h at a s uit e of u n d erst or y c h ar a ct eristi cs b ett er
pr e di ct e d pr es e n c e of P. ci nere us t h a n  m or e  m a cr os c al e v ari a bl es
li k e cli m at e, dist ur b a n c e, c a n o p y c o v er, or l a n ds c a p e.

Fi n all y, a h a n df ul of st u di es h a v e ex pl or e d h o w s o ci al hi er ar-
c hi es  m a y b e i n v ol v e d i n h a bit at c h oi c es i n P. ci n er e us . F or est er
a n d  A n d ers ( 2 0 0 0) f o u n d t h at h at c hli n gs ar e  m or e li k el y t o ass o-
ci at e  wit h s u bstr at es  m ar k e d b y t h eir  m ot h er t h a n t h e y ar e  wit h
s u bstr at es t h at ar e j ust  w et or  m ar k e d b y a n o nr el ati v e c o ns p e-
cifi c f e m al e. H urst a n d S mit h ( 2 0 0 6) f o u n d t h at f e m al es  will
a v oi d ar e as  wit h c u es fr o m fi v e or  m or e c o ns p e cifi cs,  w h er e as
m al es d o n ot dis cri mi n at e.  T h es e t w o st u di es, as  w ell as  m u c h
of t h e  w or k r e vi e w e d i n J a e g er et al. ( 2 0 1 6) , i m pl y t h at P. ci n-
e r e us c a n n ot o nl y r e c o g ni z e ki n vs n o n ki n ( b ut s e e Gi b b o ns
et al. 2 0 0 3 ), a n d c o n c e pt u ali z e t h e n u m b er of i n di vi d u als i n
a n ar e a, b ut us e t his i nf or m ati o n t o i nf or m  m o v e m e nt d e cisi o ns.
I n  W est  Vir gi ni a, Ri e d el et al. ( 2 0 1 2) f o u n d t h at j u v e nil es  m a y
a cti v el y a v oi d or b e u n a bl e t o c o m p et e f or li mit e d c o v er i n n o n-
f or est e d h a bit ats ( e. g.,  m e a d o ws, p ast ur es) t h at a d ults a p p e ar
t o li v e i n  wit h o ut iss u e.

F ut ur e st u di es t h at tr y t o u n d erst a n d t h e distri b uti o n a n d
h a bit at of P. ci n e r e us s h o ul d first d et er mi n e t h e p h e n ol o g y
(Fi g. 2 ) of t h eir st u d y sit es, a n d t h e n pl a n t o s a m pl e d uri n g
p e a k s urf a c e- a cti v e s e as o ns.  T his  will all o w f or  m or e a c c ur at e
pr es e n c e, a b u n d a n c e, a n d d e nsit y esti m at es, as  w ell as i n cr e as e d
s a m pl e si z es f or c h ar a ct eri zi n g  mi cr o h a bit at.  Fi el d  m et h o ds f or
s a m pli n g P. ci n e r e us d uri n g s urf a c e- a cti v e s e as o ns ar e  w ell
d e v el o p e d a n d fl exi bl e, d e p e n di n g o n t h e r es o ur c es a n d p er-
s o n n el a v ail a bl e.  W ell- d esi g n e d c h oi c e e x p eri m e nts t h at off er
P. ci n e r e us diff er e nt a bi oti c  mi cr o h a bit ats or diff er e nt c o v er
o bj e cts ar e n e e d e d t o c h ar a ct eri z e h o w s al a m a n d ers p er c ei v e
a n d s el e ct t h eir h a bit at f urt h er.  O n c e t h es e a bi oti c r e q uir e-
m e nts ar e  m et, t h er e is a m pl e e vi d e n c e t h at s o ci al i nt er a cti o ns
ar e li k el y t o s h a p e h a bit at pr ef er e n c es f urt h er ( J a e g er et al. 2 0 1 6),
a n d s o t h es e s h o ul d b e c o nsi d er e d  w h e n d esi g ni n g ex p eri m e nts.
Fi n all y, a n d n ot s ur prisi n gl y gi v e n t h e l o gisti c al diffi c ulti es of
st u d yi n g u n d er gr o u n d b e h a vi or, littl e is k n o w n a b o ut t h e u n d er-
gr o u n d a cti vit y of P. ci nere us, a n d m u c h of w h at is k n o w n a b o ut
u n d er gr o u n d a cti vit y  w as l ar g el y d o c u m e nt e d pr e- 1 9 9 8 ( e. g., t h e
d e pt h t h at s al a m a n d ers r etr e at t o [ A nt h o n y a n d Pfi n gst e n 2 0 1 3 ];
s e e als o t h e  T err estri al  E c ol o g y: S e as o n al  A cti vit y a n d  Dis p ers al
s e cti o n).  R e visiti n g t h e  m et h o ds of t h os e e arli er st u di es c o m bi n e d
wit h cr e ati v e s ol uti o ns usi n g  m o d er n r a di o-fr e q u e n c y t a gs ( e. g.,
p assi v e i nt e gr at e d tr a ns p o n d ers [ PI T], t a gs; St err ett et al.
[ 2 0 2 2]) p r o vi d e a n e x c ell e nt st a rti n g p oi nt f o r f u rt h e r
i n v e sti g ati o n of t h e u n d e r g r o u n d a cti vit y of P. ci n e r e u s .

B r e e di n g a n d c o u rts hi p. — P etr a n k a ( 1 9 9 8) s plits P. ci n-
e r e us r e pr o d u cti v e bi ol o g y i nt o t w o s e cti o ns:  Br e e di n g a n d
C o urts hi p,  w hi c h d et ails all  m al e a n d f e m al e b e h a vi or pri or
t o i ns e mi n ati o n, a n d  R e pr o d u cti v e Str at e g y,  w hi c h f o c us es
s ol el y o n f e m al e b e h a vi or aft er i ns e mi n ati o n.  W e f oll o w a si mil ar
str u ct ur e h er e. P etr a n k a ( 1 9 9 8) first d es cri b es t h e r e m ar k a bl y
l o n g  m ati n g s e as o n i n P. ci n er e us b as e d o n st u di es t h at d o c u-
m e nt t h e pr es e n c e of s p er m i n f e m al e cl o a c a e fr o m a ut u m n
t hr o u g h  wi nt er t o e arl y s pri n g.  M ati n g is b eli e v e d t o o c c ur pri-
m aril y i n t h e a ut u m n.  Br e e di n g fr e q u e n c y is a n n u al f or  m al es,
w h er e as f e m al es br e e d bi e n ni all y i n  m ost p o p ul ati o ns, p arti c u-
l arl y i n  m or e n ort h er n p orti o ns of t h e r a n g e,  w h er e t h e a cti v e
s e as o n is s h ort er.  T h at s ai d, t h er e is s o m e e vi d e n c e t h at l ar g er
f e m al es c a n br e e d a n n u all y e v e n i n  m or e n ort h er n p o p ul ati o ns
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(. 4 4  m m S V L i n  C o n n e cti c ut; L ott er 1 9 7 8 ).  T h e c o urts hi p
b e h a vi ors of P. ci n er e us ar e hi g hl y st er e ot y p e d, as t h e y ar e f or
t h e e ntir e pl et h o d o nti d f a mil y, a n d t h er ef or e h a v e b e e n e v ol u-
ti o n ar y st a bl e f or 5 0 – 1 0 0  milli o n y e ars (H o u c k a n d  Ar n ol d 2 0 0 3 ).
D et ail e d a c c o u nts of c o urts hi p b e h a vi or i n P. ci n er e us h a v e b e e n
w ell d es cri b e d els e w h er e ( P etr a n k a 1 9 9 8 ; A nt h o n y a n d Pfi n gst e n
2 0 1 3 ; J a e g er et al. 2 0 1 6 ).  Alt h o u g h t h es e d es cri pti o ns ar e
d et ail e d, t h e y ar e b as e d o n j ust t w o st u di es, o n e fi el d st u d y
(G er gits a n d J a e g er 1 9 9 0 ) a n d o n e l a b st u d y (D y al 2 0 0 6 ),
b ot h usi n g s al a m a n d ers fr o m hi g h- el e v ati o n  Vi r gi ni a p o p ul a-
ti o n s.  A d diti o n al o b s e r v ati o n s of c o u rt s hi p t hr o u g h o ut t h e
r a n g e ar e n e e d e d.  Bri efl y, P. ci n er e us c o urts hi p i n cl u d es p h er-
o m o n e si g n ali n g,  m al e a br asi o n of f e m al es  wit h e nl ar g e d pr e-
m axill ar y t e et h, n os e t a p pi n g, a n d a c o or di n at e d t ail-str a d dl e
w al k, d uri n g  w hi c h  m al es d e p osit a s p er m at o p h or e o n t h e
gr o u n d  w hi c h f e m al es pi c k u p b y  w al ki n g o v er it ( Ar n ol d 1 9 7 7 ).
P ri or t o 1 9 9 8, s o u r c e s cit e d b y P et r a n k a ( 1 9 9 8) h a d
o b s e r v e d t h at i nt r u d e r  m al e s c o ul d di s r u pt c o u rt s hi p b y
biti n g t h e c o urti n g  m al e.  L astl y, P etr a n k a ( 1 9 9 8) s u m m ari z es
t w o st u di es t h at s u p p ort f e c al p ell et s q u as hi n g b e h a vi or b y
gr a vi d f e m al es as a  m e c h a nis m f or s el e cti n g  m at es  wit h hi g h er
di et q u alit y.  M u c h of t h e r el at e d b e h a vi or al  w or k o n P. ci n er e us
br e e di n g a n d c o urts hi p h as b e e n t h or o u g hl y r e vi e w e d i n J a e g er
et al. ( 2 0 1 6) .  T h er ef or e,  w e f o c us t his s e cti o n of o ur r e vi e w o n
r e c e nt st u di es t h at eit h er ( 1) f o c us o n n o n b e h a vi or al as p e cts of
br e e di n g a n d c o urts hi p ( e. g., t h os e f o c us e d o n gl a n d ul ar p h ysi-
ol o g y or lif e hist or y ti mi n g) or ( 2) b e h a vi or al  w or k i n d e p e n d e nt
of t h e  R.  G. J a e g er r es e ar c h pr o gr a m.

Si n c e P etr a n k a ( 1 9 9 8) , e xt e nsi v e  w or k h as b e e n d o n e t o
c h ar a ct eri z e t h e s ex u all y di m or p hi c gl a n ds a n d t h e  m al e p h er o-
m o n e pr ot ei ns us e d i n c o urts hi p b y P. ci n er e us a n d ot h er pl e-
t h o d o nti ds. S e v er ( 1 9 9 7) a n d S e v er a n d Si e g el ( 2 0 0 6 , 2 0 1 5 )
h a v e c h ar a ct eri z e d t h e s ex u all y di m or p hi c gl a n ds usi n g  m al es
a n d f e m al es fr o m a si n gl e p o p ul ati o n of P. ci n er e us i n I n di a n a.
S e v er ( 1 9 9 7) o bs er v e d t h at f e m al es us u all y st or e s p er m f or 3 t o
4 m o, a n d u p t o 9 m o if m ati n g o c c urr e d ri g ht b ef or e t h e wi n-
t er hi b er n ati o n p eri o d; h o w e v er, c o ntr ar y t o ot h er l o c ati o ns
r e vi e w e d b y P etr a n k a ( 1 9 9 8) , a ut u m n  m ati n g  w as r ar e i n t his
p o p ul ati o n.  A f oll o w- u p st u d y d es cri b e d t h e c o m pl e x s p er m a-
t h e c a of f e m al es,  w h er e s p er m cl ust ers o c c urr e d i n p ar all el
arr a ys ( S e v er a n d Si e g el 2 0 0 6 ), a n d c o nfir m e d t h e pr e d o mi-
n a n c e of s pri n g  m ati n g i n t h eir p o p ul ati o n b as e d o n a bs e n c e of
s p er m i n f e m al es c oll e ct e d i n  O ct o b er c o m p ar e d t o t h os e c ol-
l e ct e d i n  A pril. S e v er a n d Si e g el ( 2 0 1 5) f o u n d s e as o n al diff er-
e n c es i n t h e si z e a n d s e cr et or y a cti vit y of c a u d al c o urts hi p
gl a n ds i n  m al es,  wit h t h e gr e at est gl a n d si z e a n d s e cr et or y
a cti vit y o c c urri n g i n  A pril a n d  O ct o b er.  M e nt al gl a n ds, f o u n d
o n t h e c hi ns of  m at ur e  m al es a n d us e d t o pr o d u c e a n d d eli v er
p h er o m o n es t o t h e f e m al e d uri n g c o urts hi p, s h o w si mil ar s e a-
s o n al c h a n g es i n si z e a n d s e cr et or y a cti vit y (S e v er 2 0 1 7 ).  R el at e d
t o t h es e p att er ns, C h ur c h a n d  O k a z a ki ( 2 0 0 2) f o u n d t h at pl as m a
t est ost er o n e l e v els a n d t est es  m ass b ot h v ar y s e as o n all y i n  m al es
fr o m  Vir gi ni a.  T est ost er o n e l e v els p e a k i n t h e a ut u m n i n e arl y
O ct o b er a n d r e a c h t h eir l o w est p oi nt at t h e e n d of t h e s pri n g i n
M a y.  P e a k t est es  m ass is offs et fr o m t est ost er o n e, p e a ki n g i n
mi ds u m m er (J ul y), a n d r e a c hi n g its l o w est p oi nt i n t h e  wi nt er
hi b er n ati o n s e as o n ( N o v e m b er – M ar c h).  A d diti o n al d et ails o n
t h e gl a n ds us e d f or s c e nt  m ar ki n g a n d t errit ori alit y c a n b e f o u n d
i n t h e  T err estri al  E c ol o g y s e cti o n.

Pl et h o d o n ci n er e us i n di vi d u als fr o m  M L B S h a v e b e e n us e d
t o c h ar a ct eri z e b ot h t h e e v ol uti o n a n d f u n cti o n of c o urts hi p
p h er o m o n es at t h e s p e ci es, g e n us, a n d f a mil y l e v el ( e. g., W atts

et al. 2 0 0 4 ; P al m er et al. 2 0 0 5 , 2 0 0 7 , 2 0 1 0 ; Wil b ur n et al.
2 0 1 4 ).  H er e,  w e  will f o c us o n s u m m ari zi n g t h e p h er o m o n e
pr ot ei n r es e ar c h as it r el at es t o c o urts hi p i n P. ci n er e us , b ut
w e r ef er t h e r e a d er t o t h e e xt e nsi v e  w or k of  L.  D.  H o u c k a n d
c oll e a g u es f or gr e at er d et ail o n t h e e v ol uti o n of pl et h o d o nti d
p h er o m o n es a n d c o urts hi p b e h a vi ors.  T o d at e, t hr e e p h er o-
m o n e pr ot ei ns h a v e b e e n i d e ntifi e d i n  Pl et h o d o nti d a e: t h e
m or e r e c e ntl y e v ol v e d pl et h o d o nti d r e c e pti vit y f a ct or ( P R F),
w hi c h is f o u n d o nl y i n e ast er n Pl et h o d o n (P al m er et al. 2 0 0 5 ,
2 0 0 7 ), a n d t w o a n c estr al pr ot ei ns, pl et h o d o nti d  m o d ul ati n g
f a ct or ( P M F) a n d s o d efri n pr e c urs or-li k e f a ct or ( S P F), b ot h of
w hi c h  w er e li k el y pr es e nt i n t h e a n c est or of all pl et h o d o nti ds
(P al m er et al. 2 0 0 7 , 2 0 1 0 ). P R F a n d P M F ar e b ot h ex pr ess e d
i n t h e  m e nt al gl a n ds of s ex u all y  m at ur e  m al e P. ci nere us (Wil b ur n
et al. 2 0 1 4 ), a n d t h er e is e vi d e n c e t h at r a pi dl y e v ol vi n g P R F h as
r e pl a c e d t h e  m or e a n c estr al S P F pr ot ei n i n P. ci nere us (P al m er
et al. 2 0 0 7 ; Wil b ur n et al. 2 0 1 4 ). P R F a cts t o i n cr e as e f e m al e
r e c e pti vit y (W atts et al. 2 0 0 4 ; P al m er et al. 2 0 0 5 ), b ut  m u c h  w or k
r e m ai ns t o b e d o n e o n t h e f u n cti o n al  m or p h ol o g y a n d e v ol uti o n
of f e m al e r e c e pt ors.  As n ot e d pr e vi o usl y, K u n k el et al. ( 2 0 1 9) di d
fi n d p o p ul ati o n-l e v el diff er e n c es i n p h er o m o n e c h e mistr y, b ut
t h es e diff er e n c es  w er e n ot e n o u g h t o pr e v e nt g e n e fl o w a cr oss
t w o p h yl o g e o gr a p hi c cl a d es.  Gi v e n t h e r a pi d e v ol uti o n of t h es e
pr ot ei ns ( P al m er et al. 2 0 0 5 , 2 0 0 7 , 2 0 1 0 ) a n d t h eir i m p ort a n c e i n
c o urts hi p s u c c ess, f urt h er  w or k o n p h er o m o n e c h e mistr y a cr oss
t h e r a n g e of P. ci nere us is  w arr a nt e d.

At t h e n ort h er n r a n g e li mit, L e cl air et al. ( 2 0 0 6 , 2 0 0 8 ) d o c u-
m e nt a  m u c h  m or e d el a y e d r e pr o d u cti v e p h e n ol o g y i n P. ci n er-
e us, p arti c ul arl y i n f e m al es. I n a  Q u é b e c p o p ul ati o n,  m al es
b e c o m e s e x u all y  m at ur e b et w e e n 3 a n d 5 y ol d a n d r e pr o d u c e
a n n u all y,  w h er e as f e m al es  w er e  m ostl y u n a bl e t o r e pr o d u c e
u ntil 4 – 6 y ol d ( L e cl air et al. 2 0 0 8 ),  m u c h l at er t h a n r es ults
fr o m st u di es c o n d u ct e d i n  m or e s o ut h er n p o p ul ati o ns s u g g est
(s e e s o ur c es cit e d b y P etr a n k a 1 9 9 8 ).  T h e d e cr e as e d gr o wt h
r at e i n n ort h er n p o p ul ati o ns is p ossi bl y d u e t o c ol d er t e m p er a-
t ur es a n d  m or e li mit e d o p p ort u niti es f or gr o wt h (L e cl air et al.
2 0 0 8 ).  B ot h st u di es a g e d i n di vi d u als usi n g s k el et o c hr o n ol o g y
a n d f o u n d t h at t h es e n ort h er n f e m al es t y pi c all y o nl y li v e 8 y,
a n d it t a k es 3 y f or a cl ut c h of e g gs t o  m at ur e ( L e cl air et al.
2 0 0 6 , 2 0 0 8 ).  T h er ef or e,  m ost f e m al e P. ci n er e us i n t his p o p ul a-
ti o n o nl y r e pr o d u c e o n c e i n t h eir lif eti m e. L e cl air et al. ( 2 0 0 8)
als o f o u n d t h e j u v e nil e s e x r ati o i n t his  C a n a di a n p o p ul ati o n
w as f e m al e- bi as e d, li k el y b e c a us e of t h e d el a y e d f e m al e  m at u-
rit y a n d r ar e s u bs e q u e nt r e pr o d u cti o n.

M al e –f e m al e p airs ar e oft e n o bs er v e d s h ari n g c o v er o bj e cts
i n P. ci n er e us p o p ul ati o ns, es p e ci all y d uri n g t h e c o urts hi p s e a-
s o n,  w h er e as f e m al e –f e m al e p airs  w er e u n c o m m o n a n d  m al e –
m al e p airs  w er e v er y r ar e or n o n exist e nt ( P et ers o n et al. 2 0 0 0 ;
A nt h o n y et al. 2 0 0 8 ). P e ters o n et al. ( 2 0 0 0) h y p ot h esi z es s a m e-
s ex p airs o c c ur c oi n ci d e nt all y b e c a us e of li mit e d t errit or y
s p a c e. M e c h e a n d J a e g er ( 2 0 0 2) ar g u e t h at t ail l oss i n f e m al es
m a y i m p a ct t h e n u m b er of e g gs t h at c a n b e l ai d, as a n i n di vi d u al
f e m al e’s e n er g y all o c ati o n f or r e pr o d u cti o n  mi g ht s hift t o w ar ds
t ail r e g e n er ati o n.  Fr o m t his pr e mis e, t h e a ut h ors h y p ot h esi z e d
t h at  m al es  w o ul d pr ef er t ail-i nt a ct f e m al es o v er t h os e  w h o h a v e
r e c e ntl y l ost t h eir t ails,  wit h  m al es usi n g t ail st at us of p ot e nti al
m at es as a pr ox y f or e n er g y a v ail a bl e f or r e pr o d u cti o n.  H o w e v er,
m al es s h o w e d n o pr ef er e n c e f or f e m al es b as e d o n t ail st at us i n
l a b or at or y ex p eri m e nts.  T his r es ult is p arti c ul arl y i nt er esti n g i n
t h e c o nt ext of t w o st u di es dis c uss e d i n d et ail i n  R e pr o d u cti v e
Str at e g y: M a dis o n et al. ( 1 9 9 9 a) ,  w hi c h f o u n d t ails  w er e criti c all y
i m p ort a nt f or f e m al es t o ass u m e t h e p ost ur e n e e d e d t o
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pr o p erl y s us p e n d a cl ut c h of e g gs, a n d Y ur e wi c z a n d  Wil-
b ur ( 2 0 0 4) ,  w h o o bs er v e d t h at t aill ess f e m al es di d pr o d u c e
f e w er o v a.

I n  O hi o, A nt h o n y et al. ( 2 0 0 8) a n d A c or d et al. ( 2 0 1 3) b ot h
o bs er v e d t h at  m al e –f e m al e p airs f o u n d i n t h e fi el d ar e us u all y
of t h e s a m e c ol or p h e n ot y p e, s u g g esti n g p ositi v e ass ort ati v e
m ati n g b y c ol or.  H o w e v er, a f oll o w- u p st u d y b y J a w ors ki et al.
( 2 0 1 8) f o u n d t h at, i n t h e l a b or at or y, stri p e d  m al es c a n n ot dif-
f er e nti at e b et w e e n f e m al e c ol or p h e n ot y p es a n d t h us s h o w e d
n o pr ef er e n c e f or eit h er stri p e d or u nstri p e d f e m al es.  T h es e
m al es di d s h o w a pr ef er e n c e f or l ar g er f e m al es, pr es u m a bl y
b e c a us e f e m al e b o d y si z e p ositi v el y c orr el at es  wit h f e c u n dit y
(J a w ors ki et al. 2 0 1 8; s e e s o ur c es cit e d i n P etr a n k a 1 9 9 8 ).
T h er e is s o m e e vi d e n c e t h at P. ci n er e us f oll o w s o ci al  m o n o g-
a m y f or a m ati n g str at e g y, a n d t h e m al e oft e n ai ds t h e f e m al e
i n br o o di n g e g gs ( e. g., Li e b g ol d et al. 2 0 0 6 ; s e e s o ur c es cit e d
b y P etr a n k a 1 9 9 8 ). S e v er al arti cl es fr o m J a e g er a n d c oll e a g u es
s u p p ort t h e h y p ot h esis of s o ci al  m o n o g a m y ( e. g., G uff e y et al.
1 9 9 8 ; Gill ett e et al. 2 0 0 0 ; J a e g e r et al. 2 0 0 1 ; J a e g e r et al.
2 0 0 2 a ), n oti n g t h at  m al es a n d f e m al es e x p os e d t o u nf a mili ar
i n di vi d u als ( a n d t h eir s c e nts) b e h a v e  m or e a g gr essi v el y t h a n
w h e n e x p os e d t o f a mili ar or p art n er i n di vi d u als.  M al es a n d
f e m al es w er e o bs er v e d t o b e m or e a g gr essi v e t o w ar ds p ol y g a-
m o us p art n ers t h a n  m o n o g a m o us p art n ers or str a n g ers ( J a e g er
et al. 2 0 1 6 ).  Usi n g t his e vi d e n c e, J a e g er et al. ( 2 0 0 2 a) h y p ot h e-
si z e d t h at P. ci n e r e us us es s e x u al c o er ci o n a g ai nst p ol y g a-
m o us p art n ers.  F or a t h or o u g h r e vi e w of t h e b e h a vi or al  w or k
o n P. ci n er e us , as it p ert ai ns t o t h e c o urts hi p s e as o n a n d t errit o-
ri alit y,  w e r e c o m m e n d J a e g er et al. (2 0 1 6) .

At y pi c al c o urts hi p b e h a vi ors h a v e b e e n o bs er v e d i n P. ci n-
e r e us , alt h o u g h t h eir r el e v a n c e t o t h e br e e di n g a n d c o urts hi p
of t his s p e ci es is u n cl e ar. I n  Vir gi ni a, D y al ( 2 0 0 6) o bs er v e d a
f e m al e-first t ail str a d dl e  w al k i n P. ci n e r e us t h at  w as n ot
o bs er v e d i n t w o ot h er pl et h o d o nti d s p e ci es st u di e d.  H o w e v er,
t h e d at a s u g g est e d t h at t his b e h a vi or di d n ot l e a d t o s u c c essf ul
s p er m at o p h or e d e p ositi o n i n P. ci n er e us , a n d t h er ef or e D y al’s
( 2 0 0 6) h y p ot h esis, t h at f e m al es h a v e a l ar g er r ol e i n c o urts hi p
t h a n p r e vi o u sl y t h o u g ht, i s diffi c ult t o e v al u at e.  C o u rt s hi p
b e h a vi or s i n pl et h o d o nti d s  m o r e g e n e r all y  w e r e r e c e ntl y
r e vi e w e d b y St a u b et al. ( 2 0 2 0) .  T h e y s p e cifi c all y d e s c ri b e
a  m o r e a cti v e r ol e f o r f e m al e s i n c o u rt s hi p t h a n hi st o ri c al
st u di es  w o ul d s u g g est, a p att er n of o missi o n n ot u ni q u e t o s al a-
m a n d ers, as  E E B fi el ds stri v e t o a c hi e v e gr e at er g e n d er p arit y
i n b ot h s ci e ntists a n d t h eir s ci e n c e (St a u b et al. 2 0 2 0 ).

Fi n all y, a s m all n u m b er of r e c e nt st u di es h a v e f urt h er
i n v esti g at e d f e c al p ell et s q u as hi n g b e h a vi or,  w hi c h P etr a n k a
( 1 9 9 8) bri efl y s u m m ari z es at t h e e n d of his  Br e e di n g a n d
C o urts hi p s e cti o n.  T o d at e, t his b e h a vi or, a  m o difi c ati o n of n os e
t a p pi n g s u bstr at e t o d et e ct c h e mi c al c u es, h as o nl y b e e n o bs er v e d
i n f e m al es a n d is t h o u g ht t o b e i n v ol v e d i n f e m al e c h oi c e of  m at es
( e. g., K ar uz as et al. 2 0 0 4 ; C h o ui n ar d 2 0 1 2 ; J a e g er et al. 2 0 1 6). I n
l a b or at or y s etti n gs, f e m al es h a v e b e e n o bs er v e d s q u as hi n g f e c al
p ell ets  wit h t h eir s n o uts, a n d ex p eri m e nt al tri als s u g g est t h e y ar e
d et e cti n g c h e mi c al c u es a b o ut  m al e di et a n d  m al e h e alt h,  w hi c h
ar e t h e n us e d t o ass ess  m al e t errit or y q u alit y a n d/ or  m at e q u alit y
(Ja e g er et al. 2 0 1 6 ). K a r uz as et al. ( 2 0 0 4) f o u n d t h at  w hil e all
f e m al es i n v esti g at e d  m al e- m ar k e d s u bstr at es  m or e t h a n f e m al e
o n es, f e m al es o n p o or di ets  w er e es p e ci all y li k el y t o p arti ci p at e i n
t h e p ell et-s q u as hi n g b e h a vi or. K ar uz as et al. ( 2 0 0 4) a gr e e  wit h
P etr a n k a’s ( 1 9 9 8) s u g g esti o n t h at t h e b e h a vi or is li k el y us e d t o
ass ess t h e di ets of c o ns p e cifi cs; h o w e v er, t h e y s u g g est t h at t h e
b e h a vi or is n ot li mit e d t o t h e c o nt ext of  m at e s el e cti o n. I nst e a d,

f e m al es c o ul d b e usi n g p ell et-s q u as hi n g t o ass ess pr e y a v ail a bilit y
i n t h e e n vir o n m e nt (K ar uz as et al. 2 0 0 4 ). C h o ui n ar d ( 2 0 1 2) s u g-
g ests t h at f e c al p ell ets  m a y n ot b e t h e o nl y  m et h o d f e m al es h a v e
f or ass essi n g di et q u alit y of p ot e nti al  m at es. I n a l a b or at or y s et-
ti n g, C h o ui n ar d ( 2 0 1 2) o bs er v e d t h at  m al es o n hi g h- q u alit y di ets
h a d  m or e pr ot ei n i n t h e  m e nt al gl a n d c o m p ar e d t o  m al es o n l o w
q u alit y di ets.  F e m al es r es p o n d e d  m or e q ui c kl y t o a n d s p e nt  m or e
ti m e  wit h  m al es f e d hi g h q u alit y di ets (C h o ui n ar d 2 0 1 2 ).

W e still d o n ot k n o w  w h at i nfl u e n c es p at er nit y, b ut f e m al es
ar e k n o w n t o b e a bl e t o st or e  m ulti pl e s p er m at o p h or es a n d fr e-
q u e ntl y l a y cl ut c h es  wit h  m ulti pl e sir es ( Li e b g ol d et al. 2 0 0 6 ).
W e als o d o n ot k n o w h o w t h e s p er m fr o m diff er e nt  m al es
i nt er a ct.  T h er e ar e a d diti o n al g a ps i n o ur k n o wl e d g e s urr o u n d-
i n g h o w or  w h y  m al es a n d f e m al es  m a y o c c u p y a n d c o- d ef e n d
( e. g., M at his 1 9 8 9 ) t h e s a m e c o v er o bj e ct, a n d if t h er e is a n y
g e o gr a p hi c v ari ati o n i n  m ati n g b e h a vi or, as al m ost all of t h e
r es e ar c h s urr o u n di n g  m ati n g str at e gi es h as b e e n d o n e  wit h
i n di vi d u als fr o m  M L B S.  M or p h-s p e cifi c v ari ati o n i n  m at e q u al-
it y h as b e e n d o c u m e nt e d at o n e p o p ul ati o n i n  O hi o: stri p e d
m al es c o h a bit at e  wit h l ar g er, h e a vi er f e m al es r el ati v e t o t h os e
f e m al es c o h a bit ati n g  wit h u nstri p e d  m al es (A nt h o n y et al. 2 0 0 8 ).
Gi v e n t h e v ari ati o n i n ot h er  m or p h-s p e cifi c diff er e n c es a cr oss
p o p ul ati o ns (s e e a b o v e), t his p att er n s h o ul d b e ex pl or e d at ot h er
sit es.  R el at e d t o t his,  m or e fi el d r es e ar c h i n cl u di n g c a pt ur e –
m ar k –r e c a pt ur e  m et h o ds s h o ul d b e p erf or m e d t o d et er mi n e if
l o n g-t er m p airi n g of  m al es a n d f e m al es o v er  m ulti pl e s e as o ns
o c c urs.  F urt h er r es e ar c h s h o ul d als o f o c us o n  m at e s el e cti o n i n
P. ci n er e us , s p e cifi c all y i d e ntif yi n g t h e r ol e of vis u al sti m uli.
Fi n all y,  w e ar e u ns ur e of t h e s p e cifi c f u n cti o n of c o urts hi p p h er-
o m o n es, es p e ci all y P R F a n d P M F, b e c a us e pr e vi o us r es e ar c h
ass u m es t h e y p erf or m si mil ar r ol es i n P. ci n er e us as i n ot h er
t est e d pl et h o d o nti ds.

R e p r o d u cti v e st r at e g y. — I n t his s e cti o n, P etr a n k a ( 1 9 9 8)
s u m m ariz es  w h at  w as k n o w n at t h e ti m e a b o ut P. ci ner e us o vi p o-
siti o n, p ar e nt al c ar e, a n d b asi c d e v el o p m e nt.  G e n er all y, f e m al es
o vi p osit i n l at e s pri n g or e arl y s u m m er, alt h o u g h o bs er v ati o ns of
o vi p ositi o n w er e r e p ort e d as l at e as A u g ust i n n ort h er n Mi c hi g a n.
N ests ar e  m a d e i n c a viti es or cr e vi c es t h at f e m al es, a n d s o m e-
ti m es  m al es, att e n d  w hil e br o o di n g.  F e m al es a g gr essi v el y d ef e n d
e g gs fr o m c o ns p e cifi cs a n d pr e d at ors, a n d P etr a n k a ( 1 9 9 8) cit e d
e vi d e n c e f or r e d u c e d s ur vi v ors hi p of a b a n d o n e d cl ut c h es.  D uri n g
br o o di n g, f e m al es h a v e li mit e d o p p ort u niti es t o f e e d, a n d gr o w
si g nifi c a ntl y l ess, a p att er n  w hi c h is ex a c er b at e d i n t h e pr es-
e n c e of a n ot h er f e m al e ( P etr a n k a 1 9 9 8 ).  H o w e v er, f e m al es fr e-
q u e ntl y c a n ni b ali z e t h eir o w n e g gs  w h e n i n d u c e d t o o vi p osit i n
a l a b a n d e at t h e e g gs of a b a n d o n e d cl ut c h es i n b ot h l a b or at or y
a n d fi el d o bs er v ati o ns.  N ort h er n or hi g h- el e v ati o n f e m al es
t e n d t o o vi p osit i n c a viti es  wit hi n d e c a yi n g l o gs or b e n e at h
r o c ks a n d l o gs,  w h er e as o vi p ositi o n i n s o ut h er n p o p ul ati o ns
w as t y pi c all y o bs er v e d i n s u bs urf a c e r etr e ats cr e at e d b y ot h er
a ni m als. P etr a n k a ( 1 9 9 8) d es cri b es t h e gr oss a n at o m y of e g gs
a n d t h eir arr a n g e m e nt i n t h e cl ut c h:  G e n er all y, cl ut c h es ar e
s us p e n d e d fr o m t h e r o of of t h e c a vit y i n a gr a p e-li k e cl ust er.
P etr a n k a ( 1 9 9 8) f urt h er s u m m ari z es r e p orts of cl ut c h si z es a n d
o v ari a n e g g c o u nts fr o m s e v er al l o c ati o ns,  wit h a n a v er a g e
cl ut c h si z e b et w e e n six a n d ni n e e g gs. I n t hr e e p o p ul ati o ns
w h er e it  w as ex pl or e d, t h e n u m b er of  m at ur e e g gs  w as c orr e-
l at e d  wit h f e m al e S V L ( C o n n e cti c ut, L ott er 1 9 7 8 ;  T e n n ess e e,
N a g el 1 9 7 7 ) or f e m al e b o d y  m ass ( N e w Y or k, Fr as er 1 9 8 0 ).
E g g i n c u b ati o n l asts f or a p pr oxi m at el y 6  w k, a n d P etr a n k a
( 1 9 9 8) s u m m ari z e d st u di es of s e v er al p o p ul ati o ns  w h er e
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h at c hi n g o c c urs i n  A u g ust or S e pt e m b er. I n 1 9 9 8, v er y littl e
w as k n o w n a b o ut t h e d e v el o p m e nt of e m br y os, b ut  m at ur e
e m br y os h a d b e e n o bs er v e d  wit h t hr e e gills o n eit h er si d e of
t h e h e a d t h at ar e l ost ar o u n d t h e ti m e of h at c hi n g.

B e c a us e P. ci n e r e us h as n ot y et b e e n d o c u m e nt e d t o o vi-
p osit n at ur all y i n t h e l a b ( p u blis h e d l a b or at or y o vi p ositi o n is
i n d u c e d vi a h or m o n e i nj e cti o n, t y pi c all y  wit h a g o nists of
l ut ei ni zi n g h or m o n e-r el e asi n g h or m o n e [ L H R H], e. g., E v a ns
et al. 2 0 2 0 ), a n d t h eir n ests ar e oft e n diffi c ult t o l o c at e u n d er-
gr o u n d, st u di es o n t h eir r e pr o d u cti v e str at e g y si n c e P etr a n k a
( 1 9 9 8) h a v e b e e n li mit e d.  T h er e h a v e b e e n s e v er al i m p ort a nt
st u di es, h o w e v er,  w hi c h d o c u m e nt k e y o vi p ositi o n a n d c ar e
b e h a vi ors a n d f urt h er c h ar a ct eri z e t h e d e v el o p m e nt of P. ci nere us
e g gs a n d e m br y os.  O vi p ositi o n d at es,  w h e n r e p ort e d, g e n er all y
m at c h t h os e r e p ort e d i n s o ur c es cit e d b y P etr a n k a ( 1 9 9 8) ,
o c c urri n g fr e q u e ntl y ar o u n d J u n e, alt h o u g h,  m or e r e c e ntl y, a
n est i n  Vir gi ni a  w as f o u n d as e arl y as  A pril ( Orr a n d  Er nst 2 0 0 5 ).

M a dis o n et al. ( 1 9 9 9 a) d es cri b e d t h e e x a ct o vi p ositi n g
b e h a vi or of f e m al es i n d u c e d t o l a y e g gs i n t h e l a b.  F e m al es
ass u m e a n u psi d e- d o w n S-s h a p e t o l a y e g gs, usi n g t h eir t ail
t o br a c e t h e ms el v es, a n d  w er e i n t his p ositi o n f or o v er 6 h.
Fr o m t his p ositi o n, f e m al es s us p e n d e d t h eir e g gs fr o m t h e
b as e of a l o g a n d a dj ust e d t h e p ositi o ni n g of t h e e g gs aft er
o vi p ositi o n  wit h h er s n o ut. M a dis o n et al. ( 1 9 9 9 a) h y p ot h e-
si z e d t h at t his b e h a vi or  w o ul d pl a c e t aill ess f e m al es at a dis-
a d v a nt a g e f or o vi p ositi n g, a n d  m or e r e c e nt  w or k h as o bs er v e d
t aill ess f e m al es t o pr o d u c e f e w er o v a, i n di c ati n g t h at r e pr o d u c-
ti v e s u c c e ss i s i n hi bit e d b y t ail l o s s (Y u r e wi c z a n d  Wil b u r
2 0 0 4 ). M a di s o n et al. ( 1 9 9 9 a) al s o h y p ot h e si z e d a n e v ol u-
ti o n ar y a d v a nt a g e f or e g g s us p e nsi o n, si n c e u ns us p e n d e d e g gs
w er e c a n ni b ali z e d 1 0 0 % of t h e ti m e,  w hil e s us p e n d e d e g gs
w er e o nl y c a n ni b ali z e d 5 0 % of t h e ti m e.

C o ntr oll e d l a b or at or y br e e di n g of P. ci n er e us , f or ex a m pl e,
cr oss es of s p e cifi c  m al es a n d f e m al es as  w o ul d b e n e e d e d f or
s el e cti o n ex p eri m e nts or q u a ntit ati v e tr ait l o ci ( Q T L) a n al ysis,
is n ot d o c u m e nt e d t o d at e, a n d g e n er all y c o nsi d er e d n ot p ossi-
bl e i n t his s p e ci es ( P etr a n k a 1 9 9 8 ).  F e m al es d o st or e s p er m,
a n d s o c a n b e i n d u c e d t o l a y f ertili z e d e g gs i n t h e l a b ( e. g.,
M a dis o n et al. 1 9 9 9 a ; E v a ns et al. 2 0 2 0 ), t h us cr oss-f ost eri n g
ex p eri m e nts ar e p ossi bl e o n c e f e m al es pr o d u c e cl ut c h es.
Cr es pi a n d  L essi g ( 2 0 0 4) s u c c essf ull y cr oss-f ost er e d 1 5
cl ut c h es,  wit h 1 0 c o ntr ol cl ut c h es ( e g gs r e m o v e d fr o m  m ot h er’s
c ar e a n d t h e n r e pl a c e d).  T his st u d y s h o w e d t h e pr es e n c e of
m at er n al eff e cts, li k el y dri v e n b y diff er e n c es i n br o o di n g
b e h a vi or:  T h er e  w as a p ositi v e c orr el ati o n b et w e e n a f ost er
m ot h er’s S V L a n d h at c hli n g’s b o d y l e n gt h.  B e h a vi or all y, l ar g er
m ot h ers di d n ot  m o v e t h eir e g gs as oft e n a n d s p e nt  m or e ti m e
i n dir e ct c o nt a ct  wit h t h eir e g gs (Cr es pi a n d  L essi g 2 0 0 4 ).

Br o o di n g f e m al es  w er e  m or e li k el y t o a b a n d o n cl ut c h es i n
l o w-r es o ur c e c o n diti o ns (Y ur e wi c z a n d  Wil b ur 2 0 0 4 ).  T h e
a ut h ors f o u n d t h at s m all er cl ut c h si z es  w er e n ot c orr el at e d
wit h l ar g er e g gs,  m a ki n g cl ut c h si z e a n a p pr o pri at e pr ox y f or
r e pr o d u cti v e i n v est m e nt. Y ur e wi c z a n d  Wil b ur ( 2 0 0 4) als o
f o u n d t h at f e m al es  w er e l ess li k el y t o a b a n d o n or c a n ni b ali z e
l ar g er cl ut c h es ( a b o ut ei g ht e g gs), i n di c ati n g t h at t h e hi g h e n er-
g eti c c ost of br o o di n g o ut w ei g hs t h e fit n ess v al u e of s m all er
cl ut c h es ( a b o ut fi v e e g gs).  H o w e v er, a n ot h er st u d y s h o w e d
t h at br o o di n g f e m al es d ef e n d e d l ar g e ( 1 0 e g gs) a n d s m all
( 4 e g gs) cl ut c h es  wit h e q u al a g gr essi v e n ess (T or ni c k 2 0 1 0 ).
T h es e r es ults s e e m c o ntr a di ct or y, r e g ar di n g t h e a bilit y of
f e m al es t o diff er e nti at e b et w e e n cl ut c h si z es a n d  m a k e e n er-
g eti c i n v est m e nt d e cisi o ns a c c or di n gl y, b ut t h e dis cr e p a n c y  m a y

b e b e c a us e T or ni c k ( 2 0 1 0) di d n ot i n v esti g at e f e m al e b e h a vi or
wit h cl ut c h es of f e w er t h a n f o ur o v a.  F e m al es  w er e  m or e a g gr es-
si v e  w h e n d ef e n di n g  m or e  m at ur e cl ut c h es, i n di c ati n g t h at t h e
d e v el o p m e nt al st a g e of e g gs i nfl u e n c es i n v est m e nt d e cisi o ns b y
br o o di n g f e m al e P. ci n er e us (T or ni c k 2 0 1 0 ).  O v ari a n e g g c o u nts
w er e als o us e d t o d et er mi n e t h e a v er a g e cl ut c h si z e of s o m e
p o p ul ati o ns, as t h es e o bs er v ati o ns ar e t y pi c all y  m or e a c c essi bl e
a n d n o ni n v asi v e.  H o w e v er, n o st u di es h a v e y et d et er mi n e d t h e
r el ati o ns hi p b et w e e n o v ari a n e g g c o u nts a n d a ct u al cl ut c h si z e.
B e c a us e P. ci n er e us ar e k n o w n t o r e a bs or b e g gs ( N g a n d  Wil b ur
1 9 9 5 ), is it u n cl e ar h o w r eli a bl e t his  m et h o d is f or pr e di cti n g
cl ut c h si z e.

K er n e y ( 2 0 1 1) cr e at e d a c o m pl et e l ar v al st a gi n g t a bl e f or
P. ci n e r e us , s h o wi n g t h e d e v el o p m e nt of e m br y os o v er 7 2 d
u ntil h at c hi n g.  D e s pit e b ei n g a di r e ct- d e v el o pi n g s p e ci e s,
P. ci n e r e u s e m br y os  w er e f o u n d t o h a v e  m a n y c h ar a ct eristi cs
i n di c ati v e of a  m et a m or p h osi n g s p e ci es, i n cl u di n g h y o br a n c hi al
s k el et o n d e v el o p m e nt a n d t h e t e m p or ar y pr es e n c e of c ert ai n
c artil a g es, gill cl efts, a n d  L e y di g c ells ( K er n e y 2 0 1 1 ; K e r n e y
e t al. 2 0 1 2 ).  T his is r el e v a nt t o t h e l oss a n d r e- e v ol uti o n of t h e
l ar v al st a g e b y pl et h o d o nti d s p e ci es i n t h e g e n us D es m o g n a-
t h us, as t his s h o ws t h at t h e d e v el o p m e nt of k e y l ar v al tr aits  w as
n ot f ull y l ost i n dir e ct- d e v el o pi n g pl et h o d o nti ds ( K er n e y et al.
2 0 1 2 ).  R e c e nt  w or k b y L e wis et al. ( 2 0 2 2) h as f ull y c h ar a ct er-
i z e d t h e d e v el o p m e nt al b asis of l u n g l oss i n  Pl et h o d o nti d a e
usi n g P. ci n e r e us , D es m o g n at h us f us c us , a n d H e mi d a ct yli u m
s c ut at u m. I nt er esti n gl y, pl et h o d o nti d e m br y os d o b e gi n t o
d e v el o p l u n gs, b ut t h es e l u n g pri m or di a r e gr ess vi a a p o pt osis
pri or t o h at c hi n g ( L e wis et al. 2 0 2 2 ).

F ut ur e r es e ar c h o n t h e r e pr o d u cti v e str at e g y of P. ci n er e us
f e m al es s h o ul d b e c o g ni z a nt of p ot e nti al b e h a vi or al c h a n g es
d u e t o l a b or at or y s etti n gs ( e. g., i n d u ci n g o vi p ositi o n i n cr e as es
o o p h a g y; P etr a n k a 1 9 9 8 ; M a dis o n et al. 1 9 9 9 a ).  M or e fi el d-
b as e d st u di es a n d o bs er v ati o ns of r e pr o d u cti o n a n d br o o di n g
ar e n e c ess ar y f or c o nfi d e n c e i n t h e r es ults fr o m l a b or at or y
st u di es.  N o st u d y p u blis h e d si n c e 1 9 7 5 h as us e d Hi g ht o n’s
( 1 9 7 5) m et h o d of b ur yi n g j ars  wit h gr a vi d f e m al es i nsi d e.  Hi g h-
t o n ( 1 9 7 5) l at er c oll e ct e d t h e j ars  w hi c h c o nt ai n e d b ot h t h e
br o o di n g f e m al e a n d h er cl ut c h.  T his  m et h o d pr o vi d es a n alt er-
n ati v e t o h or m o n e i nj e cti o ns f or st u di es t h at r e q uir e f e m al es
a n d cl ut c h es a n d c o ul d p ossi bl y b e r efi n e d f or l a b or at or y us e.
F ut ur e st u di es s h o ul d als o d et er mi n e t h e a c c ur a c y of usi n g o v ar-
i a n e g g c o u nts t o pr e di ct cl ut c h si z e, as gr a vi d f e m al es ar e  m u c h
e asi er t o c a pt ur e a n d ass ess t h a n n esti n g f e m al es.  W e still d o n ot
k n o w  w h at f a ct ors i nfl u e n c e r e a bs or pti o n of e g gs, n or  w h at f a c-
t ors i n d u c e f e m al es t o c a n ni b ali z e t h eir o w n e g gs.  Fi n all y,
alt h o u g h r e pr o d u cti v e ti mi n g a n d cl ut c h si z e h a v e b e e n s h o w n
t o b e i nfl u e n c e d b y l atit u d e, t h er e h a v e n ot b e e n a n y r e c e nt
st u di es i n v esti g ati n g r e pr o d u cti v e tr e n ds i n p o p ul ati o ns at t h e
s o ut h er n r a n g e li mit a n d o ur k n o wl e d g e of p att er ns at t h e n ort h-
er n r a n g e li mit is fr o m a si n gl e p o p ul ati o n ( L e cl air et al. 2 0 0 6 ,
2 0 0 8 ).  T h os e s o ut h er n p o p ul ati o ns t h at h a v e b e e n st u di e d ar e at
el e v ati o n (i. e., at  M L B S; Cr es pi a n d  L essi g 2 0 0 4 ; Y ur e wi c z a n d
Wil b ur 2 0 0 4 ) a n d h a v e t h eir o w n l o c al p h e n ol o g y disti n ct fr o m
b ot h s o ut h er n a n d n ort h er n l o w el e v ati o n p o p ul ati o ns ( Fi g. 2 ),
s u g g esti n g t h eir r es ults  m a y n ot b e g e n er ali z a bl e t o t h os e
r e gi o ns.

