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Estratégias e modos reprodutivos em anuros
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Resumo

O padrao temporal de vocalizagdo em anuros pode ser explosivo, quando ocorre em poucos dias, ou
prolongada, quando ocorre em vérios meses. Quanto as estratégias comportamentais, sdo conhecidas a do
macho vocalizador, macho satélite, macho deslocador e procura ativa por fémeas. Além destas, existem as
estratégias consideradas poliandricas, onde mais de um macho fertiliza a desova de uma fémea, podendo
ocorrer no momento ou ap6s a desova. Os modos reprodutivos sao definidos a partir de uma combinagdo de
caracteres que incluem sitio de oviposicao, caracteristicas dos ovos e da desova, durag@o do desenvolvimento,
estagio e tamanho dos eclodidos e tipo de cuidado parental. Trinta e nove modos reprodutivos sdo conhecidos
em anuros, a maior diversidade entre os tetrapodas. Destes, a grande maioria ocorre na regido Neotropical
(79,5%), muitos no Brasil (71,8%).

Palavras-chave: Anfibios, Estratégias Reprodutivas, Modos Reprodutivos, Vocalizagdo, Comportamento

Reprodutivo, Corte.

Abstract

The temporal pattern of vocalization in anurans may be explosive, when occur within a few days, or
extended, when occur within several months. There are many behavioral male strategies, including calling
male, satellite male, displacing male, and active search for females. Besides, there are polyandric strategies,
where more than one male fertilize a clutch, either during or after oviposition. The reproductive modes are
defined following a combination of characters, including oviposition site, egg and clutch features,
development time, stage and size of the hatchling, and kind of parental care. Thirty nine reproductive modes
are known, being the largest diversity among tetrapods. Of these, the majority occur at the Neotropics
(79.5%), most of them, at Brazil (71.8%).

Key words: Amphibians, Reproductive Strategies, Reproductive Modes, Vocalization, Reproductive

Behavior, Coutship.
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A maioria das pessoas ja notou, a0 menos
de passagem por uma regido brejosa, a profusio de
sons. Também a maioria das pessoas sabe que
aqueles diferentes, e as vezes estranhos, sons séo
produzidos pelos anfibios anuros. Mas, afinal, por
que tanta cantoria? Na verdade, durante o periodo
reprodutivo, quando os machos vocalizam para
atrair as fémeas da propria espécie, estes animais
podem ter uma vida social bastante intensa. Embora
este seja um senso comum entre os bidlogos atuais,
nem sempre foi assim. Na metade do século
passado, por exemplo, acreditava-se que o0
mecanismo de sele¢do sexual seria algo como: “se
nao é pequeno para ser comido, ou grande para
comer vocé e ndo vocaliza quando abracado,
acasale” (JAMESON, 1955). Ainda nos anos 70, a
maioria dos pesquisadores acreditava que 0s anuros
teriam uma vida bastante mondtona e

desinteressante (WILSON, 1975). Atualmente, os
anuros sdo considerados excelentes modelos para
estudos de sele¢do sexual e o conhecimento sobre a
historia natural e o comportamento deste grupo
cresce em ritmo acelerado.

Quando uma area ¢ usada para a corte e
para exibi¢des de diversos individuos, mas ndo na
alimenta¢do ou na construgdo de ninhos, o sistema
de acasalamento é classificade como leque (“lek™;
WILSON, 1975). BRADBURY (1981) usa o termo
leque em um contexto mais restrito: (a) ndo ha
cuidado parental, a Ginica contribui¢do dos machos
para a proxima geragdo sdo os gametas; (b) no leque
(ou arepna) ocorre a maior parte da corte, ndo
havendo uso destas dreas para outras atividades; (c)
o leque nao contém recursos necessarios as fémeas
(e.g. sitios de desova), além dos proprios machos e

(d) a fémea tem a oportunidade para selecionar o

macho quando visita o leque. A evolugao do sistem,
de leque ¢ esperada quando hd uma longa estagj,
reprodutiva € quando os recursos nido si,
importantes, ou ndo sdo economicamente
defensaveis pelos machos  (EMLEN, 1976
EMLEN & ORING, 1977). Provavelmente g
maioria das espécies de anfibios anuros que
vocalizam em coros apresenta sistema de
acasalamento do tipo leque (POMBAL, 1997),
embora algumas espécies possam representar
excegdes, como Hybsiboas faber, onde o macho
constréi uma panela de barro que a fémea
inspeciona antes do amplexo (MARTINS &
HADDAD, 1988).

Aqui faremos uma introdugdo as
estratégias reprodutivas e aos modos reprodutivos
dos anfibios anuros enfocando as espécies
brasileiras. As estratégias ou taticas reprodutivas
podem ser definidas pelo seu padrio temporal e
comportamental de reprodugdo (WELLS, 1977a),
enquanto os modos reprodutivos, por uma
combinagdo de caracteristicas como, sitio de
desova, tipo de desenvolvimento, estdgio de
desenvolvimento do eclodido e, quando presente,
tipo de cuidado parental (DUELLMAN & TRUEB,
1986).

