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“West of town {Curitiba}, singing

around open ponds from grass and
cattails; call like hitting resonant rocks
together quickly 4 or 5 times” (Crochan,

1953, pag.114)
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RESUMO

O género de hilideos Sphaenorhynchus é atualmente composto por 14 espécies, trés delas com
distribuicdes associadas a Bacia Amazonica, dez a Floresta Atlantica e uma com distribuicdo
incerta. Apesar de algumas sinapomorfias morfolégicas terem sido propostas para
Sphaenorhynchus, evidéncias convincentes de monofilia faltam para este género, e 0s
relacionamentos entre suas espécies sdo virtualmente desconhecidos. Com os objetivos de (1)
testar a monofilia de Sphaenorhynchus; (2) testar as relagfes entre as suas espeécies; e (3)
testar no contexto filogenético a evolucdo da pedomorfose e sitios de oviposicéao, eu realizei
uma andlise filogenética baseada em 166 caracteres fenotipicos tomados de 11 espécies de
Sphaenorhynchus e 12 taxa do grupo externo, e sequéncias de DNA dos genes 12S, tRNA
valine, 16S e citocromo b para oito representantes de Sphaenorhynchus e 22 taxa do grupo
externo. Na analise de evidéncia total a monofilia de Sphaenorhynchus foi suportada por um
valor de Goodman-Bremer (GB) de 20 e diagnosticada por 24 transformac6es fenotipicas e 62
genotipicas, com S. pauloalvini sendo a espécie irmd de todas as outras espécies do género.
Sphaenorhynchus carneus forma um clado junto as demais espécies do género (excluindo S.
pauloalvini) suportado por GB de 17 e 20 transformacgdes fenotipicas. As duas espécies
amazonicas (S. lacteus e S. dorisae) formam um clado posicionado entre as espécies de
Floresta Atlantica. Sphaenorhynchus prasinus € a espécie irma do clado formado por S.
palustris, S. bromelicola, S. orophilus, S. surdus e S. caramaschii. O relacionamento entre
estas espécies ndo ¢ definido na anélise de evidéncia total. No entanto, na analise de apenas 0s
dados fenotipicos S. palustris aparece como espécie irma das outras espécies desse clado, e S.
bromelicola como espécie irmd@ do clado formado por S. orophilus, S. surdus e S.
caramaschii. Na anélise de dados fenotipicos S. surdus é agrupado com S. caramaschii, mas
na analise de dados genotipicos cai junto a S. orophilus. A evolucdo da pedomorfose em
Sphaenorhynchus é ambigua. A inclusdo de S. botocudo e S. mirim e a resolu¢do da
ambiguidade no posicionamento de S. palustris e S. bromelicola sdo necessarias para o
melhor entendimento da evolucdo deste carater dentro do género. A deposi¢do de ovos na
agua é um estado ancestral em relacdo a deposicdo de ovos nas folhas, que pode ser uma
sinapomorfia para Sphaenorhynchus ou ter evoluido independentemente em S. carneus e S.
pauloalvini, com a deposicdo de ovos em bromélias sendo facultativa para S. surdus.
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ABSTRACT

PHYLOGENETIC ANALYSIS OF Sphaenorhynchus TSCHUDI, 1838 (ANURA: HYLIDAE)

The hylid frog genus Sphaenorhynchus is currently composed of 14 species, three of them
distributed in the Amazon Basin, ten in the Atlantic Forest and one with unknown
distribution. Although some morphological synapomorphies have been proposed for
Sphaenorhynchus, compelling evidence of the monophyly for this genus is lacking, and
relationships within the genus remain virtually unknown. With the objectives of testing (1) the
monophyly of Sphaenorhynchus, (2) the relationships among their species, and (3) the
phylogenetic context the evolution of paedomorphosis and oviposition sites, | performed a
phylogenetic analysis employing 166 phenotypic characters from 11 species of the
Sphaenorhynchus plus 12 outgroup taxa, as well as DNA sequences of 12S, tRNA valine, 16S
and cytochrome b for eight representatives of Sphaenorhynchus and 22 outgroup taxa. In the
total evidence analysis the monophyly of Sphaenorhynchus was supported by a Goodman-
Bremer (GB) value of 20 and diagnosed by 24 phenotypic transformations and 62 genotypic
transformations, with S. pauloalvini being the sister species of all other species of
Sphaenorhynchus. Sphaenorhynchus carneus forms a clade with the other species of the
genus (except S. pauloalvini) supported by GB of 17 and 20 phenotypic transformations. The
two Amazonian species (S. lacteus and S. dorisae) are monophyletic and are placed within the
species of Atlantic Forest. Sphaenorhynchus prasinus is the sister species of the clade
composed of S. palustris, S. bromelicola, S. orophilus, S. surdus and S. caramaschii. The
relationship between these species is not defined in the total evidence analysis. However, in
the analysis of only phenotypic data S. palustris is the sister species of the remaining species
and S. bromelicola is sister species of the clade S. orophilus, S. surdus and S. caramaschii. In
the analysis of phenotypic data S. surdus is grouped with S. caramaschii, but in the analysis
of genotypic data it falls with the S. orophilus. The evolution of paedomorphosis in
Sphaenorhynchus is ambiguous. The inclusion S. botocudo and S. mirim and the resolution of
the position of S. palustris and S. bromelicola are necessary for improve understanding of the
evolution of this character within the genus. The deposition of eggs in water is an ancestral
state relative to the deposition of eggs on the leaves, which may have arisen as a
synapomorphy for Sphaenorhynchus or appeared independently in S. carneus and S.
pauloalvini, with the deposition of eggs in bromeliads being facultative for S. surdus.



INTRODUCAO

O estudo da sistematica fornece informagdes para o entendimento da diversidade de
vida no planeta através da descoberta de novas espécies, da determinacdo de suas
caracteristicas e delimitagdo dos relacionamentos entre elas. Atualmente, Hylidae ¢ a maior
familia de anuros, sendo composta por aproximadamente 870 espécies distribuidas nas
subfamilias Phyllomedusinae, Pelodryadinae e Hylinae que sdo encontradas em todos os
continentes, exceto na Antartica. (Frost, 2010). Na historia da herpetologia as relagdes
filogenéticas dos hilideos foram abordadas tanto em uma conjuntura menos inclusiva, como
alguns estudos de grupos isolados (e.g., Duellman e Campbell, 1992; Mendelson et al., 2000;
Haas, 2003; Faivovich, 2002; Faivovich et al., 2004) quanto em um contexto mais abrangente,

tratando-se de toda a familia (Faivovich et al., 2005, Wiens et al., 2005; Wiens et al., 2006).

O género de hilideos Sphaenorhynchus Tschudi, 1838 atualmente ¢ composto por 14
espécies. Destas, trés [S. carneus (Cope, 1868), S. lacteus (Daudin, 1800) ¢ S. dorisae (Goin,
1957)] s@o conhecidas para as Bacias Amazonica e do Orinoco na América do Sul, Guianas e
Trinidade [provavelmente S. lacteus (ver Kenny, 1969)], nove [S. planicola (Lutz & Lutz,
1938); S. prasinus Bokermann, 1973; S. surdus (Cochran, 1953); S. pauloalvini Bokermann,
1973; S. palustris Bokermann, 1966; S. orophilus (Lutz & Lutz, 1938); S. caramaschii Toledo
et al. 2007; S. mirim Caramaschi et al., 2009 ¢; S. botocudo Caramaschi et al., 2009] para a
Floresta Atlantica, desde Pernambuco até o norte do Rio Grande do Sul e uma (S. bromelicola
Bokermann, 1966a) apenas para uma localidade do Estado da Bahia, em area de Caatinga.
Uma espécie [S. platycephalus (Werner, 1894)] permanece com status taxondmico duvidoso e
localidade incerta, ja que a tnica informag@o sobre sua distribuicdo é “S. Amerika” como

indicado no rétulo do holotipo (Harding, 1991).

As espécies deste gé€nero estdo associadas a ambientes de agua léntica, onde os
machos cantam na vegetacao flutuante em pocas temporarias ou permanentes. No entanto, ha
registro de que Sphaenorhynchus bromelicola também pode habitar bromélias, sendo este seu
ambiente caracteristico (Bokermann, 1966a, 1974). Um segundo registro do uso de bromélias
ja foi obtido para um exemplar de S. surdus coletado no municipio de Torres, Estado Rio
Grande do Sul, Brasil (Grant, com. pess.). O género Sphaenorhynchus apresenta grande
variacdo relativa ao modo reprodutivo, pois em oposi¢do a postura dos ovos na agua,
associada a vegetagdo submergente [S. surdus, S. lacteus, S. dorisae (Grant, com. pess.;

Rodriguez e Duellman, 1994)], S. pauloalvini e S. carneus pdem os ovos em folhas fora da
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agua (Suarez-Mayorga e Lynch, 2001; Bokermann, 1973) e S. surdus deposita os ovos nas
axilas de bromélias, habito considerado facultativo (Grant, com. pess.). A pedomorfose foi
registrada para o género primeiramente por Bokermann (1974) em S. bromelicola, onde foram
observados machos adultos e girinos em metamorfose vocalizando préximos a pogas
permanentes. O encontro de larvas com goénadas funcionais (tanto masculinas quanto
femininas) pode ser considerado um fenomeno comum para o género ja que foram registradas
também para S. palustris por Haddad e Prado (2005) e para S. botocudo e S. mirim por
Caramaschi et al. (2009).

Duellman e Wiens (1992) propuseram as seguintes sinapomorfias para
Sphaenorhynchus: (1) ramo posterior do pterigdide ausente; (2) ramo zigomatico do
esquamosal ausente ou reduzido a um vestigio; (3) pars facialis da maxila e processo alar da
pré-maxila reduzidos; (4) processo pos orbital da maxila reduzido, sem contato com o
quadradojugal; (5) palatino reduzido ou ausente; (6) pars externa plectri entrando ao anel
timpanico posteriormente (em vez de dorsalmente); (7) pars externa plectri redonda; (8) hiale
curvado medialmente; (9) coracdides e clavicula elongados; (10) processo transverso da
vértebra pré sacral IV elongado e orientado posteriormente e; (11) prépolex ossificado, em
forma de lamina. Outras provaveis sinapomorfias incluem o musculo intermandibularis com
um elemento suplementar apical diferenciado e o excepcional desenvolvimento posterior do
musculo interhioideus (Tyler, 1971; Faivovich et al., 2005). A deposi¢do de iridoforos no
peritonio parietal em cinco espécies (S. carneus, S. lacteus, S. planicola, S. prasinus e S.
surdus; Haddad e Faivovich, com. pess. em Faivovich et al.,, 2005) pode ser outra
sinapomorfia deste género (com muitas instancias de homoplasia em Hylinae). De acordo
com Faivovich et al. (2005) existem também algumas caracteristicas larvais que poderiam ser
consideradas sinapomorfias (para pelo menos algumas espécies de Sphaenorhynchus, onde
esses estados de carater sao conhecidos) tais como a morfologia e a posi¢do das narinas ¢ a
presenca de algumas papilas marginais notavelmente grandes (Kenny, 1969; Bokermann,
1973; Cruz, 1973; Cruz e Peixoto, 1980; Suarez-Mayorga e Lynch, 2001). Outra provéavel
sinapomorfia sugerida para Sphaenorhynchus por Faivovich et al. (2005) ¢ a mirmecofagia
baseada em observagdes para seis espécies (S. carneus, S. dorisae, S. lacteus, S. planicola, S.
prasinus e S. surdus) (Duellman, 1978; Rodriguez e Duellman, 1994; Parmalee, 1999), algo

que apareceu poucas vezes em Hylinae (Faivovich, com. pess. em Faivovich et al., 2005).

Sphaenorhynchus foi considerado um grupo monofilético irmdo de Scarthyla



Duellman e De Sa, 1988 ¢ Scinax Wagler, 1830 por Duellman ¢ Wiens (1992). No entanto,
quando analisado sob um contexto quantitativo e mais amplo, o relacionamento de Scarthyla
com Sphaenorhynchus ¢ mais distante sendo ele mais proximo a Dendropsophus Fitzinger,
1843 e Xenohyla Izecksohn, 1998 seguindo Faivovich et al. (2005) ou a Scinax (Wiens et al.,
2005; Wiens et al., 2005) ou a Scarthyla e Pseudis Wagler, 1830 (Wiens et al., 2006) (Figuras
1a,b,ced).

De acordo com a proposta filogenética de Faivovich et al. (2005), baseada em analises
parciais ou completas de aproximadamente 5.100 pares de bases de quatro genes
mitocondriais e cinco nucleares, os géneros Dendropsophus, Pseudis, Scinax, Scarthyla,
Xenohyla e Sphaenorhynchus, citados anteriormente, pertencem a tribo Dendropsophini.
Segundo Faivovich et al. (2005) esta tribo foi diagnosticada por 23 transformacgdes em genes
mitocondriais e nucleares e dentre as demais tribos propostas (Cophomantini, Lophiohylini e
Hylini) foi a que apresentou o suporte de Goodman-Bremer menor (igual a 19). Uma possivel
sinapomorfia morfologica, sugerida por Faivovich et al. (2005), para Dendropsophini ¢ a
auséncia de papilas linguais nas larvas (instancias conhecidas de reversdo em Lysapsus e
Pseudis (De Sa e Lavilla, 1997; Vera Candioti, 2004), condigdo registrada em todas as
espécies de Dendropsophus, Scarthyla e Scinax, em que as larvas foram estudadas
(Wassersug, 1980; Duellman ¢ De Sa, 1988; Echeverria, 1997; Faivovich, 2002; Vera
Candioti et al., 2004). Este estado de carater ¢ ainda desconhecido para Sphaenorhynchus e
Xenohyla. Ainda de acordo com Faivovich et al. (2005), outra provavel sinapomorfia
morfolégica para esta tribo ¢ a auséncia de excrescéncias nupciais queratinizadas. Tais
estruturas sdo ausentes em Pseudis, Scarthyla, Scinax, Dendropsophus, algumas espécies de
Sphaenorhynchus e Xenohyla (Caramaschi, 1989 nao publicado; Duellman ¢ Wiens, 1992;
Rodriguez e Duellman, 1994).

As relagdes entre as espécies de Dendropsophini propostas por Faivovich et al. (2005)
sob pesos iguais (1:1:1, transi¢do: transversdo: indels) se apresentam por um clado composto
por Scarthyla (Lysapsus + Pseudis) como grupo irmdo de Scinax, sendo este grupo irmao de
um clado formado por Sphaenorhynchus (Xenohyla + Dendropsophus), porém em uma
analise sob custos diferentes, atribuindo diferentes pesos para indels e substituicdes (3:1:2),
obteve como resultado exploratorio, diferindo do resultado sob pesos iguais, que o clado
composto de Lysapsus, Pseudis e Scarthyla move-se de grupo irmio de Scinax a grupo irmao

de Dendropsophus, Sphaenorhynchus e Xenohyla. No entanto, a maior fonte de incerteza para



Dendropsophini € o baixo suporte da tribo (Figura 1a).

Wiens et al. (2005), em sua proposta filogenética para hilideos, analisou cinco
fragmentos de genes e 144 caracteres morfoldgicos. Seus resultados foram fundamentados em
uma amostragem taxonomica diferente da de Faivovich et al. (2005) e os gaps foram
considerados como entradas faltantes. Devido a isto a comparag@o dos seus resultados aos de
Faivovich et al. (2005) deve ser realizada com cuidado. Os resultados da analise combinada
(dados morfologicos e moleculares) de Wiens et al. (2005) foram propostos com base em
dados morfologicos disponiveis para Pseudis paradoxa, Scarthyla goinorum,
Sphaenorhynchus lacteus, trés exemplares de Scinax e quatro exemplares de Dendropsophus.
Para os dados moleculares foram incluidos fragmentos de cinco genes para cinco exemplares
de Dendropsophus (~3.448 pb), dois fragmentos (~2.046 pb) para trés exemplares e somente
o fragmento 12S (~100 a 300 pb) para outros 11. Para Pseudis paradoxa, S. goinorum,
Sphaenorhynchus lacteus e para trés exemplares de Scinax ~3.346 pb foram usados
correspondendo aos cinco fragmentos de genes e para outros trés exemplares de Scinax
somente 12§ foi usado (~890 pb). Através do método Bayesiano a tribo Dendropsophini ndo ¢
reconhecida, mas ¢ apresentada como um agrupamento monofilético de Scinax +
Sphaenorhynchus como grupo irmao de Dendropsophus (Scarthyla + Pseudis) (Figura 1 b).
No entanto, pelo método de parcimonia este agrupamento ndo é encontrado e tampouco
Scinax + Sphaenorhynchus sao grupos irmaos de Dendropsophus (Scarthyla + Pseudis).
Além de que a tnica espécie de Sphaenorhynchus também ndo ¢ encontrada como espécie

irma de Scinax (ver legenda da Figura 5 em Wiens et al., 2005).

Wiens et al. (2006), sem discussdo substancial, em uma analise de 140 taxas (124
hilideos e 16 ndo hilideos) e mais sequéncias combinadas as geradas por Faivovich et al.
(2005) e Wiens et al. (2005) por meio do método Bayesiano nao reconhece a tribo
Dendropsophini como monofilética, mas sugerem dois clados: clado Scinax (Scinax +
Sphaenorhynchus) irmao do clado Dendropsophus (Dendropsophus + Xenohyla + (Scarthyla
+ (Pseudis + Lysapsus)) (Figura 1¢). Pelo método de parcimonia Wiens et al. (2006) incluiu
325 taxa e como resultado sugerem Scinax como grupo irmdo de Lophiohylini + (clado
Dendrosophus+ Hylini), além que os clados bem suportados pela analise bayesiana (clado
Scinax e clado Dendropsophus) ndo sdo suportados como monofiléticos. Especificamente,
porque o género Sphaenorhynchus é colocado (com muito pouco suporte < 50%) dentro do

clado Dendropsophus em vez do clado Scinax (Figura 1d).



O género Dendropsophus contém aproximadamente 91 espécies que se distribuem
desde o norte da Argentina e do Uruguai em direcdo a América do Sul, América Central até o
sul do México (Frost, 2010). Uma possivel sinapomorfia para Dendropsophus ¢ um cariotipo
com 30 cromossomos. (Faivovich et al., 2005, Wiens et al., 2005; Wiens et al., 2006). Uma
outra provavel sinapomorfia de Dendropsophus, sugerida por Faivovich et al., (2005), seria a
extrema reducdo do quadradojugal (também presente em alguns Cophomantini e Hylini),
condicdo que requer mais estudo, pois o quadradojugal, aparentemente em niveis diferentes,
parece estar reduzido em Sphaenorhynchus e possivelmente em Xenohyla (Duellman e Wiens,
1992; Izecksohn, 1998). Como também a formula de dentes labiais 1/2 (instancia de
homoplasia conhecida para Dendropsophus anceps, com redugdes na féormula em alguns
clados: grupos Dendropsophus labialis, D. colombiana, D. marmorata, D. parviceps, D.

leucophyllata e D. microcephala) (Duellman e Trueb, 1983).

Xenohyla contém duas espécies: X. truncata conhecida apenas para o Estado do Rio de
Janeiro e X. eugenioi conhecida para o Estado da Bahia (trés localidades) e para o Estado de
Minas Gerais (uma localidade). Habitos frugivoros, registrados apenas para X. truncata (Silva
et al., 1989; Izecksohn, 1998); a presenca das cicatrizes da saida dos membros anteriores
observada por Izecksohn (1998) e Caramaschi (1998), que correspondem na verdade a uma
regido glandular (Faivovich et al., 2005) e; a presenca de um pequeno processo transverso no
uréstilo poderiam ser sinapomorfias para o género (Faivovich et al.,, 2005). Além do
relacionamento com seu grupo irmdo Dendropsophus, como apresentado acima, Izecksohn
(1998) indicou que Xenohyla deveria ser relacionada com Sphaenorhynchus, pois compartilha
caracteres como o numero reduzido de dentes na maxila; um uréstilo relativamente curto; o
desenvolvimento de um processo transverso da vértebra pré-sacral IV alongado e orientado

posteriormente e ainda; o quadradojugal sem contato com a maxila.