T e r r e st ri al e c ol o g y: I nt r o d u cti o n. —  T h e t err estri al
e c ol o g y s e cti o n is t h e l e n gt hi est s e cti o n of P etr a n k a ( 1 9 9 8) .
W h e n c at e g ori zi n g st u di es,  w e f o u n d it us ef ul t o us e a fi n er-
s c al e br e a k d o w n of t o pi cs  wit hi n t err estri al e c ol o g y, a n d t h es e
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ar e r e pr es e nt e d b y o ur s u b h e a d ers i n t his s e cti o n.  T h er e ar e
s o m e t o pi cs t h at o v erl a p  wit h ot h er s e cti o ns of t his r e vi e w, a n d
ar e dis c uss e d i n t h os e ot h er s e cti o ns ( e. g., j u v e nil e h a bit at is
s u m m ari z e d i n Distri b uti o n a n d A d ult H a bit at), a n d s o m e t o pi cs
w e h a v e o pt e d t o c o m bi n e ( e. g., di et a n d f e e di n g b e h a vi ors).
Fi n all y,  w e e n d t his s e cti o n  wit h a c at c h all s e cti o n o n st u di es of
g e n er al b e h a vi or a n d ex p eri m e nt al  m et h o ds n ot dir e ctl y r el at e d
t o a n y of t h e pr e existi n g c at e g ori es i n t his or ot h er s e cti o ns.

T e r r e st ri al e c ol o g y:  Di et a n d f e e di n g  b e h a vi o r. —
P etr a n k a ( 1 9 9 8) d es cri b e d t h e di et of P. ci n e r e us as a n y p al-
at a bl e  m et a z o a n pr e y a n i n di vi d u al c a n c a pt ur e.  H e als o
n ot e d t h at di et is v ari a bl e, b ut t h e lit er at ur e P etr a n k a ( 1 9 9 8)
r e vi e ws s u g g ests t h er e ar e n o n oti c e a bl e s hifts i n di et ar y pr ef er-
e n c es as i n di vi d u als gr o w.  Pri or o bs er v ati o ns i n di c at e d t h at
a d ults c a n b e c a n ni b alisti c, c o ns u mi n g e g gs a n d j u v e nil es i n
b ot h t h e l a b, a n d o n r ar e o c c asi o ns, i n t h e fi el d. It  w as t h o u g ht
t h at P. ci n er e us f e d pri m aril y o n t h e f or est fl o or, b ut i n di vi d u als
h a v e b e e n o bs er v e d t o cli m b v e g et ati o n t o f or a g e. P etr a n k a
( 1 9 9 8) cit e d li mit e d e vi d e n c e f or  wi nt er f e e di n g i n u n d er-
gr o u n d r etr e ats fr o m a p o p ul ati o n i n I n di a n a, b as e d o n t h e
st o m a c h c o nt e nts of s p e ci m e ns d u g o ut of a b a n d o n e d a nt
m o u n ds.  A d ult P. ci n e r e us ar e k n o w n t o us e b ot h vis u al a n d
olf a ct or y c u es t o fi n d pr e y. I n di vi d u als h a v e b e e n o bs er v e d
s el e cti n g hi g h er- q u alit y (i. e., hi g h er c al ori c v al u e) pr e y o v er l o w-
q u alit y pr e y  w h e n pr e y d e nsit y is hi g h, b ut e ati n g all a v ail a bl e
pr e y  w h e n pr e y d e nsit y  w as l o w (s u m m ari z e d i n P etr a n k a 1 9 9 8 ).

At l e ast 3 5 r e c e nt st u di es h a v e f o c us e d o n t h e di et a n d/ or
f e e di n g b e h a vi ors of P. ci n e r e us si n c e P etr a n k a ( 1 9 9 8) .  Di et
w as ass ess e d dir e ctl y b y ex a mi ni n g st o m a c h c o nt e nts ( vi a diss e c-
ti o n or fl us hi n g) i n 1 5 st u di es.  As  mi g ht b e ex p e ct e d, pr e y it e ms
v ar y b y l o c ati o n, b ut a nts,  mit es, a n n eli d  w or ms, a n d s pri n gt ails
( C oll e m b ol a) ar e t h e  m ost c o m m o n pr e y it e ms a cr oss t h e r a n g e
(B ell o c q et al. 2 0 0 0 ; R o o n e y et al. 2 0 0 0 ; A d a ms a n d  R o hlf
2 0 0 0 ; M a er z a n d  K ar u z as 2 0 0 3 ; M a er z et al. 2 0 0 5 , 2 0 0 6 ; Arif
et al. 2 0 0 7 ; A nt h o n y et al. 2 0 0 8 ; I v a n o v et al. 2 0 1 1; B o n di et al.
2 0 1 5 , 2 0 1 9 ; P al u h et al. 2 0 1 5 ; St u c z k a et al. 2 0 1 6 ; H a nt a k et al.
2 0 1 6 , 2 0 2 0 ). I nt er esti n gl y, o n e st u d y b as e d i n  D el a w ar e f o u n d
a n a b u n d a n c e of  C oll e m b ol a i n t h e fi el d, b ut n o n e i n s al a m a n-
d er st o m a c hs, alt h o u g h t h e s a m pl e si z e of i n di vi d u al st o m a c h
c o nt e nts  w as s m all c o m p ar e d t o ot h er st u di es list e d a b o v e ( n ¼
1 2; R o o n e y et al. 2 0 0 0 ).  T hr e e st u di es ex pl or e d r el ati o ns hi ps
b et w e e n P. ci n er e us a n d n o n n ati v e pr e y, fi n di n g e vi d e n c e t h at
n o n n ati v e i n v ert e br at es c a n eit h er s er v e as a n a d d e d r es o ur c e
c o ns u m e d al o n gsi d e n ati v e pr e y ( M a er z et al. 2 0 0 5 ; I v a n o v
et al. 2 0 1 1 ) or ar e i g n or e d if d e e m e d u n p al at a bl e (D u c e y et al.
1 9 9 9 ).  Alt h o u g h b y n o  m e a ns t h e first st u d y t o us e t h e  m et h o d,
B o n di et al. ( 2 0 1 5) t est e d t h e effi c a c y of t h e g astri c l a v a g e
m et h o d (i. e., st o m a c h fl us hi n g) as a t e c h ni q u e f or n o nl et h al
s a m pli n g of s al a m a n d er st o m a c h c o nt e nts.  T h e a ut h ors fi n d it
to b e r eli a bl e; 9 5 % of s al a m a n d ers r e g ur git at e d s o m e or all of
t h eir st o m a c h c o nt e nts.  L ar g e pr e y (l a n d s n ails, a d ult  C ol e o pt er a)
w er e t h e l e ast li k el y t o b e r e c o v er e d t hr o u g h g astri c l a v a g e, a n d
oft e n t h es e i nst a n c es  w er e si n g ul ar it e ms l eft b e hi n d  w hil e all
s m all er pr e y  w er e r e c o v er e d (B o n di et al. 2 0 1 5 ).  Fi n all y, t h er e
w er e t w o st u di es t h at pr o vi d e a d diti o n al c o nfir m ati o n of c a n ni b al-
is m i n t h e fi el d (M a er z a n d  K ar uz as 2 0 0 3 ; G a d e et al. 2 0 1 7 ).

S e v er al st u di es h a v e ex pl or e d h e a d  m or p h ol o g y i n P. ci n er-
e us a n d ot h er c o n g e n ers ( e. g., A d a ms a n d  R o hlf 2 0 0 0 ; M a er z
et al. 2 0 0 6 ; Arif et al. 2 0 0 7 ; A d a ms 2 0 1 1 ), f o c usi n g o n q u esti o ns
of c h ar a ct er dis pl a c e m e nt i n s y m p atr y  wit h c o n g e n ers a n d r el a-
ti o ns hi ps b et w e e n h e a d s h a p e a n d pr e y si z e.  T h es e ar e all

dis c uss e d i n  m or e d et ail i n t h e  C o m m u nit y  E c ol o g y:  Ot h er S al-
a m a n d ers a n d P. ci n er e us I nt er a cti o ns s e cti o n.  H er e,  w e n ot e
t h at A d a ms ( 2 0 1 1) ex pl or e d t h e h erit a bilit y a n d q u a ntit ati v e
g e n eti cs of h e a d s h a p e v ari ati o n i n h at c hli n g P. ci n er e us a n d P.
n etti n gi .  T h e h erit a bilit y of h e a d s h a p e  w as g e n er all y hi g h
( h2 . 0. 6 5); h o w e v er, A d a ms ( 2 0 1 1) als o f o u n d e vi d e n c e t h at
t h es e t w o s p e ci es  w o ul d e v ol v e diff er e ntl y i n r es p o ns e t o t h e
s a m e s el e cti o n pr ess ur e o n h e a d s h a p e, s u g g esti n g h e a d s h a p e
as a p ot e nti al tr ait axis b y  w hi c h di v ersifi c ati o n i n s al a m a n d ers
o c c urs.  F or a gi n g- ass o ci at e d b e h a vi ors, s u c h as t errit ori al
d ef e ns e of pr e y-ri c h s p a c e, h a v e als o b e e n st u di e d i n d et ail,
a n d ar e s u m m ari z e d i n t h e s e cti o n  T err estri al  E c ol o g y:  T errit o-
ri es a n d  H o m e  R a n g e Si z e.

A nt h o n y et al. ( 2 0 0 8 , 2 0 1 7 ) ex pl or e d t h e r el ati o ns hi p b et w e e n
di et a n d c ol or p h e n ot y p e of a si n gl e p o p ul ati o n i n  O hi o. I n
a ut u m n, A nt h o n y et al. ( 2 0 0 8) f o u n d t h at stri p e d  m or p hs e at
m or e di v ers e a n d  m or e pr ofit a bl e (i. e., e asi er t o di g est) pr e y
t h a n u nstri p e d i n di vi d u als,  w h er e as t h e f oll o w- u p st u d y f o u n d
t h at stri p e d  m or p hs r esi d e d o n t errit ori es  wit h a gr e at er a b u n-
d a n c e of a v ail a bl e pr e y it e ms ( A nt h o n y et al. 2 0 1 7 ).  At t h e
s a m e p o p ul ati o n,  wit h r e g ul ar s a m pli n g a cr oss 1 3  m o, St u c z k a
et al. ( 2 0 1 6) f o u n d t h e o p p osit e p att e r n t o A nt h o n y et al.
( 2 0 0 8):  T h e di et of u nstri p e d  m or p hs  w as  m or e di v ers e t h a n
t h at of stri p e d  m or p hs; h o w e v er, t h e y als o f o u n d t h at t h e di et
diff er e n c es o bs er v e d b et w e e n  m or p hs  w er e gr e at est d uri n g
s e as o ns  wit h t h e gr e at est s urf a c e a cti vit y of s al a m a n d ers (s pri n g
a n d a ut u m n), t h at is,  w h e n c o m p etiti o n a m o n g i n di vi d u als is
hi g h est.  T o g et h er  wit h a r el at e d st u d y fr o m t h e s a m e p o p ul a-
ti o n o n  m or p h-s p e cifi c a g gr essi o n b y R eit er et al. ( 2 0 1 4) , t h es e
f o ur st u di es s u g g est t h at stri p e d  m or p hs  m a y c o m p etiti v el y
e x cl u d e u nstri p e d  m or p hs fr o m t errit ori es  wit h l ar g er q u a nti-
ti es of  m or e e n er g eti c all y pr ofit a bl e pr e y.

T w o r e c e nt st u di es b y H a nt a k et al. ( 2 0 1 6 , 2 0 2 0 ) s u g g est t h at
t h es e d o c u m e nt e d di et diff er e n c es b et w e e n  m or p hs ar e li k el y
p o p ul ati o n s p e cifi c a n d hi g hl y v ari a bl e a cr oss b ot h ti m e a n d
s p a c e.  At o n e l o c ati o n i n  O hi o, H a nt a k et al. ( 2 0 1 6) f o u n d n o
si g nifi c a nt diff er e n c es b et w e e n t h e di ets of s y m p atri c stri p e d
(n ¼ 2 9) a n d er yt hristi c ( n ¼ 2 5)  m or p hs. H a nt a k et al. ( 2 0 2 0)
l o o k e d at st o m a c h c o nt e nts f or s al a m a n d ers at six  O hi o p o p ul a-
ti o ns: t w o  m o n o m or p hi c stri p e d, t w o p ol y m or p hi c, a n d t w o
n e arl y  m o n o m or p hi c ( . 9 9 %) u nstri p e d.  O n e of t h e p ol y m or-
p hi c p o p ul ati o ns  w as t h e s a m e p o p ul ati o n s a m pl e d b y A nt h o n y
et al. ( 2 0 0 8 , 2 0 1 7 ), R eit er et al. ( 2 0 1 4) , a n d St u c z k a et al.
( 2 0 1 6). H a nt a k et al. ( 2 0 2 0) als o l o o k e d at t e m p or al diff er e n c es
i n di et, b y s a m pli n g i n b ot h t h e s pri n g a n d a ut u m n s e as o ns.
C o ntr ar y t o e arli er st u di es dis c uss e d pr e vi o usl y, t h e y f o u n d
hi g h l e v els of di et o v erl a p b et w e e n  m or p hs, b ot h  wit hi n a p o p-
ul ati o n, a cr oss p o p ul ati o ns, a n d a cr oss s e as o ns.  T h e p ol y m or-
p hi c p o p ul ati o n s a m pl e d b y b ot h H a nt a k et al. ( 2 0 2 0) a n d t h e
st u di es cit e d a b o v e o nl y s h o w e d  m or p h-s p e cifi c diff er e n c es i n
di et i n a ut u m n.  T h e ot h er p ol y m or p hi c p o p ul ati o n s h o w e d n o
si g nifi c a nt  m or p h-s p e cifi c diff er e n c es i n di et (H a nt a k et al.
2 0 2 0 ).  T h e di et ar y br e a dt h of b ot h  m or p hs di d n ot c h a n g e
b et w e e n  m o n o m or p hi c a n d p ol y m or p hi c p o p ul ati o ns, a n d di et
c o m p ositi o n v ari e d a cr oss s e as o ns.

H a nt a k et al. ( 2 0 2 0) n ot e d i n t h eir dis c ussi o n t h at t h e s a m pl e
si z es i n t h eir st u d y  w er e  m u c h l o w er t h a n t h e e arli er st u di es: f or
t h e s a m e p ol y m or p hi c p o p ul ati o n, t h e s a m pl e si z e f or H a nt a k
et al. ( 2 0 2 0) w as n ¼ 4 0, a n d f or St u c z k a et al. ( 2 0 1 6) w as n ¼
2 5 6.  T h us, alt h o u g h H a nt a k et al. ( 2 0 2 0) a n d ot h er  m ulti p o p ul a-
ti o n st u di es ( e. g., P etr u z zi et al. 2 0 0 6 ) s u g g est t h at  m a n y of pr e-
vi o usl y d o c u m e nt e d diff er e n c es b et w e e n  m or p hs  m a y b e hi g hl y
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l o c ali z e d, H a nt a k et al. ( 2 0 2 0) p arti c ul arl y c all att e nti o n t o t h e
l o gisti c al c h all e n g es of b al a n ci n g s a m pl e si z e a n d eff e ct si z e i n
m ulti p o p ul ati o n st u di es f or a g e o gr a p hi c all y  wi d e-r a n gi n g s p e-
ci es li k e P. ci n er e us. T h es e c h all e n g es  m a k e d et e cti o n of s u btl e
diff er e n c es b et w e e n  m or p hs diffi c ult  wit h o ut l ar g e s a m pl e si z es;
h o w e v er, t h e c h all e n g es  m a y b e s ur m o u nt a bl e  wit h a n et w or k e d
r es e ar c h a p pr o a c h b y  m ulti pl e r es e ar c h t e a ms a cr oss t h e r a n g e
of P. ci n er e us .  Fi n all y, H a nt a k et al. ( 2 0 2 0) m a k e a str o n g c as e
f or r e a n al ysis of m or p h-s p e cifi c tr ait c o m pl ex es wit hi n a g e o-
gr a p hi c c o nt ext.  As n ot e d e arli er, c o nsi d er ati o n of t h e p h yl o g e o-
gr a p hi c cl a d e t o  w hi c h a p o p ul ati o n b el o n gs ( R a d o ms ki et al.
2 0 2 0 )  will h el p i n t his e n d e a v or.

M or e g e n er all y, r e c e nt  w or k c o nfir ms t h at P. ci n e r e us f or-
a g e at all ti m es of d a y, alt h o u g h ni g ht f or a gi n g is li k el y t h e
pr e d o mi n a nt  m o d e ( Pl a c y k a n d  Gr a v es 2 0 0 1 a ; Li e b g ol d a n d
Di b bl e 2 0 1 1 ).  Ni g ht- a cti v e s al a m a n d e r s h a d hi g h e r  m a s s,
a n d t h er e  w as l o w er pr e y a b u n d a n c e i n t h eir fi el d e n cl os ur es,
c o m p ar e d t o e n cl os ur es  wit h f e w er ni g ht- a cti v e s al a m a n d ers
(Li e b g ol d a n d  Di b bl e 2 0 1 1 ).  At ni g ht, olf a ct or y c u es ar e t h o u g ht
t o b e  m ost i m p ort a nt, as e vi d e n c e d b y i n cr e as e d n os e t a p pi n g i n
t h e d ar k (Pl a c y k a n d  Gr a v es 2 0 0 1 a ), a n d d e cr e as e d pr e d ati o n
effi ci e n c y  w h e n t h e v o m er o n as al s yst e m is i m p air e d ( Pl a c y k a n d
Gr a v es 2 0 0 2 ). T elf er a n d  L a b er g e ( 2 0 1 3) f o u n d t h at s al a m a n-
d ers  w er e  m or e li k el y t o fi n d a n d i n v esti g at e s ol u bl e olf a ct or y
c u es o v er v ol atil e c u es.  T h e r eli a n c e o n s ol u bl e olf a ct or y c u es is
als o s u p p ort e d b y M a er z et al. ( 2 0 0 1) ,  w hi c h f o u n d t h at t h e f or-
a gi n g a cti vit y of i n di vi d u als  w as r e d u c e d  w h e n ex p os e d t o  w at er
s oil e d b y  C o m m o n  G art er S n a k es ( T h a m n o p his si rt alis ). S o ci al
hi er ar c hi es als o a p p e ar t o i nfl u e n c e f or a gi n g a cti vit y. Li e b g ol d
a n d  Di b bl e ( 2 0 1 1) f o u n d t h at b ot h a d ults a n d j u v e nil es f or-
a g e d  m or e a cti v el y  w h e n e n cl os e d  wit h f a mili ar i n di vi d u als of
t h e o p p osit e a g e cl ass c o m p ar e d t o  w h e n e n cl os e d  wit h u nf a-
mili ar i n di vi d u als of t h e o p p osit e a g e cl ass.

Wis e a n d  B u c h a n a n ( 2 0 0 6) s u m m ari z e t hr e e pr e vi o usl y
u n p u blis h e d st u di es fr o m t h eir r es e ar c h gr o u p  w hi c h ex pl or e
h o w diff er e nt l e v els of a m bi e nt li g ht at ni g ht i m p a ct f or a gi n g.
I n all t hr e e st u di es, t h er e is e vi d e n c e t h at f or a gi n g is ai d e d b y
i n cr e asi n g a m bi e nt li g ht l e v els, es p e ci all y if pr e y c h e mi c al c u es
ar e bl o c k e d. I n t h e first t w o st u di es,  w h e n pr e y c h e mi c al c u es
ar e a v ail a bl e, t h er e is n o c h a n g e i n f or a gi n g b e h a vi or u n d er dif-
f er e nt li g ht tr e at m e nts (Wis e a n d  B u c h a n a n 2 0 0 6 ).  H o w e v er,
w h e n pr e y c h e mi c al c u es ar e n ot a v ail a bl e, s al a m a n d ers ar e
f ast er t o ori e nt t o a n d att e m pt c a pt ur e of pr e y i n tr e at m e nts
t h at i n cl u d e eit h er r a pi d s hifts fr o m t ot al d ar k n ess ( 1 0 5 l ux)
t o bri g ht li g ht ( 3. 8 or 1 2 l ux) or b y i n cr e as es i n n at ur al l e v els of
a m bi e nt li g ht ( e. g., t wili g ht,  m o o nli g ht, st a rli g ht; t r e at-
m e nt s r a n gi n g fr o m 1 0 1 – 1 0 5 l ux; Wis e a n d  B u c h a n a n 2 0 0 6 ).
I n t h e t hir d st u d y s u m m ari z e d b y Wis e a n d  B u c h a n a n ( 2 0 0 6) ,
s al a m a n d ers  w er e si g nifi c a ntl y  m or e a cti v e i n t wili g ht ( 1 0 1 l ux)
a n d d a y ( p h ot o p h as e; 1 l u x; e q ui v al e nt t o di m d a yli g ht u n d er
a f or est c a n o p y) tr e at m e nts t h a n u n d er t h e ni g ht tr e at m e nt
(s c ot o p h as e; 1 0 3 l u x; e q ui v al e nt t o  m o o nli g ht i n t h e f or est).
H o w e v er, t h e o bs e r v e d i n c r e a s e s i n a cti vit y di d n ot c h a n g e
t h e a m o u nts of pr e y c o ns u m e d a cr oss tr e at m e nts (Wis e a n d
B u c h a n a n 2 0 0 6 ).

Gi b b o ns et al. ( 2 0 0 5) f o u n d t h at alt h o u g h t h er e is a g e n eti c
c o m p o n e nt t o f or a gi n g effi ci e n c y, l e ar ni n g a n d e x p os ur e t o
pr e y c a n i m pr o v e f or a gi n g effi ci e n c y o v er ti m e. S o ur c es cit e d
b y P etr a n k a ( 1 9 9 8) s u g g est e d t h at cli m bi n g b e h a vi or  w as
li k el y a f or a gi n g t a cti c, a n d t h e r es ults of C ot e et al. ( 2 0 1 6)
s u p p ort t his.  T h e y f o u n d t h at s al a m a n d ers e x p os e d t o d o w els
wit h pr e y s c e nt tr ails cli m b e d hi g h er a n d f or l o n g er t h a n o n

c o ntr ol ( u ns c e nt e d) d o w els. I n di vi d u als ex p eri m e nt all y i nf e ct e d
wit h t h e f u n g al p at h o g e n B atr a c h o c h ytri u m d e n dr o b ati dis
(B d ) a p p e ar t o c o m p e ns at e f or t his i nf e cti o n b y f or a gi n g  m or e
i n a l a b or at or y s etti n g (H ess et al. 2 0 1 5 ).  T h e a ut h ors f o u n d
mi ni m al fit n ess eff e cts of B d i nf e cti o ns c o m p ar e d t o u ni nf e ct e d
c o ntr ols, s u g g esti n g t h at t h e extr a f or a gi n g di d h el p t h os e i n di-
vi d u als fi g ht i nf e cti o n.

P h ysi ol o gi c all y, t e m p er at ur e s e e ms t o pl a y a criti c al r ol e i n
t h e effi ci e n c y of f e e di n g.  Di v ersit y i n t h e g ut  mi cr o bi o m e of
P. ci n e r e us b e gi ns t o d e cli n e at 2 0 8C, a n d di g esti o n effi ci e n c y
w as t h e gr e at est at 1 5 8C ( F o nt ai n e et al. 2 0 1 8 ).  T w o st u di es
h a v e ex pl or e d t h e us e of st a bl e is ot o p e a n al ysis t o st u d y di et a n d
ot h er f a ct ors ( e. g., e c os yst e m-l e v el n utri e nt c y cli n g, Mil a n o vi c h
a n d  M a er z 2 0 1 2 , 2 0 1 3 ).  T h es e st u di es ar e dis c uss e d i n  m or e
d et ail i n t h e  A d diti o n al  T o pi cs:  E c os yst e m  E c ol o g y s e cti o n.

G astri c l a v a g e h as pr o v e n t o b e a n i n v al u a bl e  m et h o d f or
n o nl et h al i n v esti g ati o ns i nt o t h e di et of P. ci n er e us ( e. g., B o n di
et al. 2 0 1 5 ).  F ut ur e c h ar a ct eri z ati o n of t h e di et of P. ci n e r e us
m a y b e f urt h er i m pr o v e d b y a p pli c ati o n of  m o d er n  m ol e c ul ar
m et h o ds, s u c h as  D N A  m et a b ar c o di n g ( e. g., H ar ms- T u o h y
et al. 2 0 1 6 ), t o st o m a c h c o nt e nts a n d f e c al  m at eri al.  As  wit h
m a n y t o pi cs r e vi e w e d h er e, a n d e x e m plifi e d b y t h e  m or e s p a-
ti all y a n d t e m p or all y e xt e nsi v e  w or k of H a nt a k et al. ( 2 0 2 0) ,
t h er e is  m u c h t o l e ar n o n t h e g e o gr a p hi c v ari ati o n a n d s o ci al
c o nt e xt f or b ot h di et a n d f or a gi n g b e h a vi ors, i n cl u di n g fi el d
o bs er v ati o ns of f or a gi n g b e h a vi or t o c o m pl e m e nt l a b st u di es.

T e r r est ri al e c ol o g y:  R el ati v e a b u n d a n c e a n d d e nsit y. —
R el ati v e a b u n d a n c e a n d d e nsit y  w er e o nl y bri efl y dis c uss e d
b y P etr a n k a ( 1 9 9 8) .  At t h at ti m e, s e v er al st u di es h a d i n d e p e n-
d e ntl y s u g g est e d t h at  m ost of t h e P. ci n er e us p o p ul ati o n  w as
b el o w t h e s oil s urf a c e o n a n y gi v e n d a y (s e e als o dis c ussi o n of
t his t o pi c i n A nt h o n y a n d Pfi n gst e n 2 0 1 3 ).  T h er ef or e, P etr a n k a
( 1 9 9 8) c o n cl u d e d, c o u nts of s al a m a n d ers o n t h e s urf a c e a n d
m ar k –r e c a pt ur e  m et h o ds li k el y u n d er esti m at e t h e tr u e p o p ul a-
ti o n si z e. I n d e e d, as p art of a pr e d at or-r e m o v al ex p eri m e nt,
Hi c k ers o n et al. ( 2 0 1 7) r e m o v e d all s urf a c e- a cti v e s al a m a n d ers
fr o m u n d er 1 4 4  A C Os d uri n g 9 8 visits a cr oss 4 y a n d esti m at e d
t h at t his o nl y d e pr ess e d t h e s al a m a n d er p o p ul ati o n d e nsit y b y
2 8 %. S o ur c es cit e d b y P etr a n k a ( 1 9 9 8) esti m at e d s al a m a n d er
d e nsit y r a n g e d fr o m 0. 2 1 s al a m a n d ers/ m 2 i n P e n ns yl v a ni a t o
2. 8 s al a m a n d ers/ m 2 i n  Vir gi ni a.

B ot h S e mlits c h et al. ( 2 0 1 4) a n d Gr a nt et al. ( 2 0 2 4) s u m m a-
ri z e pr e vi o usl y p u blis h e d d e nsit y esti m at es f or P. ci n er e us . B ot h
s u m m ari es r e p ort d e nsit y esti m at es r a n gi n g fr o m 0. 0 5 t o 3. 3 s al-
a m a n d ers/ m 2 (S e mlits c h et al. 2 0 1 4 ; t a bl e 4; Gr a nt et al. 2 0 2 4 :
t a bl e 1). Gr a nt et al. ( 2 0 2 4) a d diti o n all y pr es e nt n e w d at a fr o m a
n et w or k e d s p ati al c a pt ur e –r e c a pt ur e pr oj e ct c o n d u ct e d i n 1 8
st u d y ar e as a cr oss t h e r a n g e of P. ci ner e us. Usi n g t h es e n e w d at a,
Gr a nt et al. ( 2 0 2 4) esti m at e d t h e r a n g e of a v er a g e d e nsiti es t o b e
0. 1 9 5 – 3. 4 3 s al a m a n d ers/ m 2 ,  wit h a n et w or k- wi d e a v er a g e d e nsit y
of 1. 1 6 s al a m a n d ers/ m 2 . I n  Vir gi ni a, a d diti o n al o utli er p o p ul a-
ti o ns  wit h e v e n hi g h er a v er a g e d e nsiti es h a v e b e e n r e c or d e d:
first, i n S h e n a n d o a h  N ati o n al P ar k,  Vir gi ni a, J u n g et al. ( 2 0 0 0 a)
esti m at e d d e nsit y as hi g h as 1 8. 5 s al a m a n d ers/ m 2 a n d s e c o n d,
at t h e s o ut h e r n r a n g e e d g e i n u r b a n  Ri c h m o n d,  Vi r gi ni a,
H e r n a ´n d e z- P a c h e c o et al. ( 2 0 1 9) e sti m at e d d e nsiti es fr o m
2. 4 9 t o 6. 2 6 s al a m a n d ers/ m 2 p er pl ot s ur v e y e d o v er 2 yr ( S u p pl e-
m e nt al  M at eri al S 1 6; S u p pl e m e nt al  Fi g. S 2, a v ail a bl e o nli n e; t his
p o p ul ati o n is als o i n cl u d e d i n Gr a nt et al. 2 0 2 4 ).

M or e r e c e nt r es e ar c h f o c us es o n h o w s al a m a n d er a b u n d a n c e
is i m p a ct e d b y h u m a n a cti viti es.  T h es e ar e dis c uss e d i n  m or e
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d et ail i n t h e  C o ns er v ati o n  Bi ol o g y a n d  A d diti o n al  T o pi cs:  M a n-
a g e m e nt s e cti o ns t o f oll o w, b ut h er e  w e bri efl y d es cri b e t h e
i m p a ct of r o a ds, f or est –f ar m e d g es, a n d pr es cri b e d fir e o n
c o u nts of s urf a c e- a cti v e s al a m a n d ers. Pl et h o d o n ci n er e us h as
b e e n o bs er v e d t o o c c u p y f or est e d l o c ati o ns al o n g a n ur b a n t o
r ur al gr a di e nt (Gi b bs 1 9 9 8 a ).  H o w e v er, s al a m a n d er c o u nts ar e
r e d u c e d n e ar gr a v el r o a ds, a n d t his is li k el y d u e t o a r e d u cti o n
i n s oil  m oist ur e n e ar r o a ds (M ars h a n d  B e c k m a n 2 0 0 4 ).  Dr y
c o n diti o ns at f or est-f ar m e d g es als o l e a d t o r e d u c e d c o u nts of
s al a m a n d ers i n t h es e e c ot o n es (Y o u n g a n d Y a h n er 2 0 0 3 ).  A n
ex p eri m e nt al st u d y c orr o b or at es t h es e o bs er v ati o ns,  wit h a d ults
a n d j u v e nil es f o u n d t o b e  m or e a b u n d a nt i n pl ots  wit h a d d e d
m oist ur e a n d  m or e a cti v e i n pl ots  wit h  m or e c o v er o bj e cts
(Gr o v er 1 9 9 8 ). I n cr e as e d a b u n d a n c e of c o v er o bj e cts n e ar  m ai n-
t ai n e d r e cr e ati o n al tr ails  m a y b e r es p o nsi bl e f or i n cr e as e d s al a-
m a n d er c o u nts n e ar tr ails ( Fl e mi n g et al. 2 0 1 1 ). Pr es cri b e d fir e
di d n ot i m p a ct c a pt ur e r at es of P. ci n er e us i n  Vir gi ni a (K e ys er
et al. 2 0 0 4 ).

S e b ur n a n d  M all o n ( 2 0 1 7) hi g hli g ht s o m e of t h e c h al-
l e n g es of usi n g c o m m u nit y s ci e n c e d at a t o d et e ct c h a n g es i n
a b u n d a n c e a n d o c c u p a n c y.  As a cr y pti c s p e ci es, P. ci n er e us m a y
n ot b e  w ell r e pr es e nt e d i n c o m m u nit y s ci e n c e d at a b e c a us e of
its l o w d et e cti o n pr o b a bilit y a n d t h er ef or e,  m a y a p p e ar as if it is
d e cli ni n g.  W h e n i n v esti g ati n g p ot e nti al d e cli n es of P. ci n er e us i n
O nt ari o,  C a n a d a o v er a 2 0- y p eri o d, S e b ur n a n d  M all o n ( 2 0 1 7)
u s e d n at u r al c o v e r s e a r c h e s a n d f o u n d t h at 8 4 % of a r e a s
d esi g n at e d as u n o c c u pi e d b y c o m m u nit y s ci e n c e d at a  w er e
a ct u all y o c c u pi e d.  Fr o m t h es e fi n di n gs, t h e y s u g g est t h at at
l e ast 3 0 c o v er o bj e cts n e e d e d t o b e s e ar c h e d t o att ai n 5 0 %
d et e cti o n pr o b a bilit y.  T h e r es ults of t his st u d y p ar all el ot h er
s u g g esti o ns t h at a c c o u nti n g f or d et e cti o n is criti c al f or d et er-
mi ni n g t h e st at us ( e. g., a b u n d a n c e or o c c u p a n c y) of P. ci n e r-
e us p o p ul ati o ns ( e. g., S ut h erl a n d et al. 2 0 1 6 ).

T e r r est ri al e c ol o g y: S e as o n al a cti vit y a n d dis p e rs al. —
P etr a n k a ( 1 9 9 8) d es cri b es h o w littl e  w e k n o w a b o ut t h e a cti vit y
of s al a m a n d ers u n d er gr o u n d a n d h o w t h es e p att er ns v ar y g e o-
gr a p hi c all y.  M a n y of t h e st u di es cit e d b y P etr a n k a ( 1 9 9 8) i n di-
c at e d t h at t h er e is a s e as o n al p att er n t o v erti c al  m o v e m e nt,
wit h s uit a bl e s oil  m oist ur e l e v els a n d t e m p er at ur es dri vi n g
m o v e m e nt t o t h e s urf a c e d uri n g t h e s pri n g a n d a ut u m n i n
m ost l o c ati o ns ( n ort h er n i n Fi g. 2 ). P etr a n k a ( 1 9 9 8) s u m m a-
ri z es o n e st u d y t h at f o u n d P. ci n er e us as d e e p as 1  m i n  wi nt er
a n d a n ot h er st u d y  w hi c h d e m o nstr at e d t h at P. ci n er e us n ot
o nl y r eli es o n t h e b urr o ws a n d t u n n els  m a d e b y ot h er f oss ori al
s p e ci es t o r etr e at u n d er gr o u n d, b ut is li k el y i n c a p a bl e of d oi n g
m u c h  m or e t h a n e nl ar gi n g existi n g b urr o ws.  R e c e nt  w or k b y
C a´c er es- C h ar n e c o a n d  R a ns o m ( 2 0 1 0) c o nfir ms t h at P. ci n er-
e us us es e art h w or m b urr o ws. P etr a n k a ( 1 9 9 8) di d n ot  m e nti o n
a n y st u di es o n n at ur al dis p ers al or  mi gr ati o n b ut h e di d s u m-
m ari z e r es e ar c h d o c u m e nti n g h o w P. ci n er e us c a n r et ur n t o its
ori gi n al l o c ati o n aft er a 9 0- m dis pl a c e m e nt.

B as e d o n P etr a n k a’s ( 1 9 9 8) s u m m ar y, o ur o w n fi el d ex p eri-
e n c e  wit h t his s p e ci es t hr o u g h o ut its r a n g e, a n d t h e fi v e r e c e nt
s u p p orti n g st u di es d es cri b e d h er e,  w e d e pi ct t h e s urf a c e a cti v-
it y p h e n ol o g y of P. ci n er e us i n Fi g. 2 .  T h er e ar e at l e ast t hr e e
r e gi o n al p h e n ol o gi es of s urf a c e a cti vit y t h at d e p e n d o n l atit u d e
( n ort h vs. s o ut h) a n d el e v ati o n ( hi g h vs. l o w).  W e h y p ot h esi z e
t h e l atit u di n al br e a k b et w e e n t h e n ort h er n a n d s o ut h er n p h e-
n ol o gi es ( Fi g. 2 ) is at or n e ar t h e ext e nt of t h e  Wis c o nsi n i c e
sh e et at t h e l ast gl a ci al  m axi m u m ( L G M; Fi g. 1 ). I n s u p p ort of
t his h y p ot h esis, M es h a k a a n d  Wri g ht ( 2 0 1 7) st u di e d a s o ut h er n

P e n ns yl v a ni a p o p ul ati o n of P. ci n er e us a p pr oxi m at el y 1 5 0 –
2 0 0 k m s o ut h of t h e  L G M i c e e d g e a n d f o u n d i n di vi d u als t o
h a v e lif e hist or y tr aits  m or e si mil ar t o s o ut h er n p o p ul ati o ns
c o m p ar e d t o n ort h er n o n es ( e. g., 7 5. 9 % of f e m al es at t h at sit e
br e e d a n n u all y). A nt h o n y a n d Pfi n gst e n ( 2 0 1 3 : fi g. 1 8- 8) pr e-
s e nt d at a o n t h e p h e n ol o g y of a si n gl e n ort h e ast er n  O hi o p o p u-
l ati o n usi n g 6 0 0 0þ o bs er v ati o ns c oll e ct e d o v er 4 yr.  T h eir d at a
cl os el y  m at c h t h e n ort h er n p h e n ol o g y  w e s u g g est i n Fi g. 2
(A nt h o n y a n d Pfi n gst e n 2 0 1 3 ). L e cl air et al. ( 2 0 0 8) ex a mi n e d a
p o p ul ati o n n e ar t h e n ort h er n r a n g e e d g e i n  Q u é b e c, s h o wi n g a
sli g ht s pri n g p e a k a n d a str o n g a ut u m n p e a k i n a cti vit y.  T his
p o p ul ati o n als o h as a n ot a bl y d el a y e d lif e hist or y (s e e f or e g oi n g
dis c ussi o n i n  Br e e di n g a n d  C o urts hi p; L e cl air et al. 2 0 0 8 ).
Fi n all y, b ot h B e c k er et al. ( 2 0 1 3) a n d H er n a ´n d e z- P a c h e c o
et al. ( 2 0 1 9) h a v e d o c u m e nt e d t h e s o ut h er n p h e n ol o g y of c o n-
ti n u o us  wi nt er a cti vit y (Fi g. 2 ) i n  C ar y,  N ort h  C ar oli n a a n d
Ri c h m o n d,  Vir gi ni a, r es p e cti v el y. S e v er al s o ur c es a n d t h e r ef-
er e n c es cit e d t h er ei n ( e. g., P etr a n k a 1 9 9 8 ; A nt h o n y a n d Pfi n gs-
t e n 2 0 1 3; St u c z k a et al. 2 0 1 6 ) pl us o ur o w n fi el d ex p eri e n c e
s u g g est t h at P. ci n er e us is o p p ort u nisti c a b o ut s urf a c e a cti vit y:
If t e m p er at ur e a n d  m oist ur e c o n diti o ns at t h e s urf a c e p er mit
a cti vit y, s o m e s al a m a n d ers  will b e a cti v e, e v e n i n  wi nt er or
s u m m er.  T h er e is  m u c h t o l e ar n o n t his t o pi c:  W e d o n ot k n o w
h o w P. ci n e r e us d et er mi n es s urf a c e c o n diti o ns fr o m u n d er-
gr o u n d,  w h at c u es pr o m pt v erti c al  m o v e m e nt, or e v e n h o w
d e e p i n di vi d u als c a n or  will g o d uri n g str essf ul s e as o ns.

T h er e is e vi d e n c e t h at d ail y c h a n g es i n a m bi e nt ill u mi n a-
ti o n pl a y a r ol e i n c ui n g ni g htl y e m er g e n c e fr o m l e af litt er or
c o v er o bj e ct r ef u gi a. Wis e a n d  B u c h a n a n ( 2 0 0 6) s u m m ariz e t w o
of t h eir pr e vi o usl y u n p u blis h e d fi el d st u di es t h at c o n d u ct e d ni g ht
c e ns us es t o d et er mi n e t h e r el ati o ns hi ps b et w e e n s urf a c e a cti vit y
a n d a m bi e nt li g ht.  T h e first st u d y f o u n d t h at s urf a c e a cti vit y of P.
ci nere us gr e atl y i n cr e as e d 1 – 2 h aft er s u ns et, a n d  w as  m or e
str o n gl y r el at e d t o c h a n g es i n a m bi e nt li g hti n g t h a n c h a n g es i n
t e m p er at ur e. I n t his st u d y, t h e t ot al d ur ati o n of s urf a c e a cti vit y
w as p ositi v el y r el at e d t o h u mi dit y or  m oist ur e.  T h e s e c o n d st u d y
f o c us es  m or e o n t h e p ot e nti al i m p a cts of artifi ci al ni g ht li g hti n g
o n s al a m a n d er a cti vit y. Wis e a n d  B u c h a n a n ( 2 0 0 6) d es cri b e a n
ex p eri m e nt t h at s ur v e y e d fi el d tr a ns e cts  wit h artifi ci al li g ht ( 1 0 2

l ux at l e af litt er s urf a c e) a n d  wit h o ut artifi ci al li g ht ( 1 0 4 l ux at
l e af litt er s urf a c e).  U nlit tr a ns e cts h a d si g nifi c a ntl y  m or e a cti v e s al-
a m a n d ers d uri n g t h e first 1 – 2 h aft er d ar k, b ut l at er i n t h e e v e n-
i n g t h er e  w er e n o si g nifi c a nt diff er e n c es b et w e e n u nlit a n d lit
tr a ns e cts i n t h e a b u n d a n c e of a cti v e s al a m a n d ers.  T his s u g g ests
t h at i n cr e as e d artifi ci al li g hti n g d el a y e d t h e o ns et of s urf a c e a cti v-
it y. Wis e a n d  B u c h a n a n ( 2 0 0 6) n ot e t h at t his d el a y i n ni g htl y
e m er g e n c e ti m e c o ul d h a v e s e v er al n e g ati v e d o w nstr e a m eff e cts,
i n cl u di n g r e d u cti o ns i n: t ot al f or a gi n g ti m e, o v er all f o o d i nt a k e,
gr o wt h r at es, r e pr o d u cti o n, a n d s ur vi v al d uri n g hi b er n ati o n.

A d diti o n al st u di es t h at h a v e ex a mi n e d n at ur al a n d i n d u c e d
m o v e m e nts vi a dis pl a c e m e nt a n d h o mi n g t o ori gi n al l o c ati o ns
h a v e gi v e n s o m e i nsi g ht i nt o  m o v e m e nt p att er ns of P. ci n er e us .
S e as o n al  m o v e m e nts of a d ults u p a r o c k y hillsi d e i n a ut u m n
a n d d o w n i n s pri n g w er e r e p ort e d i n N e w Y or k ( W o ol bri g ht
a n d  M arti n 2 0 1 4 ).  T h e a ut h ors s u g g est t h at t his  m o v e m e nt is
i n r es p o ns e t o i n cr e as e d a v ail a bilit y of cr e vi c es i n r o c ks u p hill,
all o wi n g f or  m or e a cti vit y d uri n g  wi nt er  m o nt hs.  A st u d y usi n g
drift f e n c es  wit h pitf all tr a ps f o u n d t h at t h e a b u n d a n c e of s al a-
m a n d ers c a pt ur e d  w as n ot i nfl u e n c e d b y pr oxi mit y t o f or est
e d g es or str e a ms, b ut r o a ds li k el y a ct e d as a b arri er t o dis p ers al
(Gi b bs 1 9 9 8 b ).  T his is  m or e ri g or o usl y s u p p ort e d b y M ars h
et al. ( 2 0 0 5) ,  w h o f o u n d t h at s al a m a n d ers dis pl a c e d a cr oss
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gr a v el a n d p a v e d r o a ds h a v e r e d u c e d r et ur n r at es t o t h eir ori gi-
n al l o c ati o n i n c o m p aris o n t o t h os e r et ur ni n g a cr oss t h e s a m e
di st a n c e  wit hi n c o nti n u o u s f o r e st h a bit at. Si mil a rl y, s m all
str e a ms als o r e d u c e r et ur n r at es of s al a m a n d ers aft er dis pl a c e-
m e nt ( M ars h et al. 2 0 0 7 ; S n y d er et al. 2 0 2 2 ), a n d b ot h r o a ds
a n d str e a ms li mit g e n e fl o w, s u g g esti n g t h es e l a n ds c a p e f e at ur es
a ct as dis p ers al b arri ers f or P. ci n er e us (M ars h et al. 2 0 0 7 , 2 0 0 8 ;
s e e als o H a nt a k et al. 2 0 1 9 ).

W e still k n o w r el ati v el y littl e a b o ut n at ur al dis p ers al dist a n c es
of P. ci n er e us . P etr a n k a ( 1 9 9 8) , Willi a ms et al. ( 1 9 6 8) , a n d
R a d o ms ki et al. ( 2 0 2 0) all s p e c ul at e t h at P. ci n er e us is c a p a bl e of
m o vi n g gr e at dist a n c es, si n c e it pr es u m a bl y e x p a n d e d fr o m
s o ut h er n r ef u gi a t o its c urr e nt g e o gr a p hi c e xt e nt i n s o ut h er n
C a n a d a ( Fi g. 1 ) d uri n g t h e l ast 1 0 – 1 5, 0 0 0 yr aft er t h e  Wis c o n-
si n gl a ci er r e c e d e d: a dist a n c e of at l e ast 1 0 0 0 k m, s u g g esti n g
dis p ers al r at es ar e b et w e e n 6 7 a n d 1 0 0  m ( 0. 0 6 7 – 0. 1 k m) p er
y e ar.  M ar k –r e c a pt ur e st u di es ( e. g., M ars h et al. 2 0 0 4 , 2 0 0 5 ,
2 0 0 7 ) a n d st u di es of p o p ul ati o n g e n eti c str u ct ur e o v er r el a-
ti v el y s h ort dist a n c es i n c o nti n u o us f or est or i n h a bit at fr a g-
m e nts s e p ar at e d b y k n o w n dis p ers al b arri ers ( C a b e et al. 2 0 0 7 ;
M ars h et al. 2 0 0 7 , 2 0 0 8 ; Fis h er- R ei d et al. 2 0 1 3 ; C a m er o n
et al. 2 0 1 9 ; H a nt a k et al. 2 0 1 9 ) s u g g est t h at, alt h o u g h i n di vi d u-
als g e n er all y d o n ot dis p ers e f ar, t h e y ar e c a p a bl e of l o n g er
m o v e m e nts a cr oss o p e n fi el ds, r o a ds, or str e a ms t o r et ur n t o
f a mili ar t errit or y  w h e n dis pl a c e d ( 2 5 – 5 5  m i n M ars h et al.
2 0 0 4 , 2 0 0 5 , 2 0 0 7 ; S n y d er et al. 2 0 2 2 ) or t o c ol o ni z e n e w h a bit at
( 5 – 2 5  m i n M ars h et al. 2 0 0 4 ).  A r e c e nt o bs er v ati o n i n cr e as e d
t h e  m axi m u m dist a n c e t h at a si n gl e P. ci n er e us i n di vi d u al is
k n o w n t o h a v e tr a v el e d, u p t o 1 4 3  m ( St err ett et al. 2 0 1 5 ).  Dis-
p ersi n g i n di vi d u als ar e li k el y “ fl o at ers” — d efi n e d as a d ults
wit h o ut t errit ori es  w h o r e a dil y c ol o ni z e a v ail a bl e h a bit at
(M at his 1 9 9 1 ). M ars h et al. ( 2 0 0 4) f o u n d t h at artifi ci al h a bit at
isl a n ds i nst all e d o n a n a b a n d o n e d g olf c o urs e (i. e.,  w at er e d
ar e as c o v er e d  wit h s h a d e cl ot h, s u p pl e m e nt e d  wit h  A C Os a n d
l e af litt er)  w er e c ol o ni z e d  wit hi n 1 yr of i nst all ati o n b y y o u n g
a d ult ( b a s e d o n S V L) P. ci n e r e u s i n  Vi r gi ni a.  A d diti o n all y,
S n y d e r et al. ( 2 0 2 2) f o u n d t h at di s pl a c e d a d ult s r et u r n e d
t o t h ei r ori gi n al l o c ati o n  wit h g r e at e r f r e q u e n c y t h a n di d
j u v e nil e i n di vi d u al s.