Estratégias temporais

WELLS (1977a) considerou dois padrdes
temporais de comportamento reprodutivo em
anuros: o explosivo e o prolongado. A reprodugio
explosiva estende-se por poucos dias, ao passo qué
a prolongada, por vérias semanas. Estes dois
padrdes reprodutivos influenciam as estratégias
reprodutivas comportamentais adotadas pela

populagdo (WELLS, 1977a). Nas espécies onde @
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reproduc;ﬁo é explosiva, as fémeas ovadas ocorrem
em pOUCcOs dias; desta forma, a competigao entre 0s
machos pelo acesso as fémeas tende a ser menor.
Nestas circunstancias pode ser vantajoso aos
machos utilizarem as estratégias comportamentais
alternativas do “macho deslocador” e da “procura
ativa por fémeas” (veja abaixo). Por outro lado, nas
espécies que apresentam reprodugao prolongada,
onde poucas fémeas ovadas e muitos machos
sexualmente ativos ocorrem a cada noite, a
competigao pelo acesso as fémeas pode ser muito
grande. Nestas espécies pode haver a estratégia do
«macho satélite” (veja abaixo). Todavia, as
reproducdes explosiva e prolongada sdo extremos
de um continuo e a maioria das espécies esta entre
estes dois extremos. De todo modo, em regides
tropicais a estratégia prolongada deve ser mais
comum que a explosiva (WELLS, 1977a).

CRUMP (1974) propds um outro tipo de
classificacio, onde ela considerou as espécies como
de reprodugdo (a) continua, (b) oportunista e (c)
esporadica. Foram consideradas como de
reproducio continua as espécies em que foram
encontradas fémeas ovadas e/ou imagos ao longo
do ano. As espécies oportunistas sao aquelas que se
reproduzem logo apos fortes chuvas, estando
associadas a pogas temporarias ou efémeras. Por
sua vez, as espécies cuja reprodugdo ¢ classificada
como esporadica, se reproduzem ocasionalmente.

Estes dois tipos de classificagdo nao sao
mutuamente exclusivos e podem ser mais ou menos
apropriados, dependendo do tipo de estudo
conduzido (e.g. BERTOLUCI & RODRIGUES,
2002; ABRUNHOSA et al., no prelo & POMBAL
& HADDAD, ms). De maneira geral, quando o

enfoque é principalmente comportamental, a

classificacdo de WELLS (1977a, veja abaixo) pode
ser mais apropriada; ja em um estudo de padroes de
reproducdo em comunidades de anuros, a
classificagdo de Crump pode ser mais informativa.
Todavia, como em toda classifica¢do, muitas vezes
¢ dificil enquadrar todos os casos as classes
propostas.

Qutro aspecto importante € que estas
classificagcoes estdo relacionadas a uma dada
populacio e, muitas vezes, apenas em um dado
periodo. Ou seja, estes padroes podem ndo se
manifestar em todos os individuos da espécie, mas
apenas em um dado local. Uma espécie que seja
pouco abundante em uma é&rea provavelmente
podera ser considerada como esporadica uma vez
que a formagdo de coros pode nao ser possivel. Do
mesmo modo, em baixas densidades, as estratégias
comportamentais associadas a reprodugao
explosiva podem nao se manifestar por serem
relacionadas a altas densidades. Assim, a
classificacio das estratégias pode variar de acordo

com as densidades populacionais.

Estratégias comportamentais

As estratégias comportamentais podem
ser definidas como formas de se obter parceiros
reprodutivos ou gametas do sexo oposto. Os
machos apresentam um conjunto muito maior de
estratégias reprodutivas comportamentais que as
fémeas, talvez porque geralmente 0 sexo mais
limitado nos ambientes de reprodugdo seja o
feminino, o que gera competi¢ao entre macho na
obten¢50 de fémeas ou de seus Ovulos.

Podemos considerar dois tipos basicos de
estratégias comportamentais em machos: (a) macho

vocalizador e (b) estratégias reprodutivas




alternativas (sensu HOWARD, 1978). A primeira é
a mais comum e se caracteriza pela emissio dos
coaxos de anuncio para a atragdo de fémeas
receptivas. Na ultima categoria ha diversas
estratégias que sao definidas a seguir. (1)
“Estratégia de procura ativa por fémeas”, onde o
macho normalmente deixa de vocalizar e passa a se
deslocar pelo ambiente procurando ativamente por
fémeas ovadas, que quando encontradas sdo
interceptadas e abragadas. (2) “Estratégia do macho
deslocador” (Fig.1), onde o macho tenta expulsar
outro macho ji em amplexo para roubar-lhe a

fémea. (3) “Estratégia do “macho satélite” (Fig.2),

Figura 1: Dois machos (acima) e uma fémea (abaixo) de
Bufo ictericus. O macho da esquerda estd tentando
deslocar o macho da direita que primeiro entrou em
amplexo.

Figura 2: Estratégia satélite em Dendropsophus minutus.
O individuo da direita é o macho satélite.

onde um macho que ndo vocaliza se associa a Outrg
que esteja vocalizando, para interceptar e roubg;
fémeas que se aproximem deste, ou simplesmeng,
para esperar vacancia de territdrio. Além desteg,
também podem existir (4) “estratégiyg
polidndricas”, onde mais de um macho fecunda 03
ovulos de uma fémea, o que pode ocorrer p,
momento da desova ou apos.

