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RESUMO

O géneroLeptodactylusé composto por 89 espécies distribuidas no sul da
América do Norte, América do Sul e algumas ilhagid@ahas. Estas espécies
costumam ser divididas em cinco grupos fenéticosgr@po L. marmoratus é
caracterizado por espécies de pequeno porte qe&reem camaras subterraneas aonde
se desenvolvem girinos endo ou exotréficos. Anglfdegenéticas com base em dados
moleculares recentes sugerem que o gtupoarmoratusseja monofilético. Entretanto,
poucos estudos analisaram as relagbes entre asiessmid grupo e ha escassos
trabalhos morfolégicos com o grupBom base nisso, 0 presente trabalho teve como
objetivo investigar conjuntos de dados miologicossteoldgicos e, a partir destes,
propor uma hipotese filogenética para espécies mpogl. marmoratus Foram
acessados dados da musculatura superficial da mdadhidide e da lingua, assim
como a osteologia cranial e pds-cranial de 12 éspé@o grupo (duas das quais ainda
nao foram descritas) e duas espécies do grupamextedm levantamento preliminar de
musculos de duas espécies do gripduscustambém foi realizado. Em todas as
espécies do grupo analisadas foram encontradagneiéd de dimorfismo sexual para
0S musculos petrohidide anterior e geniohididerdéteds quais estdo relacionados ao
aparato hioide. Também foram encontradas carattasssexualmente dimorficas na
osteologia da regido do cranio de todas as espdoigsupoL. marmoratus A maior
parte dos musculos analisados se manteve consatre as espécies do grupo
marmoratus Entretanto, diferencas foram encontradas enteeggapo e duas espécies
do grupoL. fuscus o que sugere que possam representar informagdestivas de
grupos monofiléticos entre as espécied eptodactylusAssumindo-se que 0 grupo
marmoratusseja monofilético, realizamos uma analise cladistiom 42 caracteres. Os
resultados indicam grande contetudo de informacéie @s caracteres avaliados, uma
vez que apenas uma arvore sem politomias foi abEd#tes resultados corroboram o
monofilestismo das espécies do griipanarmoratusEste grupo se subdividiu em dois
clados: um composto por espécies amazoOnicas decat®ebiabertos e de Cerrado, e
outro clado composto por espécies do sudesta@aeste e uma espécie amazbnica de

ambiente florestado.
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ABSTRACT

The genud.eptodactyluzomprises 89 species which are distributed alonghso
of North America, South America and a few Caribbeéslands. These species are
commonly divided in five phenetic groups. Themarmoratusgroup is characterized
by its small sized species that construct subtemmarchambers where the development
of endo or exotrophic tadpoles takes place. Phylege analyses based in recent
molecular data suggest that themarmoratusgroup is monophyletic. However, few
studies have analyzed the internal relationshipwden its species and there are scarce
morphological studies with the group. Based on déhéxcts, this work aimed to
investigate sets of miological and osteologicaladand, from these, propose a
phylogenetic hypothesis for species of thenarmoratuggroup. We accessed data from
the superficial mandible, hyoid and tongue muscuégt as well as cranial and
postcranial osteology for 12 species of the grommw (of which have not yet been
described) e two species of the outgroup. A prelary survey of muscles of two
species of the group. fuscuswas also accomplished. Evidence of sexual dimerplis
indicated for the muscles anterior petrohyoideus geniohyoideus lateralis, which are
involved with the hyoide apparatus. We also fouaeduslly dimorphic characteristics
on the cranial osteology of all the species of thenarmoratusgroup examined. The
majority of the muscles analyzed were constant éetwthe species of the.
marmoratusgroup, however distinct differences were found leetwwvthe species of this
group and species of the. fuscusgroup, suggesting that they might indicate
monophyletic groups among the species Lefptodactylus Assuming that thel.
marmoratusgroup is monophyletic, we implemented a cladistialgsis with 42
characters. The results indicate a large amouirtfofmation between the characters,
since only one tree without polytomies was obtainBdese results corroborate the
monophyletism of thé. marmoratusyroup. This group was subdivided in two clades:
one composed of Amazonian species of open hahkitat®f Cerrado, and another clade
composed of species of the southeast, south aigeastern Brazil and one Amazonian

species of forested regions.



1. INTRODUCAO

1.1. Histdrico Filogenético de Leptodactylidae

A familia Leptodactylidae abriga aproximadamer® &spécies distribuidas no
extremo sul dos Estados Unidos, México tropical,éfica Central e América do Sul
(Frost, 2012). Ford (1989) comentou sobre a auaé&esinapomorfia para esta familia
e Darst e Cannatella (2004) indicaram-a como akéenpolifilética. Apesar disto, a
amostragem utilizada por estes estudos nao persugarir uma taxonomia alternativa
(Ford, 1989)

Frostet al (2006), propuseram uma nova taxonomia para dbiasfviventes a
partir da maior analise filogenética ja realizadarapo taxon. Para isto, dados
moleculares foram associados aos dados larvaisa@s K2003), e foram analisadas
espécies representativas de praticamente todosivess naxondmicos superiores
(familias e subfamilias).

Com este estudo, a familia Leptodactylidae, quegam as subfamilias
Ceratophryinae, Cycloramphinae, EleutherodactylinaelLeptodactylinae e
Telmatobiinae, sofreu inumeras reformulagbes. Abfasuilias Ceratophryinae e
Telmatobiinae passaram a compor a familia Cerayogde, na qual também foi
incluida Batrachylinae. A subfamilia Cycloramphiriaeelevada a condicdo de familia
Cycloramphidae e posteriormente dividida em Cycigraidae e Hylodidae por Grant
et al (2006). A tribo Calyptocephalellini (antes pedente a Telmatobiinae) foi
elevada a categoria de familia Calyptocephalellidasubfamilia Eleutherodactylinae
foi incorporada a familia Brachycephalidae, a daaposteriormente reestruturada por
Hedgeset al. (2008). Ja a subfamilia Leptodactylinae passoa patatusde familia
Leptodactylidae com a exclusdo démnomedusae adicdo deParatelmatobiuse
Scythrophryganteriormente alocadas em Cycloramphinae; fetost, 2006).

A construcdo de ninhos de espuma por um grandesnwine espécies desta
familia (comportamento ndo observado dpParatelmatobius, Pseudopaludicola
Scythrophrys, Somuncuria alguns membros d@eurodema foi indicada como uma
possivel sinapomorfia do grupo (Frestal, 2006). Estes autores também consideraram
o0 esterno O0sseo da antiga subfamilia Leptodacg/lie Lynch (1971) como uma

sinapomorfia do taxon, com reversdo a condicaadlagirtosa no clado formado por



Paratelmatobiuse ScythrophrysO esterno 6sseo démnomedusdoi considerado uma
convergéncia, assim como o esterno calcificadBadgchologFrostet al, 2006).

Grant et al (2006), por sua vez, removeram da familia Lepttydidae os
géneros Edalorhing Engystomops Eupemphix Physalaemus Pleurodema
Pseudopaludicol& Somuncuriaos quais passaram a representar a familia Ledager
Conforme estes autores, 0s géneros atualmentehexidos para Leptodactylidae séo:
Hydrolaetare Gallardo, 1963] eptodactylusFitzinger, 1826 ParatelmatobiusLutz e
Carvalho, 1958 &cythrophryd.ynch, 1971 (Frost, 2010). Gragit al. (2006) ressaltam,
entretanto, queHydrolaetare foi mantida nesta familia com base em relacdes de
parentesco sugeridas por Heyer (1970), e que nestoslos devem ser realizados para

confirmar esta proposta.

1.2. O génerd_eptodactylus

A maioria das espécies da atual familia Leptodidety encontra-se no género
Leptodactylug(Fitzinger, 1826), que contém 89 espécies nomiffaigst, 2012). Sua
distribuicdo se estende do sul da América do Naide sul da Argentina, e em algumas
ilhas Caribenhas (Frost, 2012).

O géneroLeptodactylusfoi subdividido emcinco grupos fenéticos por Heyer
(1969), com base em dados morfoldégicos e comporttaise gruposLeptodactylus
fuscus, Leptodactylus melanonotus, Leptodactylusellatas, Leptodactylus
pentadactyluse Leptodactylus marmoratusMuitas outras contribuicbes deste autor
enriqueceram a taxonomia destes grupos posteritenm(eteyer, 1969; 1973; 1974;
1975; 1978; 1994; 1998; 2005).

Entre os grupos propostos, 0 que apresentava edsticas morfologicas e de
histéria natural mais distintas era o grupbo marmoratus As primeiras espécies
conhecidas deste grupo colocavam ovos em ninhespiena terrestes e tinham girinos
endotroficos (Heyer, 1969). Estas caracteristieasram Heyer (1974) a alocar as
espécies deste grupo no généxdenomeraSteindachner, 1867. A descoberta de
espécies com girinos exotroficos aquaticos, contwuxe davidas quanto a esse
arranjo (de La Riva, 1996). Dados de morfologiai@adustica de Heyer (1998),
posteriormente apontaram o parafiletismo Laégptodactylusem relagdo aos géneros
Adenomera Lithodytese Vanzolinius (Fig. 1). No entanto, a baixa amostragem de

taxons utilizada justificou sua decisdo de nddzaamudancas taxondmicas.



— L. bufonius

— A. marmorata

L. fuscus

L. leptodactyloides

— L. diedrus

L V. discodactylus

L. silvanimbus

L. melanonotus

— L. chaquensis

L— . riveroi

L. insularum

L. pentadactylus

L. lineatus

P. pustulosus
Figura 1. Filogenia indicando o parafiletismo do génkeptodactylugredesenhada de
Heyer, 1998). Os género®\denomera, Lithodytes e Vanzolinius (em cinza)

posicionaram-se dentro ao invés de fora da linhadgebeptodactylus.

Dados de histdria natural confirmam o estudo deeH€998). A descoberta de
girinos aquaticos em duas espécies do géAdemomerd(A. diptyx por De La Riva
(1995) eA. thomeipor Almeida e Angulo (2006)] gerou duvidas sobraanofiletismo
de Adenomeracomo definida por Heyer (1974). Girinos aquati@s habito de
construir camaras subterrdneas por machos séo didhguias por algumas espécies de
Adenomerae do grupoL. fuscus (Kokubum e Giaretta, 2005). Outra caracteristica
semelhante, desta vez entre as espéciegsddaomerae as dos grupok. fuscuse L.
pentadactylug a capacidade de producédo de espuma por giko®ljum e Giaretta,
2005). Recentemente, Giarettd al. (2011) também encontraram semelhancas na
morfologia das glandulas bucais dos girinos prodstoesta espuma entrefurnarius
(grupoL. fuscuy, L. labyrinthicus(grupoL. pentadactyluse uma espécie nao descrita
do grupoL. marmoratus

A hipétese filogenética obtida através da analienhinada de dados

moleculares e morfologicos, apresentada por De e&baal. (2005), difere



substancialmente daquela sugerida por Heyer (1988fkta analise, os géneros
Adenomera Lithodytesformam um grupo monofilético, irméo éysalaemugnéo de
Leptodactyluscomo proposto por Heyer, 1998). O gén®fanzolinius por sua vez,
aparece inserido entre as espéciesaptodactylus

A proposta para Leptodactylidae de Frestal (2006) corrobora aquelas de
Heyer (1998) e Kokubum e Giaretta (2005) quantosigdo deAdenomera.Nesta, o
géneroVanzoliniusformou um clado corheptodactylus ocellatug-ig. 1) e os géneros
Adenomeree Lithodytesformam um clado irm&o dos deméaisptodactylusCom base
nestes resultadoganzoliniusfoi sinonimizado d_eptodactylusO génercAdenomera
foi colocado em sinonimia dathodytese este Ultimo considerado um subgénero de
LeptodactylugFrostet al, 2006).

Os autores deste trabalho salientam, entretanéoapenas uma unica espécie de
Adenomera (A. hylaedactylus foi utilizada, e que as decisbes de mudancas
nomenclaturais propostas para o génAdenomeraforam tomadas com base na
proposta de Heyer (1998) e em dados de comportantkscritos por Kokubum e
Giaretta (2005). Em sua filogenia dos dendrobatigdeseus taxons proximos, Grant
al. (2006), encontram resultados semelhantes, stenomera hylaedactylue

Lithodytes lineatusormando um clado irméo desptodactylus.

— Paratelmatobius sp.

—— Scythrophrys sawayae

—— Adenomera hylaedactyla

continua
1

—— Lithodytes lineatus

Leptodactylus fuscus

— Leptodactylus ocellatus

— Vanzolinius discodactylus

Figura 2. Parte da filogenia de Leptodactylidae redesenha&d&rdstet al. (2006),
mostrando o parafiletismo dos génerddenomera Lithodytese Vanzoliniusem

relacdo ao géneloeptodactylus

Ponssa (2008) analisou as relacdes entre as espéocggupd.. fuscus e obteve
este grupo e o géneteeptodactyluscomo monofiléticos. A sua analise conjunta de



dados de morfologia externa, etologia, morfometgeologia e morfologia craniana
de larvas, corroborou as hipoteses sugerida poetHEyp98) e Froset al (2006),
quanto a posicdo e, consequentemente, a validadsubigéneroLithodytes Este
subgénero se posicionou como grupo irméo do cladstituido pelas demais espécies
de Leptodactylus mais proximamente relacionado ao clatlo podicipinus-L.
melanonotus.Ja Vanzolinius discodactyluformou um clado com o subgénero
Lithodytes diferindo dos resultados de Heyer (1998) e Febat (2006).

A analise de dados moleculares com base em imfarBayesiana, realizada por
Silva et al (2009) questionam o monofiletismo Heptodactyluscomo proposto por
Frostet al (2006) e Ponssa (2008), pois o subgéhdtmdytesaparece em um clado
separado dos demdigptodactylusAs outras espécies deptodactyluspor sua vez,
aparecem divididas em dois clados, um formado pejagos L. fuscuse L.
pentadactylu® o outro constituido pelos grudasocellatuse L. melanonotus

Outros dados moleculares (Antoine Fouquet, conagéic pessoal) e
bioacusticos (Angulo, 2004; Kwet, 2007) também émem apoio a hipotese de que o
grupo L. marmoratus(= Adenomera represente um agrupamento natural. O fato de
apenas uma espécie do grupo ter sido amostradadhaeafilogenética de Frost al
(2006) faz com que algums autores ainda considergénercAdenomeracomo valido
(Ponssa e Heyer, 2007; Fougeetal, 2007; Kwet, 2007; Kweet al, 2009). Outros
autores (Almeida e Angulo, 2006; Angulo e Reicti808), no entanto, resolveram
manter uma posi¢cdo mais imparcial, se referindespgcies dddenomeracomo do
grupo Leptodactylus marmoratus, sensieyer (1974), denominacdo esta que sera
seguida no presente trabalho daqui por diante.

1.3. O grupoLeptodactylus marmoratus

A taxonomia das espécies do grupeptodactylus marmoratugambém
apresenta problemas né&o resolvidos (Kwet e And62; Almeida e Angulo, 2006).
Desde o trabalho de Heyer (1975), duas décadasa segassaram sem que novas
espécies fossem descritas. Para Angtilal, 2003 e Ponssa e Heyer (2007) se deve ao
alto grau de variacdo dentro e entre populagdssiaamorfologia externa similar e a
existéncia de muitas espécies simpatricas e sgaspgue dificulta o reconhecimento

de novas espécies. Entretanto, com o0 avanco dagdecde andlise bioacustica o



namero de espécies validas para grupo dobrou esnesipécies ainda aguardam uma
descricéo formal (Angulet al, 2003, Kokubum e Giaretta, 2005; Kwet, 2007; Kefet
al., 2009; Ponssa e Heyer (2007).