T h e l o w lif eti m e dis p ers al dist a n c es of i n di vi d u als li k el y
h el ps P. ci n e r e us p ersist i n s m all f or est fr a g m e nts  w h er e
ot h er a m p hi bi a ns  wit h gr e at er dis p ers al dist a n c es h a v e b e e n
e xtir p at e d ( Gi b bs 1 9 9 8 a ). It is u n cl e ar if P. ci n e r e us e n g a g es
i n s ex- bi as e d dis p ers al.  T w o st u di es, b ot h c o n d u ct e d at  M L B S i n
Vir gi ni a h a d c o nfli cti n g r es ults. C a b e et al. ( 2 0 0 7) f o u n d n o e vi-
d e n c e of s ex- bi as e d dis p ers al usi n g p o p ul ati o n g e n eti c assi g n m e nt
i n di c es. Li e b g ol d et al. ( 2 0 1 1) f o u n d e vi d e n c e of f e m al es b ei n g
m or e p hil o p atri c t h a n  m al es, c o nfir m e d t hr o u g h b ot h l a c k of
g e n eti c str u ct ur e at s h ort dist a n c es i n  m al es a n d gr e at er o v er all
dis p ers al dist a n c es of  m al es c o m p ar e d t o f e m al es.  A  m or e r e c e nt
st u d y at a  M ar yl a n d p o p ul ati o n usi n g si mil ar  m et h o ds t o Li e b g ol d
et al. ( 2 0 1 1) di d n ot fi n d a n y e vi d e n c e f or s ex- bi as e d dis p ers al
(Gr a nt a n d  Li e b g ol d 2 0 1 7 ). I n a n e x p eri m e nt e x pl ori n g t h e
m o v e m e nt b e h a vi or of i n di vi d u als i n u nf a mili ar e n vir o n-
m e nts, C os e nti n o a n d  Dr o n e y ( 2 0 1 6) f o u n d t h at i n di vi d u al
m o v e m e nt b e h a vi or is hi g hl y r e p e at a bl e a n d v ari es b y f or est
a g e. I n u nf a mili ar e n vir o n m e nts, i n di vi d u als fr o m ol d er f or est
st a n ds  m o v e d  m or e t h a n t h os e fr o m y o u n g er st a n ds, a n d e d g e
vs i nt eri or i n di vi d u als  wit hi n a st a n d di d n ot s h o w a n y  m o v e-
m e nt diff er e n c es. I n di vi d u als s h o w e d c o nsist e nt  m o v e m e nt
p att er ns a cr oss ti m e, s u g g esti n g  m o v e m e nt p ers o n aliti es a n d

h erit a bl e g e n eti c v ari ati o n f or  m o v e m e nt b e h a vi or ( C os e nti n o
a n d  Dr o n e y 2 0 1 6 ).

O ur r e vi e w of t h e lit er at ur e o n s e as o n al a cti vit y a n d dis-
p ers al s h o ws t h at  w e n o w h a v e a  w ell-s u p p ort e d u n d erst a n d-
i n g of at l e ast t hr e e s urf a c e- a cti vit y p h e n ol o gi es t hr o u g h o ut
t h e r a n g e of P. ci n e r e us (Fi g. 2 ).  A w ar e n ess of t h e l o c al p h e-
n ol o g y is i m p ort a nt f or a p pr o pri at e s c h e d uli n g of fi el d s a m-
pli n g a n d e x p eri m e nts.  F urt h er st u di es s h o w t h at P. ci n e r e us
c a n  m o v e s u bst a nti al dist a n c es a cr oss t h e f or est fl o or, b ut
u nl ess d eli b er at el y dis pl a c e d, it s e e ms t h at t h e  m aj orit y of
i n di vi d u als d o n ot  m o v e  m u c h  wit hi n a n d b et w e e n s e as o ns
(s e e als o t h e  T err estri al  E c ol o g y:  T errit ori es a n d  H o m e  R a n g e
Si z e s e cti o n).  W e d o n ot k n o w  w h at a bi oti c c u es dri v e  m o v e-
m e nt — eit h er v erti c all y t o/fr o m u n d er gr o u n d a n d t h e s oil s ur-
f a c e, or h ori z o nt all y d uri n g t h e s urf a c e- a cti v e s e as o ns — alt h o u g h
o n e st u d y f o u n d c h a n g es i n a m bi e nt li g ht t o b e a p ot e nti al c u e
f or h ori z o nt al  m o v e m e nt (Wis e a n d  B u c h a n a n 2 0 0 6 ).  M et h o ds
dis c uss e d pr e vi o usl y a n d i n t h e f oll o wi n g s e cti o ns, s u c h as tr a c k-
i n g i n di vi d u als  wit h  PI T t a gs ( e. g., St err ett et al. 2 0 2 2 ) or fl u o-
r es c e nt p o w d er t r ail s ( e. g., O rl of s k e et al. 2 0 0 9 ),  m a y p r o v e
u s ef ul t o i n v e sti g at e t h e a bi oti c c u e s a n d  m o v e m e nt p at-
t er ns  m or e g e n er all y.  A d diti o n al l a b or at or y ex p eri m e nts f oll o w-
i n g t h e  m et h o d ol o gi c al ex a m pl e of C os e nti n o a n d  Dr o n e y
( 2 0 1 6) c o ul d als o f urt h er a d dr ess t h es e t o pi cs.

T e r r est ri al e c ol o g y:  T e r rit o ri es a n d h o m e r a n g e si z e. —
P etr a n k a ( 1 9 9 8) d e v ot e d s e v er al p a g es t o s u m m ari zi n g r es e ar c h
o n t errit ori alit y i n b ot h s ex es a n d a g e cl ass es of P. ci n er e us , n ot-
i n g t h at P. ci n er e us is a  m o d el or g a nis m f or st u d yi n g t h e e c ol o g y
a n d e v ol uti o n of t errit ori al b e h a vi ors.  M u c h of t h e  w or k h e cit es,
a n d t h at  w hi c h h as b e e n d o n e si n c e, h as pr e vi o usl y b e e n t h or-
o u g hl y r e vi e w e d i n J a e g er et al. ( 2 0 1 6).  T o a v oi d d u pli c ati o n of
eff ort,  w e f o c us t his s e cti o n of o ur r e vi e w o n r e c e nt st u di es t h at
w e r e eit h e r ( 1) i n d e p e n d e nt of t h e  R.  G. J a e g e r r e s e a r c h
pr o gr a m, ( 2) p u blis h e d aft er J a e g er et al. ( 2 0 1 6), or ( 3) fr o m
n o n- M L B S l o c ati o ns.  R ef er e n c e i nf or m ati o n f or all st u di es o n
t his t o pi c r et ur n e d b y o ur lit er at ur e s e ar c h ar e i n cl u d e d i n
S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1 2 ( S u p pl e m e nt al  D at a S 1 1).  W e
e n c o ur a g e t h os e i nt er est e d i n t errit ori alit y, a g gr essi o n, a n d
r el at e d t o pi cs ( e. g., c h e mi c al c o m m u ni c ati o n) i n P. ci n er e us , t o
r e a d J a e g er et al. ( 2 0 1 6).

Bri efl y, t h er e is a m pl e e vi d e n c e t h at b ot h  m al es a n d
f e m al es d ef e n d t erritor y, a n d t h at t errit ori al b e h a vi ors ( e. g.,
a g gr essi o n, s c e nt  m ar ki n g, a v oi d a n c e of r esi d e nts) v ar y b ot h
s e as o n all y a n d b y l o c al a bi oti c (t e m p er at ur e,  m oist ur e) a n d
bi oti c (f o o d a v ail a bilit y) c o n diti o ns ( P etr a n k a 1 9 9 8 ; J a e g er
et al. 2 0 1 6 ).  At t h e ti m e P etr a n k a ( 1 9 9 8) w as p u blis h e d, esti-
m at es of h o m e r a n g e si z es v ari e d b y st u d y l o c ati o n.  T h e
a v er a g e h o m e r a n g e ar e a i n a  Vir gi ni a p o p ul ati o n ( M L B S)
w as esti m at e d t o b e 0. 1 6 – 0. 3 3  m 2 wit h n o si g nifi c a nt diff er-
e n c es b et w e e n  m al es, f e m al es, or j u v e nil es ( M at his 1 9 9 1 ),
w h er e as t h e a v er a g e h o m e r a n g e ar e a i n a  Mi c hi g a n p o p ul ati o n
w as esti m at e d t o b e 1 3  m 2 f or  m al es a n d j u v e nil es a n d 2 4  m2

f or f e m al es (Kl e e b er g er a n d  W er n er 1 9 8 2 ).  T h e l att er st u d y
al s o r e p ort e d d ail y  m o v e m e nt of s u rf a c e- a cti v e i n di vi d u al s
( a v e r a g e ¼ 0. 4 3  m),  wit h i n c r e a s e s r e p o rt e d d u ri n g a n d
aft e r p r e ci pit ati o n e v e nt s, a n d f o u n d t h at di s pl a c e d i n di-
vi d u al s h o m e at dist a n c es of 3 0 – 9 0  m ( wit h d e cli ni n g s u c c ess
at l o n g er dist a n c es; Kl e e b er g er a n d  W er n er 1 9 8 2 ). P etr a n k a
( 1 9 9 8) n ot es t h at t h e r e as o n P. ci n er e us h ol ds t errit ori es is
u n k n o w n, b ut it is h y p ot h esi z e d t h at t errit ori es  m a y b e us e d
t o d ef e n d f o o d, d ef e n d or attr a ct  m at es, a n d/ or d ef e n d
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s uit a bl e  mi cr o h a bit ats. P etr a n k a ( 1 9 9 8) als o a c k n o wl e d g es
t h at a l ar g e pr o p orti o n of i n di vi d u als ar e fl o at ers t h at d o
n ot h ol d t errit ori es ( M at his 1 9 9 1 ; s e e als o t h e  T err estri al
E c ol o g y: S e as o n al  A cti vit y a n d  Dis p ers al s e cti o n).  L ar g er
i n di vi d u als c a n s u c c essf ull y d ef e n d t h eir t errit ori es fr o m
s m all er i n di vi d u als, a n d  m al es  w h o h ol d hi g h er- q u alit y t er-
rit ori es ar e  m or e li k el y t o attr a ct f e m al es.  T o  m ar k t h eir
t errit ori es, P. ci n e r e us us e b ot h f e c al p ell ets a n d gl a n d ul ar
s e cr eti o ns, a n d t h e y ar e k n o w n t o t hr e at e n a n d att a c k e a c h
ot h er d uri n g t errit ori al dis p ut es ( P etr a n k a 1 9 9 8 ; J a e g er et al.
2 0 1 6 ). I nt er esti n gl y, a d ult  m al es ar e l ess a g gr essi v e t o j u v e-
nil es, a n d t h e y a r e  m o r e t ol e r a nt of f a mili a r i nt r u d e rs,
w hi c h s u g g ests t h e p ot e nti al f or ki n r e c o g niti o n a n d/ or a “ d e ar
e n e m y eff e ct, ” i n  w hi c h i n di vi d u als t ol er at e n e ar n ei g h b ors t o
r e d u c e e n er g y ex p e n d e d b y a cts of a g gr essi o n ( P etr a n k a 1 9 9 8 ;
J a e g er et al. 2 0 1 6 ).

M a er z a n d  M a dis o n ( 2 0 0 0) off er a fi el d- b as e d st u d y of
t errit ori al b e h a vi or fr o m t hr e e n o n- Vir gi ni a p o p ul ati o ns, a n d
s p e cifi c all y ex pl or e t h e r el ati o ns hi p b et w e e n t errit ori al b e h a vi or
a n d f o o d a v ail a bilit y.  At a sit e i n P e n ns yl v a ni a  wit h l o w er f o o d
d e nsit y ( as d et er mi n e d b y t ot al v ol u m e of pr e y i n s al a m a n d er
st o m a c hs),  m al es a n d f e m al es  w er e  m or e t errit ori al, ex hi biti n g
hi g h er sit e fi d elit y, l o w er s a m e-s ex h o m e ar e a o v erl a p, a n d b o d y
si z e a n d f or a gi n g s u c c ess  w er e p ositi v el y c orr el at e d.  At t w o sit es
i n  N e w Y or k  wit h hi g h er f o o d d e nsit y t h er e  w as l o w er sit e fi d el-
it y a n d  m or e s a m e-s ex c o h a bit ati o n of c o v er a m o n g f e m al es.
M al es i n t h e hi g h f o o d e n vir o n m e nt still d ef e n d e d s p a c es, li k el y
t o attr a ct  m at es (M a er z a n d  M a dis o n 2 0 0 0 ).

Li k e  m a n y tr aits, t h er e is g e o gr a p hi c v ari ati o n i n t errit ori al
b e h a vi or; h o w e v er, t h e s c o p e a n d g e n er al p att er ns of t h at g e o-
gr a p hi c v ari ati o n ar e u n d erst u di e d ( J a e g er et al. 2 0 1 6). I n t h e
l a b or at or y, Wis e a n d J a e g er ( 2 0 1 6) ex pl or e d g e o gr a p hi c v ari a-
ti o n i n  m al e a g gr essi o n i n P. ci n er e us usi n g s al a m a n d ers fr o m
ei g ht p o p ul ati o ns fr o m t h e c e nt er a n d s o ut h er n p arts of t h e
r a n g e (I n di a n a,  M ar yl a n d,  Vir gi ni a, a n d  W est  Vir gi ni a).  T h e y
d eli b er at el y s el e ct e d p o p ul ati o ns t h at  w er e pr e vi o usl y ass o ci-
at e d  wit h t w o d o c u m e nt e d all o z y m e cl a d es ( H ass 1 9 8 5 ),  w hi c h
n o w li k el y b el o n g t o at l e ast t hr e e  mit o c h o n dri al cl a d es (s e e
dis c ussi o n i n R a d o ms ki et al. 2 0 2 0 ). Wis e a n d J a e g er ( 2 0 1 6)
f o u n d si g nifi c a nt v ari ati o n i n a g gr essi v e a n d s u b missi v e b e h a v-
i ors a m o n g  m al es fr o m diff er e nt g e n eti c gr o u ps a n d i n i n di vi d-
u als fr o m diff er e nt el e v ati o ns. I n di vi d u als of o n e g e n eti c gr o u p
w er e  m or e s u b missi v e t h a n t h e ot h er g e n eti c gr o u p.  T h e v ari a-
ti o n i n t errit ori al b e h a vi ors d u e t o el e v ati o n  w as  m or e c o m pl ex,
s h o wi n g a si g nifi c a nt n e g ati v e c orr el ati o n b et w e e n s u b missi v e
b e h a vi or a n d el e v ati o n, a n d a si g nifi c a nt r esi d e nt a d v a nt a g e
(i. e., i ntr u d ers ar e  m or e s u b missi v e) t h at  w as i n d e p e n d e nt of
el e v ati o n. A nt h o n y a n d Pfi n gst e n ( 2 0 1 3 : t a bl e 1 8- 3) s u m m ari z e
t h e v ari ati o n i n a g gr essi v e b e h a vi or i n l a b or at or y ex p eri m e nts
a cr oss s e v er al  O hi o p o p ul ati o ns as c o m p ar e d t o o n e  N e w Y or k
a n d o n e  M L B S p o p ul ati o n. I nt er esti n gl y,  O hi o ( c e ntr al t o t h e
r a n g e) s h o ws s o m e of t h e l o n g est a v er a g e b o uts of a g gr essi v e
p ost ur e,  w h er e as r es ults fr o m  N e w Y or k a n d  M L B S ar e b ot h
s h ort er t h a n  O hi o a n d v er y si mil ar t o e a c h ot h er.

T h er e is a m pl e e vi d e n c e fr o m fi el d st u di es t h at s u p p orts
wi d es pr e a d e x pr essi o n of t errit ori al b e h a vi or i n P. ci n e r e us.
F or ex a m pl e, fi el d st u di es fr o m a cr oss t h e g e o gr a p hi c r a n g e
s h o w p ositi v e r el ati o ns hi ps b et w e e n c o v er- o bj e ct si z e a n d S V L
( e. g., M o or e et al. 2 0 0 1 ; Hi c k ers o n et al. 2 0 0 4 );  m aj orit y si n gl e-
t o n o bs er v ati o ns u n d er c o v er o bj e cts o v er o p p osit e or s a m e-s ex
p airs ( e. g., A nt h o n y et al. 2 0 0 8 ); sit e fi d elit y ( e. g., Gill ett e 2 0 0 3 ;
R eit er et al. 2 0 1 4 ; s e e b el o w); h o mi n g b e h a vi or t o c o v er o bj e cts

( e. g., M ars h et al. 2 0 0 5 ; O ust er h o ut a n d  Li e b g ol d 2 0 1 0 ; M arti n
a n d  H a nt a k 2 0 1 1 ); a n d i n v asi o n of ex p eri m e nt all y v a c at e d
c o v er o bj e cts b y s m all er i n di vi d u als ( e. g., M ars h et al. 2 0 0 4 ;
A nt h o n y a n d Pfi n gst e n 2 0 1 3 ).  All of t h es e st u di es ar e dis c uss e d
i n  m or e d et ail i n ot h er s e cti o ns of t his r e vi e w.

I n a d diti o n t o t h e c o m p aris o ns of  O hi o t errit ori al b e h a v-
i or t o  N e w Y or k a n d  M L B S b y A nt h o n y a n d  Pfi n gst e n
( 2 0 1 3), t h er e ar e a h a n df ul of o bs er v ati o ns t h at s u g g est t h at
ex pr essi o n of t errit ori al b e h a vi ors i n P. cinere us m a y b e r e d u c e d
i n n ort h er n p o p ul ati o ns.  O n e st u d y (Q ui n n a n d  Gr a v es 1 9 9 9 b )
a n d o n e o bs er v ati o n ( Pl a c y k et al. 2 0 0 0 ), b ot h fr o m t h e u p p er
p e ni ns ul a of  Mi c hi g a n, h a v e r e p ort e d l ar g e a g gr e g ati o ns of P. ci n-
ere us u n d er a si n gl e c o v er o bj e ct t hr o u g h o ut t h e a cti v e s e as o n
( M a y t hr o u g h S e pt e m b er).  T h e o bs er v ati o n b y Pl a c y k et al.
( 2 0 0 0) is diffi c ult t o i nt er pr et i n t h e c o nt ext of t errit ori alit y,
b e c a us e siz es a n d s ex es of t h e a g gr e g ati n g i n di vi d u als ar e n ot
r e p ort e d. I n  O nt ari o, R olli ns o n a n d  H a c k ett ( 2 0 1 5) , f o u n d  m al e
s al a m a n d ers t o b e  m o d er at el y a g gr essi v e i n l a b or at or y tri als, b ut
c o ntr ar y t o pr e di cti o ns fr o m t errit ori alit y t h e or y, r esi d e nt s al a m a n-
d ers  w er e n ot  m or e a g gr essi v e t h a n i ntr u d ers.  H o w e v er, i ntr u di n g
s al a m a n d ers di d ex hi bit  m or e es c a p e b e h a vi or t h a n di d r esi d e nts,
as ex p e ct e d fr o m a t errit ori al s p e ci es. I n t h e fi el d, t h e a ut h ors di d
n ot o bs er v e a n y a g gr e g ati o ns u n d er c o v er o bj e cts a n d f o u n d a
r a n d o m s p ati al distri b uti o n of a d ults i n 1 6 o ut of 1 7 visits
b et w e e n  M a y a n d J ul y, s u g g esti n g  w e a k t o n o t errit ori alit y
(R olli ns o n a n d  H a c k ett 2 0 1 5 ). R olli ns o n a n d  H a c k ett ( 2 0 1 5)
h y p ot h esi z e t h at t h e r e d u cti o n i n t errit ori alit y  mi g ht b e c a us e d
b y l ess r estri ct e d d ail y f or a gi n g a cti vit y i n n ort h er n p o p ul ati o ns
c o m p ar e d t o s o ut h er n p o p ul ati o ns; h o w e v er, t his h y p ot h esis
h as n ot y et b e e n ex pli citl y t est e d.

O n e of us ( K. L.  Gr a ys o n) h as s e e n  m ulti pl e l ar g e a g gr e g a-
ti o ns (n 7) of a d ult P. ci n er e us (. 3 4  m m S V L) u n d er a si n gl e
c o v er b o ar d at a l o w- el e v ati o n s o ut h e r n sit e ( Ri c h m o n d,
Vi r gi ni a; S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1 6; S u p pl e m e nt al  Fi g. S 2).
A g gr e g ati o ns ar e c o m m o n t hr o u g h o ut t h e a cti v e s e as o n ( O ct o-
b er t o  M ar c h; Fi g. 2 ).  T his l o c ati o n als o h as s o m e of t h e hi g h est
r e p ort e d d e nsiti es f or t his s p e ci es (H er n a ´n d e z- P a c h e c o et al.
2 0 1 9 ).  T h us, it is n ot cl e ar t h at l atit u d e al o n e e x pl ai n s  w h y
Mi c hi g a n a n d  O nt a ri o s al a m a n d e rs a p p e a r t o b e l e s s t e r ri-
t o ri al t h a n  O hi o a n d hi g h- el e v ati o n  Vi r gi ni a s al a m a n d e r s.
A s Wi s e a n d J a e g e r ( 2 0 1 6) f o u n d, t h er e is pr o b a bl y a g e n eti c
c o m p o n e nt t o t errit ori alit y: t h e l ess t errit ori al p o p ul ati o ns
o bs er v e d i n  Mi c hi g a n,  O nt ari o, a n d  Ri c h m o n d,  Vir gi ni a, ar e
li k el y all  m e m b ers of t h e  N ort h er n cl a d e (R a d o ms ki et al.
2 0 2 0 ).  A d diti o n al  w or k i n b ot h t h e fi el d a n d l a b or at or y is
n e e d e d t o b ot h d o c u m e nt a n d u n d erst a n d t h e c a us es of v ari a-
ti o n i n ex pr essi o n of t errit ori al b e h a vi or a cr oss t h e r a n g e of P.
ci n er e us.

C h e mi c al c o m m u ni c ati o n is t h o u g ht t o b e v er y i m p ort a nt
i n t errit or y est a blis h m e nt a n d r et e nti o n, i d e ntifi c ati o n of
i n di vi d u als, a n d e v e n d et er mi n ati o n of p ot e nti al pr e d ati o n
ris k (s e e t h e  Pr e d at ors a n d  D ef e ns e s e cti o n). I n  Vir gi ni a,
Si m o ns et al. ( 1 9 9 9) i d e ntifi e d a n d d es cri b e d s e v er al  m u c o us
a n d s er o us gl a n ds i n b ot h t h e s h o ul d er a n d p ost cl o a c al
r e gi o n of P. ci n e r e us . I m p ort a ntl y, t h e a ut h ors c o m p ar e d t h e
gl a n ds i n t h e t w o r e gi o ns, h y p ot h esi zi n g t h at t h e p ost cl o a c al
r e gi o n  w o ul d s h o w diff er e n c es if t h os e gl a n ds  w er e i m p or-
t a nt f or s c e nt  m ar ki n g a n d c o m m u ni c ati o n, as e arli er st u di es
h a d s u g g est e d.  T h e s h o ul d er a n d p ost cl o a c al gl a n ds h a d
n ot a bl e diff er e n c es i n b ot h  m or p h ol o g y a n d p h ysi ol o gi c al st a-
t us o v er ti m e (f ull, e m pt y, r e n e wi n g) i n r es p o ns e t o i n di vi d u als
b ei n g pl a c e d o n n o v el s u bstr at es. Si m o ns et al. ( 1 9 9 9) pr es e nt
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e vi d e n c e t o s u p p ort t h e h y p ot h esis t h at t h e s h o ul d er gl a n ds
s h o w  m or p h ol o g y a n d p h ysi ol o gi c al st at us c o nsist e nt  wit h t h e
pr o p os e d a n c estr al f u n cti o n of s er o us gl a n ds i n a m p hi bi a ns ( pr e d-
at or d ef e ns e),  w h er e as t h e p ost cl o a c al gl a n ds h a v e  m or p h ol o g y
a n d p h ysi ol o gi c al st at us c o nsist e nt  wit h t errit ori al s c e nt  m ar ki n g.
Si m o ns et al. ( 1 9 9 9) w as f oll o w e d b y H e c k er et al. ( 2 0 0 3) i n  N e w
Y or k,  w h o f o c us e d o n t h e p ost cl o a c al  m u c o us a n d t w o t y p es of
s er o us gl a n ds ( S 1 a n d S 2). H e c k er et al. ( 2 0 0 3) h y p ot h esi z e d t h at
t h e S 1 s er o us gl a n ds ar e f or s c e nt  m ar ki n g, a n d t h e S 2 s er o us
gl a n ds ar e us e d i n n utri e nt st or a g e a n d d ef e ns e.

D u h ai m e- R oss et al. ( 2 0 1 3) t est e d b ot h vis u al a n d c h e mi c al
c o m m u ni c ati o n i n a d ults a n d j u v e nil es fr o m  O nt ari o, a n d
f o u n d c o m pl e x i nt er a cti o ns b et w e e n s o ci al c o nt e xt, c u e t y p e,
a n d a g e cl ass, s u g g esti n g  m ulti m o d al c o m m u ni c ati o n is c o m m o n.
Wis e a n d  B u c h a n a n ( 2 0 0 6) s u m m ariz e a pr e vi o usl y u n p u blis h e d
st u d y b y  B u c h a n a n t h at  m e as ur es t errit ori al b e h a vi or u n d er dif-
f er e nt li g hti n g c o n diti o ns:  m o o nli g ht ( 1 0 2 l ux), st arli g ht ( 1 0 4

l ux), a n d t ot al d ar k n ess ( 1 0 5 l ux).  B u c h a n a n f o u n d t h at r esi d e nts
i n cr e as e d t h eir us e of vis u al dis pl a ys  wit h i n cr e asi n g a m bi e nt li g ht
(Wis e a n d  B u c h a n a n 2 0 0 6 ). D a wl e y et al. ( 2 0 0 0 , 2 0 0 6 ) st u di e d
t h e c ell ul a r p h y si ol o g y of t h e olf a ct o r y a n d v o m e r o n a s al
s y st e m s a c r o s s s e a s o n s i n a  P e n n s yl v a ni a p o p ul ati o n.  B ot h
st u di e s f o u n d a n i n c r e a s e of v o m e r o n a s al c ell ul a r p r olif e r-
ati o n i n  M a y a n d J u n e, a n d D a wl e y et al. ( 2 0 0 6) f o u n d a
s u b s e q u e nt i n c r e a s e of v o m e r o n a s al a p o pt oti c a cti vit y i n
J ul y, s u g g e sti n g t h e i m p o rt a n c e of t h e s e c ell s d u ri n g t h e
n o n br e e di n g e arl y s u m m er  m o nt hs,  w h e n t errit ori al b e h a vi or
is b eli e v e d t o b e str o n g est (J a e g er et al. 2 0 1 6).  A d diti o n al st u d-
i es f o c us e d s p e cifi c all y o n P. ci n er e us i nt er pr eti n g a n d r es p o n d-
i n g t o c h e mi c al c u es fr o m pr e d at ors ar e s u m m ari z e d i n t h e
Pr e d at ors a n d  D ef e ns e:  D ef e nsi v e  B e h a vi ors s e cti o n.

Sit e fi d elit y h as b e e n ex pl or e d i n  Mi c hi g a n,  O hi o, a n d  Vir gi ni a.
I n  Mi c hi g a n, Pl a c y k a n d  Gr a v es ( 2 0 0 1 b) f o u n d t h e s a m e i n di vi d-
u al u n d er t h e s a m e c o v er o bj e ct 1 yr a p art. I n  O hi o, M arti n a n d
H a nt a k ( 2 0 1 1) d o c u m e nt a l o w l e v el of h o mi n g b e h a vi or ( 1 6 %
r et ur n, si mil ar t o r e p orts i n J a e g er et al. 2 0 1 6) i n b ot h stri p e d a n d
er yt hristi c i n di vi d u als dis pl a c e d 5  m fr o m t h eir ori gi n al c o v er
o bj e ct.  L ar g er i n di vi d u als ar e  m or e s u c c essf ul at h o mi n g i n  Vir-
gi ni a ( O ust er h o ut a n d  Li e b g ol d 2 0 1 0 ).  T his st u d y als o f o u n d
l o w l e v els of b et w e e n- y e ar  m o v e m e nts ( 0. 8 5 – 1. 2 2  m/ yr), s u g-
g esti n g hi g h sit e fi d elit y ( O ust er h o ut a n d  Li e b g ol d 2 0 1 0 ). Gil-
l ett e ( 2 0 0 3) f o u n d y e ar-t o- y e ar sit e fi d elit y i n  Vir gi ni a, as di d
R eit er et al. ( 2 0 1 4) i n  O hi o. R eit er et al. ( 2 0 1 4) f o u n d i n di vi d-
u al r esi d e n c y ( n u m b er of d a ys b et w e e n first a n d l ast c a pt ur e
u n d er t h e s a m e c o v er o bj e ct) t o r a n g e fr o m 1 0 t o 1 2 8 1 d,  wit h
4 6 i n di vi d u als s h o wi n g r esi d e n ci es l o n g er t h a n 7 0 0 d (f o ur
a cti v e s e as o ns).  T o t his  w e a d d t h at  w e h a v e all s e e n s o m e l e v el
of sit e fi d elit y a cr oss b ot h s e as o ns a n d y e ars i n o ur l o n g-t er m
r es e ar c h pl ots i n  M ass a c h us etts,  Vir gi ni a,  Mi c hi g a n, P e n ns yl v a-
ni a, a n d  N e w J ers e y ( M.  C.  Fis h er- R ei d,  K.  L.  Gr a ys o n,  L. S.
M e a d, T. H. J. M atl a g a, a n d S. C. St err ett, r es p e cti v el y, p ers o n al
o bs er v ati o ns), b ut  w e h a v e n ot y et q u a ntifi e d t h es e p att er ns.
A n e c d ot all y,  w e ex p e ct f or m al a n al ys es of o ur d at a  will yi el d p at-
t er ns si mil ar t o R eit er et al. ( 2 0 1 4) .

R e c e ntl y,  wit h t h e i ntr o d u cti o n of vis u al i m pl a nt el ast o m er
( VI E)  m ar ki n g  m et h o ds (H e e m e y er et al. 2 0 0 7 ), st u di es h a v e
ex pl or e d fi el d- b as e d s p a c e us e i n P. ci n er e us. I n  Vir gi ni a,
S c hi elt z et al. ( 2 0 1 0) f o u n d t h at a d ults oft e n us e  m or e t h a n o n e
c o v er o bj e ct, r e g ar dl ess of s p a ci n g b et w e e n c o v er o bj e cts,  wit h
m al es n e v er o c c u p yi n g a dj a c e nt c o v er o bj e cts. M u n ˜o z et al.
( 2 0 1 6 b) us e d s p ati al c a pt ur e –r e c a pt ur e ( S C R) t o u n d erst a n d
s p a c e us e, dis p ers al p att er ns, a n d d e nsit y i n P e n ns yl v a ni a.  T his

st u d y f o u n d  m e a n d e nsiti es of 0. 4 2 3 – 0. 4 7 3 s al a m a n d ers/ m 2 .
C o ntr ar y t o  w h at is r e p ort e d i n P etr a n k a ( 1 9 9 8) , M u n ˜o z et al.
( 2 0 1 6 b) f o u n d  m al es t o us e l ar g er ar e as t h a n f e m al es, r e g ar d-
l ess of s e as o n.  Dis p ers al dist a n c es b et w e e n s e as o ns a v er a g e d
, 1  m, a g ai n s u g g esti n g hi g h l e v els of sit e fi d elit y ( M u n ˜o z et al.
2 0 1 6 b ).  As d es cri b e d a b o v e, y o u n g a d ult fl o at ers  will q ui c kl y
t a k e o v er n e w h a bit at  w h e n it b e c o m es a v ail a bl e (M ars h et al.
2 0 0 4 ; A nt h o n y a n d Pfi n gst e n 2 0 1 3 ).

I n  O hi o, t w o st u di es ex pl or e d t errit ori alit y diff er e n c es b et w e e n
c ol or  m or p hs, a n d a t hir d st u di e d diff er e n c es b et w e e n s y m p atri c
P. ci nere us a n d P. electr o m or p h us. R eit er et al. ( 2 0 1 4) f o u n d t h at
stri p e d  m or p hs  w er e  m or e a g gr essi v e a n d h el d o n t o t h eir t errit o-
ri es f or l o n g er p eri o ds of ti m e t h a n u nstri p e d  m or p h,  wit h b ot h
l a b or at or y a n d fi el d s u p p ort f or t h es e p att er ns.  A f oll o w- u p
fi el d st u d y b y A nt h o n y et al. ( 2 0 1 7) f o u n d t h at stri p e d
m or p h t errit ori es h a d 3 2 % hi g h er q u a ntit y of pr e y t h a n
u nstri p e d  m or p h t errit ori es.  Ot h er  w or k i n t his p o p ul ati o n s u g-
g ests t h at t h es e diff er e n c es i n t errit ori es a n d t errit ori al b e h a v-
i or b et w e e n c ol or  m or p hs  m a y pl a y a r ol e i n  m at e c h oi c e ( e. g.,
A nt h o n y et al. 2 0 0 8 ; A c or d et al. 2 0 1 3 ). D eitl off et al. ( 2 0 0 9)
ex pl or e d t h e t errit ori al b e h a vi or of s y m p atri c a n d all o p atri c P.
ci n er e us a n d P. el e ctr o m or p h us i n r es p o ns e t o h et er os p e cifi c
i ntr u d ers i n  O hi o.  R esi d e nts di d n ot c h a n g e b e h a vi or b as e d o n
t h e s o ur c e of t h eir i ntr u d er; h o w e v er, r esi d e nts fr o m s y m p atri c
p o p ul ati o ns of b ot h s p e ci es s h o w e d i n cr e as e d a g gr essi o n
t o w ar d h et er os p e cifi c i ntr u d ers t h a n r esi d e nts fr o m all o p atri c
p o p ul ati o ns.

I n r e vi e wi n g t h e t errit ori alit y lit er at ur e o n t his s p e ci es, it
is cl e ar t h at  m u c h of  w h at  w e k n o w st e ms fr o m a s m all p orti o n
of t h e v er y l ar g e g e o gr a p hi c r a n g e, 6 0 % of t h e i niti al b at c h of
st u di es  w e c at e g ori z e d i nt o t his t o pi c ar e fr o m  M L B S or ot h er
Vir gi ni a l o c ati o ns ( n ¼ 2 1/ 3 5; S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1 2; S u p-
pl e m e nt al  D at a S 1 1, S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1 5; S u p pl e m e nt al
D at a S 1 4).  F ut ur e  w or k t h at t ests pr e vi o usl y d o c u m e nt e d p at-
t er ns at ot h er l o c ati o ns is i m p er ati v e t o first, f ull y u n d erst a n d t h e
s o ci al b e h a vi or of P. ci n er e us a cr oss its r a n g e a n d s e c o n d, t e as e
a p art a bi oti c a n d bi oti c f a ct ors t h at i nfl u e n c e t h e ex pr essi o n of
s o ci al b e h a vi or. W e als o h a v e  m u c h t o l e ar n a b o ut t h e d et ails of
c h e mi c al c o m m u ni c ati o n, fr o m t h e c o m p o u n ds a n d gl a n ds
i n v ol v e d t o t h e t y p es of i nf or m ati o n P. ci n er e us r e g ul arl y c o m-
m u ni c at es a b o ut a n d  wit h  w h o m, a n d t h e g e o gr a p hi c c o nsis-
t e n c y of t h es e p att er ns.  B ot h A nt h o n y a n d Pfi n gst e n ( 2 0 1 3) a n d
J a e g er et al. ( 2 0 1 6) pr o vi d e ex c ell e nt st arti n g p oi nts f or  w h at  w e
d o k n o w a b o ut c h e mi c al c o m m u ni c ati o n i n P. ci n er e us , es p e-
ci all y as it r el at es t o t errit ori alit y, ki ns hi p, a n d  m at e c h oi c e.

T e r r e st ri al e c ol o g y:  Mi s c ell a n e o u s e x p e ri m e nt al
m et h o d s a n d  b e h a vi o r. — I n t h e c o urs e of o ur r e vi e w,  w e
f o u n d s e v er al st u di es t h at  w e i niti all y cl assifi e d as b el o n gi n g
t o t h e pri m ar y c at e g or y “ ot h er, ” wit h f urt h er c o m m e nts t h at
t h es e st u di es r el at e d t o p h ysi ol o g y, b e h a vi or, ot h er  m et h o ds,
or s e ns or y e c ol o g y.  T h os e st u di es t h at r e m ai n e d diffi c ult t o pl a c e
i n ot h er s e cti o ns of o ur r e vi e w ar e s u m m ari z e d h er e.  G e n er all y,
t h e s e s o u r c e s f o c u s o n e x p e ri m e nt al  m et h o d s n ot di r e ctl y
r el at e d t o fi el d s a m pli n g s al a m a n d e r s a n d b e h a vi o r t h at i s
n ot dir e ctl y r el at e d t o br e e di n g a n d c o urts hi p, f or a gi n g, t erri-
t ori alit y ( all dis c uss e d a b o v e), or a nti pr e d at or t a cti cs ( dis c uss e d
i n t h e n ext s e cti o n).

T hr e e st u di es d o c u m e nt e d s p e cifi c  m et h o ds or a p pr o a c h es
t h at  m a y b e us ef ul f or t h os e d esi g ni n g ex p eri m e nts  wit h P. ci n-
er e us. First, usi n g s al a m a n d ers fr o m a  Mi c hi g a n p o p ul ati o n,
Pl a c y k a n d  Gr a v es ( 2 0 0 1 c) t est e d t h e a bilit y of P. ci n er e us t o
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d et e ct a n d r es p o n d t o diff er e nt  w a v el e n gt hs of li g ht.  B e c a us e
t h e  m aj orit y of P. ci n er e us b e h a vi or is n o ct ur n al, t h e a ut h ors
h o p e d t o fi n d a  w a v el e n gt h u n d er  w hi c h h u m a ns c o ul d o bs er v e
s al a m a n d ers b e h a vi n g, b ut  w hi c h c o ul d n ot b e p er c ei v e d b y
t h e s al a m a n d er, t o b ett er si m ul at e ni g ht c o n diti o ns i n ex p eri-
m e nts.  W h e n pr es e nt e d  wit h a vis u al sti m ul us u n d er br o a d
s p e ctr u m fl u or es c e nt ( 4 0 0 – 7 0 0 n m) or bl a c k ( 4 – 4 0 0 n m) li g ht,
s al a m a n d ers s p e nt si g nifi c a ntl y l ess ti m e l o o ki n g at t h e sti m ul us
u n d er bl a c k li g ht. Pl a c y k a n d  Gr a v es ( 2 0 0 1 c) t h er ef or e s u g g est
bl a c k li g ht c o n diti o ns  will eff e cti v el y si m ul at e ni g ht c o n diti o ns
f or f ut ur e ex p eri m e nts.

S e c o n d, Wis e a n d  B u c h a n a n ( 2 0 0 6) r e vi e w e d t h e lit er at ur e
o n s al a m a n d er r es p o ns es t o artifi ci al li g ht.  As p art of t his r e vi e w,
t h e y criti ci z e t h e ex p eri m e nt al d esi g n of Pl a c y k a n d  Gr a v es
( 2 0 0 1 c) a n d ar g u e t h e r es ults ar e diffi c ult t o i nt er pr et b e c a us e
( 1) li g ht tr e at m e nt a c cli m ati o n ti m es t h at  w er e t o o s h ort, ( 2)
bri g ht li g ht tr e at m e nts h a d u nr e alisti c all y hi g h ill u mi n ati o ns, a n d
( 3) t h er e  w as  missi n g i nf or m ati o n o n t h e ill u mi n ati o n a n d s p e c-
tr al pr o p erti es of all tr e at m e nts.  T h e criti q u es of Pl a c y k a n d
Gr a v es ( 2 0 0 1 c) b y Wis e a n d  B u c h a n a n ( 2 0 0 6) a p pl y t o  m a n y
of t h e st u di es t h e l att er r e vi e w e d, a n d t h us t h e a ut h ors  m a k e
m et h o d ol o gi c al s u g g esti o ns f or t h os e  wis hi n g t o c o n d u ct ex p er-
i m e nts o n t h e i m p a cts of li g ht o n s al a m a n d er b e h a vi or: ( 1) us e
r e alisti c, a n d t h us e c ol o gi c all y r el e v a nt, artifi ci al li g ht l e v els t h at
w o ul d b e ex p eri e n c e d b y  wil d p o p ul ati o ns; ( 2) e ns ur e f ull
r e p orti n g of t h e i nt e nsit y a n d s p e ctr al pr o p erti es of t h eir tr e at-
m e nts. Wis e a n d  B u c h a n a n ( 2 0 0 6) c o n cl u d e t h eir c h a pt er b y
n oti n g t h at t h e p h ysi ol o gi c al a n d b e h a vi or al r es p o ns es of s al a-
m a n d ers t o artifi ci al ni g ht li g hti n g is u n d erst u di e d, p arti c ul arl y
o n l o n g er ti m e s c al es i n b ot h t h e fi el d a n d t h e l a b.

T hir d, usi n g s al a m a n d ers fr o m  M L B S, N o v arr o et al.
( 2 0 1 7) e x p a n d u p o n e arli er  w or k b y L o w e ( 2 0 0 4) t o d et er-
mi n e  w h at c o n c e ntr ati o n of tri c ai n e  m et h a n es ulf o n at e ( M S-
2 2 2)  w or ks b est f or s h ort-t er m a n est h esi a of P. ci n e r e us.
L o w e ( 2 0 0 4) h a d f o u n d t h at, of fi v e pl et h o d o nti ds t est e d, P.
ci n e r e us h a d t h e l o n g est ti m es t o a n est h eti z ati o n, oft e n 2 –
3 3 l o n g er t h a n t h e n e xt l o n g est, P. el o n g at us , a n d s u g g est e d
hi g h er c o n c e ntr ati o ns  mi g ht b e n e e d e d f or effi ci e nt a n est h e-
ti z ati o n of P. ci n e r e us . N o v arr o et al. ( 2 0 1 7) d et er mi n e d t h e
o pti m al  M S- 2 2 2 c o n c e ntr ati o ns f or r a pi d a n est h eti z ati o n
(i. e., i n d u cti o n) ti m e a n d a r a n g e of i niti al a n d f ull r e c o v er y
ti m es. I n a d diti o n t o p u blis hi n g d et ails of t h es e c o n c e ntr a-
ti o ns a n d ti mi n gs i n t h eir  T a bl e 1, N o v arr o et al. ( 2 0 1 7) als o
e x pl or e d t h e r el ati o ns hi p b et w e e n s e v er al  m or p h ol o gi c al
tr aits a n d i n d u cti o n ti m e.  B ot h t ail l e n gt h a n d  m ass si g nifi-
c a ntl y a n d p ositi v el y aff e ct e d i n d u cti o n ti m e a n d s h o ul d b e
f a ct or e d i nt o e x p eri m e nts r e q uiri n g s h ort-t er m a n est h eti z a-
ti o n of P. ci n e r e us .

Ot h er st u di es t h at  w er e diffi c ult t o c at e g ori z e f o c us e d o n
t h e p h ysi ol o g y of P. ci n e r e us . D a vis et al. ( 2 0 0 9 a) f o u n d t h at
t h e r o u n d n ess of r e d- bl o o d c ells is str o n gl y p ositi v el y c orr e-
l at e d  wit h b o d y c o n diti o n a n d b o d y si z e.  T h e a ut h ors s u g g est
t h at t a ki n g bl o o d s a m pl es  mi g ht b e a us ef ul n o n d estr u cti v e
m et h o d of tr a c ki n g p o p ul ati o n h e alt h o v er ti m e ( D a vis et al.
2 0 0 9 a ).  Fl u or es c e nt p o w d er pi g m e nt h as b e e n us e d  wit h
s u c c ess t o tr a c k a m p hi bi a n, r e ptil e, a n d s m all  m a m m al  m o v e-
m e nt o v er s h ort d ur ati o ns ( e. g., L e m e n a n d  Fr e e m a n 1 9 8 5 ;
Gr a et er et al. 2 0 0 8 ; R o b erts a n d  Li e b g ol d 2 0 0 8 ). Orl ofs k e et al.
( 2 0 0 9) w as t h e first st u d y t o t est ex pli citl y h o w t h e fl u or es c e nt
p o w d ers aff e ct r es pir ati o n a n d  m et a b olis m i n a l u n gl ess a m p hi b-
i a n usi n g P. ci n er e us .  T h e y f o u n d t h at t h er e  w as n o i m p a ct o n
eit h er ox y g e n c o ns u m pti o n or st a n d ar d  m et a b oli c r at e ( S M R).

I nst e a d, it a p p e ar e d t h at t h e str ess of b ei n g h a n dl e d  w as gr e at er
t h a n t h e str ess of b ei n g t e m p or aril y c o v er e d i n p o w d er (Orl ofs k e
et al. 2 0 0 9 ). H o m y a c k et al. ( 2 0 1 0 a) f o u n d t h at S M R i n cr e as e d
wit h b ot h b o d y  m ass a n d t e m p er at ur e. N o v arr o et al. ( 2 0 1 8)
c o m pl e m e nts t his r es ult b y ass a yi n g c orti c ost er o n e ( C O R T) of
s al a m a n d ers li vi n g at diff er e nt t e m p er at ur es. S al a m a n d ers
h o us e d at 2 5 8C h a d hi g h er  C O R T, l e v els i n di c ati n g hi g h er l e v els
of str ess, c o m p ar e d t o t h os e h o us e d at 1 5 8C . A d diti o n all y, s al a-
m a n d ers h o us e d at t h e  w ar m er t e m p er at ur e at e  m or e f o o d t h a n
s al a m a n d ers h o us e d at t h e c o ol er t e m p er at ur e ( N o v arr o et al.
2 0 1 8 ). T a k a h as hi a n d P a ul e y ( 2 0 1 0) o bs er v e d altit u di n al diff er-
e n c es i n r es o ur c e all o c ati o n. S al a m a n d ers fr o m hi g h er el e v ati o ns
(i. e., c o ol er cli m at es) all o c at e d  m or e e n er g y t o st or a g e t h a n
gr o wt h or r e pr o d u cti o n c o m p ar e d t o s al a m a n d ers fr o m l o w er
el e v ati o ns. Bi d dl e et al. ( 2 0 1 7) l o o k e d at f a ct ors t h at i m p a ct
gr o wt h, usi n g  m ar k –r e c a pt ur e  m et h o ds t o tr a c k i n di vi d u als
o v er  m ulti pl e y e ars a n d s e as o ns.  C ol or  m or p h h a d n o eff e ct o n
gr o wt h, b ut t h e y di d fi n d a n eff e ct b as e d o n b ot h i niti al si z e
a n d e n vir o n m e nt al fl u ct u ati o ns. S m all j u v e nil e s al a m a n d ers
w h o ex p eri e n c e d  mil d er  wi nt ers s h o w e d t h e gr e at est gr o wt h
(Bi d dl e et al. 2 0 1 7 ).

Fr o m a p ur el y b e h a vi or al p ers p e cti v e, at t h e e n d of J a e g er
et al. ( 2 0 1 6) , t h e a ut h ors n ot e t h e n e w  w or k b ei n g d o n e o n
s al a m a n d er c o g niti o n a n d c o g niti v e e c ol o g y.  O n e of t h e first
st u di es t o e x pl or e t his t o pi c is Ull er et al. ( 2 0 0 3) ,  w hi c h d o c-
u m e nts r u di m e nt ar y n u m eri c al dis cri mi n ati o n i n P. ci n er e us. I n
c h oi c e tri als c o nt ai ni n g o n e, t w o, t hr e e, f o ur, or six f o o d it e ms,
s al a m a n d ers r e g ul arl y o pt e d f or t h e l ar g er q u a ntit y of f o o d i n
o n e vs t w o a n d t w o vs t hr e e f or c e d- c h oi c e t ests, b ut c o ul d n ot
disti n g uis h b et w e e n t hr e e vs f o ur or f o ur vs six. Ki g ht et al.
( 2 0 0 5) ex pl or e d l e ar ni n g i n P. ci n er e us usi n g cl assi c al c o n diti o n-
i n g. I n di vi d u als fr o m  N e w J ers e y  w er e s u c c essf ull y c o n diti o n e d
t o l o w-fr e q u e n c y s o u n d a n d vi br ati o n, b ut n ot t o vis u al or c h e m-
i c al sti m uli.  As J a e g er et al. ( 2 0 1 6) n ot e, c o g niti o n a n d c o g niti v e
e c ol o g y is a n ar e a of P. ci n er e us r es e ar c h t h at is p arti c ul arl y  wi d e
o p e n f or n e w q u esti o ns a n d ex p eri m e nts.

T h e l ast t w o b e h a vi or al st u di es t h at  w er e diffi c ult t o c at e-
g ori z e b ot h e x pl or e d t h e s o ci al c o nt e xt of j u v e nil e s al a m a n-
d er b e h a vi or. Li e b g ol d a n d  C a b e ( 2 0 0 8) e x pl or e d if j u v e nil e
gr o wt h r at es  w er e aff e ct e d b y f a mili arit y or r el at e d n ess of
t h e a d ults n e ar b y at  M L B S.  T h e r es ults v ari e d b y y e ar: i n
t h e first y e ar, f a mili arit y h a d a str o n g eff e ct o n  m ass a n d
si z e, b ut n ot t h e f oll o wi n g y e ar.  T h e a ut h ors h y p ot h esi z e
t h at t e m p er at ur es  m a y h a v e pl a y e d a r ol e i n t h e diff er e nt
f a mili arit y r es ults, as t h e first y e ar  w as si g nifi c a ntl y c o ol er
t h a n t h e s e c o n d y e ar.  A d diti o n all y, t h er e  w as n o e vi d e n c e
t h at f a mili arit y or s p ati al pr o xi mit y  w er e i n di c ati v e of r el at-
e d n ess, or t h at r el at e d n ess t o n e ar b y a d ults aff e ct e d j u v e nil e
gr o wt h r at es ( Li e b g ol d a n d  C a b e 2 0 0 8 ). Li e b g ol d ( 2 0 1 4) f ol-
l o w e d u p o n t his b y t esti n g t h e eff e ct of t h e pr es e n c e of t er-
rit ori al a d ults o n j u v e nil e b e h a vi or usi n g s al a m a n d ers fr o m
Mi c hi g a n ( pr es u m a bl y n o nt errit ori al) a n d  Vir gi ni a ( pr es u m-
a bl y t errit ori al, s e e t h e  T err estri al  E c ol o g y:  T errit ori es a n d
H o m e  R a n g e Si z e s e cti o n).  Mi c hi g a n j u v e nil es  w er e  m or e
str o n gl y aff e ct e d b y b ei n g h o us e d  wit h t errit ori al a d ults. I n
j u v e nil e –j u v e nil e i nt er a cti o ns,  Mi c hi g a n j u v e nil es s h o w e d
i n cr e as e d i n v esti g at or y a n d es c a p e b e h a vi ors c o m p ar e d t o
j u v e nil es h o us e d  wit h n o nt errit ori al a d ults.

