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RESUMO

COLACO, Gustavo. Sistematica filogenética de Thoropa Cope, 1865 (Anura: Cycloramphidae)
com base em caracteres larvais e adultos. 2023. 110 p. Tese (Doutorado em Biologia Animal).
Instituto de Ciéncias Biologicas e da Salude, Departamento de Biologia Animal, Universidade
Federal Rural do Rio de Janeiro, Seropédica, RJ, 2023.

O género neotropical Thoropa Cope é conhecido por reunir espécies que apresentam
reproducdo e desenvolvimento associados a finas laminas de &gua que escorrem sobre
afloramentos rochosos. Espécies no género apresentam girinos exotréficos e quase-terrestres
com adaptagdes morfoldgicas que permitem a sobrevivéncia nesse micro-habitat. Atualmente,
sete espécies sdo reconhecidas para o género e hipoteses filogenéticas recentes sugerem
possibilidades distintas quanto aos taxons relacionados a Thoropa. O consenso é de que
Thoropa componha a familia Cycloramphidae junto das espécies de Cycloramphus. Analises
realizadas até aqui com base em morfologia, avaliaram uma gama de taxons ou caracteres
limitada frente a diversidade morfoldgica do grupo. Aqui, com avaliacdo de um conjunto de
atributos morfolégicos larvais e adultos, investigo que hipoteses podem resultar e 0 que estas
indicam sobre a proposicdo de tdxons e origem e fixacdo de caracteres associados a evolugdo
do género. Para tal, foram incluidas as sete espécies nominais do género e mais 28 para 0 grupo
externo, entre membros do género Cycloramphus e das familias Alsodidae, Batrachylidae,
Hylodidae, Rhinodermatidae e Telmatobidae, todos associados a Cycloramphidae em hipoteses
anteriores. Foram observados e descritos 125 caracteres de diferentes fontes que subsidiaram a
construcdo de uma matriz contendo variagcbes morfoldgicas discretas representando alternativas
para um mesmo equivalente homologue. As recombinacdes entre as propostas avaliadas no
programa TNT resultaram em 110 cladogramas igualmente parcimoniosos, cada um possuindo
359 passos. Em um resumo desses cladogramas representando um consenso entre esses
resultados, as sete espécies de Thoropa formam um grupo monofilético que apresenta quatro
sinapomorfias. A hipdtese sugere ainda que dois grupos existam no género, um grupo formado
pelas espécies com semaforontes adultos pequenos, grupo Thoropa petropolitana e outro com
semaforontes de porte maior, grupo Thoropa miliaris. A familia Cycloramphidae também é
recuperada como monofilética. Além dos resultados aqui apresentados, quatro trabalhos em que
sou primeiro autor/colaborador foram desenvolvidos e publicados durante o periodo do
doutoramento contendo resultados parciais desta pesquisa e amplas discussbes sobre a
morfologia larval, ontogenia, sistematica e evolugdo de Thoropa e Cycloramphidae.

Palavras-chave: afloramento-rochoso, evolucéo, hipétese filogenética, larvas, quase-
terrestres, ra-das-rochas, semaforontes.



ABSTRACT

COLACO, Gustavo. Phylogenetic systematics of Thoropa cope, 1865 (Anura:
Cycloramphidae) based on larval and adult characters. 2023. 110 p. Thesis (Doctorate in
Animal Biology) Instituto de Ciéncias Biologicas e da Saude, Departamento de Biologia
Animal, Universidade Federal Rural do Rio de Janeiro, Seropédica, RJ, 2023.

The neotropical genus Thoropa Cope is known for bringing together species that present
reproduction and development associated with thin sheets of water that flow over rocky
outcrops. Species in the genus have exotrophic and quasi-terrestrial tadpoles with
morphological adaptations that allow survival in this microhabitat. Currently, seven species are
recognized for the genus and recent phylogenetic hypotheses suggest distinct possibilities
regarding taxa related to Thoropa. The consensus is that Thoropa composes the
Cycloramphidae family together with the Cycloramphus species. Analyzes carried out so far
based on morphology, evaluated a limited range of characters against the morphological
diversity of the group. Here, with the evaluation of a set of larval and adult morphological
attributes, | investigate which hypotheses can result and what these indicate about the
proposition of taxa and the origin and fixation of characters associated with the evolution of the
genus. To this end, the seven nominal species of the genus and 28 more for the outgroup were
included, among members of the genus Cycloramphus, and of the families Alsodidae,
Batrachylidae, Hylodidae, Rhinodermatidae and Telmatobidae, associated with
Cycloramphidae in previous hypotheses. 125 characters from different sources were observed
and described, which supported the construction of a matrix containing discrete morphological
variations representing alternatives for the same homologous equivalent. The recombination
between the proposals evaluated in the TNT program resulted in 110 equally parsimonious
cladograms, each one having 359 steps. In a summary of these cladograms representing a
consensus among these results, the seven species of Thoropa form a monophyletic group that
presents four synapomorphies. The hypothesis also suggests that two groups exist in the genus,
one group formed by species with small adult semaphoronts, Thoropa petropolitana group and
another with larger traffic lights, Thoropa miliaris group. The Cycloramphidae family also
appears as monophyletic. In addition to the results presented here, four works in which I am
first author/collaborator were developed and published during the doctoral period, containing
partial results of this research and extensive discussions on the larval morphology, ontogeny,
systematics, and evolution of Thoropa and Cycloramphidae.

Keywords: rocky-outcrop, evolution, phylogenetic hypothesis, larvae, quasi-terrestrials, rock
frogs, semaphorons.
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1 INTRODUCAO

A primeira descricdo de uma espécie hoje incluida no género Thoropa Cope, 1865 foi
realizada com base em um espécime de Thoropa miliaris (Spix, 1824), sob 0 nome de Rana
miliaris (ver FROST, 2022). Nesses quase dois séculos, desde a descri¢do da primeira espécie,
a variacao da morfologia externa presente nas populagdes conhecidas ao longo da mata atlantica
brasileira foi utilizada para propor diferentes espécies, em géneros distintos (BOULENGER,
1891; MIRANDA-RIBEIRO, 1926; LUTZ, 1954; COCHRAN, 1955). Outras cinco espécies
hoje no género foram descritas ao longo do século XX e a ultima delas descrita muito
recentemente (ASSIS et al., 2021). Atualmente, sete espécies das rds-das-rochas do género
Thoropa séo reconhecidas: T. bryomantis Assis, Lacerda, Guimaraes, Peixoto, Luna, & Feio,
2021, T. lutzi Cochran, 1938, T. megatympanum Caramaschi & Sazima, 1984, T. miliaris, T.
petropolitana (Wandolleck, 1907), T. saxatilis Cocroft & Heyer, 1988 e T. taophora (Miranda-
Ribeiro, 1923).

As espécies do género Thoropa possuem populacdes endémicas da regido oriental
brasileira, distribuidas em localidades entre os estados da Bahia, na regido nordeste, Espirito
Santo, Minas Gerais, Rio de Janeiro e Sdo Paulo, na regido sudeste e Parana, Rio Grande do
Sul e Santa Catarina, na regido sul, ocorrendo desde o nivel do mar, até aproximadamente
1500m de altitude (COCROFT & HEYER, 1988; FEIO, NAPOLI & CARAMASCHI, 2006;
NUNES-DE-ALMEIDA et al., 2016), com apenas uma das espécies (T. megatympanum)
ocorrendo no eco6tono caatinga-cerrado-mata atlantica (CARAMASCHI & SAZIMA, 1984;
LEITE et al., 2008; SABBAG et al., 2018). De forma geral, 0 género contém espécies que
compreendem adultos de pequeno (3 spp.) e médio (4 spp.) porte (28-102mm) e apresentam
coloracdo dorsal variando da combinacéo de diferentes tons de cinza, bege, marrom, preto e até
mesmo emoldurados em um “fundo” verde, resultando em padrdes de coloragdes cripticas,
lembrando a superficie dos afloramentos rochosos, que sdo a principal paisagem do habitat onde
podem ser encontradas (IZECKSOHN & CARVALHO-E-SILVA, 2001).

Todas as espécies do género Thoropa, as quais se tem informacGes reprodutivas,
depositam seus ovos sobre finas camadas de agua que escorrem por afloramentos rochosos e
apresentam girinos exotroficos quase-terrestres (Fig. 1) que eclodem em estagios mais
avancados de desenvolvimento e permanecem associados exclusivamente a esse micro-habitat
até pouco depois da metamorfose (BOKERMANN, 1965; COCROFT & HEYER, 1988;
COLACO & SILVA, 2022). Os girinos ao eclodirem ja possuem a morfologia peculiar dos
girinos quase-terrestres, necessaria para explorar seu peculiar habitat, i.e. corpo achatado,
nadadeiras reduzidas/modificadas, um disco oral grande e ventral com bainhas mandibulares
comprimidas lateralmente e coloracdo criptica (BOKERMANN, 1965; DIAS et al., 2021;
COLAGCO & SILVA, 2022).



Figura 1. Habitats rochosos tipicos das espécies de Thoropa na Mata Atlantica brasileira. (A) Uma queda d'agua
com desvios do corrego principal formando areas Umidas e filmes d'agua. (B) filme de agua da infiltracdo do solo
acima do costdo rochoso exposto préximo ao mar em uma ilha; e (C) micro-habitat proximo a um corrego florestal
onde individuos de Thoropa sdo encontrados em trés estagios de vida: (D) um adulto, (E) uma desova e (F) um
girino e um recém-metamorfoseado. Setas brancas: ocorréncia de ovos, larvas e recém-metamorfoseados. Imagem
ja publicada em Colaco & Silva (2022).



Os machos adultos nas sete espécies de Thoropa sdo comumente encontrados
vocalizando durante todas as estacbes do ano em afloramentos rochosos, associados ou ndo a
rios e riachos encachoeirados principalmente em noites quentes e imidas (BOKERMANN,
1965; COCROFT & HEYER, 1988) e exibem projecdes epidérmicas papilares nos dedos das
maos (ASSIS et al., 2021; SABBAG et al., 2022b). Machos de algumas espécies parecem ser
mais sedentarios que as fémeas e exibem comportamentos territoriais e de cuidado parental com
as desovas (BOKERMANN, 1965; HEYER & CROMBIE, 1979; CARAMASCHI & SAZIMA
1984; COCROFT & HEYER, 1988; GIARETTA & FACURE 2004; MURALIDHAR et al.,
2014; CONSOLMAGNO et al., 2016; DE SA et al., 2020b). Nas espécies com individuos
menores, 0s machos sdo frequentemente encontrados vocalizando entre fémeas e jovens de
diferentes idades sobre os afloramentos rochosos (BOKERMANN, 1965). Nas fémeas, o
cuidado parental estd presente indiretamente, na maior quantidade de vitelo dos ovos, o que
permite que 0s girinos permanegam mais tempo dentro dos ovos e eclodam em estagios mais
avancados de desenvolvimento (COLACO & SILVA, 2022).

Desde suas primeiras descri¢Oes, as espécies do género Thoropa foram agrupadas em
géneros de diferentes familias (BOULENGER, 1891; MIRANDA-RIBEIRO, 1926; LUTZ,
1954; COCHRAN, 1955; BOKERMANN, 1965; LYNCH, 1971; FROST, et al., 2006; GRANT
etal., 2006; PYRON & WIENS, 2011; JETZ & PYRON, 2018). Com o advento da inclusédo de
sequencias de ADN em anélises filogenéticas, sugeriu-se Thoropa pertencente a uma familia
prépria, Thoropidae (FROST et al., 2006) e em trabalho mais recente passou a ser considerada
um Cycloramphidae (e.g. GRANT et al. 2006; PYRON & WIENS, 2011; JETZ & PYRON,
2018; STREICHER et al., 2018). Além disso, estudos filogenéticos recentes resultaram em
hipoteses distintas daquelas propostas por novos dados morfolégicos (COLACO,
BITTENCOURT-SILVA & SILVA, 2020; DIAS et al., 2021) e interpretacdes de sequencias
ontogenéticas (COLACO & SILVA, 2022) tanto para Thoropa (SABBAG et al., 2018) quanto
para a familia Cycloramphidae (GRANT et al., 2017).

Importante ressaltar que as hipoteses mais antigas que incluiram representantes de
Thoropa continham apenas duas (HEYER, 1975) ou as trés (LYNCH, 1971, 1978) espécies
nominais conhecidas para o género na época (T. lutzi, T. miliaris, T. petropolitana). Nos ultimos
anos, a representacdo do género nas hipoteses diminuiu e incluiram majoritariamente as
espécies T. miliaris e T. taophora (e.g. FROST et al., 2006; GRANT et al., 2006, 2017; PYRON
& WIENS, 2011; STREICHER et al., 2018), com excecdo de Sabbag et al. (2018) que
incluiram cinco das espécies hoje conhecidas. Até o presente momento, uma avaliacao apenas
da morfologia das espécies do género ainda ndo foi realizada, essa representaria ndo somente
um estudo da "performance™ dessa classe de atributos, mas também uma forma de expandir o
conhecimento da morfologia do grupo e seu impacto na formulacéo de hipéteses filogenéticas.
Com isso, o principal objetivo deste estudo € a proposicado de uma hipétese filogenética para as
espécies do género Thoropa, baseada exclusivamente em evidéncias morfoldgicas. Enfatizando
adescricdo e utilizagdo caracteres em diferentes semaforontes (larvas e adultos), seguindo ainda
as orientacdes quanto a proposicdo de diferentes niveis de hipdteses necessarios para explicar
a ocorréncia dos atributos observados e descritos via perguntas de contrastes (FITZHUGH,
2006a).

Com base na possibilidade de que diferentes fontes de caracteres morfoldgicos possam
conter evidéncias adicionais da ancestralidade comum entre os membros do género Thoropa (e
familia Cycloramphidae) e que transformacdes nas morfologias larvais e adultas, associadas a
mudangas no curso do desenvolvimento, podem ter desempenhado um papel central na
evolugéo dos membros desse grupo, bem como na evolucdo de suas adaptagdes reprodutivas,
investimentos em investigacdes morfologicas refinadas, que envolvam séries de individuos em
estagios distintos de desenvolvimento, devem gerar informac6es adicionais que tem o potencial
de expandir nosso conhecimento sistematico sobre o grupo.



Por fim, durante o periodo do doutoramento, busquei discutir as novas informagdes e
interpretacdes possiveis, junto a literatura pertinente, que permitiram interpretac6es evolutivas
dos diferentes aspectos da morfologia, histéria natural e desenvolvimento das espécies de
Thoropa (e Cycloramphus). Como resultado, durante o desenvolvimento do presente estudo,
diferentes questdes que tangenciam ou estdo no centro das perguntas que me propus a responder
resultaram em artigos cientificos que ajudaram a guiar e complementar toda a forma de
pensamento utilizada aqui. Alguns desses estudos foram realizados em parceria com 0
orientador, membros e ex-membros do laborat6rio e com conjuntos de outros pesquisadores do
Brasil e do Exterior, interessados ou em evolucdo de Thoropa, Cycloramphidae ou de larvas de
anuros:

“COLACO, G.; BITTENCOURT-SILVA, G.B.; SILVA, H.R. Can a shade shed light on the
monophyly of Cycloramphidae (Lissamphibia: Anura)? Zoologischer Anzeiger, v. 285,
p. 18-26, 2020.” (Anexo I)

“DIAS, P.H.S, VERA CANDIOTI, F., SABBAG, A.F., COLACO, G., DA SILVA, HR,,
HADDAD, C.F.B., DE CARVALHO-E-SILVA, A.M.P.T. & GRANT, T. Life on the
edge: Tadpoles of Cycloramphidae (Amphibia; Anura), anatomy, systematics, functional
morphology, and comments on the evolution of semiterrestrial tadpoles. Journal of
Zoological Systematics and Evolutionary Research. 59(6), pp.1297-1321. 2021.” (Anexo

1)

“COLACO, G., BATISTA, M., LIMP, G., & SILVA, H. R. D. The tadpole of an insular
population of Cycloramphus boraceiensis Heyer, 1983 (Anura: Cycloramphidae) with a
review of larval descriptions for species in the genus. Papéis Avulsos de Zoologia, v. 61,
p. €20216148-e20216148. 2021.” (Anexo 111)

“COLACO, G., & DA SILVA, H. R. Finding a pathway through the rocks: the role of
development on the evolution of quasi-terrestriality and the origin of endotrophism in
cycloramphids (Anura). Biological Journal of the Linnean Society, 137(2), 294-323.
2022.” (Anexo 1V)



2 REVISAO DE LITERATURA
Um breve resumo historico das hipoteses filogenéticas para Thoropa

Ao longo da historia das classificacdes e investigacoes filogenéticas que incluiram as
espécies do género Thoropa, hipoteses substancialmente diferentes entre si foram propostas.
Em uma das maiores e mais importantes revisdes da entdo familia Leptodactylidae (que na
época incluia Thoropa), Lynch (1971), baseando-se principalmente em atributos osteoldgicos,
reconheceu Thoropa como membro da subfamilia Telmatobiinae, e da Tribo Alsodini, junto
com Batrachyla, Eupsophus, Hylorina. Heyer (1975) utilizando tragcos da morfologia externa,
miologia, osteologia, histéria de vida e morfologia cromossdmica, agrupou Thoropa com
géneros como Cycloramphus, Crossodactylodes, Crossodactylus, Hylodes, Megaelosia,
Paratelmatobius e Scythrophrys, na subfamilia de Leptodactylidae, representada por espécies
adaptadas a riachos de florestas, denominada Grypiscines. Lynch (1978) considerou Thoropa
como membro da tribo Batrachylini, juntamente com Batrachyla, associando-0s em outros
niveis a grupos patagbnicos e andinos (Alsodes, Atelognathus, Eupsophus, Hylorina,
Insuetophrynus, Telmatobius), reconhecendo-0s como os “lower telmatobiines”.

A partir da virada do seculo, com desenvolvimento e barateamento de teécnicas
moleculares, o estudo da sistematica de anuros foi dominado por tal tipo de evidéncia, devido
a grande quantidade de informagé&o e a possibilidade de produzir filogenias em larga escala com
um grande numero de taxons (FROST et al., 2006; WIENS, 2008). Porém, devido a diferentes
conjuntos de dados e metodologias de analise dos mesmos, vérias hipoteses contraditorias
foram geradas e a busca por novas sequéncias, novas técnicas analiticas tornou-se a norma.
Uma outra consequéncia deste mega investimento na geracao de sequéncias de um nimero cada
vez maior de dados moleculares, foi 0 quase abandono do treinamento e do investimento em
estudos morfoldgicos, que em geral exigem mais tempo de formacdo e estudos mais lentos,
envolvendo consulta a literatura mais antiga (LEE, 2000). Como resultado, dados de origem na
morfologia passaram a ser ignorados, apenas otimizados em filogenias geradas com base em
dados moleculares ou integradas com base de dados prioritariamente moleculares.

Em relacdo ao género Thoropa, ja na primeira década do século XXI, Frost et al. (2006)
apresentam uma hipdtese em que Thoropa representa um taxon ao nivel de uma familia propria
e monogenérica (Thoropidae), tendo como grupo irmdo Dendrobatoidea. Grant et al. (2006)
sinonimizaram Thoropidae a Cycloramphidae, que no momento era composto por Thoropa
como grupo irmdo de um clado contendo espécies de Alsodes, Eupsophus, Hylorina,
Limnomedusa, Odontophrynus e Proceratophrys, este clado, por sua vez, irmdo de um clado
contendo Cycloramphus e Rhinoderma. Pyron & Wiens (2011) propuseram Thoropa e
Cycloramphus como irmaos, formando a familia Cycloramphidae, sendo este grupo, irmédo do
clado contendo as familias Alsodidae e Hylodidae. Grant et al. (2017) reconheceram Thoropa
como grupo irmao de dendrobatoidea. Jetz & Pyron (2018) encontraram Thoropa como grupo
irmdo de Cycloramphus, e estes como irmaos de um clado contendo Alsodidae, Batrachylidae
e Hylodidae. Em uma analise sobre Hyloidea, Streicher et al. (2018) mantiveram o
reconhecimento de Thoropa + Cycloramphus formando a familia Cycloramphidae e
propuseram o nome Neoaustrarana para o clado que contém juntamente com Cycloramphidae,
as familias Alsodidae, Batrachylidae e Hylodidae. Dubois, Ohler & Pyron (2021) também
reconheceram Cycloramphidae formado por Thoropa + Cycloramphus, sendo a familia irméa
de um clado formado pelos dos demais tdxons de Neoaustrarana.

Estudos dessa natureza, tendo como foco (ou incluindo) o género Thoropa e a familia
Cycloramphidae, tem aumentado nos ultimos anos, possivelmente pelo barateamento do
aparato envolvido nas extragdes e sequenciamentos e/ou pela disponibilidade de sequéncias em
repositorios online (e.g. GenBank). Fitzpatrick, et al., (2009) sugeriram que T. miliaris se trata
de um complexo de espécies formado até entdo por T. miliaris + T. taophora (ver FEIO,
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NAPOLI & CARAMASCHI, 2006), sendo T. taophora uma das vérias linhagem de T. miliaris
(hipotese também sugerida por SABBAG et al., 2018). Além disso, os resultados de Sabbag et
al. (2018) sugeriram que Thoropa nédo seja monofilético, sendo T. bryomantis (entdo T. cf. lutzi)
mais proxima das espécies de Cycloramphus. Sabbag et al. (2022a), em seu estudo sobre o
clado das “Thoropas grandes” (grupo T. miliaris), reconheceram T. taophora como uma
linhagem independente, além de pelo menos mais sete linhagens geneticamente independentes,
consideradas nominalmente como T. miliaris, que podem se tratar de novas espécies. Além
disso, os autores encontraram T. megatympanum como irmao de T. miliaris + T. taophora, e T.
saxatilis, como irmé&o desse clado (T. megatympanum + (T. miliaris + T. taophora)).

Apesar da longa histdria taxondmica, apenas em uma retomada mais recente dos estudos
morfolégicos da familia Cycloramphidae, Colago, Bittencourt-Silva & Silva (2020)
propuseram que uma pequena estrutura presente na porcdo superior da iris dos olhos dos
girinos, o0 “menisco” — nome sugerido por Miranda-Ribeiro (1920) — é homologa para todas as
espécies da familia, tendo reconhecido dois padrées ontogenéticos que ajudaram a explicar o
porqué do desaparecimento em adultos de Thoropa e da manutencdo e desenvolvimento em
Cycloramphus, ampliando assim a sugestao de Heyer (1983a), desse carater como sinapomorfia
apenas de Cycloramphus (presente apenas em adultos). Além disso, apesar de ndo ter proposto
uma hipétese filogenética, Dias et al. (2021) em um extenso de anatomia comparada,
morfologia funcional e evolucéo das larvas de Cycloramphidae, propuseram um conjunto de
13 sinapomorfias para a familia Cycloramphidae, além de uma para o género Thoropa
(nadadeira ventral modificada em uma calha), que serviram de base para a discussdo do impacto
da morfologia das larvas para a sistematica da familia.

Atualmente a hipotese de maior consenso entre os sistematas de anuros neotropicais €
de que o género Thoropa seja um clado entre os Cycloramphidae, tendo o género Cycloramphus
como grupo irmdo (FROST, 2022). Além de semelhangas morfoldgicas observadas e descritas
nas larvas (COLACO, BITTENCOURT-SILVA & SILVA, 2020; DIAS et al., 2021), a familia
Cycloramphidae possui formas que apresentam biologia reprodutiva semelhantes e peculiares,
sendo reunidos em dois grupos informais (que ndo representam propostas taxondmicas),
conforme sugestdo de Verdade (2005) em sua Tese de Doutorado ndo publicada, mas citada e
seguida por diversos autores (COLACO et al., 2021; DIAS et al., 2021; COLACO & SILVA,
2022). O primeiro inclui todas as espécies do género Thoropa (7 spp.) e parte das espécies de
Cycloramphus (grupos C. fuliginosus, C. granulosus e C. ohausi; c.a 20 spp.). Espécies nesse
grupo depositam seus ovos sobre finas camadas de agua que escorrem por afloramentos
rochosos e apresentam girinos exotroficos (que precisam se alimentar) que eclodem em estagios
mais avancados de desenvolvimento e permanecem associados exclusivamente a esse micro-
habitat até pouco depois da metamorfose (BOKERMANN, 1965; HEYER, 1983a COLACO &
SILVA, 2022). O segundo grupo compreende o0 restante das espécies conhecidas do género
Cycloramphus (grupos C. bolitoglossus e C. eleutherodactylus; 8 spp.) e as duas espécies que
até recentemente eram reconhecidas no género Zachaenus (C. parvulus e C. carvalhoi). Com
base em observacdes de algumas espécies, acredita-se que todas as especies deste agrupamento
se reproduzam em ambientes terrestres. Membros desse grupo depositam ovos grandes com
uma grande quantidade de vitelo no solo da floresta, tocas ou cavidades Umidas, sendo as larvas
endotroficas (se desenvolvem completamente com base na nutri¢do provida pelo vitelo). Neste
grupo, grande parte do desenvolvimento se da no interior dos ovos, com eclosdo tardia e
permanéncia das larvas no mesmo lugar onde os ovos sdo depositados até se tornarem
miniaturas dos adultos (LUTZ 1943,1944; HEYER & CROMBIE, 1979; ZOCCA et al., 2014).