Possivelmente, a origem da vocalizagig
ocorreu no inicio da historia evolutiva dos anuros, ¢
que pode explicar sua presen¢a na quase totalidade
das espécies atuais (DUELLMAN & TRUEB,
1986). O mutismo aparente de algumas espécies de
anuros (e.g. JIM & CARAMASCHI, 1979;
HEYER, 1982) deve ser considerado uma perda
secundaria (STRAUGHAN, 1973). Diversos
estudos tém mostrado que a comunicac¢do sonora
pode envolver diversos tipos de vocalizagdes
utilizados em contextos variados como atragio de
fémeas, territorialidade, encontros agonisticos e
defesa (e.g. Hybsiboas faber; veja SAZIMA, 1975;
MARTINS & HADDAD, 1988; MARTINS ef al.,
1998). Enquanto a comunicagdo sonora é quase
universal entre os anuros, a comunicagdo visual é
aparentemente pouco freqiiente e ainda pouco
conhecida (veja POMBAL et al., 1994; HODL &
AMEZQUITA, 2001; HARTMANN et al., 2004;
WOGEL ez al., 2004). A vocalizacio de antincio €0
sinal de reconhecimento especifico nos anuros; as
fémeas respondem positivamente as vocalizagdes
de anuncio dos machos de sua propria espécies
sendo indiferentes as vocalizagdes de antncio de
outras espécies (LITTLEJOHN, 1965
LITTLEJOHN & LOFTUS-HILLS, 1968).

A estratégia do “macho vocalizadors

onde o macho atrai a fémea apta a reprodugd®
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através da vocalizagdo, é a mais amplamente
distribuida entre as espécies de anuros, sendo
esperado encontra-la na maioria ou em todas as
espécies de uma taxocenose (POMBAL &
HADDAD, ms).

Na “procura ativa por fémeas” os machos
vasculham ativamente o ambiente a procura de
femeas ovadas que se aproximem do coro. Esta
estratégia alternativa de reprodugdo ¢ encontrada
em espécies com reproducdo explosiva, como em
Bufo ornatus, B. henseli e B. ictericus e
B.Sschneideri (estas espécies de Bufo podem
apresentar, em momentos diferentes, tanto a
reprodugdo prolongada como a explosiva; obs.
pess.). Em noites com altas densidades de machos
vocalizando, além da estratégia do “macho
vocalizador” pode ocorrer a procura ativa por
fémeas. Assim como a procura ativa, a estratégia do
“macho deslocador” também esta associada a altas
densidades de machos; ou seja, estas estratégias
estdo correlacionadas a ocorréncia de reprodugio
explosiva. Na estratégia do “macho deslocador”,
um casal em amplexo ¢ interceptado por um macho
(as vezes mais de um) que tenta deslocar o macho
originalmente em amplexo. Se o macho deslocador
for maior que o que estd em amplexo, ele terd boas
chances de sucesso (DAVIES & HALLIDAY,
1977). Durante a interacdo, os machos emitem um
tipo de vocalizagio, menos intensa que a
vocalizagdo de anuncio, através da qual os
concorrentes podem avaliar o tamanho do oponente
e decidir pela continuidade do embate (DAVIES &
HALLIDAY, 1978). E importante notar que nestas
duas estratégias alternativas (procura ativa e macho
deslocador), além da reprodugdo explosiva €

Necessario haver uma baixa seletividade das

fémeas. Nestes casos a selegdo é intra-sexual; ou

seja, hd uma disputa direta entre os machos

-reprodutivos pela posse de fémeas.

As estratégias de “procura ativa por

(]

fémeas” e do “macho deslocador” associadas a
baixa seletividade das fémeas ¢ a explicagdo para a
hibridagdo entre Bufo ornatus e B. ictericus
observadas em algumas popula¢des (HADDAD et
al., 1990; HADDAD & SAZIMA, 1992, onde B.
ornatus é tratado como B. crucifer). Nestes estudos,
sdo relatadas as formagdes de casais
heteroespecificos entre estas duas espécies
sintopicas de Bufo. As vocalizagdes de antincio
destas espécies sdo diferentes, inclusive facilmente
reconhecidas ao ouvido humano, e ainda assim
houve a formagéo de casais heteroespecificos. A
maior parte das desovas resultantes foi fecundada.
Em uma das diregdes de cruzamento (macho de B.
ictericus e fémea de B. ornatus), a maioria dos
embrides se mostrou defeituosa ainda no inicio do
desenvolvimento. Destes, apenas oito
metamorfosearam (cerca de 2% do total de ovos);
sete apresentavam defeitos, principalmente nos
olhos, € o unico individuo com aparéncia externa
normal morreu poucos dias apos a metamorfose
(HADDAD er al., 1990). Na outra diregio de
cruzamento (macho de B. ornatus e fémea de B.
ictericus) havia alta porcentagem de individuos
externamente normais, mas que nio sobreviviam
muitos dias apés a metamorfose (C.F.B. Haddad
dados ndo publicados). Portanto, neste caso, o
mecanismo de isolamento reprodutivo pré-zigotico
falhou (vocalizag¢do de antincio), sendo impedida a
hibridagdo por um mecanismo pés-zigbtico que
resultou na inviabilidade da prole. (Para discussdo

de mecanismos pré e pos-zigdticos veja
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DOBZHANSKY, 1973). Em hilideos do género
Phyllomedusa pode haver um “patrulhamento” da
vegetacdo pelos machos, que deve ser um
comportamento similar a procura ativa (MATOS et
al., 2000; ABRUNHOSA & WOGEL, 2004;
WOGEL et al.,noprelo).