I n s u m,  m u c h li k e i n 1 9 9 8, t err estri al e c ol o g y of P. ci n e r-
e us r e m ai ns a l ar g e a n d pr o mi n e nt f o c us of r e c e nt r es e ar c h.
I n n e arl y all i nst a n c es, t h e t o pi cs s u m m ari z e d h er e ar e o nl y j ust
s cr at c hi n g t h e s urf a c e of o ur u n d erst a n di n g of t h e e c ol o g y of
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t his s p e ci es, a n d off er  m a n y ex c ell e nt st arti n g p oi nts of b a c k-
gr o u n d k n o wl e d g e, us ef ul  m et h o d ol o g y, a n d t est a bl e h y p ot h es es
f or c o nti n u e d r es e ar c h t o r es ol v e s o m e of t h e  m or e c h all e n gi n g
or el usi v e q u esti o ns. I m p ort a nt t o f ut ur e st u d y of t err estri al e c ol-
o g y t o pi cs  will b e ex p a nsi o n of r es e ar c h pr o gr a ms t o i n v esti g at e
g e o gr a p hi c a n d p h yl o g e o gr a p hi c v ari ati o n i n t err estri al e c ol o g y,
a n d ex p eri m e nts t o d et er mi n e t h e r el ati v e r ol es of p h e n ot y pi c
pl asti cit y a n d l o c al a d a pt ati o n.

P r e d at o r s a n d  d ef e n s e: I nt r o d u cti o n. — P etr a n k a’s
( 1 9 9 8) s e cti o n o n pr e d at ors a n d d ef e ns e i n P. ci n e r e us w as
bri ef, a n d t h er e h as b e e n  m u c h  w or k e x pl ori n g t h es e t o pi cs
si n c e. P etr a n k a ( 1 9 9 8) f o c us e d o n d es cri bi n g g e n er al pr e d at ors
of P. ci n er e us (i. e., bir ds, s n a k es, s pi d ers),  wit h a n e m p h asis o n
s n a k es, a n d s u m m ari z e d t h e ex p eri m e nt al st u di es t h at h a v e
f o c us e d pri m aril y o n s n a k e pr e d at ors ( G art er S n a k es, T h a m n o-
p his s p p., a n d  Ri n g n e c k S n a k es, Di a d o p his p u n ct at us ). P et-
r a n k a ( 1 9 9 8) d es cri b es t h e r es ults of o n e st u d y t h at s u g g ests
t h at  Ri n g n e c k S n a k es  m a y b e a bl e t o disti n g uis h t h e s c e nt of P.
ci n er e us fr o m n o n e di bl e pr e y a n d e v e n disti n g uis h p arti c ul ar
p arts of t h e b o d y (i. e., t ail vs. b o d y; L a n c ast er a n d  Wis e 1 9 9 6 ).
I n r es p o ns e t o a pr e d at or, P. ci n er e us i n di vi d u als g e n er all y
c h a n g e t h eir b e h a vi or (i. e., st a yi n g  m oti o nl ess or c oili n g) or
a ut ot o mi z e t h eir t ails ( P etr a n k a 1 9 9 8 ).  A  m e as ur a bl e pr o p or-
ti o n of P. ci n er e us p o p ul ati o ns a p p e ar t o h a v e br o k e n or r e g e n-
er ati n g t ails, alt h o u g h it is n ot cl e ar if t his i n di c at es pr e d ati o n
r at es, r at es of i ntr as p e cifi c c o nfli ct, or,  m ost li k el y, s o m e c o m bi-
n ati o n of b ot h ( J a e g er et al. 2 0 1 6). A nt h o n y a n d Pfi n gst e n
( 2 0 1 3) c o n c ur i n t h eir r e vi e w t h at cr y psis i n t h e f or m of i m m o-
bilit y a n d t ail a ut ot o m y ar e b ot h pri m ar y d ef e ns e str at e gi es b ut
a d d t h at n oxi o us s ki n s e cr eti o ns ( e. g., Br o di e et al. 1 9 7 9 ) m a y
b e a n ot h er pri m ar y d ef e nsi v e tr ait f or P. ci n er e us . I n t h e f ol-
l o wi n g s e cti o ns,  w e first dis c uss n e w k n o wl e d g e o n t h e pr e d a-
t ors a n d p ar asit es of P. ci n er e us .  N ext,  w e dis c uss a h a n df ul of
st u di es  w hi c h h a v e ex pl or e d diff er e nti al pr e d ati o n of c ol or p h e-
n ot y p es of P. ci n er e us .  Fi n all y,  w e dis c uss t h e  m a n y st u di es
w hi c h h a v e ex pl or e d P. ci n er e us d ef e nsi v e b e h a vi ors.  T h er e ar e
m a n y st u di es r el ati n g t o s ki n a n d g ut  mi cr o bi al c o m m u niti es,
p arti c ul arl y h o w t h e y ar e i n v ol v e d i n d ef e ns e a g ai nst t h e
a m p hi bi a n f u n g al p at h o g e n B d .  T h es e h a v e b e e n s u m m ari z e d
i n t h eir o w n s u bs e cti o n,  A d diti o n al  T o pi cs:  Mi cr o bi ot a.

P r e d at o r s a n d  d ef e n s e:  P r e d at o r s a n d  p a r a sit e s. —
Si n c e P etr a n k a ( 1 9 9 8) , a s m all n u m b er of st u di es h a v e d o c u-
m e nt e d u n us u al pr e d at ors f or P. ci n er e us . J u n g et al. ( 2 0 0 0 b)
o bs er v e d a  R o v e  B e etl e ( Pl at y dr a c us vi d at us ) pr e yi n g u p o n
li v e P. ci n er e us u n d er a c o v er b o ar d i n  M ar yl a n d.  T h e  Cr e e k
C h u b ( S e m otil us atr o m a c ul at us )  w as o bs er v e d pr e yi n g o n P.
ci n er e us, li k el y aft er t h e s al a m a n d er  w as  w as h e d i nt o t h e cr e e k
d uri n g a fl as h fl o o d ( S h ar p et al. 2 0 0 5 ).  As n ot e d e arli er,
H u g h es et al. ( 1 9 9 9) f o u n d t w o s al a m a n d ers d e a d i nsi d e
Pit c h er  Pl a nts ( S a rr a c e ni a p u r p u r e a ) i n b o gs i n  W est  Vir gi ni a
a n d P e n ns yl v a ni a.  T h es e o bs er v ati o ns ar e i n ci d e nt al, b ut t h er e
ar e li k el y  m a n y s p e ci es t h at fi n d P. ci n er e us p al at a bl e, p arti c u-
l arl y  w o o dl a n d s n a k es a n d gr o u n d-f or a gi n g bir ds. A nt h o n y a n d
P fin gst e n ( 2 0 1 3) h a v e a d et ail e d s u m m ar y of k n o w n i nst a n c es
of s p e cifi c pr e d at ors c o ns u mi n g P. ci n er e us .  M ost st u di es of
a nti pr e d at or r es p o ns es us e c h e mi c al c u es fr o m T. sirt alis f e d a
di et of P. ci n er e us , ot h er s al a m a n d er s p e ci es, or e art h w or ms.
T h es e ar e s u m m ari z e d i n t h e n e xt t w o s u bs e cti o ns.

T h er e ar e c o nfli cti n g r e p orts as t o  w h et h er  N ort h er n
D us k y S al a m a n d ers ( D. f us c us ) e at P. ci n e r e us . J a e g er et al.
( 1 9 9 8) f o u n d e vi d e n c e t o s u g g est t h at D. f us c us d o es e at

P. ci n e r e us , a n d t h at P. ci n e r e us a cti v el y a v oi ds e n c o u nt ers
wit h D. f us c us .  H o w e v er, a f oll o w u p st u d y b y R a ns o m a n d
J a e g er ( 2 0 0 6) f o u n d n o e vi d e n c e of eit h er pr e d ati o n or t ail
l oss c a us e d b y D. f us c us , alt h o u g h P. ci n e r e us still s e e m e d t o
a v oi d D. f us c us i n  m es o c os ms.  Ot h er l ar g e s al a m a n d ers
li k el y t o pr e y o n P. ci n e r e us w h er e t h eir r a n g es o v erl a p
i n cl u d e D. q u a d ri m a c ul at us,  G y ri n o p hil us p o r p h y riti c us,
a n d Ps e u d ot rit o n r u b e r (P etr a n k a 1 9 9 8 ).

A nt h o n y a n d  Pfi n gst e n ( 2 0 1 3) als o r ef er e n c e a n d s u m m a-
ri z e C as p er’s ( 2 0 0 5) s u m m ar y of p ar asit es r e p ort e d t o i nf e ct
P. ci n e r e us , a n d i n d e e d, t h er e h as b e e n  m or e  w or k d o n e o n
t h e p ar asit es of P. ci n e r e us si n c e P etr a n k a ( 1 9 9 8) . M u z z all
et al. ( 1 9 9 7) a n d B ol e k a n d  C o g gi ns ( 1 9 9 8) d o c u m e nt s e v er al
s p e ci es of tr e m at o d e, n e m at o d e, a n d pr ot o z o a n p ar asit es o n
P. ci n e r e us .  M ost s al a m a n d ers s a m pl e d i n M u z z all et al.
( 1 9 9 7) h ost e d at l e ast o n e p ar asit e, a n d a tr e m at o d e ( B r a c h y-
c o eli u m s p p.)  w as t h e  m ost c o m m o n p ar asit e i n P. ci n e r e us
fr o m  N e w  H a m ps hir e. I n  Wis c o nsi n, B ol e k a n d  C o g gi ns
( 1 9 9 8) f o u n d l o w er o v er all r at es of i nf e cti o n t h a n M u z z all
et al. ( 1 9 9 7) , b ut a n e m at o d e s p e ci es (R h a b di as s p p.)  w as t h e
m ost c o m m o n p ar asit e o n P. ci n e r e us . I n  Mi c hi g a n, Gillill a n d
a n d  M u z z all ( 2 0 0 2) a g ai n f o u n d hi g h r at es of h el mi nt h i nf e c-
ti o n, b ut n o e vi d e n c e t h at t h es e p ar asit es c a us e d li m b d ef or-
miti es.  M ost st u di es t h at h a v e t est e d  wil d p o p ul ati o ns h a v e
f o u n d l o w pr e v al e n c e of t h e a m p hi bi a n p at h o g e ns R a n a vir us
or B d o n t h e s ki n of P. ci n er e us ( e.g ., H arris et al. 2 0 0 9 ; Gr at-
wi c k e et al. 2 0 1 1 ; W u n d er et al. 2 0 1 2 ; M ul et z et al. 2 0 1 2 , 2 0 1 4 ;
A u g usti n e a n d  N eff 2 0 1 6 ), ex c e pt J o n gs m a et al. ( 2 0 1 9), w hi c h
f o u n d  m u c h hi g h er t h a n t y pi c al ( b ut still l o w o v er all) r at es of
B d i nf e cti o n i n P. ci n er e us fr o m  N e w  Br u ns wi c k,  C a n a d a.

Ri c k ettsi al i ntr a c ell ul ar p at h o g e ns  m a y als o i nfl u e n c e P.
ci n e r e us e c ol o g y a n d h e alt h.  A ri c k ettsi al i ntr a er yt hr o c yti c
p at h o g e n of t h e f a mil y  A n a pl as m at a c e a  w as f o u n d i n 1 6. 7 %
of 1 0 2 P. ci n e r e us i n di vi d u als t est e d fr o m  P e n ns yl v a ni a,
N e w Y or k, a n d  Vir gi ni a ( D a vis et al. 2 0 0 9 b ). I nf e ct e d s al a-
m a n d ers h a d si g nifi c a ntl y l ar g er s n o ut – v e nt l e n gt h a n d  m or e
cir c ul ati n g  w hit e bl o o d c ells t h a n u ni nf e ct e d s al a m a n d ers.
M al es i n t h es e p o p ul ati o ns  w er e  m or e li k el y t o b e i nf e ct e d
t h a n f e m al es.  T h e a ut h ors h y p ot h esi z e t h at t h e tr o m bi c uli d
mit e, H a n n e m a ni a d u n ni , a c o m m o n a m p hi bi a n e ct o p ar a-
sit e, is t h e li k el y v e ct or of t h e ri c k ettsi al p at h o g e n, as t h es e
mit es ar e t h e o nl y e ct o p ar asit e  w hi c h h as b e e n o bs er v e d p ar-
asiti zi n g pl et h o d o nti d s al a m a n d ers ( D a vis et al. 2 0 0 9 b).  T h e
m al e bi as i n i nf e cti o ns als o s u g g ests a tr o m bi c uli d  mit e, as
t h e y  w er e pr e vi o usl y d o c u m e nt e d p ar asiti zi n g pl et h o d o nti d
s al a m a n d ers diff er e nti all y b y s e x ( A nt h o n y et al. 1 9 9 4 ).

A f oll o w- u p st u d y b y D a vis a n d  C e c al a ( 2 0 1 0) f o c us e d o n
D es m o g n at h us o c o e e a n d f o u n d a n o bli g at e i ntr a c ell ul ar Ric kett-
si a s p p. at a  m u c h hi g h er pr e v al e n c e ( 3 5 %) i n D. oc oee c o m p ar e d
t o pr e vi o us d at a o n P. ci nere us ( 8 % – 1 7 %).  M or p h ol o gi c all y, t h e
p ar asit e i nf e cti n g D. oc oee a p p e ar e d t o b e a diff er e nt t y p e of
Ric kettsi a s p p. t h a n t h e o n e f o u n d i n P. ci nere us b y D a vis et al.
( 2 0 0 9 b).  T h e diff er e n c e i n a v er a g e pr e v al e n c e b et w e e n Des m o g-
n at h us s p p. ( 3 0 %) a n d Plet h o d o n s p p. ( 8 %; s e e  T a bl e 2 i n D a vis
a n d  C e c al a 2 0 1 0 )  w as si g nifi c a nt, a n d t h e a ut h ors s u g g est t h at
t his diff er e n c e is pr o b a bl y d u e t o t h e diff er e n c e i n t h e h a bit at us e
of t h e t w o g e n er a. Plet h o d o n ar e c o m pl et el y t err estri al,  w h er e as
Des m o g n at h us ar e s e mi a q u ati c; t h er ef or e t h es e s p e ci es ar e li k el y
ex p os e d t o a n d c o ntr a ct diff er e nt s p e ci es of Ric kettsi a , w hi c h
h a v e diff er e nt v e ct ors a n d lif e c y cl es ( D a vis a n d  C e c al a 2 0 1 0 ).
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P r e d at o r s a n d  d ef e n s e:  Diff e r e nti al  p r e d ati o n ri s k
b y c ol o r. —  Pr e d ati o n ris k f or P. ci n e r e us m a y b e i nfl u e n c e d
b y c ol or p h e n ot y p e, alt h o u g h p att e r n s a c r o ss t h e r a n g e of
P. ci n e r e u s ar e c o m pl ex a n d v ari a bl e.  T h er e is s o m e e vi d e n c e
t h at t h e c ol or  m or p hs r es p o n d diff er e ntl y t o pr e d at ors. I n  O hi o,
V e n es k y a n d  A nt h o n y ( 2 0 0 7) f o u n d t h at stri p e d s al a m a n d ers
s p e n d  m or e ti m e i n t h e “ all-tr u n k-r ais e d ” d ef e nsi v e p ost ur e i n
t h e pr es e n c e of n e o n at e T. sirt alis t h a n u nstri p e d s al a m a n d ers,
a n d u nstri p e d s al a m a n d ers  w er e  m or e  m o bil e t h a n stri p e d s al a-
m a n d ers.  A c o n c urr e nt l o o k at  m us e u m s p e ci m e ns s h o w e d t h at
u nstri p e d  m or p hs  m or e fr e q u e ntl y s h o w e d e vi d e n c e of t ail
a ut ot o m y t h a n stri p e d  m or p hs ( V e n es k y a n d  A nt h o n y 2 0 0 7 ).
T h es e diff er e n c es i n b e h a vi or a n d t ail a ut ot o m y s u g g est t h at t h e
t w o  m or p hs ex p eri e n c e diff er e nt r at es of pr e d ati o n,  wit h t h e
a ut h ors h y p ot h esi zi n g t h at u nstri p e d  m or p hs ex p eri e n c e gr e at er
pr e d ati o n b y T. sirt alis (V e n es k y a n d  A nt h o n y 2 0 0 7 ).  Aft er si m u-
l at e d pr e d ati o n (i. e., a t ail cli p), Ot ai bi et al. ( 2 0 1 7) f o u n d t h at
t h e a ut ot o mi z e d t ails of stri p e d  m or p hs  m o v e l o n g er a n d f ast er
t h a n t h os e of u nstri p e d  m or p hs.

Alt h o u g h diff er e nti al pr e d ati o n b y c ol or is  w ell d o c u-
m e nt e d,  w hi c h  m or p h g ets pr e d at e d o n  m or e oft e n s e e ms t o
d e p e n d o n t h e p o p ul ati o n a n d t h e pr e d at or (s e e a d diti o n al
dis c ussi o n i n t h e f or e g oi n g S yst e m ati cs a n d  G e o gr a p hi c  V ar-
i ati o n s e cti o n). I n t h e r a n g e of p ol y m or p hi c P. v e nt r alis i n
T e n n ess e e, Fit z p atri c k et al. ( 2 0 0 9) f o u n d t h at t h e r ar e
m or p h  w as att a c k e d l ess t h a n t h e c o m m o n  m or p h, ar g ui n g
f or n e g ati v e fr e q u e n c y- d e p e n d e nt s el e cti o n o n c ol or p h e n o-
t y p e.  T his  w as f urt h er s u p p ort e d i n a  M ass a c h us etts p o p ul a-
ti o n of P. ci n e r e us b y Kr a e m er et al. ( 2 0 1 6 ; s e e S yst e m ati cs
a n d  G e o gr a p hi c  V ari ati o n s e cti o n). I n  M ar yl a n d, Gr a nt et al.
( 2 0 1 8) f o u n d p ositi v e fr e q u e n c y- d e p e n d e nt s el e cti o n t o
f a v or t h e  m or e c o m m o n u nstri p e d  m or p h. I n t his p o p ul a-
ti o n, t h e r ar er stri p e d  m or p h i n di vi d u als  w er e att a c k e d  m or e
oft e n b y a vi a n pr e d at ors a n d h a d l o w er s ur vi v al r at es o v er
3 yr c o m p ar e d t o t h e  m or e c o m m o n u nstri p e d  m or p hs.  H o w-
e v er, t h er e  w as n o o bs er v e d diff er e n c e i n s ur vi v al b et w e e n
c ol or p h e n ot y p es  w h e n  m a m m ali a n pr e d at ors  w er e pr es e nt
(Gr a nt et al. 2 0 1 8 ). I n  P e n ns yl v a ni a, D a vis a n d  Mil a n o vi c h
( 2 0 1 0) o bs er v e d hi g h er l e v els of h e m at ol o gi c al str ess  m ar k ers
i n u nstri p e d i n di vi d u als c o m p ar e d t o stri p e d,  w hi c h  m a y b e
ex pl ai n e d b y u nstri p e d  m or p hs b ei n g ex p os e d t o pr e d at or
att a c ks  m or e oft e n. I n  O hi o, H a nt a k a n d  K u c ht a ( 2 0 1 8) f o u n d
t h at t h e stri p e d  m or p h h a d o v er all b ett er c a m o ufl a g e, b as e d o n
r efl e ct a n c e  m e as ur e m e nts t a k e n i n t h e fi el d, b ut t h er e  w as v ar-
i ati o n i n c a m o ufl a g e b y s e as o n, p o p ul ati o n, a n d b o d y r e gi o n.

Fi n all y, t h er e h as b e e n s o m e  w or k e x pl ori n g t h e p ot e nti al
B at esi a n  mi mi cr y of t h e r e d eft st a g e of t h e  E ast er n  R e d-s p ott e d
N e wt ( N ot o p ht h al m us viri d es c e ns ) b y er yt hristi c P. ci n er e us
(Fi g. 1 C ; Kr a e m er a n d  A d a ms 2 0 1 4 ; Kr a e m er et al. 2 0 1 5 a ,b ).
I n P e n ns yl v a ni a, hi g h fr e q u e n ci es of t h e er yt hristi c  m or p h
(r a n g e ¼ 2 1 % – 4 3. 3 %) h a v e b e e n f o u n d i n p o p ul ati o ns t h at ar e
s y nt o pi c  wit h t h e eft st a g e of N. viri d es c e ns (C ass ell a n d J o n es
2 0 0 5 ), s u p p orti n g t h e p ossi bilit y of s el e cti o n f or  B at esi a n  mi m-
i cr y. Kr a e m er et al. ( 2 0 1 5 a) t est e d f or f o ur g e n er al p att er ns
ex p e ct e d if a  B at esi a n  mi mi cr y c o- e v ol uti o n ar y d y n a mi c exist e d
b et w e e n N. viri d es c e ns a n d er yt hristi c P. ci n er e us. All f o ur of
t h es e  w er e s u p p ort e d, a n d a d diti o n al st u di es b y  Kr a e m er a n d
c oll e a g u es i n v esti g at e d s p e cifi c d et ails of t h e  mi mi cr y s yst e m.
Kr a e m er a n d  A d a ms ( 2 0 1 4) s u g g est t h at  mi mi cr y b y er yt hristi c
P. ci n er e us m a y b e d u e t o diff er e n c es i n c ol or, n ot bri g ht n ess.
Usi n g a vis u al  m o d el of pr e d at or s p e ctr al s e nsiti viti es a n d of t h e

c ol ors of n e wts, stri p e d, a n d er yt hristi c P. ci n er e us , Kr a e m er a n d
A d a ms ( 2 0 1 4) f o u n d t h at o nl y bir ds c o ul d p ossi bl y dis cri mi n at e
b et w e e n n e wts a n d stri p e d P. ci n er e us b as e d u p o n c ol or, n ot
s n a k es or  m a m m als. I m p ort a ntl y, t h e vis u al  m o d el s u g g est e d
t h at bir ds  w o ul d n ot b e a bl e t o diff er e nti at e b et w e e n n e wts a n d
er yt hristi c  m or p hs, s u g g esti n g bir d pr e d ati o n  w o ul d b e t h e
pri m ar y s o ur c e of s el e cti o n i n a  B at esi a n  mi mi cr y s c e n ari o.
Kr a e m er et al. ( 2 0 1 5 b) f o u n d t h at t h er e  w as n o r el ati o ns hi p
b et w e e n t h e t o xi cit y of t h e l o c al N. viri d es c e ns p o p ul ati o n a n d
t h e fr e q u e n c y or pr es e n c e of er yt hristi c P. ci n e r e us .

P r e d at o r s a n d  d ef e n s e:  D ef e n si v e  b e h a vi o r s. — A
n u m b er of pr e d at or-r el at e d c u es, b ot h si m ul at e d a n d n at ur al,
h a v e b e e n d o c u m e nt e d t o alt er b e h a vi or i n P. ci n er e us , a n d pr e-
s u m a bl y r e d u c e t h e fr e q u e n c y of pr e d ati o n i n n at ur e. I n  Mi c hi-
g a n, M at his a n d  L a n c ast er ( 1 9 9 8) d e m o nstr at e d t h at ex p os ur e
t o  w at er t h at pr e vi o usl y h el d str ess e d c o ns p e cifi cs l e d t o P. ci n er-
e us s p e n di n g  m or e ti m e tr yi n g t o es c a p e t h e st u d y c h a m b er r el a-
ti v e t o i n di vi d u als ex p os e d t o c o ntr ol  w at er.  A n ot h er  Mi c hi g a n
st u d y f oll o w e d u p o n t his b y s h o wi n g t h at P. ci n er e us a v oi d e d
t h e s ki n s e cr eti o ns of str ess e d c o ns p e cifi cs f or u p t o 2  mi ns aft er
t h e al ar m p h er o m o n e h a d b e e n c oll e ct e d (Gr a v es a n d  Q ui n n
2 0 0 0 ). S ulli v a n et al. ( 2 0 0 3) f o u n d t h at P. ci n er e us fr o m  N e w
Y or k a v oi d c h e mi c al c u es fr o m i nj ur e d s al a m a n d ers ( b ot h c o n-
s p e cifi c a n d h et er os p e cifi c), b ut d o n ot a v oi d c h e mi c al c u es
fr o m n o ni nj ur e d s al a m a n d ers.  E art h w or ms s h ar e c o m m o n v er-
t e br at e pr e d at ors  wit h s al a m a n d ers ( w o o dl a n d s n a k es a n d bir ds),
a n d t h us c o ul d b e a s o ur c e of i nf or m ati o n o n g e n er al pr es e n c e
of pr e d at ors; h o w e v er, s al a m a n d ers di d n ot r es p o n d t o c h e mi c al
c u es fr o m eit h er i nj ur e d or n o ni nj ur e d e art h w or ms ( S ulli v a n
et al. 2 0 0 3 ).  M or e r e c e ntl y, als o i n  N e w Y or k, S ulli v a n a n d J e n-
s e n ( 2 0 1 3) f o u n d t h at aft er ex p os ur e t o diff er e nt c o n c e ntr ati o ns
of d a m a g e-r el e as e d c o ns p e cifi c c u es, P. ci n er e us si g nifi c a ntl y
d e cr e as e d t h eir a cti vit y c o m p ar e d t o a c o ntr ol, b ut di d n ot dis-
cri mi n at e b et w e e n t h e diff eri n g c o n c e ntr ati o ns of t h e c u e.  Aft er
si m ul at e d pr e d ati o n b y t ail cli ps, R o b erts a n d  Li e b g ol d ( 2 0 0 8)
f o u n d t h at i n di vi d u als cli m b e d hi g h er t h a n t h os e  wit h o ut si m u-
l at e d pr e d ati o n i n t h e fi el d, es p e ci all y  m al e i n di vi d u als.

M ost d ef e nsi v e b e h a vi ors i n P. ci n er e us h a v e b e e n i n d u c e d
usi n g  G art er S n a k e ( T h a m n o p his s p p.) c h e mi c al c u es (P etr a n k a
1 9 9 8 ; J a e g er et al. 2 0 1 6). M urr a y a n d J e n ki ns ( 1 9 9 9) t est e d h o w
P. ci n er e us r es p o n d e d t o c u es fr o m T. sirt alis f e d diff er e nt di ets
i n t h e l a b.  Usi n g s al a m a n d ers fr o m  M ass a c h us etts, t h e y s h o w e d
t h at s al a m a n d ers a v oi d e d t h e c h e mi c al c u es of T. sirt alis c o m-
p ar e d t o a c o ntr ol, r e g ar dl ess of  w h at pr e y ( P. ci n er e us or e art h-
w or ms) t h e s n a k es h a d b e e n f e d pri or t o c oll e cti n g t h e c u e;
h o w e v er, t h e y a v oi d e d t h e P. ci n er e us – f e d s n a k e c u es  m or e
str o n gl y t h a n t h e e art h w or m-f e d s n a k e c u es.  Usi n g s al a m a n d ers
fr o m  N e w Y or k, M a dis o n et al. ( 1 9 9 9 b) f o u n d t h e a v oi d a n c e
b e h a vi or of P. ci n er e us i n r es p o ns e t o c h e mi c al c u es fr o m T. sir-
t alis t o b e q uit e c o m pl ex. S al a m a n d ers g e n er all y a v oi d e d s u b-
str at es t h at s m ell e d li k e T. sirt alis ; h o w e v er, t h eir r es p o ns e
v ari e d b y  w h at t h e s n a k e h a d e at e n ( c o ns p e cifi cs, e art h w or ms,
or n ot hi n g) a n d t h e ti m e of d a y ( ni g ht, d a y).  D uri n g t h e d a y,
w h e n T. sirt alis is  m or e a cti v e, s al a m a n d ers a v oi d e d s n a k e-
s ce nt e d s u bstr at es i n all di et tr e at m e nts.  At ni g ht,  w h e n T. sirt alis
ar e l ess a cti v e, s al a m a n d ers o nl y a v oi d e d t h e s n a k e-s c e nt e d s u b-
str at es of t h os e s n a k es  w h o  w er e f e d c o ns p e cifi cs.  T h e i m p a ct of
ti m e of d a y  w as n ot d u e t o a m bi e nt li g hti n g, s u g g esti n g cir c a di a n
r e g ul ati o n is i n v ol v e d, i n a d diti o n t o d et e cti n g pr e d at or c u es t h at
ar e f urt h er  m o d ul at e d b y pr e d at or di et ( M a dis o n et al. 1 9 9 9 b ).

H e r p et ol o gi c al  M o n o g r a p hs 3 8, 2 0 2 49 6
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St u di es t h at e x a mi n e s al a m a n d er r es p o ns es t o  C o m m o n
G art er S n a k e c u es h a v e  m ostl y b e e n d o n e usi n g P. ci n e r e us
i n di vi d u als fr o m u pst at e  N e w Y or k.  F oll o wi n g u p o n M a dis o n
et al. ( 1 9 9 9 b) , M a dis o n et al. ( 2 0 0 2) , f o u n d si mil arl y c o m pl ex
i nt er a cti o ns b et w e e n t h e ti m e of d a y, a n d t h e c o m bi n ati o n of
c u es fr o m s n a k es f e d diff er e nt di ets a n d str ess e d or u n dist ur b e d
c o ns p e cifi cs. M a er z et al. ( 2 0 0 1) f o u n d t h at f or a gi n g a cti vit y
d e cr e as e d  wit h ex p os ur e t o c h e mi c al c u es fr o m T. sirt alis . S ulli-
v a n et al. ( 2 0 0 2) f o u n d t h at P. ci n er e us hi d o ut i n r ef u gi a  w h e n
ex p os e d t o c h e mi c al c u es fr o m T. sirt alis f e d P. ci n er e us i n b ot h
t h e l a b a n d fi el d; h o w e v er, ti m e s p e nt i n t h e r ef u gi a  w as si g nifi-
c a ntl y s h ort er i n t h e fi el d t h a n i n t h e l a b.  T his st u d y als o s p e c u-
l at e d t h at pr es e n c e of ot h er i n di vi d u al s al a m a n d ers u n d er a
c o v er o bj e ct  m a y pr o vi d e a d diti o n al pr ot e cti o n b y k e e pi n g s al a-
m a n d ers u n d er c o v er o bj e cts  w h e n pr e d at or y c u es ar e pr es e nt
(S ulli v a n et al. 2 0 0 2 ).  A f oll o w- u p st u d y s u p p orts t his s p e c ul ati o n
b y s h o wi n g t h at P. ci n er e us a v oi d e d c h e mi c al c u es fr o m  C o m-
m o n G art er S n a k es f e d E ur y c e a bisli n e at a (S ulli v a n et al. 2 0 0 4 ).
T h e a ut h ors s u g g est t h at cl os el y r el at e d pr e y s p e ci es h a v e si mil ar
a nti pr e d at or b e h a vi ors a n d t h us P. ci n er e us c a n a v oi d t h e c u es
of pr e d at ors  w h o h a v e r e c e ntl y e at e n eit h er c o ns p e cifi cs or
cl os el y r el at e d s p e ci es ( S ulli v a n et al. 2 0 0 4 ). S ulli v a n et al. ( 2 0 0 5)
f urt h er d es cri b e h o w t h e a bilit y of P. ci n er e us t o a v oi d c h e mi c al
c u es of pr e d at ors is d e p e n d e nt u p o n b ot h g e n eti c a n d e c ol o gi c al
r el at e d n ess of t h e pr e y  w hi c h  w as c o ns u m e d.

As n ot e d b y P etr a n k a ( 1 9 9 8) a n d i n  m ulti pl e st u di es
alr e a d y dis c uss e d, P. ci n e r e us ar e k n o w n t o a ut ot o mi z e t h eir
t ail i n t h e pr es e n c e of a t hr e at, a n d si n c e t h e n, r es e ar c h ers
h a v e l e ar n e d  m or e a b o ut t h e fr e q u e n c y, ti mi n g, a n d eff e cts
of t his b e h a vi or. Wis e a n d J a e g er ( 1 9 9 8) f o u n d t h at i n t erri-
t ori al c o nt e xts, a s al a m a n d er’s p ers o n al t ail l oss di d n ot h a v e
a l ar g e i nfl u e n c e o n eit h er a r esi d e nt or i ntr u d er’s b e h a vi or,
b ut t h e y ar e b ot h  m or e a g gr essi v e  w h e n f a ci n g a n o p p o n e nt
wit h o ut a t ail. M e c h e a n d J a e g er ( 2 0 0 2 ; s e e  Br e e di n g a n d
C o urts hi p s e cti o n) f o u n d t h at  m al es di d n ot disti n g uis h
b et w e e n t ail e d or t aill ess f e m al es i n t h e l a b; h o w e v er, i n t h e
fi el d, t h e y f o u n d  m al es ass o ci at e d  wit h t aill ess f e m al es  m or e
oft e n. M e c h e a n d J a e g er ( 2 0 0 2) off er t w o h y p ot h es es t o
e x pl ai n t his r es ult ( aft er r ej e cti n g  m al e pr ef er e n c e b as e d o n
t h eir l a b r es ults): t h at f e m al es  wit h o ut t ails pr ef er t o ass o ci-
at e  wit h  m al es, or t h at  m al e a g gr essi o n fr o m t h e c o urts hi p
pr o c ess its elf r es ults i n l ost t ails f or f e m al es.

Y ur e wi c z a n d  Wil b ur ( 2 0 0 4) f o u n d t h at t ail l oss is e n er-
g eti c all y c ostl y t o f e m al es; t h os e  wit h l ost or r e g e n er ati n g
t ails  m a d e f e w er o v a. M es h a k a a n d  Wri g ht ( 2 0 1 7) f o u n d t h at
m al es a n d j u v e nil es h a d a hi g h er i n ci d e n c e of br o k e n or
r e gr o w n t ails t h a n f e m al es i n a c oll e cti o n of  m us e u m s p e ci-
m e ns fr o m s o ut h c e ntr al P e n ns yl v a ni a.  Gi v e n t h at M a dis o n
et al. ( 1 9 9 9 a) d o c u m e nt e d t h e i m p ort a n c e of h a vi n g a t ail f or
pr o p er cl ut c h s us p e nsi o n, it is li k el y t h at f e m al es ar e u n d er
str o n g er s el e cti o n t o r et ai n t h eir t ails t h a n eit h er  m al es or j u v e-
nil es.  T his c o ul d  m e a n t h at t h e y ar e  m or e b e h a vi or all y c a u-
ti o us, a v oi d ris k y sit u ati o ns, or ar e l ess li k el y t o a ut ot o mi z e
t h eir t ails t h a n  m al es or j u v e nil es.  As n ot e d pr e vi o usl y, Ot ai bi
et al. ( 2 0 1 7) f o u n d t h at t h e a ut ot o mi z e d t ails of stri p e d  m or p hs
m o v e l o n g er a n d f ast er t h a n t h os e of u nstri p e d  m or p hs, s u g-
g esti n g stri p e d  m or p h t ails  m a y b e  m or e eff e cti v e at distr a cti n g
pr e d at ors t h a n u nstri p e d  m or p hs. H ess el et al. ( 2 0 1 7) f o u n d n o
si g nifi c a nt diff er e n c e i n j u m pi n g or  m o bilit y b et w e e n i n di vi d u-
als  wit h a n d  wit h o ut t ails.

Alt h o u g h t h e s o ur c es cit e d a b o v e i n di c at e r e g ul ar i n v esti g a-
ti o ns of t ail a ut ot o m y, t h er e h as b e e n v er y littl e st u d y o n t ail

r e g e n er ati o n i n P. ci n er e us ( e. g., ti mi n g, p h ysi ol o gi c al  m e c h a-
nis ms, r ol e of ext er n al f a ct ors o n r e gr o wt h) . Wis e et al. ( 2 0 2 2)
t est e d t h e i m p a cts of diff er e nt l e v els of artifi ci al li g ht at ni g ht
( A L A N) o n t ail r e g e n er ati o n, a n d f o u n d a c o m pl ex, n o n m o n o-
t o ni c p att er n.  Usi n g f o ur li g ht tr e at m e nts ( 1 0 4 , 1 0 2 , 1, a n d
1 0 0 l u x), t h e y f o u n d t h at t ail r e g e n er ati o n  w as si g nifi c a ntl y
f ast er f or s al a m a n d ers ex p os e d t o 1 0 4 a n d 1 l ux tr e at m e nts
c o m p ar e d t o t h e 1 0 2 a n d 1 0 0 l ux tr e at m e nts.  T h es e a ut h ors
als o ex pl or e d t h e p ot e nti al i nt er a cti o n of diff er e n c es i n pr e y
c o ns u m pti o n u n d er diff er e nt li g ht tr e at m e nts o n t ail r e g e n er a-
ti o n; h o w e v er, t h e y di d n ot fi n d a n y si g nifi c a nt diff er e n c es i n
t h e a m o u nt of pr e y e at e n b et w e e n tr e at m e nts, s u g g esti n g t h e
i m p a cts of  A L A N o n t ail r e g e n er ati o n ar e i n d e p e n d e nt of pr e y
c o ns u m pti o n eff e cts o n t ail r e g e n er ati o n ( Wis e et al. 2 0 2 2 ).

Fi n all y, Li e b g ol d ( 2 0 1 9) d o c u m e nt e d o n e c as e of a f e m al e
wit h a bif ur c at e d t ail at  M L B S i n  Vir gi ni a.  B ot h t ail e n ds
h a d r e g e n er ati n g ti ps,  w hi c h i n di c at e d t h at a ut o n o m y a n d
r e gr o wt h c a n o c c ur i n b ot h t h e  m ai n a n d s u p er n u m er ar y
t ails.  T w o of us ( T. J.  H.  M atl a g a a n d  K.  N. Str e et er) h a v e
als o s e e n t ail bif ur c ati o n d uri n g o ur o w n fi el d  w or k i n  P e n n-
s yl v a ni a ( S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1 6; S u p pl e m e nt al  Fi g. S 3,
a v ail a bl e o nli n e).  A d diti o n al  w or k o n t h e c o nt e xt of t ail l oss
a n d r e g e n er ati o n a cr oss t h e r a n g e of P. ci n e r e us is n e e d e d,
s p e cifi c all y  w h et h er t ail l oss o c c urs pri m aril y d u e t o pr e d a-
ti o n or i ntr as p e cifi c c o nfli ct.  R es e ar c h dir e cti o ns t o fill t h e
g a ps i n o ur c o m pr e h e nsi v e u n d erst a n di n g of t ail l oss a n d
r e g e n er ati o n i n P. ci n e r e us c a n b e gr o u p e d i nt o f o ur  m ai n
ar e as: ( 1) t h e s el e cti v e pr ess ur es a cti n g o n t ail l oss a n d
r et e nti o n; ( 2) t h e b e h a vi or of a ut ot o mi z e d t ails; ( 3) t h e p h ys-
i ol o gi c al a n d g e n eti c  m e c h a nis ms of t ail r e g e n er ati o n; a n d
( 4) a n y  m or p h, a g e, or s e x-s p e cifi c diff er e n c es i n t ail a ut ot-
o m y or r e g e n er ati o n.

I n r e vi e wi n g t h e br o a d er lit er at ur e o n pr e d ati o n of P. ci n er-
e us , it is cl e ar t h at  w e h a v e v er y f e w dir e ct, n o ni n ci d e nt al o bs er-
v ati o ns of pr e d ati o n o n P. ci n er e us .  T h e o bs er v ati o ns  w e d o h a v e
ar e oft e n si n gl e st u di es b y s ci e ntists f o c us e d o n t h e pr e d at or, n ot
t h e pr e y, a n d  m ost of t h es e o bs er v ati o ns pr e d at e P etr a n k a
( 1 9 9 8), oft e n b y s e v er al d e c a d es (s e e s u m m ar y i n A nt h o n y a n d
Pfi n gst e n 2 0 1 3 ).  T h e p a u cit y of o bs er v ati o ns is li k el y, i n p art,
b e c a us e of t h e n o ct ur n al n at ur e of P. ci n er e us , b ut cr e ati v e
a p pr o a c h es s h o ul d b e a bl e t o a d dr ess t his c h all e n g e.  F or
i nst a n c e, c oll a b or ati o n  wit h t h os e  w h o st u d y t h e pr es u m e d v ert e-
br at e pr e d at ors ( bir ds, s n a k es,  m a m m als, a n d l ar g er s al a m a n d ers)
t o c o m pl et e t ar g et e d s a m pli n g of pr e d at or st o m a c h c o nt e nts d ur-
i n g s e as o ns of p e a k P. ci nere us s urf a c e a cti vit y (Fi g. 2 ) w o ul d h el p
c o nfir m t h e g e n er al p al at a bilit y of P. ci nere us , as w ell as c o ntri b-
ut e t o o ur u n d erst a n di n g of  w h at pr o p orti o n of pr e d at or di ets ar e
r e pr es e nt e d b y P. ci nere us .  As  w e s u g g est e d e arli er f or r efi ni n g
o ur u n d erst a n di n g of t h e di et of P. ci nere us, t h e us e of  m ol e c ul ar
m et h o ds, s u c h as  D N A  m et a b ar c o di n g ( e. g., H ar ms- T u o h y et al.
2 0 1 6 ), o n pr e d at or st o m a c h c o nt e nts or pr e d at or f e c al  m att er
c o ul d gr e atl y e x p a n d o ur a bilit y t o i d e ntif y P. ci n er e us as a
pr e y it e m as  w ell as gi v e us a r el ati v e i d e a of its pr e v al e n c e i n
pr e d at or di ets.  W e als o n e e d t o e x p a n d o ur c o nsi d er ati o n of
li k el y pr e d at ors b e y o n d v ert e br at es t o i n cl u d e l ar g e art hr o-
p o ds ( A nt h o n y a n d  Pfi n gst e n 2 0 1 3 ), a n d it is li k el y t h at  D N A
m et a b ar c o di n g of art hr o p o d g ut c o nt e nts a n d f e c es  will als o
b e a n eff e cti v e  w a y t o i d e ntif y t h e i n v ert e br at es  w h o ar e e ati n g
P. ci n er e us ( e. g., Si nt et al. 2 0 1 5 ).

O ur l a c k of k n o wl e d g e of  w h o s p e cifi c all y e ats P. ci n e r e us
m a k es it diffi c ult t o dr a w c o n cl usi o ns a b o ut diff er e nti al pr e d ati o n
o n a n d o bs er v e d a nti pr e d at or b e h a vi ors of c ol or  m or p hs.  M a n y

F I S H E R- REI D  E T  A L . — AN U N D E R V A L U E D M O D E L S A L A M A N D E R 9 7

D o w nl o a d e d Fr o m: htt p s:// bi o o n e. or g/j o ur n al s/ H er p et ol o gi c al- M o n o gr a p h s o n 1 7 D e c 2 0 2 4
T er m s of U s e: htt p s:// bi o o n e. or g/t er m s- of- u s e A c c e s s pr o vi d e d b y Bri d g e w at er St at e U ni v er sit y



st u di es o n t his t o pi c ass u m e vis u al pr e d at ors  w h o c a n diff er e nti at e
b et w e e n t h e t w o c ol or m or p hs i n m u c h t h e s a m e w a y h u m a ns
d o. Kr a e m er a n d A d a ms ( 2 0 1 4) s h o w t h at o nl y bir ds ar e li k el y t o
h a v e t his vis u al p er c e pti o n, n ot s n a k es or  m a m m als.  B e c a us e  w e
h a v e a m pl e e vi d e n c e t h at P. ci nere us c a n d et e ct c h e mi c al c u es
fr o m pr e d at ors, it  w o ul d b e i nt er esti n g t o t est pr e d at ors f or c h e m-
i c al dis cri mi n ati o n of s al a m a n d er pr e y it e ms  m or e t h or o u g hl y,
a n d f or p ossi bl e c h e mi c al dis cri mi n ati o n of stri p e d a n d u nstri p e d
m or p hs. Pr eli mi n ar y  w or k i n t his ar e a h as b e e n d o n e  wit h ri n g-
n e c k s n a k es ( L a n c ast er a n d  Wis e 1 9 9 6 ).  M et h o ds f or t h es e t y p es
of ex p eri m e nts  wit h s n a k es ar e  w ell est a blis h e d; f or ex a m pl e, i n
t h e  w or k of  Br o di e,  Br o di e, a n d c oll e a g u es o n t h e pr e d at or – pr e y
r el ati o ns hi ps of g art er s n a k es (T h a m n o p his s p p.) a n d n e wt s p e ci es
t h at pr o d u c e t etr o d ot oxi n ( e. g., A vil a et al. 2 0 1 2 ).  T h es e st u di es
oft e n us e t h e t o n g u e-fli c k att a c k s c or e  m et h o d (r e vi e w e d b y C o o-
p er a n d  B ur g h ar dt 1 9 9 0 ).

It is als o cl e ar t h at o ur k n o wl e d g e of P. ci n e r e us p ar asit es
a n d p at h o g e ns is, at b est, pr eli mi n ar y.  M u c h of t h e  w or k i n t his
fi el d h as f o c us e d ex cl usi v el y o n t esti n g f or B d or  R a n a vir us es .
S ur v eill a n c e t esti n g f or t h es e p at h o g e ns h as cl e ar v al u e f or c o n-
s er v ati o n of h er p et of a u n a g e n er all y, b ut t h er e ar e eit h er n o d at a
o n t h e i m p a ct or i n ci d e n c e of t h es e p at h o g e ns o n P. ci n er e us
p o p ul ati o ns ( e. g., Wi n z el er et al. 2 0 1 4 ) or e vi d e n c e of extr e m el y
l o w i n ci d e n c e of t h es e p at h o g e ns  wit hi n P. ci n er e us p o p ul ati o ns
( e. g., M ul et z et al. 2 0 1 4 ; A u g usti n e a n d  N eff 2 0 1 6 ; s e e dis c us-
si o n of B d r esist a n c e i n  A d diti o n al t o pi cs:  Mi cr o bi ot a). It  will b e
i m p ort a nt f or f ut ur e st u di es t o f oll o w u p o n t h e li mit e d i nf or-
m ati o n  w e d o h a v e o n t h e e ct o- a n d e n d o p ar asit es of P. ci n er-
e us t o d et er mi n e pr e v al e n c e, tr a ns missi o n r o ut es, n at ur al
s us c e pti bilit y a n d s y m pt o m ol o g y, a n d n at ur al r esist a n c e l e v els.
E v e n fr o m t h es e f e w s o ur c es,  w e alr e a d y h a v e e vi d e n c e s u g-
g esti n g a c as e of s ex- bi as e d v e ct or tr a ns missi o n of a p at h o g e n
(A nt h o n y et al. 1 9 9 4 ; D a vis et al. 2 0 0 9 b ) a n d t h at t h er e  m a y b e
l atit u di n al ( a n d t h us li k el y cli m ati c) diff er e n c es i n i nf e cti o n
r at es (J o n gs m a et al. 2 0 1 9).