Garda e Cannatella (2007) com base em sequéncias de mtDNA (2.377 pares de bases
de 12S e 16S) encontraram que Pseudis é parafilético com respeito a Lysapsus e revalidam
(erroneamente) o género Podonectes para Pseudis minuta e P. cardosoi. Subsequentemente,
Aguiar-Jr. et al. (2007) em um contexto quantitativo filogenético, usando 3234 pares de bases
(12S, tRNA valina, 16S, citocromo b e éxon 1 de Rhodopsina) reconheceram Lysapsus (e
consequentemente Podonectes) como sindnimo junior de Pseudis. De modo que hoje, o
género Pseudis inclui onze espécies aquaticas que se encontram nas regides sul, sudeste e

centro-oeste Brasil, Uruguai, Argentina, Colombia e Venezuela (Busin et al., 2001).



Reconstrugdes filogenéticas moleculares e morfoldgicas descobriram Scarthyla goinorum
como grupo irmdo de Pseudis “sensu stricto” (Da Silva, 1998, ndo publicado; Darst e
Cannatella, 2004; Faivovich et al., 2005; Wiens et al., 2005; Wiens et al., 2006, Aguiar-Jr. et
al., 2007).

Scarthyla, assim como Xenohyla, apresenta duas espécies: S. goinorum e S. vigilans.
Barrio-Amoros et al. (2006) ndo apresentaram sinapomorfias para este género mas apontam
que ambas sdo indistinguiveis morfologicamente e osteologicamente, diferindo apenas no
canto e nas larvas. Dentro de Dendropsophini, Scarthyla compartilha com Pseudis e
Sphaenorhynchus a mineralizagdo dos elementos intercalares (presente em Aplastodiscus)
(Barrio-Amordés et al.,, 2006). Uma estrutura chamada “brago labial” (Mcdiarmid e Altig,
1990) conhecida para as larvas de S. goinorum também tem sido registrada para algumas
espécies de Scinax (Faivovich, 2002; Heyer et al., 1990, Alves et al., 2004; Alves ¢ Carvalho
e Silva, 2002) e aparentemente uma estrutura similar estd presente nas larvas de
Sphaenorhynchus dorisae, apesar da forte suspeita de que estas estruturas nao sdo homologas
(ver Faivovich et al., 2005; Suarez-Mayorga e Lynch, 2001). Outra caracteristica de Scarthyla
goinorum ¢ um esperma com um unico filamento (apomorfia sugerida por Duellman e Wiens,
1992) em contrapartida a presenca de espermas com filamentos duplos em Scinax e
Sphaenorhynchus (presente também em centronelideos, bufonideos, alguns leptodactilideos e

pelodriadineos) (Fouquette e Delahoussaye, 1997).

Scinax é o maior género dentro de Hylinae. Este género possui cerca de 100 espécies
que se distribuem desde o sul do México até o leste-central da Argentina, Trinidad e Tobago e
St. Lucia (Frost, 2010). Duellman e Wiens (1992) sugeriram que Scinax é o grupo irmao de
Scarthyla e que este clado é irmdo de Sphaenorhynchus, sendo a monofilia dos trés géneros
suportadas por diapofises sacrais estreitas; processo alar da pré-maxila anteriormente
inclinado e; girinos com grandes olhos localizados lateralmente. Adicionalmente, Mijares-
Urrutia et al., 1999 sugeriram que estes trés géneros estavam relacionados a Tepuihyla

baseado na observagao de que as diapofises sacrais também eram estreitas.

Faivovich et al. (2005) em uma analise filogenética molecular para Hylinae sugeriram
como sinapomorfias morfolégicas para este género a membrana dos pés entre os dedos I e II
que nao se estendem além do tubérculo subarticular do dedo I; a capacidade para dobrar o
dedo I da mao e dedo I do pé; a origem do m. pectoralis abdominalis através de tendoes bem

definidos e; m. pectoralis abdominalis sobrepondo o m. obliquos externus (Faivovich, 2002;

6



Da Silva, 1998 nado publicado). Além destes caracteres, Faivovich (2002) considerou como
sinapomorfias de Scinax, e.g., m. extensor brevis superficialis digiti III com uma unica
origem da ulna, fontanela do frontoparietal ocluida, diapdfises sacrais pobremente expandidas
ou redondas (estado compartilhado também por Sphaenorhynchus e Scarthyla (Duellman e
Wiens, 1992) e; a presenga do m. lumbricalis longus digit V que se origina do canto lateral da
aponeurose. Contudo, o posicionamento de Scinax dentro de Hylinae sugere que os grupos
externos usados por Faivovich (2002) sao filogeneticamente distantes de Scinax, por esse
motivo os caracteres mencionados necessitam ser reavaliados pelo menos entre os

Dendropsophini para serem considerados sinapomorfias de Scinax (Faivovich et al., 2005)

Apesar de existirem provaveis sinapomorfias que poderiam suportar a monofilia de
Sphaenorhynchus, sua distribuigdo taxonémica ndo ¢ perfeitamente conhecida, e existe uma
grande lacuna no conhecimento que diz respeito as relacdes entre suas espécies, bem como no
seu relacionamento com clados mais proximos. Desta forma, por este género nunca ter sido
estudado em um contexto quantitativo, os objetivos deste trabalho sdo: 1) testar a monofilia
do género; 2) testar as relagdes entre as espécies do género e; 3) testar no contexto

filogenético a evolucdo de alguns caracteres como a pedomorfose e sitios de oviposigao.

%

Figura 1 - Relacionamentos entre Sphaenorhynchus e seus taxa irmdos. (a) Tribo Dendropsophini
proposta por Faivovich et al. (2005). A seta mostra o posicionamento alternativo do clado (Scarthyla +
(Lysapsus + Pseudis)) quando pesado 3:1:2. Ntmeros acima e abaixo dos nodos sdo valores
Goodman-Bremer e Jackknife, respectivamente. * indica 100% de frequéncia Jackknife. Circulos
pretos indicam nodos que estdo presentes na arvore consenso. H. uruguaya = Scinax uruguayus ¢ Hyla
(abreviado como H.) = Dendropsophus. (b) relacionamentos propostos por Wiens et al. (2005) sob o
método Bayesiano; ramos com linhas cinzas representam taxa incompletos (>75% de estradas
faltantes). Numeros acima e abaixo dos nodos indicam probabilidade posterior Bayesiana e Bootstrap,
respectivamente. Hyla = Dendropsophus. Relacionamentos propostos por Wiens et al. (2006) sob o
método (c) Bayesiano. Numeros indicam probabilidade posterior, * indica clados com probabilidade
posterior > 0.95; (d) Parcim6nia. Numeros indicam valores de Bootstrap; * indica valores de Bootstrap

> 0.95; circulos pretos indicam nodos colapsados na arvore consenso.
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MATERIAL E METODOS

Amostragem Taxondmica

Selecao do Grupo Interno

Das 14 espécies atualmente reconhecidas para o género, 11 foram utilizadas como
terminais (Sphaenorhynchus caramaschii, S carneus, S. dorisae, S. lacteus, S. orophilus S.
palustris, S.pauloalvini, S. planicola, S. prasinus e S. surdus), as quais tiveram amostrados
diversos exemplares por diferentes localidades (Figura 1, apéndice V). As espécies S.
platycephalus, S. botocudo e S. mirim ndo foram incluidas nas analises, pelos seguintes
motivos: resulta dificil reconhecer S. platycephalus como uma espécie distinta das outras sem
o estudo do holdtipo para comparagdes, apesar da redescricdo feita por Harding (1991)
eliminar seis espécies (S. carneus, S. dorisae, S. lacteus, S. orophilus, S. planicola e S.
pauloalvini,). Portanto, permanece pendente a identidade taxondmica e o posicionamento
filogenético de S. platycephalus, sendo necessaria uma nova reavaliagdo desta espécie. No
caso de S. botocudo e S. mirim, estas espécies foram recentemente descritas e ndo foi possivel
o levantamento de caracteres osteologicos, miologicos (até o momento somente o material
tipo esta disponivel), larvais (larvas desconhecidas) e genotipicos. A inclusdo a partir de
literatura de somente 22 caracteres fenotipicos (21 morfologia de adultos e um de historia
natural), sob um total de 166, que apresentaram muita homoplasia nas melhores arvores,
resultou em uma arvore consenso pobremente resolvida (ndo incluida no trabalho) com
relacionamentos dentro do grupo interno incertos. Entdo, optou-se por retirar estas espécies
para obter uma topologia com melhor resolucdo para os outros terminais. A inclusdo destas
espécies ¢ importante para o melhor entendimento da evolucdo do mecanismo de
pedomorfose. No entanto, hipoteticamente, a futura inclusdo delas nas analises ndo provocara
grandes mudangas, pois os adultos de S. botocudo se assemelham muito em relacdo a
morfologia externa a adultos de S. palustris, da mesma forma que S. mirim aparenta estar

mais proximo morfologicamente a S. planicola (ver discussdo de caracteres).

Selecao do Grupo Externo

Os grupos externos foram escolhidos segundo a hipotese filogenética de Faivovich et
al. (2005) e em face aos critérios de: (1) disponibilidade de tecidos (ou seqiiéncias do
Genbank) e (2) disponibilidade de espécimes para estudos morfologicos. Foram incluidos:

Dendropsophus anceps e D. elegans (grupo D. leucophyllatus); D. marmoratus (grupo D.



marmoratus); D. minutus (grupo D. minutus); D. parviceps e D sanborni (grupo D.
microcephalus); Pseudis minuta, P. paradoxa e Scarthyla goinorum; Scinax acuminatus, S.
alter, S. fuscovarius e S. elaeochrous (clado Scinax ruber); S. catharinae e S. perpusillus
(clado S. catharinae) e Xenohyla truncata; além de Trachycephalus venulosus ¢ Phyllodytes
luteolus, duas espécies que ndo pertencem a tribo Dendropsophini, sendo a tltima utilizada

para enraizar a arvore.

Numerosos autores tem variado a composi¢cdo da amostragem do grupo externo para
determinar o efeito na topologia do grupo interno (e.g., Dalevi et al., 2001; Puslednik e Serb,
2008; Graham e Lles, 2009). Entretanto, estas avaliagdes somente fornecem uma nogao
subjetiva da confiabilidade das inferéncias do grupo interno. Grant (in prep.) sugere, em um
procedimento heuristico, a expansao sucessiva de grupos externos até que as hipoteses de
topologia e homologia do grupo interno tornem-se insensiveis a adigdo de mais taxa do grupo
externo. A principio, proximidade filogenética ¢ o principal critério de amostragem para o
aumento da severidade deste teste. Seguido pela adi¢do de terminais plesiomorficos do grupo
irmdo presumido. Em acréscimo ao uso dos resultados de analises filogenéticas explicitas;
taxonomia, estados de caracteres compartilhados, biogeografia, e outras observacdes que
sugerem um relacionamento mais proximo com o grupo interno ¢ motivo suficiente para

incorporar terminais na amostragem do grupo externo.

Este estudo incorpora os critérios sugeridos por Grant (in prep.) para o aumento da
amostragem dos terminais do grupo externo. Entretanto, a adicdo de taxa ndo foi realizada
sucessivamente até que as hipoteses de topologia e homologia do grupo interno se tornassem
estaveis. Deixo claro que o objetivo deste estudo ndo é propor um método analitico ou realizar
uma busca severa sobre os efeitos da adicdo de terminais do grupo externo. E sim, explorar

sucintamente as implicagdes deste processo.

Amostragem de Caracteres Genotipicos

Para este trabalho foram incluidos quatro genes mitocondriais 12S, tRNA valina e 16S
(~2.400 pb) e citocromo b (~385 pb). As sequéncias foram compiladas de Faivovich et al.

(2005) e novas sequéncias também foram geradas (ver apéndice VI).

Dos 11 terminais do grupo interno, ndo estdo incluidas sequéncias para trés espécies

(S. carneus, S. palustris e S. bromelicola) ou pela indisponibilidade de tecidos ou devido as
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sequéncias ainda estarem sendo geradas (e.g., S. carneus) (ver apéndice VI). No caso de S.
orophilus esta disponivel no Genbank somente uma sequéncia parcial de 12S (701 pb)
utilizada por Wiens et al. (2006). O voucher foi coletado em Sao Paulo, em uma localidade
proxima a Estag@o Biologica de Boracéia, Serra do Mar, onde € possivel encontrar também S.
surdus e provavelmente S. caramaschii. Mesmo ndo sendo possivel confirmar a identidade
taxondmica desta espécie optei por utilizar esta sequéncia nas analises, pois, apds comparagdo
esta se apresentou diferente dos fragmentos equivalentes de S. caramaschii e S. surdus (as

espécies mais semelhantes morfologicamente a S. orophilus).
Protocolos de laboratdrio

Para a obten¢ao das sequéncias geradas para este trabalho o DNA celular foi extraido
de amostras de tecidos preservados (normalmente musculo ou figado em etanol ou
congelados) utilizando tanto o método de fenol-cloroformio quanto através do kit DNeasy
QIAGEN. Os genes mitocondriais 12S, tRNA valina e 16S foram amplificados utilizando os
primers sobrepostos MVZ59-MVZ50, L13-TITUSI, L2A-H10, e AR-BR (ver Goebel et al.,
1999). O gene citocromo b mitocondrial foi amplificado usando o par de primers MVZ15-
Cytb2. A amplificacdo ocorreu em tubos de reagdo com 25-ul de volume, em bases de pure
Taq Ready-To-Go PCR (Amersham—Biosciences, Piscataway, New Jersey). Para todas as
amplificagdes através de PCR, o processo teve fases de desnaturagdo de 60 s a 94 °C,
seguidos de 35 ciclos de amplificagdo (94 °C por 60 s, 50 C por 60 s, 72 °C por 60 s), com
uma fase final de extensdo a 72 °C por 6 min. Os produtos da amplificagdo por PCR foram
limpos com GFX PCR purification kit de Amersham. A reagdo de seqiienciamento foi feita
utilizando Big Dye 3.0 (Applied Byosistems). Os produtos do seqiienciamento foram limpos
através de uma reacdo da enzima Calf Intestine Alkaline Phosphatase ou SAP (Shrimp
Alkaline Phosphatase), Exonuclease 1 e agua, em seguida a solug@o foi incubada a 37° C
durante 15 e aquecida a 85° C por 15 minutos. O seqiienciamento dos produtos foi realizado
em um sequenciador automatico ABI 3730 em ambas as dire¢des. Os cromotagramas foram

editados e revisados para resolver ambigiiidades com Sequencher 4.5 (Gene Codes).
Amostragem de Caracteres Fenotipicos

Foi reunido um conjunto de 166 caracteres fenotipicos obtidos de osteologia (n=110),
morfologia externa de adultos (n=23), morfologia externa larval (n=13), miologia (n=17) e

anatomia interna (n=1). Os caracteres de historia natural (n=2) e alguns estados escoreados
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para a morfologia larval foram retirados inteiramente da literatura. Eu poderia ter adicionado
mais caracteres e aceitado mais estados de morfologia externa larval a partir da literatura, mas
¢ dificil confiar na precisdo da codificagdo de caracteres somente baseados em ilustragdes ou
observagdes de outros autores. As autorias das séries de transformagdes somente foram
atribuidas quando o autor se referiu explicitamente aos caracteres observados em artigos
publicados. Do contrario, as suas observagdes foram apenas comentadas nas descricdes dos

caracteres.

A terminologia empregada para a morfologia externa de adultos segue Duellman
(1970), osteologia cranial e poscranial seguem Trueb (1973, 1993), osteologia carpal e tarsal
seguem Fabrezi (1992, 1993), morfologia da laringe segue Trewavas (1933), morfologia das
cartilagens nasais segue Jurgens (1971), miologia das maos segue Burton (1996, 1998),
miologia do saco vocal segue Tyler (1971) e morfologia externa larval segue Van Dijk

(1966).

Para o levantamento de caracteres osteologicos, os exemplares foram diafanizados
seguindo o protocolo modificado de Taylor e Van Dyke (1985) (apéndice VII), e sempre que
possivel, dois exemplares (macho e fémea) da localidade tipo ou mais proxima desta foram
submetidos a este processo. Em alguns casos somente um espécime estava disponivel para
dissecacao e diafanizagdo. O apéndice IV inclui uma lista completa dos espécimes estudados,
e indica qual espécime foi examinado para caracteres osteologicos € miologicos. Os musculos
foram estudados com a ajuda de uma solugdo de lugol. Para a observacdo da extensdao dos
iridéforos do peritonio parietal e a presenga da membrana timpanica foi necessario realizar
uma pequena dissecacao nas regides equivalentes, ja que a simples observagdo externa ndo foi

adequada.

Analises Filogenéticas

Tratamento dos Caracteres Genotipicos ¢ Fenotipicos

Para permitir a inclusdo de sequéncias incompletas de fragmento (particularmente de
Sphaenorhynchus orophilus, ver amostragem de caracteres genotipicos, acima) eu quebrei a
sequéncia completa 12S, tRNA valine e 16S em trés fragmentos contiguos. Segundo Grant et
al. (2006), este procedimento restringe estimativas de homologia por proibir a comparagao

entre fragmentos, ou seja, ¢ assumido que os nucleotideos do fragmento X nao sdo homologos
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aos do fragmento Y. Os fragmentos foram separados com a insercdo do sinal “#”
exclusivamente em regides altamente conservadas que foram identificadas através de
alinhamento prévio no Clustal X 2.0 (Thompson et al., 1997) sob os parametros default e
examinadas usando BioEdit (Hall, 1999). Exceto para identificacdo de erros, este alinhamento
foi somente usado com o proposito de identificar regides conservadas. Ele ndo foi utilizado

nas analises filogenéticas.

Com o objetivo de conseguir a hipdtese de maior poder explicativo, por meio da
minimizagdo dos eventos de transformagdo necessarios para explicar a variacdo dos estados
de carater dos terminais estudados, os caracteres fenotipicos e genotipicos foram tratados sob
pesos iguais (ver Grant e Kluge, 2009). A relac¢ao utilizada para tratar indels (inser¢des e

delegdes) ¢ todas as substituigdes foi de 1:1:1 (transigdo: transversdo: indels).

A variagdo observada nos aspectos fenotipicos dos individuos foi codificada em uma
matriz, em caracteres bindrios ou multiestado quando foi o caso, sendo editada utilizando o
pacote de programas Mesquite 2.5 (Maddison e Maddison, 2008). Os caracteres foram
considerados ordenados e ndo ordenados. O critério utilizado como evidéncia para a

ordenagdo das séries de transformacao foi a ontogenia.

Escolha do Método Filogenético

O critério de otimalidade utilizado para a busca de arvores filogenéticas foi o de
maxima parcimdnia. Um dos argumentos mais citados para se usar maxima verossimilhanca
em vez de maxima parcimonia ¢ a suposta inconsisténcia de maxima parcimonia (Felsenstein,
1978). Porém, este argumento ndo ¢ relevante no contexto das analises empiricas, porque (1)
maxima verossimilhanca pode ser inconsistente quando os dados sao gerados com diferentes
modelos (Steel et al., 1994; Chang, 1996 e Farris, 1999) e (2) parcimonia pode ser consistente
(Steel et al., 1993). Além disto, sob algumas condigdes, parcimonia pode ser mais provavel de
encontrar a arvore correta do que maxima verossimilhanca, dado uma soma finita de dados
(Yang, 1997; Siddal, 1998; Pol e Siddal, 2001) e os métodos como maxima verossimilhanca e
bayesiano fazem suposi¢des baseadas em probabilidades diferentes, sobre a evolugdo ou
confiabilidade de diferentes classes de transformagdes, levando a maximizacdo de certas

classes em detrimento de outras.
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Analises de Dados

As buscas foram realizadas com o auxilio do programa POY (Wheeler et al., 1996-
2003) baseadas no principio da homologia dindmica (Wheeler, 2001; Wheeler et al., 2006),
que procura a combinacao entre arvore e alinhamento minimizando o nimero total de eventos
de transformacdo necessarios para explicar as observacdes. Foi calculado o suporte de
Goodman-Bremer (Bremer, 1994; ver Grant e Kluge, 2008). As corridas de POY, exceto pela
analise dos dados fenotipicos, foram enviadas ao AMNH (American Museum of Natural
History), onde as andlises foram realizadas através de 4-6 processadores do cluster 32x Dual
3.0 Ghz Dual core Intel XEON 5160 16 Gb RAM. Eu verifiquei os resultados de POY e
analisei o alinhamento implicado usando NONA (Goloboff, 1999) através do TNT (Goloboff
et al., 2003). O resultado das andlises foi, em ultima instancia, o conjunto de arvores mais
parcimoniosas proposto pelo programa utilizado. Foram considerados sinapomorfias de um
dado nodo somente os estados da série de transformagao que (1) ndo foram ambiguos, ou seja,
sem uma selecdo arbitraria de otimizagdo, como DELTRAN ou ACTRAN ¢ (2) foram
compartilhados por todas as arvores dicotdmicas mais parcimoniosas (em NONA isto ¢
realizado através do comando APO-). Hipdteses de homologia e séries de transformagao
propostas por outros autores que foram relevantes para a variagdo encontrada no grupo de

estudo foram incluidas.