Embora os membros do género Thoropa e da familia Cycloramphidae possuam diversas
evidéncias morfologicas que sugerem tratar-se de grupos monofiléticos (COLACO,
BITTENCOURT-SILVA & SILVA, 2020, 2021; DIAS et al., 2021), nenhuma hipotese
filogenética foi proposta contendo tais evidéncias.



3 MATERIAL E METODOS

3.1 Grupos interno e externo

Como grupo interno foram consideradas as sete espécies nominais descritas para o
género Thoropa, T. bryomantis, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T.
saxatilis e T. taophora. Como grupo externo foram selecionadas primeiramente 12 espécies de
Cycloramphus, cobrindo os diferentes grupos fenéticos propostos (Bokermann, 1951; Heyer,
1983a): C. brasiliensis (Steindachner, 1864), C. carvalhoi (lzecksohn, 1983), C.
eleutherodactylus (Miranda-Ribeiro, 1920), C. fuliginosus Tschudi, 1838, C. granulosus Lutz,
1929, C. lithomimeticus Silva & Ouvernay, 2012, C. mirandaribeiroi Heyer, 1983, C. ohausi
(Wandolleck, 1907), C. parvulus (Girard, 1853), C. semipalmatus (Miranda-Ribeiro, 1920), C.
stejnegeri (Noble, 1924) e C. valae Heyer, 1983. Além disso, foram incluidos neste estudo
espécies de outras linhagens de Neoaustrarana (Streicher et al., 2018), como Alsodidae: Alsodes
neuquensis Cei, 1976, A. nodosus (Dumeéril & Bibron, 1841), Eupsophus emiliopugini Formas,
1989, E. roseus (Duméril & Bibron, 1841) e Limnomedusa macroglossa (Dumeéril & Bibron,
1841); Batrachylidae: Atelognathus patagonicus (Gallardo, 1962), Batrachyla leptopus Bell,
1843, B. taeniata (Girard, 1855) e Hylorina sylvatica Bell, 1843; e Hylodidae: Crossodactylus
gaudichaudii Duméril & Bibron, 1841, Hylodes asper (Mller, 1924), H. phyllodes Heyer &
Cocroft, 1986 e Megaelosia goeldii (Baumann, 1912). Além das espécies de Rhinodermatidae,
Insuetophrynus acarpicus Barrio, 1970 e Rhinoderma darwinii Duméril & Bibron, 1841; e de
Telmatobiidae, Telmatobius pinguiculus Lavilla & Laurent, 1989. Totalizando 28 taxons.
Todos esses taxons foram sugeridos como estreitamente relacionadas a Thoropa em hipéteses
filogenéticas anteriores, tanto baseadas em evidéncias morfologicas, quando as mais recentes
que se basearam principalmente evidéncias moleculares.

3.2 Levantamento de caracteres e 0s métodos para as observacgdes morfoldgicas

Na primeira etapa do levantamento de caracteres, foi realizada uma extensa revisao de
literatura dos principais caracteres (e seus estados) de morfologia externa e interna dos
membros do género Thoropa, da familia Cycloramphidae, e do restante do grupo externo; essas
informac@es foram obtidas de descri¢fes originais e redescri¢cdes de adultos e girinos, analises
filogenéticas prévias e estudos focando em uma Unica ou em um complexo de estruturas
morfologicas. Alguns caracteres obtidos da literatura foram utilizados da forma como
concebidos em suas descri¢des originais, outros foram reinterpretados ou adaptados ap6s
observacao pessoal de espécimes.

Em um segundo momento, foram realizadas observacfes pessoais e descrigdes da
morfologia de diferentes semaforontes em diferentes fases da vida (larvas, jovens e adultos)
depositados em colecdes cientificas. As observagdes foram realizadas sob microscopios
estereoscopicos e especimes e/ou detalhes deles foram fotodocumentados. Apos a observagado
da morfologia externa das larvas, alguns espécimes foram submetidos ao protocolo de
clareamento e coloracdo diferenciada de ossos e cartilagens (TAYLOR & VAN DYKE, 1985)
para a observacdo do esqueleto. Apos a etapa do alcian blue, o processo foi pausado para que
o0s espécimes fossem dissecados para a inspe¢do de musculos, utilizando lugol para melhor
visualizacdo, e das cavidades bucofaringeas, utilizando uma solucéo de azul de metileno 5%.
O procedimento foi finalizado ap6s as descri¢cBes e fotodocumentagGes. Apos 0 exame da
morfologia externa alguns espécimes adultos foram dissecados para a observacdo de masculos
e visceras e outros foram fotografados utilizando raios-x digitais, para a analise de seus 0ssos.



A definicdo e observacgéo dos caracteres gerais de adultos e larvas foram baseadas em:
Lynch (1971) , Trueb (1973), Heyer (1975, 1983a), Duellman & Trueb (1986), McDiarmid &
Altig (1999), Haas (2003) e Grant et al. (2006) e Luna, McDiarmid & Faivovich (2018), bem
como em trabalhos mais recentes, que ajudaram na determinacdo de caracteres especificos
observado nas espécies de Thoropa (e Cycloramphidae), como Colago, Bittencourt-Silva &
Silva (2020), Assis et al. (2021), Colaco et al. (2021), Dias et al. (2021) e Sabbag et al. (2022b).
As referéncias seguidas e/ou adaptadas para a nomeagdo e determinagdo de estados-de-
caracteres especificos estdo nas descrigdes dos mesmos presentes no topico “3.1 Descri¢ao dos
Caracteres” nos Resultados. Na Tabela 1 se encontram as fontes de caracteres (literatura ou
observacao pessoal) larvais e adultos para as espécies utilizadas neste estudo.

A classificagdo dos semaforontes em estagios discretos aqui seguiu Gosner (1960) para
as larvas do grupo externo em geral e Colaco & Silva (2022) para os Cycloramphidae. Para
eventuais comparacdes na discussdo estudos ontogenéticos de grupos especificos também
foram utilizados aqui (e.g. VERA CANDIOTI, NUNEZ & UBEDA, 2011; GROSSO et al.
2022) mesmo que nao tenham fornecido ou adaptado um sistema de classificacao. Os espécimes
depositados na Colecdo Herpetoldgica do Laboratorio de Historia Natural, Anatomia
Comparada e Sistematica de Anfibios - UFRRJ foram eutanasiados seguindo as orienta¢des do
Conselho Nacional de Controle da Experimentacdo Animal (CONCEA, 2015), por meio do uso
da solucdo MS222 (metanossulfonato de tricaina). Todos os espécimes foram fixados em
formaldeido 10%. Posteriormente, os adultos foram transferidos e armazenados em alcool 70%
e os girinos em formaldeido 5%. Para uma lista completa de espécimes examinados, bem como
suas colecOes consulte o Anexo V.



Tabela 1. Fonte das informagdes da morfologia das larvas e adultos utilizados neste estudo.

Espécie Larvas Adultos
T. bryomantis - Assis et al. (2021)
T lutzi Bokermann (1965); Dias et al. (2021); Observacdo Cochran (1955); Lynch (1971, 1978); Assis et al. (2021); Observacéo
' pessoal pessoal
T. megatympanum Caramaschi & Sazima (1984); Dias et al. (2021); Caramaschi & Sazima (1984); Luna, McDiarmid & Faivovich (2018);
- megatymp Observacéo pessoal Sabbag et al. (2022b); Observacdo pessoal
T. miliaris Wassersug & Heyer (1988); Barth (1951); Dias et al. Bokermann (1965); Lynch (1971, 1978); Heyer (1975); Sabbag et al.
' (2021); Observagdo pessoal (2022b); Observacdo pessoal
T petronolitana Wassersug & Heyer (1988); Bokermann (1965); Dias Bokermann (1965); Lynch (1971, 1978); Heyer (1975); Luna, McDiarmid
- PErop et al. (2021); Observacdo pessoal & Faivovich (2018); Sabbag et al. (2022b); Observacao pessoal
T. saxatilis Cocroft & Heyer (1988); Dias et al. (2021); Cocroft & Heyer (1988); Sabbag et al. (2022b); Observagéo pessoal
Observacéo pessoal
§ T taophora Bokermann (1965); Moura et al. (2019); Dias et al. Feio, Napoli & Caramaschi (2006); Luna, McDiarmid & Faivovich
= - 1aop (2021); Observagdo pessoal (2018); Sabbag et al. (2022b); Observacgéo pessoal
(o
a . brasiliensis eyer a); Dias et al. ; Observacéo pessoa eyer a); Observagdo pessoa
E C. brasiliensi H (1983a); Di . (2021); Ob 4 I H (1983a); Ob a |
i
(% C. carvalhoi Almeida-Silva et al. (2019) Izecksohn (1983 “1982”); Observacao pessoal
C. eleutherodactylus ) Lynch (1971); Heyer (1983a); Observacao pessoal
C. fuliginosus Heyer (1983a); Dias et al. (2021); Observacdo pessoal ~ Lynch (1971); Heyer (1975); Heyer (1983a); Observacao pessoal
C. granulosus - Lynch (1971); Heyer (1983a); Observacao pessoal
C. lithomimeticus STV quernay (002 (ot el (g Silva & Ouvernay, 2012; Observacao pessoal
Observacéo pessoal
C. mirandaribeiroi - Heyer (1983a); Observagéo pessoal
C. ohausi - Lynch (1971); Heyer (1983a); Observacao pessoal



. parvulus

. semipalmatus

Lutz (1944)

Heyer & Crombie (1979); Heyer (1983a); Wassersug

Lynch (1971); Heyer (1975);

Heyer (1983a); Observagéo pessoal

. goeldii

Wassersug & Heyer (1988); Nuin, (2003); Dias et al.

(2021);

. stejnegeri & Heyer (1988); Lavila (1991); Observacio pessoal Lynch (1971); Heyer (1975); Heyer (1983a); Observacao pessoal

. valae Heyer (1983b) Heyer (1983a); Observagéo pessoal

. neuquensis Barrasso et al. (2016) Cei (1976); Barrionuevo (2017)
© . nodosus Diaz & Valencia (1985) Heyer (1975); Observacéo pessoal
15}
©
"g . emiliopugini Formas (1989); Vera Candioti, Nufiez & Ubeda (2011)  Formas (1989)
< . . . Lynch (1971, 1978); Heyer (1975); Formas & Vera (1980); Barrionuevo

. roseus Formas & Pugin (1978); Wassersug & Heyer (1988); (2017); Observacao pessoal

Blotto & Alcalde (2006); Dias et al. (2021); Gongalves  Lynch (1971, 1978); Olivera-Lépez, Camargo & Maneyro (2021);
. macroglossa ~
et al. (2022) Observacéo pessoal

. patagonicus Cei (1965); Wassersug & Heyer (1988): Igglsr;((:)gl(lgn, 1978); Heyer (1975); Barrionuevo (2017); Observagao
(5}
©
E . leptopus Formas (1976); Alcade (2007); Grosso et al. (2022) Lynch (1971, 1978); Heyer (1975); Observacao pessoal
4=
& . Formas (1976); Wassersug & Heyer (1988); Diasetal.  Lynch (1971, 1978); Heyer (1975); Barrionuevo (2017); Observacao
s . taeniata .
g (2021); Grosso et al. (2022) pessoal

. Wassersug & Heyer (1988); Cardenas-Rojas et al. ) . . x
. sylvatica (2007); Grosso et al., 2022 Lynch (1971, 1978); Barrionuevo (2017); Observagdo pessoal
. . Wassersug & Heyer (1988); Silva-Soares et al. (2015); . . x

. gaudichaudii Dias et al, (2021): Observagio pessoal Lynch (1971); Heyer (1975); Observacdo pessoal
§ . asper \(/ggi%(;rsw & Heyer (1988); Nogueira-Costa et al. Lynch (1971); Heyer (1975); Observacdo pessoal
e
o
]>:~ . phyllodes Heyer et al. (1990); Dias et al. (2021) Observacéo pessoal

Lynch (1971); Heyer (1975); Observacdo pessoal
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I. acarpicus Diaz & Valencia (1985); Rabanal & Formas (2009) Lynch (1978), Diaz, Valencia & Sallaberry (1983); Barrionuevo (2017)
@
R. darwinii Wassersug & Heyer (1988); Lavilla (1987); Formas
(2013)
T.pinguiculus Lavila & Barrionuevo (2005); Vera Candioti (2008); Barrionuevo (2017)

Barrionuevo & Baldo (2009)

11



3.3 Arcabouco tedrico e a determinacéo dos estados-de-caracteres

O presente trabalho é baseado Unica e exclusivamente em evidéncias morfoldgicas para
a proposicao da hipotese filogenética. A descricdo dos caracteres aqui foi realizada na forma de
estabelecer relacGes entre as observacdes de partes dos semaforontes (sensu HENNIG, 1966),
quando disponiveis, em diferentes fases da vida, incluindo a larval, que nos altimos 20 anos
tem se tornado uma fonte importante de caracteres no processo de inferéncia de hipoteses
filogenéticas em anura de um modo geral (MAGLIA et al., 2001; PUGENER et al., 2003;
HAAS, 2003; MIRANDA et. al., 2014).

As observacdes sobre os semaforontes foram utilizadas como base para as proposicdes
entre caracteres (sujeitos) e as propriedades que os mesmos manifestam (predicados), que na
literatura corrente sdo descritos como estados-de-caracteres (e assim serdo referidos aqui), para
o estabelecimento de perguntas de “por qué”, como contrastes entre as propriedades observadas
nos grupos interno e externos, e.g. — por qué amostras da espécie A apresentam a propriedade
X para o carater 1, enquanto as da espécies B apresentam a propriedade Y? — (FITZHUGH,
2006). Outra orientacdo da pesquisa, que difere substancialmente do que é apresentado nas
pesquisas filogenéticas atualmente, é o abandono do termo homologia, como elaborado por
Owen (1847) e substituicdo do mesmo por "homologues™ conforme redefinido por Lankester
(1870) (ainda sem uma traducdo ndo ambigua para o portugués). Em linhas gerais, as
observac@es dos caracteres morfoldgicos, para fins de comparacéo e descricao de propriedades,
sdo feitas com base nas nossas interacbes com objetos vivos no presente e guiada por
congruéncia topogréafica peculiar ao corpo dos organismos estudados. Ou seja, da macro
observacao de pernas e bragos (por exemplo) em vertebrados, para estruturas que compdem
esses elementos esqueléticos em subunidades subsequentes; de modo que observagdes mais
gerais nas estruturas que compdem o corpo dos organismos orientam a percepgao de estruturas
que séo subunidades desta em escalas menores. Como exemplo, as cartilagens que compdem a
sustentacdo das bainhas mandibulares dos girinos: as cartilagens que comp8em a infra rostral,
sdo "homologues™ (merecem 0 mesmo nome por conta de suas posic¢des relativas) e podem ser
comparadas, sendo variacbes na forma das mesmas, descritas como propriedades - e.g.
Cartilagem suprarostral composta por trés elementos versus supra rostral compostas por um
unico elemento.

Apo0s as observagoes/levantamentos e determinacdo dos predicados associados a cada
atributo topograficamente identificado e adequadamente nomeado (seguindo-se para tal a
literatura pertinente), os dados relativos a cada pergunta de "por qué X e ndo Y™ foram
transformados em valores numéricos (e.g. 0, 1, 2... n), e transferidos para uma matriz de
caracteres no programa Mesquite 3.70 (MADDISON & MADDISON, 2021), onde as linhas
representam os taxons, as colunas os caracteres e cada célula individual, as "qualidades"
observadas. As observagdes de alguns caracteres resultaram em mais de uma qualidade se esses
sdo adequadamente representados na matriz. Para facilitar a visualizacdo, uma vez que os dois
simbolos séo tratados da mesma forma pelo algoritmo do programa analitico (TNT) os
caracteres inaplicaveis e desconhecidos para alguns taxons foram codificados como “-” e “?”,
respectivamente.

3.4 A inferéncia da hipdtese filogenética

O embasamento tedrico-filosofico para as inferéncias filogenéticas aqui utilizaram da
estrutura do raciocinio abdutivo, onde: baseado no conhecimento prévio sobre 0s taxons e seus
atributos, e nas teorias que dao conta de explicar a origem, fixacdo e compartilhamento (ou nao)
de similaridades (e.g. selecdo natural e sexual e ancestralidade comum), o objetivo foi propor
uma hipotese que desse conta de explicar os contrastes entre as propriedades observadas nos
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diferentes semaforontes que compdem 0s grupos interno e externo (FITZHUGH, 2006a,b,
2016). Portanto, o presente trabalho abordara quatro classes de hipoteses explicativas sobre 0s
caracteres compartilhados: especifica, ontogenética, filogenética e de dimorfismo sexual (Fig.
2). Estas, por sua vez, relacionadas a dois tipos de causas, as “proéximas”, que ocorrem durante
os ciclos de vida dos organismos em questdo, e “altimas”, relacionada a histdria evolutiva dos
mesmos (MAYR, 1961; LALAND et al. 2011), sendo esses dois tipos de causa, englobados no
estudo da sistematica (FITZHUGH, 2016).

presente
— 38828 L8888
$L08e m
Hipdtese
W especifica
L X T LL88s
Les e 2L e
Hipétese
filogenética

adulto
(semaforonte)

larva
(semaforonte)

L

embrido

(semaforonte)
Hipétese
ontogenética
pass;()
Hipétese do
dimorfismo sexual

Figura 2. As diferentes classes de hipoteses na sistematica utilizadas no presente estudo. (adaptada de Fitzhugh,
2016; Mortimer et al., 2021; baseada em Hennig, 1966).

As inferéncias filogenéticas foram realizadas através do programa TNT 1.5
(GOLOBOFF, FARRIS & NIXON, 2008), com todos os atributos expressos nas colunas e
linhas da matriz possuindo 0 mesmo peso e todos os multiestado foram tratados como ndo
aditivos. Para buscar arvores que representem a melhor explicacdo da origem e fixagcdo dos
atributos observados, via a proposicdo de taxons adicionais (ancestrais) durante a evolucéao
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envolvendo os semaforontes representativos dos taxons amostrados, foi realizada uma anéalise
de parcimonia utilizando o algoritmo da busca tradicional TBR (Tree Bisection—Reconnection
branch swapping method), com 100 replicagdes, salvando 10 arvores mais curtas (com o menor
numero de eventos de mudanca e fixacdo de atributos) a cada repeticdo da analise. A espécie
escolhida para o enraizamento da arvore para a analise foi T. pinguiculus. As espécies E.
emiliopugini e M. goeldii foram retiradas da anélise final devido ao alto grau de politomias que
suas presencas proporcionaram nas analises. Os estados-de-carater observados em apenas um
taxon (autapomorficos; 5, 21, 22, 27, 60, 64, 69, 71, 72 e 44) também foram retirados da analise
final. A distribuigdo de alguns caracteres (ou “séries de transformagdes”) importantes para a
sistematica do género Thoropa foram analisadas e discutidos utilizando o programa TNT 1.5
(MADDISON & MADDISON, 2021).

14



4 RESULTADOS

O presente estudo identificou um total de 125 caracteres morfoldgicos nos 35 taxons
terminais propostos. Os caracteres englobam diferentes semaforontes e sistemas, sendo 48
caracteres larvais: 35 de morfologia externa e 13 de morfologia interna, dos quais sete sdo de
esqueleto cartilaginoso, um da cavidade oral e cinco da musculatura; e 77 caracteres adultos,
destes 57 de morfologia externa, e 20 de interna, 19 osteoldgicos e um da musculatura. Estas
observagdes subsidiaram hipéteses explicativas individuais de origem e fixacdo dos estados-
de-carater sob a forma de uma matriz de dados polarizados (Anexo VI) para os taxons
estudados.

4.1 Descricdo dos caracteres em semaforontes larvais

1. Posicéo dos olhos

Quando nos referimos a posicdo dos olhos, indicamos onde estas estruturas Sao
localizadas na cabeca das larvas, diferentemente da orientacdo (ALTIG & MCDIARMID,
1999). Apesar de a posi¢cdo dos olhos sugerir estar estreitamente associada a exploracdo dos
microhabitats, poucas hipoteses filogenéticas utilizaram estes estados-de-carater (HAAS,
2003). A diversidade de formas existente parece representar um continuo quanto ao grau de
dorsalidade/lateralidade, porém com base nos semaforontes observados aqui, reconheco dois
estados:

(0) dorsal ou dorsolateral.

A. neuguensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C.
brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. valae, E. emiliopugini, E. roseus, H.
asper, H. phyllodes, H. sylvatica, L. macroglossa, M. goeldii, T. pinguiculus, T. lutzi, T.
megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

(1) lateral ou anterolateral.
C. carvalhoi, C. parvulus, C. stejnegeri, I. acarpicus, R. darwinii.

2. Menisco na margem dorsal na iris larval (Fig. 3)

Diferentes estruturas oculares foram reportadas em girinos de diferentes espécies, cada
uma delas com suas proprias peculiaridades estruturais e ontogenéticas (COLACO,
BITTENCOURT-BUENO & SILVA, 2020). Vera Candioti et al. (2005) descreveram uma
estrutura ocular nomeada de umbraculo (MANN, 1931) em E. calcaratus (Gtinther, 1881) e
Barrasso et al. (2016) observaram uma estrutura semelhante nos olhos de A. neuquensis Cel,
1976 e A. gargola Gallardo, 1970 chamada por eles de Eligio (VAN DIJK, 1966). Devido a
ambas as descri¢cdes ndo terem realizado estudos mais detalhados da morfologia e ontogenia
das estruturas, iremos seguir a interpretacéo de Colaco, Bittencourt-Silva & Silva (2020) e tratar
a estrutura observada nos olhos dos girinos de Cycloramphidae, o Menisco (MIRANDA-
RIBEIRO, 1920), como ndo homologas as outras estruturas oculares presentes nos demais
tdxons estudados.
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(0) ausente

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, E.
emiliopugini, E. roseus, H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, I. acarpicus, L.
macroglossa, M. goeldii, R. darwinii, T. pinguiculus.

(1) presente

C. brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. parvulus, C.
stejnegeri e C. valae, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T.
saxatilis, T. taophora.

500 pm

"
o
)

Figura 3. Menisco nos olhos dos Cycloramphidae. (A) girino e (C) adulto de C. lithomimeticus, (B) girino de T.
saxatilis e (D) adulto de T. miliaris.

3-4: Dobra opercular e espiraculo

O espiraculo é uma estrutura exclusiva das larvas de anuros, que guia a eliminacdo da
agua que entra pela boca e é utilizada na respiragéo branquial (MCDIARMID & ALTIG, 1999).
Essa estrutura é resultado do crescimento de uma projecédo de pele (o opérculo) que recobre 0s
arcos branquiais (STARRETT, 1973). Orton (1953) figura entre as primeiras pesquisadoras em
sistematica de anfibios anuros a investigar a diversidade morfoldgica do espiraculo, que ela
utiliza para propor subdivisdes entre os grandes clados dos anfibios anuros. Mais tarde, Starrett
(1973) ao estudar o desenvolvimento do espirdculo em varios grupos, reinterpretou 0s
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resultados de Orton (1953) e associou a diversidade & forma como ocorre a fusdo do opérculo
a parede abdominal. Além disso, o espiraculo pode apresentar pequenas variacbes em seu
posicionamento, direcionamento da abertura e forma e extensdo do tubo espiracular, que
apresenta variacGes em diversos grupos em anura (ALTIG & MCDIARMID, 1999).

3. Resultado do processo de dobra opercular

Na maioria das larvas de Neobatraquios (Orton tipo 1V) o espiraculo é lateral, sinistro e
tubular e se forma através da dobra e fusdo opercular com a pele abdominal da direita para a
esquerda (STARRETT, 1973). Em anuros que se desenvolvem de forma direta ou de linhagens
endotroficas/nidicolas um espiraculo semelhantes as formas exotroficas aparentemente nunca
chega a se formar (ANSTIS et al. 2011; CALLERY & ELINSON, 2000; THIBAUDEAU &
ALTIG, 1999), exibindo apenas uma fusdo ao vitelo médio-ventralmente. Baseado nisso, aqui
reconheco dois estados:

(0) um Unico espiréaculo sinistro

A. neuguensis, A, nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C.
brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. valae, E. emiliopugini, E. roseus, H.
asper, H. phyllodes, H. sylvatica, Insuetophrynus acarpicus, L. macroglossa, M.
goeldii, T. pinguiculus T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T.
saxatilis, T. taophora.

(1) espiraculo aparentemente nunca chega a se formar
C. carvalhoi, C. parvulus, C. stejnegeri, R. darwinii.

4, Forma do tubo espiracular

(0) parede interna presente, tubular, livre do corpo

A. neuguensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, H. asper, H.
phyllodes, L. macroglossa, M. goeldii, T. pinguiculus.