C o m m u nit y e c ol o g y: I nt r o d u cti o n. — P etr a n k a’s ( 1 9 9 8)
s e cti o n o n c o m m u nit y e c ol o g y is li mit e d t o t h e i nt er a cti o ns
of P. ci n e r e us wit h ot h er s al a m a n d ers, p arti c ul arl y c o n g e n ers
m ost cl os el y r el at e d t o it.  T h e s e cti o n pri m aril y s u m m ari z es
i nt er a cti o ns ( or l a c k t h er e of)  wit h its sist er s p e ci es, Pl et h o d o n
s h e n a n d o a h, w or k l ar g el y d o n e b y J a e g er i n t h e 1 9 7 0s ( J a e g er
1 9 7 0 , 1 9 7 1 a ,b , 1 9 7 2 , 1 9 7 4 ).  A c c or di n g t o P etr a n k a’s ( 1 9 9 8) s u m-
m ar y of J a e g er’s  w or k, P. s h e n a n d o a h a n d P. ci n er e us ar e
str o n gl y s e gr e g at e d o n t h e t hr e e  Vir gi ni a n  m o u nt ai n t o ps t h at
P. s h e n a n d o a h o c c u pi es,  wit h P. s h e n a n d o a h r estri ct e d t o t h e
t al us h a bit at, a n d P. ci n er e us f o u n d i n e v er y ot h er t err estri al
h a bi tat a v ail a bl e o n t h e  m o u nt ai ns. It  w as t h o u g ht t h at t h er e
w as c o exist e n c e i n t h e t al us of  H a w ks bill  M o u nt ai n; h o w e v er,
P etr a n k a ( 1 9 9 8) r e c o u nts J a e g er ( 19 7 0) ,  w hi c h s u g g ests t h at
t his is o nl y a p p ar e ntl y tr u e, as J a e g er ( 1 9 7 0) f o u n d str o n g
mi cr os p ati al s e gr e g ati o n b et w e e n t h es e t w o s p e ci es. J a e g er
( 1 9 7 0) f o u n d P. s h e n a n d o a h existi n g i n fi v e t al us is ol at es s ur-
r o u n d e d b y c o nti n u o us n o nt al us h a bit at o c c u pi e d s ol el y b y P.
ci n er e us . J a e g er ( 1 9 7 0) n ot es t h at t h es e ar e n ot a ct u all y c as es of
c o exist e n c e, as  wit hi n t h e is ol at e d t al us, t h er e is o nl y P. s h e n a n-
d o a h , a n d o utsi d e of t h e t al us, t h er e is o nl y P. ci n er e us . P etr a n k a
( 1 9 9 8) g o es o n t o r e vi e w  w h at  w e k n o w a b o ut c o m p etiti v e
b e h a vi ors b et w e e n t h es e s p e ci es, a n d n ot es t h at t h e fi el d a n d
l a b or at or y st u di es ar e oft e n c o ntr a di ct or y,  m a ki n g it diffi c ult t o
d et er mi n e  w h at is h a p p e ni n g. P etr a n k a ( 1 9 9 8) off ers J a e g er’s
( 1 9 7 2) h y p ot h esis t h at p er h a ps a d ult P. ci n er e us ex cl u d e j u v e nil e

P. s h e n a n d o a h .  T h e r e m ai n d er of t his s e cti o n of P etr a n k a ( 1 9 9 8)
bri efl y dis c uss es t hr e e a d diti o n al i nt er a cti o ns P. ci n er e us m a y ( or
m a y n ot) h a v e  wit h ot h er s al a m a n d er s p e ci es: ( 1) p ot e nti al f or
f o o d c o m p etiti o n b et w e e n P. ci n er e us a n d eit h er P. h off m a ni or
P.  w e hrl ei, b ut l a c k of s u p p ort  w h e n st u di e d; ( 2) d o c u m e nt e d
a g gr essi v e i nt er a cti o ns b et w e e n P. ci n er e us a n d b ot h j u v e nil e P.
gl uti n os us a n d a d ult D es m o g n at h us o c hr o p h a e us; a n d ( 3) l a b or a-
t or y pr e d ati o n o n P. ci n er e us b y A m b yst o m a  m a c ul at u m i n 9 %
of st a g e d e n c o u nt ers.

T h er e h as b e e n  m u c h a d diti o n al  w or k o n t h e c o m m u nit y
e c ol o g y of P. ci n er e us si n c e P etr a n k a ( 1 9 9 8) ; i m p ort a ntl y, t h es e
st u di es n o w r e g ul arl y i n cl u d e i nt er a cti o ns  wit h n o ns al a m a n d er
s p e ci es. I n t his s e cti o n,  w e st art b y r e vi e wi n g t h e  m or e r e c e nt
r es e ar c h o n P. s h e n a n d o a h a n d P. ci n er e us , c o nti n u e b y r e vi e w-
i n g st u di es o n i nt er a cti o ns b et w e e n P. ci n er e us a n d ot h er s al a-
m a n d er s p e ci es, a n d fi n all y,  w e r e vi e w t h os e st u di es f o c us e d o n
h o w P. ci n er e us i nt er a cts  wit h n o ns al a m a n d er s p e ci es.

C o m m u nit y e c ol o g y: P. s h e n a n d o a h a n d P. ci n e r e u s
i nt e r a cti o n s.—  T h e s a m e y e ar t h at  P etr a n k a’s b o o k  w as
p u blis h e d, Griffis a n d J a e g er ( 1 9 9 8) f o u n d f urt h er e vi d e n c e
s u p p orti n g i nt ers p e cifi c t errit ori alit y i n P. ci n e r e us b ut  w er e
u n a bl e t o d o c u m e nt a n y b e h a vi or al diff er e n c es b et w e e n t h es e
t w o s p e ci es i n biti n g, t hr e at p ost ur e, or s u b missi v e p ost ur e. E vi-
d e n c e s u p p orti n g t h e i nt ers p e cifi c t errit ori alit y of P. ci n e r e us
c a m e fr o m a c o m p etiti v e r el e as e e x p eri m e nt,  w hi c h r e m o v e d
P. ci n er e us r esi d e nts fr o m r o c ks cl os e t o a P. s h e n a n d o a h is o-
l at e ( ex p eri m e nt al tr e at m e nt) or l eft t h e P. ci n er e us r esi d e nts
i n pl a c e ( c o ntr ol tr e at m e nt) a n d tr a c k e d h o w oft e n a n d h o w
q ui c kl y P. s h e n a n d o a h w er e a bl e t o i n v a d e t h e e x p eri m e nt al
vs c o ntr ol r o c ks.  E x p eri m e nt al r o c ks  w er e i n v a d e d  m or e
q ui c kl y a n d  m or e fr e q u e ntl y b y P. s h e n a n d o a h t h a n c o ntr ol
r o c ks, s u g g esti n g a cti v e d ef e ns e b y P. ci n e r e us a g ai nst P. s h e-
n a n d o a h (Griffis a n d J a e g er 1 9 9 8 ).

A d diti o n al r e c e nt r es e ar c h f urt h er str e n gt h e ns J a e g er’s
( 1 9 7 2) ar g u m e nt t h at P. ci n e r e us a d ults  m a y e x cl u d e P. s h e-
n a n d o a h j u v e nil es. M y ers a n d  A d a ms ( 2 0 0 8) o bs er v e d p h e-
n ot y pi c s hifts b et w e e n all o p atri c a n d s y m p atri c p o p ul ati o ns of
P. ci n er e us a n d P. s h e n a n d o a h b ut n o e vi d e n c e of c h ar a ct er
dis pl a c e m e nt b et w e e n s y m p atri c p o p ul ati o ns.  T his o bs er v ati o n
s u g g ests c o m p etiti v e ex cl usi o n is dri vi n g t h e s e gr e g ati o n,
r estri cti n g P. s h e n a n d o a h t o t al us, a n e n vir o n m e nt u ni n h a bit-
a bl e b y P. ci n er e us b e c a us e of its s us c e pti bilit y t o d esi c c ati o n
(P etr a n k a 1 9 9 8 ; M y ers a n d A d a ms 2 0 0 8 ).  As n ot e d e arli er i n
S yst e m ati cs a n d  G e o gr a p hi c  V ari ati o n, e arl y  m or p h ol o gi c al a n d
g e n eti cs  w or k o n P. ci n er e us a n d P. s h e n a n d o a h f o u n d li mit e d
e vi d e n c e of i ntr o gr essi o n or h y bri di z ati o n (s e e s u m m ar y i n
C ar p e nt er et al. 2 0 0 1 ).

A d diti o n al i n v esti g ati o n i nt o c o m p etiti v e i nt er a cti o ns b et w e e n
t h e s p e ci es f o u n d t h at, u n d er c urr e nt cli m at e c o n diti o ns, P. s h e-
n a n d o a h l ost  m or e  m ass d uri n g c o m p etiti o n t h a n P. ci n er e us,
i n di c ati n g P. ci n er e us is c o m p etiti v el y s u p eri or t o P. s h e n a n d o a h
(D all ali o et al. 2 0 1 7 ). Pr e di ct e d f ut ur e cli m at e  w ar mi n g c o n di-
ti o ns s u g g est a  m or e c ostl y o ut c o m e f or P. ci n er e us , t h o u g h, as
a v er a g e  m ass l oss  w as c o m p ar a bl e f or t h e t w o s p e ci es u n d er pr e-
s u m e d f ut ur e ( w ar m er) t e m p er at ur es.  H o w e v er, d uri n g i ntr a-
s p e cifi c tri als, P. ci n er e us ex p eri e n c e d n o diff er e n c e i n  m ass l oss
b et w e e n c urr e nt a n d f ut ur e c o n diti o ns.  T his s u g g ests P. ci n er e us
h as a l ar g er r a n g e of t e m p er at ur e t ol er a n c e t h a n P. s h e n a n d o a h
(D all ali o et al. 2 0 1 7 ).  Fi n all y, C h a m b ert et al. ( 2 0 1 8) f o u n d t h at
alt h o u g h P. ci n er e us p o p ul ati o ns  w er e r el ati v el y st a bl e o v er 4 y,
P. s h e n a n d o a h ex p eri e n c e d hi g h t ur n o v er i n o c c u p a n c y.

H e r p et ol o gi c al  M o n o g r a p hs 3 8, 2 0 2 49 8
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C o m m u nit y e c ol o g y:  Ot h e r s al a m a n d e r s a n d P. ci n-
e r e u s i nt e r a cti o n s.—  R e g ar di n g c o m p etiti o n  wit h s al a m a n-
d ers ot h er t h a n P. s h e n a n d o a h , P etr a n k a’s ( 1 9 9 8) c o m m e nts
ar e li mit e d.  At t h at ti m e, r es e ar c h s u m m ari z e d b y P etr a n k a
( 1 9 9 8) i n di c at e d t h at i nt ers p e cifi c c o m p etiti o n f or f o o d b et w e e n
P. ci n er e us a n d P. h off m a ni is u nli k el y a n d t h at di et ar y o v erl a p
b et w e e n P. ci n er e us a n d P.  w e hrl ei o c c urs b ut c o m p etiti o n f or
f o o d is u n k n o w n. P etr a n k a ( 1 9 9 8) als o bri efl y s u m m ari z es
i nt er a cti o ns of P. ci n er e us wit h t w o  m or e dist a ntl y r el at e d s al a-
m a n d ers.  A d ult P. ci n er e us dis pl a y si mil ar l e v els of a g gr essi o n
t o w ar ds a n d d ef e n d t errit ori es a g ai nst j u v e nil e P. gl uti n os us as
t h e y  w o ul d t o w ar ds a d ult c o ns p e cifi cs. D es m o g n at h us o c hr o-
p h a e us d ef e n d s c o v e r o bj e ct s f r o m P. ci n e r e u s a n d d ri v e s
P. ci n e r e u s o ut of o c c u pi e d t e rrit o ri e s ( P et r a n k a 1 9 9 8 ).

St u di es si n c e P etr a n k a ( 1 9 9 8) h a v e f urt h er d es cri b e d i nt er a c-
ti o ns b et w e e n P. ci n er e us a n d ot h er cl os el y r el at e d s al a m a n d er
s p e ci es.  M ulti pl e st u di es h a v e ex a mi n e d o n e- o n- o n e i nt er a cti o ns
b et w e e n P. ci n er e us a n d ot h er s m all- b o di e d Pl et h o d o n , l o o ki n g
f or e vi d e n c e f or c h ar a ct er dis pl a c e m e nt or c o m p etiti v e ex cl u-
si o n.  C h ar a ct er dis pl a c e m e nt i n b ot h h e a d  m or p h ol o g y a n d di et
is s u p p ort e d f or P. ci n er e us a n d P. h off m a ni (A d a ms 2 0 0 0 ;
A d a ms a n d  R o hlf 2 0 0 0 ), b ut n ot f or t e et h n u m b er or j a w
m us cl e  m ass ( S w art a n d  A d a ms 2 0 0 4 ).  Alt h o u g h t h e  mi cr o-
h a bit ats b et w e e n t h es e t w o s p e ci es ar e n ot si g nifi c a ntl y diff er e nt
(C arls o n et al. 2 0 1 6 ), J a e g er et al. ( 2 0 0 2b) f o u n d b e h a vi or al dif-
f er e n c es t h at  m a y dri v e c h ar a ct er dis pl a c e m e nt: P. ci n er e us is
m or e a g gr essi v e a n d l ess s u b missi v e t h a n b ot h all o p atri c a n d
s y m p atri c P. h off m a ni .  T h e y s u g g est t h at t h e b o u n d ar y b et w e e n
t h e t w o s p e ci es is eit h er st ati c, b e c a us e of t h e a g gr essi v e s u p eri-
orit y of P. ci n er e us a n d t h e ex pl oit ati v e s u p eri orit y of P. h off m a ni
fr o m e ati n g l ar g er pr e y, or t h at P. ci n er e us is sl o wl y i ntr u di n g o n
t h e r a n g e of P. h off m a ni (J a e g er et al. 2 0 0 2b).

C h ar a ct er dis pl a c e m e nt h as als o b e e n s u p p ort e d f or s y m-
p atri c P. ci n e r e us a n d P. n etti n gi (A d a ms et al. 2 0 0 7 ; A d a ms
2 0 1 1 ). B ot h s p e ci es ar e s m all er  w h e n i n s y m p atr y t h a n  w h e n
i n all o p atr y, a n d s y m p atri c p o p ul ati o ns s h o w gr e at er di v er-
g e n c e i n h e a d s h a p e b et w e e n s p e ci es r el ati v e t o all o p atri c
p o p ul ati o ns.  T h es e r es ults s u g g est i nt ers p e cifi c c o m p etiti o n
as a  m e c h a nis m f or p h e n ot y pi c v ari ati o n a m o n g Pl et h o d o n
s p e ci es (A d a ms et al. 2 0 0 7 ).  O v er 3 2 yr, P. n etti n gi h as
d e cr e as e d i n a b u n d a n c e,  w hi c h Kr os c h el et al. ( 2 0 1 4) f o u n d
m a y b e c orr el at e d t o P. ci n e r e us e x p a n di n g t h eir r a n g e i nt o
t h e hi g h er el e v ati o ns t h at P. n etti n gi ori gi n all y i n h a bit e d,
b ut t h e y c o ul d n ot r ul e o ut c h a n g es i n e n vir o n m e nt al c o n di-
ti o ns aff e cti n g b ot h s p e ci es.

I n  O hi o a n d  K e nt u c k y, t h e r a n g es of P. ci n e r e us a n d P.
el e ct r o m o r p h us o v erl a p. I n  O hi o, s y m p atri c l o c aliti es  wit hi n
t h e br o a d er c o u nti es of s y m p atr y ar e n ot c o m m o n, s u g g est-
i n g c o m p etiti v e i nt er a cti o ns b et w e e n t h es e t w o s p e ci es ar e
i m p ort a nt i n d et er mi ni n g s p e ci es pr es e n c e (D eitl off et al.
2 0 0 8 ). I n i ntr as p e cifi c tri als, P. ci n e r e us w as  m or e a g gr essi v e
t h a n P. el e ctr o m or p h us , a n d i n i nt ers p e cifi c tri als, P. el e ct r o-
m or p h us w as  m or e s u b missi v e.  T h es e r es ults s u g g est P. el e c-
t r o m or p h us m a y n ot b e a bl e t o e x p a n d its r a n g e i nt o t h at of P.
ci n e r e us , b ut P. ci n e r e us m a y i n v a d e t h e r a n g e of P. el e ct r o-
m or p h us (D eitl off et al. 2 0 0 8 ). I n s y m p atri c p o p ul ati o ns, b ot h
P. ci n e r e us a n d P. el e ctr o m or p h us e x hi bit e d  m or e a g gr essi v e
b e h a vi ors a n d l ess s u b missi v e b e h a vi ors t h a n all o p atri c p o p u-
l ati o ns (D eitl off et al. 2 0 0 9 ).  T his st u d y, h o w e v er, o nl y l o o k e d
at o n e s y m p atri c a n d o n e all o p atri c p o p ul ati o n, a n d t h e
a ut h ors c all e d f or f ut ur e r es e ar c h o v er t h e f ull e xt e nt of t h e

o v erl a p pi n g r a n g es. Sit e-s p e cifi c  m or p h ol o gi c al diff er e n c es
als o o c c ur i n s y m p atri c P. ci n e r e us a n d P. el e ctr o m or p h us
p o p ul ati o ns ( D eitl off et al. 2 0 1 3 ).  At s o m e s y m p atri c l o c ati o ns
t h e t w o s p e ci es e x p eri e n c e d  m or p h ol o gi c al di v er g e n c e i n
h e a d s h a p e,  w hil e at ot h er s y m p atri c l o c ati o ns,  m or p h ol o gi c al
c o n v er g e n c e o c c urr e d.  T h es e r es ults s u g g est t h at a bi oti c a n d
bi oti c dis p ariti es at diff er e nt l o c ati o ns  m a y b e r es p o nsi bl e f or
t h e  m or p h ol o gi c al v ari ati o n (D eitl off et al. 2 0 1 3 ).

H e d e e n ( 2 0 0 0) ,  w or ki n g i n b ot h  K e nt u c k y a n d  O hi o,
f o u n d si mil ar r es ults t o D eitl off et al. ( 2 0 0 8) : s y m p atr y
b et w e e n P. ci n e r e us a n d P. el e ct r o m o r p h us w as u n c o m m o n,
a n d t h er e s e e m t o b e cli m ati c diff er e n c es t h at c orr es p o n d t o
diff er e n c es i n distri b uti o n. Pl et h o d o n el e ctr o m or p h us w as f o u n d
i n dri er u psl o p e e n vir o n m e nts,  w h er e as P. ci n er e us w as f o u n d i n
w ett er, l o w er, fl att er ar e as ( H e d e e n 2 0 0 0 ).  N ot e t h at t h e p o p ul a-
ti o ns of P. el e ctr o m or p h us s a m pl e d b y H e d e e n ( 2 0 0 0) w er e pr e-
vi o usl y cl assifi e d as P. ri c h m o n di a n d ar e r ef err e d t o as s u c h b y
H e d e e n ( 2 0 0 0) . Hi g h t o n ( 1 9 9 9) r e cl assifi e d t h es e p o p ul ati o ns as
P. el e ctr o m or p h us b as e d o n all o z y m e d at a.

T h e r a n g es of P. ci n e r e us a n d P. h u b ri c hti ar e p ar a p atri c,
wit h t h e r a n g e of P. ci n e r e us c o m pl et el y s urr o u n di n g t h at of
P. h u b ri c hti . A as e n a n d  R ei c h e n b a c h ( 2 0 0 4) f o u n d n o si g nif-
i c a nt c h a n g e s i n r el ati v e p r o p o rti o n s of P. ci n e r e u s a n d
P. h u bri c hti o v er 1 0 yr at t hr e e p o p ul ati o ns i n  Vir gi ni a ( o n e
all o p atri c sit e f or e a c h s p e ci es, a n d o n e s y m p atri c sit e). Arif
et al. ( 2 0 0 7) f o u n d P. h u bri c hti t o b e  m or e a g gr essi v e a n d l ess
s u b missi v e t h a n P. ci n er e us , b ut n o diff er e n c es i n di et  w er e
o bs er v e d b et w e e n t h es e t w o s p e ci es.  H e a d s h a p e b et w e e n
t h es e t w o s p e ci es  w as diff er e nt, b ut t h er e  w as n o e vi d e n c e of
o n g oi n g c h ar a ct er dis pl a c e m e nt i n s y m p atri c p o p ul ati o ns ( Arif
et al. 2 0 0 7 ).  T h e a ut h ors h y p ot h esi z e P. h u bri c hti r estri cts t h e
r a n g e of P. ci n er e us, e v e n t h o u g h it li v es i n s uit a bl e  mi cr o cli-
m at es f or P. ci n er e us. T his h y p ot h esis  w as f urt h er s u p p ort e d
b y K ni o ws ki a n d  R ei c h e n b a c h ( 2 0 0 9) w hi c h f o u n d t h at s y m-
p atri c P. h u bri c hti a n d P. ci n er e us w er e si mil ar i n  mi cr o h a bit at
pr ef er e n c es,  m o v e m e nt p att er ns, gr o wt h r at es, a n d a d ult a n d
j u v e nil e s ur vi v al r at es b ut diff er e d i n si z e. S y m p atri c P.
h u bri c hti n e o n at es a n d a d ults  w er e l ar g er t h a n P. ci n er e us n e o-
n at es a n d a d ults ( K ni o ws ki a n d  R ei c h e n b a c h 2 0 0 9 ).  A f oll o w-
u p st u d y o bs er v e d n o n-f at al biti n g b y a l ar g er P. h u bri c hti of a
s m all er P. ci n er e us, s u g g esti n g i nt erf er e n c e c o m p etiti o n c o n-
tri b ut es t o t h e g e o gr a p hi c distri b uti o n of t h es e s p e ci es (K ni o w-
s ki a n d Pi ets c h 2 0 1 5).

S e v er al st u di es e x pl or e d t h e p ositi o n of P. ci n e r e us wit hi n
t h e l ar g er  w o o dl a n d s al a m a n d er c o m m u nit y, f o c usi n g o n its
i nt er a cti o ns  wit h str e a m s p e ci alists ( e. g., D es m o g n at h us s p p.
a n d E u r y c e a s p p.) a n d l ar g e- b o di e d Pl et h o d o n li k e P. gl uti-
n os us. As d es cri b e d pr e vi o usl y i n t h e  Pr e d at ors a n d  P ar a-
sit es s e cti o n, it is u n cl e ar if D. f us c us pr e ys o n P. ci n e r e us
(J a e g er et al. 1 9 9 8 ; R a ns o m a n d J a e g er 2 0 0 6 ). J a e g er et al.
( 1 9 9 8) f o u n d n o e vi d e n c e t h at l ar g er P. gl uti n os us e at
s m all er P. ci n e r e us , b ut a l at er st u d y f o u n d t h at  w h e n s y m-
p atri c, c o m p etiti o n b et w e e n P. gl uti n os us a n d P. ci n e r e us
l e d t o r e d u c e d gr o wt h i n j u v e nil es of b ot h s p e ci es (Pri c e a n d
S e c ki S hi el ds 2 0 0 2 ).  T w o ot h er st u di es s u p p ort e x cl usi o n of
P. ci n e r e us b y D es m o g n at h us s p p. Gr o v er ( 2 0 0 0) f o u n d littl e
h a bit at o v erl a p b et w e e n Pl et h o d o n a n d D es m o g n at h us, b ut
s o m e b et w e e n Pl et h o d o n a n d E u r y c e a . Gr o v er a n d  Wil b ur
( 2 0 0 2) f o u n d t h at D. f us c us dis pl a c e d P. ci n e r e us cl os er t o
str e a ms, a n d b ot h a b u n d a n c e a n d  m ass of P. ci n e r e us
i n cr e as e d  wit h dist a n c e fr o m str e a ms.  W h e n li mit e d t o a
n e ar-str e a m h a bit at,  w h er e str e a m s p e ci alist E. ci r ri g e r a
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li k el y o ut c o m p et es it, t h e b o d y c o n diti o n of P. ci n e r e us i n di-
vi d u als d e cli n e d o v er a 3- w k p eri o d ( P as a c h ni k a n d  R ut hi g
2 0 0 4 ).  A r e m o v al e x p eri m e nt at a str e a m/f or est e c ot o n e
f o u n d t h at r e m o v al of P. ci n e r e us h a d n o eff e ct o n eit h er P.
ci n e r e us a b u n d a n c e or D es m o g n at h us s p. a b u n d a n c e; h o w-
e v er, E. ci r ri g e r a m o v e d cl os er t o str e a ms  w h e n P. ci n e r e us
w as r e m o v e d ( R a ns o m a n d J a e g er 2 0 0 8 ).

Pl et h o d o n s al a m a n d ers ar e h y p ot h esi z e d t o us e b e h a vi or al
m e c h a nis ms, s u c h as cli m bi n g b e h a vi ors, t h at pr o m ot e c o e x-
ist e n c e.  A fi el d st u d y c o n d u ct e d b y M e z e bis h et al. ( 2 0 1 8)
o bs er v e d t h e cli m bi n g fr e q u e n ci es of t hr e e si z e g uil ds of Pl e-
t h o d o n s p e ci es.  T h e a ut h ors f o u n d t h at t h e s m all est s p e ci es,
P. ci n e r e us, cli m b e d  m or e fr e q u e ntl y t h a n b ot h t h e i nt er m e di-
at e s p e ci es, P.  m o nt a n us, a n d t h e l ar g est s p e ci es, P. gl uti n os us .
Pl et h o d o n ci n er e us als o i n cr e as e d cli m bi n g fr e q u e n c y  w h e n
ex p os e d t o i ntr as p e cifi c c o m p etit ors b ut d e cr e as e d cli m bi n g
w h e n ex p os e d t o i nt ers p e cifi c c o m p etit ors ( M e z e bis h et al.
2 0 1 8 ).  T h e diff er e n c es i n cli m bi n g b e h a vi ors i n diff er e nt-si z e d
Pl et h o d o n s u g g est t h at b e h a vi or al ni c h e p artiti o ni n g  m a y b e a
m e c h a nis m t h at r e d u c es c o m p etiti v e i nt er a cti o ns a n d all o ws f or
t h e c o exist e n c e of s p e ci es. I n t h e l a b, alt h o u g h a d ult P. gl uti n o-
s us a n d P. ci n er e us di d n ot dir e ctl y i nt er a ct  w h e n pl a c e d
t o g et h er, P. ci n er e us i n cr e as e d n os e t a p pi n g b e h a vi ors  w h e n i n
t h e pr es e n c e of P. gl uti n os us (M e z e bis h et al. 2 0 1 8 ).  T his s u g-
g ests t h at t h e i n di vi d u als  w er e c h e mi c all y a w ar e of t h e pr es e n c e
of t h e ot h er.  T his st u d y als o f o u n d t h at  m or e cli m bi n g b e h a vi or
w as o bs er v e d i n all s p e ci es  w h e n t h er e  w as  m or e u n d erst or y
v e g et ati o n a v ail a bl e t o cli m b o n.

C o m m u nit y e c ol o g y:  N o n s al a m a n d e r s p e ci e s a n d
P. ci n e r e u s i nt e r a cti o n s.— S e v er al st u di es si n c e P etr a n k a
( 1 9 9 8) h a v e d es cri b e d i nt er a cti o ns of P. ci n e r e us wit h n o n-
s al a m a n d er s p e ci es, f o c usi n g o n ( 1) t h e p ot e nti al r ol es of
e art h w or ms b e y o n d si m pl y b ei n g a pr e y it e m f or P. ci n e r e us ,
( 2) t h e r el ati o ns hi ps b et w e e n P. ci n er e us a n d i ntr a g uil d pr e d at ors
c o m m o n t o t h e f or est fl o or a n d s oil ( e. g., s pi d ers, c e nti p e d es,
b e etl es), ( 3) t h e r ol e of P. ci n er e us i n r e g ul ati n g s oil a n d l e af-litt er
i n v ert e br at e c o m m u niti es, a n d ( 4) i n dir e ct i nt er a cti o ns b et w e e n
P. ci n er e us a n d ot h er  w o o dl a n d s p e ci es.

E art h w or ms ar e li k el y t o b e i m p ort a nt t o P. ci n e r e us c o m-
m u nit y e c ol o g y i n a d diti o n t o b ei n g a pr e y it e m ( e. g., M a er z
et al. 2 0 0 5 , 2 0 0 6 ; s e e t h e p r e vi o u s s e cti o n o n  T e r r e st ri al
E c ol o g y:  Di et a n d  F e e di n g  B e h a vi or).  T h e  w or k b y  R a ns o m
a n d c oll e a g u es, c o n d u ct e d at  M L B S i n  Vir gi ni a, f o c us es o n t h e
r el ati o ns hi ps b et w e e n n ati v e a n d n o n n ati v e e art h w or ms ( A n n eli d a)
a n d P. ci nere us . C a´c er es- C h ar n e c o a n d  R a ns o m ( 2 0 1 0) f o u n d t h at
P. ci nere us us es e art h w or m b urr o ws as r ef u g e. I n b ot h l a b a n d
fi el d, t h e y f o u n d t h at P. ci nere us w as m or e li k el y t o b e u n d er c o v er
o bj e cts  w h e n e art h w or ms  w er e a bs e nt, a n d  m or e li k el y t o b e i n
b u rr o ws  w h e n e art h w or ms  w er e pr es e nt (C a´c er es- C h ar n e c o a n d
R a ns o m 2 0 1 0 ). R a ns o m ( 2 0 1 7) als o o bs er v e d t h at s al a m a n d ers d o
n ot s e e m t o disti n g uis h b et w e e n n ati v e vs n o n n ati v e e art h w or ms,
c o ns u mi n g a n d usi n g t h e b urr o ws of all s p e ci es si mil arl y. R a ns o m
( 2 0 1 2) d efi n es t hr e e disti n ct r el ati o ns hi ps b et w e e n e art h w or ms
a n d P. ci nere us : ( 1) e art h w or ms ar e e c os yst e m e n gi n e ers, b uil di n g
b urr o ws t h at s al a m a n d ers us e r e g ul arl y; ( 2) e art h w or ms ar e
p ot e nti al pr e y f or s al a m a n d ers; a n d ( 3) e art h w or ms c o m p et e
wit h t h e ot h er  mi cr oi n v ert e br at e pr e y s p e ci es of P. ci n e r e us
l e a di n g t o i n dir e ct eff e cts o n s al a m a n d ers. R a ns o m ( 2 0 1 2)
f o u n d t h at t h e str e n gt h of t h es e r el ati o ns hi ps v ari es b y s e as o n
f or t h e n o n- n ati v e e art h w or m L u m b ri c us t e r r est ris .  P ositi v e
eff e cts of e c os yst e m e n gi n e eri n g  w er e i m p ort a nt t o o v er wi nt er

s ur vi v al of a d ult P. ci n er e us .  T h e p ositi v e eff e ct of e art h w or ms
as pr e y  w as o nl y gr e at er t h a n t h e n e g ati v e eff e ct of e art h w or ms
as c o m p etit ors i n t h e s u m m er ( R a ns o m 2 0 1 2 ).

I n  Mi c hi g a n, a s ur v e y b y Br u n g es et al. ( 2 0 2 0) i n v esti g at e d
t h e eff e ct of 1 1 diff er e nt i n v asi v e e art h w or m s p e ci es o n t err es-
tri al s al a m a n d er a b u n d a n c e.  T h e y f o u n d a n e g ati v e ass o ci ati o n
b et w e e n s al a m a n d er c o u nts a n d t h e pr es e n c e of i n v asi v e, e pi-
g ei c (i. e., f o u n d i n t h e l e af litt er) e art h w or ms b ut n o eff e ct of
i n v asi v e e n d o g ei c (i. e., f o u n d u n d er gr o u n d) e art h w or ms.  T h e
a ut h ors s u g g est t h at t his is b e c a us e e pi g ei c e art h w or ms c o n-
s u m e t h e  O- h ori z o n l e af litt er l a y er,  w hi c h P. ci n er e us d e p e n ds
o n f or  m oist ur e a n d pr ot e cti o n ( Br u n g es et al. 2 0 2 0 ). Si mil arl y,
i n  Vir gi ni a, R a ns o m ( 2 0 1 7) f o u n d t h at t h e pr es e n c e of t h e i n v a-
si v e e n d o g ei c e art h w or m, O ct ol asi o n t yrt a e u m , h a d a n i n dir e ct,
n e g ati v e eff e ct o n ni g htti m e P. ci n er e us c o u nts.  T his e art h-
w or m s p e ci es  w as als o ass o ci at e d  wit h a n arr o w er  O- h ori z o n
l a y er s u g g esti n g a si mil ar  m e c h a nis m t o t h at pr o p os e d b y
Br u n g es et al. ( 2 0 2 0) .  Fi n all y, t w o st u di es i n  O hi o f o u n d t h at
n o n n ati v e, e pi g ei c A m y nt h as e art h w or ms alt er  mi cr o h a bit ats
a n d b e h a vi or of P. ci n er e us. T h e first f o u n d t h at e art h w or m
pr es e n c e d e cr e as e d l e af litt er  m ass o v er ti m e, l e a di n g s al a m a n d ers
t o i n cr e as e  m o v e m e nt, c o v er o bj e ct us e, a n d c o- o c c urr e n c e u n d er
c o v er o bj e cts  wit h e art h w or ms ( Zi e m b a et al. 2 0 1 5 ).  A f oll o w- u p
st u d y f o u n d f urt h er e vi d e n c e t h e s al a m a n d ers  w er e n e g ati v el y
i m p a ct e d b y A m y nt h as a n d Met a p hire s p p. (Zi e m b a et al. 2 0 1 6 ).
I n t h e l a b, s al a m a n d ers o pt e d f or p o or er- q u alit y  mi cr o h a bit ats
a n d c o ns u m e d f e w er fli es  w h e n e art h w or ms  w er e pr es e nt. I n
t h e fi el d, s al a m a n d ers a n d e art h w or ms s h ar e d c o v er o bj e cts
m u c h l ess t h a n ex p e ct e d, a n d e art h w or m a b u n d a n c e  w as n e g a-
ti v el y ass o ci at e d  wit h j u v e nil e a n d  m al e s al a m a n d er a b u n d a n c e
(Zi e m b a et al. 2 0 1 6 ).

I n  O hi o, s e v er al st u di es h a v e ex pl or e d r el ati o ns hi ps b et w e e n
P. ci n er e us a n d s pi d e r s, c e nti p e d e s, a n d c a r a bi d b e etl e s.
A nt h o n y et al. ( 2 0 0 7) f o u n d t h at P. ci n e r e us e x hi bit e d  m or e
s u b missi v e b e h a vi ors  w h e n e x p os e d t o n ati v e c e nti p e d es as
o p p os e d t o i ntr o d u c e d c e nti p e d es, s u g g esti n g t h e pr es e n c e of
l e ar n e d pr e d at or a v oi d a n c e b e h a vi ors i n P. ci n er e us . B ur g ett
a n d S mit h ( 2 0 1 2) e x p os e d P. ci n er e us t o c e nti p e d es or c o n-
s p e cifi cs, a n d f o u n d s al a m a n d ers s h o w e d i n cr e as e d a g gr essi o n
t o w ar ds c e nti p e d es r e g ar dl ess of t h eir r esi d e n c y st at us b ut
s h o w e d n o i n cr e as e of a g gr essi o n t o w ar ds c o ns p e cifi cs i n eit h er
s etti n g. Hi c k ers o n et al. ( 2 0 1 2) di d a pr e d at or-r e m o v al ex p eri-
m e nt  wit h t h e f oll o wi n g tr e at m e nts: P. ci n er e us r e m o v al, c e nti-
p e d e r e m o v al, a n d a c o ntr ol  wit h n o r e m o v als. I nt er a cti o ns
w er e c o m pl ex:  R e m o vi n g eit h er pr e d at or c h a n g e d t h e a b u n-
d a n c e of ot h er i n v ert e br at e pr e d at ors (s pi d ers a n d b e etl es) a n d
h a d a  mix of eff e cts o n i n v ert e br at e pr e y s p e ci es.  T h er e  w as a
n e g ati v e r el ati o ns hi p b et w e e n s pi d er or c e nti p e d e a b u n d a n c e
a n d P. ci n er e us a b u n d a n c e, s u g g esti n g i nt erf er e n c e c o m p eti-
ti o n b et w e e n s al a m a n d ers a n d t h e t w o i n v ert e br at e pr e d at ors
(Hi c k ers o n et al. 2 0 1 2 ).  H o w e v er, t h er e  w as a p ositi v e r el ati o n-
s hi p b et w e e n P. ci n er e us a n d c ar a bi d b e etl es. Hi c k ers o n et al.
( 2 0 1 2) n ot e t h at t h es e r el ati o ns hi ps ar e str o n g est d uri n g t h e
dr y s u m m er  m o nt hs,  w h e n t h es e s p e ci es all h a v e fix e d t errit o-
ri es ti e d t o s uit a bl e  mi cr o h a bit ats. I nt er esti n gl y, i n t h e l a b, G all
et al. ( 2 0 0 3) f o u n d e vi d e n c e t o s u p p ort i ntr a g uil d pr e d ati o n b y
c a r a bi d b e etl e s o n P. ci n e r e u s .  R e si d e nt s of b ot h s p e ci e s
b e h a v e d  m or e a g g r e s si v el y t h a n i nt r u d e r s a n d att a c k e d
i ntr u d ers of b ot h s p e ci es at si mil ar l e v els. Pl et h o d o n ci n er e us
bitt e n b y c ar a bi d b e etl es oft e n pr o d u c e d d ef e nsi v e, a d h esi v e
s e cr eti o ns  w hi c h i m m o bili z e d t h e b e etl es ( G all et al. 2 0 0 3 ).
Hi c k ers o n et al. ( 2 0 0 4) f o u n d si mil ar l e v els of i nt ers p e cifi c
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a g gr essi o n i n l a b or at or y  m es o c os ms c o nt ai ni n g c e nti p e d es a n d
P. ci n er e us . I n t his st u d y, s al a m a n d ers oft e n es c al at e d i nt er a c-
ti o ns t o bit e i ntr u d er c e nti p e d es, a n d di d n ot ex hi bit biti n g
b e h a vi or t o w ar ds i ntr u di n g c o ns p e cifi cs ( Hi c k ers o n et al.
2 0 0 4 ). Si mil arl y, Hi c k ers o n et al. ( 2 0 1 8) f o u n d t h at s pi d ers i n
t h e g e n us W a d ot es ar e als o p er c ei v e d b y P. ci n er e us t o b e c o m-
p etit ors, n ot as p ot e nti al pr e d at ors or pr e y. I n l a b or at or y tri als,
P. ci n er e us r e a ct e d t o i ntr u d er W a d ot es i n di vi d u als i n  m u c h
t h e s a m e  w a y as t h e y r e a ct e d t o c o ns p e cifi c i ntr u d ers, a n d t h er e
w as n o e vi d e n c e of i ntr a g uil d pr e d ati o n b et w e e n s pi d ers a n d
a d ult or j u v e nil e s al a m a n d ers ( Hi c k ers o n et al. 2 0 1 8 ).

Pl et h o d o n ci n er e us is a n i m p ort a nt r e g ul at or of t h e c o m p osi-
ti o n of s oil-litt er i n v ert e br at e c o m m u niti es a n d t h us, i n dir e ctl y,
t h e e c os yst e m pr o c ess es t h es e i n v ert e br at es p erf or m.  T h es e
i nt er a cti o ns ar e t h o u g ht t o b e cr u ci all y i m p ort a nt f or f or est
h e alt h, a n d oft e n ar e us e d t o j ustif y t h e i m p ort a n c e of  w o o d-
l a n d s al a m a n d ers  m or e g e n er all y ( e. g., W els h a n d  Dr o e g e
2 0 0 1 ; D a vi c a n d  W els h 2 0 0 4 ).  H o w e v er, t h e c o m m u nit y-l e v el
i m p a cts of P. ci n er e us c a n d e p e n d o n t h e h a bit at a n d cli m at e
c o nt ext ( a n d s e e  A d diti o n al  T o pi cs:  E c os yst e m  E c ol o g y f or
br o a d er i m p a cts). I n  O hi o, W alt o n ( 2 0 0 5 , 2 0 1 3 ) a n d W alt o n
a n d St e c kl er ( 2 0 0 5) all f o u n d t h at P. ci n er e us d o es h a v e a t o p-
d o w n r e g ul at or y eff e ct o n t h e c o m p ositi o n of s oil-litt er i n v ert e-
br at e c o m m u niti es, b ut t h e  m a g nit u d e a n d dir e cti o n of t h es e
eff e cts v ari e d b ot h s e as o n all y a n d a n n u all y ( W alt o n 2 0 1 3 ).  A n
e arli er, 2- yr st u d y f o u n d t h at  w h e n l e af-litt er  m ass a n d  m ois-
t ur e  w er e b ot h hi g h (t y pi c all y i n t h e s pri n g), s al a m a n d ers
e x ert e d str o n g er, n e g ati v e t o p- d o w n eff e cts o n  m es of a u n al
i n v ert e br at es (W alt o n 2 0 0 5 ). I n c o m pl e m e nt ar y  mi cr o c os m
e x p eri m e nts,  w h e n P. ci n e r e u s w a s p r e s e nt, W alt o n a n d
St e c kl e r ( 2 0 0 5) f o u n d  m or e p o d o m or p hi c  C oll e m b ol a, f e w er
e n c h ytr a ei d  w or ms, a n d f e w er  m a cr oi n v ert e br at e d etriti v or es.
T ot al i n v ert e br at e d e nsit y, a n d d e nsiti es of  C oll e m b ol a a n d
A c ari ( mit es) i n cr e as e d  m or e q ui c kl y  w h e n s al a m a n d ers  w er e
pr es e nt.  T h e a ut h ors ar g u e t h at s al a m a n d ers ar e eit h er pr e yi n g
o n l ar g er d etriti v or es t h at c o m p et e  wit h t h es e  m es of a u n al
gr o u ps, r el e asi n g t h e m fr o m c o m p etiti o n, or t h at s al a m a n d er
f e c al  m att er pr o m ot es  mi cr ofl or a gr o wt h, l e a di n g t o b ott o m- u p
eff e cts t h at pr o m ot e  m es of a u n al p o p ul ati o n gr o wt h ( W alt o n a n d
St e c kl er 2 0 0 5 ).  A f oll o w- u p  mi cr o c os m st u d y f o u n d t h at s al a-
m a n d er tr e at m e nts a g ai n i n cr e as e d t h e d e nsit y of  C oll e m b ol a,
b ut t his ti m e o nl y i n ur b a n l e af litt er, n ot r ur al l e af litt er ( W al-
t o n et al. 2 0 0 6).  Ot h e r t a x a, s u c h a s o ri b ati d  mit e s, p s e u d o-
s c o r pi o n s, i s o p o d s, a n d  milli p e d e s ( W alt o n et al. 2 0 0 6 ),
e x p e ri e n c e d d e cr e as e d d e nsiti es i n b ot h ur b a n a n d r ur al l e af
litt ers  w h e n s al a m a n d ers  w er e pr es e nt.

W alt o n ( 2 0 1 3) e x a mi n e d t h es e p att er ns o v er a l o n g er,
6- yr p eri o d a n d s y nt h esi z e d t h e c o m pl e x r el ati o ns hi ps
b et w e e n P. ci n e r e us a n d t h e  m es of a u n al i n v ert e br at es  wit h
w hi c h t h e y s h a r e t h e l e af litt e r.  D u ri n g t hi s l o n g e r st u d y,
W alt o n ( 2 0 1 3) f o u n d p ositi v e, n e g ati v e, a n d n o eff e cts of P.
ci n er e us o n i n v ert e br at e d e nsiti es,  wit h str o n g s e as o n al v ari a-
ti o n i n str e n gt h a n d dir e cti o n of t h e eff e cts of s al a m a n d ers o n
s e v er al i n v ert e br at e t ax a.  F or ex a m pl e, t h e s a m e n e g ati v e r el a-
ti o ns hi ps b et w e e n P. ci n er e us a n d  m es of a u n al i n v ert e br at es
o bs er v e d i n W alt o n ( 2 0 0 5) w er e o nl y o bs er v e d i n t h e s pri n g
a n d b e c a m e p ositi v e r el ati o ns hi ps i n a ut u m n i n t h e l o n g er
st u d y (W alt o n 2 0 1 3 ). W alt o n ( 2 0 1 3) c o n vi n ci n gl y ar g u es t w o
c o m pl e m e nt ar y h y p ot h es es t o ex pl ai n t h e c h a n g e i n d y n a mi cs:
s e as o n al c h a n g es i n pr e y-s el e cti o n b e h a vi or b y P. ci n er e us a n d
s e as o n al c h a n g es i n i ntr a g uil d t errit ori alit y b et w e e n P. ci n er e us
a n d a rt h r o p o d p r e d at o r s.  B ot h h y p ot h e s e s a r e  m e di at e d

s p e cifi c all y b y s e as o n al c h a n g e i n l e af-litt er t hi c k n ess, a n d t h e
r es ulti n g i nt er a cti o n  w e bs f or s pri n g a n d a ut u m n ar e  w ell
s u m m ari z e d i n W alt o n ( 2 0 1 3 : fi g. 7).  W e r ef er t h e r e a d er t o
W alt o n’s ( 2 0 1 3) d et ail e d dis c ussi o n of t h e c urr e nt s u p p ort f or
t h es e t w o h y p ot h es es as  w ell as st arti n g p oi nts f or a d diti o n al
e x p eri m e nt al t ests n e e d e d f or f urt h er u n d erst a n di n g.

I n c o ntr ast, i n a 2- yr st u d y i n  Vir gi ni a, H o m y a c k et al.
( 2 0 1 0 b) f o u n d n o e vi d e n c e t h at P. ci n er e us aff e ct e d t h e n u m b er
of i n v ert e br at e t ax o n o mi c gr o u ps or f u n cti o n al g uil ds. I n  N e w
H a m ps hir e, H o c ki n g a n d  B a b bitt ( 2 0 1 4) f o u n d o v er 4 yr t h at
P. ci n er e us h a d n o eff e ct o n i ntr a g uil d pr e d at or a b u n d a n c e
( c ar a bi d b e etl es, c e nti p e d es, a n d s pi d ers). W alt o n ( 2 0 1 3) off ers
t est a bl e h y p ot h es es t h at  m a y ex pl ai n t h e l a c k of p att er ns f o u n d
b y H o m y a c k et al. ( 2 0 1 0 b) a n d H o c ki n g a n d  B a b bitt ( 2 0 1 4) .
A d diti o n all y, Hi c k ers o n et al. ( 2 0 1 7) pr o vi d e a d et ail e d ar g u m e nt
t h at b e c a us e of t h e diff er e n c es b ot h i n  m et h o d ol o g y a n d d ur a-
ti o n of H o m y a c k et al. ( 2 0 1 0 b) a n d H o c ki n g a n d  B a b bitt ( 2 0 1 4)
c o m p ar e d t o t h os e st u di es dis c uss e d pr e vi o usl y t h at d o fi n d
str o n g p att er ns, t h e f or m er ar e n ot dir e ctl y c o m p ar a bl e t o t h e
l att er.  W e ar e s e nsiti v e t o t h e H o c ki n g a n d  B a b bitt ( 2 0 1 4) ar g u-
m e nt t h at c a uti o n is  w arr a nt e d  w h e n usi n g P. ci n er e us as a n e c o-
l o gi c al i n di c at or  wit hi n a gi v e n f or est u ntil t h e l o c al p att er ns at
t h at sit e ar e s uffi ci e ntl y u n d erst o o d.  F ut ur e st u di es t h at us e st a n-
d ar di z e d i n v ert e br at e s a m pli n g  m et h o ds a cr oss sit es a n d
d et ail e d, l o n git u di n al d at a s ets t h at ex pli citl y i n c or p or at e s e a-
s o n al a n d a n n u al v ari a bilit y ( e. g., li k e W alt o n 2 0 1 3 )  will b e
i m p ort a nt f or g e n er ali zi n g t h e r ol e of pl et h o d o nti d s al a m a n-
d ers i n c o m m u niti es a n d e c os yst e ms.

Fi n all y, a s m all n u m b er of st u di es h a v e l o o k e d at t h e i n dir e ct
r el ati o ns hi ps b et w e e n P. ci n er e us a n d ot h er  w o o dl a n d s p e ci es,
i n cl u di n g  W hit e-t ail e d  D e er (O d o c oil e us vi r gi ni a n us ),  G arli c
M ust ar d ( Alli a ri a p eti ol at a ), S p o n g y  M ot hs (L y m a nt ri a dis p a r
dis p ar ), a n d f u n g al c o m m u niti es. I n  O hi o, Gr e e n w al d et al.
( 2 0 0 8) f o u n d a p o siti v e, i n di r e ct eff e ct of d e e r p r e s e n c e o n
P. ci n e r e u s a b u n d a n c e. S al a m a n d ers  w er e t hr e e ti m es  m or e
a b u n d a nt i n d e er- p er mitt e d c o ntr ol pl ots c o m p ar e d t o d e er-
e x cl usi o n pl ots. Gr e e n w al d et al. ( 2 0 0 8) s u g g est t h at d e er h er-
bi v or y i n cr e as es i n v ert e br at e s p e ci es ri c h n ess t hr o u g h i n cr e as e d
n utri e nt d e p ositi o n a n d pl a nt gr o wt h,  w hi c h i n t ur n attr a cts s al a-
m a n d ers. I n  M ass a c h us etts, Br o o ks ( 1 9 9 9) f o u n d t h at t h e a b u n-
d a n c e of P. ci n er e us di d n ot c h a n g e a cr oss f or ests  wit h hi g h er or
l o w er d e nsiti es of  W hit e-t ail e d  D e er. I n  O hi o, r e m o v al of i n v a-
si v e  G arli c  M ust ar d h a d n o eff e ct o n P. ci n er e us a b u n d a n c e
(S mit h 2 0 1 8 ). Mit c h ell ( 2 0 1 5) ex pl or e d h o w P. ci n er e us c o u nts
c h a n g e d aft er i n v asi o n b y S p o n g y  M ot hs.  D es pit e r e c o v er y of
t h e c a n o p y a n d i n cr e as e d a m o u nts of c o ars e  w o o d y d e bris,
Mit c h ell ( 2 0 1 5) o bs er v e d a . 6 0 % d e cli n e i n P. ci n er e us c o u nts
i n 1 9 9 3 c o m p ar e d t o 1 9 8 8 ( pri or t o t h e 1 9 8 9 arri v al of S p o n g y
M ot hs). It is n ot cl e ar if t h e d e cli n e i n P. ci n er e us w as r el at e d
t o t h e arri v al of S p o n g y  M ot hs, ot h er f a ct ors, or s o m e c o m bi n a-
ti o n of t h es e.  F or i nt er a cti o ns b et w e e n P. ci n er e us a n d t h e s oil
mi cr o bi al c o m m u nit y, pl e as e s e e t h e f ort h c o mi n g s e cti o n  A d di-
ti o n al  T o pi cs:  Mi cr o bi ot a.