Para explorar questdes referentes a entradas faltantes (missing data) e a importancia
dos grupos externos, como também examinar possiveis conflitos de relacionamento entre as
espécies de Sphaenorhynchus foram realizadas analises independentes baseadas em quatro
conjuntos de dados: (1) dados genotipicos; (2) dados fenotipicos; (3) dados combinados ¢; (4)
dados combinados com aumento da amostragem taxondmica. No entanto, foi considerada a
melhor hipotese de filogenia a resultante da andlise combinada de todas as evidéncias
fenotipicas e genotipicas disponiveis, pois neste estudo foi acatado que a analise de todas as
evidéncias disponiveis maximiza o poder explanatorio (Kluge, 1989; Grant e Kluge, 2003).
Os procedimentos utilizados para a busca de arvores nos quatro conjuntos de dados sdo

detalhados a seguir.

Andlise 1: Dados Genotipicos. Nesta andlise foram utilizados os fragmentos 128,
tRNA valine, 16S e citocromo b para 16 terminais (oito grupos externos e oito grupos
internos). Como estratégia de busca heuristica foi utilizada a op¢ao Timed search, que na

procura das melhores arvores emprega uma combinagdo de Random Addition Sequence
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(RAS) + Tree Bissection Reconnection (TBR) + Ratchet + Fusing + Do Normal e Exhaustive.
As procuras foram realizadas através de quatro processadores que buscaram simultaneamente
durante seis horas as melhores arvores. Os valores de suporte de Goodman-Bremer (GB)
foram conseguidos através da andlise e comparagdo entre quatro tipos de buscas: (1) dados
ndo alinhados e parametros de default para GB que consistem em buscar os valores de GB
para cada nodo de cada arvore na memoria; (2) dados ndo alinhados e parametros de procura
mais rigorosos (50 random-addition trees + TBR), mantendo as duas melhores arvores por
ronda de procura; (3) dados alinhados e parametros default para GB; (4) dados alinhados e
parametros de procura mais rigorosos (50 random-addition trees + TBR), também mantendo
as duas melhores arvores por ronda de procura. As andlises envolvendo os dados nao
alinhados apresentaram menor suporte de GB que as com dados alinhados. A segunda anélise,
mais rigorosa, apresentou menores estimativas para o suporte. Uma excecao foi notada para o
valor de GB para o clado composto de Sphaenorhynchus caramaschii e S. surdus que
apresentou menor suporte na quarta busca, a qual incluia os dados alinhados. Mais analises
envolvendo procuras mais rigorosas de arvores poderiam diminuir as estimativas, no entanto
como em toda analise heuristica, os valores de Goodman-Bremer registrados sdo “an upper
bound”. Como conseqiiéncia disto, para as proximas analises que incluem dados genotipicos
eu utilizei as sequéncias nao alinhadas e parametros mais rigorosos para calcular o suporte de

Goodman-Bremer.

Analise 2: Dados Fenotipicos. Para a analise dos dados fenotipicos foram incluidos 23
terminais (12 grupos externos ¢ 11 grupos internos) e 166 caracteres (38 ordenados). Assim
como para os dados genotipicos foi utilizada a estratégia de busca Timed Search. A procura
das melhores arvores foi realizada em um PC Windows XP, Intel Core 2 Duo, 166 GHz, 0,99
GB RAM durante 40 minutos; ¢ as melhores arvores foram atingidas 2.000 vezes. Os valores
de GB foram calculados através de 100 random-addition trees + 100 Subtree Pruning and
Regrafting (SPR) e TBR.

Andlise 3: Dados Combinados. Nestas andlises foram combinados os dados
genotipicos (16 terminais/12S, tRNA valine, 16S e citocromo b) e os dados fenotipicos (23
terminais/166 caracteres) estudados particularmente anteriormente. O tempo estabelecido para
a estratégia de busca heuristica Timed Search foi similar as analises dos dados genotipicos.
No entanto, o mesmo conjunto de dados foi submetido a 100 iteracdes de parcimonia Ratchet

(repesando 25 % dos caracteres por 3). Estes pardmetros indicam que 25 % dos caracteres,
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selecionados randomicamente, sdo repesados durante a busca e que o peso aplicado tem valor
de 3. Os valores de GB foram calculados através de 100 random-addition trees +100 SPR e

TBR, mantendo as duas melhores arvores por ronda de procura.

Andlise 4: Dados Combinados — Taxa Adicionais. Para esta ultima analise foi
acrescentado ao terceiro conjunto de dados sequéncias (12S, tRNA valine e 16S e citocromo
b) para sete taxa adicionais, totalizando 30 terminais. As seguintes espécies foram incluidas:
Dendropsophus anceps, D. marmoratus, D. parviceps, Pseudis paradoxa, Scinax acuminatus,
S. elaeochrous e Trachycephalus venulosus. As melhores arvores foram alcangadas através
das mesmas estratégias de buscas heuristicas utilizadas nas andlises combinadas dos dados
genotipicos e fenotipicos (Timed Search/6 horas-4 processadores, e uma segunda analise com
Ratchet/100 iteragdes, 25% por 3). Os valores de GB foram calculados através de 100
random-addition trees + 100 SPR ¢ TBR, mantendo as duas melhores arvores por ronda de

procura.
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RESULTADOS

Séries de Transformacao

Osteologia de Adultos

Nasais

Os nasais séo 0ssos de origem intramembranosa, pareados e invariavelmente presentes
em todos os hilideos. Possuem um processo maxilar que se estende ventro-lateralmente em
direcdo a maxila ao longo da margem anterior da drbita. S0 0ssos que podem ser altamente

variaveis em relacéo ao formato.

01 — Relacionamento medial entre nasais

Os nasais de Pseudis minuta estdo tdo separados quanto os de Sphaenorhynchus e de
alguns grupos externos que compartilham o mesmo estado, entretanto Wiens et al. (2005)

indicaram que em Pseudis paradoxa ha um contato medial entre 0s nasais.

0: Largamente separados. Nasais com as suas margens internas ao nivel da cartilagem
prenasal superior.

1: Levemente separados. Nasais onde o eixo paralelo ao eixo axial do corpo e que toca a
margem a interna do nasal esta localizado medialmente a cartilagem prenasal superior
e lateralmente ao septo nasal.

2: Nasais justapostos ao septo nasal. Nasais com as suas margens internas justapostas ao
septo nasal.
Carater ndo ordenado

02 — Formato do nasal em vista dorsal (Figura 1, apéndice 1)

O formato dos nasais variou entre os taxa analisados. Estou ciente de que o formato
destes o0ssos pode estar correlacionado a outras caracteristicas, e.g., 0 grau de
desenvolvimento posterior e anterior destes elementos, fazendo com que este carater possa ser
dependente de outros. No entanto, nos taxa analisados néo foi claro a dependéncia entre estes
elementos, fazendo com que eu codificasse o formato do nasal através de uma série de

caracteristicas.

0: Nasal em formato de “L” porcdo anterior cobrindo o tectum nasi somente.
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1: Nasal redondo. A margem anterior estende-se diagonalmente em dire¢do ao planum
terminale. Suas margens internas sdo arredondadas e a extremidade anterior ndo se
projeta tdo anteriormente quanto o que ocorre no estado 2.0.

2: Semelhante ao estado anterior, mas sua extremidade anterior estende-se um pouco
mais anteriormente.

3: Nasal retangular ou quadrado. A margem anterior estende-se em linha reta em direcéo
a cartilagem lingular. As margens anterior e posterior sdo paralelas entre si, assim
como as margens externa e interna.

4: Subtriangular. Muito semelhante ao estado anterior, mas a porcao anterior projeta-se
anteriormente cobrindo o tectum nasi, alcancando o nivel do processo alar da
premaxila.

5: Nasal delgado. Aparenta ter um formato semelhante a um “taco”.

6: Nasal Oval. Porcdo anterior alcanga a cartilagem prenasal superior e por¢éo posterior
sobrepondo o planum antorbitale.

Carater nao ordenado
03 — Processo angular anterior

O processo angular anterior dos nasais projeta-se ventralmente tocando o planum
terminale e cobrindo uma parte da regido posterior da cartilagem obliqua. Este processo foi
primeiramente observado por lzeckshon (1998) para Xenohyla truncata. Além de ter
constatado esta estrutura para X. truncata eu também a observei para Dendropsophus elegans.
Que se apresentaram com formato diferente: subtriangular para X. truncata e quadrado para

D. elegans.

0: Ausente
1: Presente

04 — Relacéo entre o processo maxilar do nasal e a parede postnasal e planum antorbitale

0: Processo maxilar do nasal encerrado no espaco entre a parede postnasal e planum
antorbitale.

1: Processo maxilar do nasal ultrapassando o limite do planum antorbitale.
2: Processo maxilar do nasal ultrapassando o limite da parede postnasal.

Carater ndo ordenado

05 — Relagdo entre os nasais e esfenotimoide

Sphaenorhynchus caramaschii é polimoérfico para este carater, assim como as espécies

de Scinax observadas por Faivovich (2002): S. granulatus (usando o nome S. eringiophila), S.
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fuscovarius, S. perereca, S. esqualirostris e S. oreites. Algumas espécies de Scinax também
compartilharam um ou outro estado com Sphaenorhynchus (ver Faivovich, 2002 para Scinax).
Apesar de ndo ter codificado por ter variado intra e interespecificamente, foi observado uma

graduacéo no nivel de separacdo entre estes elementos dentro de Sphaenorhynchus.

0: Livres, separados.
1: Sobrepostos

Frontoparietais

Os frontoparietais sdo 0ssos de origem intramembranosa e geralmente pareados. Estes
0ss0s comumente sobrepdem anteriormente a por¢cdo posterior do esfenotimdide, sendo
dorsais aos prodticos com os quais eles podem articular por meio de uma flange ventral, a
lamina perpendicularis. Posteriormente, podem recobrir os prodticos e exoccipitais (Trueb,
1973).

06 — Exposicdo da fontanela do frontoparietal (Faivovich, 2002) (Figura 2, apéndice 1)

Nos exemplares de Sphaenorhynchus observados, as margens pararelas internas dos
frontoparietais deixavam um espa¢o muito estreito, onde se é possivel ver a luz da fontanela,
como exemplificado nas figuras 2B e 3B-D (apéndice I). Neste caso os frontoparietais
possuem suas margens internas muito préximas, variando o grau de proximidade, com S.
palustris apresentando-se um pouco mais separado e S. carneus no outro extremo, onde foi
observado que as margens dos frontoparietais eram paralelas e anteriormente e posteriormente
iguais as outras espécies observadas para o estado 6.1, mas medialmente estavam justapostas.
Apesar desta justaposicdo medial, ndo apresentada pelos demais Sphaenorhynchus,

igualmente nota-se 0 mesmo nivel de exposicao da fontanela.

Os estados aqui apresentados se assemelham aos estados 3.0 e 3.3 codificados para as
espécies de Scinax por Faivovich (2002) (ver carater 3 de Faivovich, 2002 para os demais
estados). De acordo com este autor as diferentes morfologias do frontoparietal anteriormente
ao tectum synoticum podem facilmente estar associadas ao nivel de exposicdo da fontanela.
Portanto, este carater foi codificado de acordo com a morfologia dos frontoparietais

anteriormente ao tectum synoticum.

0: Fontanela frontoparietal amplamente exposta.

1: Fontanela frontoparietal praticamente coberta pelos frontoparietais, com margens
paralelas que deixam um espago muito estreito vendo a luz da fontanela.
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07 — Nivel de contato dos frontoparietais em sua porcdo posterior (ter¢o posterior)
(Figura 3, apéndice I)

Sphaenorhynchus pauloalvini além de possuir os frontoparietais fusionados
posteriormente, também apresenta o tectum synoticum ossificado, 0 que exige muita atengédo
na observacdo destes caracteres que, por sua vez, sdo independentes. Por exemplo, em
Pseudis minuta os frontoparietais estdo fusionados, mas o tectum synoticum permanece
cartilaginoso. O estado 7.2 apresentado por Scinax fuscovarius é semelhante
morfologicamente ao apresentado por Faivovich (2002) para S. icterica (ver Faivovich, 2002,
figura 4D, pag. 377), no qual ha um espaco entre as margens internas posteriores que logo em

seguida ficam mais préximas, tornando-se paralelas.

0: Frontoparietais com suas paredes internas posteriores largamente separadas.

1: Frontoparietais com suas paredes internas posteriores escavadas. Semelhante ao estado
0, mas o espaco estd mais fechado.

2: Frontoparietais com suas paredes internas posteriores separadas, tornando-se paralelas
no seu final posterior.

3: Frontoparietais com suas paredes internas posteriores paralelas que deixam um espaco
muito estreito entre elas.

4: Frontoparietais com suas paredes internas posteriores fusionadas.
Carater ordenado
08 — Tectum synoticum

0: Cartilaginoso
1: Ossificado
09 — Lamina perpendicularis dos frontoparietais

0: Pobremente desenvolvida, sua extensdo alcanga ou quase alcanca o forame orbitonasal.

1: Extensa, ultrapassa ventralmente o forame orbitonasal, formando a parede lateral da
caixa craniana, mas nao alcanca o forame dptico.

Esfenotimoide

O esfenotimodide € um osso de origem endocondral visivel entre os nasais e
frontoparietais em vista dorsal e entre os vomeres e parasfendide em vista ventral. Na maioria
dos anuros o esfenotimoide origina-se como dois elementos que fusionam medialmente para

formar um dnico osso (Trueb, 1973).
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10 — Grau de ossificagdo anterior do esfenotimoide

0: Néo incorpora o septo nasal.
1: Incorpora somente a base do septo nasal.
2: Incorpora pelo menos a metade do comprimento do septo nasal.

Carater ordenado
11 — Natureza da crista supraorbital

A crista supraorbital é uma ramificacao cartilaginosa do esfenotiméide que se origina
da porcéo anterodorsal da orbita, onde o esfenotimoide e o planum anterorbitale se unem. O
fato desta estrutura estar livre do esfenotimoéide estd (ou pode estar ) associado ao processo de

ossificacéo anterolateral do osso.

0: Livre do esfenotimoéide. Separada por uma porg¢do ndo condrificada.
1: Continua ao esfenotimoide através de uma porc¢éo condrificada.

12 — Comprimento da crista supraorbital

Em dois exemplares de Pseudis minuta (MCP3369 e JF1179) a crista supraorbital
estava ausente, no entanto em um individuo (Pseudis minuta MACN 40042) estava presente e
se apresentava extremamente curta. Segundo Da Silva (1998, ndo publicado), apesar deste
elemento ndo ser restrito somente aos hilideos, quando presente nestes pode se apresentar
curta e simples (género Sphaenorhynchus obs. pessoal) ou extensa e distalmente expandida
(Xenohyla truncata obs. pessoal). Neste trabalho considerei como informativo o comprimento
da crista supraorbital, e para codifica-lo utilizei como referéncia o comprimento do menor

diametro orbital, ou seja, 0 comprimento do eixo paralelo ao eixo axial do corpo.

0: Extremamente curta. Pequena projecao.
1: Curta, quase alcanca ou alcanca 1/3 do menor diametro orbital.
2: Moderadamente longa, alcanga %2 do menor didmetro orbital.

3: Longa, alcanca 2/3 do menor diametro orbital.
Carater ordenado
Arcada Maxilar

A arcada maxilar é composta de trés pares de 0ssos intramembranosos: premaxila,

maxila e quadradojugal. Todos os hilideos retem a premaxila e maxila. No entanto, o
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quadradojugal pode estar ausente (e.g., Agalychnis medinae) ou bastante reduzido em alguns
hilideos (e.g., Dendropsophus). As premaxilas suportam os processos alares que se projetam
dorsalmente. S&o basicamente processos verticais, nos quais as cartilagens prenasal superior e
inferior da capsula olfatéria repousam. Os processos variam no seu comprimento, formato e
no angulo de orientagdo. A maioria dos caracteres, aqui escoreados, representam variagdes

relativas ao desenvolvimento, forma e relacionamento entre estes 0Ssos.

13 — Altura méxima da pars facialis da maxila

Dentre as sinapomorfias sugeridas por Duellman e Wiens (1992) para
Sphaenorhynchus esté a redugéo da pars facialis da maxila. Resulta dificil codificar a reducéo
per se deste elemento, devido a variagdes em relacdo ao formato e as extensdes posterior e
anterior que, em todo caso, podem tratar-se de outros caracteres. H4 uma pequena dificuldade
de relacionar a altura da pars facialis com algum ponto de referéncia, como as cartilagens
nasais, pois algumas espécies apresentam o focinho mais achatado, impedindo a comparacao.
Assim, eu codifiquei este carater com base na altura da pars dentalis que, neste contexto, me
pareceu constante. Embora S. pauloalvini tenha compartilhado o mesmo estado com alguns
grupos externos (e.g., Xenohyla truncata, Scinax perpusillus), de maneira grosseira, pareceu
que a altura da sua pars facialis era intermediéria entre os demais Sphaenorhynchus e todos o0s
grupos externos. Entdo, até que se possua uma codificacdo que permita capturar esta variacao
eu fiquei com esta que parece definir bem o que ocorre com a altura da pars facialis. No
entanto, de modo geral, e talvez de acordo com o proposto por Duellman e Wiens (1992),
exceto por S. pauloalvini (ndo examinado por Duellman e Wiens, 1992), os Sphaenorhynchus
examinados apresentaram a pars facialis como uma lamina mais delgada e com as extensdes

posterior e anterior mais reduzidas se comparadas com 0s grupos externos e S. pauloalvini.

0: Altura da pars facialis correspondendo de 1x - 1.2 x a altura da pars dentalis da
maxila.

1: Altura da pars facialis correspondendo a aproximadamente 2x a altura da pars dentalis
da maxila. Medida que corresponde a aproximadamente metade da distancia entre a
maxila e a cartilagem lingularis.

2: Altura da pars facialis correspondendo a aproximadamente 3x a altura da pars dentalis
da maxila. Distancia que quase alcanca ou alcanca a cartilagem lingurais.

Caréter ordenado
14 — Extensdo posterior da maxila (Modificado de Duellman e Wiens, 1992) (Figura 4,

apéndice 1)
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Os estados foram definidos de acordo com a relagdo entre (1) o comprimento da
maxila e (2) a distancia da ponta ta maxila até o ponto de articulacdo do ramo ventral do
esquamosal com o quadradojugal, a qual chamei de distancia “X” para facilitar o

entendimento.

Usar as bordas do timpano como referéncia pode ser complicado, por também
depender do angulo do ramo ventral do esquamosal que pode deslocar o timpano para frente,
como também do formato do timpano. Eu observei variagdes relacionadas ao formato e
angulo do ramo ventral do esquamosal entre as espécies que analisei. Como também em
relacdo ao formato do timpano. Possiveis caracteres futuramente. No entanto, esclareco que
na descricdo dos estados eu usei as bordas do timpano apenas como uma referéncia, que se
mostrou eficiente para a visualiza¢do dos estados.

O estado 14.0 corresponde a uma sinapomorfia proposta para Sphaenorhynchus por
Duellman e Wiens (1992), que sugeriram que 0 processo pds-orbital da maxila é reduzido.
Nas espécies de Sphaenorhynchus aqui examinadas, exceto por S. pauloalvini, ha realmente

uma reducéo posterior significativa da maxila em relagdo aos grupos externos.

Uma informacgdo pertinente é que nos Sphaenorhynchus observados ha um contato
minimo entre a maxila e o ramo anterior do pterig6ide, aparentemente originado pela reducdo
da maxila e ndo do ramo anterior do pterig6ide, quando se comparado aos grupos externos e

S. pauloalvini.

Nos Sphaenorhynchus (exceto S. pauloalvini) a maxila ndo esta em contato com o
quadradojugal por uma extrema redugdo da sua por¢do posterior. Enquanto que em S.
pauloalvini, S. carneus e nas espécies de Dendropsophus observadas, além da reducdo da
porcdo posterior (14.1) ha também a reducdo anterior do quadradojugal (carater 23) que

contribui para a ndo articulagdo da maxila com o quadradojugal.