(1) parede interna ausente (Sem tubo externo)

C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. valae, E. emiliopugini, E. roseus,
H. sylvatica, Insuetophrynus acarpicus, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T.
petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

(-) ndo aplicavel
C. carvalhoi, C. parvulus, C. stejnegeri, R. darwinii.

5 -6: Abertura proctodeal e tubo de evacuacdo

Nas larvas dos anuros, a eliminacdo das excretas é realizada através da abertura
proctodeal, que pode se projetar externamente ao corpo, e forma um tubo de evacuagédo (do
inglés “vent tube”) (MCDIARMID & ALTIG, 1999; ECHEVERRIA, 2004). Os estudos que
incluem a morfologia do tubo de evacuagéo geralmente consideram o posicionamento da
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abertura e/ou sua relacdo com a nadadeira ventral (ver ALTIG & MCDIARMID, 1999; HAAS,
2003). Quanto a sua orientacdo, o tubo de evacuacdo dos girinos pode se apresentar de trés
formas: abertura medial (como observado em todos os girinos conhecidos de Cycloramphidae),
com abertura para o lado direito ou o esquerdo do corpo (ALTIG & JOHNSTON, 1989;
MCDIARMID & ALTIG, 1999).

5. Tubo de evacuacgéo da abertura proctodeal

(0) forma tubo externo

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C.
carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. parvulus, C. stejnegeri, C. valae, E.
emiliopugini, E. roseus, H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, Insuetophrynus acarpicus,
Limnomedusa macroglossa, M. goeldii, R. darwinii, T. pinguiculus, T. lutzi, T.
megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

(1) ndo forma tubo externo (aqui a abertura para excrecéo se abre na superficie posterior do
abdémen)

B. taeniata.

6. Orientacéo da abertura proctodeal ou tubo de evacuagdo

(0) se abre para o lado direito do corpo (destro)

A. neuguensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, H. asper, H.
phyllodes, H. sylvatica, Insuetophrynus acarpicus, Limnomedusa macroglossa, M.
goeldii, T. pinguiculus.

(1) se abre na linha medial do corpo

C. brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. parvulus, C.
stejnegeri, C. valae, E. emiliopugini, E. roseus, R. darwinii, T. lutzi, T. megatympanum,
T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

7- 9: Projecao posterolateral do corpo (aba abdominal) (Fig. 4)

Descrita pela primeira vez por Bokermann (1965) como “disco abdominal formando ou
ndo uma prega lateral”” em girinos do género Thoropa, esse carater tem sido reportado em todas
as descrigOes de girinos quase-terrestres (ver DIAS et al., 2021 e COLACO et al., 2021 para
um resumo) e terrestres (HEYER & CROMBIE, 1979; LUTZ, 1943, 1944; ZOCCA et al.,
2014) de Cycloramphidae e foi recentemente proposto como uma possivel sinapomorfia para a
familia por Dias et al. (2021). Essa estrutura tem origem em uma expansdo da margem ventral
posterior do abddémen e ventral e laterais do tubo de evacuacéo, fusionadas em estagios iniciais
de desenvolvimento, formando uma projecao de pele, que cobre parcialmente (ou totalmente
dependendo do estagio) os brotos dos membros posteriores e o tubo de ventral (COLACO &
SILVA, 2022). Este estado de carater € exclusivo da familia Cycloramphidae, sem relatos em
qualquer outra linhagem de anuros, e a variagdo em sua morfologia se mostrou bastante
informativa na classificacdo dos Cycloramphidae.
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Figura 4. Margem prosterolateral do corpo nas larvas de Cycloramphidae. (A) T. miliaris e (B) C. lithomimeticus.

7. Margem posterolateral do corpo

(0) o limite do corpo na regido posterior do abdémen € a parede corporal

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, E.
emiliopugini, E. roseus, H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, Insuetophrynus acarpicus,
Limnomedusa macroglossa, M. goeldii, R. darwinii, T. pinguiculus.

(1) o limite da regido posterior do abdémen é expandido formando uma aba abdominal

C. brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. parvulus, C.
stejnegeri e C. valae, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T.
saxatilis, T. taophora.

8. Extensdo da aba abdominal

Apesar de ser sugerida como uma sinapomorfia para a familia Cycloramphidae, a
variacdo em atributos da aba abdominal ainda n&o foi bem explorada. Aqui, séo apresentadas
observacdes ligadas a essa extensdo desta estrutura na regido lateral do corpo.

(0) aba abdominal estendendo-se da regido do espiraculo até o tubo de evacuacdo, formando
uma projecao de pele continua

C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. valae, T. lutzi, T. petropolitana.

(1) Aba abdominal estendendo-se de proximo ao espiraculo até o tubo de evacuagdo, com uma
constricdo separando a porcéo posterior da lateral

T. saxatilis, T. taophora.
(2) aba abdominal reduzida, geralmente cobrindo apenas a regiéo do tubo de evacuacgéo
C. carvalhoi, C. parvulus, C. stejnegeri, T. megatympanum e T. miliaris.
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(-) néo aplicavel

A. neuqguensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, E.
emiliopugini, E. roseus, H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, Insuetophrynus acarpicus,
Limnomedusa macroglossa, M. goeldii, R. darwinii, T. pinguiculus.

9. Formato da margem posterior da aba abdominal

(0) unilobado (a pele forma uma aba com margem continua)

C. carvalhoi, T. megatympanum, T. miliaris, T. saxatilis, T. taophora.
(1) levemente bilobado (com uma pequena depressdo medial)

C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. valae.
(2) bilobado (com uma endentacdo medial)

C. lithomimeticus, C. parvulus, C. stejnegeri, T. lutzi, T. petropolitana.
(-) ndo aplicavel

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, E.
emiliopugini, E. roseus, H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, Insuetophrynus acarpicus,
L. macroglossa, M. goeldii, R. darwinii, T. pinguiculus.

10- 16: Cauda e nadadeiras (Fig. 5)

Diferente dos adultos, as larvas dos anuros apresentam como principais caracteristicas
uma cauda muscular pds-proctodeal (MCDIARMID & ALTIG, 1999; HANDRIGAN &
WASSERSUG, 2007). Essa cauda, por sua vez, geralmente possui um par de nadadeiras (dorsal
e ventral) (ALTIG & MCDIARMID, 1999). As formas com que as nadadeiras se apresentam
sdo amplamente utilizadas em descri¢des e classificagdes em diferentes niveis taxondmicos e
possuem forte relacdo com habitat onde os girinos se desenvolvem e como eles os exploram
(MCDIARMID & ALTIG, 1999; ALTIG & JOHNSTON, 1989). Colago & Silva (2022)
forneceram hipdGteses ontogenéticas que ddo conta de explicar as diferencas morfoldgicas
(origem e desenvolvimento) entre as nadadeiras dos demais girinos e 0s girinos de
Cycloramphidae como estados mais derivados.

10. Desenvolvimento da nadadeira dorsal

(0) Nadadeira dorsal formando uma grande crista de pele arqueada.

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata, C. gaudichaudii,
E. emiliopugini, E. roseus, H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, Insuetophrynus
acarpicus, L. macroglossa, M. goeldii, R. darwinii, T. pinguiculus.

(1) Nadadeira dorsal reduzida em altura, restrita a uma pequena crista de pele acima do encontro
dos mibmeros.
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C. brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. parvulus, C.
stejnegeri, C. valae, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T.
saxatilis, T. taophora.

Figura 5. Nadadeiras e tubo de evacuagdo. (A) C. lithomimeticus, (B) T. miliaris, (C) T. lutzi, (D) C. brasiliensis.

11. Desenvolvimento da nadadeira ventral

(0) Nadadeira ventral formando uma grande crista de pele arqueada.

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata, C. gaudichaudii,
E. emiliopugini, E. roseus, H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, I. acarpicus, L.
macroglossa, M. goeldii, R. darwinii, T. pinguiculus.

(1) Nadadeira ventral reduzida em altura, restrita a uma pequena crista de pele acima do
encontro dos midmeros.

C. brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. parvulus, C.
stejnegeri, C. valae, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T.
saxatilis, T. taophora.
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12. Origem da nadadeira dorsal

(0) Origem da nadadeira sobre o corpo, entre os miémeros do 1/3 posterior do corpo

A. neuquensis, A. nodosus, B. leptopus, E. emiliopugini, E. roseus, H. sylvatica, M.
goeldii.

(1) Origem da nadadeira na jungéo corpo-cauda

A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, H. asper, H. phyllodes, I. acarpicus, L.
macroglossa, R. darwinii, T. pinguiculus.

(2) Origem da nadadeira entre os miomeros da cauda

C. brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. parvulus, C.
stejnegeri, C. valae, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T.
saxatilis, T. taophora.

13. Origem da nadadeira ventral

(0) Origem da nadadeira na jungéo corpo-cauda

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata, C. gaudichaudii,
E. roseus, H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, I. acarpicus, L. macroglossa, M. goeldii,
R. darwinii, T. pinguiculus.

(1) A partir do 1/3 anterior da cauda

C. brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. stejnegeri, C. valae,
E. emiliopugini, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis,
T. taophora.

14. Forma da nadadeira ventral

Sampson (1900) foi a primeira a chamar atencdo para uma modificacdo na porcgao
anterior da nadadeira em uma “sola”, provavelmente com observagdes realizadas com base em
girinos do que hoje conhecemos como T. saxatilis, que auxiliaria na adeséo as rochas. Barth
(1956) relatou a presenca de uma estrutura homologa a nadadeira ventral, dos girinos
generalistas, nos girinos de T. miliaris o qual denominou de “bordo saliente ventral”. Cocroft
& Heyer (1988) foram os primeiros a descreverem formalmente esse estado de carater,
juntamente com a descricéo do girino de T. saxatilis e Dias et al. (2021) sugeriram a nadadeira
modificada em uma calha como sinapomorfia para o género Thoropa, chamando aten¢do para
a diferenca da modificacé@o nas diferentes espécies. E o status de homologues entre a nadadeira
ventral modificada dos girinos de Thoropa e das demais espécies foi sugerido por Colago &
Silva (2022) atraveés do estudo da ontogenia da mesma.

(0) Tipica, em forma de uma lamina ou crista epidérmica.

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C.
brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. parvulus, C. stejnegeri
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e C. valae, E. emiliopugini, E. roseus, H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, I. acarpicus,
L. macroglossa, M. goeldii, R. darwinii, T. pinguiculus.

(1) Achatada no seu eixo dorso-ventral, em forma de calha
T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

15. Extensdo da modificacdo da nadadeira ventral formando uma calha

(0) Modificada ao longo da metade anterior da cauda
T. lutzi, T. saxatilis.
(1) Modificada apenas posteriormente
T. petropolitana.
(2) ao longo de toda a nadadeira
T. megatympanum, T. miliaris, T. taophora.
(-) ndo aplicavel

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C.
brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. parvulus, C. stejnegeri
e C. valae, E. emiliopugini, E. roseus, H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, I. acarpicus,
L. macroglossa, M. goeldii, R. darwinii, T. pinguiculus.

16. Associacdo da nadadeira ventral com o tubo de evacuacgao

(0) Associado

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, C. gaudichaudii, E. emiliopugini, E. roseus,
H. asper, H. sylvatica, I. acarpicus, L. macroglossa, R. darwinii, T. pinguiculus, T. lutzi,
T. saxatilis, T. taophora.

(1) Livre

C. brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. parvulus, C.
stejnegeri e C. valae, M. goeldii, T. megatympanum, T. petropolitana, T. miliaris.

(-) Nao se aplica
B. taeniata.

17- 35: Estruturas orais larvais (Fig. 6)

As pecas bucais do girino sdo Unicas e representam um complexo de caracteristicas
exclusivas dos anuros, com morfologias Unicas nos diferentes agrupamentos filogenéticos
(HAAS, 2003; ALTIG, 2006). No entanto, as interpretacdes da morfologia externa associada a
boca dos anuros mudaram dramaticamente ao longo do tempo e hoje somos capazes de
interpretar subunidades homologas, e consequentemente reconhecé-las como caracteres
distintivos (HAAS, 2003). O disco oral das larvas dos anuros, levando em conta sua diversidade
e complexidade, pode ser dividido em: partes queratinizadas, que incluem as bainhas
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mandibulares e queratodontes e partes moles, onde estdo incluidas todas as demais estruturas
do disco e suas variagdes de forma como um todo (ALTIG, 2007). O disco oral é composto de
l&bios superiores (anteriores) e inferiores (posteriores), cristas labiais transversais e papilas
marginais e submarginais (ALTIG, 2007). Os caracteres aqui inclusos, sdo referentes as
estruturas constituintes e a propria variacdo na forma do disco oral como um todo.

Figura 6. Disco oral dos girinos de Cycloramphidae. (A) T. miliaris e (B) C. stejnegeri.

17- 21: Bainhas Mandibulares

Partes orais queratinizadas incluem as bainhas mandibulares (comumente reportadas
como “bicos corneos™), que sao estruturas amplamente presentes nos discos orais nas larvas de
anuros Orton (1953) tipo 111 e IV, e ausente em todos o pipideos e na maioria dos Microhylideos
(larvas tipo I e 1) (ORTON, 1953; STARRETT, 1973; HAAS, 2003). Geralmente apresentam
formas arqueadas que variando entre formas de “U” ou “V” e margens serradas, que podem
variar quanto a sua densidade, forma, tamanho, e presenca ou auséncia e a sua queratinizacdo
(ALTIG & MCDIARMID ,1999).

17. Morfologia e queratiniza¢do da bainha mandibular superior

(0) Regular, bem desenvolvidas e queratinizadas

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C.
brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. valae, E. roseus, H.
asper, H. phyllodes, H. sylvatica, L. macroglossa, M. goeldii, T. pinguiculus, T. lutzi, T.
megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis T. taophora.

(1) Muito estreita ou vestigial, pouco queratinizadas e desenvolvidas
C. parvulus, C. stejnegeri, E. emiliopugini, I. acarpicus, R. darwinii.
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18. Morfologia e queratinizacao da bainha mandibular inferior

(0) Regular, bem desenvolvidas e queratinizadas

A. neuguensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C.
brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. valae, E. roseus, H. asper, H.
phyllodes, H. sylvatica, L. macroglossa, M. goeldii, T. pinguiculus, T. lutzi, T.
megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis T. taophora.

(1) Muito estreita ou vestigial, pouco queratinizadas e desenvolvidas
C. carvalhoi, C. parvulus, C. stejnegeri, E. emiliopugini, I. acarpicus, R. darwinii.

19. Forma da bainha mandibular superior

Diferentes autores ao descreverem larvas de Cycloramphidae reportaram mandibulas
comprimidas (lateralmente) e fortemente queratinizadas (BOKERMANN, 1965; HEYER,
1983a; COCROFT & HEYER, 1988; COLACO et al., 2021; DIAS et al., 2021). Esse estado-
de-caréater so e encontrado de forma semelhante, porém convergentemente, em outros girinos
quase-terrestres da Africa e Asia (MCDIARMID & ALTIG,1999; DIAS et al. 2021). Esse
estado foi sugerido por dos Dias et al. (2021) como uma sinapomorfia para Cycloramphidae,
porém com um alto grau de convergéncia entre 0s girinos quase-terrestres, devido a sua estreita
associacdo com o habitat onde esses girinos se desenvolvem.

(0) Bainha mandibular arqueada, em forma de “U” ou “V” invertido

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C. carvalhoi,
C. stejnegeri, E. emiliopugini, E. roseus, H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, I.
acarpicus, M. goeldii, L. macroglossa, R. darwinii, T. pinguiculus.

(1) Bainha mandibular comprimida lateralmente.

C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. valae, T. lutzi, T. megatympanum,
T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

20. Forma da bainha mandibular inferior

(0) Bainha mandibular arqueada, em forma de “U” ou “V”

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C. stejnegeri,
E. emiliopugini, E. roseus, H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, I. acarpicus, M. goeldii,
L. macroglossa, R. darwinii, T. pinguiculus.

(1) Bainha mandibular comprimida lateralmente

C. brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. parvulus, C. valae,
T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora
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21. Forma da margem incisiva das bainhas mandibulares

(0) Margem incisiva lisa
R. darwinii.
(1) Margem incisiva serrilhada

A. neuguensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C.
brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. valae, E. emiliopugini,
H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, I. acarpicus, L. macroglossa, M. goeldii, T.
pinguiculus, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilise T.
taophora

22- 30: Cristas labiais de queratodontes

A cristas labiais sdo projecGes de pele, organizadas de forma transversal em série no
disco oral das larvas de anuros (que podem ser interrompidas ou ndo), onde sdo produzidos
denticulos queratinizados (queratodontes) (MCDIARMID & ALTIG, 1999). Os queratodontes,
séo formados sucessivamente na base dos cumes labiais, se desenvolvendo e substituindo os
mais velhos a medida que eles quebram ou caem (ALTIG, 2007). As cristas e queratodontes
formam padr@es que podem ser interpretados através de “férmulas de fileiras de dentes labiais”
(em inglés LTRF). De forma resumida, nessa formula, a letra A seguida de um ndmero
representa fileiras de queratodontes no labio anterior e P do posterior, sendo Al a mais anterior
e a P3 a mais posterior do disco (com trés fileiras posteriores). Thibaudeau & Altig (1988)
apresentam um estudo abrangente sobre o desenvolvimento oral de seis espécies de anuros de
quatro familias e propdem uma via generalizada para o desenvolvimento das pecas bucais, que
geram a forma de disco oral mais comum. Outros padrées diferentes de desenvolvimento foram
apresentados, incluindo para Cycloramphidae (COLACO & SILVA, 2022). Aqui considero a
presenca/auséncia das cristas labiais (e ndo a formacéo de queratodontes) como as propriedades
a serem consideradas e cada fileira homdloga entre si, sendo a conformacdo 2/3 a mais
plesiomdrfica (HAAS, 2003).

22. Crista labial Al

(0) Presente

A. neuguensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C.
brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. parvulus, C. stejnegeri,
C. valae, E. emiliopugini, E. roseus, H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, I. acarpicus,
L. macroglossa, M. goeldii, T. pinguiculus, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T.
petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

(1) Ausente
R. darwinii.
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23. Crista labial A2

Os girinos de C. carvalhoi e C. parvulus possuem apenas uma fileira de denticulos no
l&bio anterior, aqui a determinagdo da fileira A2 como ausente se da ao fato da Al estar
localizada na borda anterior do disco, condicao presente nos dois girinos citados.

(0) Presente

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C.
brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. stejnegeri e C. valae, E. emiliopugini,
E. roseus, H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, I. acarpicus, L. macroglossa, M. goeldii,
T. pinguiculus, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T.
taophora.

(1) Ausente
C. carvalhoi, C. parvulus, R. darwinii.

24. Crista labial P1

(0) Presente

A. neuguensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C.
brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. stejnegeri, E. emiliopugini, E. roseus,
H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, I. acarpicus, L. macroglossa, M. goeldii, R.
darwinii, T. pinguiculus, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T.
saxatilis e T. taophora.

(1) Ausente
C. carvalhoi, C. parvulus.

25. Crista labial P3

(0) Presente

A. neuguensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C.
brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. valae, H. asper, H.
phyllodes, H. sylvatica, L. macroglossa, M. goeldii, R. darwinii. T. pinguiculus, T. lutzi,
T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

(1) Ausente
C. parvulus, C. stejnegeri, E. emiliopugini, E. roseus, |I. acarpicus.
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26. Interrupcgdo na crista labial Al

(0) Ausente

A. neuguensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C.
brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. valae, E. emiliopugini, E. roseus, H.
asper, H. phyllodes, H. sylvatica, |. acarpicus, L. macroglossa, M. goeldii, T.
pinguiculus, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T.
taophora.

(1) Presente
C. carvalhoi, C. parvulus, C. stejnegeri.
(-) ndo aplicavel

R. darwinii.
27. Interrupcao na crista labial A2
(0) Ausente

C. fuliginosus,

(1) Presente

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C.
brasiliensis, C. lithomimeticus, C. valae, E. emiliopugini, E. roseus, H. asper, H.
phyllodes, H. sylvatica, I. acarpicus, L. macroglossa, M. goeldii, T. pinguiculus, T. lutzi,
T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

(-) ndo aplicavel
C. carvalhoi, C. parvulus, R. darwinii.

28. Interrupcéo na crista labial P1

(0) Ausente
C. fuliginosus, E. roseus.
(1) Presente

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C.
brasiliensis, C. lithomimeticus, C. stejnegeri, C. valae, E. emiliopugini, H. asper, H.
phyllodes, H. sylvatica, I. acarpicus, L. macroglossa, M. goeldii, R. darwinii, T.
pinguiculus, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T.
taophora.

(-) ndo aplicavel

C. carvalhoi, C. parvulus.
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29. Interrupcgao na crista labial P2

(0) Ausente

A. neuguensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C.
brasiliensis, C. lithomimeticus, C. stejnegeri, E. emiliopugini, E. roseus, H. asper, H.
phyllodes, H. sylvatica, L. macroglossa, M. goeldii, R. darwinii, T. pinguiculus, T. lutzi,
T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

(1) Presente
C. carvalhoi, C. parvulus, I. acarpicus.

30. Extensdo da crista labial P3

(0) Ampla, maior que 50% da P1 e P2

A. neuguensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C.
brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. valae, H. asper, H. phyllodes, H.
sylvatica, L. macroglossa, M. goeldii, T. pinguiculus, T. lutzi, T. megatympanum, T.
miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

(1) Central, menor que 50% da P1 e P2
C. carvalhoi, R. darwinii.
(-) ndo aplicavel
C. parvulus, C. stejnegeri, E. emiliopugini, E. roseus, |I. acarpicus.

31- 34: Papilas

Entre as partes moles do disco oral, papilas talvez sejam as que mostrem a maior
variacdo em sua configuracao e incluem uma série de caracteres que podem ser divididos quanto
a sua disposicao, morfologia e quantidade ao logo do disco oral (ALTIG & MCDIARMID,
1999). A combinacdo das diferentes propriedades observadas nas papilas (bem como no disco
oral como um todo) podem fornecer importantes informacdes respectivas tanto ao habito das
espécies (e.g. larvas endotroficas possuem menor nimero de papilas), quanto de suas historias
evolutivas

31. Numero de fileiras de papilas marginais

(0) Dupla
A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, H. asper, L. macroglossa, M. goeldii.
(1) Simples

A. neuquensis, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C.
lithomimeticus, C. parvulus, C. stejnegeri e C. valae, E. emiliopugini, E. roseus, H.
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phyllodes, H. sylvatica, |. acarpicus, R. darwinii, T. pinguiculus, T. lutzi, T.
megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

32. Quantidade de papilas marginais laterais

(0) Pequenas e numerosas (Mais de 5 em cada lado)

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C.
brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. valae, E. emiliopugini, H. asper, H.
phyllodes, H. sylvatica, |. acarpicus, L. macroglossa, M. goeldii, R. darwinii, T.
pinguiculus, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T.
taophora.

(1) Duas ou trés grandes papilas de cada lado.
C. carvalhoi, C. parvulus, C. stejnegeri.

33. Papilas marginais no labio anterior (superior)

(0) Continuo ou diastema menor que 50% da largura do disco oral;
H. sylvatica, I. acarpicus, T. pinguiculus.
(1) Com grande diastema, maior que 50% da largura do disco oral.

A. neuguensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C.
brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. parvulus, C. stejnegeri,
C. valae, E. emiliopugini, E. roseus, H. asper, H. phyllodes, L. macroglossa, M. goeldii,
R. darwinii, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis e T.
taophora.

34, Papilas submarginais

(0) Presente

A. neuquensis, A. nodosus, B. taeniata, C. gaudichaudii, H. sylvatica, L. macroglossa,
M. goeldii, T. pinguiculus.

(1) Ausente

C. brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. parvulus, C.
stejnegeri, C. valae, E. emiliopugini, H. asper, H. phyllodes, 1. acarpicus, R. darwinii,
T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

35. Regido lateral do disco oral

No disco oral das larvas de algumas espécies de anuros podem ser observadas
endentacOes marginais (e ndo simples dobras que ocorram com a acomodacéo das partes do
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disco ao abrir e fechar) em diversas regides do disco, sendo a mais comum (e abordada aqui) a
lateral (MCDIARMID & ALTIG, 1999).

(0) Emarginada

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, E. emiliopugini, E. roseus, H.
phyllodes, H. sylvatica, L. macroglossa, M. goeldii.

(1) N&o emarginada

C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C.
parvulus, C. stejnegeri e C. valae, H. asper, I. acarpicus, T. pinguiculus, T. lutzi, T.
megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

36- 42: Estruturas cartilaginosas (Fig. 7)

Entre os mais notaveis sistemas morfoldgicos das larvas de anuros, esta seu sistema
esquelético cartilaginoso, que compreende diferentes subsistemas transitorios e Unicos desses
semaforontes, como o condrocranio, cartilagens supra e infrarostrais, aparato hyobranquial,
além de primordios de estruturas presentes nos adultos, como esqueleto axial e apendicular
(CANNATELLA, 1999).