I n t h e d e c a d es si n c e P etr a n k a ( 1 9 9 8) , t h e c o m m u nit y
e c ol o g y of P. ci n er e us is o n e of t h e fi el ds  w hi c h h as gr o w n t h e
m ost, b ut f or  w hi c h t h er e ar e still  m a n y u n a ns w er e d q u esti o ns.
W e e n c o ur a g e t h e r e a d er i nt er est e d i n t h es e t o pi cs t o als o r e a d
Br u c e ( 2 0 0 8) w hi c h t h or o u g hl y r e vi e ws i nt ers p e cifi c c o m p eti-
ti o n a n d i ntr a g uil d pr e d ati o n i n Pl et h o d o nti d a e  m or e g e n er all y.
Br u c e ( 2 0 0 8) r e vi e ws s e v er al st u di es cit e d b ot h h er e a n d b y
t h e t hr e e pri or r e vi e ws (P etr a n k a 1 9 9 8 ; A nt h o n y a n d Pfi n gst e n
2 0 1 3 ; J a e g er et al. 2 0 1 6 ), off eri n g c o n cl usi o ns  w hi c h f e at ur e
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p ot e nti al a v e n u es f or f ut ur e  w or k.  Br o a dl y, Br u c e ( 2 0 0 8) hi g h-
li g hts t h e n e e d f or l o n g-t er m, ti m e-s eri es st u di es t h at t ar g et t h e
r el ati o ns hi p b et w e e n p o p ul ati o n gr o wt h r at es a n d d e nsiti es of
Pl et h o d o n s p p., as  w ell as t h e c o nti n u e d d e v el o p m e nt a n d us e
of  m a ni p ul ati v e ex p eri m e nts, e m p h asi zi n g a n e e d f or t h os e i n
u n e n cl os e d fi el d pl ots. S p e cifi c all y, r e g ar di n g P. ci n er e us , Br u c e
( 2 0 0 8) p oi nts o ut t h at alt h o u g h  w e h a v e a g o o d b asi c u n d er-
st a n di n g of t h e t o p- d o w n i m p a cts of P. ci n e r e us o n t h eir pr e y,
littl e is k n o w n a b o ut h o w t h os e pr e y e x ert b ott o m- u p c o ntr ol
o n P. ci n e r e us p o p ul ati o ns.

I n a d diti o n t o b ett er u n d erst a n di n g i nt ers p e cifi c c o m p eti-
ti o n a n d i ntr a g uil d pr e d ati o n  wit hi n Pl et h o d o n , c o nti n u e d
st u d y of t h e i nt er a cti o ns b et w e e n P. ci n e r e us a n d its cl os e
r el ati v es i n Pl et h o d o n will h o p ef ull y h el p us u n d erst a n d n ot
o nl y h o w P. ci n e r e us w as a bl e t o s pr e a d s o f ar a n d  wi d e
a cr oss n ort h e ast er n  N ort h  A m eri c a, b ut als o h o w r eli a bl e of
a st a n d-i n P. ci n e r e us bi ol o g y c o ul d b e f or its l ess a b u n d a nt,
l ess  wi d e-r a n gi n g r el ati v es.  T h e cr u ci al r ol e of P. ci n e r e us as
a n i n v ert e br at e  m es o pr e d at or i n n ort h e ast er n  w o o dl a n ds
s u g g ests t h e y i nt er a ct  wit h  m a n y ot h er s p e ci es, b ot h dir e ctl y
a n d i n dir e ctl y, b ot h p ositi v el y a n d n e g ati v el y, a n d t h e r es e ar c h
r e vi e w e d h er e o nl y b e gi ns t o r e v e al t h e c o m pl exit y of t h es e
d y n a mi cs. I m p ort a ntl y, t h e v ari ati o n i n P. ci n er e us d y n a mi cs
a cr oss b ot h ti m e a n d s p a c e  m a k es g e n er ali zi n g t h eir c o m m u-
nit y-l e v el i m p a cts diffi c ult.  T h e l a c k of st a n d ar di z e d  m et h o ds
f or tr a c ki n g s u c h i m p a cts as  w ell as t h e s h ort-t er m n at ur e of
m ost i n v esti g ati o ns f urt h er c o m p o u n ds t h es e diffi c ulti es.  T h es e
diffi c ulti es  m a k e t h e “ e c ol o gi c al i n di c at or ” d esi g n ati o n ( e. g.,
W els h a n d  Dr o e g e 2 0 0 1 ; Si d di g et al. 2 0 1 9 ) of P. ci n e r e us
h ar d er t o s ell, b ut  w e ar g u e t h at t h e v ari ati o n a n d c o m pl e xit y
i n P. ci n er e us c o m m u nit y d y n a mi cs off er c o u ntl ess o p p ort u niti es
f or br o a d er e c ol o gi c al r es e ar c h o n t h es e t o pi cs, l e n di n g s u p p ort
t o o ur ar g u m e nt t h at P. ci n er e us h as  m o d el or g a nis m p ot e nti al,
r e g ar dl ess of its us e as or t h e s p e cifi c r e q uir e m e nts f or a n i n di-
c at or s p e ci es.  A c o or di n at e d eff ort t h at ( 1) s p a ns s e v er al y e ars
a n d s urf a c e- a cti v e s e as o ns, ( 2) is r e pli c at e d a cr oss t h e r a n g e
of P. ci n e r e us , a n d ( 3)  m o nit ors a n d  m e as ur es s al a m a n d er a n d
i n v ert e br at e d e nsiti es a n d r el e v a nt a bi oti c c o v ari at es ( e. g., l e af
litt er bi o m ass, s oil  m oist ur e)  will b e criti c al i n est a blis hi n g
b as eli n e, r a n g e- wi d e u n d erst a n di n g f or f ut ur e e x p eri m e nt a-
ti o n. W alt o n ( 2 0 1 3) a n d Hi c k ers o n et al. ( 2 0 1 7) b ot h pr o vi d e
r o b ust  m et h o d ol o g y a n d f o u n d ati o n al k n o wl e d g e o n  w hi c h t o
b uil d t his r es e ar c h pr o gr a m.

C o n s e r v ati o n  bi ol o g y. — P etr a n k a’s ( 1 9 9 8) s u m m ar y
of t h e c o ns er v ati o n bi ol o g y of P. ci n er e us w as v er y bri ef, f o c usi n g
o n s e nsiti vit y of P. ci n er e us t o s oil a ci difi c ati o n ( e. g., W y m a n
1 9 8 8 ) a n d i nt e nsi v e f or est h ar v esti n g pr a cti c es ( e. g., d e M a y n a di er
a n d  H u nt er 1 9 9 5 ).  Hist ori c all y, t h er e h as b e e n v er y littl e c o n c er n
f or t h e i m p a cts of h u m a n- m e di at e d eff e cts o n P. ci nere us p o p ul a-
ti o ns, i n p art b e c a us e of t h e t h e n- gr o wi n g u n d erst a n di n g t h at P.
ci nere us ar e r e m ar k a bl y a b u n d a nt i n s o m e f or ests,  wit h bi o m ass
gr e at er t h a n ot h er pr o mi n e nt v ert e br at e gr o u ps ( e. g.,  N e w
H a m ps hir e, B ur to n a n d  Li k e ns 1 9 7 5 a ).  H o w e v er, s h ortl y aft er
t h e p u bli c ati o n of P etr a n k a ( 1 9 9 8) , L a n n o o ( 2 0 0 5) w as p u b-
lis h e d, c o m pr e h e nsi v el y r e vi e wi n g c o nt e m p or ar y a m p hi bi a n
d e cli n es, t h eir h y p ot h esi z e d c a us es, p ot e nti al c o ns er v ati o n,
s ur v e y a n d  m o nit ori n g str at e gi es, a n d t h e st at us es of  U nit e d
St at es s p e ci es. Hi g ht o n’s ( 2 0 0 5) c h a pt er  wit hi n t his v ol u m e
d o c u m e nts t h e d e cli n es of 4 4 Pl et h o d o n s p e ci es a cr oss 2 0 5
p o p ul ati o ns, i n cl u di n g P. ci nere us . Hi g ht o n ( 2 0 0 5) r e p orts t h at 1 9
o ut of 2 4 p o p ul ati o ns of P. ci nere us a cr oss ei g ht st at es (I n di a n a,

M ar yl a n d,  N e w Y or k,  N ort h  C ar oli n a,  T e n n ess e e, P e n ns yl v a ni a,
Vir gi ni a, a n d  W est  Vir gi ni a) s h o w d e cli n es i n  m e a n n u m b er of
i n di vi d u als c oll e ct e d p er p ers o n fr o m visits pr e- 1 9 9 0 (r a n g e ¼
1 9 5 6 – 1 9 8 6) t o visits p ost- 1 9 9 0 (r a n g e ¼ 1 9 9 0 – 1 9 9 9), s o m e of
w hi c h ar e q uit e dr a m ati c (s e e Hi g ht o n 2 0 0 5 : t a bl e 8- 1). T h es e
p att er ns, a n d t h os e of gl o b al a m p hi bi a n d e cli n es  m or e g e n er all y
( e. g., Alf or d a n d  Ri c h ar ds 1 9 9 9 ; L a n n o o 2 0 0 5 ; C ar us o a n d  Li ps
2 0 1 3 ), ar e al ar mi n g a n d s u g g est t h at t h e hist ori c all y hi g h a b u n-
d a n c es of P. ci nere us i n n ort h e ast er n  N ort h  A m eri c a n f or ests
s h o ul d n ot b e t a k e n f or gr a nt e d.

Li k e  m a n y of t h e t o pi cs  w e h a v e r e vi e w e d t h us f ar, t h e
c o n cl usi o ns of c o ns er v ati o n-f o c us e d st u di es of P. ci n e r e us
ar e g e o gr a p hi c all y v ari a bl e,  wit h  m a n y st u di es fi n di n g c o n-
tr a di ct or y p att er ns, s u g g esti n g t h e i m p ort a n c e of u n d er-
st a n di n g b ot h l a n d us e hist or y a n d c urr e nt a nt hr o p o g e ni c
t hr e ats t o b est d et er mi n e t h e li k eli h o o d of p ersist e n c e f or
a n y gi v e n p o p ul ati o n.  W e f o u n d  m a n y r e c e nt p a p ers t h at
h a v e l o o k e d at h o w P. ci n e r e us r es p o n ds t o s p e cifi c ki n ds of
a nt hr o p o g e ni c c h a n g e, as  w ell as  m a n y st u di es t h at f o c us o n
h o w t o  m a n a g e P. ci n e r e us p o p ul ati o ns or us e P. ci n e r e us t o
m a n a g e f or est e c os yst e ms.  W e h a v e s e p ar at e d t h e  m or e  m a n-
a g e m e nt-f o c us e d s o ur c es t o b e s u m m ari z e d u n d er t h e  A d di-
ti o n al  T o pi cs:  M a n a g e m e nt s e cti o n, a n d h er e f o c us l ar g el y o n
c o n c er ns r el at e d t o h o w P. ci n er e us r es p o n ds t o a nt hr o p o g e ni c
l a n d us e c h a n g es a n d cli m at e c h a n g e.  W e als o li mit e d o ur dis-
c ussi o n of p a p ers t h at h a v e c o ns er v ati o n as a s e c o n d ar y c at e-
g or y ( S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1 2; S u p pl e m e nt al  D at a S 1 1),
as t h es e st u di es ar e n e arl y all dis c uss e d els e w h er e i n t his
r e vi e w.

Si n c e P etr a n k a ( 1 9 9 8) ,  m a n y st u di es h a v e f urt h er e x pl or e d
t h e s e nsiti vit y of P. ci n e r e us t o a nt hr o p o g e ni c i nfl u e n c es,
d es pit e l o w pri oriti z ati o n of t his s p e ci es as a c o ns er v ati o n c o n-
c er n. d e M a y n a di er a n d  H u nt er ( 1 9 9 8) f o u n d t h at P. ci n e r e us
i n  M ai n e ar e s e nsiti v e t o cl e ar c utti n g a n d e d g e eff e cts, a n d
h a v e a n affi nit y f or  m at ur e f or est.  F urt h er, it  w as s u g g est e d
t h at  m o difi e d, o p e n c a n o p y sit es  m a y r e pr es e nt si n k h a bit at,
m e a ni n g t h er e ar e si g nifi c a ntl y  m or e j u v e nil es t h a n a d ults a n d
t h es e j u v e nil es  m a y n ot h a v e est a blis h e d t errit ori es.  D es pit e
t his fi n di n g, at p o p ul ati o ns i n  C o n n e cti c ut a n d  M ass a c h us etts,
Br o o ks ( 2 0 0 1) f o u n d t h at P. ci n er e us a b u n d a n c e o nl y d e cr e as es
t e m p or aril y, b ot h  w h e n  E ast er n  H e ml o c k (Ts u g a c a n a d e nsis )
is p arti all y h ar v est e d as  w ell as  w h e n i n v asi o n of  H e ml o c k
W o ol y  A d el gi d ( A d el g es ts u g a e ) c a us es  E ast er n  H e ml o c k d ef o-
li ati o n a n d tr e e l oss.  Wit hi n 3 yr of i niti al tr e e l oss, t h e a b u n-
d a n c e of P. ci n er e us h a d alr e a d y b e g u n t o i n cr e as e ( Br o o ks
2 0 0 1 ).  Als o  w or ki n g i n  C o n n e cti c ut, M oss m a n et al. ( 2 0 1 9)
f o u n d t h at a b u n d a n c e of P. ci n er e us w as t h e hi g h est i n 2 0 – 2 5-
yr- ol d s h elt er w o o ds a n d si g nifi c a ntl y hi g h er t h a n i n  m at ur e or
u n h ar v est e d f or est sit es, s u g g esti n g P. ci n er e us m a y b e n efit
fro m s o m e i nfr e q u e nt l e v el of dist ur b a n c e, p arti c ul arl y dist ur-
b a n c e t h at r es ults i n i n cr e as e d a v ail a bilit y of c o ars e  w o o d y
d e bris, li k e ti m b er h ar v esti n g.  T his c o ntr asts  wit h t h e fi n di n gs
of R o d e w al d a n d Y a h n er ( 1 9 9 9) i n P e n ns yl v a ni a,  w h o f o u n d
t h at h ar v est e d ar e as h a d n o s al a m a n d ers, a n d t h e a b u n d a n c e of
P. ci nere us i n  m at ur e f or est  w as p ositi v el y c orr el at e d  wit h t h e
n u m b er of tr e es.  At  A p p al a c hi a n p o p ul ati o ns i n s o ut h w est er n  Vir-
gi ni a a n d n ei g h b ori n g  W est  Vir gi ni a, K n a p p et al. ( 2 0 0 3) c o m-
p ar e d d e cli n es i n s al a m a n d er a b u n d a n c e aft er cl e ar- c utti n g t o six
ot h er sil vi c ult ur al  m et h o ds, a n d f o u n d t h at if t h e c a n o p y  w as dis-
t ur b e d, t h e ot h er sil vi c ult ur al  m et h o ds  w er e as b a d as cl e ar- c ut-
ti n g f or s al a m a n d er a b u n d a n c e.  Aft er a f or est fir e i n  N o v a S c oti a,
o nl y o n e P. ci nere us i n di vi d u al  w as f o u n d ali v e a b o ut 3 0 0  m fr o m
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t h e e d g e of t h e  wil dfir e i n a n u n b ur n e d r ef u g e (R uss ell 2 0 1 1 ).
N o s al a m a n d ers  w er e f o u n d i n t h e b ur n e d ar e a  w h e n s e ar c h e d
o v er t h e n ext 4  m o.  T his s u g g ests t h at P. ci nere us m a y b e n e g a-
ti v el y aff e ct e d b y  wil dfir es i n t er ms of h a bit at l oss; h o w e v er, gi v e n
t h eir a bilit y t o p ersist i n s u bt err a n e a n r etr e ats d uri n g a  wil dfir e,
t h e y li k el y c o ul d  m o v e t o ar e as n e ar b y t h at  w er e n ot aff e ct e d b y
t h e wil dfir e o n c e it is s af e t o d o s o (R uss ell 2 0 1 1 ).

V ari o us  m o d eli n g a p pr o a c h es b y L er o ux et al. ( 2 0 1 7) s u g g est
t h at p at c h si z e is  m or e i m p ort a nt f or p ersist e n c e of P. ci n er e us
p o p ul ati o ns t h a n eit h er p at c h is ol ati o n or e n vir o n m e nt al c o n di-
ti o ns ( b ut s e e t h e f oll o wi n g dis c ussi o n of c o ns er v ati o n g e n et-
i cs).  A  m o d el b y V e ni er et al. ( 2 0 0 7) b as e d o n P. ci n e r e us i n
O nt ari o c o n cl u d e d t h at P. ci n e r e us ar e s e nsiti v e t o c h a n g es i n
h a bit at a v ail a bilit y, r e g ar dl ess of  w h et h er t h e dist ur b a n c e is
c a us e d n at ur all y or fr o m i nt e nsi v e h ar v esti n g.  As c a n o p y c o v er
a n d d o w n e d c o ars e  w o o d y d e bris i n cr e as es, P. ci n er e us a b u n-
d a n c e i n cr e as es ( V e ni er et al. 2 0 0 7 ). I n I n di a n a, h o w e v er,  w hil e
P e el e et al. ( 2 0 1 7) als o f o u n d t h es e f a ct ors t o b e p ositi v el y
r el at e d t o t h e a b u n d a n c e of P. ci n er e us, n eit h er o n e h a d a si g nif-
i c a nt eff e ct o n t h e s ur vi v al r at es of t h e P. ci n er e us . Ott o et al.
( 2 0 1 4) f o u n d si mil ar i m p ort a n c e of c a n o p y c o v er a n d c o ars e
w o o d y d e bris a v ail a bilit y i n  Mi c hi g a n at t h e l a n ds c a p e s c al e, b ut
n ot at t h e l o c al s c al e.  A  m o d el b y G or d o n et al. ( 2 0 1 2) f o u n d
t h at P. ci n er e us a b u n d a n c e d e cr e as es f oll o wi n g f or est h ar v esti n g
i n  O nt ari o. V a n d er w el et al. ( 2 0 1 1) m o d el e d t h e v al u e of diff er-
e nt h a bit ats f oll o wi n g d ef or est ati o n, usi n g P. ci n er e us d at a fr o m
Q u e ´b e c a n d  V er m o nt.  T h e h a bit at v al u e f or P. ci nere us i n cr e as e d
aft er  m ost st a g es of d ef or est ati o n, li k el y d u e t o i n cr e as es i n c o ars e
w o o d y d e bris, s u g g esti n g t h at P. ci nere us c a n r e c o v er aft er dist ur-
b a n c es t o t h eir e n vir o n m e nt.  A fi el d st u d y i n  W est  Vir gi ni a b y
W o o d a n d  Willi a ms ( 2 0 1 3) f o u n d t h at r e cl ai m e d  m o u nt ai nt o p
r e m o v al  mi n es ar e n ot s uit a bl e h a bit at f or P. ci nere us , as t h es e
h a bit ats f a v or s u c c essi o n t o w ar ds a gr assl a n d or s hr u bl a n d h a bit at
t h a n f or est.  T h e y ar g u e t h at t h e r e c o v er y of t h e f or est h a bit at
aft er  m o u nt ai nt o p  mi ni n g  m a y t a k e l o n g er t h a n ar e as t h at ar e
cl e ar- c ut b e c a us e of f a ct ors li k e s oil c o m p a cti o n.

I n  Vir gi ni a,  M ars h a n d c oll e a g u es h a v e p u blis h e d s e v er al
st u di es o n t h e eff e cts of r o a ds o n P. ci n e r e us ,  m a n y of  w hi c h
w e h a v e pr e vi o usl y dis c uss e d i n t his  m o n o gr a p h ( M ars h a n d
B e c k m a n 2 0 0 4 ; M ars h et al. 2 0 0 5 , 2 0 0 7 , 2 0 0 8 ).  Fr o m a c o n-
s er v ati o n p ers p e cti v e, b ot h M ars h a n d  B e c k m a n ( 2 0 0 4) a n d
M ars h ( 2 0 0 7) e x a mi n e t h e e d g e eff e cts of r o a ds.  T h e first
st u d y f o u n d str o n g e d g e eff e cts —f e w er P. ci n er e us w er e f o u n d
cl os e t o r o a ds i n all t hr e e p o p ul ati o ns st u di e d.  T h e a ut h ors s u g-
g est t h at t h e d e cli n e of P. ci n er e us as y o u a p pr o a c h a r o a d e d g e
is d u e t o t h e p ar all el d e cli n e i n b ot h s oil  m oist ur e a n d c o v er
o bj e ct ar e a n e ar r o a ds ( M ars h a n d  B e c k m a n 2 0 0 4 ). M ars h
(2 0 0 7) fo c us e d o n g at e d ( cl os e d t o v e hi cl es) vs. u n g at e d r o a ds
a n d f o u n d n o e d g e eff e cts o n P. ci n er e us fr o m r o a ds t h at ar e
n arr o w a n d g at e d,  w hil e u n g at e d r o a ds s h o w t h e s a m e p att er n
as o bs er v e d i n M ars h a n d  B e c k m a n ( 2 0 0 4) . M ars h et al. ( 2 0 0 5 ,
2 0 0 8 ) b ot h fi n d t h at r o a ds ar e dis p ers al b arri ers: M ars h et al.
( 2 0 0 5) us e d a dis pl a c e m e nt a n d h o mi n g ex p eri m e nt a n d M ars h
et al. ( 2 0 0 8) m e as ur e d p o p ul ati o n g e n eti c str u ct ur e o n diff er e nt
si d es of r o a ds of diff er e nt  wi dt hs. I n  C o n n e cti c ut, Gi b bs ( 1 9 9 8 b)
als o f o u n d r o a ds t o b e a dis p ers al b arri er f or P. ci n er e us.

As r e vi e w e d e arli er, s e v er al st u di es h a v e ex pl or e d t h e r el a-
ti o ns hi p b et w e e n h a bit at fr a g m e nt ati o n a n d p o p ul ati o n g e n eti cs.
Gi b bs ( 1 9 9 8 c) c o m p ar e d c o nti n u o us t o fr a g m e nt e d p o p ul ati o ns
i n  C o n n e cti c ut usi n g r a n d o m a m plifi e d p ol y m or p hi c  D N A
( R A P D)  m ar k ers a n d f o u n d t h at t h e fr a g m e nt e d p o p ul ati o ns
w er e  m or e di v er g e nt, t h at is, s h o w e d gr e at er g e n eti c str u ct ur e,

c o m p ar e d t o t h e c o nti n u o us p o p ul ati o ns. Gi b bs ( 1 9 9 8 c) als o
n ot e d a diff er e n c e i n  m or p h fr e q u e n c y: fr a g m e nt e d p o p ul ati o ns
w er e cl os e t o 5 0: 5 0 stri p e d: u nstri p e d,  w h er e as c o nti n u o us p o p u-
l ati o ns  w er e n e arl y 1 0 0 % stri p e d. I n  Q u éb e c, N o e ¨l et al. ( 2 0 0 7)
f o u n d t h at ur b a n P. ci n er e us h a v e b ot h l o w er all eli c ri c h n ess a n d
l o w er h et er o z y g osit y.  A f oll o w- u p st u d y f o u n d t h at P. ci n er e us
s h o w e d  m or e g e n eti c diff er e nti ati o n i n ar e as  w h er e a nt hr o p o-
g e ni c dist ur b a n c es h a v e p ersist e d f or a l o n g er ti m e ( N o e ¨l a n d
L a p oi nt e 2 0 1 0 ).  T h e a ut h ors s u g g est t h at t his p att er n is b e c a us e
P. ci n er e us i n t h es e e n vir o n m e nts t e n d t o h a v e a l o w eff e cti v e
p o p ul ati o n si z e.  F urt h er i m pli c ati o ns fr o m N o e ¨l a n d  L a p oi nt e
( 2 0 1 0) ar e t h at it is i m p ort a nt t o pr es er v e l ar g e, f or est e d
ar e as  wit hi n citi es t o i n cr e as e g e n eti c v ari ati o n a n d c o ns er v e
or i n cr e as e eff e cti v e p o p ul ati o n si z e. C os e nti n o a n d  Br u b a k er
( 2 0 1 8) d e m o nstr at e t h e i m p ort a n c e of c o n n e cti vit y f or p ost-
a gri c ult ur al r e c o v er y. S al a m a n d ers  w er e aff e ct e d b y hist ori c al
l a n d us e a n d  w er e  m or e a b u n d a nt i n ar e as of hist ori c al f or est
c o v er.  T his s u g g ests c o n n e cti vit y b et w e e n r eli c s o ur c e p o p ul a-
ti o ns a n d r e g e n er ati n g f or ests o n p ost a gri c ult ur al l a n ds is
i m p ort a nt f or c ol o ni z ati o n of t h e n e w f or est h a bit at (C os e nti n o
a n d  Br u b a k er 2 0 1 8 ).

I n  O hi o a n d  P e n ns yl v a ni a, C a m er o n et al. ( 2 0 1 9) c o m p ar e
t h e g e n eti c diff er e nti ati o n a n d p o p ul ati o n str u ct ur e b et w e e n
fr a g m e nt e d p o p ul ati o ns ( Cl e v el a n d,  O hi o) a n d c o nti n u o us
p o p ul ati o ns ( All e g h e n y  N ati o n al  F or est, P e n ns yl v a ni a) t o u n d er-
st a n d t h e r el ati v e r ol es of g e n eti c drift a n d eff e cti v e p o p ul ati o n
si z e b ett er. I n t h e fr a g m e nt e d l a n ds c a p e, p o p ul ati o ns di d s h o w
g e n eti c diff er e nti ati o n a n d str u ct uri n g; t h es e p att er ns  w er e b est
ex pl ai n e d b y s p ati al v ari ati o n i n eff e cti v e p o p ul ati o n si z e a n d
dri v e n b y o n e of t h e f o ur s a m pl e d p o p ul ati o ns.  T h e t hr e e n o n-
diff er e nti at e d fr a g m e nt e d p o p ul ati o ns s h o w e d l e v els of g e n e
fl o w c o m p ar a bl e t o t h e f o ur c o nti n u o us p o p ul ati o ns. I nt er est-
i n gl y, t h e g e n eti c all y disti n ct p o p ul ati o n i n t h e fr a g m e nt e d l a n d-
s c a p e h a d t h e l o w est eff e cti v e p o p ul ati o n si z e, b ut t h e l ar g est
all eli c ri c h n ess a n d hi g h est o bs er v e d h et er o z y g osit y  wit hi n t h at
l a n ds c a p e.  T h e a ut h ors ar g u e t h at t his  m a y b e d u e t o  m ulti pl e
p at er nit y i n P. ci n er e us (s e e Li e b g ol d et al. 2 0 0 6 ) a n d/ or t h e
pr es e n c e of u ns a m pl e d p o p ul ati o ns  wit hi n t h e fr a g m e nt e d l a n d-
s c a p e. I n t h e c o nti n u o us l a n ds c a p e, p o p ul ati o ns  w er e n ot g e n eti-
c all y diff er e nti at e d, l a c k e d str u ct ur e, a n d diff er e n c es i n all el e
fr e q u e n c y b et w e e n c o nti n u o us sit es  w er e b est ex pl ai n e d e q u all y
b y  m atrix r esist a n c e a n d g e o gr a p hi c dist a n c e, si mil ar t o N o e ¨l
et al. ( 2 0 0 7) . C a m er o n et al. ( 2 0 1 9) c o n cl u d e t h at t h e a bilit y of
P. ci n er e us t o p ersist i n  m ar gi n al h a bit ats li k el y all o ws t h e m t o
m ai nt ai n l e v els of g e n e fl o w i n hi g hl y  m o difi e d h a bit ats t h at ar e
si mil ar t o t h os e o bs er v e d i n l ar g er f or ests.

Usi n g a c o m bi n ati o n of c o nt e m p or ar y fi el d  m e as ur e m e nts
of S V L a n d hist ori c al  m e as ur e m e nts fr o m  m us e u m s p e ci m e ns,
C ar us o et al. ( 2 0 1 4) f o u n d t h at t h e b o d y si z e of P. ci n er e us h as
d e cr e as e d b y 7 % i n s e v er al  A p p al a c hi a n  M o u nt ai n l o c ati o ns
o v er 5 5 yr.  T h e gr e at est d e cr e as es i n b o d y si z e  w er e i n t h e
s o ut h er n  A p p al a c hi a ns,  w hi c h h a v e h a d t h e gr e at est i n cr e as e i n
b ot h dr yi n g a n d  w ar mi n g.  T h e a ut h ors h y p ot h esi z e t h at t his
c orr el ati o n b et w e e n l o c ati o n a n d b o d y si z e li k el y c o m es fr o m
a n i n cr e as e i n  m et a b oli c ex p e n dit ur e ( C ar us o et al. 2 0 1 4 ). I n
c o n tr ast, usi n g o nl y  m us e u m s p e ci m e ns b ut i n cl u di n g s p e ci m e ns
f r o m b ot h hi g h a n d l o w el e v ati o n s, M c C a rt h y et al. ( 2 0 1 7)
r e p ort e d a si mil ar pr e ci pit ati o n p att er n,  wit h b o d y si z e b ei n g
n e g ati v el y c orr el at e d pr e ci pit ati o n i n t h e dri est  m o nt h, b ut t h e
o p p osit e t e m p er at ur e p att er n: l ar g er P. ci n er e us w er e c orr e-
l at e d  wit h hi g h er  m e a n  m axi m u m J ul y t e m p er at ur es, a n d s p e c-
i m e ns o n t h e c o ast al pl ai n s h o w e d a t e m p or al i n cr e as e i n b o d y
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si z e c orr el at e d  wit h a t e m p or al i n cr e as e i n  m e a n  m axi m u m
J ul y t e m p er at ur es.

A t hir d st u d y usi n g o nl y  m us e u m s p e ci m e ns l o o k e d at
m or p h-s p e cifi c c h a n g e i n S V L at 3 7 l o c ati o ns o v er 4 3 yr, at
hi g h a n d l o w el e v ati o ns ( H a nt a k et al. 2 0 2 1 ).  T his st u d y  w as
s u m m ari z e d i n d et ail i n t h e S yst e m ati cs a n d  G e o gr a p hi c  V ari a-
ti o n s e cti o n; h o w e v er t h e p att er ns d o c u m e nt e d b y H a nt a k et al.
( 2 0 2 1) ar e  m or e si mil ar t o C ar us o et al. ( 2 0 1 4) t h a n t o M c C ar-
t h y et al. ( 2 0 1 7),  wit h b ot h  m or p hs s h o wi n g d e cr e as es i n S V L
wit h i n cr e as es i n t e m p er at ur e a n d i n cr e as es i n S V L  wit h
i n cr e asi n g el e v ati o n.  T h e str e n gt h of t h es e c h a n g es  w as diff er e nt
b et w e e n t h e t w o  m or p hs,  wit h stri p e d  m or p hs r es p o n di n g  m or e
str o n gl y t o t e m p e r at u r e, a n d u n st ri p e d  m o r p h s r e s p o n di n g
m o r e str o n gl y t o el e v ati o n. Stri p e d  m or p hs als o s h o w e d a
d e cr e as e i n S V L o v er ti m e,  w hil e S V L i n u nstri p e d  m or p hs is
i n cr e asi n g o v er ti m e (H a nt a k et al. 2 0 2 1 ).

S p e cifi c all y i n r es p o ns e t o C ar us o et al. ( 2 0 1 4) , a n d pri or
t o t h e p u bli c ati o n of M c C art h y et al. ( 2 0 1 7) or H a nt a k et al.
( 2 0 2 1), b ot h Gr a nt ( 2 0 1 5) a n d C o n n ett e et al. ( 2 0 1 5) off er
alt er n ati v e e x pl a n ati o ns f or s hri n ki n g s al a m a n d ers.  T h e y
ar g u e t h at t h e r es ults of C ar us o et al. ( 2 0 1 4) c o ul d b e
e x pl ai n e d b y t h e s a m pli n g a p pr o a c h es us e d i n t h e st u d y a n d
t h at b ot h  m us e u m s p e ci m e ns a n d c o nt e m p or ar y s urf a c e-
a cti v e i n di vi d u als li k el y o nl y r e pr es e nt t h e s urf a c e- a cti v e
p orti o n of t h e i nf err e d p o p ul ati o n. I n d e e d, i n t h eir dis c us-
si o n, M c C art h y et al. ( 2 0 1 7) ar g u e t h at t h e y d esi g n e d t h eir
st u d y s p e cifi c all y t o a d dr ess Gr a nt’s ( 2 0 1 5) criti cis ms of C ar us o
et al. ( 2 0 1 4) .  T h e  m ost r e c e nt st u d y b y H a nt a k et al. ( 2 0 2 1) s u g-
g ests c o m pl ex p att er ns dri vi n g b o d y si z e r es p o ns es t o a bi oti c f a c-
t ors, a n d a n i m p a ct of c ol or  m or p h,  w hi c h  w as n ot c o nsi d er e d i n
C ar us o et al. ( 2 0 1 4) or M c C art h y et al. ( 2 0 1 7) .  M et h o d ol o gi c all y,
t h e t w o  m or e r e c e nt st u di es ar e diffi c ult t o c o m p ar e. M c C art h y
et al. ( 2 0 1 7) gr o u p e d s p e ci m e ns b y c o u nt y a n d i nt o t w o ti m e
br a c k ets ( 1 9 5 0 – 1 9 7 0 a n d 1 9 8 0 – 2 0 0 0), a n d us e d  m e a n  m axi m u m
J ul y t e m p er at ur e f or e a c h c o u nt y i n t h e t w o ti m e br a c k ets t o
ex pl or e h o w b o d y si z e c h a n g e d i n c o u nti es  w hi c h ex p eri e n c e d
w ar mi n g vs. c o u nti es  w hi c h di d n ot ex p eri e n c e  w ar mi n g. H a nt a k
et al. ( 2 0 2 1) f o c us e d o n 3 7 g e ol o c ati o ns w hi c h h a d s a m pli n g
o v er a  mi ni m u m ti m e s eri es of 2 0 y, gr o u p e d g e ol o c ati o ns s e p a-
r at e d l ess t h a n 1 5 k m i nt o ei g ht c o m p osit e sit es, a n d us e d  m e a n
a n n u al t e m p er at ur e f or e a c h g e ol o c ati o n a n d e a c h y e ar of s p e ci-
m e n c oll e cti o n.  F urt h er  w or k o n t his t o pi c,  w hi c h tr a c ks c o nt e m-
p or a r y p o p ul ati o n s a n d i n cl u d e s  m et ri c s li k e b o d y si z e,
i n di vi d u al g r o wt h r at e s, a n d c h a n g e s i n  m a s s a c r o s s t h e
r a n g e o v e r ti m e u si n g s p ati al c a pt u r e – r e c a pt u r e  m et h o d s
( e. g., S ut h erl a n d et al. 2 0 1 6 )  m a y b e a bl e t o d et e ct t h es e p att er ns
m or e c o nfi d e ntl y.

Alt h o u g h P. ci n e r e us is n ot its elf c o nsi d er e d a s p e ci es of
c o ns er v ati o n c o n c er n, it is cl e arl y aff e ct e d b y a v ari et y of
l a n d us e  m o difi c ati o ns a n d cli m at e c h a n g e, b ot h of  w hi c h ar e
oft e n a nt hr o p o g e ni c all y c a us e d.  D e cli n es i n P. ci n er e us p o p ul a-
ti o ns h a v e b e e n d o c u m e nt e d (Hi g ht o n 2 0 0 5 ), a n d p o p ul ati o n
a n d c o ns er v ati o n g e n eti c a p pr o a c h es dis c uss e d i n d et ail a b o v e
s u g g est t h at t h e e v ol uti o n ar y r esili e n c y (s e ns u S gr ò et al. 2 0 1 1 )
of P. ci n er e us m a y b e at ris k fr o m c o nti n u e d c h a n gi n g l a n d us e
a n d cli m at es. Pl et h o d o n ci n er e us als o cl e arl y h as str o n g i m p a cts
o n t h e e c ol o gi c al c o m m u nit y (s e e t h e  C o m m u nit y  E c ol o g y s e c-
ti o n) s u c h t h at e v e n sli g ht c h a n g es i n s al a m a n d er a b u n d a n c e
c o ul d h a v e  m u c h l ar g er ri p pl e eff e cts t hr o u g h o ut t h e c o m m u-
nit y a n d e c os yst e m ( G ast o n a n d  F ull er 2 0 0 8 ).  R e g ul ar  m o nit or-
i n g of c o m m o n, a b u n d a nt, n ot- at-ris k s p e ci es li k e P. ci n er e us
will h el p c o ns er v ati o n bi ol o gists d et e ct d e cli n es e arli er a n d

h a v e a b ett er c h a n c e t o  miti g at e t h eir eff e cts ( e. g., G ast o n a n d
F ull er 2 0 0 8 ; G ast o n 2 0 1 0 , 2 0 1 1 ; L i n d e n m a y er et al. 2 0 1 1,
2 0 1 3 ; S t err ett et al. 2 0 1 9).

A d diti o n al t o pi c s: I nt r o d u cti o n. — I n a d diti o n t o t h e
mis c ell a n e o us p h ysi ol o g y a n d b e h a vi or s o ur c es  w e r e p ort o n
pr e vi o usl y,  w e f o u n d f o ur a d diti o n al t o pi cs n ot c o v er e d b y P et-
r a n k a ( 1 9 9 8) f or  w hi c h t h er e h as b e e n e n o u g h lit er at ur e t o
w arr a nt t h eir o w n s e cti o ns i n t h e pr es e nt r e vi e w.  First,  w e
s u m m ari z e st u di es o n t h e e c os yst e m e c ol o g y of P. ci n er e us .
N e xt,  w e s u m m ari z e st u di es t h at f o c us o n t h e n at ur al r es o ur c es
m a n a g e m e nt of P. ci n er e us a n d t h e f or ests i n w hi c h t h e y li v e.
T hir d,  w e d es cri b e t h e  m a n y st u di es ex pl ori n g t h e s ki n a n d g ut
mi cr o bi ot a of P. ci n er e us a n d t h eir r el ati o ns hi p t o dis e as e r esis-
t a n c e.  Fi n all y,  w e f o u n d s e v er al e c ot oxi c ol o g y st u di es t h at
ex pl or e t h e t ol er a n c e of P. ci n er e us t o v ari o us a nt hr o p o g e ni c p ol-
l ut a nts, p arti c ul arl y o n c urr e nt a n d f or m er  U nit e d St at es  milit ar y
i nst all ati o ns.

A d diti o n al t o pi c s:  E c o s y st e m e c ol o g y. — P etr a n k a
( 1 9 9 8) m e nti o ns t h e B urt o n a n d  Li k e ns ( 1 9 7 5 a) st u d y at
H u b b ar d  Br o o k  Ex p eri m e nt al  F or est i n  N e w  H a m ps hir e f or
t h eir esti m at es of P. ci n er e us d e nsit y, b ut si mil arl y i m p ort a nt is
B urt o n a n d  Li k e ns ( 1 9 7 5 b) , a si m ult a n e o us st u d y o n t h e e n er g y
fl o w a n d n utri e nt c y cli n g t h at  m ust p ass t hr o u g h P. ci n er e us,
gi v e n its p ositi o n i n t h e tr o p hi c  w e b a n d t h e hi g h d e nsiti es
o bs er v e d at  H u b b ar d  Br o o k.  T h es e st u di es ( B urt o n a n d  Li k e ns
1 9 7 5 a ,b ) h a v e si n c e b e e n cit e d b y h u n dr e ds of s u bs e q u e nt
st u di es, s o m e of  w hi c h ar g u e f or t h e us e of P. ci n er e us as a n
e c ol o gi c al i n di c at or s p e ci es ( e. g., W els h a n d  Dr o e g e 2 0 0 1 ; Si d-
di g et al. 2 0 1 9 ), or f or t h e o v er all i m p ort a n c e of pl et h o d o nti ds
t o t err estri al f or est e c os yst e ms ( e. g., D a vi c a n d  W els h 2 0 0 4 ),
a n d i n d e e d h a v e s h a p e d t h e t hi n ki n g of  m a n y r es e ar c h ers
w or ki n g o n  N ort h  A m eri c a n pl et h o d o nti d s al a m a n d ers.  As  w e
dis c uss i n  A d diti o n al  T o pi cs:  M a n a g e m e nt, t h er e ar e c h al-
l e n g es t o t h e a c c e pt a n c e a n d us e of P. ci n er e us as a n i n di c at or
s p e ci es ( e. g., Ri e d el et al. 2 0 0 8 ; M o or e a n d  O u ell et 2 0 1 5 ). I n
p arti c ul ar, t h e  wi d e g e o gr a p hi c r a n g e a n d t h e hi g h t ol er a n c e of
P. ci n er e us t o dist ur b e d h a bit ats ( e. g., M oss m a n et al. 2 0 1 9 )
m a k e P. ci n er e us a n o utli er  wit hi n Pl et h o d o nti d a e, a n d a p ot e n-
ti all y p o or pr ox y f or  m or e t hr e at e n e d Pl et h o d o n s al a m a n d ers.

Si n c e P etr a n k a ( 1 9 9 8) , s e v er al st u di es h a v e i n v esti g at e d
h o w P. ci n e r e us c o ntri b ut e t o e c os yst e m pr o c ess es li k e n utri-
e nt c y cli n g or e n er g y  m o v e m e nt. S o m e of t h es e h a v e  m a ni p-
ul at e d d e nsiti es of P. ci n e r e us or e x a mi n e d h o w n at ur al
d e nsit y v ari ati o n i nfl u e n c es e c os yst e m pr o c ess es, al b eit  wit h
c o ntr a di ct or y fi n di n gs ( W y m a n 1 9 9 8 ; W alt o n 2 0 0 5 ; S u cr e
et al. 2 0 1 0 ; H o m y a c k et al. 2 0 1 0 b ; W al k er et al. 2 0 1 4 ; H o c k-
i n g a n d  B a b bitt 2 0 1 4; P eli ni et al. 2 0 1 5 ; Hi c k ers o n et al.
2 0 1 7 ). I n  N e w Y or k, W y m a n ( 1 9 9 8) f o u n d t h at e x p eri m e nt al
c a g es  wit h t w o or si x s al a m a n d ers ( c o m p ar e d t o c o ntr ols
wit h z er o s al a m a n d ers) si g nifi c a ntl y d e cr e as e d f or est fl o or
pr e y c o m m u niti es,  w hi c h h a d a n i n dir e ct n e g ati v e eff e ct o n
t h e r at e a n d  m a g nit u d e of l e af litt er d e c o m p ositi o n, li k el y
b e c a us e of P. ci n e r e us f e e di n g o n l e af s hr e d d ers. I n  O hi o,
Hi c k ers o n et al. ( 2 0 1 7) als o  m a ni p ul at e d P. ci n e r e us d e nsi-
ti es b y r e m o v al usi n g a n o p e n fi el d d esi g n a n d f o u n d si mil ar
r es ults t o W y m a n ( 1 9 9 8) .  R e p e at e d r e m o v al of s al a m a n d ers
o v er a 4- yr p eri o d i n cr e as e d t h e r at e a n d  m a g nit u d e of l e af
litt er d e c o m p ositi o n c o m p ar e d t o tr e at m e nts  wit h f e w er or n o
s al a m a n d ers r e m o v e d (Hi c k ers o n et al. 2 0 1 7 ). I n c o ntr ast, ot h er
ex p eri m e nt al st u di es f o u n d n o eff e cts of P. ci n er e us o n e c os ys-
t e m  m e as ur es, s u c h as l e af litt er a n d  w o o d d e c o m p ositi o n or
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nitr o g e n  mi n er ali z ati o n r at es, a m o n g ot h ers , e v e n  w h e n  m a ni p u-
l at e d d e nsiti es  w er e as hi g h as 4 s al a m a n d ers/ m2 (H o m y a c k
et al. 2 0 1 0 b i n  Vir gi ni a; H o c ki n g a n d  B a b bitt 2 0 1 4 i n  N e w
H a m ps hir e; b ut s e e dis c ussi o n of t h es e st u di es a b o v e i n  C o m-
m u nit y  E c ol o g y).  A d diti o n all y, S u cr e et al. ( 2 0 1 0) f o u n d t h at
s al a m a n d er a b u n d a n c e  w as n ot a r eli a bl e i n di c at or of nitr o g e n
a v ail a bilit y i n  Vir gi ni a.

Mil a n o vi c h a n d  M a er z ( 2 0 1 2 , 2 0 1 3 ) d es cri b e t h e us e of
st a bl e is ot o p es fr o m P. ci n e r e us t ail cli ps c oll e ct e d fr o m  N e w
Y or k f or tr a c ki n g e c os yst e m n utri e nt a n d e n er g y  m o v e m e nt.
T h e y n ot e t h at t h es e is ot o p es ar e a c c ur at e e v e n  w h e n t h e
s al a m a n d er h as b e e n f ast e d f or u p t o 3 5 d,  m a ki n g t h eir
i nt er pr et ati o n  m u c h e asi er c o m p ar e d t o or g a nis ms f or  w hi c h
f asti n g d o es c h a n g e t h es e v al u es.  Als o  w or ki n g i n  N e w Y or k,
Gil b ert et al. ( 2 0 1 4) us e d c ar b o n- 1 3 t o u n d erst a n d h o w c ar-
b o n fr o m s u g ar  m a pl e ( A c e r s a c c h a r u m ) tr e e r o ots  m o v es
t hr o u g h t h e e c os yst e m a n d f o u n d t h at P. ci n e r e us i n di vi d u als
c o nt ai n e d l ar g e q u a ntiti es of r o ot- d eri v e d c ar b o n.  T his  w as
tr u e  w h et h er e art h w or ms  w er e p art of t h e tr e at m e nt c o n di-
ti o ns or n ot (Gil b ert et al. 2 0 1 4 ).

A n ot h er li n e of i n v esti g ati o n h as  m a d e c o n n e cti o ns b et w e e n
e c os yst e m c h a n g es or el e m e nt al gr a di e nts a n d P. ci n er e us
(H o m y a c k et al. 2 0 1 1 ; B ei er et al. 2 0 1 2 ; O c hs a n d Si d di g
2 0 1 7 ). I n r e c e ntl y h ar v est e d f or ests i n  W est  Vir gi ni a, P. ci n er-
e us ex p e n ds  m or e e n er g y o n b o d y  m ai nt e n a n c e, alt h o u g h t h er e
w er e n o c o nsist e nt p att er ns r el at e d t o b o d y c o n diti o n or i n v er-
t e br at e a b u n d a n c e (H o m y a c k et al. 2 0 1 1 ). I n  N e w Y or k, B ei er
et al. ( 2 0 1 2) f o u n d a p ositi v e r el ati o ns hi p b et w e e n P. ci n er e us
a b u n d a n c e a n d a  w ell- d efi n e d c al ci u m gr a di e nt, a n d i n  M ass a-
c h us etts, O c hs a n d Si d di g ( 2 0 1 7) f o u n d P. ci n er e us w as  m or e
pr e v al e nt i n f or ests  wit h l o w er s oil p H, l o w er c ar b o n t o nitr o g e n
( C: N) r ati os, a n d l o w er t e m p er at ur es.  T h e a ut h ors n ot e t h at t h e
first t w o c h ar a ct eristi cs, l o w s oil p H a n d l o w  C: N r ati os, ar e c h ar-
a ct eristi c of  E ast er n  H e ml o c k st a n ds,  w hi c h us e d t o b e  m u c h
m or e c o m m o n  wit hi n t h e r a n g e of P . ci nere us pri or t o t h e arri v al
of  H e ml o c k  W o ol y  A d el gi d ( Si d di g et al. 2 0 1 9 ).  T h e l oss of  E ast-
er n  H e ml o c ks a n d ot h er e c os yst e m c h a n g es as a r es ult of i n v asi v e
s p e ci es  w h o aff e ct f u n d a m e nt al e n vir o n m e nt al pr o p erti es r eli e d
o n b y f or est fl o or i n h a bit a nts ( e. g., s oil c h e mistr y, t e m p er at ur e,
h u mi dit y),  m a y als o i nfl u e n c e P. ci nere us ( e. g., C a´c er es- C h ar n e c o
a n d  R a ns o m 2 0 1 0 ; O c hs a n d Si d di g 2 0 1 7 ).  C o nti n e nt al i n v asi o ns
of e art h w or ms fr o m  E ur o p e a n d  Asi a u n d o u bt e dl y i nfl u e n c e P.
ci nere us i n  m a n y  w a ys, b ut es p e ci all y b y c h a n gi n g s oil pr o p erti es
a n d P. ci nere us b e h a vi or,  w hi c h li k el y i nfl u e n c e t h e r ol e of s al a-
m a n d ers i n s h a pi n g  N ort h  A m eri c a n f or est e c os yst e ms ( C a´c er es-
C h ar n e c o a n d  R a ns o m 2 0 1 0 ; s e e als o t h e  C o m m u nit y  E c ol o g y
s e cti o n).