A estratégia do “macho satélite” ¢
apresentada por individuos que permanecem
proximos ao macho vocalizador, contudo sem
vocalizar, com o saco vocal desinflado, geralmente
em postura abaixada. Machos satélites sdo
conhecidos em diversas espécies de anuros (e.g.
HADDAD, 1991; POMBAL & HADDAD, ms).
WELLS (1977b) sugere duas hipdteses, ndo
mutuamente exclusivas, para explicar a estratégia
satélite: (a) machos satélites estdo esperando por
vacéncia de territorio e (b) machos satélites sdo
parasitas sexuais a espera de fémeas ovadas que se
aproximem do macho cantor, para intercepta-las.
Em algumas espécies foi documentado que o
macho satélite pode mudar de estratégia
reprodutiva quando o macho cantor (parasitado) €
removido (e.g. PERRIL ef al., 1978; HADDAD,
1991). O custo energético da vocalizagdo € alto
(POUGH et al., 1992). Os machos com poucas
reservas podem apresentar estratégia satélite o que
pode lhes permitir, eventualmente, obter um
amplexo (ARAK, 1988). Além da economia de
energia, o risco de predagdo pode ser menor sobre 0
satélite, uma vez que alguns predadores se orientam
acusticamente (e.g. TUTTLE & RYAN, 1981;
TUTTLE ez al., 1981). Ou seja, a estratégia satélite
pode representar economia de energia e diminui¢ao
no risco de predagdo, a0 mesmo tempo em que 0s
machos mantém alguma possibilidade de obter um

amplexo. Todavia, o sucesso reprodutivo de um

—

macho satélite € menor que de um magh,
vocalizador.

O comportamento satélite foi estudadg em
Dendropsophus minutus (HADDAD, 1991). A
maior parte das associagdes (83,9%) foi compogt,
por um macho satélite e um macho vocalizador,
10,7% por dois machos satélites € um mach,
vocalizador, mais raramente (3,6%), por um machg
satélite e dois machos vocalizadores. Os machog
cantores foram significativamente maiores que og
satélites, 0 que parece ser comum nas espécies onde
a associagdo satélite/'macho vocalizador foi
estudada. Lutas e interagbes acusticas parecem
determinar a estratégia (satélite ou vocalizador)
adotada pelos individuos; todavia, o compor-
tamento satélite foi adotado algumas vezes sem
qualquer interacdo agressiva. Os machos de
Dendropsophus minutus podem mudar entre as
estratégias satélite e vocalizador na mesma noite ou
em noites sucessivas. Quando o macho vocalizador
ndo obtém um amplexo a associacdo com o satélite
pode perdurar toda a noite; se o macho vocalizador
entra em amplexo com uma fémea o macho satélite
pode assumir a estratégia de vocalizador ou
procurar um outro macho vocalizador para assumir
a estratégia satélite. Na maioria das vezes, 0
machos satélites ndo conseguiram interceptar €
manter 0 amplexo com fémeas atraidas pelo macho
vocalizador. Quando machos vocalizadores foram
removidos, na maioria das vezes o macho satélite
passou a vocalizar; algumas vezes o satélite ¢
moveu para estabelecer nova associagd®
vocalizador/satélite com um macho vocalizador
vizinho. Portanto, ambas as hipéteses, “espera pof
vacéncia de territério” e ‘“‘parasitismo sexual’s

foram corroboradas no estudo de HADDAD (1991)
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para D. minutus. No leptodactilideo Physalaemus
signifer, a condicdo de macho satélite ou
yocalizador € determinada pela ordem de chegada
a0 sitio de vocalizagdo, aonde os primeiros a chegar
assumem a estratégia vocalizador e os ultimos a de
satélite (WOGEL et al., 2002).

Em algumas espécies a desova pode ser
fertilizada por mais de um macho (poliandria). Isto
pode ocorrer no momento ou apds a desova. No
leptodactilideo Leptodactylus podicipinus, foi
observado um macho pequeno entre o casal que
desovava em um ninho previamente construido
pelo macho residente; quando a espuma com os
ovos era depositada, ambos os machos a batiam, o
que sugere que ambos fertilizaram os ovos
(PRADO & HADDAD, 2003). Em Phyllomedusa
rohdei também foi observada a formagdo de trio
(dois machos e uma fémea) durante a desova
(WOGEL et al., 2005). No género Phyllomedusa, a
desova é sobre uma folha, acima da superficie
d'dgua, que ¢ enrolada pela fémea durante a
oviposi¢do. Diferentemente de L. podicipinus, a
participagdo dos dois machos na fertilizagio dos
0vos € apenas presumida.