0: Maxila com tamanho de aproximadamente 1/2 da distancia X. Maxila quase alcanca ou
alcanca a metade da Orbita.

1: Maxila com tamanho de aproximadamente 2/3 da distancia X. Maxila ultrapassa a
metade da érbita, mas ndo alcanca a borda anterior do timpano.

2: Maxila com tamanho de aproximadamente de 5/6 da distancia X. Maxila alcanca ou
ultrapassa a borda anterior do timpano.

3: Maxila com tamanho maior que 5/6 da distancia X. Maxila quase alcanca a borda
posterior do timpano, mas ndo toca a articulacdo do quadradojugal com o esquamosal.

Carater ordenado
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15 — Dentes maxilares e premaxilares

A auséncia de dentes maxilares pode estar correlacionada a microfagia (\Vences et al.,
1998), mas frequentemente ndo €, como em muitos bufonideos (Scott, 2005). A auséncia de
dentes em alguns grupos também pode ser associada a processos heterocrénicos que implicam
uma baixa taxa de desenvolvimento concomitante com a reducdo do tamanho e a interrupgéo
dos altimos passos na diferenciacdo dos 0ssos craniais de origem dérmica (Trueb, 1993). No
entanto, esta interpretacdo ndo pode ser generalizada jA que existem formas edentadas
hiperossificadas (e.g., Brachycephalide e Bufonidae) (Fabrezi, 2001).

Em Sphaenorhynchus carneus, S. dorisae e S. planicola os dentes maxilares e
premaxilares estdo ausentes. As demais espécies analisadas apresentavam maxila e premaxila

com dentes.

0: Ausente. Maxila e premaxila edentadas
1: Presente

16 — Estrutura dos dentes maxilares e premaxilares

A ontogenia da denticdo implica pelo menos duas geracdes de dentes: (1) uma
primeira geracdo que ndo exibe a condicdo pedicelada, caracterizada por processos de
calcificacdo que se iniciam no &pice do gérmen dental, se estendem até a base e finalmente
fixam o dente na maxila ou premaxila e (2) uma segunda geracdo (e as que sucedem),
correspondendo a condigdo pedicelada, na que cada gérmen dental apresenta dois centros de
calcificagdo que progridem independentemente (pedicelo basal e coroa distal) e se mantém
separados por uma zona de debilidade ndo calcificada (Frabrezi, 2001)

Fabrezi (2001) ainda cita que uma caracteristica chamativa de alguns adultos de
espécies de pequeno tamanho (e.g., Phrynobatrachus sulfureogularis) é a auséncia da
condicgdo pedicelada que pode ser interpretada pela hipotese de um desenvolvimento lento ou
incompleto da denticdo com o aparecimento tardio ou auséncia de dentes de segunda geracao.
Sugere ainda que a analise de heterocronia no desenvolvimento da denticdo é um tema
interessante e que é pouco conhecido e de qual se necessita maior informacao, pois o aspecto
da variacdo interespecifica pode estar relacionado com o tempo relativo ou tamanho no qual

aparece a condi¢do pedicelada nos espécimes postmetamdrficos

Nas espécies de Sphaenorhynchus, exceto por S. lacteus e S. pauloalvini, foi

observada a presenca concomitante de dentes pedicelados e ndo pedicelados no mesmo
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exemplar. Talvez o que esteja ocorrendo com 0 género seja uma mescla de geragOes de

dentes, sequindo Fabrezi (2001).

0: Pedicelados

1: Coexisténcia de dentes pedicelados e ndo pedicelados
17 — Porcentagem da maxila edentada

Em uma visdo geral dos dentes em Sphaenorhynchus vé-se intuitivamente que ha um
menor nimero de dentes maxilares se comparado aos grupos externos. No entanto, contar o
namero de dentes ou definir a extensdo dos dentes em fungdo da extensdo da maxila tornou-se
uma tarefa subjetiva, pois em Sphaenorhynchus hd uma reducéo posterior da maxila que faz
com que a extensdo dos dentes seja dependente da extensdo da maxila. Outra observagéo
relacionada é que a pouca presenca de dentes de substituicdo, associada a poucos gérmens de
dentigdo, e uma baixa fixacao dos dentes a pars dentalis da maxila pode sugerir que os dentes
maxilares em Sphaenorhynchus sdo perdidos e/ou ndo sdo substituidos ou ha uma baixa taxa
de substituigdo, dificultando também a precisdo do nimero ou extensdo dos dentes sobre a
maxila. Esta mesma observacdo € aplicada aos dentes premaxilares (carater 22).
Exemplificando isto, em um S. lacteus (TG 2546, adulto) foi observado um grande gap entre
0 penultimo e dltimo dente maxilar, indicando que possivelmente os dentes foram perdidos ou
ndo substituidos neste espago, impossibilitando, por sua vez, a contagem e colocando em
duvida a extensdo da maxila que verdadeiramente possui dentes. Na tentativa de testar
objetivamente a variagéo, eu codifiquei estritamente a porcentagem da maxila que ndo possui
dentes, pois se mostrou independente da sua extenséo posterior e a0 mesmo tempo abrange a

variacdo relativa aos dentes sobre a pars dentalis da maxila.

Izecksohn (1998) sugeriu que Xenohyla truncata compartilnava com Sphaenorhynchus
0 numero reduzido de dentes na maxila. De acordo com as minhas analises,

Sphaenorhynchus, exceto S. pauloalvini, e Xenohyla compartilharam o estado 17.2.

0: Toda a maxila possui dentes

1: A maxila ndo possui dentes entre 10.2 % e 11,5% de seu comprimento
2: A maxila ndo possui dentes entre 14 % e 25% de seu comprimento

3: A maxila ndo possui dentes entre 35 % e 40% de seu comprimento

4 A maxila ndo possui dentes em aproximadamente 50% de seu comprimento.

Carater ordenado
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18 — Relacéo entre maxila e premaxila

Lateralmente cada premaxila é sobreposta pela maxila. Neste carater foi observado o
nivel de sobreposicéo entre maxila e premaxila. No estado 18.0 quando estes elementos estéo
separados, aparentemente a pars palatina da premaxila esta reduzida, resultando na néo
sobreposicao entre estes elementos. Como ponto de referéncia para esta observagdo, a maxila
nas espécies que compartilharam este estado (18.0) ultrapassa a crista subnasalis, assim como

nas espécies que compartilharam os demais estados.

0: Livres, ndo ha sobreposicéo entre maxila e premaxila.

1: Maxila levemente sobrepondo a premaxila. Sobreposicdo lateral entre maxila e
premaxila minima, maxila pessimamente cobre a pars dentalis da premaxila.

2: Maxila sobrepondo lateralmente a premaxila.
Carater ordenado
19 — Largura da base do processo alar da premaxila

Duellman e Wiens (1992) sugeriram que a reducdo do processo alar da premaxila é
uma sinapomorfia para Sphaenorhynchus. De fato, o processo alar da premaxila nestas
espécies apresenta-se bastante afilado se comparado a Dendropsophus, Scinax e Scarthyla.
Porém esta reducdo afirmada por eles parece ser dependente de mais de um carater. Outras
variagdes que poderiam ser codificadas s&o, e.g., 0 formato do corpo do processo alar, bem
como o grau de contato entre a por¢do do processo alar e a cartilagem prenasal superior. Neste

carater, eu apenas codifiquei a largura da base do processo alar em relagéo a pars dentalis.

0: Processo alar da premaxila estreito, base ocupando cerca de 1/3 da pars dentalis.

1: Processo alar da premaxila moderadamente largo, base ocupando cerca de Y2 da pars
dentalis.

2: Processo alar da premaxila largo, base ocupando cerca de 2/3 da pars dentalis.
Carater ordenado
20 — Orientacéo da premaxila (Duellman e Wiens, 1992)

Duellman e Wiens (1992) sugeriram que o processo alar da premaxila orientado
anteriormente era um estado compartilhado por Scinax, Scarthyla e Sphaenorhynchus. Aqui
este estado foi definido em funcdo da premaxila. Uma observacéo interessante é que todos 0s

Sphaenorhynchus observados possuiram, em algum grau, a premaxila orientada
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anteriormente. Porém, é perceptivel que em S. caramaschii, S. surdus, S. orophilus e S.
bromelicola, a premaxila estava bastante inclinada anteriormente em relacdo as outras
espécies. O outro extremo da variacdo foi apresentado por S. pauloalvini. Com S. lacteus, S.

dorisae, S. carneus, S. planicola e S. prasinus como intermediarios.

0: Dirigido anteriormente.
1: Dirigido dorsalmente, quase perpendicular a maxila.

21 - Orientacao lateral do processo alar da premaxila (Figura 5, apéndice I )

0: Dirigido lateralmente.
1: Dirigido dorsalmente.
2: Dirigido ao eixo axial corporal.

Carater ndo ordenado
22 — Porcao da pars dentalis da premaxila com dentes

Em Sphaenorhynchus, exceto por S. pauloalvini e S. prasinus, quando os dentes
estavam presentes se apresentaram separados entre si, ou seja, um gap entre eles foi
observado e consequentemente houve uma reducdo do nimero de dentes. Eu verifiquei uma
variacdo na amplitude deste gap, com S lacteus apresentando um gap mais estreito e S.
palustris, no outro extremo, com um gap bastante amplo. Variando, portanto, 0 nimero per se
de dentes presentes. O que me faz sugerir que uma série maior de exemplares seja necessaria
para constatar o nivel de variacdo intra e interespecifica. E por sua vez, confirmar ou retificar

0 que verifiquei neste estudo.

0: Os dentes presentes estdo distintamente separados entre si, deixando parte da pars
dentalis edentada.

1: Dentes cobrindo toda a extensdo da pars dentalis da premaxila

23 — Grau de extenséo anterior do quadradojugal

Este carater foi codificado com base na relagdo entre (1) o tamanho do quadradojugal
e (2) o comprimento entre o ponto de articulagdo do ramo ventral do esquamosal com o
quadradojugal e a ponta da maxila, medida que chamei de distancia “Y” para facilitar a
descricdo dos estados. Fui capaz de observar que ha uma quase imperceptivel diferenca no
tamanho do quadradojugal de algumas espécies de Sphaenorhynchus (e.g., S. bromelicola, S.

planicola, S. surdus, S. caramaschii e S. pauloalvini) em relacdo as outras (e.g., S. lacteus, S.
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dorisae e S. palustris), com estas Gltimas apresentando-o um pouco mais comprido
anteriormente. Mas, quando foi feito a relagdo entre as medidas citadas acima, estas espécies
compartilharam o mesmo estado, exceto por S. pauloalvini. Anélises posteriores corroboraréo

a minha hipotese ou a retificaréo, dividindo talvez, o estado 23.2 em dois.

Sphaenorhynchus carneus compartilhou com Dendropsophus minutus, D. microps e
D. sanborni um quadradojugal bastante reduzido. Muito semelhante, no formato, a um botéo.
Outros hilideos apresentam o quadradojugal ausente, como Plectrohyla chrysopleura (Wiens
et al., 2005) e Agalychnis medinai (Cannatella, 1980).

0: Extremamente curto. Quadradojugal tem o formato de um botéo.

1. Curto. Quadradojugal correspondendo a aproximadamente 5/6 da distancia Y.
Comprimento que ndo ultrapassa a borda externa do anel timpanico.

2: Longo. Quadradojugal correspondendo de 1/5 a 1/3 da distancia Y. Comprimento que
ultrapassa o anel timpanico.

Carater ordenado

24 - Ossificagdo da porcao articular do quadradojugal (Figura 6, apéndice 1)

Em Sphaenorhynchus foi notado que o quadradojugal aléem da reducdo anterior
observada para S. pauloalvini (23.1) e S. carneus (23.0), apresenta a sua extremidade
posterior, a qual corresponde a sua porcao articular, condrificada. S. pauloalvini mostrou-se
polimérfico para este carater. Quando a porg¢do articular estava ossificada, apresentou-se um
pouco mais reduzida se comparado aos grupos externos, exceto por Dendropsophus minutus
que se assemelhou a S. pauloalvini. E conhecido que alguns individuos de quatro espécies de
Sphaenorhynchus (S. bromelicola, S. palustris, S. botocudo e S. mirim [Bokermann, 1974;
Haddad e Prado, 2005; Caramaschi et al., 2009]) podem conseguir a maturidade sexual
enquanto ainda retém algumas caracteristicas morfolégicas larvais, como uma longa cauda.
Representando um evento heterocrénico, chamado pedomorfose (como foi descrito no urodela
Ambystoma [Reilly et al., 1997]), no qual o desaparecimento de algumas caracteristicas
larvais é desacelerado. Como o quadradojugal é um dos 0ssos que aparecem mais
tardiamente, ao final da metamorfose ou logo depois do término da mesma (Trueb, 1973),
talvez o grau ossificacdo deste 0sso, como também a auséncia ou a presenca reduzida de
outros 0ssos ou de parte deles (e.g., maxila, vimeres, pterigoide) possa estar associada a este

fendmeno. No entanto, esta € uma observacdo bastante superficial, estudos futuros e mais
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detalhados sdo necessarios para avaliar os efeitos da heterocronia neste grupo (ver discussdo

para mais informacoes)

Ademais, foi observado que o quadradojugal ndo estava em contato com 0 ramo
ventral do esquamosal, uma ldmina ndo condrificada separava o quadradojugal do ramo

ventral em todos os Sphaenorhynchus, inclusive em S. pauloalvini,

0: Cartilaginosa.
1: Ossificada.

Esquamosal

Os esquamosais sd80 0ssos intramembranosos pareados, que estdo situados nas
margens posterolaterais do cranio. Estes 0ssos sdo compostos tipicamente por trés ramos: (1)
o ramo ventral, que é perpendicular a maxila e investe no palatoquadrado lateralmente; (2) o
ramo zigomatico, anterodorsal, que é extraordinariamente variavel no seu desenvolvimento.
Usualmente se estende anteroventralmente em direcdo a maxila, formando uma margem
posterior incompleta da orbita e; (3) o ramo Gtico, posterodorsal, que investe ha margem

lateral da crista parética (Trueb, 1993).

25 — Ramo zigoméatico do esquamosal (Figura 8 A, apéndice 1)

Duellman e Wiens (1992) sugeriram como sinapomorfia para Sphaenorhynchus o
ramo zigomatico ausente ou reduzido. Primeiramente, esclareco que o Unico estado por eles
determinado, trata-se de dois caracteres abordados como: auséncia/presenca do ramo
zigomatico do esquamosal (carater 25) e comprimento relativo do ramo zigomatico do
esquamosal (carater 26). A auséncia do ramo zigomatico foi verificada apenas para S. carneus
(figura 8 A, apéndice I). Para Sphaenorhynchus o formato do ramo zigomatico variou
intraespecificamente (afilados, delgados, robustos). No entanto, foi informativo apenas em

relacdo ao comprimento, como posto abaixo.

0: Ausente
1: Presente

26 — Comprimento relativo do ramo zigomatico do esquamosal (Figura 8 B-E, apéndice
)
O comprimento do ramo zigomatico do esquamosal foi definido como uma medida

relacionada a largura minima do ramo ventral do esquamosal. Exceto por S. pauloalvini e S.
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prasinus, 0os Sphaenorhynchus apresentaram o ramo zigomatico bastante reduzido quando

comparado aos grupos externos analisados.

0: Muito Curto. Comprimento do ramo zigomatico correspondendo de 1x a 1.5x a largura
minima do ramo ventral.

1: Curtos. Comprimento do ramo zigomatico correspondendo de 2.2x a 2.4x a largura
minima do ramo ventral.

2: Moderadamente Longos. Comprimento do ramo zigomatico correspondendo de 3.2x a
3.6x a largura minima do ramo ventral.

3: Longos. Comprimento do ramo zigomatico correspondendo de 4.8x a 5.8x a largura
minima do ramo ventral.

Carater ordenado
27 — Ramo otico do esquamosal (Figura 8 A, apéndice 1)

0: Ausente
1: Presente

28 — Formato do ramo 6tico do esquamosal em vista lateral (Figura 8 B-E, apéndice I)

0: Subtriangular ou cuneiforme
1: Quadrangular
2: Retangular

Carater ndo ordenado

29 — Relagdo do ramo otico do esquamosal e a porgdo ossificada da crista pardtica
(Faivovich, 2002) (Figura 7, apéndice I).

A relagdo entre o ramo 6tico e a porcdo ossificada da crista pardtica é de dificil
codificagdo, pois esta influenciada tanto pelo grau de expansdo da placa Otica quanto pelo
grau de ossificacdo da crista parética. Assim, a sobreposi¢do da placa ética com a porcéo
ossificada da crista parotica pode ser resultado de uma placa otica suficientemente expandida,
ou de uma crista parética ossificada lateralmente, ou de ambos os casos. Nos representantes
de Sphaenorhynchus, exceto por S. pauloalvini e S. carneus (ausente), houve um grande gap
entre a placa Otica e a crista paroética ossificada, resultante da combinacdo de uma placa 6tica
bastante reduzida e de uma crista parotica pobremente ossificada. Em S. pauloalvini se
comparado aos outros Sphaenorhynchus observados, houve a presenca do gap. No entanto,
foi perceptivel uma maior expansdo lateral da placa dtica juntamente com uma moderada
ossificacdo da crista parotica. Em alguns grupos externos (e.g., Scinax alter, Dendropsophus

microps) a placa Otica estava quase sobrepondo a porcao ossificada da crista parotica, apesar
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de uma crista pardtica bem ossificada e uma placa Otica expandida. J& em outros grupos
externos (e.g., Pseudis minutus, Scarthyla goinorum e Scinax catharinae) a placa Gtica estava
justaposta ou levemente sobrepondo a porcéo ossificada da crista parotica. Conservadamente,
defini dois estados: um, gap amplo resultante tanto de uma placa Gtica bastante reduzida e de
uma crista pardtica pobremente ossificada (29.0) e; dois, gap estreito entre a placa Otica e
porcdo ossificada da crista parotica ou a placa Otica justaposta ou levemente sobrepondo a
porcao ossificada da crista par6tica (29.1). No estado 29.1, houve um continuo que vai de um
gap bastante estreito, que estd quase justaposto, até a uma leve sobreposi¢do. Futuramente,
este estado pode ser reavaliado ou corroborado. Todavia, mantive esta codificagdo por estes
estados captarem os extremos da variagdo. Faivovich (2002), ao definir o carater 4 (ver
carater 4, pag. 378), comentou que hd uma variagdo continua que vai de um gap amplo a uma
larga sobreposicdo entre a placa otica e a por¢édo ossificada da crista parotica. Deixo claro, que
ndo tenho como comprovar que o gap amplo que defini aqui se assemelhe ao visto por este
autor. Pois, as espécies de Scinax que observei apresentaram-se o estado 29.1. Entdo, é
possivel que algumas Scinax possam compartilhar o estado 29.0 com Sphaenorhynchus, de
acordo com o definido aqui. S. pauloalvini parece tomar uma posic¢ao intermediaria entre 0s
estados 29.0 e 29.1, mas ndo foi possivel definir objetivamente, sendo considerado mais
similar ao estado 29.0. Ressalto que em algumas espécies de Scinax (ver Faivovich, 2002)
existe uma larga sobreposicdo entre a placa Otica e a por¢do ossificada da crista parética
devido principalmente a uma placa Gtica expandida e um crista parética menos ossificada.
Outra observacgdo pertinente que pode ser usada futuramente é que em Scarthyla goinorum
(TG 2475), Scinax catharinae (MCP3427), S. alter (MCP1670) e S. perpusillus (MNRJ
49645) o ramo Otico se estendeu posteriormente alcancando a margem posterior da crista

pardtica.

0: Gap amplo entre a placa otica e a porgdo ossificada da crista parética tanto pela
reducdo da placa 6tica quanto pela pouca ossificacdo da crista parética

1: Entre a placa 6tica e a por¢do ossificada da crista parética ha um gap bastante estreito
ou a placa otica levemente sobrepBe a porcéo ossificada da crista parotica. Ambos,
devido tanto uma a placa ética mais desenvolvida quanto a uma crista parética mais
ossificada que no estado anterior.

Pterigoide

Os pterigides sdo 0ssos palatais de origem intramembranosa. Esses 0ssos tém trés

ramos: anterior, posterior e medial, dispostos em formato de Y invertida ( —). A variacio no
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pterigéide envolve principalmente a presenca e a extensdo do desenvolvimento dos ramos
anterior e medial (Trueb, 1993).