Quinze espécies, todas de pequeno porte, saanatial reconhecidas para o
grupoL. marmoratusa saberteptodactylus ajuraun8ernecket al, 2008;L. andreae
Miuller, 1923 L. araucaria(Kwet e Angulo, 2002)L.. bokermannHeyer, 1973L. coca
Angulo e Reichle, 2008;. diptyx Boettger, 1885]. engelsi(Kwet et al, 2009);L.
heyeri (Boistel et al, 2006),L. hylaedactylugCope, 1868)L. lutzi (Heyer, 1975)L.
marmoratus(Steindachner, 1867);. martinezi Bokermann, 1956{.. nanusMuller
1922;L. simonstuartiAngulo e Icochea, 2010)le thomei(Almeida e Angulo, 2006).
Entretanto, é esperado que este niumero aument&rstibbnente nos proximos anos,
particularmente na Bacia Amazonica e na FloredinfAta do sudeste do Brasil (Kwet
e Angulo, 2002; Antoine Fouquet, comunicagao pdssoa

A localidade tipo das espécies do grupoarmoratusao:

1. Leptodactylus andreaduller, 1923. Localidade tipo: Peixeboi, Para, flta

2. Leptodactylus ajuraun8erneck et al., 2008. Localidade tipo: Parque das
Neblinas (23°44'47”S; 46°07'45"W), cerca de 700minze do mar, municipio de
Bertioga, S&o Paulo, Hol6tipo: MZUSP136712, madhdta.

3. Leptodactylus araucari&wet e Angulo, 2002. Localidade tipo: Centro de
Pesquisas e Conservacao da Natureza Pro-Mata (CR@M)cipio de Sdo Francisco
de Paula, Rio Grande do Sul, Brasil.

4. Leptodactylus bokermantieyer, 1973. Localidade tipo: Paranagua, Panara,
Brasil, altitude 30m.

5. Leptodactylus cocangulo e Reichle, 2008. Localidade tipo: préximo a
Carretera Antigua da Villa Tunari ao Cochabamba(0f) m acima do nivel do mar),
logo acima da Vila do El Palmar, Provincia de ChepBepartmento de Cochabamba,
Bolivia.

6. Leptodactylus hylaedactyl€ope),Cystignathus hylaedactyl@@ope, 1868.
Localidade tipo: provavelmente Peru, rio Napo opp&r Marafion”. Holotipo: ANSP
2240, macho.

7. Leptodactylus diptyXBoettger, 1885). Localidade tipo: Paraguai, Lept)
BNMH 1947: 2.17.47. Revalidado em De La Riva (1996)



8. Leptodactylus engelgiwet et al, 2009. Localidade tipo: préximo a Praia dos
Naufragados (llha de Santa Catarina), municipioFttgianépolis, Santa Catarina,
Brasil. Hol6pito: MCP 6415, macho adulto.

9. Leptodactylus lutzHeyer, 1975. Localidade tipo: “Guyana, Chinapoon, R
acima Potaro (provavelmente Rio Chenapown, Guiamacdesa”.

10. Leptodactylus nanusiuller, 1922. Localidade tipo: Regido de Corupa,
Santa Catarina. Revalidado por Kwet (2007).

11. Leptodactylus marmoratus(Fitzinger in Steindachner) Adenomera
marmorata (Fitzinger in Steindachner) 1867:37. Taf Ill, Fig 5-8. Localidatigo:
Brasil. Hol6tipo: Vienna 16453, macho.

12. Leptodactylus martinezBokermann, 1956: Neotropica 2:37. Localidade
tipo: Cachimbo, sudoeste do estado do Par4, Brasil.

13. Leptodactylus heyeBoistelet al.,2006. Localidade tipo: Guiana Francesa.

14. Leptodactylus simonstuartAngulo e Icochea, 2010. Localidade tipo:
Campamento Segakiato, c. 340 m asl, Rio Camise#itDide Echarate, Provincia de
La Convencion, Regiode Cusco, Peru, Holotipo: MHNSM 18218, macho.

15. Leptodactylus thomeilmeida e Angulo, 2006. Localidade tipo: Povoacéao,
Espirito Santo, Brasil.

Destas espécies, poucas foram amostradas em anflagenéticas. Heyer
(1974) foi o primeiro a buscar resolver a relactreco grupoL. marmoratuse as
demais espécies da antiga subfamilia Leptodaceylideste trabalho resultou na
revalidacdo do génerddenomergpara acomodar as especies do ghiupmarmoratus
Vale ressaltar, entretanto, que este autor ndoegmpruma analise filogenética. Foi
utilizado um método combinatorio que posteriormeiepublicado por Sharrock e
Felsenstein (1975). Este método agrupa estadosirdeteres compartilhados criando
clusteres de espécies. O método tem como presupost@ diregcdo de mudanca de
estados de caracteres dentro de um caracterevérgineel. A analise de Heyer (1974)
contou com 50 caracteres provenientes de muscalaisteologia e morfologia externa
de adultos, larvas e ovos, que foram obtidos p@rtga®ons, cinco dos quais eram do
grupo L. marmoratus O relacionamento fenético obtido entre as cingpéeies do
grupo L. marmoratusanalisadas foi: (. martinezi (L. andreae(L. bokermanni(L.
hylaedactyluse L. marmoratu¥))). Na hipotese preferida deste autor, o género
Lithodytes,que na época agrupala lineatuse L. discodactylusficou proximamente

relacionado ao gruplo. marmoratus



No arranjo proposto por Heyer (1974), espéciegatticas formaram um par de
espéciesleptodactylus hylaedactylusla Floresta Amazoénica, le marmoratus da
Floresta Atlantica.Leptodactylus hylaedactyluguntamente comL. andreae sao
espécies simpatricas com ampla ocorréncia na batiazbnica, assim comb.
marmoratuse L. bokermannique vivem em simpatria no sudeste brasileiro. @utr
semelhanca entre estes pares de espécies é qus apresentam uma espécie de
ambiente florestadoL( andreaee L. marmoratuy e uma de areas abertak. (
hylaedactyluse L. bokermanri A hipotese de formacdo de um par de espécies
alopatricas também foi sugerida por Heyer (197&) base principalmente nos estados
da ponta dos dedos, ondehylaedactylu® L. bokermanncompartilharam a ponta dos
dedos néo expandidale andreaee L. marmoratusa ponta dos dedos expandida. Este
autor encontrou uma certa hibridizacdo aparentee em$ espécies simpatricas
hylaedactyluse L. andreaeg entretanto o autor comenta que os dados de izihe#ED,
sdo de dificil interpretacdo, também podendo imdigae estas espécies estao
distantemente relacionadas. Heyer (1973) comemtigtanto, que se as espécies
simpatricas realmente forem mais proximas, um daseressante de especiacao
paralela é sugerido para estas quatro espécies.

Outro estudo que buscou compreender como seartani as espécies do grupo
L. marmoratugna épocaAdenomerafoi o de Angulo (2004). A partir de parametros
acusticos, osteolégicos e de morfologia externmtatre dois caracteres foram
levantados e analisados pelo método de parcim@iaelacionamento obtido foi
(Leptodactylus leptodactyloidg$leptodactylus petersie Leptodactylus lineatys(L.
discodactyluggrupo L. marmoratug)), onde o monofiletismo do grupo marmoratus
foi suportado. Angulo (2004) também utilizou os gemRNAr 12S e 16S, juntamente
com dados de morfologia e bioacustica em uma @&naéles evidencia total. Nesta
analise, o monofiletismo do grupo marmoratuse a posicao deeptodactylus lineatus
como taxon irmao do grupo foram fortemente sustistgor valores altos de suporte
de Bremer e Bootstrap (Angulo, 2004). Entretantgueé taxons tiveram que ser
excluidos da analise devido a auséncia de muitgacteses rfhissing values
provenientes principalmente de dados molecularessin®y foi obtido o seguinte
relacionamento: Lieptodactylus leptodactyloide@.. petersii (Lithodytes lineatuqL.
heyeri(L.lutzi (L. “Camisea I” L. “f.t.III" ( L. “f.t.1I" e L. “f.t.1"))) (L. thomei(L. diptyx
e L. hylaedactylup)))).



Em sua filogenia, Angulo (2004) utilizou um maioimero de espécies do
grupo L. marmoratusdo que Heyer (1974). No entanto, como 0 principal faoo
trabalho de Angulo (2004) foi a compreensdo dausdml de caracteres acusticos, a
relevancia dos caracteres morfolégicos utilizad®a putora néao foi discutida.

Assim, em vista do limitado nimero de espéciesagigra empregados em
estudos filogenéticos e dos escassos estudos ggido$ realizados com o grupo
marmoratus buscamos no presente trabalho: 1) realizar urseriggdo anatdbmica dos
sistemas musculares e esqueléticos de espéciesmn d.. marmoratus 2) avaliar a
existéncia ou ndo de dimorfismo sexual nos sistemasculoesqueléticos analisados;
3) levantar caracteres novos do sistema muscldageelético de espécies do grupo; e
4) propor uma hipétese filogenética para as espétialisadas.



2. MATERIAL E METODOS

2.1. Material examindo

A maior parte do material utilizado no presentebatho foi cedido pelas
seguintes instituigoes:

AS — Antonio Sebben, Laboratério de Anatomia Corafpeat de Vertebrados da
Universidade de Brasilia, Brasilia.

UFU — Museu de Biodiversidade do Cerrado, Univeided Federal de Uberlandia,
Minas Gerais.

CHUNB - Colecédo Herpetoldgica da Universidade desBia, Brasilia

INPA — Instituto Nacional de Pesquisas da Amazavienaus.

MBML — Museu de Biologia Professor Mello Leitdo,pigo Santo.

MCP — Museu de €ncias da PUCRS, Porto Alegre.

MNRJ — Museu Nacional, Rio de Janeiro.

UFMT — Universidade Federal de Mato Grosso, MatosSo.

Também foram feitas excursbes de coleta em Mafahg, nos campi da
Universidade Federal do Amazonas (UFAM) e do lastitNacional de Pesquisas da
Amazoénia (INPA); e em Florianépolis (SC), no mupicide Bombinhas (Licenga n°
27338-1 ICMBI0). O principal método de capturaizéitio foi busca ativa.

Foram analisadas 12 espécies do giupmarmoratus Foram utilizadas apenas
espécies brasileiras do grupo marmoratus pois além da maioria das espécies
descritas serem do Brasil, temos maior acesso tainpaio genético brasileiro. Além
de espécies do grupo marmoratusanalisamos as duas outras espécies que compdem
0 subgénerd.ithodytes (L. lineatuse L. discodactylus Também foi realizado um
levantamento preliminar de musculos de duas espdoigrupd.. fuscugL. fuscuse L.
furnarius). Estas espécies foram analisadas devido a suaniigjlade. Espécies de
outros grupos de.eptodactylusndo puderam ser analisadas por uma limitacdo de
tempo. A seguir comentamos sobre as espéciesadalize as suas localidades tipo:

Foram utilizadas populacdes deptodactylus andreae L. hylaedactylus
provenientes de Manaus, a qual ndo é a localidpdedestas espécies. Apesar disto,
comparacgdOes de canto destas populacdes com o dahfpopulacdes das localidades

tipo destas espécies apontam grande similaridadsiea. Isto indica que as populacdes
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delL. andreag(Ariadne Angulo, comunicacao pessoal). hylaedactylugMenin et al.,
2009) de Manaus devam ser as mesmas espécies dalasalidades tipo.

Kwet & Angulo (2002) descreveraireptodactylus acaucaria sua localidade
tipo como nordeste do Rio Grande do Sul e extremhales Santa Catarina. Entretanto
Kwet (2007) reportou a ocorréncia desta espécidbéamno sudeste e centro de Santa
Catarina, e proximo a areas continentais. No ptesegmabalho tivemos acesso as
populacdes do Rio Grande Sul, préximo a localid@ole, e as populagbes de Santa
Catarina.

A localidade tipo dé.eptodactylus bokermangi Paranagua, Parana. Portanto é
provavel que a espécie utilizada no presente estuadweniente de Botucatu, Sao
Paulo, consista em outra espécie, que chamaremos de Leptodactylus cf.
bokermanni

De La Riva (1996) revalidoleptodactylus diptyxom base em popula¢cdes do
Paraguai.Leptodactylus glandulosu€ope, 1887 (localidade tipo de Chapada dos
Guimaraes, Mato Grosso, Brasil, proximo as cabaseio Rio Xingu) foi sinonimizado
a Leptodactylus diptypor Nieden (1923). No atual estudo foram utilizapgapulacdes
proximas da localidade tipo deeptodactylus glandulosusagora sinbnimo de
Leptodactylus diptyx

Leptodactylus engeldem como localidade tipo o municipio de Florian@pol
Santa Catarina. Dados moleculares e acusticos iEntéouquete, comunicagcao
pessoal) indicam que as populacdes de Bombinhat Satarina, que foram utilizadas
no presente trabalho, sdo as mesmas que as ddadodedlipo.

Em Bombinhas, Santa Catarina, também tivemos @aeegspulacdes com canto
similar aL. araucarig mas com um porte bem mais robusto (média de GRZ2dnm
contra 18.8 mm enhk. araucarig. Dados moleculares indicam que esta espécie de
Bombinhas seja diferente das demais espécies queeot em Santa Catarina, e que
chamamos, portanto desp. “Bombinhas”.

Leptodactylus marmoratugem como localidade tipo Brasil. Entretanto,
populacdes da capital do Rio de Janeiro (Angul®42C de Boracéia, Sdo Paulo
(Heyeret al. 1990; Angulo, 2004340 geralmente associadas a esta espécie. Notpresen
estudo foram utilizadas populacbes do Rio de Jandocalizadas proximasdas
populacdes do estudo de Angulo (2004).

A localidade tipo dd_eptodactylus martinez Cachimbo, Para. No presente

estudo foram utilizados populagbes de Palmas eildstelocantins. Apesar de nao
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termos certeza que as populacdes do Para sdo asanee as do Tocantins, por
enquanto acreditamos que seja a mesma espécieasamb padrdo de coloracdo do
dorso, que é caracteristico nesta espécie.

Em relacdo d eptodactylus thomeforam obtidos exemplares de Povoacéao,
Espirito Santo que € a sua localidade tipo. Tambéamos acesso a paratipos desta
espécie que confirmam a identificacdo das espétilesmda neste trabalho.

O material examinado, que encontra-se listadoxapaioi organizado no
seguinte formato: abreviagao institucional, nundg@atalogo, sexagem, uso miologico
e/ou osteologico (com as abreviaturas “m” para cules e “d” para diafanizados) e
localidade.

Lista de material examinado

Espécies do subgéneroithodytes

Leptodactylus andrea€€HUNB 67488 ¢, m, d), CHUNB 674894, m, d), CHUNB
67490 ¢, m, d), CHUNB 67491, m, d), AS 2938, m), AS 2939, m,
d), AS 2942 (¢, m), Manaus, Amazonas.

Leptodactylus araucariaCHUNB 67498 ¢, m, d), CHUNB 67499, m, d), Santo
Amaro da Imperatriz, Santa Catarina. CHUNB 67500 i, d), CHUNB
67501 ¢, m, d), CHUNB 67502, m, d), Bombinhas, Santa Catarina. MCP
10791 ¢, m), Sado Francisco de Paula, Aratinga, Rio GrahweSul. MCP
10823 ¢, m), Séo José dos Ausentes, Rio Grande do Sul.

Leptodactylusf. bokermanniMNRJ 65378 ¢, m, d), MNRJ 65384, m, d), MNRJ
65382 ¢, m, d), MNRJ 706834, m, d), MNRJ 706854, m, d), MNRJ
70688 (¢, m, d), Fazenda Capéo Bonito, Rubido Jr, Botu&#o,Paulo.