Em Leptodactylus chaquensis foi
observada a fertilizagdo dos ovos por miltiplos
machos (PRADO er al., 2000; PRADO &
HADDAD, 2003). Enquanto um casal em amplexo
desova e constréi a espuma, varios machos (acima
de sete), se aproximam e, sem tocar o casal, também
batem a espuma com suas pernas enquanto,
Presumivelmente, liberam o esperma. A massa dos
testiculos dos machos nas espécies polidndricas
(onde varios machos participam da fertilizagao da
desova) ¢ significativamente maior que nas

espécies filogeneticamente proximas que nio sio

polidndricas (PRADO & HADDAD, 2003).
Recentemente foi descrito um tipo
inusitado de poliandria (VIEITES e al., 2004) que
foi chamado de “pirataria de desova”, que ocorre
ap6s a desova. No ranideo europeu Rana
temporaria a reprodugdo € explosiva e machos
furtivamente (chamados de piratas) seguem casais
em amplexo até o local da oviposi¢do. Apos amassa
de ovos ser depositada e o casal se retirar, o pirata
abraca a desova e, algumas vezes rasteja entre os
ovos, liberando seu esperma. E surpreendente que a
maioria das desovas (mais de 80%) seja fertilizada,
além do macho em amplexo com a fémea, também
por piratas. Uma média de 24,1% dos embrides sio
filhos de piratas; todavia, algumas vezes o sucesso
do pirata pode chegar a 100%. Embora esta
estratégia alternativa de reprodugdo ainda nio seja
relatada para nenhuma espécie brasileira,
consideramos de grande interesse sua mencdo
porque mostra como o conhecimento do
comportamento reprodutivo das espécies de anuros

(endo apenas os neotropicais) ainda € pequeno.

Modos reprodutivos

O conceito de modo reprodutivo em
anfibios foi definido por SALTHE & DUELLMAN
(1973) como sendo uma combinagio de caracteres
que incluem sitio de oviposigdo, caracteristicas dos
ovos e da desova, ritmo e duracio do
desenvolvimento, estagio e tamanho dos eclodidos
etipo de cuidado parental, se presente.

As cerca de 5.770 espécies de anfibios
atuais estdo agrupadas em trés ordens
Gymnophiona (cobras-cegas), Caudata (sa-
lamandras) e Anura (sapos, rds e pererecas). A

ultima € a maior, incluindo mais que 5.060 espécies

Estratégias e modos reprodutivos em anuros
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reconhecidas (AMPHIBIAWEB, 2005). A ultima Atualmente reconhecem-se 39 modos reprodutiveg
revisdo realizada sobre os modos reprodutivos em diferentes para os anuros ao redor do mung,
anuros (HADDAD & PRADO, 2005), acrescentou (Quadro 1), sendo 31 deles encontrados nog

10 modos a lista anteriormente conhecida. neotropicos e 28 no Brasil (Tab.1).

Quadro 1: Diversidade de modos reprodutivos em anuros. Trinta e nove modos t€m sido registrados (adaptado g
HADDAD & PRADO, 2005). Os modos conhecidos para o Brasil s3o acompanhados de exemplos de espécies, grupos de
espécies e géneros para os quais o modo reprodutivo tenha sido observado.

Ovos aquaticos
Ovos depositados na agua

Modo 1: Ovos e girinos exotroficos em corpos d'agua lénticos (Bufo marinus, Dendropsophus minutus,
Trachycephalus mesophaeus, Scinax fuscovarius, Macrogenioglottus alipioi) (Fig.3).

Modo 2: Ovos e girinos exotréficos em corpos d'agua l6ticos (dplastodiscus weygoldti, Bokermannohyla
alvarengai, B. nanuzae, B. sazimai, Scinax canastrensis, S. machadoi).

Modo 3: Ovos e estagios larvais iniciais em tocas subaquéticas construidas; girinos exotréficos em corpos
d'agua léticos (Crossodactylus e Hylodes).

Modo 4: Ovos e estdgios larvais iniciais em piscinas naturais ou construidas; apés inundagao, girinos
exotroficos em corpos d'agua lénticos ou loticos (Bokermannohyla circumdata, Hypsiboas boans, H.
Jaber, H. lundii, H. pardalis, H. wavrini) (Fig.4).

Modo 5: Ovos e estagios larvais iniciais em tocas subterrdneas construidas; apds inundagdo, girinos
exotroficos em corpos d'agua lénticos ou 16ticos (4plastodiscus) (Fig.5).

Modo 6: Ovos e girinos exotroficos em agua acumulada em troncos de arvores ou plantas aéreas (Phyllodytes,
grupo de Scinax perpusillus, Crossodactylodes).

Modo 7: Ovos e girinos endotréficos em depressoes com dgua.

Modo 8: Ovos e girinos endotréficos em 4gua acumulada em troncos de drvores ou plantas aéreas (vérias
espécies de Dendrophryniscus, Frostius pernambucensis).

Modo 9: Ovos depositados em corpo d'dgua ldtico e engolidos pela fémea; ovos e girinos completam o
desenvolvimento no estémago da fémea.