A

Figura 7. Morfologia esquelética cartilaginosa em Cycloramphidae. C. lithomimeticus em (A) Visdo dorsal do
Condrocranio, (B) suprarrostral, (C) Detalhe da regido rostral e como suas pecas se encaixam; T. saxatilis em (D)
Visao dorsal do Condrocranio, (E) suprarrostral, (F) Detalhe da regido rostral e como suas pegas se encaixam Barras
de escala = 0,5mm
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36- 39: Cornos trabeculares

Os cornos trabeculares comp8em a porcdo mais anterior do condrocranio (etmoide), e
se estendem ventral- e anterolateralmente, e articulam (ou séo fusionados com) as cartilagens
suprarostrais em sua margem mais anterior (CANNATELLA, 1999). Essas estruturas podem
variar de diversas formas entre os taxons, como por exemplo em seu comprimento relativo
(HAAS, 2003) ou divergéncia distal (PUGENER et al., 2003), refletindo tanto a historia
evolutiva quanto os habitos das larvas, o que torna os caracteres provenientes dessas estruturas
importantes na proposicao de hipoteses de relacionamento em diferentes niveis (Vera Candioti,
2007).

36. Comprimento relativo do corno trabecular

(0) Curto (Menor ou igual a 20% do comprimento do condrocranio)
B. taeniata, C. stejnegeri, E. emiliopugini, L. macroglossa, R. darwinii,
(1) Longo (Maior que 20% do comprimento do condrocranio)

A. neuquensis, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, H.
sylvatica, |. acarpicus T. pinguiculus, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T.
petropolitana, T. saxatilis, T. taophora

37. Divergéncia do corno trabecular

(0) posteriormente a regido do processo articular

A. neuquensis, C. gaudichaudii, E. emiliopugini, H. sylvatica, I. acarpicus, L.
macroglossa R. darwinii, T. pinguiculus

(1) anteriormente ou sobre a regido do processo articular

B. taeniata, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. stejnegeri, T. lutzi, T.
megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

38. Margem anterior corno trabecular

(0) Regular, largura quase homogénea em toda sua extensao

A. neuquensis, B. taeniata, C. gaudichaudii, C. stejnegeri, E. emiliopugini, H.
sylvatica, |I. acarpicus, L. macroglossa, R. darwinii,

(1) Expandida e direcionada obliquamente

C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, T. pinguiculus T. lutzi, T.
megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis e T. taophora.
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39. Processus Lateralis trabeculae

Nas margens posterolaterais dos cornos trabeculares de alguns girinos podem conter (ou
n&o) um pequeno e triangular processo cartilaginosos (PUGENER & MAGLIA, 2007).

(0) Distinto
A. neuquensis, B. taeniata, C. gaudichaudii, I. acarpicus,
(1) Ausente ou pouco pronunciado

C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. stejnegeri, T. lutzi, T.
megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora, E. emiliopugini,
H. sylvatica, L. macroglossa, R. darwinii, T. pinguiculus.

40- 41: Suprarostral

A cartilagem supra-rostral € uma estrutura Unica das larvas de anuros, que tem como
funcdo a sustentacdo interna da bainha mandibular superior e geralmente é constituida por dois
elementos, corpo central e alas laterais (CANNATELLA, 1999, HAAS, 2003). O corpo central
pode apresentar diferentes pronto e graus de fusdo (e.g. distalmente, completamente, livres).
Nas larvas de Cycloramphidae, foi observada uma condicao Gnica e marcante, na qual os corpos
sdo funsionados medialmente (DIAS et al. 2021).

40. Condicao do corpo da suprarostral

(0) livres

A. neuquensis, C. gaudichaudii, E. emiliopugini, H. phyllodes, H. sylvatica, M. goeldi,
T. pinguiculus.

(1) fusionados Distalmente
I. acarpicus, R. darwinii
(2) fusionado medialmente

C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. stejnegeri, T. lutzi, T.
megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

(3) completamente fusionados
L. macroglossa.

41. Processo anterior dorsal da ala da suprarostral

Ala da cartilagem suprarostral dos girinos de Cycloramphidae possuem um conspicuo
processo anterior dorsal, que é mais pronunciado nas espécies de Cycloramphus que de Thoropa
(DIAS et al., 2021).
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(0) Ausente

A. neuguensis, B. taeniata, C. gaudichaudii, E. emiliopugini, H. sylvatica, I. acarpicus,
L. macroglossa, R. darwinii,

(1) Presente e curto

T. pinguiculus T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T.
taophora

(2) Presente, pronunciado e lateralmente expandido
C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. stejnegeri.

42. Processo anterolateral da crista pardtica da capsula otica

A cépsula dtica dos girinos possui em sua margem lateral um cume denominado crista
pardtica, que pode, ou nao, exibir um processo anterolateral, que quando presente e muito
desenvolvido, pode formar um processo 6tico (HAAS, 2003). Diferente de HAAS (2003), aqui
s0 foi codificada a presenca ou auséncia da estrutura.

(0) ausente
E. emiliopugini, R. darwinii, T. pinguiculus.
(1) presente

A. neuquensis, B. taeniata, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C.
lithomimeticus, C. stejnegeri, H. sylvatica, I. acarpicus L. macroglossa, T. lutzi, T.
megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

43. Cristas secretoras

As cristas secretoras fazem parte de um complexo de tecidos localizadas ventralmente
na cavidade bucofaringea e produzem secre¢cbes mucosas onde particulas alimentares ficam
retidas (KENNY, 1969; WASSERSUG & ROSENBERG, 1979). Detalhes desse epitélio ja
foram sugeridos como bons caracteres para analises filogenéticas (WASSERSUG & HEYER,
1988), porém aqui, seguindo HAAS (2003), apenas sua auséncia/presenca foi utilizada.
Wassersug & Heyer (1983) e Dias et al. (2021) relataram a auséncia destas estruturas em todas
as larvas de Cycloramphidae observadas.

(0) presente

A. neuquensis, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, E. roseus, H. sylvatica, H.
phyllodes, I. acarpicus, L. macroglossa, M. goeldi, T. pinguiculus.

(1) ausente

C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. stejnegeri, E. emiliopugini, R.
darwinii, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T.
taophora.
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44- 48: Musculatura (Fig. 8)

Figura 8. Musculatura larval em Cycloramphidae. (A) Vista ventral do girino de T. lutzi; (B) Vista dorsal do
airino de T. saxatilis.

44, M. levator arcuum branchialium 111

Dias et al. (2021) observaram que nas larvas de Cycloramphidae um ramo secundério
do levator arcuum branchialium Il € muito desenvolvido, se estendendo ventralmente e se
inserindo no periténio, proximos as origens do m. rectus cervicis e m. rectus abdominis. Essa
condicdo é considerada muito modificada em relacdo a morfologia mais comum, onde o
musculo possui apenas um ramo que se insere no ceratobraquial 111 (HAAS, 2003).

(0) ramo unico, inserindo-se no ceratobranquial 1l1;

A. neuquensis, B. taeniata, E. emiliopugini, H. phyllodes, L. macroglossa, M. Goeldi,
T. pinguiculus.

(1) dois ramos, o segundo inserindo-se no peritonio.

C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. stejnegeri, T. lutzi, T.
megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

45, M. rectus abdominis anterior

O m. rectus abdominis & um musculo presente nas larvas dos anuros (também comum
aos demais vertebrados), que se estende ao longo do abdémen. Dias et al. (2021) observaram
que nos girinos de Cycloramphidae algumas fibras que se estendem mais rostralmente, também
chamada de m. rectus abdominis anterior, esta presente como “um musculo discreto originado
junto a largura completa do m. rectus abdominis”. Condigdo semelhante foi também observada
em outros girinos incluidos neste estudo como os do género Telmatobius (VERA CANDIOTI,
2008) e da familia Hylodidae (DIAS et al., 2021).
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(0) ausente
A. neuquensis, B. taeniata, E. emiliopugini, L. macroglossa.
(1) presente

C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. stejnegeri, H. phyllodes, M. goeldi,
T. pinguiculus, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T.
taophora.

46. Insercdo anterior do m. rectus abdominis anterior

Diferente de espécies com larvas I6ticas (incluindo de Hylodidae e Telmatobidae) onde
as fibras rostrais do m. rectus abdominis anterior se insere ventralmente no processo articular,
em todos os girinos de Cycloramphidae a insercdo ocorre em uma aponeurose muito fina,
compartilhada com o m. subarcualis rectus | (DIAS et al., 2021)

(0) no processo articular do palatoquadrato
H. phyllodes, M. goeldi, T. pinguiculus.
(1) em uma aponeurose compartilhada com o m. subarcualis rectus |

C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C. stejnegeri, T. lutzi, T.
megatympanum, T.  miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

(-) ndo aplicavel
A. neuquensis, B. taeniata, E. emiliopugini, L. macroglossa

47. Insercéo de ramo ventral do subarticualis rectus I

O m. subarticualis rectus | pode ser composto de 1 a 3 ramos diferentes e normalmente
0 mais ventral € ligado a processos branquiais de ceratobranquial 11 ou I11, mas diferentemente,
em todos os girinos de Cycloramphidae onde o musculo foi observado, o ramo ventral esta
inserido em uma aponeurose delgada compartilhada com o m. rectus abdominis anterior (DIAS
etal., 2021)

(0) Nos ceratobranquiais Il ou I1I;

A. neuquensis, B. taeniata, C. gaudichaudii, E. emiliopugini, H. phyllodes, L.
macroglossa, M. goeldi, T. pinguiculus.

(1) em uma aponeurose compartilhada com o m. rectus abdominis anterior

C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, T. lutzi, T. megatympanum, T.
miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

48. Musculatura axial

A musculatura axial dos vertebrados é responsavel tanto pela sustentacéo de elementos
cartilaginosos e 0sseos (e.g. notocorda, esqueleto axial pos-craniano) quanto pela locomogéo,
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e apesar de sua presenca ser plesiomofica para os vertebrados, a observagdes das diferengas
entre os diferentes grupos podem conter preciosas informac6es para o estudo da sistematica
(SCHILLING, 2011). Diferente da condicdo observada na maioria dos girinos, onde a
musculatura axial se insere ventrolateralmente na capsula Otica, em cycloramphidae a
musculatura axial cobre parcialmente a capsula otica e se insere dorsalmente (DIAS et al.,
2021).

(0) insercdo ventrolateral na capsula otica
A. neuquensis, H. phyllodes, L. macroglossa, M. goeldi, T. pinguiculus
(1) insercdo dorsal na capsula ética

C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, T. lutzi, T. megatympanum, T.
miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

4.2 Descricdo dos caracteres em semaforontes adultos

49. Margem dorsal da iris adulta

Diferente das espécies do género Cycloramphus, onde o menisco (ver carater 2; Fig. 3)
se mantém nos adultos através da metamorfose, nas espéecies do género Thoropa essa estrutura
desaparece ao longo da ontogenia (COLACO, BITTENCOURT-BUENO & SILVA, 2020). Por
se tratar de semaforontes diferentes, o menisco foi codificado independentemente em ambos.

(0) regular, sem um menisco

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, E.
emiliopugini, E. roseus, H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, I. acarpicus, L.
macroglossa, M. goeldii, R. darwinii, T. pinguiculus, T. bryomantis, T. lutzi, T.
megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

(1) modificada, com um menisco

C. brasiliensis, C. carvalhoi, C. eleutherodactylus, C. fuliginosus, C. granulosus, C.
lithomimeticus, C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C. parvulus, C. semipalmatus, C.
stejnegeri, C. valae.

50.  Formato da pupila

A diversidade de morfologias observadas nos olhos vem chamando atencdo desde 0s
estudos pioneiros na herpetologia e € amplamente presente nas descri¢es dos taxons. Entre
outros aspectos, o formato da pupila tem se destacado (mais recentemente) por suas associagoes
adaptativas e evolutivas (CERVINO et al., 2021). Autores que se debrucaram sobre as
diferentes formas pupilares através dos grupos, sugeriram que a pupila vertical seria
plesiomorfica e a horizontal, mais associada a grupos mais derivados (LYNCH, 1971,
DUELLMAN & TRUEB, 1986), no entanto, além de a estrutura ter sido discutida poucas vezes
num contexto filogenéticos mais amplo, a alta plasticidade e diversidade desse carater nos
diferentes grupos (CERVINO et al., 2021) torna as interpretacdes e inferéncias mais complexas
de serem feitas. Aqui reconheco trés estados-de-carater da forma da pupila:
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(0) vertical
H. sylvatica, L. macroglossa.
(1) horizontal e/ou eliptica

C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. lithomimeticus, C.
parvulus, C. stejnegeri e C. valae, E. roseus, H. asper, H. phyllodes, I. acarpicus, M.
goeldii, R. darwinii T. bryomantis, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T.
petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

(2) romboidal ou sub-romboidal
A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata.

51. Timpano (Fig. 9)

O ouvido médio dos Anuros, de forma generalizada, € composto, sem suma, pela
membrana timpanica, anel timpanico e columela e tem como func¢des principais a captacdo e
conducéo de sons que envolvem a sobrevivéncia, comportamentos de reproducdo e territoriais
(DUELLMAN & TRUEB, 1986; PEREYRA et al., 2016). Heyer (1975) utilizou a “visibilidade
do timpano” como um carater relevante para entender as relagdes entre os géneros que
compunham a entdo familia Leptodactylidae e Heyer (1983a) sugeriu que todos os membros de
Cycloramphus apresentam um timpano escondido sob uma camada de tegumento. Aqui,
proponho que as morfologias da pele externa do timpano, sejam interpretadas como graus de
(ndo-) diferenciacdo do timpano durante sua ontogenia.

Figura 9. Vista lateral da regido da cabeca de (A) T. megatympanum, (B) T. petropolitana, (C) C. granulosus e
(D) H. sylvatica. Destacados o timpano e a dobra supratimpanica.
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(0) Timpano totalmente recoberto por tegumento

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, C. brasiliensis, C. eleutherodactylus, C.
fuliginosus, C. granulosus, C. lithomimeticus, C. mirandaribeiroi, C. mirandaribeiroi,
C. ohausi, C. semipalmatus, C. stejnegeri, C. valae, I. acarpicus, M. goeldii.

(1) Disco timpéanico marcando a pele da regido, mas musculo timpanico néo exposto

B. leptopus, B. taeniata, E. roseus, H. sylvatica, L. macroglossa, T. pinguiculus

(2) Tanto a membrana (musculo) timpanica com annulus evidentes
C. gaudichaudii, H. asper, H. phyllodes, T. bryomantis, T. lutzi, T. petropolitana, T.
megatympanum, T. miliaris, T. saxatilis, T. taophora

52- 58: Projecoes epidérmicas papilares (PEPS)

Um dos mais notaveis caracteres sexuais secundarios observados em anuros sdo as
projecdes epidérmicas papilares (PEPs), amplamente conhecidas como excrescéncias nupciais
(LUNA, MCDIARMID & FAIVOVICH, 2018), tendo muito provavelmente evoluido
paralelamente em diferentes grupos (DUELLMAN & TRUEB, 1986). De forma geral, a
descricdo desses caracteres estd associada a valores taxonémicos, biologia reprodutiva,
aspectos funcionais (ha manutencdo e comunicagdo quimica do amplexo) e (micro ou macro)
estruturais (ver LUNA, MCDIARMID & FAIVOVICH, 2018 para um resumo e as referéncias
I4 contidas). Nas espécies de Thoropa as PEPs podem ocorrer na margem de trés dedos e no
tubérculo metacarpal interno (REBOUCAS, SILVA & SANUY, 2017; SABBAG et al.,
2022b). As PEPs possuem diferentes morfologias através dos diferentes grupos de anuros,
identificadas por analises microestruturais (LUNA, MCDIARMID & FAIVOVICH, 2018). Nas
espécies de Thoropa foram observados dois tipos de morfologias dessas estruturas: 1) pequenas
e numerosas PEPs em “forma-de-cone” (cone-shaped papillae), encontradas nos dedos de T.
bryomantis e T. lutzi (ASSIS et al., 2021) e grandes ¢ menos numerosas PEPs em “forma de
espinho” (spine-shaped papillae), observadas no restante das espécies do género (LUNA,
MCDIARMID & FAIVOVICH, 2018; SABBAG et al., 2022b). Além da morfologia e
distribuicdo nos machos, a presenca de PEPs nos dedos das fémeas de algumas espécies (e.g.
C. ohausi) e na regido peitoral de machos (e.g. Alsodes e Telmatobius) também foram
codificadas aqui.

52. Morfologia das projecoes epidérmicas papilares

(0) PEPs em forma-de-cone

A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata, E. roseus, H. sylvatica, L. macroglossa, T.
pinguiculus, T. bryomantis, T. lutzi.

(1) PEPs em forma-de-espinho

A. neuquensis, A. nodosus, C. gaudichaudii, C. ohausi, I. acarpicus, T. megatympanum.
T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora

(-) ndo aplicavel

C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. granulosus, C. mirandaribeiroi, C. semipalmatus, C.
stejnegeri, C. valae, H. asper, M. goeldii.
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53. Projecoes epidérmicas papilares no dedo 11

(0) ausente

C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. carvalhoi, C. granulosus, C. mirandaribeiroi, C.
parvulus, C. semipalmatus, C. stejnegeri, C. valae, H. asper, M. goeldii.

(1) presente

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C.
ohausi, E. roseus, H. phyllodes H. sylvatica, I. acarpicus, L. macroglossa, T.
pinguiculus, Thoropa bryomantis, T. lutzi, T. megatympanum. T. miliaris, T.
petropolitana, T. saxatilis, T. taophora

54, Projecdes epidérmicas papilares no dedo Il1

(0) ausente
B. leptopus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. granulosus, C.
mirandaribeiroi, C. ohausi, C. semipalmatus, C. stejnegeri, C. valae, H. phyllodes, T.
pinguiculus, T. bryomantis, T. lutzi, T. petropolitana

(1) presente
A. neuquenis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, E. roseus, H. sylvatica, I.
acarpicus, L. macroglossa, T. megatympanum, T. miliaris, T. saxatilis, T. taophora

55. Projecdes epidérmicas papilares no dedo 1V

(0) ausente

A. nodosus, A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C. brasiliensis,
C. fuliginosus, C. granulosus, C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C. semipalmatus, C.
stejnegeri, C. valae, H. phyllodes, H. sylvatica, E. roseus, I. acarpicus, T. pinguiculus,
T. bryomantis, T. lutzi, T. petropolitana

(1) presente
L. macroglossa, T. megatympanum, T. miliaris, T. saxatilis, T. taophora

56. Projecdes epidérmicas papilares no tubérculo metacarpal interno

(0) Ausente

A. nodosus, E. roseus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. granulosus,
C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C. semipalmatus, C. stejnegeri, C. valae, H. phyllodes,
L. macroglossa, T. pinguiculus, T. petropolitana

(1) Presente

A. neuquensis, B. leptopus, B. taeniata, H. sylvatica, I. acarpicus, T. bryomantis, T.
lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. saxatilis, T. taophora
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57. Projecdes epidérmicas papilares no dedo Il das fémeas

(0) ausente

A. nodosus, A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata, C. brasiliensis, C.
eleutherodactylus, C. fuliginosus, C. granulosus, C. mirandaribeiroi, C. semipalmatus,
C. stejnegeri, C. valae, E. roseus, H. phyllodes, L. macroglossa, T. pinguiculus, T.
bryomantis, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T.
taophora.

(1) presente
C. gaudichaudii, C. ohausi, I. acarpicus

58. Projecdes epidérmicas papilares na regido peitoral em machos sexualmente
maduros

(0) ausente

A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C.
eleutherodactylus, C. fuliginosus, C. granulosus, C. mirandaribeiroi, C.
semipalmatus, C. stejnegeri, C. valae, E. roseus, H. asper, H. phyllodes, L.
macroglossa, T. bryomantis, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana,
T. saxatilis, T. taophora.

(1) Presente, dispostos de maneira dispersa
T. pinguiculus

(2) Presente, dispostos de maneira organizada em dois conjuntos
A. neuguensis, A. nodosus, |. acarpicus

59-74: Dobras de pele nas margens do radiale e ulnare dos dedos das maos

Utilizadas por Heyer (1983a) no auxilio da diagnose das espécies dentro do género
Cycloramphus, as “dobras démicas” foram utilizadas como um importante carater por Lutz
(1930) na descricdo e subdivisdo da entdo subfamilia Elosiinae (=Hylodidae). Mais tarde
observado em individuos de diversos outros grupos (e.g. Dendrobatidae), essas projecdes foram
utilizadas de forma sistematizada pela primeira vez por Grant et al. (2006), sendo codificadas
na forma de presenga/auséncia em ambas as margens dos dedos. Apenar de ter observado uma
pequena expansdo em alguns dedos de alguns taxons, foram codificadas apenas as dobras de
pele verdadeiras. Alem de descrever essas estruturas pela primeira vez nas espécies de Thoropa
(e em alguns membros do grupo externo), para minimizar os efeitos ontogenéticos, foram
considerados apenas semaforontes adultos. A presenca, assim como a morfologia da estrutura
foram tratadas de forma independente em semaforontes machos e fémeas. O foi utilizada a
nomenclatura Radiale (interna; pré-axial) e Ulnar (externa; pos-axial) para designar as margens
do dedo em questéo.

59. Margem radiale do dedo Il dos machos
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(0) regular ou levemente expandida

A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. carvalhoi,
C. fuliginosus, C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C. semipalmatus, C. stejnegeri, C. valae,
H. sylvatica, L. macroglossa, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana,
T. saxatilis T. taophora.

(1) expandida formando uma dobra de pele
A. nodosus, C. granulosus, H. phyllodes.

60. Margem radiale do dedo Il das fémeas

(0) regular ou levemente expandida

A. patagonicus, B. leptopus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. eleutherodactylus, C.
fuliginosus, C. mirandaribeiroi C. ohausi, C. semipalmatus, C. stejnegeri, E. roseus, H.
phyllodes, L. macroglossa, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T.
taophora.

(1) expandida formando uma dobra de pele
C. granulosus.

61. Margem ulnare do dedo Il dos machos

(0) regular ou levemente expandida

A. nodosus, A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata,C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C.
carvalhoi, C. fuliginosus, C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C. stejnegeri, C. valae, H.
sylvatica, L. macroglossa, T. lutzi, T. megatympanum, T. petropolitana, T. saxatilis,

(1) expandida formando uma dobra de pele
C. granulosus, C. semipalmatus, H. phyllodes, T. miliaris, T. taophora

62. Margem ulnare do dedo Il das fémeas

(0) regular ou levemente expandida

A. patagonicus, B. leptopus, C. gaudichaudii, C. eleutherodactylus, C. fuliginosus, C.
mirandaribeiroi, C. ohausi, C. semipalmatus, C. stejnegeri, Eupsophus roseus, L.
macroglossa, T. megatympanum, T. miliaris T. petropolitana.

(1) expandida formando uma dobra de pele
C. brasiliensis, C. granulosus, H. phyllodes, T. taophora.
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63.  Margem radiale do dedo 111 dos machos

(0) regular ou levemente expandida
A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata, H. sylvatica, L. macroglossa.
(1) expandida formando uma dobra de pele

A. nodosus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C.
granulosus, C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C. semipalmatus, C. stejnegeri, C. valae, H.
phyllodes, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T.
taophora.

64.  Margem radiale do dedo 111 das fémeas

(0) regular ou levemente expandida
B. leptopus
(1) expandida formando uma dobra de pele

A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. eleutherodactylus, C. fuliginosus,
C. granulosus, C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C. semipalmatus, C. stejnegeri, E. roseus,
H. phyllodes, L. macroglossa, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T.
taophora.

65.  Margem ulnare do dedo I11 dos machos

(0) regular ou levemente expandida

A. nodosus, A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata C. carvalhoi, C. fuliginosus, C.
mirandaribeiroi, C. ohausi, C. semipalmatus, C. stejnegeri, C. valae, H. sylvatica, L.
macroglossa, T. lutzi, T. megatympanum, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

(1) expandida formando uma dobra de pele
C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. granulosus, H. phyllodes, T. miliaris.

66.  Margem ulnare do dedo Il1 das fémeas

(0) regular ou levemente expandida

A. patagonicus, B. leptopus C. eleutherodactylus, C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C.
stejnegeri, E. roseus, L. macroglossa, T. petropolitana, T. miliaris, T. megatympanum,
T. taophora.

(1) expandida formando uma dobra de pele
C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. granulosus, C. semipalmatus, H.
phyllodes.
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67.  Margem radiale do dedo IV dos machos

(0) regular ou levemente expandida
A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata, H. sylvatica, L. macroglossa,
(1) expandida formando uma dobra de pele

A. nodosus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C.
granulosus, C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C. semipalmatus, C. stejnegeri, C. valae, H.
phyllodes, T. lutzi, T. petropolitana, T. megatympanum, T. miliaris, T. saxatilis, T.
taophora

68.  Margem radiale do dedo IV das fémeas

(0) regular ou levemente expandida
B. leptopus, E. roseus
(1) expandida formando uma dobra de pele

A. patagonicus, C. brasiliensis, C. eleutherodactylus, C. fuliginosus, C. granulosus, C.
mirandaribeiroi, C. ohausi, C. semipalmatus, C. stejnegeri, H. phyllodes, L.
macroglossa, T. megatympanum, T. petropolitana, T. miliaris, T. taophora

69. Margem ulnare do dedo IV dos machos

(0) regular ou levemente expandida

A. nodosus, A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C.
carvalhoi, C. fuliginosus, C. granulosus, C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C.
semipalmatus, C. valae, C. stejnegeri, H. sylvatica, T. lutzi, T. megatympanum, T.
miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

(1) expandida formando uma dobra de pele
H. phyllodes.