Leptodactylus diptyxUFMT 501 ¢, m, d), UFMT 593 ¢, m, d), UFMT 7414 {, m,

d), Rio Aric4, Cuiaba, Mato Grosso, e UFMT 74%3 n, d), UFMT 0593 ¢,
m, d), Parque Nacional da Chapada dos Guimaragsh&; Mato Grosso
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Leptodactylus engelsCHUNB 67503 §, m, d), CHUNB 67504 ¢, m, d), CHUNB
67505 @, m, d), AS 2935¢, m, d), AS 2936 {, m, d), 2937 ¢, m, d),
Bombinhas, Santa Catarina.

Leptodactylushylaedactylus CHUNB 67492 ¢, m, d), CHUNB 67493 {, m, d),
CHUNB 67494 ¢, m, d), CHUNB 67495 {, m, d), CHUNB 67496 {, m,
d) Manaus, Amazonas.

Leptodactylus marmoratusCHUNB 67497 @, m, d), CHUNB 67510 £, m, d),
CHUNB 67511 ¢, m, d) REGUA, Reserva Ecoloégica de Guapiagu,
Cachoeiras de Macacu, Rio de Janeiro.

Leptodactylus martinezCHUNB 24437 £, m, d), CHUNB 24265, m, d), Palmas,
Tocantins; CHUNB 53142 4, m, d), Colinas de Tocantins, Tocantins;
CHUNB 27321 @, m, d), CHUNB 27323, m), CHUNB 42007 §, m),
Mateiros, Tocantins.

Leptodactylus thomeiMBML 2528 (¥, m, d); MBML 2301 ¢, m, d), Povoagéo,
Espirito Santo.

Leptodactylus lineatusNPA 15510 @, m, d), INPA 15509, m, d), Porto Velho,
Rondonia; INPA 26147, m, d), INPA 26165, m, d), Parque Nacional do

Virua, Roraima.

Leptodactylus discodactylu§NPA 20408 @, m, d), INPA 20407 {, m, d), Rio

Uacari, Médio rio Jurua, Municipio de Carauari, Aamiaas.
Leptodactylussp. nov. (“Bombinhas”): CHUNB 67506¢( m, d), CHUNB 67507 ¢,
m, d), CHUNB 67508%, m, d), CHUNB 675094, m, d), AS 29409, m, d),

AS 2941 @, m, d), Bombinhas, Santa Catarina.

Leptodactylusp. nov. (“Piripiri”): CHUNB 61517 ¢, m, d); 615139, m, d), Piripiri,

Piaui.
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Leptodactylussp. nov. (Giaretta e Kokubum, 2005): UFU 3643 (n, d), UFU 3616
(¥, m),UFU 2154 ¢, m), UFU 3640¢, m), UFU 3619¢, m, d) UFU 2153
(&, m, d), UFU 3628 ¢, m, d), UFU 3649 ¢, m, d), UFU 3630¢, m, d),
UFU 3623@, m, d), UFU 36369, m, d), UFU 36489, m, d), UFU 3647¢,

m, d), Triangulo Mineiro, Uberlandia, Minas Gerais.

Espécies do grupd.. fuscus

Leptodactylus fuscusAS 2040 (¢, m)Fazenda Santa Fé, Poconé, Mato Grosso; AS
2931 (3, m, d), AS 2932{), m, d, AS 2934¢, m, d) Fazenda Nossa Senhora

da Aparecida, Monte Alegre, Goias

Leptodactylus furnariusAS 2358 (¢, m) Centro de Instrucdo e Adestramento de
Brasilia (CIAB) da Marinha, Brasilia, DF; AS 2933/( m, d), Poco Azul,
Brasilia, DF

2.2. Método de coloracdo com solucao de Lugol

Para a visualizacdo dos grupos musculares estsidadotilizada a solugéo de
Lugol, segundo Winokur e Hillyard (1992). Esta sélo tem a capacidade de reagir
com polissacarideos das fibras musculares contermdelas coloracdo amarelo-
avermelhada. Ela consiste em uma solucdo de iodaat#to de potassio 2% e alcool
etilico. Para a coloracdo, os espécimes foram suyjisios em solugdo de Lugol por
cerca de dois minutos, e descorados com imersaalal etilico 70% por cerca de

cinco minutos.
2.3. Método de diafanizacéo e dupla coloracéo
As andlises osteoldgicas foram realizadas em espgdiafanizados segundo o

protocolo de Taylor e Van Dyke (1985). Este métodosiste na coloracéo diferencial

de ossos e cartilagens por meio de trés etapasigaist clareamento da musculatura
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com uma enzima e/ou hidroxido de potassio, colorakzs cartilagens de azul com

Azul de Alcian e coloragao dos ossos de vermelino Abzarina red S.

2.4. Estruturas analisadas e fotodocumentacao

Foi analisada a morfologia de sistemas musculoédipes. Estes sistemas
foram selecionados devido a escassez de estudasnadgreza com espécies do grupo
L. marmoratusOs seguintes musculos foram descritos quanto énsee;ao, origem e
morfologia: muasculos superficiais da mandibula setu a terminologia de Tyler
(1971); musculos hiolaringeos segundo Trewavas3(1@3musculos linguais segundo
Horton (1982) e Duellman e Trueb (1986). Esteesias musculares foram escolhidos
por sua importancia filogenética relatada paraosugrupos de anuros.

As terminologias e estruturas utilizadas para aacterizacbes osteoldgicas
foram: Ponssa e Heyer (2007) e Trueb (1993) papateologia craniana; Ponssa e
Heyer (2007) para a cintura escapular e colunaeleat, Fabrezi (1992) para a
osteologia carpal; Fabrezi (1993) para a osteoldgigarso e Trewavas (1933) para o
aparato hiolaringeo. Estes sistemas osteoldgicazcosumente utilizados na
sistematica filogenética de anuros.

Foram realizadas fotodocumentacfes com maquindaldigeica D-LUX 3
acoplada a um estereomicroscopieica S6. O programa Combine Z5 também foi
utilizado para sobreposicdo de imagens e obtenedtoab em todas as estruturas

desejadas.

2.5. Caracteres

Os caracteres e seus estados foram descritos sedigr@no (2007), que
descreve uma base légica para a construcdo doderasae seus estados, permitindo
padronizar e simplificar a formulacdo dos carasterennig (1966) define caractere
como uma “série de transformacdo” que esta coroglada por um evento historico.
Estado de um caractere, por sua vez, € definido eaoma fase discreta em uma série de
transformacao (Hennig, 1968pud Grant e Kluge, 2004). Segundo Sereno (2007)
caracteres deve ser variaveis independentes e tadogscondicdes mutuamente

exclusivas de um caractere.
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Sereno (2007) definiu quatro componentes que poparticipar ou nao na
formacao de um caractere: localizadores primalieslizadores secundarios, variaveis
e qualificadores das variaveis. Os localizadoreaefsFem ao local aonde encontramos
as diferencas encontradas, e sao divididos em pasngd,) e secundarios ¢). O
localizador primario especifica a estrutura quessg@nta variacdo e o secundario indica
a localizacdo mais geral da estrutura de interddaes de um localizador secundario
pode ser utilizado para a melhor definicdo da agtmuem questdo. Ambos os tipos de
localizadores sdo separados por virgulasyihdo antes de 4. de forma a criar uma
relacédo de dependéncia do mais geral para o ngsiéso.

Apods os localizadores podemos colocar as carattagsque variam como
tamanho, formato, nimero, etc., os quais sao chasndel variaveis (v). Os caracteres
também podem estar relacionados a alguma outrgwesira qual também é incluida no
caractere e que € chamada de qualificador da ehrigy. A seguir exemplificamos a
estruturacéo proposta por Sereno (2007).

q
Lo b v
Maxila, processo anterior, comprimento relativo pgocesso posterior: menor

(0); maior (1)

2.6. Andlise cladistica

Considerando o grup&. marmoratuscomo monofilético, realizamos uma
analise cladistica para inferir uma hipotese daciehamento entre as espécies do grupo
L. marmoratus Foram utilizados 14 taxons, 12 como grupo integrdnis como grupo
externo. Como grupo externo, utilizamos os taxdreptodactylus lineatuse
Leptodactylus discodactyluconforme as hipétese filogenéticas prévias deeHey
(1974), Angulo (2004) e Ponssa (2008), que conalidar essas espécies grupos irmao
deL. marmoratusA matriz de dados foi construida no programa Mi#sdMaddison e
Maddison, 2011) e a analise de parcimonia realimadagrogramas TNT 1.1 Goloboff
et al 2008). Foram empregadas buscas exaustivas gieEremngarantia que todas as
arvores mais parcimoniosas foram encontradas. Eéz@mendado para arvores com
menos de 25 taxons (Kitchirg al, 1998). Como medida do grau de confianca dos

clados foi utilizado o suporte de Bremer ou GoodiiBeemer (Goodmaret al., 1982;
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Bremer, 1988). Este método consiste em calcul@fieeedca no nimero de passos entre
a arvore mais parcimoniosa que nao apresenta wa ela arvore mais parcimoniosa.
Este suporte foi gerado utilizando @ecay Index PAUP filedo MacClade 4.10
(Maddison e Maddison, 1992), o qual foi em segudacutado no PAUP 4.0bl
(Swofford, 1998). Também foi calculado o suportebdetstrap (Felsenstein, 1985).
Este é um método alternativo aonde € applicadalmerfio aos dados, como delecéo e
pesagem randémica de caracteres, criando pseudasgD grau de conflito de cada
pseudoréplica é depois observado em uma arvorerkerso de regra da maioria. O
suporte dédootstrapfoi calculado no PAUP 4.0b1 utilizando 10000 pseaglicacoes.

A edicao do cladograma foi realizada com o progrévireclada 1.00.08 (Nixon, 1999,
2002).

Todos os caracteres do presente estudo foram dsatedm pesos iguais.
Pesagem de caracteres é considerada um métodovsupgr muitos cladistas, os quais
acreditam que ela deve ser evitada ao maximo, dalwsgaenas quando o exame critico
de evidéncia de parcimonia falharem (Wheeler, 198&jredge e Cracraft (1980)
sugerem que quando os dados sdo corretamenteadoalisdo ha motivo para pesagem.
Os autores também comentam que a confusa questfpesdgem pode ser evitada
reconhecendo que todos o0s caracteres ndo conwesgefiv relevantes para definir
grupos monofiléticos em algum nivel. Wheeler (198@nhenta que o grande problema
de pesagem € a auséncia de uma medida objetiva sajure realmente é uma “unidade
de caractere” para um dado taxon. Mayr (1969)tejepesagem @riori € comentam
gue a nao confiabilidade de um caractere em unmta&o o torna inutilizavel em outro
taxon. Wheeler (1986), por sua vez, discute quaersgs griori como os defendidos
por Hecht e Edwards (1976), sdo responsaveis petaducao de fatores subjetivos na
analise antes mesmo de haver uma indicacdo deaealiftico, como homoplasia.
Wheeler (1986) também recomenda que inicialmengedselo um peso igual a todos os
caracteres, evitando-se assim pesa@enbkoc Isto permite que os dados se resolvam
objetivamente e que os erros analiticos aparecasb @pos a re-analise dos caracteres
ainda haja um conjunto confuso de dados pode-seree@ pesagem diferencial.

No presente estudo, todos os caracteres foransada$i de forma néo ordenada.
Um dos poucos trabalhos que fizeram uma comparagéie os méritos relativos de
caracteres ordenados e nédo ordenados foi 0 de HalResch (1991). Estes autores
afirmam que “se é aceito que o critério mais coelijpara determinar a sequéncia

evolutiva de um caractere multiestado € o proplamagrama..., entdo hipoteses de
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ordem sdo desnecessarios”. Os resultados destesesauhdicam que caracteres
ordenados ndo necessariamente resultam em maikic&soque caracteres nao
ordenados. Uma diferenca entre caracteres ordermadée ordenados € a sua relacédo
com o tamanho da arvore. Uma arvore mais parcirsanlmaseada em caracteres
ordenados sera do mesmo tamanho ou geralmente maornqueles baseados nos
mesmos caracteres sob tratamento ndo ordenade é gtilizado por alguns autores
como motivo para evitar ordenamentos (Hauser ecRrek991). Ultimamente tem
ocorrido uma preferéncia por caracteres nao oraesnédlowinski, 1993). Isto parece
ser motivado pela conviccdo de que caracteres addsnpodem acarretar em um tipo
de erro que deve ser evitado, que é o de coneetircha errada estados de caracteres
(Slowinski, 1993). Paget al (1992), entretanto, aponta que informacgdes inaptes
sao perdidas quando um ordenamento correto é tedmaAo realizar testes empiricos
com conjuntos de dados ordenados e ndo ordenatsingki (1993) relata que
nenhum método pode ser rejeitado com base em dnmga) ou seja, ambos 0s
métodos sdo passiveis de recuperar relacionamem@ios. Como no presente estudo
nao houve diferenca entre ordenar ou ndo caractstes nado foram ordenados.
Quanto ao tipo de otimizacao foi utilizado ACCTRAdhtretanto examinou-se,
caractere por caractere, para ver se havia neadssike utilizar DELTRAN para de
preservar a homologia primaria dos caracteres.iD@R1991) afirma que ACCTRAN
favorece reversdes sobre paralelismo e que, porfaeserva melhor a conjectura de
homologia primaria. Portanto na auséncia de evid&untraria, otimizacbes ambiguas
sdo melhor resolvidas em favor de perdas secusd@daersdes) ao invés de ganhos
paralelos de estruturas complexas (De Pinna, 19¢d)entanto Agnarsson e Miller
(2008) comentam que € preciso examinar quais eseacsao primitivos ou derivados
tanto globalmentee.g na raiz da arvore, como localmenéeg no(s) no(s) onde a
otimizagdo dos estados de caracteres € ambiguaad@uauséncia é o caractere
derivado podem ter casos em que a otimizacdo DEIN'RPeserva a homologia do
caractere, enquanto a ACCTRAN sugere uma novarorigeis improvavel, que nao

favorecendo a homologia do caractere (AgnarssoiilerN2008).
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3. RESULTADOS

3.1. MIOLOGIA

Removendo-se a pele que cobre a regiao intermdadipodemos dividir os
musculos quanto a sua localizagdo em uma camadafisigd, uma intermediaria e
uma profunda. Os mdusculos superficiais compreendenm. submental, o m.
intermandibular, os elementos suplementares datermandibular e o m. interhidideo.
Os musculos intermediarios consistem no m. genidédodmedial e m. geniohidideo
lateral. Os musculos profundos, por sua vez, podemdivididos nos musculos
relacionados a movimentacdo do hidide e nos quemeotam a lingua. Os musculos
hidideos consistem no m. esternohidideo, no m.op#fideo anterior, nos mm.
petrohidides posteriores e no m. omohidideo. Os coids linguais séao o m.

genioglosso basal, m. genioglosso medial e o hssglo

Musculos superficiais

O m. submental(S) localiza-se anteriormente na mandibula. Apresestadto
oval, auséncia de fenda mediana, e fibras dispbstéamontalmente (Fig. 3). Origina-se
de cada par do mentomenckeliano, dentario e qetilade Meckel.

O m. intermandibular (Im) consiste em uma fina camada de musculo que
cobre ventralmente a maior parte da mandibula &igOrigina-se do tecido bucal
localizado lateralmente a mandibula e se inseraimia aponeurose transparente que
separa 0 musculo medialmente. Esta aponeuroseuviati@-especificamente na sua
largura e forma.