Ovos em ninho de bolhas (aquatico)
Modo 10: ovos em ninho de bolhas flutuantes em corpo d'agua léntico; girinos exotroficos em corpo d'dgua

léntico (Chiasmocleis leucosticta).

Ovos em ninho de espuma (agquatico)

Modo 11: Ovos em ninho de espuma flutuante em corpo d'dgua léntico; girinos exotréficos em corpo d'dgua
1éntico (Scinax rizibilis, género Physalaemus, grupo de Leptodactylus ocellatus) (Fig.6 e 7).

Modo 12: Ovos em ninho de espuma flutuante em corpo d'agua léntico; girinos exotroficos em corpo d'agua
lotico.

Modo 13: Ovos em ninho de espuma flutuante em 4gua acumulada em piscinas construidas; girinos
exotroficos em corpo d'dgua 1éntico (Leptodactylus labyrinthicus e Leptodactylus podicipinus).

Modo 14: Ninho de espuma flutuante na d4gua acumulada em bromélias terrestres; girinos exotroficos em

corpo d'dgua léntico (Physalaemus spiniger) (Fig.8).

Ovos incrustados no dorso de fémeas aqudticas
Modo 15: Ovos eclodem em girinos exotroficos (Pipa carvalhoi).
Modo 16: Ovos eclodem em pos-metamorficos (Pipa pipa).
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Ovos terrestres ou arboricolas (nfo aquaticos)
Ovos no solo, sobre rochas ou em tocas

Modo 17: Ovos e estagios larvais iniciais em ninhos escavados; apés inundagao, girinos exotréficos em corpo
d'agua léntico ou lético.

Modo 18: Ovos sobre o solo ou sobre rochas acima da dgua; ap6s a eclosio, girinos exotroficos movem-se para
a agua (Dendrophryniscus minutus, Phrynomedusa, Paratelmatobius poecilogaster).

Modo 19: Ovos sobre rochas ou em fendas de rochas iimidas ou sobre raizes de arvores acima da dgua; girinos
exotroficos semi-terrestres vivendo sobre as rochas ou em fendas de rochas em um filme de dgua na
interface 4gua-terra (varias espécies nos géneros Cycloramphus e Thoropa) (Fig.9).

Modo 20: Ovos no solo, dos quais eclodem girinos exotroficos que sdo carregados até a dgua por adultos
(Colostethus) (Fig.10).

Modo 21: Ovos no solo, dos quais eclodem girinos endotréficos que completam seu desenvolvimento em
ninho terrestre (Zachaenus parvulus). )

Modo 22: Ovos no solo, dos quais eclodem girinos endotréficos que completam seu desenvolvimento no dorso
ou em um marsupio do adulto (Cycloramphus stejneger).

Modo 23: Desenvolvimento direto de ovos terrestres (Brachycephalus, Eleutherodactylus, Myersiella
microps) (Fig.11).

Ovos arboricolas
Modo 24: Dos ovos eclodem girinos exotroficos que caem em corpo d'agua léntico (Dendropsophus

berthalutzae, Dendropsophus decipiens, Phyllomedusa).

Modo 25: Dos ovos eclodem girinos exotroficos que caem em corpo d'dgua l6tico (e.g., Dendropsophus
ruschii, Hyalinobatrachium, Phasmahyla) (Fig.12).

Modo 26: Dos ovos eclodem girinos exotroficos que se desenvolvem em agua acumulada em cavidades de

arvores.
Modo 27: Dos ovos eclodem sapinhos formados (Eleutherodactylus nasutus e Eleutherodactylus venancioi).

Ovos em ninho de espuma (terrestre ou arboricola)

Modo 28: Ninho de espuma com ovos sobre o solo umido da floresta; apés inundagio, girinos exotréficos em
corpo d'agua 1éntico (espécies do grupo de Physalaemus signifer).

Modo 29: Ninho de espuma com ovos e estigios larvais iniciais em piscinas; ap6s inundagio, girinos
exotréficos em corpo d'dgua léntico ou lético.

Modo 30: Ninho de espuma com ovos e estagios larvais iniciais em ninhos subterraneos contruidos; apos
inundagdo, girinos exotréficos em corpo d'dgua léntico (Adenomera bokermanni, diversas espécies de
Leptodactylus do grupo de L. fuscus).

Modo 31: Ninho de espuma com ovos e estagios larvais iniciais em ninhos subterrdneos contruidos; apos
inundacio, girinos exotroficos em corpo d'dgua lotico (Leptodactylus cunicularius).

Modo 32: Ninho de espuma com ovos em tocas subterrdneas construidas; girinos endotréficos completam o
desenvolvimento na toca (algumas espécies do género Adenomera).

Modo 33: Ninhos de espuma arboricola; girinos eclodidos caem em corpo d'dgua léntico ou l6tico.

Ovos carregados pelos adultos
Modo 34: Ovos carregados sobre as pernas do macho; girinos exotroficos em corpo d'dgua léntico.
Modo 35: Ovos carregados em marsiipio dorsal da fémea; girinos exotroficos em corpo d'dgua léntico.
Modo 36: Ovos transportados no dorso ou em marsipio dorsal de fémeas; girinos endotroficos desenvolvem-
se em 4gua acumulada em bromélias ou nos colmos de bambu (Flectonotus) (Fig.13).
Modo 37: Ovos carregados no dorso ou em marsipio dorsal de fémeas; desenvolvimento direto com eclosdo de

sapinhos formados (Gastrotheca).