30 - Orientacéo da porcao médio distal do ramo medial do pterigoide (Figura 9, apéndice
)

H4 distintos graus de contato entre o ramo medial do pterig6ide e o processo basal. Na
maioria dos Dendropsophus analisados o ramo medial estava cobrindo em sua maior parte a
face anterior do processo basal. Ja nos Sphaenorhynchus, exceto S. pauloalvini, 0 ramo
medial estava cobrindo somente a face ventral do processo basal, assim como em D. elegans.
Em S. pauloalvini e Scinax alter, e.g., 0 ramo medial estava cobrindo tanto a face anterior
como a face ventral do processo basal. Devido a dificuldade em discretizar esta relagdo,
decidi codificar apenas a orientacdo da por¢do médio distal do ramo medial do pterigdide que
variou informativamente em dois estados, como colocado abaixo. Outra caracteristica
relevante em relacdo ao ramo medial do pterigdide € o seu comprimento, que futuramente
pode se tornar um carater, pois consegui observar uma variagdo no comprimento
relacionando-o ao processo basal e a capsula 6tica. Em que nos Sphaenorhynchus, exceto por
S. palustris, o ramo medial ndo cobria completamente o processo basal, caracteristica
apresentada também por, e.g., Xenohyla truncata e Scarthyla goinorum. Sendo o outro
extremo da variacdo apresentado por Phyllodytes luteolus que apresentou o ramo medial
tocando a cépsula Otica. Itermediario a estes possiveis estados, S. palustris apresentou-o

cobrindo completamente o processo basal, mas ndo tocando a capsula ética.

0: Direcionada posteromedialmente.

1: Direcionada posteriormente.
31 - Comprimento do ramo posterior do pterigdide (Figura 9, apéndice I)

Dentre as sinapomorfias sugeridas por Duellman e Wiens (1992) para
Sphaenorhynchus estava a auséncia do ramo posterior do pterigbide. No entanto, nos
exemplares observados, o ramo posterior sempre esteve presente, apesar da sua extrema
reducdo. Caracteristica que leva o ramo posterior do pterigoide a ndo ter contato com o
esquamosal. A variacdo informativa foi detectada em relagdo ao comprimento do ramo
posterior. Em S. pauloalvini este elemento se encontrou mais comprido se comparado aos
outros Sphaenorhynchus. Os terminais Dendropsophus sanborni e D. elegans apresentaram o
estado intermediario (31.1) entre S. pauloalvini (31.2) e os demais Sphaenorhynchus (31.0).

Uma variagdo intraespecifica relacionada ao comprimento do ramo posterior foi observada em
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trés exemplares de S. prasinus e S. lacteus e dois de S. dorisae. Sendo 0s extremos
apresentados por S. dorisae (menos desenvolvido) e S. palustris (mais desenvolvido) (figuras
9 C e A, apéndice 1). Em S. caramaschii (CFBH 6937) o comprimento dos ramos posteriores

divergiu em cada 0sso do cranio. Nos estados aqui definidos ndo houve sobreposicéo.

0: Extremamente reduzido.

1: Curto. Comprimento alcancando aproximadamente a metade da distancia entre o ponto
de origem do ramo posterior e a porcao distal do quadrado.

2: Moderadamente longo. Comprimento alcangando um pouco mais que ¥ da distancia
entre o ponto de origem do ramo posterior e a porcéo distal do quadrado.

3: Longo. Comprimento alcangando a porgéo distal do quadrado.

Carater ordenado
VVomeres

Os vOmeres sdo 0ssos palatais de origem intramembranosa. Esses 0ssos sdo pareados e
possuem trés ramos: ramo anterior e ramos pre e pos-coanal, além de suportar um processo
dentigero posteromedial com dentes. H& consideravel variagdo (particularmente entre
Neobatrachios) no tamanho do vomer, no desenvolvimento dos seus ramos e na presenca e
padrdo da denti¢do. A reducdo vomeriana (exceto em pipideos) usualmente envolve: 1) perda
do processo dentigero; 2) reducéo ou perda do ramo pds-coanal; 3) reducdo ou perda do ramo

pré-coanal e; 4) perda do ramo anterior, seguindo esta ordem (Trueb, 1973).

Em Sphaenorhynchus foi observada uma reducdo gradual das margens internas dos
vomeres em relagdo as espécies de Scinax, culminando em uma separacédo total do corpo do
vomer do processo dentigero, observado em S. prasinus (MZUESC 6861) e S. dorisae (ZUEC
11096). Salientando que no mesmo exemplar de S. prasinus (MZUEC 6861) o processo
dentigero estava separado do vomer (35.0) e contiguo através do processo peduncular
constrito (35.1), j& em S. planicola (MNRJ 54808) o processo dentigero estava continuo
(35.2) e contiguo atraveés do processo peduncular constrito (35.1), 0 que me faz sugerir que
pode haver uma tendéncia a extrema reducdo do processo peduncular dentro de
Sphaenorhynchus. Talvez, quando mais exemplares forem analisados ocorram polimorfismos
em mais espécies. Foi observado desde a auséncia do processo dentigero, em S. carneus, até a
extrema reducdo do mesmo em S. dorisae. Devido a essas caracteristicas observadas, resulta
dificil ou inapropriado codificar o nimero de dentes do processo dentigero, ja que a reducédo

do mesmo pode implicar na reducdo do numero de dentes, tornando-se caracteristicas
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dependentes uma da outra. No entanto, a extrema reducéo do processo dentigero ndo implica
na auséncia de dentes, pois em S. dorisae (ZUEC 11096) foram observados dentes, apesar da
extrema reducdo deste elemento. A presenca de um pedunculo 6sseo foi verificada em todas
as espécies de Sphaenorhynchus, exceto por S. carneus e S. dorisae (figura 10 B, apéndice I).
Eu ndo codifiquei a presenca desta estrutura, e sim o relacionamento do processo dentigero
com o corpo do vOmer (carater 35) que pareceu captar uma variagdo mais precisa do que
estava acontecendo com 0s vomeres.

Em todos os exemplares de Sphaenorhynchus analisados ndo houve contato entre os
vOmeres e a premaxila ou maxila. Os processos dentigeros somente estdo ausentes em S.
carneus. Nos Sphaenorhynchus em que esta estrutura estava presente (exceto S. pauloalvini, e
S. dorisae), a mesma se apresentou “menos desenvolvida” se comparada aos grupos externos,
com S. planicola apresentando-a bastante reduzida em relacdo aos demais Sphaenorhynchus.
Talvez, se trate de um caréter: “desenvolvimento do processo dentigero”. Mas, por enquanto,

ndo consegui discretizar esta caracteristica objetivamente.

32 — Processo dentigero do vomer

A auséncia do processo dentigero foi verificada somente para Sphaenorhynchus
carneus. Dentro dos grupos externos, Dendropsophus sanborni (MCP 4321) se apresentou
polimérfico para este carater. Neste individuo, o processo dentigero, quando presente, estava

extremamente reduzido. Muito semelhante ao observado para Sphaenorhynchus dorisae.

0: Ausente
1: Presente

33 — Desenvolvimento do processo dentigero do vémer (Figura 10 e 11 A, apéndice I)
0: Processo dentigero extremamente reduzido.
1: Processo dentigero diferenciado contendo mais que 3 dentes.

34 — Posic¢éo do processo dentigero em relacéo as coanas (Figura 10, apéndice 1)

0: Localizado entre os processos pré e pos-coanal.

1: Localizado medialmente ao processo pré-coanal, ao nivel da parede lateral externa da
Orbita.

2: Localizado posteriormente ao processo pré-coanal, ao nivel da parede lateral interna da
orbita.

Carater ndo ordenado
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35 — Relacionamento do processo dentigero com o corpo do vomer (Figura 10, apéndice
)
0: Processo dentigero separado do corpo principal do vémer.

1: Processo dentigero contiguo ao corpo principal do vOmer através de uma constricao do
processo peduncular.

2: Processo dentigero continuo ao corpo principal do vomer.
Carater ordenado
36 — Relacionamento medial entre os processos dentigeros

0: Processos dentigeros separados medialmente.
1: Processos dentigeros justapostos medialmente.

37 — Dentes vomerianos

Em Sphaenorhynchus os dentes vomerianos estavam ausentes em S. carneus e S.
dorisae. Para S. carneus eu considerei este carater como inaplicavel, pois esta espécie ndo
possui processo dentigero. No entanto, Scott (2005) aponta que a presenca do processo
dentigero do vbmer é independente da presenca de dentes vomerianos. S. dorisae €
polimorfico para este carater. JA que apesar de possuir um processo dentigero bastante
reduzido, em um individuo analisado (S. dorisae ZUEC 11096) os dentes estavam presentes
(figura 11 A, apéndice I).

0: Ausente
1: Presente

38 — Estrutura dos dentes vomerianos

0: Néo pedicelados
1: Pedicelados

39 — Relacéo entre as margens mediais do vomer

H& muita variagdo na porcdo medial dos vémeres, mas 0 que estd codificado € a
variacdo definida enquanto relagdo entre os eixos internos. Tomando como referéncia o plano
medial (septo nasal) foi quantificada quao as margens mediais dos vémeres distam entre si a

partir do plano medial.

0: Distam entre si aproximadamente 20° (Dirigido a premaxila).
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1: Distam entre si aproximadamente 45° (Dirigido ao ponto de unido entre premaxila e
maxila).

2: Distam entre si em um angulo superior a 45° (Dirigido a maxila)
Carater ndo ordenado

40 — Disposicdo dos dentes vomerianos sobre o processo dentigero (Figura 11, apéndice

)
No estado 40.0 foi observado que os dentes dispostos irregularmente em
Sphaenorhynchus, exceto por S. dorisae, estdo associados a um processo dentigero bastante

volumoso se comparado ao visto no estado 40.1.

0: Dispostos irregularmente.

1: Dispostos em uma fileira continua.
Palatinos

Os palatinos sdo o0ssos pareados subjacentes ao planum antorbitale que usualmente

articulam com a maxila e esfenotimaide e sdo desprovidos de dentes.

41 - Palatinos

Duellman e Wiens (1992) sugeriram como sinapomorfia para Sphaenorhynchus a
auséncia ou redugdo dos palatinos. Mas, ndo descrevem objetivamente 0 que seria esta
reducéo dos palatinos. Em acordo com Duellman e Wiens (1992), foi constatada a auséncia de
palatinos nos exemplares de S. carneus observados. S. dorisae se apresentou polimorfico para
este carater, com o exemplar TG 2835 ndo apresentando estes 0ssos e 0 ZUEC 11096
apresentando-os reduzidos a pequenos filetes ossificados. Barg (2003, ndo publicado) mostrou
na figura 18 (pag. 59) a presenca de palatinos em S. carneus (KU 183709), que se
apresentaram semelhantes ao observados por mim para S. dorisae (ZUEC 11096).
Considerando a observacdo de Barg (2003, ndo publicado), S. carneus também seria
polimoérfico para este carater, o que pode sugerir que o polimorfismo relacionado a este
carater seja um fato comum para o género. Além de varia¢Ges relacionadas ao comprimento
codificadas no carater 42, foram observadas variagdes no formato e na largura dos palatinos
em Sphaenorhynchus. Talvez, estas trés caracteristicas (comprimento, formato e largura)
possam representar a dita reducdo dos palatinos sugerida por Duellman e Wiens (1992). No

entanto, aqui foi codificado objetivamente somente o comprimento dos palatinos (carater 42).
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0: Ausentes
1: Presente

42 — Comprimento relativo dos palatinos

0: Palatinos reduzidos a um pequeno filete ossificado.
1: Palatinos cobrindo somente % do planum anterorbitale.
2: Palatinos cobrindo a margem anterior ventral da oOrbita.

3: Palatinos se estendendo medialmente e alcancando a porcdo lateral do esfenotimoide
(alcangando o forame orbitonasal).

4: Palatinos se estendendo medialmente e alcangando a porgdo neurocranial.
Carater ordenado

Parasfendide

O parasfendide é um o0sso Unico e medial que estad por baixo da cartilagem da
superficie ventral da caixa craniana. Em todos os anuros, exceto em pipoides, o parasfendide
suporta 0s processos alares posterolaterais que sdo subjacentes a por¢do anterior da capsula

Otica, desta forma este 0sso na maioria dos anuros tem formato de “T”.

43 — Comprimento relativo do processo cultriforme

O comprimento do processo cultriforme do parasfendide foi medido utilizando como
ponto de referéncia o forame orbitonasal. Cada forame orbitonasal forma uma passagem para
um dos ramos do nervo trigeminal dentro da cavidade nasal, furando a parede lateral do

esfenotimoide no ponto de inflexdo da margem anteromedial da orbita (Trueb, 1970).

0: Final anterior do processo cultriforme ao nivel do forame orbitonasal.

1: Final anterior do processo cultriforme posterior ao forame orbitonasal.
44 — Porcentagem de margens paralelas do processo cultriforme

Somente em Sphaenorhynchus bromelicola (MZUSP 101518) as margens do processo

cultriforme apresentaram-se paralelas. Nao houve sobreposicéo entre os estados.

0: Margens do processo cultriforme paralelas.

1: Margens do processo cultriforme paralelas em 75% a 90% do comprimento total do
processo.

2: Margens do processo cultriforme paralelas em aproximadamente ou 70% do
comprimento total do processo.
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3: Margens do processo cultriforme paralelas em 55% a 60% do comprimento total do
processo.

Carater ordenado
45 — Formato da porc¢éo anterior do processo cultriforme

0: Triangular

1: Redondo

2: Escavado ou esculpido
3:Truncado

Carater ndo ordenado
46 —Comprimento relativo do processo posteromedial do parasfendide

0: Processo posteromedial extremamente reduzido, pobremente diferenciado.

1: Processo posteromedial mais curto que a metade da distancia entre a margem
posterior do processo alar e o foramen magnum.

2: Processo posteromedial alcancando a metade da distancia entre a margem posterior
do processo alar e o foramen magnum.

Carater ordenado
47 — Comprimento relativo dos processos alares do parasfendide

Eu codifiquei o comprimento dos processos alares utilizando como ponto de referéncia
a fossa condildide. Esta fossa esta situada lateralmente a cada céndilo occipital, e um grande
forame jugular, o qual abriga os nervos vagus e glossofaringeal, esta localizado dentro da
fossa condildide e se abre através da parede medial posterior ao forame perilinfatico superior.
Um grande forame perilinfatico inferior penetra na parede posterior da capsula ética lateral ao

forame jugular (Maglia et al., 2007).

0: Extremamente curtos. Nao alcancam a fossa condiléide.
1: Curtos. Ao nivel da fossa condiloide.
2: Longos. Ultrapassa a fossa condildide.

Carater ordenado

48 — Processo posterolateral da crista parotica

Este processo delgado e cartilaginoso se estende posteriormente da margem

posterolateral da crista pardtica.

0: Ausente
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1: Presente
Aparatus Plectral

O aparatus plectral inclui complexas estruturas condutoras de som, como: annulus
timpanico (anel timpanico sensu Cannatella, 1985; Duellman e Trueb, 1994); operculum
(localizado na porgédo posterior da fenestra ovalis); pars interna plectri que articula com o
operculum; pars media plectri (“stapes” sensu Trueb, 1993, Columela sensu Cannatella,

1985, Hall e Larsen, 1998; pseudocolumela sensu Gaudin, 1969); e pars externa plectri.

49 — Formato do annulus timpanico

0: Anel timpanico raso

1:Anel timpanico profundo e expandido internamente. A superficie medial é
inusualmente concava.

50 — Formato da pars externa plectri

Duellman e Wiens (1992) observaram a pars externa plectri com formato arredondado
como uma sinapomorfia para Sphaenorhynchus. O que corresponde ao estado 50.2 definido
como “completamente expandido”. Em alguns exemplares de S. dorisae foi observado que o
formato da pars externa plectri ndo é necessariamente arredondado, e sim um pouco ovalado.

Entdo, de certa forma, o estado estd melhor definido como foi determinado aqui.

0: Cilindrico

1: Porcdo médio-distal expandida

2: Completamente expandido
Carater ordenado
51 — Relagéo entre pars externa plectri e o annulus timpéanico (Duellman e Wiens, 1992)

(Figura 12 C-E, apéndice I)

Outra sinapomorfia proposta por Duellman e Wiens (1992) para Sphaenorhynchus foi

a pars externa plectri entrando posteriormente ao annulus timpanico. Como demonstrado na
figura 12 E (apéndice 1), a pars externa plectri estd entrando posterodorsalmente ao annulus
timpanico, em vez de dorsalmente como visto nos grupos externos: Dendropsophus, Scinax,
Scarthyla e Phyllodytes (figuras 12 C e D, apéndice I). No entanto, Pseudis minuta e

Xenohyla truncata compartilharam o mesmo estado com Sphaenorhynchus.

0: Pars externa plectri entrando dorsalmente ao annulus timpanico.
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1: Pars externa plectri entrando posterodorsalmente ao annulus timpanico.
52 — Orientacao da pars media plectri em relacéo ao eixo transversal do corpo

Além da variacdo descrita no carater 51, eu notei que, quando observada
posteriormente a pars media plectri se apresentou direcionada ventralmente ou dorsalmente
usando como referéncia o plano transversal do corpo. Este carater se mostrou independente do
anterior. Pois, por exemplo, em Pseudis minuta, apesar da pars externa plectri entrar
posterodorsalmente ao annulus timpanico, a pars media plectri esta orientada dorsalmente em

relacdo ao eixo transversal corporal.

0: Orientado ventralmente
1: Orientado dorsalmente

53 — Expansdo da porcdo distal da pars media plectri (Figura 12 A-B, apéndice I)

Como mostrado na figura 12 E (apéndice 1) a porcdo distal da pars media plectri ndo
esta expandida (53.2), mas a pars externa plectri estd completamente expandida (50.2),
mostrando a independéncia entre estes dois caracteres. Entre outros exemplos, estd
Dendropsophus sanborni que apresentou os estados 50.1 e 53.1 e; Sphaenorhynchus dorisae

com os estados 50.2 e 53.1, confirmando a independéncia dos caracteres.

0: Porcdo distal da pars media plectri expandida. Expansdo equivalente a
aproximadamente 2x a menor largura do corpo da columela.

1: Porc¢éo distal da pars media plectri levemente expandida. Expansdo de 1.2x a 1.3x a
menor largura do corpo da columela.

2: Porcéo distal da pars media plectri ndo expandida. Por¢éo distal cilindrica com largura
aproximadamente igual ou igual a largura do corpo principal da columela.

Carater ordenado

54 — Relacdo entre pars interna plectri e o operculum (Figura 12 A-B, apéndice I)

0: Pars interna plectri cobrindo a porgéo dorsal do operculum.

1: Pars interna plectri cobrindo somente um pequeno espaco livre entre o operculum e a
margem da fenestra oval. Regido equivalente a por¢do médio lateral do operculum.

55 — Porgéo proximal da pars media plectri (Figura 12 A-B, apéndice 1)

Em Sphaenorhynchus, aparentemente, desapareceu uma parte da placa basal da pars
media plectri deixando um espago entre a sua porcéo basal (por¢cdo proximal) e o operculum.

Desta forma, a porcdo proximal apresentou somente o processo dorsal, definindo o estado
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55.0: simples. Nos grupos externos esta por¢do apresentou os processos dorsal e ventral que a
deixa com o formato caracteristico de “footplate”. Em S. caramaschii e S. surdus a porcéo
proximal da pars media plectri apresentou um formato diferente dos outros Sphaenorhynchus.
O que aparentemente aconteceu nestas espécies foi uma reducdo maior do processo dorsal que
levou a porcao proximal a apresentar um formato céncavo. O que pode ser confundido com a
presenca do processo ventral. S. pauloalvini se apresentou mais semelhante a Scinax,
Scarthyla e Pseudis. Mas, 0 processo ventral pareceu estar menos desenvolvido. Em S. lacteus
houve uma maior expansdo do processo dorsal se comparado aos outros Sphaenorhynchus.

Entretanto, igualmente ndo possui 0 processo ventral abragando o operculum.

0: Simples
1: Bicapitada

56 — Mineralizacdo da pars interna plectri (Figura 12 A-B, apéndice 1)

0: Completamente mineralizado.
1: Parcialmente mineralizado.

2: Ndo mineralizado.

Carater ordenado
Mandibula

A mandibula em anuros € relativamente simples e formada por dois hemiarcos
mandibulares localizados sobre as margens anterior e lateral do crdnio. A mandibula é
composta por um elemento cartilaginoso: a cartilagem de Meckel e; mais trés pares de

elementos 6sseos: 0ssos mentomekelianos, dentarios e anguloespleniais.