70.  Margem ulnare do dedo IV das fémeas

(0) regular ou levemente expandida

A. patagonicus, B. leptopus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. eleutherodactylus, C.
fuliginosus, C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C. semipalmatus, C. stejnegeri, E. roseus, T.
miliaris, T. megatympanum, T. petropolitana, T. taophora.

(1) expandida formando uma dobra de pele
C. granulosus, H. phyllodes.
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71.  Margem radiale do dedo V dos machos

(0) regular ou levemente expandida

A. nodosus, A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C. brasiliensis,
C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. granulosus, C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C.
semipalmatus, C. stejnegeri, C. valae, H. sylvatica, L. macroglossa, T. lutzi, T.
megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

(1) expandida formando uma dobra de pele
H. phyllodes.

72.  Margem radiale do dedo V das fémeas

(0) regular ou levemente expandida

A. patagonicus, B. leptopus C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. eleutherodactylus, C.
fuliginosus, C. granulosus, C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C. semipalmatus, C.
stejnegeri, Eupsophus roseus, L. macroglossa, T. megatympanum, T. miliaris, T.
petropolitana, T. taophora.

(1) expandida formando uma dobra de pele
H. phyllodes.

73.  Margem ulnare do dedo V dos machos

(0) regular ou levemente expandida

A. nodosus, A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata C. gaudichaudii, C. brasiliensis,
C. fuliginosus, C. granulosus, C. ohausi, C. semipalmatus, C. stejnegeri, C. valae, H.
sylvatica, L. macroglossa, T. lutzi, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

(1) expandida formando uma dobra de pele
H. phyllodes, T. megatympanum.

74.  Margem ulnar do dedo V das fémeas

(0) regular ou levemente expandida

A. patagonicus, B. leptopus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C.
granulosus, ‘C. eleutherodactylus, C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C. semipalmatus, C.
stejnegeri, Eupsophus roseus, L. macroglossa, T. megatympanum, T. miliaris, T.
petropolitana, T. taophora.

(1) expandida formando uma dobra de pele
H. phyllodes.
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75.  Regido dorsal dos digitos

Ao caracterizar o grupo denominado Elosiinae, Lutz (1930) destacou a condicao Unica,
bilobular, observada na regido dorsal dos digitos.

(0) Simples

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. taeniata, C. brasiliensis, C. carvalhoi, C.
fuliginosus, C. lithomimeticus, C. parvulus, C. stejnegeri e C. valae, Eupsophus
emiliopugini, E. roseus, H. sylvatica, L. macroglossa, R. darwinii T. bryomantis, T.
lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

(1) Com escudos pareados
C. gaudichaudii, H. asper, H. phyllodes, M. goeldii.

76- 95: Margens fibular e tibial dos dedos pés

Semelhante ao que foi proposto para as margens dos dedos das méos, Grant et al. (2006)
relatou (e codificou) a presenca de dobras dérmicas nas margens dos dedos dos pés. Baseando-
me e adaptando as observacOes de Heyer (1983a) e Grant et al. (2006), reconheco que as dobras
dérmicas que podem ocorrer nas margens fibular e tibial dos dedos, e a membranas interdigitais
(cardter 96), com diferentes graus de desenvolvimento, sdo caracteres independentes.
Semaforontes machos e fémeas, foram codificados de forma independente.

76. Margem fibular do dedo I dos machos

(0) regular ou levemente expandida
B. leptopus, B. taeniata, C. carvalhoi, C. stejnegeri, T. lutzi, T. petropolitana.
(1) expandida formando uma dobra de pele

C. granulosus, C. ohausi, C. semipalmatus, C. valae, H. sylvatica, L. macroglossa, T.
megatympanum, T. miliaris, T. taophora.

(2) expandida formando uma franja de pele

A. nodosus, A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C.
mirandaribeiroi, H. phyllodes.

77. Margem tibial do dedo I dos machos

(0) regular ou levemente expandida

B. leptopus, B. taeniata, C. carvalhoi, C. stejnegeri, T. lutzi, T. megatympanum, T.
miliaris, T. petropolitana, T. taophora.

(1) expandida formando uma dobra de pele
C. granulosus, C. ohausi, C. valae, C. semipalmatus, H. sylvatica, L. macroglossa
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(2) expandida formando uma franja de pele

A. nodosus, A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C.
mirandaribeiroi, H. phyllodes.

78.  Margem fibular do dedo | das fémeas

(0) regular ou levemente expandida

B. leptopus, C. eleutherodactylus, C. stejnegeri, T. megatympanum, T. miliaris, T.
petropolitana.

(1) expandida formando uma dobra de pele
C. ohausi, C. semipalmatus, E. roseus, L. macroglossa, T. taophora.
(2) expandida formando uma franja de pele

A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. granulosus, C.
mirandaribeiroi, H. phyllodes.

79. Margem tibial do dedo I das fémeas

(0) regular ou levemente expandida

B. leptopus, C. eleutherodactylus, C. stejnegeri, Eupsophus roseus, T. megatympanum,
T. miliaris, T. petropolitana, T. taophora.

(1) expandida formando uma dobra de pele
C. granulosus, C. ohausi, C. semipalmatus, L. macroglossa.
(2) expandida formando uma franja de pele

A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. mirandaribeiroi, H.
phyllodes.

80. Margem fibular do dedo Il dos machos

(0) regular ou levemente expandida
B. leptopus, B. taeniata, C. carvalhoi, C. stejnegeri, T. lutzi, T. petropolitana.
(1) expandida formando uma dobra de pele

C. ohausi, C. semipalmatus, C. valae, L. macroglossa, T. megatympanum, T. miliaris,
T. taophora.

(2) expandida formando uma franja de pele

A. nodosus, A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C.
granulosus, C. mirandaribeiroi, H. phyllodes.
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81.  Margem tibial do dedo Il dos machos

(0) regular ou levemente expandida

B. leptopus, B. taeniata, C. carvalhoi, C. stejnegeri T. lutzi, T. megatympanum, T.
miliaris, T. petropolitana, T. taophora.

(1) expandida formando uma dobra de pele
C. granulosus, C. ohausi, C. semipalmatus, C. valae, H. sylvatica, L. macroglossa.
(2) expandida formando uma franja de pele

A. nodosus, A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C.
mirandaribeiroi, H. phyllodes.

82. Margem fibular do dedo Il das fémeas

(0) regular ou levemente expandida

B. leptopus, C. eleutherodactylus, C. stejnegeri, T. megatympanum, T. miliaris, T.
petropolitana.

(1) expandida formando uma dobra de pele
C. ohausi, C. semipalmatus, Eupsophus roseus, L. macroglossa, T. taophora.
(2) expandida formando uma franja de pele

A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. granulosus, C.
mirandaribeiroi, H. phyllodes.

83.  Margem tibial do dedo Il das fémeas

(0) regular ou levemente expandida

B. leptopus, C. eleutherodactylus, C. stejnegeri, Eupsophus roseus, T. megatympanum,
T. miliaris, T. petropolitana, T. taophora.

(1) expandida formando uma dobra de pele
C. granulosus, C. semipalmatus, L. macroglossa.
(2) expandida formando uma franja de pele

A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. mirandaribeiroi, C.
ohausi, H. phyllodes.

84.  Margem fibular do dedo Il dos machos

(0) regular ou levemente expandida

B. leptopus, B. taeniata, C. carvalhoi, C. stejnegeri, T. lutzi, T. petropolitana.
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(1) expandida formando uma dobra de pele
C. ohausi, C. semipalmatus, C. valae, H. sylvatica, L. macroglossa,
T. megatympanum, T. miliaris, T. taophora.

(2) expandida formando uma franja de pele

A. nodosus, A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C.
granulosus, C. mirandaribeiroi, H. phyllodes.

85. Margem tibial do dedo 111 dos machos

(0) regular ou levemente expandida

B. leptopus, B. taeniata, C. carvalhoi, C. stejnegeri, T. lutzi, T. megatympanum, T.
miliaris, T. petropolitana, T. taophora.

(1) expandida formando uma dobra de pele
C. ohausi, C. semipalmatus, L. macroglossa.
(2) expandida formando uma franja de pele

A. nodosus, A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C.
granulosus, C. mirandaribeiroi, H. phyllodes.

86.  Margem fibular do dedo Il das fémeas

(0) regular ou levemente expandida

B. leptopus, C. eleutherodactylus, C. stejnegeri, T. megatympanum, T. petropolitana,
(1) expandida formando uma dobra de pele

C. semipalmatus, E. roseus, L. macroglossa, T. miliaris, T. taophora,
(2) expandida formando uma franja de pele

A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. granulosus, C.
mirandaribeiroi, C. ohausi, H. phyllodes.

87. Margem tibial do dedo 111 das fémeas

(0) regular ou levemente expandida

B. leptopus, C. eleutherodactylus, C. stejnegeri, Eupsophus roseus, T. megatympanum,
T. miliaris, T. petropolitana, T. taophora.

(1) expandida formando uma dobra de pele
C. semipalmatus, L. macroglossa.
(2) expandida formando uma franja de pele
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A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. granulosus, C.
mirandaribeiroi, C. ohausi, H. phyllodes.

88. Margem fibular do dedo 1V dos machos

(0) regular ou levemente expandida

B. leptopus, B. taeniata, C. carvalhoi, C. stejnegeri, T. megatympanum, T.
petropolitana.

(1) expandida formando uma dobra de pele

C. ohausi, C. semipalmatus, C. valae, H. sylvatica, L. macroglossa, T. lutzi, T. miliaris,
T. taophora.

(2) expandida formando uma franja de pele

A. nodosus, A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C.
granulosus, C. mirandaribeiroi, H. phyllodes.

89. Margem tibial do dedo IV dos machos

(0) regular ou levemente expandida

B. leptopus, B. taeniata, C. carvalhoi C. stejnegeri, T. lutzi, T. megatympanum, T.
miliaris, T. petropolitana, T. taophora.

(1) expandida formando uma dobra de pele
C. ohausi, C. semipalmatus, C. valae, H. sylvatica.
(2) expandida formando uma franja de pele

A. nodosus, A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C.
granulosus, C. mirandaribeiroi, H. phyllodes,

90. Margem fibular do dedo 1V das fémeas

(0) regular ou levemente expandida

B. leptopus, C. eleutherodactylus, C. stejnegeri, T. megatympanum, T. petropolitana.
(1) expandida formando uma dobra de pele

C. ohausi, C. semipalmatus, Eupsophus roseus, T. miliaris, T. taophora.
(2) expandida formando uma franja de pele

A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. granulosus, C.
mirandaribeiroi, L. macroglossa, H. phyllodes.
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91.  Margem tibial do dedo IV das fémeas

(0) regular ou levemente expandida

B. leptopus, C. eleutherodactylus, C. stejnegeri, Eupsophus roseus, T. miliaris, T.

megatympanum, T. petropolitana, T. taophora.
(1) expandida formando uma dobra de pele

C. semipalmatus.
(2) expandida formando uma franja de pele

A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. granulosus,

mirandaribeiroi, C. ohausi, H. phyllodes, L. macroglossa.

92. Margem fibular do dedo V dos machos

(0) regular ou levemente expandida

C.

B. leptopus, B. taeniata, C. carvalhoi C. stejnegeri, T. lutzi, T. megatympanum, T.

miliaris, T. petropolitana, T. taophora.
(1) expandida formando uma dobra de pele

C. granulosus, C. ohausi, C. semipalmatus, C. valae, H. sylvatica, L. macroglossa.
(2) expandida formando uma franja de pele

A. nodosus, A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus,

mirandaribeiroi, H. phyllodes.

93.  Margem tibial do dedo V dos machos

(0) regular ou levemente expandida

B. leptopus, B. taeniata, C. carvalhoi C. semipalmatus, C. stejnegeri, T. lutzi,

petropolitana, T. megatympanum, T. miliaris.
(1) expandida formando uma dobra de pele

C. ohausi, C. valae, H. sylvatica, L. macroglossa, T. taophora.
(2) expandida formando uma franja de pele

A. nodosus, A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus,

granulosus, C. mirandaribeiroi, H. phyllodes.

C.

T.

C.
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94.  Margem fibular do dedo V das fémeas

(0) regular ou levemente expandida

B. leptopus, C. eleutherodactylus, C. stejnegeri, Eupsophus roseus, T. megatympanum,
T. miliaris, T. petropolitana, T. taophora.

(1) expandida formando uma dobra de pele
C. granulosus, C. semipalmatus, L. macroglossa.
(2) expandida formando uma franja de pele

A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. mirandaribeiroi, C.
ohausi, H. phyllodes,

95. Margem tibial do dedo V das fémeas

(0) regular ou levemente expandida

B. leptopus, C. eleutherodactylus, C. stejnegeri, C. semipalmatus, L. macroglossa, T.
megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana.

(1) expandida formando uma dobra de pele
C. brasiliensis, C. ohausi, Eupsophus roseus, T. taophora.
(2) expandida formando uma franja de pele

A. patagonicus, C. gaudichaudii, C. fuliginosus, C. granulosus, C. mirandaribeiroi, H.
phyllodes.

96. Membrana interdigital (Fig. 10)

A presenca e o grau de desenvolvimento das membranas interdigitais foi um caréater
amplamente utilizado e util para Heyer (1983a) na determinacdo da variagdo inter e
intraespecifica dentro do género Cycloramphus. Apesar da imensa diversidade de tamanhos e
formas das membranas interdigitais que evoluiram através dos anuros (GOLDBERG &
FABREZI, 2007), aqui os estados sugeridos por Heyer (1983a) foram agrupados em uma l6gica
funcional, resultando em trés estados:

(0) Ausente ou vestigial

B. leptopus, B. taeniata, C. carvalhoi, C. eleutherodactylus, C. granulosus, C.
lithomimeticus, C. parvulus, C. stejnegeri, C. valae, E. roseus, T. bryomantis, T. lutzi,
T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. taophora.

(1) Reduzida a moderada

A. nodosus, C. gaudichaudii, C. fuliginosus, C. ohausi, C. semipalmatus, H. phyllodes,
H. sylvatica, L. macroglossa, T. pinguiculus.

(2) Ampla

A. patagonicus, C. brasiliensis, C. mirandaribeiroi.
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Figura 10. Membrana interdigital (A) T. miliaris, (B) C. ohausi, (C) C. brasiliensis.

97-98 Projecao tarsal (Fig. 11)

Tratados por Grant et al. (2006) como caracteres independentes, a quilha e a franja tarsal
(caracteres 28, 29 e 30 em Grant et al. 2006), aqui serdo tratados como propriedades de um
mesmo atributo, como projecdes tarsais homologues. A quilha é uma projecdo baixa, que
geralmente se estende do tubérculo metatarsal interno por quase todo o comprimento tarsal, se
curvando medialmente quanto mais proximal. A franja tarsal € uma projecdo dérmica grande,
que em sua forma mais desenvolvida pode se estender da base do dedo I/tubérculo metatarsal
interno ao longo de toda a margem fibular do tarso.

Figura 11. Projecdes tarsais. (A) T. taophora, (B) H. sylvatica, (C) C. fuliginosus e (D) C. eleutherodactylus.
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97. Projecéao tarsal

(0) regular/sem projecGes aparentes

B. taeniata, C. eleutherodactylus, C. lithomimeticus, C. stejnegeri, T. bryomantis, T.
lutzi, T. petropolitana.

(1) quilha

A. neuquensis, C. ohausi, I. acarpicus, T. pinguiculus, T. megatympanum, T. miliaris,
T. saxatilis, T. taophora,

(2) expandida formando uma franja de pele

C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. granulosus, C. semipalmatus, C.
valae, H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, L. macroglossa, M. goeldii.

98. Extensdo da projecéo tarsal

(0) curta
C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. granulosus, C. semipalmatus, C. valae.
(1) longa

C. gaudichaudii, C. ohausi, H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, L. macroglossa, T.
megatympanum, T. miliaris, T. saxatilis, T. taophora,

(-) ndo aplicavel
C. eleutherodactylus, C. stejnegeri, T. bryomantis, T. lutzi, T. petropolitana.

99- 105: Outras morfologias tequmentares

99. Dobra supratimpanica (Fig. 9)

A dobra supratimpénica ¢ uma dobra de pele presente em cada lado do corpo, que se
estende dorsalmente ao timpano, desde a margem anterior do olho até a regido proxima aos
membros anteriores. Aqui, todos os espécimes estudados possuem a dobra, porém com
diferencas notaveis em sua morfologia, sendo mais discretas ou pronunciadas.

(0) discernivel, porém discreta

A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C. eleutherodactylus, C. fuliginosus, C.
granulosus, C. lithomimeticus, C. stejnegeri, C. valae, E. roseus, L. macroglossa, T.
lutzi, T. petropolitana,

(1) pronunciada

A. nodosus, B. leptopus, C. brasiliensis, C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C.
semipalmatus, H. phyllodes, H. sylvatica, T. pinguiculus, T. bryomantis, T.
megatympanum, T. miliaris, T. saxatilis, T. taophora.
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100-101 Textura da pele (Fig. 12)

100. Textura da pele dorsolateral

A pele dos anuros, apesar de conhecida como sendo “nua”, devido a auséncias de anexos
normalmente observados para outros vertebrados (e.g. penas, pelos, escamas), desempenha uma
série de funcbes e apresenta uma rica diversidade morfolégica em escala macro ou micro
(DUELMAN & TRUEB, 1986). A pele “predominantemente lisa” apresenta tuberculos
geralmente dispersos, ou regionalizados (e.g. regido lateral ou cloacal), enquanto na
“predominantemente granulosa’ os tubérculos estdo presentes em grandes quantidades por todo
0 corpo. Além disso, em algumas espécies, os tubérculos podem apresentar PEPs, que também
foram codificadas aqui.

Figura 12. Vista dorsal e tubérculos na pele de (A) T. miliaris e (B) C. chausi.

(0) Pele dorsal predominantemente lisa

A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C. eleutherodactylus, C.
stejnegeri, E. roseus, H. phyllodes, H. sylvatica, L. macroglossa, T. pinguiculus T.
bryomantis, T. lutzi, T. megatympanum, T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T.
taophora,
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(1) predominantemente granulosa

A. nodosus, C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. granulosus, C. lithomimeticus, C.
mirandaribeiroi, C. ohausi, C. semipalmatus, C. valae,

101. Morfologia dos tubérculos da pele

(0) tubérculos da pele nao cornificado

A. nodosus, B. leptopus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C. brasiliensis, C.
eleutherodactylus, C. fuliginosus, C. granulosus, C. stejnegeri, H. phyllodes, T.
megatympanum, C. valae, Eupsophus roseus, L. macroglossa, T. megatympanum, T.
miliaris, T. petropolitana T. taophora.

(1) tubérculos da pele com a presenca de PEPs

C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C. semipalmatus, T. pinguiculus
(-) ndo aplicavel

A. patagonicus, H. sylvatica,

102. Relagdo dos tubérculos metacarpal interno-subarticular

(0) tubérculo metacarpal interno separado do tubérculo subarticular do dedo Il por uma
distancia aproximadamente igual ao diametro do tubérculo subarticular

A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C. eleutherodactylus, C. fuliginosus, C.
granulosus, C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C. stejnegeri, Eupsophus roseus, H.
phyllodes, H. sylvatica, L. macroglossa, T. pinguiculus, T. megatympanum, T.
miliaris, T. petropolitana, T. taophora.

(1) tubérculo metacarpal interno separado do tubérculo subarticular do dedo Il por uma
distancia muito menor do que o didmetro do tubérculo subarticular

A. nodosus, B. leptopus, C. brasiliensis, C. valae.

103-104 Glandula Inguinal (Fig. 13)

Com excecdo de uma unica espécie (C. lithomimeticus) machos de todas as outras
especies conhecidas do género Cycloramphus apresentam glandulas caracteristicas na regido
inguinal, podendo estar presentes na forma de uma macro glandula discoide, podendo atuar ndo
apenas na produgdo de feromonios, mas também como defesa quimica (GONCALVES &
BRITO-GITIRANA, 2008). Outra morfologia observada em duas espécies de Cycloramphus
(anteriormente Zachaenus) se trata de um aglomerado glandular, mais ou menos disperso, na
mesma regido onde a macro glandula é observada (VERDADE, 2005).
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Figura 13. Vista lateral da regido inguinal dos machos de (A) T. taophora e (B) C. fuliginosus.

103. Ocorréncia da glandula inguinal nos machos

(0) ausente

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata C. gaudichaudii, C.
lithomimeticus, Eupsophus roseus, H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, L. macroglossa,
M. goeldii, T. pinguiculus, T. bryomantis, T. megatympanum. T. miliaris, T.
petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

(1) presente

C. brasiliensis, C. carvalhoi, C. fuliginosus, C. eleutherodactylus, C. granulosus, C.
mirandaribeiroi, C. ohausi, C. parvulus, C. semipalmatus, C. stejnegeri, C. valae.
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104. Morfologia da glandula inguinal nos machos

(0) regido inguinal com uma macrogléandula discoide

C. brasiliensis, C. fuliginosus, C. eleutherodactylus, C. granulosus, C. mirandaribeiroi,
C. ohausi, C. semipalmatus, C. stejnegeri, C. valae.

(1) Regido inguinal aglomerado esparso de microglandulas
C. carvalhoi, C. parvulus.
(-) ndo aplicavel

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata C. gaudichaudii, C.
lithomimeticus, Eupsophus roseus, H. asper, H. phyllodes, H. sylvatica, L. macroglossa,
M. goeldii, T. pinguiculus, T. bryomantis, T. megatympanum. T. miliaris, T.
petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

105. Morfologia da cloaca

(0) Dobra dorsal com margens laterais e ventral convergindo para um ponto central (em forma
de T)

A. patagonicus, B. taeniata, C. gaudichaudii, C. eleutherodactylus, C. fuliginosus, C.
semipalmatus, H. phyllodes, H. sylvatica, L. macroglossa, T. megatympanum, T.
miliaris, T. petropolitana, T. taophora.

(1) Dobra dorsal com projecdo sobre a abertura da cloaca (meio mais pronunciado) e margens
laterais e ventral convergindo para um ponto central (em forma de Y)

A. nodosus, B. leptopus, C. brasiliensis, C. granulosus, C. mirandaribeiroi, C. ohausi,
C. stejnegeri, C. valae, E. roseus.

106- 124: Osteologia

106- 118: Cranio

106. Relagdo entre os nasais

Os nasais sao 0ssos pareados que cobrem a regido olfatdria do cranio, e que tem como
fungéo primaria a protegdo aos elementos da capsula nasal (TRUEB, 1973). Os nasais podem
variar através dos taxons em tamanho, forma e contato (LYNCH, 1971; TRUEB, 1973). Lynch
(1971, 1978) reportou nasais pouco ou moderadamente separados em Thoropa e na maioria dos
taxons do grupo externo (exceto Cycloramphus).

(0) Nasais em contato medial

C. eleutherodactylus, C. fuliginosus, C. granulosus, C. ohausi, C. parvulus, C.
stejnegeri.
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(1) Nasais moderadamente separados

A. patagonicus B. leptopus, B. taeniata, C. gaudichaudii, E. roseus, H. asper, H.
sylvatica, I. acarpicus, L. macroglossa, M. goeldi, T. lutzi, T. miliaris, T. petropolitana.

107. Relagéo entre os nasais e frontoparietais

Os nasais e frontoprietais podem estar fusionados ou em contato amplo em alguns
taxons (TRUEB, 1973). Entre todos os tdxons aqui analisados, Lynch (1971) e Heyer (1975)
reportaram um contato entre ambos 0s pares de 0ssos apenas em espécies de Cycloramphus.

(0) Nasais e frontoparietais em contato relativamente amplo

C. eleutherodactylus, C. fuliginosus, C. granulosus, C. ohausi, C. parvulus, C.
stejnegeri.

(1) nasais ndo contactam os frontoparietais

A. nodosus, A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata, C. gaudichaudii, E. roseus, H.
asper, l. acarpicus, H. sylvatica, L. macroglossa, M. goeldii, T. lutzi, T. miliaris, T.
petropolitana.

108. Relac¢éo entre os nasais e 0 maxilar

Os nasais podem ser expandidos posterolateralmente em um processo que pode estar
muito préximo ou em contato direto com a maxila (TRUEB, 1973; DUELLMAN & TRUEB,
1986). Uma ampla separacéo entre 0s 0ssos, foi observada por Heyer (1975) para Thoropa, que
também reportou diferencas frequentes de estado entre membros de mesma familia.