Ovos retidos nos ovidutos
Modo 38: Ovoviviparidade; nutrigdo através do vitelo.
Modo 39: Viviparidade; nutrigdo através de secre¢des do oviduto.

—
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Tabela 1: Numero e porcentagem de modos reprodutivos de anuros na Mata Atléntica, Amazonia, Brasil, Neotropicog ¢

Mundo.
d o —
- Numero de modos . -
et reprodutivos (porcentagem) Modos Reprodutivos
S ——
Mata Atlantica 27 (69,2) Modos 1-6, 8, 10, 11, 13-15, 18-25, 27, 28, 30-32,
36-37
Amazodnia brasileira 20(51,3) Modos 1, 2,4, 6, 8, 11, 13, 15, 16, 18, 20, 21, 23.
25,27, 30, 32, 36, 37
Brasil 28 (71,8) Modos 1-6, 8, 10, 11, 13-16, 18-25, 27, 28, 30-32,
36- 37
Neotropicos 31 (79,5) Modos 1-8, 10, 11, 13 - 16, 18-28, 30-32, 35-37
Mundo 39 (100) Modos 1-39

*Os modos reprodutivos estdo descritos no Quadro 1.

O modo reprodutivo mais tipico e comum
em anuros ¢ caracterizado pela deposi¢io de ovos
aquaticos, dos quais eclodem girinos exotréficos
aquaticos que metamorfoseiam originando
sapinhos terrestres. Assim, parte da energia
requerida ao desenvolvimento é obtida do vitelo e
parte através da alimentagdo larval no meio
aquatico. No entanto, os anfibios e especialmente
os anuros exibem uma diversidade de modos
reprodutivos maior que qualquer outro grupo de
vertebrados tetrdpodas (HADDAD & PRADO,
2005). A maior diversidade em modos reprodutivos
¢ encontrada nos neotrdpicos, onde os anuros
evoluiram 31 modos (HADDAD & PRADO,
2005).

A maioria dos autores aceita que o modo 1
(ovos e girinos exotroficos em corpos d’agua
lénticos) é o mais generalizado e basal entre os
anfibios e que os outros modos representam graus
de especializagdo associados com radiagdes
adaptativas nos varios ambientes (DUELLMAN &
TRUEB, 1986). Os diferentes modos reprodutivos,
e suas gradagdes em relagdio ao modo mais

generalizado e ancestral, ndo representam

necessariamente especializagdes reprodutivas
crescentes em grupos filogenéticos avangados, mag
sim podem representar diversos modos
reprodutivos derivados em diferentes linhagens
filogenéticas (DUELLMAN & TRUEB, 1986). No
entanto, as tendéncias dentro de grupos
filogenéticos aparentemente podem ser percebidas
em niveis taxondmicos mais baixos (e.g., familia,
género e grupo de espécies) (DUELLMAN, 1989).
Por exemplo, no Brasil as familias Hylidae ¢
Leptodactylidae apresentam os maiores nimeros de
modos reprodutivos. Para os hilideos existem
quatro modos associados com a vegetagdo (modos
6,24,25 e 36) e trés associados com o chio (modos
4, 5 e 18); para os leptodactilideos existem trés
modos associados com a vegetagdo (modos 6, 14€
27) e 10 modos com o chdo (modos 13, 18, 19, 21,
23, 28 e 30, 32). Estas diferentes proporgdes de
modos reprodutivos associados com a vegetagdo ¢
com o chéo, observadas entre estas duas familias;
refletem padrdes gerais de adaptagdo na ocupagd0
dos habitats. Os leptodactilideos sio freqiien-
temente associados ao chdo, geralmente 00
apresentando adaptagdes 4 vida arboricola (com u®

__—
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grande nimero de exce¢des principalmente no
género Eleutherodactylus). Entre algumas espécies
da subfamilia Leptodactilinae, diferentes estagios
deum continuo entre modos reprodutivos aquaticos
até modos reprodutivos terrestres, associados com
o solo, sdo conhecidos para espécies que se
reproduzem usando ninhos de espuma (modos 11,
13,28 ¢ 32; HEYER, 1969; PRADO et al., 2002);
este mesmo tipo de tendéncia pode ser observado
para os leptodactilideos que néo produzem ninhos
de espuma. J& nos hilideos, que geralmente
possuem discos adesivos bem desenvolvidos e/ou
primeiros dedos e artelhos oponiveis, que
representam adaptacdes a uma vida arboricola, a
principal tendéncia nos modos reprodutivos ¢é da
agua para a vegetacdo (modos 1, 2, 46, 24, 25, 36 e
37). Em diferentes regides do mundo tem sido
observado que as familias de anuros com maior
diversidade de espécies sdo aquelas que apresentam
as maiores diversidades de modos reprodutivos
(referéncias em HADDAD & PRADO, 2005).
Tomando como exemplo a Mata Atlantica, as
grandes diversificagdes em modos reprodutivos
ocorrem nas familias Hylidae e Leptodactylidae,
que sdo as familias com maior niimero de géneros e
espécies. Considerando todas as familias de anuros
da Mata Atlantica, o numero de modos
reprodutivos ¢ positiva e significativamente
correlacionado com o namero de géneros e
espécies, indicando que a diversificagdo
reprodutiva pode estar correlacionada com a
origem de novidades morfologicas, fisiologicas e
comportamentais (HADDAD & PRADO, 2005).
Os modos reprodutivos mais especializados sio
geralmente observados em géneros que tém poucas