57 — Processo coronoide

0: Ausente
1: Muito reduzido. O processo corondide esta presente como uma projecao baixa.
2: Desenvolvida. O processo corondide esta presente como uma estrutura proeminente.

Carater ordenado

58 — Relacionamento entre anguloespenial e dentario

0: Em contato ou muito adjacentes. Um espago muito pequeno € visivel entre 0s 0ss0s. A
cartilagem de meckel esta coberta pelo anguloespenial.

41



1: Sem contato. Um espago notével é visivel. A cartilagem de meckel est& descoberta

Cartilagens Nasais

As cartilagens nasais e a septomaxila (elemento 6sseo) formam uma armacgdo
estrutural que fornece suporte aos sacos e ductos nasais. Os 0ssos: premaxila, maxila,

vOmeres e nasais dao suporte e protecéo as cartilagens nasais.

59 — Natureza da conexdo entre cartilagem prenasal superior e cartilagem alar

A face convexa anterior da cartilagem alar estava sincondroticalmente fusionada a
cartilagem prenasal em S. carneus e S. pauloalvini, estado compartilhado com 0s grupos
externos. Enquanto que nas demais espécies de Sphaenorhynchus houve uma separagédo
ocasionada por um tecido ndo condrificado. Esta afirmacdo teve como base a ndo coloragéo
do tecido pelo azul de alcian. Sei que isto pode acarretar dividas sobre a natureza do tecido e

que seria necessario realizar um estudo histol6gico para comprovar esta observacao.

0: Separado por um tecido ndo condrificado.
1: Continuo.

60 — Formato da cartilagem alar (Figura 13 A, apéndice I)

0: Retangular. Expandido anteroposteriormente.
1: Quadrada. Tdo expandida anteroposteriormente quanto laterolateralmente.

61 — Ponto de contato da cartilagem prenasal inferior no processo alar da premaxila
(Figura 13 A-B, apéndice 1)

A cartilagem prenasal inferior se estende anteroventralmente da porcdo ventral do
solum nasi para apoiar-se no lado posterior do processo alar da premaxila. Foram observadas
variagcdes tanto em relacdo a sua articulagdo com o solum nasi (carater 62) quanto ao seu

contato com o processo alar da premaxila (carater 61).

0: Apoiando-se na porcédo basal do lado posterior do processo alar da premaxila.

1: Apoiando-se na metade do lado posterior do processo alar da premaxila.

62 — Orientacao da porc¢ao da cartilagem prenasal inferior que articula com o solum nasi

0: Orientada mediolateralmente
1: Orientada lateralmente

63 — Formato da cartilagem prenasal medial (Figura 13 C, apéndice I)
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0: Subcilindrica
1: Subtriangular
2: Triangular expandido
3: Expandido
Carater ndo ordenado

64 — Comprimento da cartilagem prenasal medial
Este caréater foi codificado em relagdo ao processo alar da premaxila.

0: Ao nivel do processo alar da premaxila.
1: Ultrapassando o processo alar da premaxila.

65 — Formato da cartilagem obliqua em vista dorsal (Figura 13 C, apéndice 1)

0: Com uma lamina cartilaginosa que se projeta lateralmente em diregdo a cartilagem
prenasal superior.

1: Lamina cartilaginosa lateral estd mais anterior e menos desenvolvida, dando um
aspecto mais concavo a margem lateral da cartilagem obliqua.

2: Semelhante ao estado anterior, mas anteriormente termina antes do limite anterior da
cartilagem alar e a concavidade apresenta-se mais rasa, quase reta.

Carater nao ordenado

66 — Lamina cartilaginosa que se estende desde o ramo cartilaginoso até a margem
inferior da cartilagem obliqua (Figura 13 A-B, apéndice I)

Esta Iamina estava presente em Sphaenorhynchus caramaschii, S. surdus, S.
orophilus, S. palustris, S. bromelicola, S. lacteus e S. pauloalvini. Estado compartilhado com
as espécies de Dendropsophus analisadas (Dendropsophus minutus, D. elegans, D. sanborni e

D. microps).

0: Ausente
1: Presente

67 — Conexdo entre a lamina nariocoanalis e a parede postnasal (Figura 13 B, apéndice

)
Jurgens (1971) observou que em Spea intermontana (usando Scaphiopus
intermonatanus) a cartilagem obliqua se estende na dire¢do postero-latero-ventral e se une a
lamina inferior enquanto planum terminale. A porcéo posteroventral da lamina cartilaginosa é

continua posteriormente como uma faixa de cartilagem que se fusiona com a regido lateral do
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teto da porgdo mediana perfurada da parede postnasal. Por formar uma ponte entre a lamina
nariocoanal (Jarvik, 1942) e a parede postnasal, limita a fenestra endocoanalis lateralis e ao
mesmo tempo representa a borda ventrolateral da fenestra nasolateralis. Uma condigéo
comparavel existe em larvas de Pelobates (Born, 1876), mas a conexdo € perdida no adulto,

condicdo que em Scaphiopus pode indicar neotenia (Jurgens, 1971).

Da Silva (1998, ndo publicado) usou o nome processo lingularis para designar a
mesma estrutura observada por Jurgens (1971). No entanto, ndo concordei com a sua
nomeacdo e decidindo por seguir Jurgens (1971) determinei o cardter como a conexao da

l&mina nariocoanalis com a parede postnasal (figura 13 B).

0: Lamina nariocoanalis conectada a parede postnasal.
1: Lamina nariocoanalis ndo conectada a parede postnasal.

Complexo Hiolaringeal

O complexo hiolaringeal é formado por duas unidades: os aparatus hidide e laringeal.
O aparatus hidide (ou hiobranquial) estd localizado ventralmente a boca sob o arco
mandibular. Basicamente consiste de um corpo central referido como placa hidide que esta
ligada a superficie ventral da cépsula ética através de um par de processos delgados e
curvados, os hiales (ou cornua), que se originam da porcdo anterolateral da placa. Os hiales
podem possuir processos anteriores sob suas margens anteriores no ponto onde os hiales se
curvam posterodorsalmente. Além dos hiales, a placa hidide possui trés pares de processos
laterais: anterolateral, posterolateral e posteromedial. O aparatus laringeal estd localizado
entre os pulmdes e a cavidade bucal, sendo composto por um par de cartilagens aritendides
que sdo suportadas pelo anel cricdide. Uma corda vocal esta associada a cada cartilagem
aritendide e o anel cricoide forma a base que fornece suporte para os aritendides.
Adicionalmente, associados ao anel cricdide estdo os processos branquial, esofagico e
cardiaco;  localizados  lateralmente,  posteromedialmente e  anteromedialmente,

respectivamente.

68 — Processo anterior do hiale (Figura 14 B, apéndice I)

Duellman e Wiens (1992) atestaram que a presenca do processo anterior do hiale era

um estado compartilhado por Scinax e Scarthyla. No entanto, este processo também estava
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presente em Sphaenorhynchus pauloalvini e em outros grupos externos como Phyllodytes

luteolus, Xenohyla truncata e Pseudis minuta.

0: Ausente

1: Presente
69 — Formato do processo anterior do hiale (Figura 14 B-C, apéndice I)

0: Delgado
1: Ramificado
2: Laminar

Carater ndo ordenado
70 — Formato do processo anterolateral (Figura 14 A-C, apéndice 1)

0: Em formato de lamina delgada
1: Expandido distalmente
2: Néo expandido distalmente

Carater ndo ordenado
71 — Comprimento do processo posterolateral em machos

O comprimento do processo posterolateral foi medido em relagdo ao comprimento
total do processo posteromedial, ou seja, incluindo também a porgdo cartilaginosa. Foi
observado que em Sphaenorhynchus o comprimento do processo posteromedial em fémeas
diferiu do apresentado pelos machos da mesma espécie. Portanto, foram utilizados somente os

machos para codificar este carater.

0: Processo posterolateral curto. De 6x a 6.5x menor que comprimento total do processo
posteromedial.

1: Processo posterolateral moderadamente longo. De 3x a 3.5x menor que 0 comprimento
total do processo posteromedial.

2: Processo posterolateral elongado. De 2x a 2.5x menor que comprimento total do
processo posteromedial.

Carater ordenado

72 — Formato do Sinus Hioglossal (Liem, 1970; Scott, 2005) (Figura 14, apéndice 1)

0: Sinus hioglossal em formato de “U”
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1: Sinus hioglossal em formado de “V”
2: Sinus hioglossal em formato de “O”, quase retangular

3: Sinus hioglossal arredondado. Semelhante ao estado anterior, mas difere por ser mais
arredondado.

Carater ndo ordenado

73 — Hiale (Duellman e Wiens, 1992) (Figura 14, apéndice 1)

Duellman e Wiens (1992) sugeriram que os hiales curvados medialmente caracterizam
uma sinapomorfia para Sphaenorhynchus. Em Sphaenorhynchus, exceto S. pauloalvini e S.
carneus, os hiales se apresentaram fortemente curvados medialmente. Da Silva (1998, ndo
publicado) sugeriu que os hiales estavam sobrepostos nas espécies de Sphaenorhynchus
analisadas por ele. Adicionalmente, eu verifiquei que nas espécies que compartilharam o
estado 73.2 as margens anteriores dos hiales podem estar levemente sobrepostas, tocando-se
ou cruzando-se fortemente, sendo que estas caracteristicas variam inter e
intraespecificamente. No caso de S. carneus, como Da Silva (1998, ndo publicado) verificou
gue os hiales estavam sobrepostos, pode ser que este terminal seja considerado polimorfico
para os estados 73.2 e 73.3 deste carater. No entanto, é preciso examinar mais espécies para se

comprovar esta observagéo.

0: Hiales paralelos.

1: Hiales divergentes.

2: Hiales fortemente curvados medialmente.
3: Hiales levemente curvados medialmente.

Carater ndo ordenado
74 — Altura da placa hiéide (Figura 14 B, apéndice 1)

A altura da placa hidide foi codificada através da relacdo da longitude maxima pela
largura minima da placa hioide. Sphaenorhynchus apresentou a placa hidide com uma altura
menor do que a observada em Scinax e Scarthyla e maior do que em Pseudis. Com S.

planicola apresentando a maior altura da placa hidide dentro de Sphaenorhynchus.

0: Altura correspondendo a aproximadamente 1/6 da largura minima da placa hioide.
1: Altura correspondendo de 1/3 a 2/3 da largura minima da placa hioide.

2: Altura correspondendo de 1x a 1.3x a largura minima da placa hidide.
Carater ordenado

46



75 — Ponto de prendimento do hiale ao cranio

0: Hiale se prendendo ao processo basal.
1: Hiale se prendendo no limite do processo basal e capsula 6tica.
2: Hiale se prendendo somente a capsula otica.

Carater ordenado

Eu optei por usar somente os machos para codificar os caracteres 76-84. Pois, as
laringes dos machos sdo maiores e mais desenvolvidas do que as das fémeas, facilitando a
observacdo e definicdo dos estados. Além de que, as laringes das fémeas disponiveis estavam
pobremente coradas de azul de alcian. No entanto, eu saliento que observagGes mais acuradas
sobre este sistema de caracteres em fémeas sdo necessarias para afirmar diferencas

relacionadas a morfologia da laringe entre os semaforontes.
76 — Processo esofagico em machos (Faivovich, 2002) (Figura 16 A-B, apéndice 1)

0: Ausente
1: Presente

77 — Orientacao do processo esofagico (Figura 16 B, apéndice I)

Outra caracteristica interessante observada em relacdo ao processo esofagico em
Sphaenorhynchus foi o seu comprimento. Por exemplo, S. orophilus e S. pauloalvini
compartilham o estado 77.2. Entretanto, o comprimento desta estrutura é bastante diferente
entre estas especies. Em S. pauloalvini, como demonstrado na figura 16 B (ver apéndice I),
este elemento apresentou-se além de direcionado posteriormente, bastante elongado se

comparado a S. orophilus, o qual neste exemplar estava claramente mais curto.

0: Dirigido ventralmente. O processo esofagico é aproximadamente perpendicular ao eixo
axial da cartilagem do anel cricoide

1. Dirigido dorsalmente. O processo esofagico & perpendicular ao eixo axial da
cartilagem do anel cricoide

2: Dirigido posteriormente. O processo esofagico é paralelo ao eixo axial da cartilagem
do anel cricoide

3: Dirigido obliqguamente. O processo esofégico faz aproximadamente um angulo de 45°
com o eixo axial da cartilagem do anel cricoide

Carater ndo ordenado

78 — Processo cardiaco do cricoide (Faivovich, 2002)
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0: Ndo curvado ventralmente
1: Curvado ventralmente

79 — Formato do processo cardiaco (Faivovich, 2002) (Figura 15, apéndice 1)

Faivovich (2002) foi quem primeiramente codificou o formato do processo cardiaco
para as espécies de Scinax e grupos externos por ele observados. Os estados 79.0, 79.3 e 79.5
correspondem aos estados 13.3, 13.2 e 13.0 originalmente descritos por Faivovich (2002) (ver
carater 13 em Faivovich, 2002, pag. 378). O estado “formato de U”, definido por este autor
para Aplastodiscus perviridis, Smilisca baudini e S. sila, foi observado para Sphaenorhynchus
pauloalvini. O processo cardiaco em formato de “V” foi verificado apenas para Scinax alter.
Nas duas espécies que compartilharam o estado 79.1 (S. lacteus e S. planicola) ocorreu uma
pequena variacdo relacionada a projecdo medial do processo cardiaco, com S. lacteus
apresentando-a mais desenvolvida e S. planicola, no outro extremo da variagdo, como
mostrado nas figuras 15 A-B.

0: Subcilindrico, da mesma largura ou levemente mais delgado que as partes adjacentes .
1: Laminar, com uma projecao medial

2: Laminar, da mesma largura ou levemente mais delgado que as partes adjacentes do
anel.

3 Laminar, mais largo que as partes adjacentes do anel.
4: Formato de “V”
5: Formato de “U”

Carater ndo ordenado

80 — Numero de suportes internos do aritenoide (Faivovich, 2002) (Figura 16 A-C,
apéndice I)

0: Ausente

1: Um medial
2: Trés, um medial e dois nos tergos distais

Carater ordenado

81 — Barra de cartilagem suportando cada ponta das cordas vocais (Figura 16 C,
apéndice I)

Este carater foi definido segundo Trewavas (1993), que observou para Scinax rubra

(usando Hyla rubra) uma curta barra de cartilagem suportando cada ponta das cordas vocais.

48



0: Ausente
1: Presente

82 — Massas fibrosas

0: Nao condrificada
1: Condrificada

83 — Formato das massas fibrosas (Figura 16 D-E, apéndice I)

0: Subtriangular. Localizada medialmente ao eixo axial.

1: Elongada. Localizada paralelamente ao eixo axial, ocupa um pouco menos que a
metade do espaco interno do aritenoide.

84 — Processo cartilaginoso do aritenoide localizado centralmente (Figura 16 C-D,
apéndice I)

Trewavas (1993) observou também para Scinax ruber (usando Hyla rubra) um

processo do aritendide que suporta o frenulum, estrutura presente em machos de

Sphaenorhynchus.

0: Ausente
1: Presente

Observagdo: Os estados dos caracteres 76, 79 e 80 assumidos para Scinax catharinae e S.
fuscovarius foram codificados de acordo com a matriz apresentada por Faivovich (2002) (ver
caracteres 11, 13 e 18, pag.371)

Cintura Peitoral

A cintura peitoral esta localizada posteriormente ao cranio e abraga a coluna vertebral.
Pode ser dividida em duas regides: a regido dorsal (correspondente a supraescdpula-escapula)
a fossa glendide (cavidade para articulagdo dos membros anteriores) e a regido ventral. A
regido ventral € dividida em: &reas prezonal, zonal e postzonal. Na area prezonal encontra-se
0 omosternum, elemento cartilaginoso médioventral. A area zonal é constituida por elementos
cartilaginosos: epicoracoides e procoracoides e; elementos dsseos: claviculas e coracoides. Na
area postzonal, por sua vez, estd o sternum, elemento cartilaginoso Unico que constitui esta

regiao.
85 — Comprimento dos coracdides (Figura 18, apéndice 1)
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Duellman e Wiens (1992) sugeriram como sinapomorfia que os coracOides e as
claviculas de Sphaenorhynchus eram elongadas. Em acordo com estes autores, realmente
nota-se que estes dois elementos se apresentaram em Sphaenorhynchus, exceto por
S.pauloalvini, mais compridos se comparados a maioria dos grupos externos analisados. No
entanto, somente esta observagdo ndo é suficiente para descrever os estados objetivamente.
Entdo, foi utilizada a razdo entre o comprimento dos coracOides e o comprimento rostro-
cloacal (CRC) para definir os estados deste carater e do carater 86. Quando codificado,
Phyllodytes luteolus compartilhou com Sphaenorhynchus (exceto S. pauloalvini) o0s

coracoides elongados.

0: Curtos. Coracoides com comprimento correspondente a 0.10x - 0.14x o CRC.
1: Elongados. Coracdides com comprimento de no minimo 0.17x o CRC.

86 — Comprimento das claviculas (Figura 18, apéndice I)

Da mesma forma que o carater 85, foi utilizada a razdo entre o comprimento das
claviculas e o comprimento rostro-cloacal (CRC) para definir os estados deste caréter.
Phyllodytes luetolus também compartilhnou com Sphaenorhynchus (exceto S. pauloalvini) as

claviculas elongadas.

0: Curtas. Claviculas com comprimento correspondendo a 0.08x - 0.10x o CRC.
1: Elongadas. Claviculas com comprimento de no minimo 0.15x o CRC.

87 — Comprimento das escapulas (Figura 17, apéndice 1)

Em contrapartida aos coracoéides e claviculas elongadas, Sphaenorhynchus, exceto por
S. pauloalvini e S. carneus, apresentaram as escapulas curtas (87.0). Dentro destas espécies de
Sphaenorhynchus que compartilham o estado 87.0, houve um continuo na variagdo, onde S.
lacteus possuia a escapula mais curta e S. planicola a mais longa. O comprimento das
escapulas foi medido em relacdo a altura da porgdo que contacta a supraescapula. Os estados
foram separados por gaps. Xenohyla truncata e Phyllodytes luteolus compartilharam as

escapulas curtas (87.0) com Sphaenorhynchus.

0: Curtas. Escapula com comprimento de 1.15x a 1.4x a altura da porc¢do que contacta a
supraescapula

1: Elongadas. Escapula com comprimento de 1.75x a 2.20x a altura da porcdo que
contacta a supraescapula

88 — Margens anteriores da escapula (Figura 17 A-B, apéndice 1V)
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0: Concavas, com uma constricdo medial
1: Obliquas ao eixo axial do corpo.

89 — Processo anterior da supraescapula (Tyson, 1987)

0: Ausente
1: Presente

90 — Expansao da pars acromialis (Figura 17, apéndice 1)

Xenohyla truncata e Pseudis minuta compartilharam o estado 90.0. Ao contrério das
demais espécies analisadas.

0: Pars acromialis com quase o dobro de expansédo da pars glenoidalis.

1: Pars acromialis igual ou levemente mais expandida que a pars glenoidalis.
91 — Formato da porcao distal do sternum (Figura 18, apéndice 1)

0: Expandida bilobada. Encontra-se dividida medialmente.
1: Expandida simples.

92 — Formato do corpo do sternum (Figura 18, apéndice I)

Em Sphaenorhynchus o corpo do sternum tinha um formato geral de uma espatula,
expandido proximalmente com um ligeiro estreitamento médio distal. S. carneus o apresentou

como um formato mais delgado, no extremo da variagéo (92.0).

0: Estilete, muito delgado
1: Delgado, quase tdo expandido proximalmente quanto médio distalmente.

2: Delgado, mais expandido proximalmente, sofrendo um estreitamento médio distal
brusco.

3: Largo, sua extremidade proximal € mais larga que no estado anterior e o estreitamento
médio distal € mais leve.

4: Largo, como uma expansdo mais ou menos de mesma largura que sua longitude.
Carater ndo ordenado
93 - Porgéo distal do omeosternum (Figura 18, apéndice 1)

0: Nao Expandido
1: Expandido

94 — Comprimento relativo da base do omeosternum em relacéo a sua expanséo distal
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0: Comprimento de 0.3x a 0.6x a largura da expansdo distal.
1: Comprimento de 0.8x a 1.2x a largura da expansdo distal.