Os elementos suplementares do m. intermandibular(E) sdo do tipo
anterolateral descrito por Tyler (1971). Sdo peqeemusculos triangulares, que se
originam de forma pontual da superficie do m. mendibular, préximo a mandibula e
se divergem de forma similar a um leque sobre dntermandibular, até alcancar a
borda posterior do m. submental. As espécies doodrumarmoratugliferiram quanto
a este musculo de. lineatus, L. fuscug L. furnarius Enquantoque no grupaL.
marmoratusestes elementos alcancam apenas a borda posteriar dubmental, nas
trés espécies mencionadas este musculo investe gghr submental, cobrindo as suas

laterais e expondo apenas a regidao medial do rmexntlal que fica com aspecto de V
(Fig. 4).
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Figura 3. Vista ventral dos muasculos superficiais da regidlargmostrando a variagcédo
intraespecifica encontrada na forma e largura daepose mediana. a e b, mactes

Leptodactylus andreade Manaus (AM); ¢ e d, machds Leptodactylus hylaedactylus
de Manaus (AM); e e f, fémeas Heptodactylusp. de Uberlandia (MG). Abreviaturas:
e, Elementos suplementares do m. intermandibullk; 18. geniohidide medial; Ih, m.

interhidide; Im, m. intermandibular; S, m. submériEscala: 1mm.

O m. interhioide (lh, Fig 3) € uma continuagdo posterior ao intermandibul

Surge na curvatura posterolateral do processo fiékimo a sua insercdo na regiao
posterolateral do cranio, e insere-se em uma aporeemediana. Nos machos, a regiao
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posterior deste musculo forma o saco vocal quesapta fibras frouxas que se curvam

posteriormente e se inserem na forma de uma liohaamtal acima do esterno.

Figura 4. Vista ventral de musculos superficiais deptodactylus fuscude Monte
Alegre (GO) A, elemento suplementar (E) recobrindo as latetaisn. submental (S);
B, elemento suplementar (E) removido, expondo ddimnterior do m. intermandibular

(Im). Escala: 4mm.

Musculos intermediarios

O m. geniohidide medial(GM) se origina do osso mais medial e anterior da
mandibula, o mentomenckeliano, continuando posteente até se inserir na
superficie posterior do m. hioglosso. Trés condioeam encontradas para as espécies
analisadas: (1) uma faixa continua de musculodidiai somente na sua extremidade
posterior; (2) duas faixas separadas do musculeegp@em o m. hioglosso localizado
abaixo (Fig 5); (3) duas faixas amplamente separadainuosas do m. geniohibide
medial (Fig 5).

Figura 5. Vista ventral dos mdusculos intermediarios da reg@idar de: A.
Leptodactylussp. deUberlandia (MG), fémea, com um m. esternohidideyaldbd; B,
Leptodactylus marmoratuRio de Janeiro (RJ), fémea, com um m. esternohiéige e
dilatado latero-lateralmente. Abreviaturas: E, stemohioide; H, m. hioglosso; GL, m.

geniohidide lateral; GM, m. geniohiéide medial. &ac2mm.
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Espécimes dé. andreae, L. araucaria L. martineziforam polimdrficas em
relacdo a este musculo, apresentando a primeirsegumnda condicdo em uma mesma
populacdo. Enk.cf. bokermanniL. diptyx,L. sp. “Piripiri” e L. lineatusfoi encontrada
a primeira condicdo, ou seja, 0 m. geniohidide aleclhntinuo medialmente. Ein
hylaedactylus, L. engelsi, Isp. “Bombinhas’ L. thomeie L. sp. “Uberlandia” foi
encontrada a segunda condi¢cdo deste mudcefiiodactylus marmoratupor sua vez,
apresentou a terceira condicdo, em que o m. gémighimedial apresenta duas faixas
amplamente separadas e sinuosas. Entretanto, évglogsie a analise de mais
individuos de cada espécie indique a presenca lilmgtismo da primeira e segunda
condicdo em uma mesma especie. Por conta distas eiterencas ndo foram
codificadas para as analises filogenéticas.

O m. geniohioide lateral (GL) € um mdusculo par, com origem na porcao
anterior da mandibula, adjacente & insercdo dalbmental. E dividido em uma porcao
externa que se insere no processo posterolatet@baie, e uma porcéo interna que se

insere na superficie posterior no processo postt@in(Fig. 5).

Dimorfismo sexual(Fig. 7) — nos machos e fémeas das espécies do grup
marmoratusanalisadaso m. geniohibide lateral apresentou uma distingdanto ao
sexo. Nos machos, a porcao externa do m. geni@hididral é geralmente robusta, com
a sua margem lateral distintamente expandida laterde, de forma que se insere na
porcado lateral do processo hial do hi6ide. Nas &#mne margem lateral do m.
geniohioide lateral ndo esta expandida, ndo adeandorocesso hial como nos machos.
Este dimorfismo foi observado em oito espécies mpa@L. marmoratus L. andreae
(22, 59), L. cf. bokermanni(32, 33), L. diptyx (32, 28), L. engelsi(52, 13), L.
hylaedactylus(19, 5%), L. marmoratus(19, 23), L. martinezi (32, 3J), L. sp.
“Bombinhas” (39, 17) e L. sp. “Uberlandia” (12, 23). Nas demais espécies do
subgénerd.ithodytese do grupd.. fuscusanalisadas n&o encontramos evidéncias desse

dimorfismo sexual.
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Mdusculos da lingua

O m. hioglosso (H)é um muculo da lingua que tem origem na epifisaldilos
processos posteromediais. Ao atingir a placa hiégte musculo se torna impar e se
estende verticalmente sobre a placa até se imgelingua. O m. hioglosso se divide em
cerca de quatro pares de segmentos menores guersalam com os elementos do m.
genioglosso (Fig. 6). Os pares laterais sdo amésrie mais ventrais, enquanto que 0s
mediais sdo posteriores e mais dorsais. Nas espdoigrupoL. marmoratuso m.
hioglosso se segmenta e se interdigita com o mogjesso medial acima ou na altura
dos processos anteriormediais do hidide, a porgie amterior do hidide. Encontramos
diferencas entre as espécies do grlupmarmoratuse duas espécies do grupofuscus
analisadas, quanto a este musculo. IEnfuscuse L. furnarius os segmentos do m.
hioglosso se dividem e se interdigitam com o m. iggosso medial mais
posteriormente, na altura do processo alar do ditdy. 10).

O m. genioglosso basalGb) é um musculo par, robusto, curto, com formato
triangular, que se origina na margem lingual dadftaria, dos mentomenckelianos e
dos dentéarios. Sua margem posterior é curvadajndsese na lingua.

O m. genioglosso media(Gm) é dorsal ao mgenioglosso basal, com origem
préxima a sinfise mandibular. Se estende posteeioten de forma breve, e se intercala

com os elementos do m. hioglosso antes de serinsdiingua.
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Figura 6. Vista ventral dos musculos da lingua. a, b: matdbeptodactylus andreae
de Manaus (AM); ¢, d: macho deptodactylus hylaedactylide Manaus (AM); e, f

fémea de Leptodactylussp. de Uberlandia (MG). (E) m. esternohibéide; (Gb) m.
geniohiéde basal; (Gm) m. geniohidide medial; (H)hioglosso; (L) lingua; (Pa) m.

petrohidide anterior. Escala: 1mm.
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Musculos do hiéide

O m. esternohidide (E)é um masculo par longitudinal, com uma porcaadhte
robusta continua com o m. reto abdominal, e umedgointerna delgada com origem
no esterno (Fig. 9). Tem uma insercdo ampla naSegdateral e posteromediais da
placa hidide. Lateralmente as fibras este musceloagrupam em um conjunto
cilindrico, enquanto que medialmente as fibras fendem como uma fina camada
sobre a placa hidide. O par se encontra mediagmenplaca. Este masculo se manteve
constante para as espécies do grhupmarmoratus exceto enl.. marmoratusonde a
porcdo externa continua com m. reto abdominal atadif latero-lateralmente. Hm
discodactylu® nas espécies do grupofuscusanalisadas, o esternohidide tem insercéo
na lateral da placa hidide (Fig. 10).

O m. petrohibéide anterior (Pa) € um musculo par, robusto, com origem na
superficie ventral da regido Otica do cranio erig@® no processo alar e ha margem
lateral da placa hidide (Fig. 8).

Dimorfismo sexual(Fig. 8) - O m. petrohi6ide anterior mostrou dimorfismo
sexual quanto a sua relagdo com o processo hiaibdte. Nos machos analisados, este
musculo é robusto e lateralmente direcionado dedoa aderir na por¢do medial do
processo hial do hidide. Ja nas fémeas este mus@adoé lateralmente expandido,
encontrando-se afastado do processo hial. Esterfimo sexual foi observado em
nove espécies do grupo marmoratusL. andreae(2%, 5%), L. cf. bokermanni(32,
33), L. diptyx(3%, 23), L. engelsi(52, 1), L. hylaedactylug1, 5%), L. marmoratus
(19, 23), L. martinezi(39, 33), L. sp. “Bombinhas”(39, 1) e L. sp. “Uberlandia”
(112, 29).
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Figura 7. Dimorfismo sexual no m. geniohioide lateral. A, Macde Leptodactylus
andreaede Manaus (AM) com a margem lateral do m. genidkidateral expandida
lateralmente para aderir ao processo hial do hiidéeca de seta); B, Fémea de
Leptodactylus andreage Manaus (AM) com a margem lateral do m. geniohiGem
uma expancao lateral distinta para adesdo ao pmdeisl. Abreviaturas: GL, m.
geniohidide lateral; GM, m. geniohiéide medialng,submental. Escala: 1mm.

Figura 8. Dimorfismo sexual do m. petrohidide anterior. A, ia delLeptodactylus
andreaede Manaus (AM), mostrando a insercédo lateral dpetrohidide anterior no
processo hial (cabeca de seta branca); B, Fémda dedreaede Manaus (AM),
mostrando o afastamento do m. petrohidide anternorelacdo ao processo hial (cabeca
de seta branca); Abreviaturas: Pa, m. petrohidmteriar; E, m. esternohidide; Ph,

Processo hial do hidide. Escala: 1mm.
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Figura 9. Vista ventral de AlLeptodactylus marmoratwdo Rio de Janeiro (RJ), fémea,
com o m. esternohidide dilatado lateralmente e gumw alar do hidide largo; B,
Leptodactylussp. de Piripiri (PI), ffmea, com o m. esternaedeto e processo alar
do hiéide pequeno. Abreviaturas: Pa, m. petrohi@dterior; Pal, processo alar do

hidide; E, m. esternohidide. Escala: 2mm.

Figura 10. Vista ventralde muasculos da lingua, evidenciando diferencasntramas
entre (A)Leptodactylus lineatugdo subgénertithodyte$ de Porto Velho (RO) e (B)
L. fuscusde Monte Alegre (GO); e vista ventral mostrandonsercéo lateral e
posteromedial do m. esternohidide (E) kenlineatus(C) e a insercéo apenas lateral do
m. esternohidide enh. furnarius (D). Abreviaturas: E, m. esternohidide; GM, m.

genioglosso medial; H, m. hioglosso; PH, placad@dEscala: 4mm.
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Osmm. petrohibdides posterioreqPp) se originam na capsula 6tica adjacente a
origem do m. petrohdéide anterior (Fig. 11). A meatas espécies apresentou trés mm.
petrohioides posteriores. Ein cf. bokermannium exemplar apresentou dois mm.
petrohidides posteriores, enquanto nos outros foemmontrados trés. Os mm.
petrohidides posteriores I, Il e o Il se insereagpectivamente, nas regides anterior,
medial e posterior do processo posteromedial ddénio

Musculos da laringg(Fig. 11)

O m. dilatador da laringe (D) € um musculo par, que se sobrepbe aos
constritores da laringe. Sua origem se da na domedorsal e extemidade posterior do
processo posteromedial, e é sobreposta dorsalnpaite terceiro m. petrohibdide
posterior. Tem insercdo na borda da abertura vdbsaritenoides.

O m. constritor externo da laringe (CE) € um musculo par que recobre a
laringe anterolateralmente, com origem no procpssteromedial, anterior a origem do
m. dilatador. Sua insercdo é anterior a abertukaras aritenoides.

O m. constritor anterior da laringe (CA) tem origem posterior a abertura
valvar dos aritenoides, e se estende horizontabmeobre o corpo cartilaginoso do
aritendide para se inserir de forma larga e lequefona membrana hio-aritendide e
lateral interna dos processos posteromediais

O m. constritor posterior da laringe (CP) € um musculo par, posterior ao
constritor anterior, que circunda os aritenoidésrédmente. Origina-se por um tendao
do pulvinar vocaleinferior dos aritenoides, e insere-se, ap0s 0 domsexterno, na
face anterior dos aritenoides. E sobreposto n@sigiio medial pelo processo muscular
do cricoide.

Na Tabela 1 temos um resumo das inser¢des e sririodos os musculos

analisados.
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Figura 11. Musculos hiolaringeos de espécies do grugptodactylusmarmoratus a:
vista ventral do hidide de um macholdeandreaede Manaus (AM); b: vista ventral do
hidide de um macho de hylaedactylusie Manaus (AM); c: vista ventral do hidide de
uma fémea de.eptodactylussp. deUberlandia (MG); d: vista dorsal da laringe um
macho deL. andreaede Manaus (AM); e: vista dorsal da laringe de uacimo del.
hylaedactylusde Manaus (AM); f. vista dorsal da laringe de ur@&nea de
Leptodactylussp. de Uberlandia (MG). (A) aritenoide; (CA) m. sbttor anterior da
laringe; (CE) m. constritor externo da laringe; JGRUsculo constritor posterior da
laringe; (D) m. dilatador da laringe; (E) m. estdnidide; (EP) processo esofagial da
laringe; (H) processo hial; (Pa) m. petrohidideeant; (Ph) placa hidide; (Pp) mm.

petrohidide posteriores; (PPM) processo posteramhddihidide. Escala: 1mm.
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Tabela 1. Origem e insercdo dos musculos superficiais, nmeeiiarios e profundos
(musculos hiolaringeos e linguais) da regido ingmibular da mandibula de espécies
do grupolLeptodactylus marmoratus

Musculos ventrais do cranio Origem Insercao
1. m. submental (S) mentomenckeliano e mentomenckeliano e
dentério dentério
2. m. intermandibular (Im) mandibula aponeurose medial
3. m. interhidide (I) curva do processo hial aponeurose medial
4. m. geniohi6ide medial (Gm) mentomenckeliano m. hioglosso
5. m. geniohidide lateral (GI)
- por¢céo externa mandibula p. posterolateral
- por¢éo interna mandibula p. posteromedial
6. m. petrohidide anterior (Pa) regido otica do cranio p. alar e borda da placa
hioide.
7. m. m. petrohidide posteriores regiéo oOtica do cranio p. posteromedial
(Pp)
8. m. esternohibide (E) m. reto abdominal e placa hidide
esterno
9. m. hioglosso (H) p. posteromedial lingua
10. m. genioglosso basal (Gb) mentomenckeliano e lingua
dentério
11. m. genioglosso medial (Gm) mentomenckeliano e lingua
dentério
12. m. dilatador da laringe (D) p. posteromedial borda da fenda aritendide
13. m. constritor externo da p. posteromedial anterior a a abertura valvar
laringe (CE) dos aritenoides
14. m. constritor anterior da posterior a abertura valvar membrana hio-aritenéide e
laringe (CA) dos aritendides lateral interna dos processos
posteromediais
15. M. constritor posterior da pulvinar vocalenferior face anterior dos aritendides
laringe (CP)
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3.2. OSTEOLOGIA

A seguir descrevemos as diferencas osteologicasngadas entre as espécies
do grupoL. marmoratus Ao longo da descricdo também sao relatadas estsut

sexualmente dimoérficas.

CRANIO

Pré-maxila: € um osso par, localizado anteromedialmente, compae trés
processos: o alar, o dentigero e os palatinosto€epso alar tem aspecto retangular, e é
dorsalmente direcionado. Sua extremidade dorsa pedestreita, curvada lateralmente
ou reta. Sua margem lateral pode ou ndo apresantaespicula afilada ou robusta (Fig
13). Os processos palatinos sao afilados e de tamdguais. O numero de dentes de
cada processo dentigero variou entre 8 e 11.