(0) Nasal em contato direto ou extrema proximidade com a maxila

A. nodosus, A. patagonicus, C. fuliginosus, C. parvulus, C. stejnegeri, H. sylvatica, M.
goeldii, E. roseus.

(1) Nasal amplamente separado da maxila

B. leptopus, B. taeniata, C. gaudichaudii, H. asper, I. acarpicus, L. macroglossa, T.
miliaris, T. petropolitana.

109. Separacéo entre os condilos occipitais

Os condilos occipitais estdo localizados na regido mais posterior do neurocranio e
articulam posteriormente com os cotylos do vértebra pré-sacral I (LYNCH, 1971; TRUEB,
1973). Esse carater pode variar quanto ao grau de separacdo entre duas unidades e a natureza
da superficie articular (LYNCH, 1971; TRUEB, 1973), normalmente variando pouco entre
membros de uma mesma familia (LYNCH, 1971; HEYER, 1975), com poucas excec¢des. Aqui,
sigo a interpretacdo de Heyer (1975) sobre o relato de Lynch (1971) para C. stejnegeri, que
levou em consideracgdo a imagem para a determinagéo do estado.
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(0) levemente separados

A. nodosus, A. patagonicus, C. stejnegeri, I. acarpicus, L. macroglossa, E. roseus, H.
sylvatica, M. goeldii, R. darwinii.

(1) amplamente separados

B. leptopus, B. taeniata, C. fuliginosus, C. parvulus, H. asper, T. lutzi, T. miliaris, T.
petropolitana.

110. Contato medial entre os frontoparietais (Fig. 14)

Os frontoparietais sdo 0ssos pareados (com poucas excec¢des) que cobrem a metade
posterior do neurocranio e normalmente sobrepdem o esfenoetimoide anteriormente e o
prodtico e o exoccipital posteriormente, possuindo diferentes graus de separa¢do ou fusdo com
esses 0ssos (TRUEB, 1973). Medialmente os frontoparietais podem estar em contato,
fusionados ou apresentar diferentes de separacdo, “expondo” a fontanela (fenestra), que ndo se
trata de uma estrutura propriamente dita, mas da area aberta no cranio criada por essa separacao.
Para os taxons analisados aqui, Lynch (1971, 1978) e Heyer (1975) observaram frontoparietais
contactando-se medialmente apenas em membros de do género Cycloramphus e da familia
Hylodidae.

o
g0

1104

Figura 14. Raio X do cranio de (A) T. taophora, (B) T. lutzi, (C) A. patagonicus e (D) C. brasiliensis.
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(0) frontoparietais encontram-se medialmente, ndo expondo a fontanela

C. gaudichaudii, C. eleutherodactylus, C. fuliginosus, C. granulosus, C. ohausi, C.
parvulus, C. stejnegeri, H. asper, M. goeldii.

(1) frontoparietais separados medialmente, expondo a fontanela

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus B. leptopus, B. taeniata, E. roseus, H.
sylvatica, |. acarpicus, L. macroglossa, T. pinguiculus, T. lutzi, T. miliaris, T.
petropolitana.

111. Relacgéo entre os frontoparietais e o prootico

(0) elementos fundidos
C. gaudichaudii, H. asper.
(1) frontoparietal ndo fundido com o prootico

A. nodosus, A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata, C. fuliginosus, C. parvulus, C.
stejnegeri, E, roseus, H. sylvatica, |. acarpicus, L. macroglossa, M. goeldii, T. miliaris,
T. petropolitana.

112. Quadradojugal

Quadradojugal é um pequeno 0sso que compde a por¢do mais posterior do arco maxilar
que frequentemente varia em tamanho e ocorréncia através dos taxons, geralmente estando
ausente ou reduzido em espécies de anuros pequenas ou de baixa ossificacdo (TRUEB, 1973).
Segundo Lynch (1971, 1978) e Heyer (1975), entre os tdxons abordados aqui, este 0sso esta
ausente em membros dos géneros Atelognathus, Batrachyla, Crossodactylus, Hylorina e
Insuetophrynus.

(0) ausente
A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata, C. gaudichaudii, H. sylvatica, |I. acarpicus.
(1) presente

A. nodosus, C. eleutherodactylus, C. fuliginosus, C. granulosus, C. ohausi, C. parvulus,
C. stejnegeri, E. roseus, H. asper, L. macroglossa, M. goeldi, R. dawinii, T. pinguiculus,
T. miliaris. T. petropolitana.

113. Orientagdo do processo alar da pré-maxila (Fig. 14)

Os 0ssos pre-maxilares sdo elementos dérmicos, pareados na margem mais anterior do
cranio (TRUEB, 1973). Como uma de suas caracteristicas mais notaveis, os pré-maxilares
normalmente exibem uma projecdo dorsal conhecida como “processo alar” (TRUEB, 1973),
que nos grupos abordados aqui, podem exibir trés diferentes orientacdes, geralmente variavel
no nivel familiar e conservado no genérico (LYNCH, 1971, 1978).
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(0) dorsalmente
A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata.
(1) posterodorsalmente

C. brasiliensis, C. eleutherodactylus, C. fuliginosus, C. granulosus, C. ohausi, C.
mirandaribeiroi, C. parvulus, C. semipalmatus, C. stejnegeri, E. roseus, H. sylvatica,
L. macroglossa. M. goeldii.

(2) anterodorsalmente

A. neuquensis, A. nodosus, C. gaudichaudii, H. asper, I. acarpicus, T. lutzi, T.
megatympanum, T. miliaris. T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora.

114. Distancia entre o processo dentigero dos pré-vomeres (Fig. 14)

Os pré-vbmeres (ou apenas vOmeres) sdao um par de 0ssos dérmicos, laminares,
localizado entre os palatinos e pré-maxilares e que variam muito entre 0s taxons quanto ao seu
tamanho, processos e a presenca ou ndo de dentes vomerianos (TRUEB, 1973). O processo
dentigero, quando presente, geralmente € localizado posteromeialmente, anterior aos palatinos
(TRUEB, 1973) e sdo amplamente utilizados em descricdes de espécies. Apesar da grande
variacdo em orientacdo, ocorréncia de dentes e posi¢do relativa as coanas, aqui foi apenas
considerada a distancia entre 0s dois processos.

(0) contiguos ou quase (separacdo menor que 0 comprimento de uma das series)

A. patagonicus, C. fuliginosus, C. granulosus, C. parvulus, C. stejnegeri, C.
mirandaribeiroi, C. ohausi, C. semipalmatus, C. valae, E. roseus, T. megatympanum,
T. miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora, H. sylvatica.

(1) amplamente separados (separa¢do maior que o comprimento de uma das series)

A. nodosus, B. leptopus, B. taeniata, C. gaudichaudii, H. asper, I. acarpicus L.
macroglossa, M. goeldii, T. bryomantis, T. lutzi.

115. Contato entre a ala lateral do parasfendide e o ramo mediano do pterigoide

O parasphendide — o0sso dérmico, trirradiado, localizando ventralmente na regiao
palatal — pode apresentar diferentes configuragdes na relacdo de suas alas laterais com o ramo
mediano dos pterigbides — 0ssos também dérmicos e trirradiados, pareados e localizados
posterolateralmente no cranio — podendo estar desde amplamente separados, até parcialmente
sobrepostos entre si (LYNCH 1971, 1978; TRUEB, 1973).

(0) Amplamente separados

C. gaudichaudii, B. leptopus, B. taeniata.
(1) os 0ss0s estdo em um contato ténue

H. asper.
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(2) a ala sobreposta pelo ramo mediano do pterygoide

C. fuliginosus, C. granulosus, C. ohausi C. parvulus, C. stejnegeri, E. roseus, H.
sylvatica, L. macroglossa, T. lutzi, T. miliaris, T. petropolitana, M. goeldii.

116. Comprimento do ramo zigomatico do esquamosal

Os esquamosais sdo 0ssos dérmicos, pareados, de forma trirradiada, localizados
posterolateralmente no cranio (TRUEB, 1873). Uma das maiores fontes de variacao através dos
taxons, estad na morfologia e tamanho de seu ramo zigomatico (LYNCH 1971; TRUEB, 1973).

(0) curto (ndo toca a maxila)

C. gaudichaudii, E. roseus, H. asper, T. lutzi, T. petropolitana, T. miliaris, L.
macroglossa.

(1) longo (néo toca a maxila)

A. patagonicus, B. leptopus, B taeniata, C. eleutherodactylus, C. granulosus, C. ohausi,
C. parvulus, C. stejnegeri, H. sylvatica.

(2) muito alongado (alcan¢a a maxila)
M. goeldii.

117.  Ramo ético do esquamosal

Outra grande fonte de variacdo morfoldgica dos esquamosais é o ramo 6tico (ou braco
posterior), que pode ser de pouco a muito expandido, formando ou ndo uma placa 6tica
(LYNCH 1971; TRUEB, 1973).

(0) Muito expandido, formando placa 6tica

A. nequensis, B. leptopus, B taeniata, C. eleutherodactylus, C. granulosus, C. ohausi,
C. parvulus, C. stejnegeri, E. roseus, H. sylvatica, I. acarpicus, M. goeldii.

(1) Pouco ou moderadamente expandido, ndo forma placa 6tica

A. patagonicus, C. gaudichaudii, H. asper, L. macroglossa, R. darwinii, T. pinguiculus,
T. lutzi, T. petropolitana, T. miliaris.

118- 121: Esqueleto axial

118. Arranjo Cervical Cotylar

A superficie anterior da vertebra cervical, que articula com a regido mais posterior do
cranio, exibe um par de superficies articulares conhecidas como cotilos cervicais, que podem
apresentar trés configuracOes diferentes (Tipos I, Il e 111), dependendo de sua disposicéo e
distancia entre si (LYNCH, 1971; TRUEB, 1973). Segundo Lynch (1971), o arranjo cotilar tipo
I1, tem sua ocorréncia associada a familias mais primitivas de anuros, ou membros de familias
mais derivadas que tiveram este estado conservado.
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(0) Tipo I — cétilos cervicais amplamente separados

B. leptopus, B taeniata, C. gaudichaudii, C. eleutherodactylus, C. granulosus, C.
ohausi, C. parvulus, C. stejnegeri, H. asper, M. goeldii, T. lutzi, T. petropolitana, T.
miliaris,

(1) Tipo Il — cotilos levemente separados
E. roseus, H. sylvatica, I. acarpicus, L. macroglossa, R. darwinii

119 — 121 Diapofises sacrais (Fig. 15)

As diapofises sacrais sdo consideradas uma versdo modificada/especializada dos
processos transversais presentes nas demais vértebras (TRUEB, 1973). Na maioria dos anuros,
essas estruturas sdo levemente dilatadas, sendo grandes expansfes associadas a grupos mais
primitivos (TRUEB, 1973). Sua morfologia pode variar quanto ao seu tamanho, dilatag&o distal
e inclinacdo posterior, estando esses fatores, associados diretamente com a flexibilidade de
movimentos nas espécies (TRUEB, 1973).

Figura 15. Raio X do da regido sacral de (A) T. taophora, (B) T. miliaris, (C)T. lutzi e (D) T. petropolitana.
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119. Dilatacéao distal das diapofises sacrais

(0) pouco ou nada dilatadas
B. taeniata, C. semipalmatus, I. acarpicus, T. lutzi, T. petropolitana
(1) moderadamente a muito expandida

A. nodosus, A. patagonicus, B. leptopus, C. brasiliensis, C. eleutherodactylus, C.
fuliginosus, C. granulosus, C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C. stejnegeri, C. valae, E.
roseus, H. sylvatica, L. macroglossa, R. darwinii, T. miliaris, T. megatympanum, T.
saxatilis, T. taophora

120. Comprimento das diapdfises sacrais

(0) curto

A. nodosus, A. patagonicus, B. leptopus, B. taeniata, C. granulosus, C. semipalmatus,
C. valae, E. roseus, T. lutzi, T. petropolitana

(1) médio a longo

C. brasiliensis, C. eleutherodactylus, C. fuliginosus, C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C.
stejnegeri, H. sylvatica, L. macroglossa T. miliaris, T. megatympanum, T. saxatilis, T.
taophora

121. Inclinacdo posterior das diapofises sacrais

(0) pouca ou nenhuma
C. eleutherodactylus, C. fuliginosus, C. mirandaribeiroi, T. miliaris, T. taophora.
(1) medio a muito

C. brasiliensis, C. granulosus, C. ohausi, C. stejnegeri, C. valae, E. roseus, H. sylvatica,
L. macroglossa, T. lutzi, T. megatympanum, T. petropolitana, T. saxatilis.

122- 124: Esqueleto apendicular

122. O angulo da expansao ventral acetabular

O ilio dos anuros, sdo 0ssos pareados, de origem endocondral que articulam
anteriormente com as diapdfises sacrais e variagdes nesses 0ssos envolvem diferencas no
comprimento, forma e protuberancias posteriores (TRUEB, 1973). Lynch (1971) observou
grande variagdo entre 0s grupos que na época pertenciam a familia Leptodactylidae, porém
sugeriu dois tipos principais gerais para o ilio dos grupos estudados, sendo o0 angulo da expanséo
ventral uma das caracteristicas determinantes para essa classificacao.
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(0) levemente maior que 90°
E. roseus, L. macroglossa, C. parvulus e C. stejnegeri
(1) agudo

C. gaudichaudii, C. fuliginosus, C. granulosus, C. ohausi, H. asper. M. goeldii, T. lutzi,
T. miliaris, T. petropolitana

123. Crista dorsal do ilio

Entre as espécies de anuros consideradas mais derivadas, a haste do ilio pode apresentar
uma crista dorsal (TRUEB, 1973). Apesar de quando presente, variar quanto a sua extensao e
altura (LYNCH, 1971; TRUEB, 1973), aqui foi considerada apenas a auséncia/ presenca da
crista dorsal.

(0) ausente
A. nodosus, E. roseus, B. leptopus, B. taeniata, |. acarpicus.
(1) presente

L. macroglossa, C. gaudichaudii, C. fuliginosus, C. parvulus e C. stejnegeri, H. asper,
M. goeldii, T. lutzi, T. miliaris, T. petropolitana

124. Falanges terminais (Fig. 16)

Utilizadas amplamente na classificagdo de taxons que outrora compuseram
Leptodactylidae (sensu LYNCH, 1971), as falanges terminais podem apresentar grande
variedade de formas (e.g. simples, agudas, arredondadas, forma de “T”) e tamanhos através dos
grupos e sdo bastante conservadas a nivel genérico. Dentre os grupos estudados aqui, Lynch
(1971) e Heyer (1975) reportaram uma condicdo especial — falanges terminais em forma de
“T” — em espécies de Batrachyla, Hylodidae e Thoropa, enquanto no restante das espécies, as
falanges séo pouco expandidas e/ou arredondadas.

Figura 16. Raio X das méos de (A) T. saxatilis e (B) C. fuliginosus.
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(0) Simples ou pouco expandida, arredondada

A. neuquensis, A. nodosus, A. patagonicus, C. brasiliensis, C. eleutherodactylus, C.
fuliginosus, C. granulosus, C. mirandaribeiroi, C. ohausi, C. parvulus, C.
semipalmatus, C. stejnegeri, C. valae, E. roseus, H. sylvatica, I. acarpicus, L.
macroglossa

(1) em forma de “T”

B. leptopus, B. taeniata, C. gaudichaudii, H. asper, M. goeldii, T. lutzi, T.
megatympanum, T.  miliaris, T. petropolitana, T. saxatilis, T. taophora,

125. M. adductor longus

O m. adductor longus ¢ um musculo longo e fino que tem origem no ilio e se insere na
porcdo distal do fémur (DUELLMAN & TRUEB, 1986). Sua auséncia € associada a grupos
mais primitivos de anuros, e dentre os taxons aqui abordados, apenas em Batrachyla esta
ausente (Heyer, 1975). Nos demais taxons, varia quanto a sua hipertrofia, insercdo e
superficialidade,

(0) Ausente
B. leptopus, B. taeniata

(1) masculo pouco desenvolvido, insere-se inteiramente no m. adutor magnus, coberto
inteiramente pelo m. sartorius.

A. nodosus, A. patagonicus, E. roseus, H. asper, L. macroglossa, T. petropolitana, T.
miliaris
(2) musculo bem desenvolvido, insercdo no joelho ou perto dele, geralmente visivel
superficialmente.

C. gaudichaudii, C. fuliginosus, C. parvulus, C. stejnegeri, M. goeldii

4.3 Andlise filogenética

A inferéncia filogenética utilizando a matriz presente em Anexo VI é resultante de um
processo de busca que avaliou 10.236.661 rearranjos e resultou em 110 cladogramas igualmente
mais parcimoniosos, com 359 passos. Essas arvores possuem indice de consisténcia de 0.401 e
o0 indice de retencdo é de 0.670. A hipdtese de consenso estrito produzido com base nesses
cladogramas esta representado na Figura 17.
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T. pinguiculus
L. macroglossa
H. sylvatica
E. roseus
B. taeniata
B. leptopus
A. patagonicus
A. nodosus
A. neuguensis
— R. darwinii
— acarpicus
—E H. phyllodes
H. asper .
C. gaudichaudii T bryomantls
C. valae
C semipalmatus
C. ohausi iy
C. lithomimeticus T Saxanhs
C. eleutherodactylus

—E C. stejnegeri
G barvalni T. megatympanum

C. granulosus

_— _—E C. mirandaribeiroi

C. fuliginosus

C. brasiliensis . T. taophora
T. petropolitana
T. lutzi
L T. bryomantis e .

T. saxatilis T. miliaris

T. megatympanum
T. taophora
T. miliaris

T. petropolitana

T. lutzi

Figura 17. Resultados da andlise filogenética. Cladograma de consenso estrito para 110 cladogramas igualmente
parcimoniosos produzidos a partir da matriz de dados do Anexo V1. Ampliado o clado monofilético formado pelas
espécies de Thoropa.

4.3.1 Relagdo com o grupo externo

Nesta analise, a hipdtese representada pelo consenso indica que Thoropa e
Cycloramphus tiveram origem em um taxon ancestral onde se originaram e foram fixados as
seguintes 19 sinapomorfias: margem dorsal na iris larval com um menisco (2: 0 — 1),
espiraculo sem tubo externo (4: 0 — 1), tubo de evacuagdo orientado medialmente (6: 0 — 1),
margem posterolateral do corpo expandida formando uma aba abdominal (7: 0 — 1) , nadadeira
dorsal reduzida, restrita a uma pequena faixa acima do encontro dos midémeros (10: 0 — 1),
nadadeira ventral reduzida, restrita a uma pequena faixa acima do encontro dos miémeros (11:
0 — 1), origem da nadadeira dorsal posterior a jungdo corpo-cauda (12: 1 — 2), origem da
nadadeira ventral a partir do ter¢o anterior da cauda (13: 0 — 1) , bainha mandibular inferior
comprimida lateralmente, em formal de cinzel (20: 0 — 1), auséncia de papilas submarginais
(34: 0 — 1), corno trabecular divergindo na altura ou anteriormente ao processo articular (37:
0 — 1), corpo da suprarostral fusionado medialmente (40: 0 — 2) , cumes secretores ausentes
(43: 0 — 1), M. levator arcuum brachialium 11l com dois ramos, 0 segundo inserindo-se no
peritdnio (44: 0 — 1), insercdo anterior do m. rectus abdominis anterior em uma aponeurose
compartilhada com o m. subarcualis rectus | (46: 0 — 1), inser¢do do ramo ventral do m.
subarcualis rectus | em uma aponeurose compartilhada com o m. rectus abdominis anterior
(47: 0 — 1), musculatura axial inserindo-se dorsalmente na cépsula 6tica (48: 0 — 1), a
morfologia das PEPs em forma-de-espinho (52: 0 — 1) e membranas interdigitais ausentes ou
vestigiais (96: 1 — 0). Os outros membros do grupo externo resultaram em agrupamentos
parafiléticos que em alguns casos nao refletem os atuais arranjos familiares e também genéricos.
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4.3.2 O monofiletismos de Thoropa e relacdo entre as espécies no género

A hipétese de monofiletismo do género Thoropa indica a existéncia de um taxon
ancestral onde quatro sinapomorfias se originaram e foram fixadas: Nadadeira ventral achatada
no seu eixo dorso-ventral, em forma de calha (14: 0 — 1), Orientag¢do do processo alar do pré-
maxilar (113: 1 — 2), Comprimento do ramo zigomatico do esquamosal curto (116: 1 — 0) e
Falanges terminais em forma de “T” (124: 0 — 1).

A relacdo entre as espécies de Thoropa indica a existéncia de mais dois tdxons no
passado que deram origem a dois grupos. Um deles deu origem as espécies de porte pequeno
(T. petropolitana + (T. bryomantis + T. lutzi)), que € conhecido como grupo T. petropolitana.
Neste ancestral surgiram e foram fixadas as seguintes sinapomorfias: Diapdfises sacrais pouco
dilatadas distalmente (119: 1 — 0) e curtas (120: 1 — 0). No ancestral do grupo formado por
T. bryomantis + T. lutzi surgiram e foram fixadas as seguintes sinapomorfias: a morfologia das
PEPs em forma-de-cone (52: 1 — 0) e 0s processos dentigeros dos pré-vomeres amplamente
separados (114: 0 — 1).

O taxon proposto pela segunda hipotese € o que deu origem as espécies de Thoropa de
porte grande — grupo T. miliaris —(T. saxatilis + (T. megatympanum + (T. miliaris + T.
taophora). Neste taxon surgiram e foram fixados os seguintes atributos: o formato da margem
posterior da aba abdominal unilobado (9: 1 — 0), a presenca de PEPs na superficie interna do
dedo 11 (54: 0 — 1) e no dedo IV (55: 0 — 1) e a dobra supratimpanica pronunciada (99: 0 —
1). No taxon que deu origem as espécies do sudeste brasileiro (T. megatympanum + (T. miliaris
+ T. taophora)) surgiu e foi fixado um Unico atributo que envolve a extensdo da modificacdo
em calha da nadadeira ventral dos girinos, que é ao longo de toda a nadadeira (15: 0 — 1).
Finalmente, no taxon ancestral de T. miliaris + T. taophora surgiram e foram fixadas 4
sinapomorfias: dobra de pele na margem ulnare do dedo Il dos machos (61: 0 — 1), dobra de
pele na margem fibular do dedo 11l das fémeas (86: 0 — 1), dobra de pele na margem fibular
do dedo IV das fémeas (90: — 1) e Diapdfises sacrais pouco ou nada inclinadas posteriormente
(121: — 0).
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5 DISCUSSAO

As abordagens historicas em estudo da morfologia das espécies de Thoropa tem sido
associadas a questdes de ordem taxonémica e de historia natural, sendo a maior parte de
informagdes disponiveis, além de descri¢Ges das espécies, provenientes de notas e revisdes de
espécies do género (BOKERMANN, 1965; COCORFT & HEYER, 1988; FEIO, NAPOLI &
CARAMASCHI, 2006) ou de trabalhos antigos e recentes explorando apenas um aspecto da
morfologia ou uma fase da vida (BARTH, 1956; COLACO, BITTENCOURT-SILVA &
SILVA, 2020; DIAS et al. 2021; SABBAG et al., 2022b). Abordagens da morfologia de
espécies de Thoropa em um contexto sistematico (mas metodologicamente pré-cladistico)
como Lynch (1971, 1978) e Heyer (1975), que tiveram como foco a sistemética de
Leptodactylidae Werner (onde Thoropa ja esteve inserida), levantaram questdes sobre as
relacfes de Thoropa (e Cycloramphus) com membros de outras familias de anuros neotropicais
(e.g. Alsodidae, Batrachylidae, Hylodidae, Rhinodermatidae).

O presente trabalho representa a primeira avaliagdo sisteméatica com base
exclusivamente em propriedades de sistemas morfologicos (e.g. morfologia externa, muasculos,
cartilagens e 0ssos) e diferentes semaforontes (e.g. larvas e adultos) para investigacéo do género
Thoropa. Atraves dessas abordagens, pude propor diferentes hipoteses referentes a evolugéo de
Thoropa. De forma semelhante ao percebido por Orton (1953) e Starrett (1973), embora as
larvas (e aspectos da reproducdo) sdo em geral consideradas adaptacfes exclusivas desses
estagios da vida, os caracteres compartilhados nesses semaforontes sdo igualmente explicados
com origem e fixacdo (sinapomorfias) no ancestral que nomeamos, por exemplo,
Cycloramphidae. Inferéncias semelhantes estdo associadas ao ancestral de Thoropa, com uma
propriedade das larvas (nadadeira ventral modificada em uma calha) associada a sua origem.
Por outro lado, entre os atributos associados a semaforontes adultos, as inferéncias sugerem um
mosaico de origens associadas a homoplasias e plesiomorfias.