L astl y, as dis c uss e d i n  C o m m u nit y  E c ol o g y a b o v e, t h e
r ol e of P. ci n e r e us o n t h e f or est fl o or as a pr e d at or ( e. g., W al-
t o n 2 0 0 5; W al k er et al. 2 0 1 4 )  m a y i nfl u e n c e h et er otr o p hi c
r es pir ati o n r at es, h a vi n g  m e as ur a bl e i m pli c ati o ns f or cli m at e
c h a n g e i n f or est s oils, b ut t h es e eff e cts  m a y v ar y l atit u di n all y
(P eli ni et al. 2 0 1 5 ).  T h e i n c o nsist e nt r es ults of t h es e st u di es
(s e e o ur dis c ussi o n a b o v e, i n  C o m m u nit y  E c ol o g y, as  w ell as
Hi c k ers o n et al. 2 0 1 7 ) ar e y et a n ot h er r e as o n it is criti c al t o
d esi g n r o b ust e x p eri m e nts t o e ns ur e c o m p ar a bilit y a cr oss
p o p ul ati o ns a n d b ett er u n d erst a n d v ari ati o n i n d e m o gr a p h y
a n d c o m m u nit y i nt er a cti o ns a cr oss t h e r a n g e of P. ci n e r e us .

A d diti o n al t o pi c s:  M a n a g e m e nt. — I n P etr a n k a ( 1 9 9 8)
t h er e  w as r el ati v el y littl e c o nsi d er ati o n of  m a n a g e m e nt f or
P. ci n e r e us p o p ul ati o ns or t h eir h a bit at, pr es u m a bl y b e c a us e

P. ci n e r e us is c o nsi d er e d a c o m m o n s p e ci es t hr o u g h o ut its
r a n g e, d es pit e its pr o p os e d s e nsiti vit y t o c h a n gi n g l a n ds c a p es
dri v e n b y h u m a n a cti vit y a n d o ur k n o wl e d g e of t h es e pr a cti c es
o n ot h er  w o o dl a n d s al a m a n d ers.  H o w e v er, si n c e P etr a n k a
( 1 9 9 8), t h er e h as b e e n a gr e at d e al of r es e ar c h o n t h e i m p a cts
of f or est  m a n a g e m e nt o n a m p hi bi a n c o m m u niti es, i n cl u di n g
t h e u bi q uit o us P. ci n er e us .  H er e,  w e s u m m ari z e t h os e st u di es
w hi c h f o c u s o n  m a n a gi n g f o r e st s  wit h e x pli cit  m e nti o n of
i m p a ct s t o P. ci n e r e u s .

I n a n ex p eri m e nt al  m a n a g e m e nt c o nt ext (i. e., eit h er  m a ni p-
ul at e d or o bs er v ati o n al), P. ci n er e us a b u n d a n c e or distri b uti o n
m a y b e i nfl u e n c e d b y f a ct ors as di v ers e as pr es cri b e d fir e
(Mit c h ell 2 0 0 0 ), tr e e h ar v est  m a n a g e m e nt str at e g y or i nt e nsit y
(M ess er e a n d  D u c e y 1 9 9 8 ; R o d e w al d a n d Y a h n er 1 9 9 9 ; H ar-
p ol e a n d  H a as 1 9 9 9 ; Y a h n er et al. 2 0 0 1 a ; D u g u a y a n d  W o o d
2 0 0 2 ; P er ki ns a n d  H u nt er 2 0 0 6 ; P atri c k et al. 2 0 0 6 ; H o m y a c k
a n d  H a as 2 0 0 9 ; Str oj n y a n d  H u nt er 2 0 1 0 b ; H o c ki n g et al.
2 0 1 3 ; M a c N eil a n d  Willi a ms 2 0 1 3 b , 2 0 1 4 ; M oss m a n et al.
2 0 1 9 ), d e er  m a n a g e m e nt (Gr e e n w al d et al. 2 0 0 8 ; s e e dis c us-
si o n i n  C o m m u nit y  E c ol o g y),  m a n a g e d gr a zi n g ( Ri e d el et al.
2 0 0 8 ), or s u bs e q u e ntl y i n f or ests  wit h v ar yi n g d e nsiti es a n d
q u aliti es of c o ars e  w o o d y d e bris ( M c K e n n y et al. 2 0 0 6 ;
Str oj n y a n d  H u nt er 2 0 1 0 a ).  T h er e is s o m e e vi d e n c e t h at pl a n-
t ati o n-st yl e f or ests, c o m m o n o n l u m b er f ar ms, ar e n ot s uit a bl e
f or P. ci n e r e us (W al di c k et al. 1 9 9 9 ; R e a ms et al. 2 0 0 8 ) d es pit e
t h e cl os e d c a n o p y, p er h a ps b e c a us e of t h e l a c k of c o v er
o bj e cts.

St u d yi n g h o w ti m b er h ar v est pr a cti c es i nfl u e n c e P. ci n er e us
e n er g eti c r es p o ns e, H o m y a c k et al. ( 2 0 1 1) r e p ort e d o n s h ort-
t er m eff e cts of f or est fl o or t e m p er at ur es fr o m o v erst or y r e m o v al
h ar v est,  w hi c h  m a y l e a d t o a n e n er g eti c c ost f or P. ci n er e us . T h e
a ut h ors als o s u g g est t h at r et ai ni n g d o w n e d l o gs a n d ot h er l ar g e
w o o d y d e bris i n a d diti o n t o pr o m oti n g r e gr o wt h of u n d erst or y
m a y c o ntri b ut e t o r a pi d r e c o v er y of f or est fl o or c o n diti o ns c o n-
d u ci v e t o st a bl e P. ci n er e us p o p ul ati o ns.  El e ctri c tr a ns missi o n
ri g ht- of- w a y ( R O W) ar e as ar e oft e n h e a vil y  m a n a g e d t o r e m o v e
v e g et ati o n a n d t o pr o vi d e c o nti n u al a c c ess f or  m ai nt e n a n c e. Y a h-
n er et al. ( 2 0 0 1 a) r e p ort t h at P. ci n er e us w er e a m o n g t h e  m ost
c o m m o n a m p hi bi a ns f o u n d i n t h es e ar e as a n d t h at  R O W ar e as
h o us e d a gr e at er di v ersit y of a m p hi bi a ns t h a n a dj a c e nt f or ests;
h o w e v er, t h e a ut h ors d o n ot dis c uss h o w d et e cti o n i nfl u e n c e d
t h eir r es ults. I n a f oll o w- u p st u d y, P. ci n er e us w er e  m or e c o m-
m o nl y f o u n d i n ar e as i n P e n ns yl v a ni a t h at ar e  m a n a g e d t hr o u g h
ti m b er h ar v esti n g t h a n i n ar e as t h at ar e u n dist ur b e d (Y a h n er
et al. 2 0 0 1 b ),  w hi c h c o ntr a di cts t h e d e M a y n a di er a n d  H u nt er
( 1 9 9 8) fi n di n g t h at P. ci n er e us pr ef er i nt eri or,  m at ur e f or ests.
T h e  w or k of Y a h n er et al. ( 2 0 0 1 b) d o es fit  wit h t h e s u g g esti o n of
Ri e d el et al. ( 2 0 0 8) t h at P. ci n er e us m a y b e l ess s e nsiti v e t o
a nt hr o p o g e ni c c h a n g e t h a n pr e vi o usl y t h o u g ht, pr o vi d e d t h e y
h a v e a p pr o pri at e  mi cr o h a bit ats (i. e., c o ol a n d  m oist c o v er
o bj e cts; b ut s e e W o o d a n d  Willi a ms 2 0 1 3 f or a c o u nt er ex a m pl e).

S o m e st u di es d e m o nstr at e d n o eff e ct of ex p eri m e nt al  m a n-
a g e m e nt o n P. ci n er e us i n di vi d u als or p o p ul ati o ns. M a h o n e y
et al. ( 2 0 1 6) s h o w e d n o eff e ct of s h elt er w o o d- b ur n or f e n c e d
s h elt er w o o d- b ur n tr e at m e nts o n P. ci n er e us a b u n d a n c e, b ut
str ess e d t h at l e af litt er a n d fi n e  w o o d y d e bris c o v er o bj e cts  w er e
i nfl u e nti al o n P. ci n er e us a b u n d a n c e  w h e n c o nsi d eri n g b est
a p pr oxi m ati n g si n gl e v ari a bl e  m o d els. Si mil arl y, M o or e ( 2 0 1 4)
us e d a  m es o c os m ex p eri m e nt t o d e m o nstr at e t h at t h e a d diti o n
of li m e t o a ci di c,  m a pl e f or ests (li mi n g), h as n o i m p a ct o n s ur-
vi v al of P. ci n er e us . C a m er o n et al. ( 2 0 1 6) f o u n d si mil ar r es ults
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i n t h e fi el d c o m p ari n g a l o n g-t er m li mi n g sit e t o a n u nli m e d
c o ntr ol ar e a i n  O hi o.

I n t h e l ast t w o d e c a d es, it h as b e e n s u g g est e d t h at P. ci n er e us
b e c o nsi d er e d as a n i n di c at or s p e ci es f or a v ari et y of e c os yst e m
pr o p erti es ( e. g., W els h a n d  Olli vi er 1 9 9 8 ; W els h a n d  Dr o e g e
2 0 0 1 ). Si d di g et al. ( 2 0 1 9) a gr e e d t h at P. ci n er e us m a y b e a n
i n di c at or s p e ci es us e d t o  m o nit or c h a n g es i n e ast er n h e ml o c k
f or est e c os yst e ms b e c a us e of t h eir s e nsiti vit y t o k e y str ess ors a n d
c h a n gi n g e n vir o n m e nt al c o n diti o ns.  Al o n g  wit h s e v er al st u di es
h y p ot h esi zi n g a n d t esti n g t h e c o n n e cti o n b et w e e n a c h a n gi n g
cli m at e a n d c ol or p h e n ot y p e r ati os i n a p o p ul ati o n (s e e t h e S ys-
t e m ati cs a n d  G e o gr a p hi c  V ari ati o n s e cti o n), M o or e a n d  O u ell et
( 2 0 1 5) c o n cl u d e d t h at cli m at e v ari a bl es d o n ot i nfl u e n c e c ol or
p h e n ot y p e r ati os br o a dl y a cr oss t h e r a n g e of P. ci n er e us . T h e
i n di c at or s p e ci es c o n c e pt ( als o k n o w n as “ s urr o g at e s p e ci es c o n-
c e pt ” ) ar os e as a s h ort c ut a p pr o a c h t o e v al u ati n g t h e c o m pl ex
st at e of e c os yst e ms b y  m e as uri n g a f e w, r el ati v el y i n ex p e nsi v e
o bs er v a bl e c h ar a ct eristi cs ( L a n dr es et al. 1 9 8 8 ; C ar o 2 0 1 0 ; Li n-
d e n m a y er et al. 2 0 1 5 ). T h e d e gr e e t o w hi c h P. ci n er e us c a n s u c-
c essf ull y b e c o nsi d er e d a n i n di c at or s p e ci es i n t h e f ut ur e  will
d e p e n d u p o n  m a ki n g dir e ct c o n n e cti o ns b et w e e n P. ci n er e us
a n d s p e cifi c dri v ers of i nt er est as  w ell as u n d erst a n di n g t h e
m e c h a nisti c r el ati o ns hi p b et w e e n t h e i n di c at or a n d e c os yst e m
pr o p ert y of i nt er est,  w hi c h is oft e n a n u n o bs er v a bl e e c ol o gi c al
pr o c ess ( Fl e mi n g et al. 2 0 2 0 ).

A d diti o n al t o pi c s:  Mi c r o bi ot a. — St u di es t h at e x pl or e
t h e c o m m u nit y-l e v el i nt e r a cti o n s b et w e e n P. ci n e r e u s a n d
mi c r o bi al s p e ci e s g e n e r all y f o c u s o n t h r e e di sti n ct g r o u p s
of  mi cr o bi ot a: s al a m a n d er s ki n  mi cr o bi ot a, s al a m a n d er g ut
mi cr o bi ot a, a n d e n vir o n m e nt al (t y pi c all y s oil)  mi cr o bi ot a. I n
t his s e cti o n,  w e dis c uss all s o ur c es  w hi c h a d dr ess h o w P. ci n er-
e us i nt er a cts, dir e ctl y or i n dir e ctl y,  wit h  mi cr o bi al t ax a. Pri or t o
1 9 9 8, i nf or m ati o n r e g ar di n g t h e  mi cr o bi ot a t h at P. ci n er e us
i nt er a ct  wit h  w as s c ar c e, i n p art b e c a us e t h e t e c h n ol o gi c al
d e v el o p m e nts  w hi c h e n a bl e d e c o n o mi c al  mi cr o bi al c o m m u nit y
pr ofili n g  w er e o nl y j ust b e c o mi n g a v ail a bl e. P etr a n k a ( 1 9 9 8)
m e nti o ns t h at t h er e h as b e e n n o e vi d e n c e f or a nti bi oti c pr o p er-
ti es i n t h e s ki n s e cr eti o ns of br o o di n g f e m al es, a cl ai m t h at h as
si n c e b e e n r ef ut e d b y s e v er al r e c e nt st u di es t h at d o c u m e nt
mi cr o bi al t ax a t h at pr o d u c e b ot h a nti bi oti c a n d a ntif u n g al c o m-
p o u n ds i n cli ni c all y r el e v a nt l e v els ( e. g., Fr e d eri c ks a n d  D a n-
k ert 2 0 0 0 ; H a rri s et al. 2 0 0 6 ; C ul p et al. 2 0 0 7 ; L a u e r et al.
2 0 0 7 ; B r u c k e r et al. 2 0 0 8 a ,b ; B e c k e r et al. 2 0 0 9 ).  M ost
r e s e a r c h t o d at e r e g a r di n g t h e s ki n  mi c r o bi ot a of P. ci n e r-
e u s h a s f o c u s e d o n t w o o v e r a r c hi n g g o al s: ( 1) t o i d e ntif y
mi c r o bi al t a x a f o u n d o n s al a m a n d e r s ki n a n d i n t h ei r g ut s,
a n d ( 2) t o u n d erst a n d t h e p ot e nti al t h es e  mi cr o bi al t ax a h a v e t o
pr o d u c e a nti b a ct eri al a n d a ntif u n g al c o m p o u n ds.  T h e l att er g o al
h as b e e n s p e cifi c all y f o c us e d o n t h os e  mi cr o bi ot a  w hi c h  m a y b e
us ef ul i n t ar g eti n g t h e d e a dl y a m p hi bi a n f u n g al p at h o g e n B d , t o
w hi c h P. ci n er e us is t h o u g ht t o b e l ar g el y r esist a nt.  C o m p ar e d t o
t h es e t w o t o pi cs, r el ati v el y f e w st u di es h a v e l o o k e d at t h e i m p a ct
of P. ci n er e us o n t h e s oil  mi cr o bi al c o m m u niti es.

Fr e d eri c ks a n d  D a n k ert ( 2 0 0 0) is o n e of t h e e arli est st u di es
t o i d e ntif y a nti mi cr o bi al pr ot ei ns o n t h e s ki n of P. ci n e r e us ,
s hortl y aft er P etr a n k a ( 1 9 9 8) w as p u blis h e d.  H o w e v er, as t his
st u d y f o c us e d o n pr ot ei n fr a cti o ns i nst e a d of  w h ol e- c o m m u nit y
D N A, t h e y ar e u n a bl e t o d et er mi n e if t h es e c o m p o u n ds ar e
s al a m a n d er- m a d e or  mi cr o b e- m a d e. H arris et al. ( 2 0 0 6) d o c u-
m e nt t hr e e g e n er a of b a ct eri a o n t h e s ki n of P. ci n er e us t h at
i n hi bit t h e gr o wt h of B d i n c h all e n g e ass a ys (B a cill us ,

L ys o b a ct er , Ps e u d o m o n as ).  A n ot h er e arl y st u d y of s ki n
mi cr o b es b y C ul p et al. ( 2 0 0 7) is ol at e d fi v e b a ct eri al t ax a (Ps e u-
d o m o n as fl u or es c e ns,  Mi cr o b a ct eri u m t est a c e u m , Fl a v o b a ct e-
ri u m j o h ns o ni a e , B a cill us c er e us , a n d C or y n e b a ct eri u m s p p.)
a n d o n e y e ast ( C a n di d a  m olis hi a n a ), as  w ell as s e v er al u ni d e n-
tifi a bl e is ol at es.  Of t h es e, Ps e u d o m o n as fl u o r es c e ns w as
es p e ci all y n ot a bl e, b e c a us e it is k n o w n f or h a vi n g a nti mi cr o bi al
a n d t oxi c ( h y dr o g e n c y a ni d e) pr o p erti es. C ul p et al. ( 2 0 0 7) als o
n ot e d t h at  m a n y of t h e b a ct eri al c ol o ni es  w er e  m u c oi d, a n d t h us
ar e li k el y i n v ol v e d i n pr e v e nti n g s al a m a n d er s ki n d e h y dr ati o n.

S h ortl y aft er t h es e e arl y st u di es  w er e p u blis h e d,  m et a g e-
n o mi c  m et h o ds b e c a m e l ess e x p e nsi v e a n d  m or e a c c essi bl e,
a n d  m ost s u bs e q u e nt  w or k usi n g t h es e  m et h o ds s u g g ests
t h at  mi cr o b es pr o d u c e  m a n y of t h e b e n efi ci al pr ot ei ns pr e vi-
o usl y i d e ntifi e d b y Fr e d eri c ks a n d  D a n k ert ( 2 0 0 0) . L a u er
et al. ( 2 0 0 7) f o u n d t h at 8 9 % of t h e s al a m a n d ers i n t h eir s a m-
pl e h a d str o n g a n d/ or  w e a k a ntif u n g al b a ct eri a o n t h eir s ki n.
T h e y us e d a f u n g al p at h o g e n, M a ri a n n a e a s p., is ol at e d fr o m
d e a d H e mi d a ct yli u m s c ut at u m e g gs i n t h eir c h all e n g e ass a ys.
L a u er et al. ( 2 0 0 7) hi g hli g ht t h eir dis c o v er y of a s p e cifi c b a c-
t eri al str ai n cl os el y r el at e d t o J a nt hi n o b a ct e ri u m li vi d u m, a
b a ct eri u m  w hi c h  w as pr e vi o usl y k n o w n t o pr o d u c e a ntif u n-
g al c o m p o u n ds. I n t h eir st u d y, J. li vi d u m w as f o u n d o n e v er y
s al a m a n d er (L a u er et al. 2 0 0 7 ).  T his r es ult h as si n c e b e e n
c o nfir m e d b y s e v er al a d diti o n al st u di es t h at f o c us o n J. li vi d u m
a n d t h e a bilit y of P. ci n er e us t o eit h er r esist or q ui c kl y r e c o v er
fr o m B d i nf e cti o n ( e. g., Br u c k er et al. 2 0 0 8 a ; B e c k er et al.
2 0 0 9 ; Wi g gi ns et al. 2 0 1 1 ; M ul et z et al. 2 0 1 2 ; H ess et al. 2 0 1 5 ).
A f oll o w- u p st u d y f o u n d si mil ar  mi cr o bi al c o m p ositi o n at t h e
g e n us a n d f a mil y l e v els, b ut littl e o v erl a p at t h e s p e ci es l e v el,
o n t h e s ki n of c o nf a mili al H. s c ut at u m (L a u er et al. 2 0 0 8 ).

J a nt hi n o b a ct e ri u m li vi d u m m a k es at l e ast t w o k n o w n a nti-
f u n g al  m et a b olit es, i n d ol e- 3- c ar b o x al d e h y d e a n d vi ol a c ei n,
t h at ar e l et h al t o B d i n n at ur all y o c c urri n g c o n c e ntr ati o ns
fo u n d o n t h e s ki n of P. ci n er e us (Br u c k er et al. 2 0 0 8 a ).  W h e n
B d is ex p eri m e nt all y i ntr o d u c e d s al a m a n d ers, 8 o ut of 1 0 s al a-
m a n d ers  w h o di e d d u e t o B d i nf e cti o n h a d n o vi ol a c ei n- pr o-
d u ci n g  mi cr o b es a n d t h e r e m ai ni n g 2 h a d l o w er t h a n a v er a g e
vi ol a c ei n l e v els ( B e c k er et al. 2 0 0 9 ).  Ot h er B d i n hi biti n g or  mit-
i g ati n g  mi cr o bi al t ax a f o u n d i n t h e s ki n or i n t h e g uts of P. ci n-
er e us i n cl u d e L ys o b a ct er g u m m os us (Br u c k er et al. 2 0 0 8 b ),
Ps e u d o m o n as r e a ct a ns (H arris et al. 2 0 0 6 , 2 0 0 9 ), a n d s e v er al
a d diti o n al t ax a i d e ntifi e d b y M ul et z- W ol z et al. ( 2 0 1 7) a n d F o n-
t ai n e et al. ( 2 0 1 8). I n a l a b ex p eri m e nt, L o u d o n et al. ( 2 0 1 4 a)
c ult ur e d b a ct eri al is ol at es i n cl u di n g B a cill us s p p., J. li vi d u m,
Ps e u d o m o n as s p p., a n d C hiti n o p h a g a ar v e nsi c ol a , fr o m P. ci n-
er e us as c o c ult ur es a n d  m o n o c ult ur es t o d et er mi n e  w h at b a ct eri al
s p e ci es or c o m bi n ati o ns  m ost s u c c essf ull y i n hi bit t h e gr o wt h of
B d .  M et a b olit es i n t h e c o- c ult ur es  w er e  m ost i n hi bit or y t o B d as
t h e y i nt er a ct s y n er gisti c all y a n d a d diti v el y (L o u d o n et al. 2 0 1 4 a ).

T h er e is s o m e e vi d e n c e t h at t h es e pr ot e cti v e b a ct eri al
t a x a c a n b e i n o c ul at e d o n s al a m a n d ers  w h o l a c k t h e m, a n d
t h at i n o c ul ati o n r eli e v es s y m pt o ms of i nf e cti o n (H arris et al.
2 0 0 9 ; M ul et z et al. 2 0 1 2 ; L o u d o n et al. 2 0 1 4 b ). H arris et al.
( 2 0 0 9) us e d  Pr o v os oli  m e di u m t o e x p os e i n di vi d u als of P.
ci n e r e us t o pr ot e cti v e Ps e u d o m o n as r e a ct a ns, wit h a n d  wit h-
o ut B d pr es e nt i n t h e s a m e tr e at m e nt . S al a m a n d ers e x p os e d
t o B d al o n e l ost  m or e b o d y  m ass c o m p ar e d t o b ot h t h os e i n t h e
c o ntr ol gr o u ps,  w hi c h  w er e ex p os e d t o eit h er st eril e  m e di u m or
Ps e u d o m o n as r e a ct a ns al o n e, a n d t h os e i n t h e tr e at m e nt gr o u p
ex p os e d t o B d a n d Ps e u d o m o n as r e a ct a ns . M ul et z et al. ( 2 0 1 2)
s o u g ht t o us e J. li vi d u m t o pr ot e ct t h e gl o b all y d e cli ni n g
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a m p hi bi a n p o p ul ati o ns as a r es ult of B d , a n d l e ar n e d t h at
t hr o u g h s oil bi o a u g m e nt ati o n, it is p ossi bl e t o ex p eri m e nt all y
i ntr o d u c e J. li vi d u m i nt o s oil  w hi c h is t h e n e n vir o n m e nt all y
tr a nsf err e d t o a m p hi bi a n s ki n.  Wit hi n 5 d p ost-B d ex p os ur e, t h e
e n vir o n m e nt al tr a ns missi o n of J. li vi d u m w as a bl e t o i n hi bit t h e
c ol o ni z ati o n of B d o n t h e s ki n of P. ci n ere us (M ul et z et al. 2 0 1 2 ).

L o u d o n et al. ( 2 0 1 4 b) i d e ntifi e d a “ c or e c o m m u nit y ” of
ei g ht o p er ati o n al t a x o n o mi c u nits ( O T Us)  w hi c h  w as f o u n d
o n at l e ast 9 0 % of t h e s al a m a n d ers t hr o u g h o ut t h e ex p eri m e nt.
T h eir ex p eri m e nt r e v e al e d t h at t h e  m ost a b u n d a nt a n d pr e v al e nt
O T U  w as a  m e m b er of t h e p h yl u m  V err u c o mi cr o bi a, a n d t h at
fi v e o ut of t h e ei g ht c or e  O T Us  w er e i n t h e f a mil y Ps e u d o m o n a-
d a c e a e w hi c h all h a v e a ntif u n g al pr o p erti es.  T h eir r es ults als o
i n di c at e t h at t h e a v ail a bilit y of diff er e nt b a ct eri a i n t h e e n vir o n-
m e nt i nfl u e n c es  w h at b a ct eri a ar e f o u n d o n t h e s al a m a n d er’s
s ki n (L o u d o n et al. 2 0 1 4 b ). S p e cifi c all y, t h e y s u g g est t h at t h e
e n vir o n m e nt  w or ks as a r es er v oir f or b a ct eri a.  Wit h o ut a c c ess t o
t his r es er v oir, t h e c or e c o m m u nit y of s ki n  mi cr o bi ot a d o mi n at es,
a n d t h e di v ersit y of t h e  mi cr o bi o m e is l o w er ( L o u d o n et al.
2 0 1 4 b ). L o u d o n et al. ( 2 0 1 6) s u p p orts t h es e r es ults: 9 o ut of 1 2
( 7 5 %)  O T Us t h at  w er e o v err e pr es e nt e d o n P. ci n er e us s ki n h a d
at l e ast a 9 7 %  m at c h t o a ntif u n g al is ol at es.  T h e y als o n ot e d t h at
f o ur of t h es e o v err e pr es e nt e d  O T Us  w er e p art of t h e c or e c o m-
m u nit y i d e ntifi e d b y L o u d o n et al. ( 2 0 1 4 b) . L o u d o n et al. ( 2 0 1 6)
s u g g est t h at s al a m a n d er s ki n, as a n e n vir o n m e nt,  m a y a cti v el y
s el e ct f or b a ct eri a  wit h a ntif u n g al a cti vit y.  F ut ur e eff orts t o pr o-
t e ct a m p hi bi a ns fr o m  m ort alit y d u e t o dis e as es s u c h as B d m a y
i n cl u d e ex p osi n g c a pti v e a ni m als t o e n vir o n m e nt al r es er v oirs
wit h d ef e nsi v e b a ct eri a.  T his  m a y i m pr o v e c a pti v e-r e ari n g pr o-
gr a ms f or a m p hi bi a ns t o pr e v e nt c ol o ni z ati o n of B d ( e. g., P ass os
et al. 2 0 1 8 ).

Pr ot e cti v e b a ct eri a f or P. ci n e r e us a g ai nst f u n g al dis e as es
m a y als o ori gi n at e fr o m t h e g ut of t h e s al a m a n d er, alt h o u g h
w e o nl y f o u n d t w o st u di es t h at l o o k e d at g ut  mi cr o b es ( Wi g gi ns
et al. 2 0 1 1 ; F o nt ai n e et al. 2 0 1 8 ). Wi g gi ns et al. ( 2 0 1 1) s u g g est
t h at t h e g astr oi nt esti n al tr a ct of P. ci n er e us c o ul d s er v e as a r es-
er v oir f or J. li vi d u m. F o nt ai n e et al. ( 2 0 1 8) als o fi n d e vi d e n c e
of J a nt hi n o b a ct eri u m a n d ot h er dis e as e r esist a n c e r el at e d t ax a
i n t h e g uts of P. ci n er e us .  T his st u d y f o u n d a n i nt er esti n g p at-
t er n  wit h t e m p er at ur e.  Mi cr o bi al di v ersit y, i n cl u di n g t h os e t ax a
i n v ol v e d i n dis e as e r esist a n c e, d e cli n e d at 2 08C c o m p ar e d t o
1 0 8C a n d 1 5 8C, a n d di g esti v e p erf or m a n c e  w as gr e at est at
1 5 8C.  A d diti o n all y, t h e r el ati v e a b u n d a n c e of p at h o g e ni c t ax a
i n cr e as e d at 2 08C ( F o nt ai n e et al. 2 0 1 8 ).

I n t er ms of h o w P. ci n e r e us r es p o n ds t o B d i nf e cti o n, a
s m all n u m b er of st u di es h a v e d o c u m e nt e d b e h a vi or al eff e cts
of B d i nf e cti o n, l oss of b o d y  m ass, diff er e nti al i nf e cti o n b y
c ol or p h e n ot y p e, a n d g e n e ex pr essi o n.  As n ot e d e arli er i n t h e
Pr e d at ors a n d P ar asit es s e cti o n, n at ur al i n ci d e n c e of B d i nf e c-
ti o n i n P. ci n er e us is g e n er all y q uit e l o w ( 2 %,  wit h t h e ex c e p-
ti o n of a  N e w  Br u ns wi c k p o p ul ati o n  wit h i nf e cti o n r at es
ar o u n d 1 3 %; J o n gs m a et al. 2 0 1 9). I n a b e h a vi or al st u d y, B d -
i nf e ct e d s al a m a n d ers att a c k e d pr e y si g nifi c a ntl y  m or e oft e n
t h a n n o ni nf e ct e d i n di vi d u als, a n d t h e pr e v al e n c e of B d a m o n g
P. ci n er e us d e cr e as e d o v er ti m e ( H ess et al. 2 0 1 5 ).  T h e l att er
r es ult l e d H ess et al. ( 2 0 1 5) t o s u g g est t h at P. ci n er e us m a y
h a v e n at ur al r esist a n c e t o B d .  T h e f or m er r es ult  m a k es bi ol o gi-
c al s e ns e i n t h e c o nt ext of H arris et al. ( 2 0 0 9) a n d B e c k er a n d
H arris ( 2 0 1 0) ,  w hi c h b ot h s h o w t h at B d- i nf e ct e d P. ci n er e us
wit h o ut pr ot e cti v e b a ct eri a l os e si g nifi c a ntl y  m or e b o d y  m ass
t h a n c o ntr ols (i n b ot h st u di es) a n d i n di vi d u als i n o c ul at e d  wit h
pr ot e cti v e b a ct eri a ( H arris et al. 2 0 0 9 ).  A d diti o n all y, B e c k er

a n d  H arris ( 2 0 1 0) s h o w e d t h at a r e d u cti o n of c ut a n e o us b a ct e-
ri a pri or t o B d i nf e cti o n l e d t o i n cr e as e d li m b-lifti n g b e h a vi or,
w hi c h h a d n ot b e e n o bs er v e d i n t his s p e ci es b ef or e, a n d  w as
o nl y o bs er v e d i n i nf e ct e d i n di vi d u als.

V e n es k y et al. ( 2 0 1 5) l o o k e d at diff er e nti al eff e cts of B d
i nf e cti o n b y c ol o r p h e n ot y p e i n t h e l a b o r at o r y.  U n st ri p e d
P. ci n e r e u s h a d b ot h a hi g h e r p r e v al e n c e of i nf e cti o n a n d
hi g h er  m ort alit y d u e t o B d t h a n t h e stri p e d i n di vi d u als (V e n es k y
et al. 2 0 1 5 ).  T h e a ut h ors n ot e t h at t h es e r es ults c o nfli ct  wit h a
pr e vi o usl y n ot e d c o n n e cti o n b et w e e n hi g h l e v els of  m el a ni n a n d
dis e as e r esist a n c e, b ut t h at t h e b e h a vi or al diff er e n c es b et w e e n
m or p hs ( e. g., V e n es k y a n d  A nt h o n y 2 0 0 7 ; D a vis a n d  Mil a n o vi c h
2 0 1 0 ; R eit er et al. 2 0 1 4 )  m a y i n cr e as e t h e str ess ex p eri e n c e d b y
u nstri p e d  m or p hs t h us r e d u ci n g t h eir r esist a n c e t o i nf e cti o n.
Fi n all y, Ellis o n et al. ( 2 0 2 0) f o u n d c h a n g es i n g e n e ex pr essi o n,
m e di at e d b y t e m p er at ur e, i n P. ci n er e us w h o  w er e u ni nf e ct e d,
r e c e ntl y i nf e ct e d, or n at ur all y r e c o v er e d fr o m i nf e cti o n  wit h
B d .  At l o w e r t e m p e r at u r e s, i nfl a m m ati o n t r a n s c ri pt s  w e r e
m o r e c o m m o nl y e x p r e s s e d,  w hil e at hi g h e r t e m p e r at u r e s,
s al a m a n d ers s hift t o i n cr e as e d e x pr essi o n of a d a pti v e i m m u n e
g e n es, i n cl u di n g  M H C ( m aj o r hi st o c o m p ati bilit y c o m pl e x)
g e n e s ( Elli s o n et al. 2 0 2 0 ).

W e f o u n d t h r e e st u di e s t h at e x pl o r e h o w p r e s e n c e o r
a bs e n c e of P. ci n er e us m a y i m p a ct s oil  mi cr o bi al c o m m u niti es,
a n d t h e r es ults ar e s o m e w h at e q ui v o c al ( W al k er et al. 2 0 1 4 ;
Hi c k ers o n et al. 2 0 1 7 ; W al k er et al. 2 0 1 8 ).  T w o st u di es, o n e
b as e d i n O hi o ( W al k er et al. 2 0 1 4 ) a n d t h e ot h er i n  W est  Vir-
gi ni a ( W al k er et al. 2 0 1 8 ), us e d a  m et a g e n o mi cs a p pr o a c h t o
ex pl or e t h e i m p a ct of t h e r e m o v al of P. ci n er e us o n t h e f u n g al
d etriti v or e f o o d  w e b.  F u n g al c o m m u nit y di v ersit y a n d c o m p osi-
ti o n  w er e n ot aff e ct e d b y r e m o v al of P. ci n er e us , b ut t h er e w er e
si g nifi c a nt s hifts i n r el ati v e a b u n d a n c e of t h e f u n g al gr o u ps
(W al k er et al. 2 0 1 4 , 2 0 1 8 ). Hi c k ers o n et al. ( 2 0 1 7) us e d p h os-
p h oli pi d f att y a ci d ( P L F A) a n al ysis t o ex pl or e t h e eff e ct of P. ci n-
er e us o n t h e  mi cr o bi al c o m m u nit y i n  O hi o.  Alt h o u g h r e m o v al
of i ntr a g uil d pr e d at ors h a d littl e eff e ct o n s oil a n d l e af litt er
mi cr o bi al c o m m u niti es, t h e tr e at m e nt i n  w hi c h s al a m a n d ers
w er e  m ost a b u n d a nt ( c e nti p e d es r e m o v e d) s u p pr ess e d b a ct eri a,
w hi c h i n t ur n d e cr e as e d t h e r at e of l e af litt er d e c o m p ositi o n
(Hi c k ers o n et al. 2 0 1 7 ).

A d diti o n all y, o nl y a s m all n u m b er of st u di es ex pl or e d c h a n g e
i n  mi cr o bi al c o m m u niti es o v er s p a c e a n d ti m e (M ul et z- W ol z
et al. 2 0 1 7 , 2 0 1 8 , 2 0 1 9 ; B ar n es et al. 2 0 2 0 ). T h e w or k of M ul et z-
W ol z a n d c oll e a g u es h as ex pl or e d s ki n  mi cr o bi al c o m m u niti es
a cr oss a n el e v ati o n al gr a di e nt i n  M ar yl a n d a n d  Vir gi ni a.  T h e y
f o u n d t h at l o c ati o n, r at h er t h a n h ost c h ar a ct eristi cs,  w as t h e b est
pr e di ct or of pr e v al e n c e of a ntif u n g al b a ct eri a ( M ul et z- W ol z
et al. 2 0 1 7 ); hi g h er el e v ati o ns h a d gr e at er al p h a di v ersit y of
b a ct eri al t ax a t h a n l o w er el e v ati o ns ( M ul et z- W ol z et al. 2 0 1 8 );
a n d i n cr e asi n g t h e p at h o g e n l o a d a n d i n cr e asi n g t e m p er at ur es
c h a n g e d t h e  mi cr o bi al c o m m u nit y str u ct ur e,  w hi c h s u g g ests
t h at P. ci n e r e us m a y n ot b e r esist a nt t o B d i n all e c ol o gi c al
c o nt e xts ( M ul et z- W ol z et al. 2 0 1 9 ).  Fi n all y, i n  N e w  Y or k,
B ar n es et al. ( 2 0 2 0) f o u n d t h at t h e c o m p ositi o n of b a ct eri al
c o m m u niti es, b ut n ot o v er all di v ersit y, v ari e d  wit h a l a n d us e
gr a di e nt ( ur b a n, s u b ur b a n, e x ur b a n), b ut t h er e  w er e si mil ar
l e v els of B d i n hi biti o n a m o n g e a c h of t h es e diff er e nt l a n d us e
b a ct eri al c o m m u niti es.

St u d yi n g t h e i nt er a cti o ns of P. ci n e r e us wit h s ki n, g ut, a n d
e n vir o n m e nt al  mi cr o b es is still a r el ati v el y n e w r es e ar c h f o c us.
W e als o n ot e t h at t his t o pi c is o n e of t h e  m ost g e o gr a p hi c all y
r estri ct e d,  wit h 6 5 % ( 1 7/ 2 6) of st u di es dis c uss e d e arli er usi n g
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s al a m a n d ers fr o m  Vir gi ni a, a n d t h e r e m ai ni n g ni n e st u di es
usi n g s al a m a n d ers fr o m a dj a c e nt c e ntr al,  mi d- Atl a nti c st at es
( O hi o,  W est  Vir gi ni a, P e n ns yl v a ni a,  M ar yl a n d, a n d  N e w Y or k).
T h er e is e vi d e n c e t h at  mi cr o bi al t ax a c h a n g e o v er ti m e, s p a c e,
a n d  wit h a c c ess t o s oil r es er v oirs ( e. g., L o u d o n et al. 2 0 1 4 b ;
M ul et z- W ol z et al. 2 0 1 8 ; B ar n es et al. 2 0 2 0 ), t h us st a n d ar di z e d
mi cr o bi al s a m pli n g, s u c h as t h at d es cri b e d b y W al k er et al.
( 2 0 1 5), is n e e d e d t hr o u g h o ut t h e r a n g e of P. ci n er e us f or c o m-
p ar a bl e d at a t h at c a n t h e n b e us e d t o u n d erst a n d t h e r el ati o n-
s hi ps of P. ci n er e us wit h  mi cr o bi al t ax a f ull y.  Ot h er g a ps i n
s al a m a n d er  mi cr o bi ot a r es e ar c h i n cl u d e ex pl ori n g t h e distri b u-
ti o n of diff er e nt b a ct eri a a cr oss t h e b o d y r e gi o ns of t h e s al a-
m a n d er. C ul p et al. ( 2 0 0 7) s u g g ests t h er e  m a y b e a n o nr a n d o m
distri b uti o n of diff er e nt s p e ci es i n diff er e nt b o d y r e gi o ns a n d
t h at f ut ur e  w or k s h o ul d l o o k t o s w a b t h e  w h ol e a ni m al at  m ulti-
pl e l o c ati o ns o n t h e b o d y t o d et er mi n e if/ w h er e diff er e nt s p e-
ci es  m a y c o n gr e g at e.  W e als o d o n ot f ull y u n d erst a n d t h e
r el ati v e r ol es a n d i nt er a cti o ns of  mi cr o bi al  m et a b olit es v ers us
s al a m a n d er s ki n s e cr eti o ns. L a u er et al. ( 2 0 0 7) s u g g est s e p ar at-
i n g a n d a n al y zi n g t h e a nti bi oti c c h e mi c als pr o d u c e d b y t h e a ni-
m al fr o m t h os e pr o d u c e d b y b a ct eri a o n t h e s ki n.  T h e y als o
s u g g est c o n d u cti n g ex p eri m e nts usi n g a nti bi oti cs t o d et er mi n e
t h e r ol es of diff er e nt c ut a n e o us b a ct eri a.

A d diti o n al t o pi cs:  E c ot o xi c ol o g y. —  T h e fi n al a d diti o n al
t o pi c t h at h as gr o w n c o nsi d er a bl y si n c e P etr a n k a ( 1 9 9 8) ex pl or es
t h e r es p o ns es of P. ci n er e us t o a v ari et y of a nt hr o p o g e ni c e n vi-
r o n m e nt al c o nt a mi n a nts.  T h es e e c ot oxi c ol o g y p a p ers g e n er all y
s u bj e ct i n di vi d u al s al a m a n d ers t o  m ulti pl e c o n c e ntr ati o ns of c o m-
p o u n ds  wit h k n o w n t oxi cit y i n ot h er v ert e br at es. I n  m ost c as es,
t h e c o n c e ntr ati o ns t est e d ar e  w ell b el o w fi el d v al u es at c o nt a mi-
n at e d sit es, a n d s al a m a n d ers s h o w s o m e a bilit y t o d et e ct a n d
a v oi d s o m e of t h es e c o nt a mi n a nts.

S e v er al st u di es usi n g s al a m a n d ers fr o m  M ass a c h us etts a n d
M ar yl a n d h a v e f o c us e d o n c o nt a mi n a nts c o m m o nl y f o u n d o n
c urr e nt a n d f or m er  U nit e d St at es  milit ar y i nst all ati o ns, i n cl u d-
i n g  R D X ( 1, 3, 5-tri nitr o h ex a h y dr o- 1, 3, 5-tri a zi n e; J o h ns o n et al.
2 0 0 4 ), 2, 4- D N T ( di nitr ot ol u e n e; J o h ns o n et al. 2 0 0 7),  T N T (tri-
nitr ot ol u e n e; B a z ar et al. 2 0 0 8 ), c o p p er (B a z ar et al. 2 0 0 9 ),
l e a d (B a z ar et al. 2 0 1 0 ), a n d H M X ( hi g h m elti n g ex pl osi v e or
o ct a h y dr o- 1, 3, 5, 7-t etr a nitr o- 1, 3, 5, 7-t etr a z o ci n e; J o h ns o n et al.
2 0 1 0 ).  All of t h es e ex c e pt  H M X h a d n e g ati v e eff e cts o n P. ci n-
er e us at t h e hi g h est c o n c e ntr ati o ns t est e d ( J o h ns o n et al. 2 0 0 4,
2 0 0 7 , 2 0 1 0 ; B a z ar et al. 2 0 0 8 , 2 0 0 9 , 2 0 1 0 ).  T h e  m ost c o m m o n
s y m pt o ms  w er e  w ei g ht l oss, d e pr ess e d  w hit e bl o o d c ell c o u nts,
a n d d e at h.  A d diti o n all y, i n t h e c o p p er tr e at m e nts, t h e a ut h ors
o bs er v e d l et h ar g y, u nr es p o nsi v e n ess, a n d i n hi biti o n of t h e
ri g hti n g r efl ex (B a z ar et al. 2 0 0 9 ).  H M X di d n ot s e e m t o aff e ct
P. ci n er e us , a n d t h e a ut h ors s u g g est t h at t his c o ul d b e b e c a us e
of diff er e n c es i n h o w  H M X is a bs or b e d t hr o u g h s al a m a n d er
s ki n v ers us t hr o u g h t h e g astr oi nt esti n al tr a ct of t h e ot h er v ert e-
br at es t est e d ( J o h ns o n et al. 2 0 1 0).

M er c ur y ( H g) c o n c e ntr ati o ns f o u n d i n P. ci n er e us i n cr e as e
w h e n i n di vi d u als ar e ex p os e d t o c o nt a mi n at e d s oil c o m p ar e d
t o i n di vi d u als fr o m n o n c o nt a mi n at e d sit es (B er g er o n et al.
2 0 1 0 a ). B er g er o n et al. ( 2 0 1 0 a) r e p ort e d hi g h er  H g i n P. ci n er-
e us t h a n a n y pr e vi o us lit er at ur e, b ut als o n ot e d a l o w s a m pl e
siz e of 2 4 i n di vi d u als. It is n ot cl e ar fr o m t his st u d y if  H g a c c u-
m ul ati o n h as n e g ati v e eff e cts o n t h e s al a m a n d ers or if it s h o ul d
b e  m or e of a c o n c er n f or t h e pr e d at ors t h at e at s al a m a n d ers.  A
f oll o w- u p st u d y f o u n d t h at t ot al  H g a n d ( m o n o) m et h yl m er c ur y
( M M H g) c o n c e ntr ati o ns ar e p ositi v el y c orr el at e d i n P. ci n er e us

fr o m c o nt a mi n at e d sit es (B er g er o n et al. 2 0 1 0 b ).  T h e s a m e
st u d y di d n ot fi n d a c c u m ul ati o n of s el e ni u m ( S e) a b o v e  w h at is
ex p e ct e d f or n or m al b a c k gr o u n d. S el e ni u m is t h o u g ht t o b e
a nt a g o nisti c  wit h  H g, off eri n g s o m e pr ot e cti o n fr o m  H g t oxi cit y
(B er g er o n et al. 2 0 1 0 b ).  B e c a us e of t h e c a p a cit y of P. ci n er e us
t o t a k e i n  H g fr o m t h e s urr o u n di n g e n vir o n m e nt, it is s u g-
g est e d t h at P. ci n er e us b e us e d as a bi oi n di c at or t o  m o nit or  H g
a c c u m ul ati o n i n t h e l a n ds c a p e ( T o w ns e n d a n d  Dris c oll 2 0 1 3 ).

T w o l a b or at or y st u di es h a v e d e m o nstr at e d t h at P. ci n er e us
is a bl e t o d et e ct a n d a v oi d c o nt a mi n at e d s oils, s u g g esti n g t h at
c o nt a mi n at e d sit es i n n at ur e  w o ul d si m pl y n ot b e c ol o ni z e d b y
s al a m a n d ers.  First, G ert z o g et al. ( 2 0 1 1) f o u n d t h at P. ci n er e us
c a n d et e ct a n d a v oi d s u bstr at es  w hi c h h a v e b e e n c o nt a mi n at e d
wit h h er bi ci d es s u c h as  R o u n d u p,  B a y er  Br us h kill er, a n d S p e c-
tr a ci d e  Br us h  Kill er. S e c o n d, G a gli o n e et al. ( 2 0 1 1) f o u n d t h at
P. ci n er e us c a n d et e ct a n d a v oi d s u bstr at es c o nt a mi n at e d  wit h
ur e a.  Fi n all y, a t hir d st u d y t est e d t h e eff e cts of t h e  mi cr o bi al
p esti ci d e B a cill us t h uri n gi e nsis v ar . k urst a ki (Bt k ) o n P. ci n er-
e us a b u n d a n c e or di et i n  W est  Vir gi ni a a n d f o u n d n o a d v ers e
eff e cts ( R ai m o n d o et al. 2 0 0 3 ).

D I S C U S SI O N

Is Pl et h o d o n ci n e r e us a n  E E B  M o d el  Or g a nis m ?

I n c o m pl eti n g t h e c o m pr e h e nsi v e r e vi e w, it is cl e ar t h at t h e
D uff y et al. ( 2 0 2 1 : p. 5 5) r e q uir e m e nt t h at a  m o d el s yst e m h a v e
b e e n st u di e d l o n g e n o u g h t o g e n er at e a “ s u bst a nti v e b o d y of
k n o wl e d g e ” h as b e e n  m et b y t h e r es e ar c h t o d at e o n P. ci n er e us .
I n d efi ni n g  E E B  m o d el s yst e ms, D uff y et al. ( 2 0 2 1) hi g hli g ht
Tr a vis’s ( 2 0 0 6 : p. 3 0 7) r el at e d sti p ul ati o ns t h at “ r o b ust i nf er-
e n c e r e q uir es h ori z o nt al c o m p aris o ns a n d v erti c al i nt e gr ati o n. ”
T h es e, t o o, h a v e b e e n cl e a rl y  m et b y t h e r e s e a r c h t o d at e
o n P. ci n e r e u s ,  w hi c h h a s b e e n u s e d t o b ett e r u n d e r st a n d
cl o s el y r el at e d, b ut  m or e g e o g r a p hi c all y r e st ri ct e d, t a x a
( h ori z o nt al c o m p a ri s o n s) a n d h a s b e e n st u di e d at n e a rl y
e v e r y s c al e of bi ol o gi c al o r g a ni z ati o n ( v e rti c al i nt e g r ati o n;
Fi g. 3 ).  O utsi d e of t h os e  w h o  w or k o n pl et h o d o nti d s al a m a n d ers,
h o w e v er,  w e d o n ot t hi n k t h e  E E B c o m m u nit y  w o ul d n e c ess aril y
d esi g n at e P. ci nere us as a  m o d el or g a nis m — n ot i n t h e c o m pr e-
h e nsi v e  w a y t h at ot h ers r e a dil y pr o vi d e ex a m pl es s u c h as A n olis
liz ar ds, Mi m ul us pl a nts, or D r os o p hil a fli es ( e. g., s e e D uff y
et al. 2 0 2 1 : S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1; t a bl e S 1).