Maxila: € um osso par, longo, com a sua extremidadeiantgHilada a qual
sobrepde a lateral do processo dentigero do prdana® numero de dente de cada par
do pars dentalisvariou entre 30 e 48. @ars facialisé distinto, com formato retangular,
limitado a regido entre o pré-maxilar e os neopalat

Mandibula: o mentomenckeliano, localizado anteromedialmeatenandibula,
tem a sua extremidade medial direcionada dorsaémefindido ao dentario, enquanto
que a sua extremidade lateral é distinguivel, adjgca cartilagem de Meckel. Esta
cartilagem é parcialmente coberta pelo dentariderieie-se ventralmente sobre o
anguloesplenial até a regido de flexdo posteristed@nde passa entdo a percorrer a
face dorsal deste osso até a sua extremidade. distiguloesplenial € o componente
principal da mandibula, apresentando um processm@inle retangular estreito.

Capsula nasal a capsula nasal € dorsalmente delimitada pettum nasi
ventralmente pelcsolum nasie medialmente peleseptum nasi Nas fémeas estas
estruturas permanecem como placas cartilaginosas (), podendo apresentar
granulacbes é6sseas na regido anteriotedtum nasiprovavelmente relacionados a
idade dos espécimes (Ponssa e Barrionuevo, 20b8)mdchos, por sua veziertum
nasi o septum nase a maior parte deolum nasisdo ossificados e co-ossificado as
estruturas 0Osseas circundantes, como o0 esfenetnumdslmente e os vOmeres

ventralmente
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Nasais sd0 0sSs0s pares, com aspecto triangular, queEdn aectum nasi.
Sua margem lateral pode ser sinuosa ou ndo. Swamedéde anterior geralmente
apresenta expandida anteriormente, entretanto gomak espécies ele € reto. Sua
margem medial pode ser longa, com comprimento &inaib da margem posterior, ou
curta, com comprimento menor que o da sua margatena. A separacao entre o par
de nasais pode ser curta, menor que a distanai@ gintlos processos alares; média,
com largura similar a largura entre si dos procesaares; ou larga, maior que a
separacao entre si dos processos alares. Mediagnoengar pode ser largamente,
moderadamente ou pouco separado. O processo maodarser extenso, alcancando a
margem da maxila como eln marmoratuse L. sp. “Bombinhas”, ou mais curto,
mantendo-se distanciado da maxila.

Esfenoetmdide € um osso impar. Nos machos este 0sso é antenento-
ossificado adectum naske aos nasais (Fig. 12). Nas fémeas ele permanece gma
estrutura individualizada que pode variar no sew gle desenvolvimento conforme a
espécie. Se mostrou pouco desenvolvido anterioaremtalgumas espécies, ocupando
apenas Y4 da regido da capsula nasal. Em outrasdéradamente desenvolvido,
ocupando a metade da capsula nasal, com a sua prtgrolateral estreita ou larga.
Em uma espécie apresentou-se bem desenvolvida cema @&xtremidade anterior
atingindo a extremidade anterior da capsula n&sakgido posterior € pouco extensa
nas fémeas, finalizando anteriormente ao foraménaA borda posteroventral € mais
extensa que a posterodorsal. Se estende postenigrmee co-ossifica com o0 prootico
nos machos

Orbitoesfendide (Fig 12): se localiza entre o esfenetmdide e o oo
circundando o foramen optico, e sendo distinguapeinas nas fémeas examinadas, pois
nos machos esta ossificado e fusionado ao esfeitetragrootico. Segundo Magks
al. (2007), quando a regido entre o esfenetmoidepeodtico € cartilaginosa ela é
denominada orbitoesfendide. No entanto, ela regate ter um aspecto transparente a
qual consiste em um tecido conjuntivo indiferenciado presente estudo, esta regiao
corou para cartilagem na fémea de uma espéciandreag, permanecendo como um
espaco transparente nas fémeas das demais esperiesiquanto, resolvemos chamar
esta regido de orbitoesfendide, supondo que narimaias espécies essa estrutura
apenas nao corou para corretamente. Entretantdosstmais refinados devem ser

realizados para definir a real composicéo desiaoeg
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Frontoparietais: sdo 0ssS0s pares, com maior extensao no seu erkdoaV. A
margem anterior da porcéao frontal pode ser irregulareta, com orientacéo diagonal
ou horizontal. As margens mediais da porcao amtelas frontoparietais podem ser
retas e justapostas ou irregulares e distanci&dpercao posterior pode ser mais larga
ou de largura igual a porcdo anterior. A porcaotgr@s pode apresentar processos
posterolaterais distintos, investindo sobre agagiéticas, discretos ou inexistentes. As
margens mediais da por¢éo posterior podem serdasgdjustapostas ou separadas por
uma fenda em formato de seta. As margens lateosirdntoparietais podem ser retas
ou curvadas.

Paraesfendide € um osso impar com formato de T invertido. Ocpsso
cultriforme consiste no corpo medial deste ossgascmargens laterais podem ser
estreitas anteriormente ou retas ao longo de toslaasextensdo. A margem anterior
deste processo pode ser franjada ou reta, e ptatepedxima ou distante dos vomeres.
As asas do paraesfendide sdo de tamanho igualngo ldo seu comprimento. O
processo posterior, localizado posteromedialmemtago e afilado, estendendo-se até
as proximidades do foramen magno.

Vémeres sao 0ssos pares, localizados anteriormente nexfeae ventral do
cranio. Apresenta quatro processos, o0 anterioré@ganal, o pés-coanal e o dentigero.
O processo anterior € verticalmente disposto, iatittgas proximidades da articulacédo
premaxila-maxila. O processo pré-coanal é geraknemntinuo com 0 processo
anterior, através de uma margem serrilhada. O gsocpds-coanal € menor e mais
delgado que o pré-coanal. O processo dentigessamta entre 9 a 10 dentes em uma
série curvada ou reta, e horizontal ou diagonalendispostos.

Pterigoides sdo ossos pares e triradiados. O ramo anteriongd e articula
com a maxila lateralmente, podendo ou ndo sobrepwopalatino. O ramo medial €
mais curto, e sobrepde o prodtico por via da sueemxdade cartilaginosa. O ramo
lateral é achatado e se funde ao esquamosal eatpjadal.

Neopalatinos: sdo 0ssos retos ou curvados, e horizontalment®sisp Sua
extremidade medial é sobreposta por todo ou metEdgrocesso dentigero. Sua
extremidade lateral é geralmente mais alargadastasposto a maxila.

Esquamosal O ramo zigomatico do esquamosal se estende @mbemte,
podendo ser curvado ou reto, e inclinado lateralenea verticalmente. O comprimento

do ramo zigomatico pode ser maior, igual ou meneraramo otico.
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VERTEBRAS

A coluna é composta por oito vértebras presacralwitadas, o sacro e o
uréstilo. O comprimento dos processos transvesgsesa seguinte ordem: Il > IV >V
= VI = VIl = Il. As vértebras nao apresentaram &aéo interespecifica distinguiveis no
tamanho ou largura dos processos transversos. Em espécie do subgénero
Lithodytes Leptodactylus discodactylubpuve a presenca de depdsitos de calcio nas

laterais dos centros das vértebras, que corraenfierite de alizarina.

MEMBROS ANTERIORES

Maos: apresenta seis elementos no carpo: ulnar, radsagl dlo carpo 5-4-3,
distal do carpo 2, elementgp e o elemento proximal do prepolex. Trés 0ssos
arredondados com tamanhos decrescentes distaloteTgigtuem o prepolex. A formula
falangica é 2-2-3-3. Pequenos sesamoides estéenpeesna epifise distal do metacarpo
e na epifise distal das falanges proximas ao nmpiachla superficie ventral do distal
do carpo 5-4-3 h4 um sesamdide grande e retanguigr,maior eixo esta disposto
verticalmente (Fig. 17). As extremidades das fatargjstais sdo em formato de um “T”

pouco ou moderadamente acentuado.

MEMBROS POSTERIORES

Pés:apresenta quatro elementos no tarso: elememtistal do tarso 1, distal do
tarso 2, e distal do tarso 3. No prehallux est@sgntes trés a quatro elementos, os
quais sempre apresentam algum grau de cartilagesnaAdérmula falangica é 2-2-3-4-
3. Na superficie plantar estdo presentes dois sedasna epifise distal do fibulare que
denominamos sesamoide distal 5 e sesamoide distadbém ha um sesamoide com
consisténcia granular na epifise distal do tibiptéximo ao prépolex (Fig 17).

Sesamoides do fémur e da tibiafibulao sesamoéidgraciella (Ponsseet al,
2010) esta presente, localizado-se na articulagurttibiafibular. O cartilago
sesamoidegGaupp, 1896) também esta presente e se locaizpifise proximal do

tibiale-fibulare, no tendao do mplantaris profundus
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Figura 12. Evidéncias de dimorfismo sexual no cranioLéptodactylus hylaedactylus
de Manaus (AM). Vista dorsal (A) e ventral (C) dmaufémea, e vista dorsal (B) e
ventral (D) de um macho. Abreviaturas: E, esfen@md-, frontoparietal; FO, foramen
Optico; N, nasal; O, orbitoesfendide; SdJum nasiSPN, septo nasal; Thkectum nasi

V, vOmer Escala: 3mm

APARATO HIOIDE

A placa hidide é aproximadamente isométrica. Dggmmanterolateral da placa
saem o0s delgados processos hiais. Na por¢cdo mueesoando processo hial esta

presente o processo anteromedial, um prolonganoemto direcionado anteriormente.
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Os processos alares que saem da lateral da plaGrsgeral grandes, em formato de
meia lua, com uma base curta e larga. Em apenasesp&xiel. sp. “Piripiri”’, este

processo € menor e com uma base mais alongadaro@ssgos posterolaterais sao
geralmente delgados, mas também podem ser calibr8s@a extremidade pode ter o
formato de um gancho ou ser arredondado. Os paxgsssteromediais S80 0SS0S

delgados, largos nas extremidades, e cuja epifita € cartilaginosa.

3.3. CARACTERES

Quarenta e dois caracteres foram obtidos. Estasnf@enunciados conforme a

sequéncia l6gica proposta por Sereno (2007).

1. Pré-maxila, processo alar, porcao distalFig. 13)
(0) Estreita
(1) Larga

2. Pré-maxila, processo alar, margem dorsdFig. 13)
(0) Reta
(1) Curvada

3. Pré-maxila, processo alar, processo lateréFig. 13)
(0) Robusto, largo

(1) Estreito, afilado

(2) Ausente

4. Nasais, extremidade anterior
(0) Arredondada
(1) Reta

5. Nasais, face posterior

(0) Pouco concavo ou reto

(1) Muito concavo
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Figura 13. Vista frontal do processo alar da pré-maxila de [(8ptodactylus andreae
de Manaus (AM), (BL. martinezide Palmas (TO)C) L. sp. de Piripiri (PI) e (D).

sp. deUberlandia (MG). Numeros representam os caractiagsorcdo distal, margem
dorsal e margem lateral do processo alar, e os no@negitre parénteses 0s respectivos

estados encontrados. Escala: 1mm

6(1)

Figura 14. Vista dorsal do cranio de fémeas de [(Anmartinezide Palmas (TO), (Bl).
hylaedactylusde Manaus (AM), (C)L. cf. bokermannide Botucatu (SPe L.
discodactylusde Carauari (AM) (D). Numeros fora dos paréntesegederem aos

caracteres e 0s niumeros entre 0s parénteses pesti@ss estados. Escala: 3mm
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6. Nasais, regido medial, separacdo entre o pdcaractere 52 de Ponssa,
2008) (C 33 de Heyer, 197@ig 14)

(O) Curta

(1) Media

(2) Larga

7. Nasais, processo maxilar, formato
(0) Afilado
(1) Pouco afilada

8. Nasais, processo maxilar, proximidade relativa a mala (similar ao C54
de Ponssa, 2008)

(O) Distante

(1) Adjacente

9. Nasais, face medial, formato
(0) Pouco curvada

(1) Curvada

(2) Reta

10. Nasais, face medial, comprimento relativo a face pterior
(0) Face medial com comprimento igual ou 3/4 ao da pasterior
(1) Face medial menos que a metade ou metade do coempoinda face

posterior

11.Nasais, regiao anteromedial, orientacao
(0) Divergentes

(1) Paralelos

12.Nasais, margens posteromediais, relacdo com o esfimoide
(0) Nao sobrepde ou o0 sobrepde fracamente o esfen&maoid

(1) Sobrepde-o largamente o esfenetmoéide
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13. Esfenetmoide, porcao anterior, desenvolvimento relo a capsula nasal

(0) Pouco desenvolvido, limitado a % da capsula nasal

(1) Moderadamente desenvolvido até a metade da capasigd, afunilando-se
anteriormente

(2) Moderadamente desenvolvido até a metade da cépsadal, largo
anteriormente

(3) Muito desenvolvido, ocupando praticamente toda #&®nséo da capsula

nasal

14.Frontoparietais, margem anterior, formato (Fig 14)
(0) Reto e horizontal
(1) Reto e inclinado

(2) Irregular

15. Frontoparietais, extremidade anterior, largura relativa ao restante do
0ss0(C49 de Ponssa, 2008)

(0) Da mesma largura

(1) Mais estreita que o restante do frontoparietal

16. Frontoparietais, processos posterolaterais, compriento (C47 de Ponssa,
2008)
(0) Distintos, investindo sobre o canal occipital poste

(1) Discretos, quase continuo com a margem posterigafbuk frontoparietais

17.Frontoparietais, margens mediais da sua porcao anier (Fig 14)
(0) Justapostas
(1) Afastadas

18. Frontoparietais, margens mediais da porcao posterio(C34 de Heyer,
1974) (Fig 14)

(0) Justapostas

(1) Fundidas

(2) Afastadas, formando um espaco losangular entre si
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19. Frontoparietais, margens laterais da porcao anterio (Fig 14)
(0) Curvadas convexamente
(1) Retas, continuas com o restante do frontoparietal

(2) Com constricao

20.Esquamosal, tamanho do ramo zigomatico relativo atamo 6tico (C35
de Heyer, 1974) (C68 de Ponssa, 2008)

(0) Ramo zigomatico mais longo que o ramo Gtico

(1) Ramo zigomatico do mesmo tamanho que o ramo 6tico

(2) Ramo zigoméatico menor que o ramo 0tico

21.Esquamosal, ramo zigomatico, extremidade anterior
(0) Robusta
(1) Delgada

(2) Reta com uma pequena bifurcacao

22.Esquamosal, ramo zigomatico, formato
(0) Reto
(1) Curvado

23.Esquamosal, ramo zigomatico, direcao
(0) Inclinada
(1) Vertical

24.VVémer, processo dentigero, formatgC61 de Ponssa, 2008)
(0) Reto
(1) Curvado

25.Vémer, processo dentigero, orientacafC62 de Ponssa, 2008)
(0) Diagonal

(1) Horizontal

26.Vomer, distancia entre si(adaptado do C64 de Ponssa, 2008)
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(O) Estreita, menor que a largura da extremidade antedio processo
cultriforme do paraesfendide
(1) Larga, com largura aproximada a extremidade dilstgdrocesso cultriforme

27.Neopalatino, processo em quilh&Fig 15)
(0) Presente, com aspecto laminar

(1) Presente, com aspecto de aba

(2) Ausente

28.Paraesfendide processo cultriforme, distancia do processo dentgo dos
vomeres(modificado do C37 de Heyer, 1974)
(0) Distanciado dos vomeres

(1) Entre os vbmeres

29.Paraesfendide, processo cultriforme, format¢Fig 15)
(O) Estreito
(1) Reto

30. Hidide, processos alares, tamanh@-ig. 16)
(0) Proporcionalmente pequenos (aproximadamente 1mm)

(1) Proporcionalmente grandes (aproximadamente 2mm)

31.Hidide, processos alares, extremidade anterior
(0) Arredondada
(1) Afilada

32.Hidide, processos alares, base, direc@iéig. 16)
(O) Lateral

(1) Anterolateral

33.Hidide, seio hioglossal, altura relativo aos process alareqFig. 16)
(0) Profunda, ultrapassando largamente os processes ala
(1) Rasa, ultrapassando um pouco 0s processos alares

(2) Rasa, nao ultrapassando os processos alares
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Figura 15. Vista ventral da regiao anterior do cranio de iscddactylus de Carauari
(AM), evidenciando o processo em quilha com aspeéetcaba do neopalatino e o
estreitamento anterior do processo cultriforme dm@sfendide. Niumero ao lado dos

parénteses se refere ao caractere e, entre osgs@€rao estado. Escala 3mm.