éspécies (uma excegdo importante é o género

Eleutherodactylus), que sio restritos a ambientes
florestais (e.g., Brachycephalus, Crossodactylodes,
Dendrophryniscus, Flectonotus, Frostius,
Gastrotheca, Hemiphractus, Myersiella,
Synapturanus, Zachaenus). Ao nivel especifico, as
formas que apresentam pequenas dimensdes e que
sdo restritas a ambientes florestais, tém modos
reprodutivos mais especializados (e.g.,
Brachycephalus ephippium, Chiasmocleis
leucosticta, Flectonotus goeldii, Frostius
pernambucensis, Myersiella microps,

Synapturanus mirandaribeiroi).

Figura 3: Desova aquatica de Hypsiboas prasinus. Modo
reprodutivo 1.

Figura 4: Desova de Hybsiboas faber. Note a amurada de
lama construida pelo macho e aperfeicoada pela fémea.
Modo reprodutivo 4.

Estratégias e modos reprodutivos em anuros




Figura 8: Desova em espuma. denwro de broméha de

Figura 5: Desova de Aplastodiscus lencopyeius interna
Physalaemus spiniger. Modo reprodutivo 14.

ao ninho de lama. Modo reprodutivo 5.

Figura 6: Desova em espuma de Leprodaciius cf. Figura 9: Desova terrestre de Cvcloramphus dubius.
ocellatus. Modo reprodutivo 11. Modo reprodutivo 19.

Figura 7: Desova em espuma de Scinax rizibilis. Modo Figura 10: Ovos no solo de Epipedobates hahneli. Modo
reprodutivo 11. reprodutivo 20. (Foto Marcio Martins).

S —
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Figura 11: Ovos terrestres com desenvolvimento direto
de Brachycephalus ephippium. Modo reprodutivo 23.

.*

Figura 12: Ovos arboricolas de Hyalinobatrachium
uranoscopum. Modo reprodutivo 25.

Figura 13: Ovos carregados pelo adulto em Flectonotus
goeldii. Modo reprodutivo 36.

Pressdes seletivas e a diversificacdo repro-
dutiva nos anuros

Os anfibios estio entre os vertebrados
tetrdpodas mais dependentes da umidade ambiental
e as historias naturais das diferentes espécies sio
fortemente influenciadas pela distribuicio e
abundancia de dgua, geralmente na forma de chuva
(McDIARMID, 1994). Embora os habitats
aquéticos estejam disponiveis continuamente em
ambientes de floresta umida, a maioria dos anuros
com modos reprodutivos especializados, com ovos
e girinos que se desenvolvem fora da agua, ocorrem
nestas formagdes (MAGNUSSON & HERO,
1991). Uma possivel explicagdo para a evolugio de
modos reprodutivos especializados em anuros é a
pressdo seletiva de predadores sobre ovos e larvas
aquaticos (e.g., LUTZ, 1948; CRUMP, 1974;
DOWNIE, 1990; PRADO er al., 2002).
MAGNUSSON & HERO (1991) tentaram
demonstrar que a pressdo seletiva dos predadores
seria o principal fator na manutencio e,
provavelmente, na evolucdo de diferentes modos
reprodutivos semiterrestres de anuros da Bacia
Amazoénica. No entanto, os dados obtidos e
problemas de interpretacdo estatistica tornam os
resultados destes autores pouco robustos (veja
detalhesem HADDAD & PRADO, 2005).

Embora a pressdo seletiva de predadores
ndo tenha sido demonstrada, ela é uma explicagio
coerente para a evolugdo de alguns modos
reprodutivos especializados nos neotrépicos. A
diversificagdo nos modos reprodutivos dos anuros
neotropicais parece ter sido resultante de condigdes
ambientais adequadas (numero elevado de
microhébitats imidos), de um conjunto amplo de

pressdes seletivas (e.g., a imprevisibilidade de
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chuvas, os rigores dos ambientes de correnteza, a
predagio e a competi¢do intraespecifica), da
ocupa¢do pelos anuros dos microhéabitats
disponiveis e da evolugdo prolongada de vérias
linhagens filogenéticas nos diferentes biomas
neotropicais (para maiores detalhes e exemplos,
veja HADDAD & PRADO, 2005). Além das
diversas pressdes seletivas e circunstincias que
favoreceram a diversidade de modos reprodutivos
neotropicais, o fato dos anuros terem evoluido na
interface agua-terra, possibilitou a eles um grande
numero de microhébitats a serem explorados no

continuo entre os ambientes aquaticos e terrestres.
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