5.1 Comentario sobre a relagcdo com o grupo externo

Diversas hipoOteses baseadas em diferentes fontes de evidéncias sugerem que
Cycloramphidae seja parafilético, com Thoropa relacionado a td&xons em outras familias como
Alsodidae e Batrachylidae (LYNCH, 1971, 1978; GRANT et al., 2006,), Hylodidae (HEYER,
1975), Dendrobatoidea (FROST et al., 2006; GRANT et al., 2017). Outros, baseados apenas
em dados moleculares sugeriram Cycloramphidae monofilético (PYRON & WIENS, 2011,
JETZ & PYRON, 2018; STREICHER et al., 2018). Somente mais recentemente, Dias et al.
(2021), com base em estudos mais detalhados da morfologia, realizaram a descricdo de
caracteres presentes na fase larval das espécies em Cycloramphidae e propuseram a primeira
hipotese, baseada na observacdo direta da morfologia larval, que sugere Cycloramphidae
monofilético. Essa hipotese foi baseada na otimizagdo dos caracteres larvais sobre a hipotese
de Jetz & Pyron (2018) e ndo em uma andlise propria contendo apenas estes atributos ou em
uma analise combinada com outros conjuntos de dados. Apesar de biologicamente possivel
uma grande convergéncia morfologica em larvas quase-terrestres, vide as espécies africanas e
asiaticas com girinos semelhantes das familias Bufonidae, Dicroglossidae, Petropedetidae,
Ranixalidae, Ptychadenidae e Pyxicephalidae (ver MCDIARMID & ALTIG, 1999; DIAS et
al., 2021; COLAGO & SILVA, 2022 para um resumo), ndo ha na fauna brasileira, espécies que
compartilhem tantas semelhangas na morfologia larval, nos habitos e na ontogenia com os
membros de Cycloramphidae (DIAS et al., 2021; COLACO & SILVA, 2022).

A familia Cycloramphidae foi reconhecida aqui como um taxon onde surgiram e foram
fixados 19 caracteres. Ou seja, as espécies do género Cycloramphus sdo o grupo irmdo das
espeécies de Thoropa. Diferente do que adotei aqui, Dias et al. (2021) consideraram as bainhas
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mandibulares dorsal e ventral modificadas, como um unico atributo, e 0 sugeriram como uma
sinapomorfia para Cycloramphidae. Nesta hipotese, a bainha mandibular superior comprimida
lateralmente (19: 0 — 1) ndo foi considerada uma sinapomorfias para Cycloramphidae. Uma
possivel razéo para tal relaciona-se a inclusao aqui de espécies de Cycloramphus que possuem
larvas endotroficas e que aparecem como “ramos sem resolugdo” na base da arvore de
Cycloramphus. E provavel que essas espécies formem um ou mais clados mais derivados, onde
ocorreu a evolugdo da reproducéo terrestre e larvas endotréficas (DE SA et al., 2020a), com a
possibilidade que alguns desses atributos caracteristicos das larvas quase-terrestres tenham
sofrido reversdo. A presenca do m. rectus abdominis anterior (45: 0 — 1) também ndo foi
proposto como uma sinapomorfia de Cycloramphidae aqui, ao invés disso, esse atributo parece
ser uma plesiomorfia conservada na familia e em uns outros poucos tdxons (e.g. Hylodidae).

5.2 Sobre o0 monofiletismo de Thoropa

A primeira andlise filogenética incluindo a maioria das espécies conhecidas para o
género Thoropa (SABBAG et al., 2018) foi realizada com base exclusivamente em sequencias
de ADN (mitocondrial + nuclear). Naquela anélise, o consenso apresenta a hipotese do género
Thoropa ndo ser monofilético com a incluséo da espécie recém-descoberta T. bryomantis (entédo
Thoropa cf. lutzi), sugerida como grupo irmdo de Cycloramphus. Em contraste, na base de
dados representados pela matriz aqui utilizada, a hipétese sugere o monofiletismo de Thoropa
e quatro sinapomorfias para um ancestral comum a todas as espécies do género, duas para um
ancestral de T. petropolitana + (T. bryomantis + T. lutzi) e outras duas para um ancestral de T.
bryomantis + T. lutzi. Embora os dados sobre T. bryomantis neste trabalho terem sido obtidos
exclusivamente de sua descricdo (além das larvas ainda serem desconhecidas), sendo por isso
limitados quanto a diversos aspectos estudados aqui, esses atributos indicam de forma
semelhante ao ja discutido em Assis et al. (2021), que essa espécie também deriva do ancestral
comum de Thoropa (e ndo Cycloramphus). Diferentes semaforontes de T. bryomantis devem
ser incluidos em analises futuras para aumentar a abrangéncia desta avaliacdo. Além disso, as
diferencas acusticas e na morfologia associada a producédo de sons (e.g. fendas, sacos vocais)
entre as espécies de pequeno e as de grande porte, podem ser sugestivas de novas hipoteses para
as relacdes no grupo (NUNES-DE-ALMEIDA et al., 2016; ASSIS et al., 2021).

Trabalhos recentes baseados em sequéncias de ADN sugerem que as espécies T. miliaris
e T. taophora incluam mais tdxons que apenas dois nomes sugerem e que T. taophora figura
como uma linhagem (uma espécie prépria) entre as outras espécies inclusas no nome T. miliaris
(FITZPATRICK et al., 2009; SABBAG et al., 2018, 2022a). Apesar do presente trabalho ndo
ter incluido populagbes de T. miliaris além de localidades proximas a localidade-tipo, a
morfologia das duas espécies (bem como das demais do género) forneceu pistas de como lidar
com essas populacdes a fim de identificar semelhancas e diferencgas entre as populagdes, que
permitam (ou ndo) inferir novas hipoteses de espécies. Feio, Napoli & Caramaschi (2006) ja
haviam chamado atencdo para diferencas consideraveis entre populacdes de T. miliaris,
baseados principalmente por analises morfométricas e padrdo de coloragdo, e basearam-se na
analise principalmente desses atributos para elevar (novamente) T. taophora ao status de uma
espécie valida, retirando esse nome da sinonimia com T. miliaris. Além das quatro
sinapomorfias encontradas para o clado T. miliaris + T. taophora, a presente analise
possibilitou a identificacdo de uma autapomorfia para T. miliaris (65: 0 — 1) e cinco
autapomorfias para T. taophora (62: 0 — 1;78: 0 — 1;82: 0 > 1;93: 0 —» 1; 95: 0 — 1), 0
gue indica que a inclusdo de semaforontes dessas duas hipoteses de espécies é acertada até aqui.
Por dltimo, como observado no presente trabalho e anteriormente por Dias et al. (2021) os
girinos de T. miliaris e T. taophora podem ser diferenciados em alguns aspectos: T. taophora
apresenta a calha ventral associada a aba abdominal (16: 0 — 1), além de uma expanséo lateral
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da aba abdominal mais desenvolvida (8: 0 — 1) e pulmdes larvais menos desenvolvidos (néo
codificados aqui). Os resultados aqui obtidos reforgcam os girinos como chave para a taxonomia
e sistematica do género.

5.3 Hipdteses de origem e fixacéo de atributos com base no consenso
5.3.1 Aba abdominal (Fig. 18)

Um atributo indicativo do taxon Thoropa (mas também de Cycloramphus) € a porcéao
posterolateral do corpo e o tubo de evacuagdo modificados em uma aba abdominal (7: 0 — 1).
Presente em todas as larvas de membros da familia, essa estrutura parece desempenhar papeis
importantes relacionadas a forma de vida desses girinos quase-terrestres, podendo estar
associadas a fungBes como trocas gasosas e aderéncia e locomogdo sobre as rochas Umidas
(WASSERSUG & HEYER, 1983; VERDADE et al., 2019; DIAS et al., 2021). E a grande
variagcdo quando dois de seus aspectos sdo analisados separadamente pode ser associada a
padrdes ontogenéticos e ajustes morfofisiologicos especificos a peculiaridades das espécies e
ambientes onde elas se desenvolvem.

ﬁ Cycloramphus spp.
—_— T. petropolitana
—.—C)—
& T. lutzi
T. bryomantis
|
T. saxatilis
—— 1. megatympanum
D= 1. taOphora
@)= T. miliaris
07. Margem posterolateral 08. Extenséo da aba 09. Formato damargem
do corpo abdominal posterior daabaabdominal
I:‘ regular, sem projectes O muita expandida A unilobado
. expandidas formando O médio expandida ,& levemente bilobado
uma aba abdominal
. reduzida A bilobado

Figura 18. Hipdteses de origem e fixacdo de atributos associados a margem posterolateral do corpo/aba
abdominal nas espécies de Thoropa. Seta preta na base do cladograma indicando que a origem e fixacéo ocorreu
no taxon Cycloramphidae.
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Nos girinos quase-terrestres de Cycloramphus e duas espécies de Thoropa (T. lutzie T.
petropolitana), a aba abdominal é posterior e lateralmente expandida em uma projecao continua
de pele (8: 0), semelhante ao observado na maioria das larvas exotréficas de Cycloramphus,
enquanto em T. saxatilis e T. taophora a aba abdominal também expandida lateral e
posteriormente, porém exibe duas regides (8: 0 — 1). Ha ainda um terceiro estado reconhecido
aqui, onde aba é muito reduzida (8: 0 — 2) geralmente cobrindo s6 a regido do tubo de
evacuacao, presente convergentemente no restante dos girinos de Thoropa (T. megatympanum,
T. milaris) e nas larvas endotroficas de Cycloramphus (C. carvalhoi, C. parvulus e C.
stejnegeri). E finalmente, quanto ao formato da margem posterior temos um estado
convergente entre as espécies de Thoropa do grupo T. miliaris e C. carvalhoi (9: 2 — 0), um
exclusivo das espécies de Cycloramphus (9: 2 — 1) e um estado compartilhado entre espécies
dos dois géneros (9: 2).

5.3.2 Projeces epidérmicas papilares (Fig. 19)

As projecOes epidérmicas papilares representam caracteres importantes para a
sistematica de Thoropa, a morfologia (forma de cone ou espinho) das projecdes € um dos
caracteres que sustentam a divisdo de Thoropa em dois grupos, um contendo as T. bryomantis
e T. lutzi, que possuem projecGes papilares pequenas e muito numerosas em forma de cone (52:
1 — 0) e outro, englobando T. petropolitana e as demais espécies do género (gruo T. miliaris),
que apresentam projecdes em forma de espinho (52: 0 — 1).

Nos grupos externos a analise (e evolugdo) desses caracteres é especialmente complexa,
em Cycloramphus por exemplo, apenas uma espécie (C. ohausi) apresenta PEPs em algum dedo
da méo, sendo estas em forma de espinho (55: 0 — 1) no dedo Il dos machos (53: 0 — 1) e das
fémeas (57: 0 — 1), tendo essa condicdo nas fémeas evoluido em paralelo em mais dois tdxons
analisados neste trabalho (C. gaudichaudii e I. acarpicus). A presenca de PEPs é amplamente
presente nos taxons analisados aqui, porém a configuragdo da distribuicdo nos diferentes dedos
parece mostrar diferentes caminhos pelos quais a evolucao dos tdxons percorreu. A presenca de
PEPs no dedo Il dos machos (53: 0 — 1) é um estado plesiomérfico para Thoropa, estando
presente em todas as espécies do género, com ampla auséncia em Cycloramphus (revertido em
C. ohausi). A presenca de PEPs no dedo Il dos machos (54: 0 — 1) também sdo amplamente
observados nos taxons aqui estudados (mesmo que em menor grau do que o dedo II).
Diferentemente das espécies do grupo T. miliaris, esse estado-de-carater ndo esta presente (54:
1 — 0) em trés espécies (T. bryomantis, T. lutzi e T. petropolitana). De forma semelhante, a
presenca de PEPs no dedo 1V (55: 0 — 1) também é um dos atributos que sustentam o grupo T.
miliaris como um agrupamento monofilético e no grupo externo, s6 é observada em um taxon
do grupo externo (L. macroglossa). As PEPs na regido do tubérculo metacarpal interno (55)
estdo presente em quase todas as espécies de Thoropa, com excec¢do apenas de T. petropolitana
(55:1 - 0).
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T. bryomantis
T. saxatilis
-l T. megatympanum
| T. taophora
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Figura 19. Hipdteses de origem e fixac&o de atributos associados a proje¢des papilares epidérmicas nas espécies
de Thoropa. Seta preta na base do cladograma indicando que a origem e fixagdo ocorreu em um taxon ao qual
Cycloramphidae e Thoropa estdo inseridos, alguns destes mantendo o estado em taxons no grupo interno.

5.3.3 Diapofises sacrais (Fig. 20)

Os trés caracteres obtidos da morfologia das diapéfises sacrais ajudaram a delimitar,
ndo somente o género Thoropa, mas sugerir suas subunidades em forma de clados. Diap6fises
sacrais de moderadamente a muito expandidas (119: 1) parece ser o estado plesiomorfico para
esse carater, sendo esta forma presente no grupo T. miliaris e na maioria dos membros do grupo
externo (incluindo Cycloramphus). Uma pequena dilatacdo distal (119: 1 — 0) é sinapomorfia
para as especies do grupo T. petropolitana, estando presente nas duas das trés especies do grupo
para qual se tem essa informacéo (T. lutzi e T. petropolitana). O comprimento de médio a longo
da diapofise sacral (120: 1) também foi sugerido como estado plesiomorfico, com mudanca de
estado em T. lutzi e T. petropolitana (120: 1 — 0). Diferente dos outros dois caracteres
anteriores, as diapofises moderadamente a muito inclinadas posteriormente (121: 2) sdo o
estado plesiomdrfico para Thoropa, apresentam pouca inclinacéo posterior (121: 1 — 0) apenas
no clado formado por T. miliaris + T. taophora.

Trueb (1973) sugeriu que na maioria das espécies as diapofises sacrais sdo
moderadamente expandidas distalmente e que uma grande expansao estaria associada a taxons
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mais primitivos. Trueb (1973) também argumentou que as diapofises menos dilatadas
distalmente, em especial as arredondadas, conferem maior flexibilidade axial e que a mesmas
tendem a ser inclinadas posteriormente. Associagdes semelhantes as feitas por Trueb (1973)
também podem ser feitas com base nos resultados aqui obtidos para as espécies de Thoropa.

—< Cycloramphus spp.
— T. petropolitana
by o e
T. lutzi
T. bryomantis
|
T. saxatilis
T. megatympanum
\ T. taophora
iy e
T. miliaris
119. Dilatacao distal 120. Comprimento 121. Inclinacao posterior
|:| pouco ou nada dilatadas O curto A pouca ou nenhuma
deradamente 3 i 5 s
. miwtgr:xpaamngindza . médio a longo ‘ médio & muito

Figura 20. Hipoteses de origem e fixacdo de atributos associados diapéfises sacrais nas espécies de Thoropa.
Seta preta na base do cladograma indicando que a origem e fixagdo ocorreu em um taxon ao qual Cycloramphidae
e Thoropa estdo inseridos, alguns destes mantendo o estado em taxons no grupo interno.

5.3.4 Outros caracteres importantes para a sistematica de Thoropa (Fig. 21)

Além dos trés sistemas de caracteres mencionados anteriormente neste topico, trés
caracteres também merecem ser mencionados aqui. O primeiro, exclusivos dos girinos de
Thoropa: a Extenséo da modificacdo da nadadeira ventral (15), varia consistentemente entre 0s
seis girinos conhecidos do género.

A modificagdo na metade anterior da cauda é a forma plesiomorfica no género (15: 0),
presente nos girinos de T. lutzi e T. saxatilis. Em T. petropolitana a nadadeira ventral é
modificada apenas posteriormente (15: 0 — 1). Nas trés espécies restantes do gr. T. miliaris (T.
megatympanum, T. miliaris e T. taophora) a modificagéo é ao longo de toda extensao da cauda
(15: 0 — 2).

O segundo carater é a dobra supratimpéanica (99), que possui grande variagdo nos grupos
externos, assim como em Thoropa. Enquanto todas as espécies do grupo T. miliaris e T.
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bryomantis possuem dobras supratimpanicas pronunciadas (99: 0 — 1), T. lutzi e T.
petropolitana, apresentam dobras supratimpanicas discretas.

E por ultimo, a Distancia entre os processos dentigeros dos vdmeres (114), é
amplamente separado (114: 0 — 1) apenas no clado formado por T. bryomantis + T. lutzi,
apresentando nas demais espécies de Thoropa o estado plesiomorfico (114: 1 — 0), que é
presente nas espécies do grupo externo.

—‘ Cycloramphus spp.
— T. petropolitana
e ey e
T. lutzi
T. bryomantis
%
T. saxatilis
T. megatympanum
| T. taophora
| T. miliaris
15. Extenséo damodificacdo 99. Dobra supratimpénica 114. Distancia entre os
da nadadeira ventral vomeres
|:| metade anterior da cauda O discreta A contiguos ou guase
I:‘ apenas posteriormente . pronunciada A amplamente separados
. ao longo de toda a nadadeira

Figura 21. Hipdteses de origem e fixacdo de trés atributos importantes para a sistematica de Thoropa. Seta
preta na base do cladograma indicando que a origem e fixagdo ocorreu em um taxon ao qual Cycloramphidae e
Thoropa estdo inseridos, alguns destes mantendo o estado em taxons no grupo interno.

5.4 Caracteres larvais, ontogenia e sistematica

O estudo da morfologia das larvas Thoropa (e dos caracteres dela obtidos) permitiu a
inferéncia de hipoteses de homologues que ndo apenas suportam Thoropa, mas a propria familia
Cycloramphidae, como j& extensivamente reportado aqui. Além disso, permitiu a identificacdo
de uma série de adaptacGes que permitiram as larvas dessas especies habitarem os ambientes
higropétricos, sendo diversas delas convergentes com espécies de diferentes familias africanas
e asiaticas que vivem de forma semelhante (ver DIAS et al., 2021 e COLACO & SILVA, 2022
para um resumo). Nessa linha, varios desse atributos morfologicos parecem ter evoluido
concomitantemente a novas formas de comportamento e locomocgéo nesses girinos (DIAS et
al., 2021; COLACO & SILVA, 2022; SABBAG et al., 2022c), colocando as larvas (sua
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morfologia e histdria natural) em uma posicao central na formulagdo de hipoteses evolugéo e
relacionamento nesse grupo.

Outro atributo que parece ter desempenhado papel central na evolugdo da vida associada
a ambientes higropétricos, foram modificaces ontogenéticas no curso do desenvolvimento dos
embrides e larvas dos Cycloramphidae (COLACO & SILVA, 2022). O estudo da ontogenia nos
girinos de Thoropa e Cycloramphus, ajudou na proposicao das causas proximas que explicam
além da presenca ou auséncia de um determinado carater, ou seus estados possiveis, como: [1]
O desaparecimento ou retencdo/modificacdo de um estrutural larval na vase adulta, e.g. porqué
de larvas de ambos os géneros de Cycloramphidae possuirem menisco nos olhos, enquanto
desaparece nos adultos de Thoropa e se mantém nos de Cycloramphus (COLACO,
BITTENCOURT-SILVA & SILVA, 2020); [2] eliminag&o ou reducéo de estruturas, que para
a forma de vida que se apresenta a auséncia/presenca nao configura um fator de selecdo, e.g.
glandulas adesivas e sistema de linhas laterais (COLACO & SILVA, 2022); [3] remodelamento
de estruturas existentes que aumentaram a sobrevivéncia e capacidade de exploracdo desse
ambiente, e.g. restricdo de ambas as nadadeiras a porcéo posterior da cauda, nadadeira ventral
modificada em calha (COLACO & SILVA, 2022); e [4] o surgimento de condi¢bes Unicas
associadas a esta forma de vida, e.g. origem embrionaria da Aba abdominal e como a estrutura
adquire propriedades suficientemente diferentes para serem reconhecidas como estados-de-
carater distintos. A perda ou reducdo de algumas estruturas aqui citadas, estdo intimamente
associadas a evolucdo do endotrofismo (DUELLMAN & TRUEB, 1986; MCDIARMID &
ALTIG, 1999) e apresentam um grau mais acentuado nas espécies de Cycloramphus com
atencdo especial para as do grupo formado por C. carvalhoi, C. parvulus e C. stejnegeri, que
apresentam larvas completamente endotréficas (COLACO et al., 2021; COLACO & SILVA,
2022).

Além disso, as larvas de Thoropa (bem como Cycloramphus) apresentam caracteristicas
ontogenéticas ndo apenas associadas a morfologia, mas diretamente adaptativas. Colago &
Silva, 2022 observaram que embrides de T. miliaris apresentam branquias muito maiores e
ramificadas em relagdo as de C. lithomimeticus, conferindo assim uma maior superficie de
contato para trocas gasosas, reforcando as observac@es de que as espéecies de Thoropa sejam
mais adaptadas a ambientes mais extremos, como afloramentos rochosos néo associados a
corpos d’agua como rios e riachos. Girinos de T. miliairis, assim como de C. lithomimeticus e
de outras espécies quase-terrestres, possuem um desenvolvimento precoce nos membros
posteriores (DREWES et al., 1989; ALTIG & MCDIARMID, 1999; CHANNING et al., 2002;
COLACO & SILVA, 2022). A eclosao nas espécies de ambos 0s géneros ocorre apenas em
estagios larvais (GS25- 27), quando as morfologias oral, abdominal e caudal apresentam a
morfologia necessaria para a sobrevivéncia sobre os afloramentos (BOKERMANN, 1965;
COLACO & SILVA, 2022). E talvez uma das adaptacdes ontogenéticas mais marcantes nas
larvas de Thoropa (observado em menor grau em Cycloramphus) seja a retencdo do aparato
oral larval por um tempo ap6s a emergéncia dos membros anteriores, que assegura uma
transicdo “mais segura” entre 0os modos de locomocédo larval quase-terrestre e tetrapode
(COLACO & SILVA, 2022). Assim como na morfologia, diversas caracteristicas ontogenéticas
parecem ter evoluido de forma convergente em girinos que vivem de forma semelhante.

Embora possa ser tentador usar sequéncias de desenvolvimento de forma comparativa
e considerar uma combinacdo de estagios morfologicos como caracteres, atribuindo a eles o
status de estados homdlogos (e.g. VERA CANDIOTI et al., 2016; GROSSO et al., 2019, 2020,
2022), evitei fazé-lo aqui. A justificativa para esta escolha é a de que homologos séo hipoteses
de igualdade nas qualidades dos atributos do organismo identificados por correspondéncia
topografica (LANKESTER, 1870; FITZHUGH, 2006). Além disso, considero que vias
ontogenéticas semelhantes podem ser indicativas de homologos em um nivel de organizacéo
diferente do morfoldgico em si, relacionados a fisiologia e associados a interagdes de moléculas

77



em nivel de tecido. Portanto, essas semelhangas no desenvolvimento podem orientar a
proposicdo e o teste de hipdteses explicativas sobre a existéncia de interagdes moleculares em
um nivel proximal, conforme proposto por Mayr (1961, ver também LALAND et al., 2011 e
MAYR 1994 para discussdo). A diversidade nesses niveis moleculares (por exemplo,
hormonios) e sua relagdo homologa devem servir para construir hipoteses finais ou filogenéticas
(sensu Mayr, 1961).

5.5 Evolucéo da reproducdo em Thoropa

A reproducdo em afloramentos rochosos parece ter suscitado um trabalho minucioso
das leis naturais que regem a evolucdo (e.g. selecdo natural e sexual, heterocronias) que
resultaram em adaptacGes que permitiram a estes organismos colonizarem e se estabelecerem
nesse precioso micro-habitat. Aqui, é onde a reproducéo e o desenvolvimento se encontram de
forma mais clara, e merecem ser comentados.

De forma geral, as espécies de Cycloramphidae apresentam uma quantidade maior de
vitelo e consequentemente ovos maiores do que as espécies de desenvolvimento exotroficos
mais generalistas, permitindo que o desenvolvimento ocorra até estagios mais avangados de
forma intracapsular, e que algumas espécies de Cycloramphus completem seu desenvolvimento
larval de forma endotréfica (COLACO & SILVA, 2022). Em todas as espécies de Thoropa,
das quais se tem informacao, o vitelo possui diametro semelhante (Tabela 2), sugerindo que
essa quantidade (ainda ndo existem dados sobre a qualidade) seja um dos principais fatores
ligados a longa permanéncia intracapsular e modificacdes morfoldgicas e ontogenéticas nestas
larvas (CALLERY, FANG & ELINSON, 2001; COLACO & SILVA, 2022). Essa quantidade
de vitelo parece ser a minima (selecionada) para que ocorra o pleno desenvolvimento das larvas
de Thoropa até estagios em que a sua morfologia altamente especializada seja alcancada e seu
ambiente por elas possa ser explorado, assegurando também maior taxa de sobrevivéncia
(COLACO & SILVA, 2022).

Tabela 2. Relagéo entre tamanho de fémeas e caracteristicas dos ovos. Fonte: 1- Bokermann, 1965; 2- Heyer &
Crombie 1979; 3 - Caramaschi & Sazima 1983; 4 - Giaretta & Facure 2004; 5 - Feio, Napoli & Caramashi, 2006;
6 — Consolmagno et al. 2016; 7- Colaco & Silva, 2022.