Figura 16. Vista ventral do hidide de (A) L. hylaedactylus Manaus (AM) e (B) L.

discodactylus de Carauari (AM). Numeros ao lado paginteses se referem aos
caracteres levantados e numeros entre paréntesesseas respectivos estados.
Abreviaturas: PPM, processo posteromedial; PPlcga®o posterolateral. Escala: 2mm
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34.Hibide, processos posterolaterais, extremidade teimal (similar ao C 74
de Ponssa, 2008Fig. 16)

(0) Em gancho

(1) Arredondada

35.Hibide, processos posterolaterais, tamanho
(0) Fino
(1) Grossa

36.Hioide, relacdo entre o comprimento horizontal da faca e o
comprimento vertical até o inicio proximal do proceso posteromedial
(0) Comprimento horizontal o dobro do comprimento eatti

(1) Comprimento horizontal mais de % ou igual ao comenito vertical
37.Tarso, sesamoides, numer(Fig. 17)
0)1

1) 2

38.Falanges distais, terminalmente em forma de “T'(C47 de Heyer, 1974)
(C86 de Ponssa, 2008@)ig 17)

(0) Conspicuo
(1) Moderadamente distinto
(2) Discreto a inexistente

39. Carpo, sesamoide ventra(Fig. 18)

(0) Presente
(1) Ausente
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A ‘ B G ——FD
——FM
l FP

Figura 17. Terceiro dedo do pé, evidenciando diferentes estatcontrados para a

extremidade da falange distal. A, martinezj B, L. marmoratusC, L. discodactylus
Abreviaturas: FD, falange distal; FM, falange m&diP, falange proximal. Escala:

2mm

C 5-4-3

$D4,37(0) gr4

ST5

Figura 18. Vistas ventrais das maos de (f9ptodactylus lineatude Porto Velho (RO)

e (B) L. cf. bokermannide Botucatu (SP) evidenciando a presenca e aasénci
respectivamente, do sesamédide acima do carpal.5v4sBas ventrais dos pés de
lineatus(C) eL. cf. bokermanniD), mostrando a presenca, respectivamente, de um e
trés sesamoides. Abreviaturas: SC, sesamoide c&pahrpal; ST, sesamoéide tarsal.

Escala: 2mm.
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40.Vertebras, depésitos de calci¢Fig 19)
(0) Presente
(1) Ausente

Figura 19. Vista ventral das vértebras Hediscodactylusevidenciando os depdsitos de
calcio entre os processos transversos das vértdtiasero ao lado dos parénteses se
refere ao caractere e o entre os parénteses ao eStrala 2mm.

41. M. esternohidide, insercdo na placa hioidéC 20 de Heyer, 1974Fig 9)
(0) Lateral

(1) Lateral e posteromedial
42.M. esternohidide, margem lateral(Fig 8)

(0) Dilatada
(1) Reta
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3.4. ANALISE CLADISTICA

Uma Unica arvore mais parcimoniosa de 91 pasgosbiala, com indice de
consisténcia (Kluge e Farris, 1969) de 0.604, indie retencéo (Farris, 1989) igual a
0.561 e indice de consisténcia re-escalonado $-d19B9) de 0.339. Dos 42 caracteres
utilizados, 29 foram considerados informativos e rEd-informativos. O valor de
Bremer de cada ramo e os valoresboetstrap maiores que 50 estdo indicados na

arvore (Fig. 20). A matriz de caracteres por tdenmntra-se no Anexo 3.

Monofiletismo do grupoL. marmoratus

O grupoL. marmoratus(=Adenomerateve o seu monofiletismo corroborado
por seis sinapormorfias, que foram: margem antedios frontoparietais irregular
(14:2); distancia entre os vOmeres larga (26:1k€éncia do processo laminar do
neopalatino (27:2); processos alares grandes (der@amm) e em forma de asa (30:1);
curvatura hioglossal rasa, ndo ultrapassando oseggos alares (33:2) e falanges
terminais em forma de um “T” moderadamente disti(88:1).

As espécies do gruda marmoratusse separaram em dois clados principais: o
clado 24 (delimitado pelo n6 24) e o clado 21 (2@). O primeiro clado agrupa
hylaedactyluse L. diptyx de ambientes abertos da Amazoénid,. enartinezie L. sp.
“Uberlandia” de areas de Cerrado, no seguinte mrrin hylaedactylugL. diptyx (L.
martinezie L. sp. “Uberlandia”))). Este clado é sustentado por tiéamomorfias (Fig
21): margens laterais da porcao antedims frontoparietais reta (19:1); ramo zigomatico
do esquamosal do mesmo tamanho que o ramo 6tich) @@amo zigomatico inclinado
(23:0). O clado dé. diptyxmais o par de espéciesmartinezie L. sp. “Uberlandia” é
suportado por uma sinapomorfia: processo alar dmaxilar com uma espicula lateral
robusta. O clado 22 com espécies de regides dadoeroi 0 mais bem suportado, com
um suporte de Bremer de 3 e bootstrap de 80. &lsténtado por cinco sinapomorfias:
margem dorsal do processo alar do pré-maxilar darv@:1); esfenetmdide pouco
desenvolvido, limitado a ¥ da cdpsula nasal (13r@ygens mediais da por¢do anterior
dos frontoparietais afastadas (17:1); margens nsedi@a porcdo posterior dos
frontoparietais deixando um espaco losangular esit(@8:2) e falanges terminais em

forma de um T reduzido (38:2). As trés ultimas eddusivas deste clado.
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Ja o clado 21, agrupa trés espécies do Sudeste dal uma espécie do Nordeste
e uma de ambiente florestado da Amazbnia. Esteoctadsuportado por quatro
sinapomorfias: face medial dos nasais menos dadmeta metade do comprimento da
face posterior (10:1), margens posteromediais dasais sobrepdem largamente o
esfenetmodide (12:1), esfenetmodide moderadamentendasido até a metade da
capsula nasal, largo anterolateralmente (13:2) myena mediais da por¢do posterior
dos frontoparietais fundidas (18:1).

A espécie amazobnida andreaeficou inserida no clado das espécies do sul do
Brasil (clado 17), que é suportado por uma Unicepmorfia: nasais largamente
separados entre si. Irmao a este clado temos depaspéciek. sp. “Piripiri” do Piaui
(Nordeste) d.. thomeido Espirito Santo (extremo norte do Sudeste), arabstentadas
pelo ramo zigomatico inclinado (23:0) e o processdtriforme do paraesfendide
estreito anteriormente (29:1). O clado formado g&tas espécies é definido por duas
sinapomorfias: margem anterior do frontoparietah re inclinada (14:1) e ramo
zigomatico do esquamosal curvado (221i1¢ptodactyluscf. bokermannié o taxon
irmao destes dois clados e com eles forma um dagortado pela face medial dos
nasais curvada (9:8 processos posterolaterais do hidide terminalmemtéorma de

gancho (34:0). O taxon irmé&o de todas as espéeste dlado &. marmoratus
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L. discodactylus

L. lineatus

h L. hylaedatylus
— 26 24 I— L. diptyx
| L

1 I_ L. martinezi
I Cerrado

22
— 5 3/80 I— L. sp. “Uberlandia”

— 27

Amazonia

L. marmoratus

L. cf. bokermanni Mata Atlantica

21
1
r L. thomei
20

! I— L. sp. “Piripiri” | Cerrado

19
1 L. araucaria
| Mata Atlantica/
17 L. engelsi Mata de Araucaria
1 L
16 .
1 I I_ L. andreae | Amazénia
15
1 " H ”

I— L. sp. "“Bombinhas” | Mata Atlantica

Figura 20. Cladograma da arvore mais parcimoniosa obtida psp&cies do grupo
Leptodactylus marmoratudNumeros de cada né sobrepondo os nos. Numeansoab
dos ramos isolados ou a esquerda da barra semef@® valores de suporte de Bremer
e o0s a direita da barra correspondem aos valorbeatstrapmaiores que 50. As barras

a direita indicam as regides onde cada espéciesocor
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L. discodactylus

1 3 31.3739

—O-O-@-@-@— L. [ineatus

| 00001
6 9 1122

: L. hylaedatylus
212529 34

192023

L. diptyx
357 16202228

0010

2 13171838 L. martinezi

14 26 27 30 33 38

0-0-0-0-0-8 10122

212121 000
8 132142

L. sp. “Uberlandia”

L. marmoratus

10121318

L. cf. bokermanni

1121 7 1624

S L. thomei
6 1418 19202130323335

L. sp. “Piripiri

0201220111

L. araucarius
3 192829

L. engelsi
10 14 23

L. andreae

L. sp. “Bombinhas”

Figura 21. Cladograma com as sinapomorfias de cada clad@etagomorfias de cada
espécie. Circulos preenchidos correspondem a eagachdo homoplasicos e os vazios
a caracteres homoplasicos. NUumeros acima dos asreel referem aos caracteres e 0s

nameros abaixo aos estados respectivos. Caraataetdguos ndo estao representados.
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4. DISCUSSAO

4.1. Miologia

Poucos estudos miolégicos tém sido produzidos coaoroa. Isto pode ser
explicado pelo fato de musculos serem estruturaglifiel visualizacdo, exigirem
tempo para dissecacgfes e serem facilmente damifg;dampedindo a analise do mesmo
musculo futuramente. Entretanto inUmeros sistemascuatares ja foram utilizados na
sistematica de anfibios, tais como os musculosricipées da mandibula (Tyler 1971a;
Burton, 1998), lingua (Horton, 1982), musculos riite da mandibula (Starrett, 1968;
Lynch, 1986; Lynch, 1993); coxa (Noble, 1922; Lie®s1964); mao (Burton, 1998) e
regido subcutanea (Tyler 1971b; Burton, 1980).

Os musculos superficiais da mandibula séo considsraformativos tanto para
definir taxons de niveis taxondmicos superioreg.(subfamilias e familias; Tyler,
1971a), como inferiore®(g.géneros; Burton, 1984). Todas as espécies aglisaates
apresentaram o padrdo anterolateral de Tyler (19a8 o elemento suplementar, um
musculo superficial da mandibula. Este masculo @et@ve constante entre as espécies
do grupoL. marmoratusentretanto diferiu entre este grupb.dineatuse L. fuscusNo
grupo L. marmoratus o grau de sobreposicdo do elemento suplementane so
submental € minimo, se restringindo a base do mesmagoianto que ein lineatuse L.
fuscus o elemento suplementar recobre quase toda allaterm. submental. Estas
diferencas sugerem que mais investigacbes a respieste caractere entre 0s
Leptodactyluspodem ser importantes, dadas as discordanciasembast quanto a
filogenia do género.

Os musculos da lingua de 11 familias conhecida&poaa foram examinados
por Horton (1982). Segundo esta autora o m. hisglogio indicou sinal filogenético,
pois apenas um unico estado foi encontrado, e m@eero de segmentos, apesar de
variaveis, se mostrou muitas vezes diferente e@dttens proximos, e similar entre
taxons distantes. JA& 0 m. genioglosso corroborapogtas taxondémicas prévias,
indicando o seu potencial para a sistematica deoanlUm caso interessante onde este
musculo mostrou-se informativo foi em Myobatrackidande um Unico estado do m.
genioglosso foi encontrado, a despeito da divedsidde modos de vida tdo distintos,
como o0 aquatico e o terrestre. No atual estudorgraonos um Unico estado para as

espécies do subgénetdathodytes,que se assemelha ao estado Il de Horton (1982)
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devido a presenca do m. genioglosso basal e denogosso medial (denominados
respectivamente de elemento ventral e elementadigiante em Horton (1982)).
Entretanto encontramos diferencas entre espéciggupm L. fuscuse as espécies do
subgéneroLithodytes quanto ao prolongamento dos elementos do m. gesim
medial. As fibras deste musculo sdo bem alongalasngendo grande parte da
extensdo do cranio nas duas espécies do drufuscusanalisadas, enquanto que no
subgénerd.ithodytesele se limita ao tergo anterior do cranio. Acredita, portanto,
que mais estudos sobre o m. genioglosso medial émergLeptodactyluspossam

contribuir para a sua filogenia.

4.1.1. Comparativo entre o presente estudo e o edb de Heyer (1974)

Ao avaliar o relacionamento entre as espécies dpodr. marmoratusHeyer
(1974) analisou quinze caracteres miologicos prevees da regido lateral da
mandibula, do aparato hidide e da coxa. Cinco espéle Leptodactylusdo grupo
marmoratusconhecidos na época, foram utilizadas:andreae, L. bokermanni, L.
hylaedactylus, L. marmorated_. martinezi

Foi possivel obter a localidade das seguintescaspdaitilizadas por Heyer
(1974): um exemplar deeptodactylus= Adenomera andreaede Canelos, Pastaza,
Equador (KU 119331) e um de Teresina, AmazonassiB(&V/RH 16 = USNM
227567); um exemplar de. hylaedatylusde Regina Fleuve Approuague, Guiana
Francesa (LACM 44338) e dois exemplares Ldemarmoratusde Tijuca, Rio de
Janeiro, Brasil (WCAB 30563 = USNM 227568; WCAB 805 atualmente perdido).
Estas informacdes foram obtidas de Ponssa e H2Q@7) e dos registros das seguintes
instituicbes acessadas da base digital da HerpMEp:/(www.herpnet.org) em 27 de
dezembro de 2011: Los Angeles County Museum of rfdhttdistory (LACM);
University of Kansas Biodiversity Institute (KU) Bational Museum of Natural
History, Smithsonian Institution [anteriormente tdai States National Museum]
(USNM). A localidade das espéciesmartinezie L. bokermannutilizadas por Heyer
(1974), nao foi ainda obtida.

E provavel que estas espécies sejam distintastiiaadas no presente estudo.
O exemplar dé.. hylaedactylusitilizado por Heyer (1974) da Guiana Francesa made

verdade sek. heyerj espécie descrita por Boisttlal (2006) para esta regiao.
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As diferencas encontradas entre os muculos anatispdr Heyer (1974) e o

presente estudo séo relatas a seguir.