T h us, t o d at e, P. ci n e r e us f alls s h ort of  m o d el or g a nis m
st at us.  T his is li k el y d u e i n p art t o  m a n y of t h e br o a d er c h al-
l e n g es  wit hi n  E E B fi el ds ar o u n d d e v el o pi n g n e w  m o d el s yst e ms.
I n p arti c ul ar, t h e br o a d er a p p e al of P. ci n er e us r es e ar c h a n d pl e-
t h o d o nti ds as  m o d el or g a nis ms  m or e g e n er all y  m a y h a v e b e e n
h a m p er e d b y a l a c k of  m et h o ds st a n d ar di z ati o n, b arri ers t o p ar-
ti ci p ati o n i n t h e fi el d of h er p et ol o g y ( e. g., P err y et al. 2 0 2 0 ),
f u n di n g c o nstr ai nts ( e. g., Cl utt o n- Br o c k a n d S h el d o n 2 0 1 0 ), a n d
ot h er li mit ati o ns i m p os e d o n b ot h a c a d e mi c a n d n o n a c a d e mi c
s ci e ntists i n t h e  U nit e d St at es a n d  C a n a d a ( e. g., l a c k of d at a
s h ari n g et h os).  H o w e v er,  wit h t h e v ast b o d y of k n o wl e d g e o n P.
ci n er e us ,  w e h a v e t h e o p p ort u nit y t o b uil d f ut ur e  w or k  wit h a
d eli b er at e e y e t o w ar ds i n cl usi v e, c o or di n at e d c oll a b or ati o n  wit h
a n e m p h asis o n k n o wl e d g e a n d d at a s h ari n g. S p e cifi c all y, t h e
b e n efits of c oll a b or ati v e e c ol o gi c al r es e ar c h n et w or ks c a n b e
l e v er a g e d f or c oll e cti n g or g a nis m al d at a at l ar g er t e m p or al a n d
s p ati al s c al es t h a n i n di vi d u al r es e ar c h ers (H u g h es et al. 2 0 1 7 ;
Cl utt o n- Br o c k a n d S h el d o n 2 0 1 0 ).

H e r p et ol o gi c al  M o n o g r a p hs 3 8, 2 0 2 41 0 8
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A p pl yi n g t h e  C oll a b or ati v e  R es e ar c h  N et w or k
M o d el t o P. ci n e r e us

Ill u mi n ati n g f u n d a m e nt al p h e n o m e n a i n  E E B ( S ut h erl a n d
et al. 2 0 1 3 ) n ot o nl y b e n efits fr o m t h e us e of di v ers e  m o d el s ys-
t e ms (D uff y et al. 2 0 2 1 ; W al e a n d  D uff y 2 0 2 1 ), b ut als o fr o m
l o n g-t er m d at a s ets (Cl utt o n- Br o c k a n d S h el d o n 2 0 1 0 ).  A c c ess
t o hi g h-s p e e d i nt er n et c o n n e cti o ns a n d s m art d e vi c es h as r a p-
i dl y i n cr e as e d,  m a ki n g it e asi er t o  m a n a g e l ar g e c oll a b or ati v e
r es e ar c h n et w or ks t h at c o or di n at e l ar g e s c al e ex p eri m e nts a n d
s ur v e ys a cr oss ti m e a n d s p a c e.  O n e s u c h n et w or k, t h e S al a-
m a n d er P o p ul ati o n a n d  A d a pt ati o n  R es e ar c h  C oll a b or ati o n
N et w or k ( S P A R C n et)  w as f o u n d e d i n 2 0 1 3 b y r es e ar c h ers at
t h e  U nit e d St at es  G e ol o gi c al S ur v e y  A m p hi bi a n a n d  R e ptil e
M o nit ori n g I niti ati v e ( U S G S  A R MI) a n d P e n ns yl v a ni a St at e
U ni v ersit y ( S P A R C n et 2 0 2 4 ). Si n c e t h e n, it h as gr o w n t o i n cl u d e
o v er 3 0 r es e ar c h c oll a b or at ors a n d 1 3 e d u c ati o n c oll a b or at ors
( e. g., n at ur e c e nt ers) a cr oss 1 3 st at es a n d pr o vi n c es  wit hi n
t h e g e o gr a p hi c r a n g e of P. ci n e r e us ( S u p pl e m e nt al  M at e-
ri al S 1 6; S u p pl e m e nt al  Fi g. S 4, a v ail a bl e o nli n e).

S P A R C n et  m et h o d ol o g y e m pl o ys a si m pl e a n d i n ex p e nsi v e,
y et r o b ust a n d s p ati all y ex pli cit m ar k-r e c a pt ur e d esi g n ( S ut h er-
l a n d et al. 2 0 1 6; M u n ˜o z et al. 2 0 1 6 b ; Fl e mi n g et al. 2 0 2 0 , 2 0 2 1 ;
Gr a nt et al. 2 0 2 4 ) usi n g st a n d ar di z e d  A C O pl ots, arr a n g e d i n
p airs f or p ot e nti al e x p eri m e nt al a n d c o ntr ol st u di es ( e. g., s n o w
r e m o v al, f or est  m a n a g e m e nt). S P A R C n et h ol ds a n n u al  m e eti n gs
a n d h as d e v el o p e d r es e ar c h pr ot o c ols a n d mi ni m u m c or e d at a
c oll e cti o n a gr e e m e nts a m o n g r es e ar c h ers t h at all o w t his n et w or k
t o  m e et t h e gr o wi n g n e e ds of l o n g-t er m st u di es f o c usi n g o n
c h a n gi n g d e m o gr a p h y of t h e f o c al s p e ci es, P. ci n er e us (Cl utt o n-
Br o c k a n d S h el d o n 2 0 1 0 ). S P A R C n et’s fr a m e w or k is fl exi bl e,
all o wi n g i n di vi d u al r es e ar c h ers t o d esi g n si d e pr oj e cts t h at ar e
sit e-s p e cifi c o r n et w o r k- wi d e.  A d diti o n all y, t h e fl e xi bilit y of

S P A R C n et st r u ct u r e all o w s r e s e a r c h e r s t o e x pl oit o b s e r v a-
ti o ns a n d r es e ar c h q u esti o ns t h at e m er g e i n r e al ti m e (i. e., e m er-
g e n c e of dis e as e or t oxi c ol o g y) a n d  w or k t o g et h er t o st u d y t h es e
p h e n o m e n a a cr oss t h e g e o gr a p hi c r a n g e i n t a n d e m r a pi dl y.

C oll a b or ati v e r es e ar c h n et w or ks pr o vi d e a s ol uti o n f or c o n-
sist e nt d at a c oll e cti o n  m et h o ds a n d h el p n et w or k p arti ci p a nts
a d dr ess t h e  m a n y i n c o nsist e n ci es t h at c o m e  wit h st u d yi n g a
wi d e-r a n gi n g s p e ci es li k e P. ci n er e us. It is  w ell k n o w n t h at it is
diffi c ult t o st u d y p att er ns fr o m p ast d at a b as e d o n diff er e n c es
i n  m et h o d ol o g y a n d c o nf o u n di n g f a ct ors fr o m d at a c oll e cti o n
(Fr as er et al. 2 0 1 3 ; Gr a nt 2 0 1 5 ), a n d t h at  E E B st u di es t y pi c all y
s uff er fr o m g e o gr a p hi c a n d t ax o n o mi c bi as es, as  w e h a v e d e m-
o nstr at e d t hr o u g h o ut t his r e vi e w ( S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1 5;
S u p pl e m e nt al  D at a S 1 4).  A g e o gr a p hi c all y a n d i nt ell e ct u all y
distri b ut e d n et w or k, s u c h as S P A R C n et, a d dr ess es t h es e c o n-
c er ns t o pr o vi d e a r o b ust s p ati al a n d t e m p or al ass ess m e nt of
t h e c urr e nt st at e a n d c h a n g e o v er ti m e of P. ci n er e us p o p ul a-
ti o ns a cr oss its r a n g e.  T h e l ar g e g e o gr a p hi c r a n g e a n d hi g h
l o c al a b u n d a n c es  m a k e P. ci n er e us a hi g hl y a c c essi bl e m o d el
s yst e m f or a gr e at n u m b er of di v ers e i nstit uti o ns, r es e ar c h ers,
a n d t h eir st u d e nts.  W e h o p e t h at o ur ex p eri e n c e pr o vi d es a
bl u e pri nt f or ot h er r es e ar c h ers t o  m or e c o nfi d e ntl y d e v el o p a
di v ersit y of e c ol o gi c al  m o d el s yst e ms c all e d f or b y D uff y et al.
( 2 0 2 1).

As  w e h a v e s e e n i n n e arl y e v er y s e cti o n of o ur r e vi e w, t h e
gr e at a m o u nt of g e o gr a p hi c v ari ati o n i n P. ci n e r e us bi ol o g y
oft e n l e a ds t o p u z zli n g c o ntr a di cti o ns of P. ci n er e us p h ysi ol o g y,
b e h a vi or, r ol es i n e c os yst e ms  w h e n st u di es ar e r e p e at e d i n n e w
l o c ati o ns.  T h es e c o ntr a di cti o ns a n d t h eir i m p a ct o n t h e p ot e n-
ti al r ol e of P. ci n er e us as a n i n di c at or s p e ci es ( es p e ci all y a m o n g
c ol or p h e n ot y p es; s e e S yst e m ati cs a n d  G e o gr a p hi c  V ari ati o n)
h a v e r es ult e d i n c o nf usi o n, v ali d criti cis ms, a n d n e c ess ar y

F I G. 3. — T h e v ers atilit y of P. ci n e r e us as a  m o d el or g a nis m i n  E E B. S al a m a n d ers ar e hi g hl y tr a ct a bl e i n b ot h l a b a n d fi el d, a n d at all bi ol o gi c al s c al es
t hr o u g h e c os yst e ms.  L a b tr a ct a bilit y is l o w er t h a n fi el d tr a ct a bilit y b e c a us e t h e y ar e a l o n g-li v e d s p e ci es a n d a pr ot o c ol f or c o ntr oll e d br e e di n g i n c a pti vit y
h as n ot b e e n s u c c essf ull y d e v el o p e d y et.  Fi g ur e a d a pt e d fr o m fr o m D uff y et al. ( 2 0 2 1 : fi g. 1).

F I S H E R- REI D  E T  A L . — AN U N D E R V A L U E D M O D E L S A L A M A N D E R 1 0 9

D o w nl o a d e d Fr o m: htt p s:// bi o o n e. or g/j o ur n al s/ H er p et ol o gi c al- M o n o gr a p h s o n 1 7 D e c 2 0 2 4
T er m s of U s e: htt p s:// bi o o n e. or g/t er m s- of- u s e A c c e s s pr o vi d e d b y Bri d g e w at er St at e U ni v er sit y



c a uti o n ( e. g., M o or e a n d  O u ell et 2 0 1 5 ).  H o w e v er, c o nsi d eri n g
D uff y et al. ( 2 0 2 1) a n d i n t h e hi n dsi g ht of t his r e vi e w,  w e t hi n k
t h e i n c o nsist e n ci es —t h e n at ur al v ari ati o n of a si n gl e s p e ci es
o v er a  wi d e g e o gr a p hi c ar e a — ar e e x a ctl y  w h at  m a k es P. ci n e r-
e us a n i d e al  E E B  m o d el or g a nis m.

U nli k e t h e ot h er s e v e n of t h e t o p ei g ht  m ost  w ell-st u di e d
s al a m a n d er s p e ci es, P. ci n e r e us is t h e o nl y  m e m b er of t h e
Pl et h o d o nti d a e ( S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1;  T a bl e S 4, S u p-
pl e m e nt al  M at eri al S 3; S u p pl e m e nt al  D at a S 2).  As a dir e ct-
d e v el o pi n g  m e m b er of t h e l ar g est f a mil y of s al a m a n d ers, P.
ci n e r e us is m o r e r e pr es e nt ati v e of t h e  m aj orit y of e c ol o gi-
c all y a n d e v ol uti o n aril y s u c c essf ul s al a m a n d er t ax a t h a n a n y of
t h e ot h er t o p s e v e n s p e ci es.  W h at  w e l e ar n b y st u d yi n g P. ci n er-
e us is  m or e li k el y t o a p pl y t o v ul n er a bl e a n d e n d a n g er e d pl et h o-
d o nti ds t h a n  w h at  w e l e ar n b y st u d yi n g A.  m a c ul at u m or N.
viri d es c e ns ( S u p pl e m e nt al  M at eri al S 1;  T a bl e S 4).  C o m bi n e d
wit h t h eir l ar g e p o p ul ati o n si z es a n d p ositi o n i n t h e f or est f o o d
w e b,  w e s e e e n dl ess p ot e nti al f or ill u mi n ati n g f u n d a m e nt al p h e-
n o m e n a i n  E E B  wit h P. ci n er e us .  O n t o p of t h e o v er w h el mi n g
v ol u m e of e c ol o gi c al a n d b e h a vi or al k n o wl e d g e  w e h a v e s u m m a-
ri z e d a b o v e, t h e  w ell-s u p p ort e d s yst e m ati cs a n d e v ol uti o n ar y
k n o wl e d g e of b ot h Pl et h o d o nti d a e a n d Pl et h o d o n ( e. g., W a k e
a n d  L ars o n 1 9 8 7 ; W a k e 2 0 0 9 ; a n d s e e St a u b a n d  M ull er 2 0 1 7
a n d K u c ht a 2 0 1 9 f or o v er vi e ws of t h e  w or k of  D.  B.  W a k e a n d
R.  Hi g ht o n, r es p e cti v el y) t h er e is als o a v er y h e alt h y l e v el of
r e c e nt s yst e m ati c i nt er est i n b ot h t h e f a mil y a n d t h e g e n us ( e. g.,
Wi e ns et al. 2 0 0 6 ; Fis h er- R ei d a n d  Wi e ns 2 0 1 1 ; Fis h er- R ei d
et al. 2 0 1 2 ),  m a ki n g pl et h o d o nti ds tr ul y a  m o d el cl a d e, n ot j ust
P. ci n er e us a  m o d el or g a nis m.

I n t er ms of t h e t hr e e ax es D uff y et al. ( 2 0 2 1) i n cl u d e i n t h eir
Fi g. 1 ,  w e k n o w, a n d d e m o n st r at e  wit h o u r r e vi e w, t h at
P. ci n e r e u s is b ot h hi g hl y l a b a n d fi el d tr a ct a bl e, a n d r es e ar c h
c a n b e a n d h as b e e n d o n e at all bi ol o gi c al s c al es ex c e pt f or
gl o b al ( Fi g. 3 ).  T h at s ai d, t h er e ar e s o m e  w e a k n ess es, p arti c u-
l arl y  w h e n it c o m es t o l a b tr a ct a bilit y (Fi g. 3 ),  w hi c h h a v e y et
t o b e s atisf a ct oril y a d dr ess e d, a n d i n d e e d  m a y n e v er b e s o. I n
t h e fi el d, i n di vi d u als s p e n d  m u c h of t h e y e ar u n d er gr o u n d, n o
m att er t h e br o a d er p h e n ol o gi c al p att er n ( Fi g. 2 ), a n d  w h e n
t h e y ar e s urf a c e a cti v e, t h e y ar e  m ost a cti v e at ni g ht,  w hi c h c a n
b e l o gisti c all y diffi c ult t o o bs er v e. I n t h e l a b, r e ari n g P. ci n er e us
h as pr o v e n diffi c ult f or t w o pri m ar y r e as o ns:  First, t h e y ar e a
r el ati v el y l o n g-li v e d s p e ci es.  Dir e ct  m e as ur es of lif es p a n, b as e d
o n a si n gl e p o p ul ati o n at t h e n ort h er n r a n g e li mit, ar e b et w e e n
8 a n d 9 y ( L e cl air et al. 2 0 0 6 , 2 0 0 8 ). S e c o n d, c o ntr oll e d l a b or a-
t or y br e e di n g h as n ot y et b e e n p ossi bl e.  F e m al es c a n b e
i n d u c e d t o l a y f ertili z e d e g gs ( e. g., E v a ns et al. 2 0 2 0 ), a n d
c o urts hi p b e h a vi ors c a n b e o bs er v e d s u c c essf ull y ( D y al 2 0 0 6 ;
J a e g er et al. 2 0 1 6 ), s o p er h a ps o n e d a y  w e  will cr a c k t h e c o d e
f or c o ntr oll e d br e e di n g of P. ci n er e us , b ut, as w e h a v e ar g u e d
h er e, t his r e q uir es i nfr astr u ct ur e, c o m m u nit y et h os, a n d i n v est-
m e nt fr o m f u n di n g a g e n ci es.

C O N C L U SI O N S

( 1)  M o d el s yst e ms i n e v ol uti o n, e c ol o g y, a n d b e h a vi or ( E E B)
ar e si mil ar, b ut als o diff er e nt fr o m t h os e i n bi o m ol e c ul ar
a n d bi o m e di c al s ci e n c es.  V ari ati o n is a f e at ur e, n ot a b u g.

( 2)  A s l u n gl e s s e ct ot h e r m s, s al a m a n d e r s i n t h e f a mil y
Pl et h o d o nti d a e h a v e gr e at p ot e nti al t o s er v e as a  m o d el
cl a d e  wit hi n  E E B.

( 3)  O n e pl et h o d o nti d i n p arti c ul ar, P. ci n e r e us , st a n ds o ut
f or t h e o v er w h el mi n g d e pt h of k n o wl e d g e a c c u m ul at e d
i n t h e l ast s e v er al d e c a d es, its criti c al ni c h e p ositi o n i n
f or est e c os yst e ms, its a c c essi bilit y a n d tr a ct a bilit y i n b ot h l a b
a n d fi el d, a n d its cl os e,  w ell-st u di e d r el ati o ns hi ps  wit h ot h er
m e m b ers of its t ax o n o mi c f a mil y.

( 4) I n j ust 2 2 yr, o v er 4 0 0 p a p ers o n all as p e cts of t h e e v ol u-
ti o n, e c ol o g y, a n d b e h a vi or of P. ci n er e us h a v e b e e n p u b-
lis h e d i n p e er-r e vi e w e d j o ur n als.  Alt h o u g h st u di es ar e oft e n
hi g hl y l o c aliz e d a n d d e m o nstr at e hi g h l e v els of l o c al v ari ati o n
a cr oss t h e l ar g e g e o gr a p hi c r a n g e of P. ci nere us, t h e y als o
d e m o nstr at e t h e br e a dt h of  E E B f u n d a m e nt al p h e n o m e n a
t h at c a n b e st u di e d usi n g P. ci nere us .

( 5) Pl et h o d o n ci n e r e us f alls s h ort of  m o d el s yst e m st at us
b e c a us e of l a c k of i nfr astr u ct ur e, l a c k of c o m m u nit y et h os,
a n d l a c k of i n v est m e nt b y f u n di n g a g e n ci es.

( 6)  T h e c oll a b or ati v e r es e ar c h n et w or k S P A R C n et f oll o ws
i n t h e f o otst e ps of ot h er c oll a b or ati v e r es e ar c h n et w or ks
t o st u d y P. ci nere us p o p ul ati o ns c o h esi v el y a n d r e p e at e dl y
a cr oss t h e g e o gr a p hi c r a n g e.  L o c al v ari ati o n is ex p e ct e d a n d
e m br a c e d as  w e l e v er a g e o ur i nt ell e ct u all y a n d g e o gr a p hi c all y
distri b ut e d n et w or k t o ill u mi n at e f u n d a m e nt al p h e n o m e n a i n
E E B t hr o u g h t h e e y es of a  w o o dl a n d s al a m a n d er.

A c k n o wl e d g m e nt s. — T his  m o n o gr a p h is t h e pr o d u ct of a S u m m er 2 0 2 0
Virt u al  L a b  M e eti n g,  w hi c h  m et  w e e kl y o n  Z o o m t o r e m ai n e n g a g e d i n
r es e ar c h at t h e st art of t h e  C O VI D- 1 9 p a n d e mi c.  W e t h a n k  m e m b ers of
S P A R C n et f or t h eir s u p p ort, dis c ussi o n, a n d c o m m e nts o n e arli er v ersi o ns
of t h e  m o n o gr a p h, es p e ci all y J. E.  Fl e mi n g a n d  E. H. C.  Gr a nt.  W e als o t h a n k
E dit or  M.  H ar v e y a n d f o ur a n o n y m o us r e vi e w ers f or e xtr e m el y t h o u g htf ul
a n d t h or o u g h r e vi e ws o n  w h at c a n o nl y b e d es cri b e d as a  m assi v e b e ast of a
m a n us cri pt,  w hi c h  w e f e el gr e atl y i m pr o v e d t h e fi nis h e d pr o d u ct.  W e t h a n k
B.  W al dr o n f or a d diti o n al h el pf ul c o m m e nts o n t h e pr e pri nt.  P h ot os of P.
ci n e r e us c ol or  m or p hs t h at ar e i n cl u d e d i n Fi g. 1 w er e gr a ci o usl y pr o vi d e d b y
T. Pi ers o n (stri p e d a n d u nstri p e d  m or p hs) a n d  T.  L e e n d ers ( er yt hristi c
m or p h).  M. C. F.- R.,  K. L. G., a n d  L. S. M.  w er e s u p p ort e d b y a c oll a b or ati v e
N ati o n al S ci e n c e  F o u n d ati o n I m pr o vi n g  U n d er gr a d u at e S T E M  E d u c ati o n
gr a nt ( D U E  A w ar d  N os.: 1 9 1 4 7 9 8, 1 9 1 4 7 2 7, a n d 1 9 1 4 7 2 2, r es p e cti v el y).
M. C. F.- R.  w as a d diti o n all y s u p p ort e d b y  Bri d g e w at er St at e  U ni v ersit y’s  C e nt er
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b y  Arts  & S ci e n c es S u m m er  R es e ar c h  F ell o ws hi p fr o m t h e  U ni v ersit y of
Ri c h m o n d.  T.J. H. M. a n d  K. N. S.  w er e s u p p ort e d b y  Ri c h ar d  Ki n g  M ell o n
F o u n d ati o n  Fr es h w at er  R es e ar c h I nstit ut e f u n ds f or s u m m er r es e ar c h at
S us q u e h a n n a  U ni v ersit y.  A. S.J.  w as s u p p ort e d b y a n  A dri a n  Ti nsl e y Pr o gr a m
S u m m er  Gr a nt fr o m t h e  Bri d g e w at er St at e  U ni v ersit y  Offi c e of  U n d er gr a d u at e
R es e ar c h.  M. S.  w as s u p p ort e d b y t h e  B E A C O N  C e nt er f or t h e St u d y of
E v ol uti o n i n A cti o n at Mi c hi g a n St at e U ni v ersit y.
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ni c h e e v ol uti o n r el at e d t o cli m ati c- ni c h e br e a dt h ?  E v ol uti o n 6 6: 3 8 3 6 – 3 8 5 1.

Fis h er- R ei d,  M. C.,  T. N.  E n gstr o m,  C. A.  K u c z y ns ki,  P. R. St e p h e ns, a n d J.J.
Wi e ns. 2 0 1 3.  P ar a p atri c di v er g e n c e of s y m p atri c  m or p hs i n a s al a m a n d er:
I n ci pi e nt s p e ci ati o n o n  L o n g Isl a n d ?  M ol e c ul ar  E c ol o g y 2 2: 4 6 8 1 – 4 6 9 4.

Fit z p atri c k,  B. M.,  K. S h o o k, a n d  R. I z all y. 2 0 0 9.  Fr e q u e n c y- d e p e n d e nt s el e c-
ti o n b y  wil d bir ds pr o m ot es p ol y m or p his m i n  m o d el s al a m a n d ers.  B M C
E c ol o g y 9: 1 2.  D OI: htt ps:// dx. d oi. or g/ 1 0. 1 1 8 6/ 1 4 7 2- 6 7 8 5- 9- 1 2 .

Fl e mi n g, J.,  C. S ut h erl a n d, S. C. St err ett, a n d  E. H. C.  Gr a nt. 2 0 2 0.  A l at e nt
pr o c ess  m o d el a p pr o a c h t o i m pr o v e t h e utilit y of i n di c at or s p e ci es.  Oi k os
1 2 9: 1 7 5 3 – 1 7 6 2.

Fl e mi n g, J.,  E. H. C.  Gr a nt, S. C. St err ett, a n d  C. S ut h erl a n d. 2 0 2 1.  E x p eri-
m e nt al e v al u ati o n of s p ati al c a pt ur e –r e c a pt ur e st u d y d esi g n.  E c ol o gi c al
A p pli c ati o ns 3 1: e 0 2 4 1 9.  D OI: htt ps:// d x. d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 2/ e a p. 2 4 1 9 .

Fl e mi n g,  M. M.,  L. B.  Mills, J. K.  R uss ell,  G. R. S mit h, a n d J. E.  R etti g. 2 0 1 1.
Eff e cts of tr ails o n  E ast er n  R e d b a c k S al a m a n d er ( Pl et h o d o n ci n e r e us
Gr e e n).  H er p et ol o g y  N ot es 4: 2 2 9 – 2 3 2.

F o nt ai n e, S. S.,  A.J.  N o v arr o, a n d  K. D.  K o hl. 2 0 1 8.  E n vir o n m e nt al t e m p er a-
t ur e alt ers t h e di g esti v e p erf or m a n c e a n d g ut  mi cr o bi ot a of a t err estri al
a m p hi bi a n. J o ur n al of  E x p eri m e nt al  Bi ol o g y 2 2 1:j e b 1 8 7 5 5 9.  D OI:
htt ps:// d x. d oi. or g/ 1 0. 1 2 4 2/j e b. 1 8 7 5 5 9 .

F or est er,  D. C., a n d  C.  A n d ers. 2 0 0 0.  C o ntri b uti o ns t o t h e lif e hist or y of t h e
R e d b a c k S al a m a n d er, Pl et h o d o n ci n e r e us :  Pr eli mi n ar y e vi d e n c e f or ki n
r e c o g niti o n.  P p. 4 0 7 – 4 1 6 i n  Bi ol o g y of  Pl et h o d o nti d S al a m a n d ers ( R. C.
Br u c e,  R. G. J a e g er, a n d  L. D.  H o u c k, e ds.). S pri n g er S ci e n c e þ ,  U S A.

Fr as er,  D. F. 1 9 8 0.  O n t h e e n vir o n m e nt al c o ntr ol of o o c yt e  m at ur ati o n i n a
pl et h o d o nti d s al a m a n d er.  O e c ol o gi a 4 6: 3 0 2 – 3 0 7.

Fr as er,  L. H.,  H. A.  H e nr y,  C. N.  C arl yl e, . . . R.  T ur ki n gt o n. 2 0 1 3.  C o or di-
n at e d distri b ut e d e x p eri m e nts:  A n e m er gi n g t o ol f or t esti n g gl o b al
h y p ot h es es i n e c ol o g y a n d e n vir o n m e nt al s ci e n c e.  Fr o nti ers i n  E c ol o g y
a n d t h e  E n vir o n m e nt 1 1: 1 4 7 – 1 5 5.

Fr e d eri c ks,  L. P., a n d J. R.  D a n k ert. 2 0 0 0.  A nti b a ct eri al a n d h e m ol yti c a cti v-
it y of t h e s ki n of t h e t err estri al s al a m a n d er, Pl et h o d o n ci n e r e us . J o ur n al
of  E x p eri m e nt al  Z o ol o g y 2 8 7: 3 4 0 – 3 4 5.

Fris bi e,  M. P., a n d  R. L.  W y m a n. 1 9 9 1.  T h e eff e cts of s oil p H o n s o di u m b al-
a n c e i n t h e  R e d- b a c k e d S al a m a n d er, Pl et h o d o n ci n e r e us , a n d t hr e e ot h er
t err estri al s al a m a n d ers.  P h ysi ol o gi c al  Z o ol o g y 6 4: 1 0 5 0 – 1 0 6 8.

G a d e,  M. R.,  K. C.  D o nl o n, P. R.  G o ul d, a n d  R. R.  Witt u m. 2 0 1 7.  F e m al e Plet h o d o n
ci nere us c a n ni b alis m of a n a d ult c o ns p e cifi c.  H er p et ol o g y  N ot es 1 0: 6 1 5.

G a gli o n e,  C. M.,  E. M.  O’ M e ar a,  K. L.  P e n c e,  A. C.  P ett ers o n,  G. R. S mit h,
a n d J. E.  R etti g. 2 0 1 1.  R e d- b a c k e d S al a m a n d er, Pl et h o d o n ci n e r e us
( Gr e e n, 1 8 1 8):  A v oi d a n c e of ur e a.  H er p et ol o g y  N ot es 4: 2 7 5 – 2 7 7.

G all, S. B.,  C. D.  A nt h o n y, a n d J. A.  Wi c k ni c k. 2 0 0 3.  D o b e h a vi or al i nt er a c-
ti o ns b et w e e n s al a m a n d ers a n d b e etl es i n di c at e a g uil d r el ati o ns hi p ?  T h e
A m eri c a n  Mi dl a n d  N at ur alist 1 4 9: 3 6 3 – 3 7 4.

G ast o n,  K.J. 2 0 1 0.  V al ui n g c o m m o n s p e ci es. S ci e n c e 3 2 7: 1 5 4 – 1 5 5.
G ast o n,  K.J. 2 0 1 1.  C o m m o n e c ol o g y.  Bi os ci e n c e 6 1: 3 5 4 – 3 6 2.
G ast o n,  K.J., a n d  R. A.  F ull er. 2 0 0 8.  C o m m o n n ess, p o p ul ati o n d e pl eti o n,

a n d c o ns er v ati o n bi ol o g y.  Tr e n ds i n  E c ol o g y a n d  E v ol uti o n 2 3: 1 4 – 1 9.
G er gits,  W. S., a n d  R. G. J a e g er. 1 9 9 0.  Fi el d o bs er v ati o ns of t h e b e h a vi ors of

t h e  R e d- b a c k e d S al a m a n d er, Pl et h o d o n ci n e r e us :  C o urts hi p a n d a g o nisti c
i nt er a cti o ns. J o ur n al of  H er p et ol o g y 2 4: 9 3 – 9 5.

G ert z o g,  B.J.,  L.J.  K a pl a n,  D.  Ni c h ols,  G. R. S mit h, a n d J. E.  R etti g. 2 0 1 1.  A v oi d-
a n c e of t hr e e h er bi ci d e f or m ul ati o ns b y  E ast er n  R e d- b a c k e d S al a m a n d ers
(Pl et h o d o n ci n ere us ).  H er p et ol o gi c al  C o ns er v ati o n a n d  Bi ol o g y 6: 2 3 7 – 2 4 1.

Gi b b o ns,  M. E.,  A. M.  F er g us o n,  D. R.  L e e, a n d  R. G. J a e g er. 2 0 0 3.  M ot h er –
offs pri n g dis cri mi n ati o n i n t h e  R e d- b a c k e d S al a m a n d er  m a y b e c o nt e xt
d e p e n d e nt.  H er p et ol o gi c a 5 9: 3 2 2 – 3 3 3.

Gi b b o ns,  M. E.,  A. M.  F er g us o n, a n d  D. R.  L e e. 2 0 0 5.  B ot h l e ar ni n g a n d h er-
it a bilit y aff e ct f or a gi n g b e h a vi o ur of  R e d- b a c k e d S al a m a n d ers, Pl et h o d o n
ci n e r e us .  A ni m al  B e h a vi o ur 6 9: 7 2 1 – 7 3 2.

Gi b bs, J. P. 1 9 9 8 a.  Distri b uti o n of  w o o dl a n d a m p hi bi a ns al o n g a f or est fr a g-
m e nt ati o n gr a di e nt.  L a n ds c a p e  E c ol o g y 1 3: 2 6 3 – 2 6 8.
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Gi b bs, J. P. 1 9 9 8 b.  A m p hi bi a n  m o v e m e nts i n r es p o ns e t o f or est e d g es, r o a ds,
a n d str e a m b e ds i n S o ut h er n  N e w  E n gl a n d.  T h e J o ur n al of  Wil dlif e  M a n-
a g e m e nt 6 2: 5 8 4 – 5 8 9.

Gi b bs, J. P. 1 9 9 8 c.  G e n eti c str u ct ur e of  R e d b a c k S al a m a n d er Pl et h o d o n ci n-
e r e us p o p ul ati o ns i n c o nti n u o us a n d fr a g m e nt e d f or ests.  Bi ol o gi c al  C o n-
s er v ati o n 8 6: 7 7 – 8 1.

Gi b bs, J. P., a n d  N. E.  K arr a k er. 2 0 0 6.  Eff e cts of  w ar mi n g c o n diti o ns i n  E ast-
er n  N ort h  A m eri c a n f or ests o n  R e d- b a c k e d S al a m a n d er  m or p h ol o g y.
C o ns er v ati o n  Bi ol o g y 2 0: 9 1 3 – 9 1 7.

Gil b ert, K.J., T.J. F a h e y, J. C. M a er z, R. E. S h er m a n, P. B o hl e n, J.J. D o m br os ki e,
P. M.  Gr off m a n, a n d J. B. Y a vitt. 2 0 1 4.  Ex pl ori n g c ar b o n fl o w t hr o u g h t h e r o ot
c h a n n el i n a t e m p er at e f or est s oil f o o d  w e b. S oil  Bi ol o g y a n d  Bi o c h e mistr y
7 6: 4 5 – 5 2.

Gill ett e, J. R. 2 0 0 3.  P o p ul ati o n  E c ol o g y, S o ci al  B e h a vi or, a n d I nt ers e x u al  Dif-
f er e n c es i n a  N at ur al P o p ul ati o n of  R e d- b a c k e d S al a m a n d ers:  A  L o n g-t er m
Fi el d St u d y. P h. D. diss ert ati o n,  U ni v ersit y of  L o uisi a n a at  L af a y ett e,  U S A.

Gill ett e, J. R., a n d  M. G.  P et ers o n. 2 0 0 1.  T h e b e n efits of tr a ns p ar e n c y:  C a n-
dli n g as a si m pl e  m et h o d f or d et er mi ni n g s e x i n  R e d- b a c k e d S al a m a n d ers
(Pl et h o d o n ci n e r e us ).  H er p et ol o gi c al  R e vi e w 3 2: 2 3 3.

Gill ett e, J. R., S. E.  K ol b, J. A. S mit h, a n d  R. G. J a e g er. 2 0 0 0.  P h er o m o n al
attr a cti o ns t o p arti c ul ar  m al es b y f e m al e  R e d b a c k S al a m a n d ers ( Pl et h o-
d o n ci n er e us ).  P p. 4 3 1 – 4 4 1 i n  Bi ol o g y of  Pl et h o d o nti d S al a m a n d ers ( R. C.
Br u c e,  R. G. J a e g er, a n d  L. D.  H o u c k, e ds.). S pri n g er S ci e n c e þ ,  U S A.

Gillill a n d,  M. G., III, a n d  P. M.  M u z z all. 2 0 0 2.  A m p hi bi a ns, tr e m at o d es, a n d
d ef or miti es:  A n o v er vi e w fr o m S o ut h er n  Mi c hi g a n.  C o m p ar ati v e P ar asit ol o g y
6 9: 8 1 – 8 5.

G or d o n,  A.,  B. A.  Wi ntl e, S. A.  B e k ess y, J. L.  P e ar c e,  L. A.  V e ni er, a n d J. N.
Wils o n. 2 0 1 2.  T h e us e of d y n a mi c l a n ds c a p e  m et a p o p ul ati o n  m o d els f or
f or est  m a n a g e m e nt:  A c as e st u d y of t h e  R e d- b a c k e d S al a m a n d er.  C a n a-
di a n J o ur n al of  F or est  R es e ar c h 4 2: 1 0 9 1 – 1 1 0 6.

G or g ol e ws ki,  A., J.  C as p ers e n, P.  H a zl ett,  T. J o n es,  H.  Tr a n, a n d  N.  B asili k o.
2 0 1 6.  R es p o ns es of  E ast er n  R e d- b a c k e d S al a m a n d er ( Pl et h o d o n ci n er e us )
a b u n d a n c e 1 y e ar aft er a p pli c ati o n of  w o o d as h i n a n ort h er n h ar d w o o d f or-
est.  C a n a di a n J o ur n al of  F or est  R es e ar c h 4 6: 4 0 2 – 4 0 9.

Gr a et er,  G.J.,  B. B.  R ot h er m el, a n d J. W.  Gi b b o ns. 2 0 0 8.  H a bit at s el e cti o n
a n d  m o v e m e nt of p o n d- br e e di n g a m p hi bi a ns i n e x p eri m e nt all y fr a g-
m e nt e d pi n e f or ests.  T h e J o ur n al of  Wil dlif e  M a n a g e m e nt 7 2: 4 7 3 – 4 8 2.

Gr a nt,  A. H., a n d  E. B.  Li e b g ol d. 2 0 1 7.  C ol or- bi as e d dis p ers al i nf err e d b y
fi n e-s c al e g e n eti c s p ati al a ut o c orr el ati o n i n a c ol or p ol y m or p hi c s al a m a n-
d er. J o ur n al of  H er e dit y 1 0 8: 5 8 8 – 5 9 3.

Gr a nt,  A. H.,  T. S.  R a ns o m, a n d  E. B.  Li e b g ol d. 2 0 1 8.  Diff er e nti al s ur vi v al a n d
t h e eff e cts of pr e d ati o n o n a c ol or p ol y m or p hi c s p e ci es, t h e  R e d- b a c k e d S al-
a m a n d er ( Pl et h o d o n ci n er e us ). J o ur n al of  H er p et ol o g y 5 2: 1 2 7 – 1 3 5.

Gr a nt,  E. H. C. 2 0 1 5.  Pl e as e d o n’t  mis us e t h e  m us e u m: “ D e cli n es ” m a y b e
st atisti c al.  Gl o b al  C h a n g e  Bi ol o g y 2 1: 1 0 1 8 – 1 0 2 4.

Gr a nt,  E. H. C., J.  Fl e mi n g,  E.  B asti a a ns, . . . D. A. W.  Mill er. 2 0 2 4.  R a n g e-
wi d e s al a m a n d er d e nsiti es r e v e al a k e y c o m p o n e nt of t err estri al v ert e br at e
bi o m ass i n e ast er n  N ort h  A m eri c a n f or ests.  Bi ol o g y  L ett ers 2 0: 2 0 2 4 0 0 3 3.
D OI: htt ps:// dx. d oi. or g/ 1 0. 1 0 9 8/rs bl. 2 0 2 4. 0 0 3 3 .

Gr at wi c k e,  B.,  M.  E v a ns,  E. H. C.  Gr a nt, J.  Gr e at h o us e,  W.J.  M c S h e a,  N.  R ot z el,
a n d  R. C.  Fl eis c h er. 2 0 1 1.  L o w pr e v al e n c e of B atr a c h o c h ytri u m d e n dr o b ati dis
d et e ct e d i n  A p p al a c hi a n s al a m a n d ers fr o m  W arr e n  C o u nt y,  Vir gi ni a,  U S A.
H er p et ol o gi c al  R e vi e w 4 2: 2 1 7 – 2 1 9.

Gr a v es,  B. M., a n d  V. S.  Q ui n n. 2 0 0 0.  T e m p or al p ersist e n c e of al ar m p h er o-
m o n es i n s ki n s e cr eti o ns of t h e s al a m a n d er, Pl et h o d o n ci n e r e us . J o ur n al
of  H er p et ol o g y 3 4: 2 8 7 – 2 9 1.

Gr e e n w al d,  K. R.,  L.J.  P etit. a n d  T. A.  W ait e. 2 0 0 8. I n dir e ct eff e cts of a k e y-
st o n e h er bi v or e el e v at e l o c al a ni m al di v ersit y.  T h e J o ur n al of  Wil dlif e
M a n a g e m e nt 7 2: 1 3 1 8 – 1 3 2 1.

Griffis,  M. A., a n d  R. G. J a e g er. 1 9 9 8.  C o m p etiti o n l e a ds t o a n e xti n cti o n-
pr o n e s p e ci es of s al a m a n d er: I nt ers p e cifi c t errit ori alit y i n a  m et a p o p ul a-
ti o n.  E c ol o g y 7 9: 2 4 9 4 – 2 5 0 2.

Gr o v er,  M. C. 1 9 9 8. I nfl u e n c e of c o v er a n d  m oist ur e o n a b u n d a n c es of t h e
t err estri al s al a m a n d ers Pl et h o d o n ci n er e us a n d Pl et h o d o n gl uti n os us .
J o ur n al of  H er p et ol o g y 3 2: 4 8 9 – 4 9 7.

Gr o v er,  M. C. 2 0 0 0.  D et er mi n a nts of s al a m a n d er distri b uti o ns al o n g  m ois-
t ur e gr a di e nts.  C o p ei a 2 0 0 0: 1 5 6 – 1 6 8.

Gr o v er,  M. C. 2 0 0 6.  C o m p ar ati v e eff e cti v e n ess of ni g htti m e vis u al e n c o u nt er
s ur v e ys a n d c o v er o bj e ct s e ar c h es i n d et e cti n g s al a m a n d ers.  H er p et ol o gi-
c al  C o ns er v ati o n a n d  Bi ol o g y 1: 9 3 – 9 9.

Gr o v er,  M. C., a n d  H. M.  Wil b ur. 2 0 0 2.  E c ol o g y of e c ot o n es: I nt er a cti o ns
b et w e e n s al a m a n d e r s o n a c o m pl e x e n vir o n m e nt al g r a di e nt.  E c ol o g y
8 3: 2 1 1 2 – 2 1 2 3.

G uff e y,  C., J. G.  M a Ki nst er, a n d  R. G. J a e g er. 1 9 9 8.  F a mili arit y aff e cts i nt er a cti o ns
b et w e e n p ot e nti all y c o urti n g t errit ori al s al a m a n d ers.  C o p ei a 1 9 9 8: 2 0 5 – 2 0 8.

H a nt a k,  M. M., a n d S. R.  K u c ht a. 2 0 1 8.  Pr e d at or p er c e pti o n a cr oss s p a c e a n d
ti m e:  R el ati v e c a m o ufl a g e i n a c ol o ur p ol y m or p hi c s al a m a n d er.  Bi ol o gi c al
J o ur n al of t h e  Li n n e a n S o ci et y 1 2 3: 2 1 – 3 3.

H a nt a k,  M. M., S. R.  K u c ht a,  C.- A. M.  Hi c k ers o n, a n d  C. D.  A nt h o n y. 2 0 1 5.
Pl et h o d o n ci n er e us ( E ast er n R e d- b a c k e d S al a m a n d er).  M or p h ol o g y.  H er-
p et ol o gi c al  R e vi e w 4 6: 4 0 9 – 4 1 0.

H a nt a k,  M. M.,  D.J.  P al u h, a n d  C.- A. M.  Hi c k ers o n. 2 0 1 6.  C o m p aris o n of t h e
di ets of s y m p atri c er yt hristi c a n d stri p e d  M or p hs of Pl et h o d o n ci n er e us
( E ast er n  R e d- b a c k e d S al a m a n d er).  N ort h e ast er n  N at ur alist 2 3: 2 1 9 – 2 2 8.

H a nt a k,  M. M.,  R. B.  P a g e,  P. E.  C o n v ers e,  C. D.  A nt h o n y,  C.- A. M.  Hi c k ers o n,
a n d S. R.  K u c ht a. 2 0 1 9.  D o g e n eti c str u ct ur e a n d l a n ds c a p e h et er o g e n eit y
i m p a ct c ol or  m or p h fr e q u e n c y i n a p ol y m or p hi c s al a m a n d er ?  E c o gr a p h y
4 2: 1 3 8 3 – 1 3 9 4.

H a nt a k,  M. M.,  K. M.  Br o o ks,  C.- A.  Hi c k ers o n,  C. D.  A nt h o n y, a n d S. R.
K u c ht a. 2 0 2 0.  A s p ati ot e m p or al ass ess m e nt of di et ar y p artiti o ni n g
b et w e e n c ol or  m or p hs of a t err estri al s al a m a n d er.  C o p ei a 2 0 2 0: 7 2 7 – 7 3 6.

H a nt a k,  M. M.,  N. A.  F e d eri c o,  D. C.  Bl a c k b ur n a n d  R. P.  G ur al ni c k. 2 0 2 1.
R a pi d p h e n ot y pi c c h a n g e i n a p ol y m or p hi c s al a m a n d er o v er 4 3 y e ars.
S ci e ntifi c  R e p orts 1 1: 2 2 6 8 1.

H ar ms- T u o h y,  C. A.,  N. V. S c hi z as, a n d  R. S.  A p p el d o or n. 2 0 1 6.  Us e of  D N A
m et a b ar c o di n g f or st o m a c h c o nt e nt a n al ysis i n t h e i n v asi v e  Li o nfis h Pt e r-
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S ut h erl a n d,  C.,  D.J.  M u ñ o z,  D. A. W.  Mill er, a n d  E. H. C.  Gr a nt. 2 0 1 6. S p ati al
c a pt ur e –r e c a pt ur e:  A pr o misi n g  m et h o d f or a n al y zi n g d at a c oll e ct e d
usi n g artifi ci al c o v er o bj e cts.  H er p et ol o gi c a 7 2: 6 – 1 2.

S ut h erl a n d,  W.J.,  R. P.  Fr e c kl et o n,  H. C.J.  G o dfr a y, . . . T.  Wi e g a n d. 2 0 1 3.
I d e ntifi c ati o n of 1 0 0 f u n d a m e nt al e c ol o gi c al q u esti o ns. J o ur n al of  E c ol o g y
1 0 1: 5 8 – 6 7.

S w art,  C. C., a n d  D. C.  A d a ms. 2 0 0 4.  T h e r ol e of  m us cl e  m ass a n d t o ot h
n u m b er i n e c ol o gi c al c h ar a ct er dis pl a c e m e nt b et w e e n Pl et h o d o n ci n er e us
a n d P. h off m a ni ( C a u d at a:  Pl et h o d o nti d a e).  H er p et ol o gi c a 6 0: 4 0 8 – 4 1 3.

T a k a h as hi,  M. K., a n d  T. K.  P a ul e y. 2 0 1 0.  R es o ur c e all o c ati o n a n d lif e hist or y
tr aits of Pl et h o d o n ci n e r e us at diff er e nt el e v ati o ns.  T h e  A m eri c a n  Mi d-
l a n d  N at ur alist 1 6 3: 8 7 – 9 4.

T elf er,  A. C., a n d  F.  L a b er g e. 2 0 1 3.  R es p o ns es of  E ast er n  R e d- b a c k e d S al a-
m a n d ers ( Pl et h o d o n ci n er e us ) t o c h e mi c al c u es of pr e y pr es e nt e d i n s ol u-
bl e a n d v ol atil e f or ms.  P h ysi ol o g y  &  B e h a vi or 1 1 4 – 1 1 5: 6 – 1 3.

T or ni c k, J. K. 2 0 1 0.  F a ct ors aff e cti n g a g gr essi o n d uri n g n est g u ar di n g i n t h e
E ast er n  R e d- b a c k e d S al a m a n d er ( Pl et h o d o n ci n e r e us ).  H er p et ol o gi c a
6 6: 3 8 5 – 3 9 2.

T o w ns e n d, J. M., a n d  C. T.  Dris c oll. 2 0 1 3.  R e d- b a c k e d S al a m a n d er ( Pl et h o-
d o n ci n er e us ) as a bi oi n di c at or of  m er c ur y i n t err estri al f or ests of t h e
n ort h e ast er n  U nit e d St at es.  E c ol o gi c al I n di c at ors 3 4: 1 6 8 – 1 7 1.

Tr a vis, J. 2 0 0 6. Is it  w h at  w e k n o w or  w h o  w e k n o w ?  C h oi c e of or g a nis m a n d
r o b ust n ess of i nf er e n c e i n e c ol o g y a n d e v ol uti o n ar y bi ol o g y ( A m eri c a n S o ci et y
of  N at ur alists Pr esi d e nti al  A d dr ess).  T h e  A m eri c a n  N at ur alist 1 6 7: 3 0 3 – 3 1 4.

Ull er,  C.,  R. J a e g er,  G.  G ui dr y, a n d  C.  M arti n. 2 0 0 3. S al a m a n d ers ( Pl et h o-
d o n ci n e r e us ) g o f or  m or e:  R u di m e nts of n u m b er i n a n a m p hi bi a n.  A ni m al
C o g niti o n 6: 1 0 5 – 1 1 2.

V a n d er w el,  M. C., J. P.  C as p ers e n, J. R.  M al c ol m,  M.J.  P a p ai k, a n d  C.
M essi er. 2 0 1 1. Str u ct ur al c h a n g es a n d p ot e nti al v ert e br at e r es p o ns es f ol-
l o wi n g si m ul at e d p arti al h ar v esti n g of b or e al  mi x e d w o o d st a n ds.  F or est
E c ol o g y a n d  M a n a g e m e nt 2 6 1: 1 3 6 2 – 1 3 7 1.
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