Coluna Vertebral

95 — Orientagdo do processo transverso da vértebra pré-sacral 11 (Figura 19, apéndice I)

0: Anteriormente inclinada.
1: Perpendicular ao eixo do corpo.

96 — Comprimento relativo do processo transverso da vértebra pré-sacral 1V
(modificado Duellman e Wiens, 1992) (Figura 19, apéndice 1)

Duellman e Wiens (1992) indicaram o processo transverso da preé-sacral 1V elongado e
orientado posteriormente como uma sinapomorfia para Sphaenorhynchus. Da Silva (1998,
ndo publicado) observou que em Sphaenorhynchus os processos transversos da vértebra pré-
sacral IV tinham formato de “L” e eram levemente arqueados posteriormente e mais longos
que 0s processos das outras vértebras. As observacdes destes autores condizem com as
minhas, exceto por S. pauloalvini que apresentou um estado intermediario entre os demais
Sphaenorhynchus e duas espécies de Scinax (S. catharinae e S. alter). Notei que o formato de
“L” da pré-sacral IV em Sphaenorhynchus, sugerido por Da Silva (1998, ndo publicado), foi
consequéncia da extensdo distal dos processos e de uma mudanca brusca na dire¢do nos
processos, que se tornaram paralelos ao eixo axial do corpo. Decidi, entdo, codificar o
comprimento, que parece ser mais coerente com as minhas observagdes. Um fato interessante
foi que considerei como parte do comprimento, em Sphaenorhynchus, a por¢éo cartilaginosa
dos processos. Pois, constatei que esta por¢do estava ossificada em individuos adultos dentro

da mesma espécie.

0: O extremo distal do processo transverso estd ao nivel da articulagdo da pré-zigapofise
do processo transverso da pré-sacral V

1: O extremo distal do processo transverso esta ao nivel da margem anterior da base do
processo transverso da pre-sacral V.

2: O extremo distal do processo transverso se alinha por detras da margem posterior da
base do processo transverso da pré-sacral V.

Carater ordenado

97 — Orientacdo do processo transverso da véertebra pré-sacral VI (Figura 19, apéndice

)
0: Posteriormente inclinada.
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1: Perpendicular ao eixo corporal.

98 — Orientagdo do processo transverso da vértebra pre-sacral VII (Figura 19, apéndice

)

As espécies, Sphaenorhynchus orophilus, S. surdus e S. caramaschii, além de
compartilharem o estado 98.1 para este carater, apresentaram em comum a extremidade distal
do processo transverso da pré-sacral VII fortemente curvada anteriormente. Obtendo um
angulo de 90° com o seu eixo perpendicular ao eixo axial do corpo. Caracteristica que pode

ser posteriormente codificada.

0: Anteriormente inclinada
1: Aproximadamente perpendicular ao eixo corporal
2: Posteriormente inclinada

Carater ndo ordenado

99 — Contato entre a pré-sacral 1l e 111 (Figura 19, apéndice 1)

Foi observado que em Pseudis minuta, dorsalmente, houve uma extenséo do processo

cartilaginoso na margem posterior da pré-sacral 11 que contacta a pré-sacral I11.

0: Ausente

1: Contato entre a pré-sacral 1l e 11l mediante um processo cartilaginoso
100 — Expanséo da diapofise sacral (Duellman e Wiens, 1992) (Figura 20, apéndice I)

Duellman e Wiens (1992) sugeriram que as diapéfises sacrais estreitas seriam uma
caracteristica compartilhada por Scinax, Scarthyla e Sphaenorhynchus. Esta observacao foi
definida mais quantitativamente por Faivovich (2002) que, da mesma forma que Grant et al.
(2006), determinou a expansédo das diapofises segundo uma relagdo entre a largura da ponta
da diapofise, que na verdade é a largura da cartilagem associada, e a largura da base da
diapofise. Eu optei por usar a descricdo dos estados proposta por Grant et al. (2006).
Deixando claro que, ambos os autores definiram os estados deste carater igualmente, mas o
descreveram distintamente. Faivovich (2002) definiu dois estados, 21.0: “diapofises
expandidas” (razdo entre comprimento maximo/minimo > 6) e; 21.1: “diapdfises redondas”
(razéo entre comprimento maximo/minimo <3.5) (ver carater 21, pag. 380). Eu considerei este
ultimo estado similar ao definido aqui como “diapéfises moderadamente expandidas™ (100.0).
Nas espécies que compartilharam o estado 100.1 as diapofises foram de 3.5x a 5.69x mais

largas na base do que na ponta. Frequentemente as diapofises possuem franjas irregulares de
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cartilagem, as quais ndo foram incluidas nas medigBes. A variacdo ndo foi continua e os

estados foram separados por gaps.

Sphaenorhynchus pauloalvini e S. carneus compartilharam o mesmo estado que as
espécies de Dendropsophus analisadas e Xenohyla truncata. Assim, a observacdo de

Duellman e Wiens (1992) néo se aplicou a todos Sphaenorhynchus.

0: Moderadamente expandida. Diapofises de 1.5x a 3x mais largas na ponta do que na
base.

1: Bastante expandida. Diapofises s@o pelo menos 3.5x mais largas na ponta do que na
base

Cintura Pélvica

A cintura pélvica esta localizada na regido posterior ao tronco e articula com a
vértebra sacral. Sendo composta por trés pares de elementos: ilio, isquio e puabis. Aqui
somente foi codificado o formato dorsal que os ilios adquirem quando suas hastes anteriores

que se articulam com a vértebra sacral divergem uma da outra ao longo do seu comprimento.
101 - Formato do arco iliaco

0: Formato de “U”
1: Formato de “V”

Maos

As maos de Sphaenorhynchus consistiram de seis elementos carpais individuais:
radial, ulnar, elemento y, carpal distal 3-4-5, carpal distal 2, elemento proximal do prepollex e
prepollex, além dos metatarsais e falanges. Arranjados similarmente a figura 1C de Fabrezi
(1992) para Dendropsophus minutus (usando Hyla minuta, pag. 4). De maneira geral, em
Sphaenorhynchus, o carpal Il ultrapassou a base do metacarpal 11 e além de articular com o
elemento Y e o metacarpal Il, articulou com o carpal 3-4-5, quase alcangcando a margem
lateral da extremidade proximal do metacarpal Il, ndo articulando com o elemento proximal
do prepollex. O elemento y fez contato proximal com o réadio e estava localizado entre o

prepollex proximal e o carpal II.

102 — Numero de elementos prepolicais distais (Figura 21 A-B, apéndice 1)

0: Somente um elemento prepolical distal
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1: Dois elementos prepolicais distais

103 — Formato do primeiro elemento prepolical distal (Duellman e Wiens, 1992) (Figura
21 A-B, apéndice 1)

O prepollex ossificado e em formato de lamina foram propostos por Duellman e
Wiens (1992) como outra provavel sinapomorfia para Sphaenorhynchus. De fato, todas as
espécies analisadas deste género apresentavam o prepollex, aqui chamado de primeiro
elemento prepolical distal, em formato laminar. No entanto, este estado é também
compartilhado por Scarthyla goinorum. A mineralizagdo deste elemento variou
intraespecificamente, com alguns individuos o apresentando cartilaginoso, parcialmente
mineralizado ou completamente mineralizado. Por diferengas no ndmero de elementos
prepolicais distais, considerei que o primeiro elemento distal de Sphaenorhynchus

corresponde ao primeiro elemento distal de Scinax.

0: Laminar
1: Cilindrico
2: Subcilindrico

Carater ndo ordenado

104 — Axis longitudinal da ultima falange (Manzano et al., 2007) (Figura 21 C-D,
apéndice I)

As espécies de Sphaenorhynchus compartilharam com o grupo externo, exceto por
Pseudis minuta, o axis longitudinal da u0ltima falange curvado. Além das espécies
analisadas, Manzano et al. (2007) apontou que outras espécies de Scinax (S. acuminatus, S.

nasicus, S. squalirostris,) e Hypsiboas andinus apresentaram este mesmo estado.

0: Curvado
1: Reto

105 - Formato do elemento intercalar entre a Gltima e penultima falange (Manzano et
al., 2007) (Figura 21 C-D, apéndice I)

Segundo Manzano et al. (2007), existem trés tipos morfologicos de elementos
intercalares baseados em seu formato geral: (1) o elemento intercalar € longo e cilindrico, com
superficies articulares planas: Pseudis em Hylidae; (2) o elemento intercalar € menor e
poderia ser descrito como um disco com espessura variavel, mas a altura € sempre menor que

0 raio, com ambas as superficies articulares concavas: a maioria dos Hyloides e; (3) o
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elemento intercalar é cubdide ou prismatico, em forma de cunha em vista lateral, com uma
superficie articular proximal como um “cavaleiro sentado em uma sela” e uma superficie
articular distal quase planar. A superficie articular proximal inclui um processo posterior bem
desenvolvido. Neste trabalho foram observados somente os dois primeiros tipos morfoldgicos,
sendo Pseudis minuta, a Unica espécie que apresentou as caracteristicas referentes ao estado
105.0.

0: Longo e cilindrico, com superficies articulares planares
1: Como um disco, espesso e com superficies articulares concavas.

106 — Mineralizagdo do elemento intercalar entre a Gltima e a penultima falange
(Duellman e Wiens, 1992)

Duellman e Wiens (1992) sugeriram que o elemento intercalar totalmente mineralizado
estaria presente em Scarthyla goinorum, Aplastodiscus perviridis, algumas espécies dos
grupos Scinax catharinae e Scinax staufferi e em Sphaenorhynchus carneus e S. planicola. Eu
encontrei, assim como Faivovich (2002) (ver carater 22), que em alguns dedos da médo e
também do pé, o elemento intercalar encontrava-se parcialmente mineralizado.

0: N&o mineralizado

1: Parcialmente mineralizado

2: Completamente mineralizado
Carater ordenado

107 - Dilatacéo preaxial do metacarpal IV (Tyler e Davis, 1978) (Figura 22, apéndice 1)

Este processo localiza-se dorsolateralmente na por¢do medial preaxial do metacarpal

IV, sendo a insercdo do tenddo do musculo extensor digitorum ramus 1V.

0: Ausente
1: Presente

Em Sphaenorhynchus os pés foram constituidos de seis elementos tarsais: tibiale;
fibulare; tarsal distal 2-3 localizado sob os metatarsais Il e Il1; tarsal distal 1 que estava entre
0s metatarsais | e 11; elemento y que se articulou com a tibiale e; o prehallux que se articulou
com o metatarsal | e elemento y, além dos metatarsais e falanges. O nimero de elementos

distais ao prehallux variou entre as espécies.
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108 — Contato da porc¢ao basal do metatarsal 1V e V

Da Silva (1998, ndo publicado) aceitou dois estados para este carater: as porcoes
basais dos metatarsais IV e V livres ou fusionadas. Eu observei, em acordo com este autor,
que estas porgOes se apresentaram livres. Mas, ndo € seguro afirmar que 0s 0ssos estavam
fusionados, e sim que houve um contato muito estreito que ndo permite 0 movimento.
Anédlises histologicas sdo necesséarias para confirmar a fusdo dos ossos. Desta forma,

codifiquei como segue.

0: Livres
1: Em contato intimo

109 — NUumero de elementos distais ao prehallux

0:um

1: dois

2: trés

3. quatro

4: cinco
Carater ordenado

110 - Dilatacéo preaxial do metatarsal |

Foi observada uma dilatagdo preaxial do metatarsal | que se localizou

dorsolateralmente no terco distal do metatarsal I, muito préxima a extremidade proximal.

0: Ausente
1: Presente
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Morfologia externa de adultos
111 - Tipo Estrutural do saco vocal

De maneira geral, em hilideos, principalmente nas espécies de lagoas e brejos, 0 saco
vocal é Unico, mediano e subgular (Duellman, 1970; Duellman e Trueb, 1986). Em
Sphaenorhynchus o saco vocal é Unico e subgular e exceto por S. pauloalvini e S. prasinus
que possuem o saco vocal menos desenvolvido, ele se estendeu a regido anterior do peito ou
mais posteriormente, entrando na regido dos bracos nas espécies S. planicola e S. mirim.
Outra caracteristica observada foi a presengca de pregas longitudinais no saco vocal de
Sphaenorhynchus, exceto por S. pauloalvini e S. prasinus. Em S. dorisae estavam presentes,
mas menos marcadas. A presenca destas pregas aparentou ser artefato de fixacdo. Pois, foi
observado que quando vivos alguns exemplares ndo as apresentavam. Além de que, quando
foram feitos cortes na pele ndo havia tecido conectivo ou outro elemento que caracterizasse
ou originasse as pregas. Todavia, a presenga das pregas pode refletir em certo grau o
desenvolvimento do saco vocal na regido correspondente ao saco linfatico peitoral,
necessariamente o0 desenvolvimento do mdsculo interhyoideus. Além que, nos
Sphaenorhynchus que apresentaram este musculo bastante desenvolvido a pele que esta
associada a ele também se apresentou desenvolvida. Supostamente, como consequéncia,

quando o animal é fixado ocorre o dobramento da pele.

0: Mediano, subgular
1: Lateral, pareado

112 - Linha escura lateral (Figura 23, apéndice I)

A linha escura lateral quando estava presente se estendia até o olho, iniciando na ponta
do focinho (S. prasinus, S. lacteus, S. carneus) ou ultrapassava o olho se estendendo até o
meio dos flancos ou até a regido inguinal (S.surdus, S. botocudo S.caramaschii, S. palustris,
S. orophilus, S. bromelicola, S. pauloalvini) neste Gltimo estado a extensdo foi considerada
como uma variagdo intrapopulacional. Em S. mirim a linha estava ausente. A espécie S.
planicola apresentou-se polimorfica para os estados 112.0, 112.1 e 112.2 e S. carneus para 0s
estados 112.0 e 112.1. Rodriguez e Duellman (1994) na prancha 7 figura H, apontaram que S.
carneus tinha uma linha “dorsolateral avermelhada” que se estendia, aparentemente, até a
regido inguinal. Entretanto, eu observei em S. carneus somente uma linha lateral escura que se

estendia até o olho ou somente pontos pigmentados escuros ao redor das narinas. O que nédo
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caracteriza, neste Ultimo caso, a presenca da linha. Eu poderia ter separado este carater em
dois: linha cantal e linha dorsolateral. Mas, descrevi somente como um, por ter observado
uma continuidade da linha escura, ou seja, quando presente dorsolateralmente, também estava

presente na regido cantal.

0: Ausente
1: Até o olho.
2: Ultrapassa o olho, podendo se estender até o meio dos flancos ou até a regido inguinal.

Carater ordenado

113 - Linha branca lateral

Para Sphaenorhynchus a linha branca lateral estava presente somente em S.
pauloalvini. Nos individuos observados desta espécie a linha branca iniciava na ponta do
focinho ou um pouco apds a ponta do focinho e sua extensdo posterior alcangava 0 meio dos
flancos ou a regido inguinal. Outra variacdo conhecida foi descrita por Bokermann (1973),
onde a linha branca comegava em baixo do olho. A Unica espécie que compartilhou com S.

pauloalvini este estado foi Scarthyla goinorum.

0: Ausente
1: Presente

114 - Linha branca cantal (Figura 23, apéndice 1)

Em Sphaenorhynchus a linha branca cantal, assim como a linha branca dorsolateral, era
margeada inferiormente pela linha escura lateral em toda sua extensdo, exceto para
Sphaenorhynchus planicola. Caramaschi et al. (2009) relataram que em S. mirim e S.
botocudo ndo havia linha branca cantal. Mas, ao analisar a figura 3 deste artigo (pag. 38,
paratipo MNRJ 50640), a linha branca pareceu estar presente nesta Gltima espécie. Em mais
cinco espécies (S. surdus, S. caramaschii, S. orophilus, S. palustris e S. bromelicola) foi
observado que a linha branca cantal poderia estar presente ou ndo, sendo polimorficas para
este carater. As células de pigmento que estdo envolvidas na coloragdo branca sdo chamadas
de iridoforos. A maioria das espécies retém a pigmentacdo depois de muitos anos em
preservacdo, mas extensos periodos de luz ou a fixacdo por longos periodos, as vezes, pode
afetar a presenca e a extensdo destas células. O que pode acarretar erros de codificacdo. Desta
forma, é aconselhavel sempre que possivel, observar este carater em espécimes recém fixados
ou que nao tenham passado por longos periodos de fixagao.
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0: Ausente
1: Presente

115 - Linha branca dorsolateral (Figura 23, apéndice 1)

A linha branca dorsolateral iniciava no canto posterior do olho podendo se estender até
a regido inguinal. Sua extensdo variou intrapopulacionalmente, terminando um pouco depois
do timpano, alcancando o meio dos flancos ou a regido inguinal. Em Sphaenorhynchus mirim

estava ausente e presente em S. botocudo (Caramaschi et al., 2009).

0: Ausente
1: Presente

116 — Mancha branca longitudinal subocular (Figura 24, apéndice 1)

Segundo Caramaschi et al. (2009) a mancha branca longitudinal subocular seria uma
autapomorfia dentro de Sphaenorhynchus, presente somente em S. botocudo. No entanto, é
evidente que ndo se trata de uma autapomorfia, pois a série de espécimes que foram vistos
demonstrou que o carater é polimorfico em todas as espécies em que muitos exemplares
foram analisados, variando inter e intrapopulacionalmente. O Gnico motivo de ter usado como

carater é que ele é fixo em S. botocudo, mas a sua série precisa ser revisada.

0: Ausente
1: Presente

117 — Membrana timpanica (Figura 25, apéndice I)

Segundo Lynch e Duellman (1997), o timpano é uma combinacéo de (1) membrana
timpanica diferenciada e (2) annulus timpanico. Wever (1985) definiu membrana timpénica
como “... uma area de pele modificada, muito mais fina do que a pele normal e que falta
camadas subcutaneas... € suas margens sdo anexadas ao aro vistoso de uma cartilagem em
formado de funil, o annulus timpéanico...”. A membrana timpéanica usualmente também tem
uma textura mais suave, comumente tem uma coloracdo distinta, e em muitos casos é de

levemente a obviamente translicida devido a cavidade timpénica subjacente (Wever, 1985).

Ainda segundo Wever (1985), o timpano concealed (escondido ou oculto, em
portugués) é definido como uma membrana timpéanica ausente, mas com o annulus timpanico

presente.
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Para codificar este carater, além de observagdes externas foram realizados cortes de
pele, constatando-se que todas as espécies possuiam annulus timpénico. Porém, dentro de
Sphaenorhynchus (incluindo S. mirim e S. botocudo) a membrana timpanica, como uma pele

diferenciada, estava presente somente em S. pauloalvini e S. lacteus.

0: Ausente (timpano oculto/escondido)
1: Presente

118 — Natureza do pad nupcial do segundo dedo da méo

Os termos “pad” nupcial e excrescéncia nupcial tém sido usados como sindnimos por
muitos autores (e.g., Peters 1964; Lynch e Ruiz-Carranza 1996). No entanto, alguns autores
determinaram estas estruturas separadamente como Lynch e Duellman (1997) que definiram
0s “pads nupciais” como estruturas brancas e ndo espinhosas que estdo presentes sobre as
superficies medial e dorsomedial da base do polegar em machos reprodutivos. Cisneros-
Heredia e McDiarmid (2007) usaram o termo excrescéncia nupcial para se referir a area total
(espinhosa/cornificada, &spera ou granular formada por glandulas em diferentes arranjos
morfoldgicos, as quais estdo associadas ao ciclo reprodutivo. Sendo o termo “pad” nupcial
definido como uma regido grossa branca ou creme, aspera ou granular, formada por glandulas
ndo discerniveis individualmente. J& Duellman (2001), definiu excrescéncia nupcial como
uma éarea queratinizada ou um “pad” cornificado sobre a superficie interna do prepdlex
(também sobre outros digitos em algumas espécies) em machos reprodutivos. Eu defini “pad”
nupcial como uma éarea modificada, um pouco mais espessa que as areas adjacentes que
geralmente esta presente no segundo dedo (também sobre outros digitos) associada ao ciclo
reprodutivo em machos. Esta regido pode ser formada somente por glandulas/acinos (com
diferentes arranjos morfoldgicos) que podem estar queratinizados ou ndo (somente um corte
histoldgico pode dizer se estd queratinizado); ou ser formada por &cinos e adicionalmente
possuir um relevo de espinhos queratinizados, que podem estar pigmentados ou ndo e, assim
ser chamada de excrescéncia nupcial. Em todas as espécies de Sphaenorhynchus, inclusive em
S. mirim e S. botocudo, houve a presenca de excrescéncias nupciais queratinizadas. No
entanto, posso afirmar que estavam despigmentadas somente em S. dorisae e S.lacteus,
espécies que tive a oportunidade de revisar enquanto recém coletadas, ja que a pigmentacao
escura facilmente é perdida com a fixagdo ou com o manejo dos espécimes. Da mesma forma,

para 0s grupos externos foi verificado a presenca de excrescéncia nupciais queratinizadas nao
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pigmentadas para Xenohyla truncata, Scarthyla goinorum, Pseudis minuta, Dendropsophus

elegans, D. microps, Scinax catharinae e S. alter.