1) M. geniohidide medial(Fig. 22)

Heyer (1974) definiu os seguintes estados para gemohidide medial (C16):
(0) continuo medialmente, dividindo-se apenas oaodeprocessos posteromediais
articulam com o corpo do hidide (presentelerandreaee L. bokermanni (1) dividido
medialmente expondo parte do m. hioglosso (nadwuttdo a nenhuma espécie do
grupo); (2) dividido medialmente, com a sua metgadsterior coberta pelo m.
esternohidide (presente em hylaedactylusL.marmoratuse L. martinezj e (3) m.
geniohidide medial com um segmento externo (ndbuatto a nenhuma espécie do
grupo). No presente estudo, entretanto, os exeewpldel. andreaeapresentaram o0s
estados (0) e (1) em uma mesma populdgdptodactylus hylaedactylesl.. martinezi
apresentaram o estado (1) de Heyer (1974), e régtaolo (2), pois, apesar de haver
uma divisdo medial do musculo em duas faixas, msigculo ndo teve a sua metade
posterior sobreposta pelo m. esternohidideptodactylus marmoratugor sua vez,
apresentou um estado diferente de todos os endostieelo autor. Nesta espécie
encontramos a lateral do m. esternohibide dilat@gaalmente, posterior a sua insercao

da placa hiéide, dando um aspecto curvado ao maiscul

A B C

Figura 22. Esquemas redesenhados de Heyer (1974) ilustrandstados encontrados
por este autor do m. geniohioideo medial. A, es{@JpB, estado (1); e C estado (2).
Segundo Heyer (1974) o estado (0) foi encontradd.eamdreaee L. bokermannie o
estado (2) enh. hylaedactyluge L. marmoratus O autor também comenta que estado
(1) n&o foi apontado para nenhuma espécie do druptarmoratuse sim para outros

leptodacilideos.
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2) M. geniohiodide lateral

Para o m. geniohidide lateral (C17) Heyer (1974petrou a seguinte varia¢ao:
(0) possivel adesdo da margem lateral deste muscufirocesso hial do hiéide, mas
que pode ser devido a um artefato da técnica dedix (1) com uma distinta adeséo ao
processo hial; e (2) aderido ao processo hial ppanexo muscular distinto. Ja no atual
estudo, o m. geniohidide lateral apresentou umdeet® adesao lateral ao processo hial
nos machos de todas as espécies analisadas, eiauséiiraca adesdo deste musculo

ao processo hial nas fémeas, consistindo em unegéarde dimorfismo sexual.

3) M. petrohibide anterior (Fig. 23)

Os modos de insercdo do m. petrohidide anteri@BY@ncontrados por Heyer
(1974) foram agrupados nos seguintes estadosa(@)amgem lateral do hioide; (1) na
margem lateral e na superficie ventral do hidid€)eapenas na superficie ventral do
hidide. No atual estudo, entretanto, este muscelinseriu ha margem lateral e na

metade posterior do processo alar do hidide, eastad espécies analisadas.

4) M. esternohibide(Fig. 23)

Para a insercdo do m. esternohiodide (C20) tréslestforam citados por Heyer
(1974): (0) m. esternohibide inserido em uma barstieeita proxima as margens laterais
do hidide; (1) com fibras com insercdo proxima agem lateral do hidide e algumas
proximas a linha mediana do hidide posteriormesi@) uma banda estreita com fibras
aderidas a linha mediana posteriormente. No presestudo, todos as espécies do
grupoL. marmoratusapresentaram o estado 1, com fibras inseridasteil e na linha
posteromedial da placa hidide. Também encontranmoa gondicdo para o m.
esternohidide que nao foi apontada em Heyer (1Hd4pécimes dé. marmoratus
apresentaram uma dilatacao lateral distinta quefaid&ncontrada nas demais espécies
analisadas. Percebemos assim que esta caracéepistie ser usada como um caractere

diagndstico para esta espécie.
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Figura 23. Esquemas redesenhados de Heyer (1974) ilustrandstados de insercao

/////

do m. petrohidide anterior (musculo lateral) e doeasternohiéide (musculos medial
indicado pela cor cinza) encontrados pelo autormO petrohidide anterior esta
representado em A e B como o estado (1), C conmtanl@ (2) e D o estado (0). O m.

esternohidide esta representado em A e C comadce€l), e B e D como o estado (2).

As diferencas encontradas em relacdo ao estudbleger (1974) parecem
confirmar estudos prévios que apontam para um @bevaimero de espécies nao
descritas para o grupo (Angulo, 2004; Kwet, 2007).

Também é possivel que em alguns casos, as difsrencantradas entre Heyer
(1974) e o presente estudo sejam devidas a vasidgb@-especificas ou erro de
observacdo. Na Tabela 2 resumimos as diferencasittadas entre o presente estudo e
o de Heyer (1974).

Tabela 2. Comparativo das diferencas em musculos do hioid®regradas entre o

trabalho Heyer (1974) e o presente estudo.

Caracteres Heyer (1974) Presente estudo

Margens mediais do Contiguas em L. andreae e Contiguas ou separadas em

m. geniohiéide medial separadas en martinezi andreaee L. martinezi

Metade posterior do  Coberta pelo m. esternohidide emApenas a extremidade posterior é
m. geniohiéide medial L. martinezi, L.marmoratu® L. coberta em todas as espécies

hylaedactylus analisadas

Margem lateral do m. Com adesdo incerta ao procesg&ncontramos a margem lateral do
geniohioide lateral hial emL. andreaes L. martinezi; musculo dilatada e aderido ao
Com uma dilatacdo distintaprocesso hial nos machos de
aderida ao processo hial eln todas as espécies analisadas. Em

hylaedatylus; L. marmoratus ndo  foi
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Insercéo do m.

petrohidide anterior

Inser¢cdo do m.

esternohiodide

M. esternohidide

Aderido por um anexo musculaencontrado um anexo muscular
distinto ao processo hial emn. diferenciado

marmoratus

Apenas na margem lateral d&m todas as espécies analisadas a
hidide emL. marmoratus insercdo deste musculo se da na
Na margem lateral e na superficimetade posterior do processo alar
ventral do hidide enk. andreae, e na margem lateral da placa
L. bokermanne L. hylaedactylus; hidide

Na superficie ventral do hidide

emL. martinezi

Fibras inseridas préximas &m todas as espécies analisadas
margem lateral do hidide e naste mulsculo se insere na
linha mediana do hi6ide erh. margem lateral e na linha
andreae, L. bokermanni e mediana posteriormente
L.martinezi;

Insercdo em uma faixa estreita

com fibras aderidas na linha

mediana ent. hylaedactylue L.

marmoratus

Igual em todas as espécies Diatael curvado em L.

marmoratus
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4.1.2. Dimorfismo sexual em musculos do aparato hite

A Unica caracteristica sexualmente dimorfica naonsidos anuros é o seu
canto de adverténcia. Tais vocalizacOes séo emifdealmente por machos para atrair
fémeas e/ou defender territérios. No entanto, tamoho como fémeas emitem cantos
de soltura, agonia e de reciprocidade (Duellmamuel; 1993). Ha alguns raros casos
em que fémeas vocalizam. Fémeas de algumas esgé@odeanhecidas inclusive por
iniciar a cortejo e para advertir receptividade {BW993). Entretanto, os seus cantos
diferem de machos co-especificos devido a difesenmparfologicas na laringe e
musculos obliquos (Emerson e Boyd, 1999). Além digésrencas morfologicas na
laringe, o fato de machos geralmente emitirem cadéoadverténcia, se devem ao saco
vocal, cavidade bucal, musculos toracicos e cantnervoso e endocrino (Bowd al.,
1999).

A producado de som em vertebrados terrestres estéarsamente relacionada a
respiracdo (Gans, 1973). Vocalizagbes se devemssagem de ar por membranas
flexiveis chamadas cordas vocais (Yager, 1992). €a@® anuros nao apresentam
costelas ou diafragma, os pulmdes sédo preenchatdsogmbeamento bucal (DeJongh e
Gans, 1969).

No presente estudo, dimorfismo sexual foi encdotraa morfologia de dois
musculos relacionados a respiracdo, o m. genichildigtral e m. petrohiéide anterior.
Nos machos das espécies do griipanarmoratus estes musculos estdo aderidos a
porcdo medial do processo hial do hidide, enquaasofémeas o m. geniohidide lateral
esta fracamente aderido e o estd m. petrohididgiantlistanciado do processo hial.
Este dimorfismo foi observada em nove espécies mpogL. marmoratus (vide
resultados)

Martins e Gans (1972) descreveram a acao de nusseni/olvidos na producao
de cantos de soltura em bufonideos e classificasam. geniohidide lateral e m.
petrohidide anterior como compressores bucais. etrohidide anterior é descrito
como frouxamente aderido ao processo hial Rhinella valliceps formando uma
cobertura para cada uma das aberturas do saco(Meardins e Gans, 1972). O aumento
da pressao bucal forca os musculos ventralmentguais por sua vez forcam a placa
hidide posteriormente, removendo a cobertura dwm sairal, conferida pelo m.
petrohidide anterior e o processo hial associado.

Um mecanismo similar é descrito pdcAllister (1961) para diferentes espécies

de Rhinella O hidide nestas espécies apresenta uma regidatadeh proxima a
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curvatura anterior do hial. Quando o hidide é emgula para frente, a regido achatada
do hial e o tecido circundante ocluem as fendasibuprovavelmente consistindo no
mecanismo de oclusédo da conexdo ente a cavidadat éw saco vocal (McAllister,
1961).

O padréo dimorfico encontrado na adesédo do m.pétde anterior ao processo
hial pode ter a mesma funcao que o descrito paea@écies dRhinella A associacéo
entre 0 processo hial e o m. petrohioideus antera® machos pode contribuir na
abertura e fechamento da abertura vocal, de aamwapo aumento e diminuicdo na
presséo bucal. O m. geniohioide lateral que tamie@muma maior adeséo ao processo
hial nos machos, também pode auxiliar na moviméotado hidide e consequente
obstrucéo ou desobstrucéo da abertura vocal.

Estudos com estimulacdes vivo sdo necessarios para confirmar a funcado dos
musculos analisados nas espéciet@modactylusio grupomarmoratus Além disso,
outros estudos sdo necessarios para descobriualgrabrangéncia deste dimorfismo
sexual entre as demais espécies de anuros efal®ség a sua importancia evolutiva.

4.2. Dimorfismo sexual: evidéncias osteologicas dnio

Diferentes estruturas 6sseas sdo relatadas cordo serualmente dimorficas.
Uma das estruturas com dimorfismo sexual mais aydhe o aparato hiolaringeo. A
variacdo morfoldgica desta estrutura entre sexiodefscrita para um grande numero de
familias, sendo a diferenca no tamanho a princ@aedcteristica encontrada (Trevawas,
1933). Um caso extremo de dimorfismo foi relataddamanho e morfologia da laringe
de Xenopus borealjsna qual os machos apresentam a regido posteuibo alargada
com um espaco de ar interno oito vezes maior qlasdémeas (Yager, 1992).

Outro tipo de dimorfismo marcante é a hipertraéa cristas umerais de machos
de algumas espécies de leptodactilideos (Lynchl)19jue utilizam os membros
anteriores para segurar as fémeas ou afastar madrasbém encontramos
caracteristicas sexualmente dimorficas relacionadbefesa territorial, como a presenca
de um pré-pdlex com forma de espinho Blypsiboas rosenbergiKluge, 1981) e
projecdes em forma de espinho na extremidade pedx@d@ Umero em machos de
algumas espécies de hilideos e centrolenideos|(Pareke Trueb, 1986).

Dimorfismo no cranio é encontrado em um hilidem cuiniaturizacdes 0sseas,

Acris crepitans cujos machos tendem a ser menores e com O cl#rno mais
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cartilaginoso do que as fémeas (Magtial, 2007). Isto inclusive dificulta a distingéo
entre machos sexualmente maduros e fémeas im&h@@sndo um padrao contrario, o
hilideo Charadrahyla taeniopysapresenta uma ossificagdo mais intensa da regido
anterior do cranio nos machos que nas fémeas (Dae)l1965). O esfenetmoide dos
machos desta espécie é extensivo, atingindo aaalins pré-maxilares, enquanto nas
fémeas este 0sso é reduzido. Os pré-maxilareas#®im arredondados nos machos e
truncados nas fémeas (Duellman, 1965). Em decoarémestas caracteristicas, os
machos apresentam externamente um prolongamentegd® do focinho, o qual &
truncado nas fémeas. Entretanto, a funcéo destafiBmo nao foi esclarecida.

Também é conhecida a existéncia de dimorfismoaexal osteologia craniana
de espécies do grupeptodactylus fuscu®s machos deste grupo séo caracterizados
por apresentarem um focinho afilado que aparenten@uatilizado, juntamente com o0s
membros posteriores, na escavacao de camaras duocabaHeyer, 1969). Ponssa e
Barrionuevo (2010) descreveram o dimorfismo sexizal estruturas 6sseas da regido
anterior do cranio para 13 espécimes.déatinasus(sete machos e seis fémeas), um
membro do grupd. fuscus Estes autores compararam a morfologia da capss e
testaram a existéncia de diferencas na capacidadsahvacao entre 11 machos e 10
fémeas dé. latinasus. Também foi realizada uma analise morfiocaéda cabeca de 24
machos e 18 fémeas desta espécie. Apesar da gparte dos machos terem
apresentado uma maior ossificacdo anterior do @rdras fémeas uma menor, alguns
exemplares de machos indicaram caracteristicademossificacdo como: 1) auséncia
de co-ossificacdo detectum nasiaos nasais, 2) granulos difusos de célcio em um
substrato cartilagineo (ao invés de uma ossificagafmrme dotectum nasie solum
nas) e 3) vomeres diferenciados solum nas{Ponssa e Barrionuevo, 2010). De forma
inversa, algumas fémeas apresentaram um elevadalgrassificacdo do cranio. Esta
variacdo impediu os autores de afirmarem que odpade dimorfismo encontrado era
constante. Os testes de medicdo de desempenho caza@® e as medicdes
morfométricas também n&o se mostraram significaterde diferentes entre 0s sexos.
Os autores concluiram, entdo, que a Unica carsiitariconsistentemente dimorfica
nesta espécie era a morfologia externa do focifitamla nos machos.

As espécies do grupo marmoratusambém sao conhecidas por apresentarem o
focinho em forma de cunha e o héabito de constarntaras subterraneas (1974). Ponssa
e Heyer (2007) descreveram a osteologia de quas®iyeis espécies novas do grupo

marmoratus entretanto nenhuma caracteristica de dimorfismoaddri apontada para

58



as espécies do grupo. Ponssal (2011) relatam que algumas espécie&.dendreae
(do grupoL. marmoratuy tém calcificagdo ddectum nasie solum nasi No atual
estudo, por sua veencontramos um dimorfismo sexual para este grupuolas ao do
grupo L. fuscus Foram analisados fémeas e machos de nove esmirigsupol.

marmoratus Estas espécies e o numero de individuos de eadaasalisados foran.

andreae(1, 59), L. cf. bokermanni39, 33), L. diptyx(3%, 23), L. engelsi(5%, 1),

L. hylaedactylus(1?, 53), L. marmoratus(19, 23), L. martinezi(39, 33), L. sp.
“Bombinhas”(32, 1) eL. sp. “Uberlandia” (8, 23).

Os machos sao caracterizados por uma intensécagéih da regido anterior do
nasal que consiste em um tkrtum nasiossificado e fundido ao esfenetmoéide, (2)
esfenetmoide estendendo-se até a altura do proeémsdo pré-maxilar, e (3olum
nasi ossificado e fundido aos vbmeres. Essa rigidezrgafta da regido nasal nos
machos parece corroborar o habito destes de utiliza cabeca para a escavacao de
camaras subterraneas. Diferentemente da maiorieeslascies do grupb. fuscus
entretanto, o processo medial do prenasal ndo$pmm no grupdc. marmoratus Ao
contrario do encontrado por Ponssa e Barrionuedd02para uma espécie do grupo
fuscus todas as espécies do grupo marmoratusapresentaram um padrdo de
dimorfismo constante, onde os machos sdo maisazk que as femeas. Entretanto,
uma maior amostragem de exemplares ainda é neegsad confirmar este padrao.

As fémeas do grupd.. marmoratus apresentaram uma grande variacao
interespecifica no esfenetmdide, ao contrario dashws que apresentaram um padrao
Unico de ossificacdo da regido anterior do craniceeas espécies. Nas fémead. def.
bokermanni, L. diptyx, L. engelsi, L. hylaedactylus thomeie L. sp. “Piripiri”, 0o
esfenetmdide atinge a metade da capsula nasal..Eandreae, L. martinezi, Lsp.
“Bombinhas” eL. sp. “Uberlandia” o esfenetmoide se restringiu agagosterior da
capsula nasal, e em marmoratusele ultrapassou a metade anterior da capsula, nasal
aproximando-se dos pré-maxilares, entretanto sérgiraestes ultimos, como ocorre
nos machos. Poderiamos sugerir que a maior rigide€zanio encontrada nas fémeas da
espécid.. marmoratugpossa estar relacionada, similarmente ao queenos machos,

a uma possivel contribuicdo destas na construca@mearas subterraneas. Entretanto,
estudos sobre o modo reprodutivo desta espécimexd@ssarios para confirmar esta
hipotese.