. CRC das NUmero de Didmetro do Diametro do
Taxon A . Fonte
fémeas (mm) 0vOs ovo (mm) vitelo (mm)
T. lutzi ~30 33 ~5 1,7 1
T. megatympanum 38-44 94 3,4 15-17 3&4
T. miliaris 47 - 74 40- 248 - 1,7 5&7
T. petropolitana 24 - 27 16 - - 1&2
T. taophora 38 - 86 ~ 451 2,8 1,7 4,5&6

Os efeitos da quantidade de vitelo “fixada” dentro de uma margem que assegure a
reproducéo e sobrevivéncia das larvas de Thoropa nesse ambiente, expde outros dois fatores
que afetam aspectos da biologia reprodutiva dessas espécies: o nimero de ovos e O
comprimento rostro-cloacal das fémeas (Tabela 2). Entre os anuros ha correlagdes positivas
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entre 0 tamanho das fémeas e a quantidade e tamanho dos ovos, enquanto nesse mesmo
contexto, devido as limitaces espaciais, os dois ultimos possuem correlaces negativas entre
si (SALTHE & DUELLMAN, 1973), além de outras rela¢fes que tangem tamanho e estagio de
ecloséo e modos reprodutivos. Esta relacdo se torna clara quando comparamos as duas espécies
menores de Thoropa, para qual temos esses dados (T. lutzi e T. petropolitana). Ambas as
espécies que possuem um CRC médio das fémeas muito pequenos (principalmente quando
comparadas as espéecies do grupo T. miliaris) e colocam uma pequena quantidade de ovos, que
por sua vez exibem diferenca entre si em funcdo da diferenca de seus tamanhos. Nas espécies
grandes a quantidade de ovos também parece acompanhar o tamanho das fémeas de forma clara,
tendo a menor quantidade sido observada para T. megatympanum e a maior em T. taophora.

Além dos aspectos quantitativos, a producédo e postura de um pequeno nimero de ovos
parecem estar intimamente associadas a evolucdo de cuidado parental (SALTHE &
DUELLMAN 1973; MCDIARMID, 1978). Dentre as espécies de Thoropa o cuidado parental/
comportamento territorial desempenhado pelos machos parece ser comum (ou até mesmo uma
regra), e foi observado em trés espécies do género: T. miliaris (observacdo pessoal), T.
petropolitana (HEYER & CROMBIE, 1979) e T. taophora (GIARETTA & FACURE, 2004,
MURALIDHAR et al., 2014; CONSOLMAGNO et al., 2016; DE SA et al., 2020b) e parece
ser essencial para essa forma de vida, para a protecdo do territdrio e prevencdo de predacdo e
canibalismo sob as desovas.
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6 CONCLUSOES

Este trabalho € a primeira experiencia que utilizou e combinou diferentes fontes de
caracteres morfoldgicos para a proposi¢do de uma hipotese filogenética para as espécies do
género Thoropa. Diferente de algumas proposicdes anteriores, a hipdtese de que o género
Thoropa, bem como a familia Cycloramphidae formem agrupamentos monofiléticos é baseada
em um grande namero de sinapomorfias. Os dois grupos anteriormente propostos para Thoropa,
que separam as espécies pequenas (grupo T. petropolitana) e grandes (grupo T. miliaris) foram
reconhecidos aqui. O uso de morfologias larvais mais gerais de anura ou mais especificos de
Thoropa e Cycloramphidae foi de suma importancia para as analises, conferindo um maior
poder de inferéncia sobre as relagdes entre os tdxons. A evolugdo de Thoropa (bem como de
Cycloramphidae) parece ter ocorrido intimamente ligada a evolucao da forma larval e aspectos
reprodutivos. Observacdes feitas em ambas as frentes permitiram inferir que diferentes
membros de Cycloramphidae exibem diferentes graus de endotrofismo e que a vida larval
quase-terrestre pode ter pavimentado o caminho para o surgimento de formas totalmente
endotréficas em Cycloramphus. E por Gltimo, a compreensdo de como diferentes complexos de
caracteres se desenvolvem ao longo da histdria de vida dos membros dos diferentes taxons pode
nos ajudar a entender melhor como a complexidade das partes € alcancada, melhorar a
interpretacdo das partes homologas e fazer inferéncias mais precisas de sua evolugdo
(Thibaudeau & Altig, 1988; Haas, 2003; Altig, 2006; Vera Candioti et al., 2011).
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ABSTRACT

Article history:

W studied the morphology, development, and the terminology of a lobe over the iris present in three
genera of Sputh American oycloramphid frogs (Ceclorampieus, Thoropa, and Zochoenus). This ressarch is
based on dissections and a macroscopic survey of the eyes of tadpoles, post=metamorpt l, and adults
of all six species of Thoropa, nine species of Cydoromphus (3 with adults only, and & with tadpoles and
adults), and Zochaenus parvufus and Zochoenus corvathoi (only adults). Because at least three distinctive
names are associabed with a similar lobe on the iris of frogs from different families, we also discuss the
properties that guarantee the observed variations of the involeed morphologies as homologees. Lasthy,
we discuss the possibility that structure present in Cycloramphidae may be the first morphological
synapomorplty for the family.

© A Elsevier CmbH. All rights reserved.

1. Introduction

Adult frogs have eyes similar to those of other terrestrial ver-
tebrates. The outermost layer is composed of a sclera that covers
the eyeball proximally and part of the exposed portion of the eye.
Distally, a transparent cornea covers the muscular iris, which
encircles the pupil, forming the window to the interior of the eye.
Further into the organ, behind the pupll is the lens or crystalling
The innermost layer of the eye is covered by the light sensitive
retind. Anuran larvae have two corneas, one internal, and one
external, formed by a transparent layer of skin over the eye. At the
end of metamorphosis, these two corneas fuse to form a single
cornea (see Duellman and Troeb 1994 for a surnmary ) In addition,
on the dorsal portion, on the limits berween the iris and the pupil,
mamny species of anurans possess a structure called the =pupillary
nodule” (Fig. 1), which lifts the iris free of the lens to permir the
surge of aqueous humor during accommodation (Walls 1942)
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According to Ewer [1952), the pupillary nodule is formed by a
dilarion of the edge of the iris, which projects imwards towards the
lens. A pupillary nodule or a similar structure (discussed below)
has been reported o occur in species of ar least 10 families of
anurans [Appendix A)

Miranda-Ribeiro (1920], when studying adult specimens of the
South American genus Cycloramphus Tschudl, 1838 (then ifodiscus ),
wias the first to report the presence of a structure associated with
the iris which he referred to as "meniscus’ (Fig. 2) Later, Lutz
[1929) describes the structure as a discoéd lobe of the iris, which
originates from the middle of the supersor margin of the pupil and
can be lifted when the eye is dissected. He also posited that this
structure is present in all known Cycloramphus. The menksous was
documented in additional species of Cycloramphidae {Almelda-

¥ Menisous-singular noun, used to describe the crescent of the upper surface of a
liguéd in a tube; 2 lens that is convex: in one side and convex on the other; and in
ananomy, a thin fibrous carilage berveen the sariaces of some joints, eg. the lnee,
Owigin: mederm Latin, from Cresk mEniske ‘crescent’, diminutive of mEnE ‘moon’ =
Based on the definition p d by Mer Dictionary. We suppose
thar Miranda-Fibeiro [ 1920] usage wie bazed on the similarity in shape of the
structare in the eye ol the frogs with the surface of a liquid in a fube.
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Abstract. A literature survey for the external morphology of tadpoles for species in the genus Cycloramphus Tschudi, 1838,
which is mainly represented by larval descriptions, resulted in finding some inconsistent character descriptions. In a few
cases, some of the information is either not presented or mistakenly reported; in some cases, the illustrations provided
the information not present in the descriptions. Here in we use a sample of tadpoles of an insular population identified as
Cycloramphus boraceiensis, present a description for it, compare it to the original larval description for this species, and using
it as a model, present a comparative review of the other larval descriptions for (ycloramphus tadpoles. We evaluate that most
of the mistakes we found in the literature are associated to the unique morphology of these semiterrestrial larvae and some
of their seemingly adaptation to their microhabitats, which for the majority of the known species is a film of water running
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associated to or near streams.

Keywords. Larvae; Literature-review; Flattened-Waterfall-Frog; Semiterrestrial; Terminology.

INTRODUCTION

Twenty-eight species are currently recog-
nized for the genus Cycloramphus Tschudi, 1838.
They are all endemic to the Atlantic Forest, on
the eastern coast of Brazil (Verdade & Rodrigues,
2003; Weber et al., 2011; Frost, 2020), with species
recorded from the State of Bahia to Rio Grande
do Sul (Heyer, 1983a; Haddad & Sazima, 1989;
Lingnau et al, 2008). Based on aspects of their
natural history, reproduction, adult and tadpole
morphology, Heyer (1983a) grouped these spe-
cies into five phenetic groups, as follows: C. bolito-
glossus, C. eleutherodactylus, C. fuliginosus, C. gran-
ulosus and C. ohausi groups. Additionally, using
data for natural history (microhabitat of egg lay-
ing), reproductive and developmental biology of
a few species, the genus has been alternatively ar-
ranged into two groups, as suggested by Verdade
(2005), and followed in more recent publications
(e.g., Lima et al, 2010; Nunes-de-Almeida et al,
2016; Verdade et al,, 2019). These two groups were
designed to contain the species with exotrophic
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separated from those with endotrophic tadpoles.
By the time of this suggestion, the basic infor-
mation for that was derived from publications
by B. Lutz (1947, 1948), Heyer & Crombie (1979),
Heyer (1983a, b). More recently, this arrangement
was followed, with due consideration for its ten-
tative nature, by Brasileiro et al. (2007) when de-
scribing C faustoi as indicated by the sentence,
“tadpoles which are apparently endotrophic and
hatch in advanced phases”.

Species with exotrophic larvae deposit their
eggs on the inclined surface of rocks, which are
wetted by splashes from waterfalls, small rivers, or
by water trickling from soaked soil above the ex-
posed rock. In this group, tadpoles thrive on films
of water on the same rock faces where eggs are
deposited (Heyer, 1983a; Verdade et al,, 2019). The
concept of a group of endotrophic larvae was de-
veloped based on data gathered for Cycloramphus
stejnegeri by Heyer & Crombie (1979). They report-
ed a female, under a log near a stream, carrying 40
early stages larvae on its back (Gosner, 1960 stag-
es 30 and 31), with a large amount of yolk within
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Finding a pathway through the rocks: the role of
development on the evolution of quasi-terrestriality and
the origin of endotrophism in cycloramphids (Anura)
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Anurans have served as models in evolutionary studies on reproduction and development. Several generalizations
have emerged but it is unclear whether they represent the diversity of the entire group. We studied the development
of two species of the Neotropical family Cycloramphidae. Frogs in this family have peculiar spawning sites and
developmental biologies. Whereas some cycloramphid tadpoles are exotrophic, quasi-terrestrial and thrive in films
of water that flow over rocky outcrops, others are endotrophic, terrestrial and complete their development outside
the eggs laid on the forest floor, under logs or in crevices. Cycloramphid tadpoles have aspects of their morphology
distinct from those of pond and stream dwellers; they hatch in more advanced stages of development and have typical
tadpole structures, either in a modified form or absent. Herein we present a study of the tadpoles of C. lithomimeticus
and T. miliaris, in order to document and discuss alterations in the ontogeny of several larval structures. These
changes seem to be associated with adaptations to life in the peculiar habitats where the tadpoles thrive. We infer
that the observations we present are explained by development being associated with aspects of terrestrialization
and endotrophism.

ADDITIONAL KEYWORDS: adaptation — larvae — morphology — natural history — ontogeny — rocky-outcrop —
semiterrestrial — tadpole — waterfall.

INTRODUCTION

‘A frog is a frog is a frog’ (Inger 1967: 369 and poems
by the American poet Gertrude Stein on roses and
dogs)—or perhaps a toad, or even a treefrog. This
reflects a somewhat widespread belief that the
morphology of adult anurans is so conservative that if
one has seen a frog once, it would be as if one has seen
them all, and knows what a frog (as a collective word
for toads and treefrogs) is. Although there is some
truth to this statement, several aspects of frog ecology,
natural history, internal and external morphology,
reproductive behaviour and development may surprise
the naive observer when learning about a few more
species. The more than 7000 known species of frogs are
grouped in distinct phylogenetic groups, some of which
were proposed more than three centuries ago, whereas
others have been recognized only more recently (Frost,
2021).

*Corresponding author. E-mail: gustavcolaco@gmail.com

Another popular misconception is that anurans
(frogs, toads and treefrogs) are characterized ashaving a
biphasiclife cycle with an aquatic larvae and terrestrial
adults presenting distinct morphology, ecology and
physiology (Gosner, 1960) and a metamorphic process
(Duellman & Trueb, 1986; Handrigan & Wassersug,
2007). However, within the order Anura it is estimated
that there are more than 1000 species of direct-
developing frogs, in which the whole development,
from the embryo to the adult-like froglet, takes
place inside the egg—grouped into the Neotropical
superfamily Brachycephaloidea (see Frost, 2021). In
addition, direct development, it seems, has evolved
independently several times in Anura (Duellman &
Trueb, 1986) and is observed among diverse families
in addition to those contained in Brachycephaloidea
(Drewry & Jones, 1976; Wake, 1978; Townsend &
Stewart, 1985; see also Goldberg et al., 2020 for more
examples): Arthroleptidae (Schweiger et al., 2017);
Ceratobatrachidae (Alcala, 1962; Narayan et al., 2011);
Hemiphractidae (Castroviejo-Fisher et al., 2015;

© The Author(s) 2022. Published by Oxford University Press on behalf of The Linnean Society of London. 1
All rights reserved. For permissions, please e-mail: journals.permissions@oup.com

92


https://academic.oup.com/biolinnean/article-abstract/137/2/294/6665791
https://academic.oup.com/biolinnean/article-abstract/137/2/294/6665791
https://academic.oup.com/biolinnean/article-abstract/137/2/294/6665791

ANEXO V

Lista de espécimes examinados: ElI — Cole¢do Eugenio Izeckson. RU — Colecdo Herpetoldgica da
Universidade Federal Rural do Rio de Janeiro. UFMG-AMP — Colecdo de Anfibios da Universidade
Federal de Minas Gerais. USNM - Smithsonian Institution, National Museum of Natural History.
ZUEC-AMP — Colecdo de Anfibios do Museu de Zoologia da Universidade Estadual de Campinas
"Adé&o José Cardoso."

Girinos

Cycloramphus brasiliensis: RU-GIR 56.

Cycloramphus fuliginosus: CFBH 37886.

Cycloramphus lithomimeticus: RU-GIR 57, RU-GIR 58, RU-GIR 70, RU-GIR 73, RU-GIR 75.
Cycloramphus stejnegeri: USNM 209370.

Thoropa lutzi: ZUEC-AMP 15844,

Thoropa megatympanum: UFMG-GIR 750, UFMG-GIR 887, UFMG-GIR 677, UFMG-GIR 139,
UFMG-GIR 556, UFMG-GIR 43, UFMG-GIR 8, UFMG-GIR 532, UFMG-GIR 267, UFMG-GIR 158,
UFMG-GIR 252, UFMG-GIR 386.

Thoropa miliaris: RU-GIR 60, RU-GIR 61, RU-GIR 62, RU-GIR 63, RU-GIR 64, RU-GIR 65, RU-
GIR 68, RU-GIR 66, RU-GIR 72, RU-GIR 74, RU-GIR 77, RU-GIR 68, RU-GIR 69, RU-GIR 67.
Thoropa petropolitana: MZUSP 80015, ZUEC-AMP 15800, ZUEC/15850.

Thoropa saxatilis: MZUSP 64785.

Thoropa taophora: CFBH 29577, CFBH 9016, CFBH 9037, CFBH 9041, ZUEC-AMP 18999, ZUEC-
AMP 19000, ZUEC-AMP 19001, ZUEC-AMP 19002, ZUEC-AMP 19003, ZUEC-AMP 19004, ZUEC-
AMP 19005, ZUEC-AMP 19006, ZUEC-AMP 19007, ZUEC-AMP 19008, ZUEC-AMP 19009, ZUEC-
AMP 19010, ZUEC-AMP 19011, ZUEC-AMP 19012.

Adultos

Alsodes nodosus: USNM 154202, USNM 154203, USNM 154204.

Atelognathus patagonicus: USNM 154170, USNM 220085, USNM 220086

Batrachyla leptopus: USNM 283230, USNM 283231, USNM 283232, USNM 283233, USNM 283234,
USNM 283235, USNM 283236, USNM 283237.

Batrachyla taeniata: USNM 283238, USNM 283239.

Crossodactylus gaudichaudii: RU 204, RU, 205, RU 873, RU 1862, RU, 1863RU 09209, RU 09214,
RU 09596

Cycloramphus brasiliensis: USNM 217858, USNM 217860, USNM 217861, USNM 217863, USNM
217864, USNM 217865, USNM 217866.

Cycloramphus carvalhoi: El 7244, EI 7245, EI 7246, El 7247, E1 7248, El 7249, EI 7250
Cycloramphus eleutherodactylus: EI 916, EI 10067, USNM 217899, USNM 217900.

Cycloramphus fuliginosus: USNM 164121, USNM 164122, USNM 217901, USNM 239935, USNM
239936, USNM 284536, USNM 284537, USNM 284538, USNM 284539, USNM 284540, USNM
284541.

Cycloramphus granulosus: USNM 217903, USNM 217904.

Cycloramphus lithomimeticus: RU09698, RU09702, RU09696, RU09703, RU09750, RU09736,
RUO09737, RU09704, RU09697, RU09746, RU09700, RU09744, RU09745, RU09739, RU09701,
RU09740, RU09706, RU09699, RU09738, RU09742, RU09747, RU09748, RU09749, RU09751,
RU09743, RU09741

Cycloramphus mirandaribeiroi: USNM 160311, USNM 160318

Cycloramphus ohausi: USNM 217906, USNM 217907, USNM 217910, USNM 217912, USNM
217913, USNM 217914, USNM 217915, USNM, 217916, USNM, 217917.

Cycloramphus parvulus: RU 2038, RU 2210, RU3525, RU 3914

Cycloramphus semipalmatus: USNM 217918, USNM 217920, USNM 217922, USNM 217923, USNM
217924, USNM 217928.

93



Cycloramphus stejnegeri: USNM 208500, USNM 208501, USNM 208502, USNM 208503, USNM
208504, USNM 209370.

Cycloramphus valae: USNM 229811, USNM 229814, USNM 229816, USNM 229817, USNM 229827.
Eupsophus roseus: USNM 139790, USNM 139791, USNM 154196, USNM 283242.

Hylodes asper: RU 8012, RU 8013

Hylodes phyllodes: RU 1658, RU 3932, RU 5325, RU5326, RU 08997

Hylorina sylvatica: USNM 203849, USNM 203850.

Limnomedusa macroglossa: USNM 341527, USNM 341528, USNM 121355.

Thoropa lutzi: EI 9468, E1 9469, EI 9470, EI 9471, EI 9472, EI 9473, USNM 217817,

Thoropa megatympanum: RU 09621, RU 09622, RU 09623, USNM 218195, USNM 218196, USNM
218197, USNM 218198, USNM 218201,

Thoropa miliaris: RU 8005, RU 8006, RU 8007, RU 8014, RU 8384, RU 09341, RU 09342, RU 09343,
RU 09344, RU 09345, RU 09346, RU 09347, RU 09348, RU 09349, RU 09350, RU 09351, RU 09352,
RU 09353, RU 09354, RU 09355, RU 09356, RU 09357, RU 09358, RU 09359, RU 09360, RU 09361,
RU 09362, RU 09363 RU 09413, RU 09414, RU 09415, RU 09416, RU 09417, RU 09418, RU 09419,
RU 09420, RU 09421, RU 09422

Thoropa petropolitana: RU 609, RU 610, RU 611, RU 612, RU 613, USNM 81135, USNM 81136,
USNM 96462, USNM 97648, USNM 97649, USNM 164133, USNM 164134, USNM 164135, USNM
164136, USNM 164137, USNM 164138, USNM 208598, USNM 208599, USNM 208600. USNM
208601, USNM 208602, USNM 208603, USNM 208604, USNM 208605, USNM 208606, USNM
208607, USNM 208608, USNM 208609, USNM 208610, USNM 208611, USNM 208612, USNM
208613, USNM 208614, USNM 208615, USNM 208616, USNM 208617, USNM 208618, USNM
208619, USNM 208620, USNM 208621, USNM 208622, USNM 208623, USNM 208624, USNM
208625, USNM 208626, USNM 208627, USNM 208628, USNM 208629, USNM 208630, USNM
208631, USNM 208632, USNM 208633, USNM 208634, USNM 208635, USNM 208636, USNM
208637, USNM 208638, USNM 208639, USNM 208640, USNM 208641, USNM 208642, USNM
208644, USNM 208646, USNM 208647, USNM 208648, USNM 208649, USNM 208650, USNM
208651, USNM 208652, USNM 208653, USNM 208654, USNM 208655, USNM 208656, USNM
208657, USNM 208658, USNM 208659,

Thoropa saxatilis: USNM 245968, USNM 245969, USNM 245970, USNM 245971, USNM 245975,
USNM 245976, USNM 245977, USNM 245978, USNM 245979, USNM 245980, USNM 245981,
USNM 245982, USNM 245983,

Thoropa taophora: RU 09628, RU 09629 USNM 96812, USNM 129163, USNM 129164, USNM
129165, USNM 129166, USNM 129167, USNM 129168, USNM 129169, USNM 129170, USNM
129171, USNM 129172, USNM 129173, USNM 209318, USNM 209320, USNM 209321, USNM
209322, USNM 209323, USNM 209324, USNM 209326, USNM 209327, USNM 209328, USNM
209329, USNM 209330, USNM 209331, USNM 209332, USNM 209333, USNM 209334, USNM
209335, USNM 209336, USNM 209337, USNM 209338, USNM 209339, USNM 209340, USNM
209341, USNM 209342, USNM 209343, USNM 209344, USNM 209345, USNM 209346, USNM
209347, USNM 209348, USNM 209349, USNM 209350, USNM 209351, USNM 209352, USNM
209353, USNM 209354, USNM 209355, USNM 209356, USNM 209357, USNM 209358.
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ANEXO VI

Matriz de caracteres construida no programa Mesquite 3.5, utilizada para a inferéncia
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=
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C. mirandaribeiroi
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C. ohausi

=
o

C. parvulus

-
=
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=
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C.stejnegeri

19

C.wvalae

20

C. gaudichaudii

21

H. asper

22

H. phyllodes

23

M. goeldii

24

A neuquensis

28

A nodosus

268

E. emiliopugini

27

E. roseus

28

L. macroglossa

29

A, patagonicus
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30

B. leptopus

a1

B. taeniata

32

H. sylvatica

33

|. acarpicus

34

R. daminii

35

T. pinguiculus
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1 | T. bryomantis

T. lut=i

T. megatympanum

T. miliaris

T. petropalitana

T. saxatilis

T. tacphora

C. brasiliensis
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G, carvalhoi
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11 | C. fuliginosus

o

12 | C. granulosus

13 | C. lithomimeticus

14 | C. mirandaribeirai

o | o|lo | oo |o o

15 | C. ohausi

oo | oo

18 | . panvulus

o

17 | G semipalmatus

18 | C. stejnegern

19 | C.valae

20 | C. gaudichaudii

21 | H. asper

22 | H. phyllades

23 | M. goeldii
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24 | AL neuquensis

25 | A nodosus

28 | E. emiliopugini

27 | E. roseus

28 | L. macroglossa

208 | A, patagonicus

30 | B. leptopus

31 | B.taeniata

32 | H. sylvatica

33 | | acarpicus

34 | R. damwinii

35 | T. pinguiculus
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T. bryomantis

T. lutzi

T. megatympanum

T. miliaris

T. petropolitana

T. saxatilis

T. taophora

. brasiliensis

L s I O R S VU S |

. carvalhoi

=
(=]

C. eleutherodactylus

-
-

2. fuliginosus

=y
L]

C. granulosus

13

. lithomimeticus

14

C. mirandaribeiroi

18

C. ohausi

16

. parvulus

17

C semipalmatus

18

. stejnegeri

18

C.valae

20

C. gaudichaudii

21

H. asper

22

H. phyllodes

23

M. goeldii

24

A neuquensis

25

A nodosus

28

E. emiliopugini

27

E. roseus

28

L. macroglossa

29

A, patagonicus

a0

B. leptopus

31

E. taeniata

32

H. sylvatica

33

|. acarpicus

34

R. daminii
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T. pinguiculus
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1 | T. bryomantis

T. lutzi

T. megatympanum

T. miliaris

o s |w |

T. petropalitana

L)

T. saxatilis

T. tacphara

m |~

C. brasiliensis

8 | . ecarvalhoi

10 | C. eleutherodactylus

11 | C. fuliginosus

12 | . granulosus

13 | C. lithomimeticus

14 | C. mirandaribeiroi

15 | C. ohausi

168 | C. parvulus

17 | G semipalmatus

18 | C. stejnegeri

19 | . valae

20 | . gaudichaudii

21 | H. asper

22 | H. phyllodes

23 | M. goeldii

24 | A neuguensis

25 | A nodosus

28 | E. emiliopugini

27 | E. roseus

28 | L. macroglossa

20 | A patagonicus

30 | B. leptopus

31 | B. taeniata

32 | H. sylvatica

33 | | acarpicus

34 | R. damwinii

35 | T. pinguiculus
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