Além de permitir a distincdo de espécies do grpomarmoratus, o

esfenetmoéide das fémeas também se mostrou imprtemtanalise cladistica do
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presente estudo, pois o grau de desenvolvimentestEnetmoide contribuiu para a

formacdo de clados dentro do grupomarmoratus E possivel que a exploracio deste

caractere e da presenca ou auséncia de dimorfisxualsdentre as demais espécies do

géneroLeptodactylugambém possa contribuir para a filogenia do género

4.3. Andlise cladistica

Angulo (2004) realizou uma filogenia das espédiesgrupolL. marmoratusa

partir de dados morfolégicos e acusticos. O refairento entre as espécies do grupo

consistiu na formacdo de dois clados irmaos esposssum clado formado apenas

pelas espécies do Alto Amazonas [utzi e seis espécies ndo descritas) e um outro

clado que configurou o seguinte arranjb.iffartinezie L. araucarig (L. thomei(L.

hylaedactylugL. diptyxe L. heyer)))).

Adenomera “f.tllI"
Adenomera “fL.1I”
Adenomera “f.t.I"
Adenomera “"Camisea I”
Adenomera lutzi
Adenomera “Camisea II”
Adenomera “Chapare”
Adenomera diptyx
Adenomera heyeri
Adenomera hylaedactylus
Adenomera thomei
Adenomera martinezi
Adenomera araucaria
Adenomera cf. marmorata
Adenomera marmorata
Adenomera “Teresopolis”

Adenomera cf. bokermanni

Vanzolinius discodactylus
Leptodactylus petersii
Lithodytes lineatus

Leptodactylus leptodactyloides

Figura 24. Filogenia com dados acusticos e morfolégicos dgukm (2004) para

espécies dAddenomerg= grupoL. marmoratuy Valores proximos aos nés se referem

ao suporte de Bremer.
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Neste segundo clado ha um subclado também conciesmia Amazonia:L(
hylaedactylus, L. dipty&L. heyer). O taxon irmé&o deste clado amazbnicolLfaihomei
do Espirito Santo. Ja o clado irméo destas quatpeaes foi o par de espécies
araucaria (Sul do Brasil) &.. martinezi(regido de Cerrado do Brasil central). O taxon
irm&o destes dois clados principais ffoicf. marmoratus Ja o tdxon irméo destes dois
clados el. cf. marmoratafoi o par (. marmoratuse L. “ Teresépoli%); e, por fim, o
taxon irmao de todos fai. cf. bokermanni Todas estas Ultimas espécies sdo do sudeste
brasileiro.

Relacionamentos diferentes foram encontrados @migelo (2004) e o presente
estudo. Ao contrario da analise de Angulo (2004)dad.. martinezido Centro-oeste e
L. araucariado Sul do Brasil formaram um clado, a inclusdo desntaxons destas
regides no atual estudo separou-os em cladostdstiam com espécies de regides de
Cerrado . martinezie L. sp. “Uberlandia”) e um de regides do Sul do Brésil
araucaria, L. engelse L. sp. “Bombinhas”). Em Angulo (2004).eptodactylus thomei,
uma espécie do norte do sudeste (Espirito Sanpayeee como taxon irmédo de um
clado com espécies amazobnicas. Ja, na presentseaestia espécie formou um clado
com uma espécie de regido de Cerrado do Nordestsp(“ Piripiri” do Piaui). As
outras espécies do sudeste analisadas por AngoGzt)hao formaram um clado e
apresentaram uma relacdo de taxon irmdo com asislegpécies analisadas. No
presente estudo as espécies do sudeste formaraoladm que resultou como taxon
irmao do clado composto pelas demais espécies grupo

Uma semelhanca entre o presente estudo e o dedA{&fil4) foi a formacao do
clado que incluiL. hylaedactyluse L. diptyx Estas duas espécies apresentam grande
similaridade em sua morfologia externa e canto (#Amg2004). Entretanto diferencas
no modo reprodutivo (De La Riva, 1996), dados mdies (Angulo, 2004) e os dados
de osteologia aqui apresentados suportam o redomdi@o destas espécies como
distintas.

Como o objetivo principal do estudo de Angulo (20Gdi a evolucéo
bioacustica das espécies do grupo Angulo (2004irepomorfias encontradas pela
autora ndo foram reportadas. Assim ndo foi possigalizar comparacdes desta

natureza com o presente trabalho.
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Recentemente, Ponssa (2008) obteve uma filogeara s espécies de
Leptodactylusutilizando dados de morfologia externa, osteolog@mportamento e
morfometria. Entretanto, apenas as espéciemarmoratuse L. andreaedo grupoL.
marmoratusforam utilizadas, impedindo inferéncias sobre i@ascdentro do grup®
taxon irmao deste par de espécied.fdineatuse o taxon irmédo destas trés espécies foi
L. discodactylusp que configurou o seguinte arranjo ¢liscodactylugL. lineatus(L.
marmoratuse L. andreag)). Este clado consistiu no grupo irméo do clade opclui as
demais espécies deptodactylus

Na hipotese filogenética apresentada por Pon€8)20 subgénerbithodytes
foi suportado por trés sinapomorfias: ponta doosgemm uma expansdo ndo dividida
(18:1),tectum nasho mesmo nivel que o processo alar da pré-makild) e processo
anteromedial do hioide presente (73:1). Heyer (1@péntou o processo anteromedial
do hidide como ausente nas espécies do gtupmarmoratus Entretanto Ponssa e
Heyer (2007) comentaram sobre a presenca destesgmem quatro espécies do grupo,
e que a auséncia relatada em Heyer (1974) seriartorde observacédo. No presente
estudo, confirmamos a presenca do processo antgi@npara todas as espécies do
subgénerd.ithodytesanalisadas.

Das espécies do grupo externo analisadas no estiatlo,L. discodactylus
apresentou caracteristicas distintas da maioria d#asais espécies do subgénero
Lithodytes como a insercdo do m. esternohidide na regi@&oalatia placa hioide, seio
hioglossal profundo e processos alares do hididgigreos. Estes caracteres sao mais
semelhantes a outras espéciesLdptodactylus como as do grupd. fuscus.JaL.
lineatusapresentou um seio hioglossal raso e a insercau. dzsternohidide na linha
mediana posterior da placa hidide semelhante @&iespdo gruph. marmoratusEsta
Gltima caracteristica, inclusive, se mostrou sinadica paral. lineatuse as espécies
do grupoL. marmoratus Na descri¢cdo de Lynch (1971) de um espécimk. dieeatus
(KU 104340) de Pastaza, Ecuador, este autor comgué&a a insercdo do m.
esternohiodide ocorre na lateral da placa hidideehtanto esta informacéo € contradita
em Heyer (1974) que analisou o0 mesmo individuo @mmnou o0 m. esternohidide

inserido na porcéo lateral e linha posteromedigildea, como no presente trabalho.
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4.3.1. Sinapomorfias do grupd.. marmoratus

No presente estudo, cinco sinapomorfias foram r@radas para o grupb.
marmoratus Abaixo comentamos e comparamos estes com egpuélass:

1) Processos alares largos

Este caractere j& havia sido apontado por Lyn8il(lcomo uma caracteristica
gue distingue o grupb. marmoratusdos demaid.eptodactylusEstes ultimos diferem
por apresentarem processos alares menores e conbaseaalongada em forma de
haste. Espécies da familia Myobatrachidae (daoetpdAustralia e Papua Nova Guiné)
e algumas espécies de LeiuperidBbysalaemuse Pseudopaludicola também séo
conhecidas por apresentar, de forma convergentEe$sos alares largos (Lynch,
1971). Heyer (1974), por sua vez, discorda do ptesestudo e de Lynch (1971),
quanto a forma do processo alar encontrado na mmaias espécies do grupo
marmoratus As espéciet. bokermanniL. andreaelL. hylaedactylug L. marmoratus
analisadas por Heyer (1974) foram caracterizadas ¢dendo processos alares estreitos
e geralmente hasteados, e apdnamartineziindicada com a condicdo de processos
alares largos. Dentre as espécies do gtupmarmoratusaqui analisadas quase todas
apresentaram processos alares largos e com umaldrgaee curta, excetb. sp.
“Piripiri” que apresentou um processo alar menazoen uma base moderadamente
alongada (hasteada). O formato do processo alta dsgécie lembra o das espécies do
grupo externo,L. lineatuse L. discodactylus entretanto nossa analise filogenética
indicou essa semelhanga como uma convergéncia.

2) Quilha do neopalatino ausente

Um processo em forma de quilha esta presentecgavientral do neopalatino
das espécies do grupo externo. Este processo v@ariaeu formato, sendo laminar em
L. lineatuse em aba enh. discodatylusJa no grupo interno, nenhuma das espécies
apresentou este caracteristica. Curiosamente, pestesso ndo é mencionado nem
ilustrado paralL. lineatusem Lynch (1971). Pode ser que o exemplar do Equado
utilizado por este autor seja uma espécie diferelt® de Rondbnia e Roraima
utilizados no atual estudo, ou que os estados taigepresente deste caractere sejam
variaveis dentro de uma mesma espécie. Entretamtdém é possivel que esta
estrutura tenha passado despercebida por Lynchl)1€8ta estrutura foi indicada
como presente efn. mystacinus, L. bufoniwsem varias espécies de hilideos em Barg

(2003), indicando que a sua evolugéo surgiu maigmkevez em anuros.
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3) Margem anterior dos frontoparietais irregular

Apesar de ter se mostrado sinapomoérfico para pogem questao, este caractere
sofre mudanca de estado no clado 21. Neste cladsedgodas as suas espécies, exceto
L. cf. bokermanniapresentam a margem anterior dos frontopariettase inclinadas.

4) Curvatura hioglossal rasa néo ultrapassando os pressos alares

Quase todas as espécies do grupmarmoratusapresentaram este estado de
caractere, exceth. sp. “Piripiri” que apresenta a morfologia mais ckfeciada do
hioide com processos alares sdo curtos e a cuavdtioglossal ultrapassando
brevemente os processos alares.

5) Distancia entre os processos dentigeros dos vomelaga

Heyer (1974) utilizou um caractere similar a espee consistiu no contato
medial dos vomeres (C37). Todas as espécies d@setnd.ithodytesforam indicadas
com o estado (0) vomeres sem contato, e algumasedaais espécies deptodactylus
com o estado (1) vimeres em contato amplo. lguabmam estudo de Heyer (1974),
nenhuma das espécies do subgénkithodytes analisadas no presente estudo
apresentou contato entre os vémeres, entretantongamos diferenca no grau de
proximidade medial entre os vomeres, onde espdoiggupo externol( lineatuse L.
discodactylup apresentaram uma distancia estreita entre os reSnee as do grupo
interno uma distancia ampla entre os vomeres.

6) Falanges terminais moderadamente em formato de “T”

Na maioria das espécies do subgérigtibodytes a extremidade das falanges
terminais apresenta projecoes laterais retas e$oqge dao o aspecto de um T a elas.
Em L. discodactylu® L. lineatus(o grupo externo), as falanges terminais apreseatam
forma de um T distinto. Nas espécies do grupo nioteesta condicdo € menos
desenvolvida que nas espécies do grupo exterrmcado 22 este caractere sofre uma
mudancga para o estado fracamente desenvolvido, andema em T das falanges
terminais sdo quase imperceptiveis. Além das espéabd subgénerbithodytes,as
espécies. validus L. diedruse L. nesiotugPonssa e Heyer, 2007; Heyer, 1998; Ponssa
et al, 2010) do génerd.eptodactylustambém sédo conhecidas por terem falanges
terminais em forma de “T”. As demais espécies dgéteero costumam ter falanges
terminalmente arredondadas ou em forma de “maganeta

A analise filogenética realizada e as sinapomedigontadas mostram que com
os caracteres levantados foi possivel obter umé&pade relacionamento entre as

espécies do grupbh. marmoratussem politomias. Apesar disto, as relacdes entre as
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espécies deste grupo ainda precisam ser estudaiss fundo. Outros tipos de dados
como os de morfologia externa, bioacustica, modgesl| larvais, comportamentais,

entre outros, precisam ser incorporados a estésargdra que tenhamos uma filogenia
mais robusta para este grupo. Além disto, varidsdes indicam que o namero de

espécies descritas para este grupo é subestimad@ant®, uma amostragem mais

ampla de tdxons do grupo também se faz necessdeaeptendermos mais sobre a sua
evolucdo. Uma maior amostragem de espécies dosisi@mgos deleptodactylus

também se faz necessaria para compreendermogiseia;oes entre estes grupos.
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5. CONCLUSOES

Os musculos superficiais e intermediarios da maralilto hidide e da lingua
apresentaram pouca Vvariabilidade entre as espéldegrupo L. marmoratus Os
caracteres musculares mais informativos que eraoog se limitaram ao formato e
insercdo do m. esternohidide. Os dados miologidiservados para as espécies do
grupo L. marmoratus discordam em certos aspectos do estudo Heyer4)197
Acreditamos que a maioria destas diferencas segadal as variacdes interespecificas,
pois varias espécies do grupo ainda aguardam dessri

Estes mesmos sistemas musculares também foraimaaioal em duas espécies
do grupoL. fuscuse comparados com as do grdpomarmoratus Diferencas entre os
grupos foram encontradas no elemento suplementarmdointermandibular, e
principalmente no genioglosso e m. hioglosso. Estacteres distintos sugerem a
possibilidade de existir grupos monofiléticos denteLeptodactylus.

Caracteristicas sexualmente dimoérficas foram enadas em dois musculos, o
m. petrohidide anterior e 0 m. geniohidide laterad, quais estdo relacionados ao
processo hial do hiéide nos machos. E possivelagmerfologia destes musculos nos
machos esteja envolvida na abertura e fechamenterdeadas para o saco vocal.

Dimorfismo sexual também foi encontrado na ostgial@eraniana das espécies
do grupoL. marmoratusNos machos encontramos fusdes e co-ossificagbessis do
cranio que estdo correlacionados com o seu habkitavador. Entre as fémeas de
diferentes espécies do grupo encontramos diferaritess de ossificagdo na regido
anterior do cranio, entretanto sempre em menor guaws machos.

A andlise filogenética realizada para espéciesrdpog-. marmoratusresultou
em uma unica arvore onde o monofiletismo do grpadrroborado. As espécies deste
grupo se agruparam em dois clados principais. Aisende mais espécies do grupo,
associados a um maior namero de tipos distintogladims, entretanto, ainda se faz
necessaria para recuperarmos uma hipotese maidetande relacionamento entre as

espécies deste grupo.
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ANEXO

Tabela A. Matrix de dados dos 42 caracteres codificados aaraspécies do grupo externo discodactylus L. lineatug e interno (grupd.. marmoratuk

Caracteres polimoficos seguem a seguinte codificaga 0/1; b

de inforntagété representada pelo simbolo (?).

éncia

A

0/2; c=1/2. Aus

Espécie/
Carater

1234567 89 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42
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0
0
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0
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0
0
0
0
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0al100100c
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L. boker

1

1
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0011020011

L. diptyx
L. engel

L hyleed 01 1 0 0 0 0 0 2 0

Lmarm 0 1 1 0 0 1 01 0 1

Lmartin 1 2 1 0 1 1 1 0 0 0

LBom.” 0 a 110220111

L. thom

0110011011

011000O0O01 1

L. “Piri.”

1 0000O0OO0OO0OO0TO
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L. “Ube.”
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