0: Pad nupcial formado por acinos somente.
1: Pad nupcial com espinhos queratinizados pigmentados ou ndo (Excrescéncia nupcial).

119 — Tamanho dos espinhos queratinizados (Figura 27, apéndice 1)

Outra caracteristica observada foi o tamanho dos espinhos queratinizados. Pela
dificuldade em medir o tamanho real dos espinhos, eu utilizei fotos retiradas na mesma escala,
nas quais foi delimitado um quadrado de 0.01 mm? e contados os espinhos dentro do quadrado

de cada foto. Supostamente, S. mirim e S. botocudo apresentam o estado 119.0.

0: Excrescéncia nupcial com 10 a 12 espinhos queratinizados por quadrante.
1: Excrescéncia nupcial com 5 a 7 espinhos queratinizados por quadrante.

120 — Ornamentacédo subcloacal (Figura 26, apéndice 1)

Na maioria dos pequenos sapos que se reproduzem em lagos, a abertura cloacal esta
dirigida posteriormente ao nivel superior das coxas e é coberta por um curto e largo flap
cloacal (Duellman, 2001). Esta estrutura cobre a cloaca no sentido de que forma uma estante
em cima, mas ndo cobre no sentido de dar forma ao orificio cloacal, como observados em
espécies do género Aplastodiscus. No caso de Sphaenorhynchus, o flap cloacal é uma prega
dérmica que esta por baixo da cloaca, como ja conhecido para espécies da familia

Centronelidae.

Hipoteticamente, o acumulo de tubérculos subcloacais pode dar origem a estruturas
definidas, aproximadamente triangulares, de cada lado da regido subcloacal, que pode ser
definidas como os “verdadeiros” flaps cloacais, que estavam presentes, neste formato,
somente em Sphaenorhynchus dorisae. No entanto, muito pouco da funcéo bioldgica destas
pregas e da histologia é conhecido, ndo estando claro se estas estruturas sdo glandulas
associadas a reproducdo. A pregas dérmicas foram observadas, além de S. dorisae, em S.
prasinus, S. lacteus e S. planicola e aparentemente em S. mirim (Caramaschi et al., 2009). S.

botocudo provavelmente apresenta o estado 120.3 (Caramaschi et al., 2009).

0: Sem tubérculos na regido subcloacal.
1: Tubérculos pequenos iguais aos da pele ao redor.
2: Dois tubérculos pareados de tamanho maior que os da pele ao redor.
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3: Série de tubérculos grandes que estdo coalescidos formando uma prega incipiente.
4: Prega dérmica (flap) com margens arredondadas.

5: Prega dérmica (flap) com margens laterais mais agudas que adquirem um formato
triangular.

Carater ndo ordenado

121 — Lamina cloacal

Em alguns hilideos que se reproduzem em lagos e em muitos que se reproduzem em rios,
a abertura cloacal ¢ dirigida posteroventralmente ao nivel médio das coxas e coberta por uma
moderadamente longa lamina cloacal (Duellman, 2001). Em Sphaenorhynchus esta lamina foi
observada somente para S. pauloalvini, estado compartilhado, talvez, por algumas espécies de

Dendropsophus.

0: Ausente
1: Presente

122 — Ornamentacdo dérmica do antebrago

Vérios elementos podem fazer parte da ornamentacdo do antebraco, algumas
estruturas como: tubérculos, pregas (dobras dérmicas), franjas (dobras dérmicas mais livres),
quilhas (dobras dérmicas mais rigidas e menos livres). Pregas dérmicas presentes na margem
lateral do antebragco estdo presentes na maioria das espécies da tribo Cophomantini e em
alguns géneros da familia Phyllomedusinae. Em Sphaenorhynchus foram observados no
antebraco desde tubérculos individuais (e.g. S. pauloalvini) até pregas dérmicas crenuladas
(e.g., S. palustris e S. botocudo Caramaschi et al., 2009) ou quase retas que ultrapassavam a
articulacdo bragco-antebrago, formando um apéndice (e.g., S. dorisae, S. planicola, S. prasinus
e S. mirim Caramaschi et al., 2009) ou quase retas que somente alcancavam a articulacéo
brago-antebraco (S. lacteus). Nas pregas crenuladas era como se os tubérculos fossem unidos
em sua base, ja as pregas quase retas apresentam uma leve crenula¢do, eram um pouco mais
desenvolvidas e continuas. Geralmente os tubérculos e pregas estavam pigmentados de branco
em suas margens, essa coloracdo facilmente é perdida com a preservacao. Outra observacao
pertinente é que em Pseudis minuta os “tubérculos” pareciam possuir um formato diferente
das outras espécies, de forma que se seguir o que Cisneros-Heredia e Mcdiarmid (2007)
definiram para espiculas (estruturas elevadas, conicas, pontudas e mais altas que largas) e
tubérculos (estruturas elevadas, mais altas que largas e redondas); Pseudis minuta se

encaixaria na definicao de espiculas.
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0: Ausente

1:Fileira de tubérculos ou espiculas individualizados

2: Prega crenulada

3: Prega quase reta, muito bem definida que somente alcanca a articulagdo umeral

4: Prega quase reta, muito bem definida que ultrapassa a articulagdo braco e antebrago

Carater nao ordenado
123 — Ornamentacao dérmica no tarso

As mesmas observacOes feitas para as pregas crenuladas e quase retas do antebraco,
em Sphaenorhynchus, podem ser utilizadas para as mesmas estruturas do tarso. Assim como,
as observacOes para a coloracdo e Pseudis minuta. De modo aparente, S. mirim apresenta o
estado 123.3 e S. botocudo o estado 123.2 (Caramaschi et al., 2009).

0: Ausente

1: Fileira de tubérculos ou espiculas individualizados
2: Prega crenulada

3: Prega quase reta

Carater ndo ordenado
124 — Ornamentacdo dérmica na articulagdo tibia-tarso

Nesta regido, onde a tibia e os elementos proximais do tarso se articulam foram
observados somente tubérculos/espiculas e projecdes cutineas (apéndices calcaneos).
Sphaenorhynchus mirim e S. botocudo apresentavam os estados 124.2 e 124.1 (Caramaschi et
al., 2009), respectivamente. Da mesma forma que para o antebrago e tarso, as observacbes

feitas para a coloragéo e para Pseudis minuta podem ser levadas em consideracao.

0: Ausente

1: Tubérculos ou espiculas somente
2: Apéndice calcaneo reto

3: Apéndice calcaneo triangular

Carater ndo ordenado
125 — Prega supratimpénica

0: Prega supratimpanica fraca que margeia superiormente o anel timpanico e se estende
muito pouco posteriormente.
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1: Prega supratimpénica forte e bem marcada que margeia superiormente o anel
timpanico e se estende posteriormente até a articulagéo do brago com o corpo.

126 — Formato do disco adesivo da méo (Figura 28, apéndice 1)

Duellman e Wiens (1992) sugeriram como sinapomorfia para Scinax os discos adesivos
das maos dilatados com formato truncado/mais largos que longos. Faivovich (2002) utilizou
este carater e constatou que em todas as espécies de Scinax, por ele analisadas, apresentavam
o disco adesivo truncado. Eu considerei mais um estado para este carater: subtruncado

(126.2). Pois, de certo modo, me pareceu diferente do que j& foi mencionado para Scinax.

0: Redondo
1: Truncado
2: Subtruncado

Carater ndo ordenado
127-133 Membrana das Méos (Grant et al., 2006)

Para codificar estes caracteres eu segui as recomendacdes de Grant et al. (2006), que
trataram as membranas de cada margem de cada digito do pé como caracteres independentes
em dendrobatideos. Pois, havia uma ampla evidéncia de que a extensdo da membrana ao
longo de cada margem de cada digito variava independentemente. Argumentando ainda que,
embora as membranas possam formar uma Unica unidade integrada funcional (assim como
um organismo inteiro), a independéncia funcional é mais secundaria a independéncia historica
(Grant and Kluge, 2004). Ainda seguindo Grant et al. (2006), as franjas dos dedos foram
consideradas homdlogas as membranas e as franjas laterais que se encontravam entre os dedos
ndo foram consideradas como membranas a menos que elas estivessem expandidas em
relacdo as franjas laterais, ou seja, se as franjas laterais continuas sdo mais largas na base do
que ao longos das margens dos digitos, foram consideradas como uma membrana. A
codificagdo segue a nomenclatura proposta por Savage e Heyer (1967) e subsequentemente
modificada por Myers e Duellman (1982), a qual quantifica a extensdo das membranas em

termos de nameros de falanges livres.

127 — Membrana: Mao Il pré-axial

0: Ausente
1: Fimbrias

128 — Membrana: Mao Il pos-axial
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0:Ausente
1:Franja
2:3e1/2
3:2
129 — Membrana: Mao 11 pré-axial

0:Ausente
1:Franja
2:3e1/2
32el/2
4:2
130 — Membrana: Mao 111 pos-axial

0:Ausente
1:Franja
2:3e1/2
3:2
4:1el/2
5:1
131 — Membrana: Mao IV pré-axial

0:Ausente
1:Franja
2:3e1/2
3:3
4:2e%%
5:2
132 — Membrana: Mao IV pos-axial

0:Ausente
1:Franja
2:3
3:2e%
4:2
5:1e1/2

133 — Membrana: Mao V pré-axial

0:Ausente



1:Franja
2:2¢e%
3:2
4:1el/2

Morfologia externa de larvas

134 - Posicéo dos orificios nasais em relacéo ao eixo axial corporal em vista dorsal

Nos Sphaenorhynchus que compartilharam o estado 134.0, lateralmente os orificios
nasais apresentaram o seu eixo maior levemente inclinado anteriormente em relacdo ao eixo

corporal.

0: Orificios nasais com seu eixo maior perpendicular ao eixo axial.

1: Orificios nasais com seu eixo maior paralelo ao eixo axial
135 — Formato das margens internas dos orificios nasais (Faivovich et al. 2005)

Em algumas espécies de Sphaenorhynchus foi observado que ha dois rebordes
cutaneos sobressalentes, dispostos sobre cada margem ao longo do eixo maior de cada orificio
nasal. Cruz (1973) foi quem primeiro noticiou a presenca desta estrutura na descri¢cdo das

larvas de S. planicola, a qual designou como “vélvula nasal”.

0: Orificio nasal subcircular normal.
1: Orificio nasal em formato de valvula.

136 — Posic¢éo do disco oral (Faivovich, 2002)

Seguindo a codificagdo proposta por Faivovich (2002), os termos terminal,
subterminal e ventral foam usados para definir a posic¢éo do disco oral em relagdo a uma linha
imaginéria que separa o disco oral do corpo. Entdo, se a linha foi perpendicular ao eixo
principal do corpo, o disco oral é terminal, se a linha formou um &ngulo agudo com o eixo
principal do corpo, o disco oral é subterminal, se a linha foi aproximadamente paralela ao eixo

principal do corpo, o disco oral é ventral.

0: Ventral
1: Subterminal

2: Terminal

Carater ordenado
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137 — Papilas submarginais do disco oral das larvas

0: Ausente

1: Presente

138 — Gap mediano na papila marginal do labio inferior do disco oral

Cruz (1973) foi quem primeiro observou em Sphaenorhynchus planicola a presenca de
um gap na papila marginal do I&bio inferior. Posteriormente, Suarez-Mayorga e Lynch (2001)
constataram que havia uma interrup¢do medial das papilas no labio inferior de S. dorisae,
similar ao "brazo labial” de Scarthyla goinorum que Duellman e Wiens (1992) sugeriram
como apomorfia. Tal estrutura é encontrada em algumas espécies do grupo Scinax rostrata.
Ha forte suspeita de que estas estruturas ndo sdao homdlogas (ver Faivovich et al., 2005;
Suérez-Mayorga e Lynch, 2001). No entanto, ressalto que estou codificando a presenga ou
ndo do gap mediano, e ndo a estrutura per se. Estudos posteriores sdo necessarios para

comprovar a homologia deste elemento.

0: Ausente
1: Presente

139 — Fileiras anteriores de keratodontes

0: Ausente
1: Presente

140 — NUmero de fileiras anteriores de keratodontes

0: Uma fileira de keratodontes
1: Duas fileiras de keratodontes

141 — Fileiras posteriores de keratodontes

0: Ausente
1: Presente

142 — Numero de fileiras posteriores de keratodontes

Suérez-Mayorga e Lynch (2001) observaram que em Sphaenorhynchus carneus a fileira
P3 ndo se encontra queratinizada na maioria dos individuos e em 28% dos 73 individuos
analisados estava ausente, indiferentemente do estagio em que se encontravam. Considerei,

entdo, que esta espécie é polimorfica para este carater.
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0: Uma fileira de keratodontes

1: Duas fileiras de keratodontes

2: Trés fileiras de keratodontes

3: Quatro fileiras de keratodontes
Carater ordenado

143 — Interrompimento da fileira P1 de keratodontes
0:Ausente
1: Presente

144 — Relacédo do espiraculo e a parede corporal

Em Sphaenorhynchus orophilus o espiraculo era comprido e desprendido do corpo, mas
proporcionalmente mais curto que em S. bromelicola que, por sua vez, o apresentou mais
curto do que o observado para S. palustris (ver Nunes et al., 2007 pag. 125 figura 1). Ha a
necessidade de medir o comprimento do espiraculo e compara-lo com outra medida (e.g., 0
comprimento do corpo) para definir melhor este carater. No entanto, acredito que os estados
abaixo captam bem os extremos da variacdo. O estado 144.2 é o mesmo definido por
Faivovich (2002) (ver estado 0 do carater 77 pag. 386) para as espécies de Scinax incluidas

em suas analises.

0: Espiraculo livre da parede do corpo.
1: Espiraculo com uma curta porcao distal da parede interna livre da parede do corpo.
2: Espiraculo com a porcéo médio-distal da parede interna fusionada a parede do corpo.

Carater ndo ordenado

145 — Pigmentacgéo escura ventral do tubo proctodeal

0: Ausente
1: Presente

146 — Direc¢do da abertura do tubo proctodeal

0: Medial
1: Destral
2: Diagonal

Carater ndo ordenado
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Miologia

147 — Relacionamento entre o musculo intermandibulares e o musculo submentalis
(Tyler, 1971)

Em machos e fémeas de anuros trés separados, ventrais e superficiais musculos estéo
situados entre as mandibulas: m. submentalis, m. intermandibularis e m. interhyoideus (Tyler,
1971). Tyler (1971) foi quem observou primeiramente a variagdo no relacionamento
morfologico entre o submentalis e intermandibularis. Da Silva (1998, ndo publicado) utilizou
este carater para apoiar suas hipoteses filogenéticas. Nas minhas observacgdes verifiquei uma
variacdo diferente da proposta por Da Silva (1998, ndo publicado). Em Sphaenorhynchus,
assim como proposto por Tyler (1971), a presenca do elemento apical no intermandibularis
com suas fibras principalmente transversais faz com que a maioria das fibras anteriores do m.
intermandibularis sobreponha o m. submentalis, escondendo sua margem posterior.
Caracteristica independente da presenca do elemento apical, pois Xenohyla truncata ndao o
apresentou, mas compartilnou com Sphaenorhynchus o m. intermandibularis sobrepondo toda

a margem posterior do m. submentalis (147.0).

0: Sobrepondo toda a margem posterior do musculo submentalis.

1: Sobrepondo a porg¢éo posterolateral do musculo submentalis.

2: Adjacente medialmente a margem posterior do musculo submentalis.
3: Sobrepondo medialmente a margem posterior do musculo submentalis.

Carater nao ordenado
148 — Porcao medial do musculo intermandibularis (Tyler, 1971) (Figura 29, Apéndice I)

Tyler (1971) observou que as fibras das duas porg¢Ges do intermandibularis ou se
encontravam no meio formando uma rafe estreita ou elas eram separadas por uma aponeurose
mediana e que a aponeurose variava no formato. Em Sphaenorhynchus, exceto por S.
pauloalvini e S. carneus, eu observei a presenca de uma pequena aponeurose medial
localizada no ponto de encontro das fibras do elemento suplementar apical seguida por uma

rafe que se estendia ate o final do m. intermandibularis (estado 148.2) (Figura 29, apéndice ).

0: Com a presenca de rafe.
1: Com a presenga de aponeurose.
2: Com a presenca de uma pequena aponeurose apical e rafe.
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Carater ndo ordenado

149 — Elemento suplementar apical do musculo intermandibularis (Tyler, 1971) (Figura
29, Apéndice 1)

O m. intermandibularis € diferenciado por um perfeitamente desenvolvido, mas
extremamente pequeno elemento apical com fibras principalmente transversas (Tyler, 1971).
Todas as espécies de Sphaenorhynchus apresentaram o intermandibularis com a sua por¢éo
anterior diferenciada em um elemento apical. No entanto, dos trés exemplares de S. carneus
analisados, em dois eu ndo consegui diferenciar este elemento. Sendo, portanto, polimorfico
para este carater. Todas as espécies do grupo externo ndo apresentaram o elemento

suplementar apical.

0: Ausente
1: Presente

150 — Porcéo medial do musculo interhyoideus (Tyler, 1971)

O m. interhyoideus, assim como o m. intermandibularis, pode possuir medialmente
uma rafe, uma aponeurose ou ser arafico (Tyler, 1971). Eu somente observei os dois estados

abaixo.

0: Aréfico
1: Rafe medial

151 — Grau relativo de desenvolvimento anterior musculo interhyoideus

Da Silva (1998, ndo publicado) codificou o formato do m. interhyoideus, descrevendo
os estados de acordo com seu desenvolvimento posterior e anterior, além do formato
posterior. Discordando do autor, acredito que se trata de pelo menos trés caracteres
independentes, dos quais eu codifiquei dois, que estdo relacionados ao desenvolvimento
anterior e posterior do interhyoideus (caracteres 151 e 152, respectivamente). O terceiro
carater poderia ser o formato posterior deste masculo, com Pseudis minuta o apresentando
com formato bilobular (ver Tyler, 1971 fig. 5e pag. 328). O grau relativo de desenvolvimento
anterior do m. interhyoideus foi codificado utilizando como referéncia o maior comprimento

do arco mandibular.

0: Pouco desenvolvido. Ocupa cerca 1/5 do comprimento da mandibula, alcan¢ando
aproximadamente a borda anterior do anel timpanico.
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1: Desenvolvido. Ocupa cerca de 1/3 do comprimento da mandibula, alcangando
aproximadamente a borda posterior do olho.

2: Bem desenvolvido. Ocupa cerca de ¥ do comprimento da mandibula, alcangando
aproximadamente a metade do olho.

Carater ordenado
152 — Extensao posterior da prega do musculo interhyoideus

Tyler (1971) observou que em Sphaenorhynchus o m. interhyoideus &
excepcionalmente bem desenvolvido posteriormente e estende-se consideravelmente além das
extremidades pds-articulares da mandibula. Eu defini este carater com base em exemplares

com o saco vocal distendido e bem fixado.

0: Ultrapassa levemente a mandibula

1: Ultrapassa a mandibula alcancando entre 1/3 e 1/2 do musculo deltoideus
2: Ultrapassa a mandibula e alcanga a porcao posterior do musculo deltoideus
3: Alcanga a borda anterior do musculo pectoralis esternalis

4: Alcanca a margem posterior do masculo pectoralis esternalis

5 Ultrapassa 0 muasculo pectoralis esternalis

Carater ordenado

153 - Insercdes do musculo geniohyoideus lateralis

Dorsalmente ao m. intermandibularis encontra-se o musculo geniohyoideus que
consiste de duas partes: m. geniohyoideus medialis, proximo a linha medial e o m.
geniohyoideus lateralis, mais lateral. Estes musculos separam a musculatura superficial da
musculatura da lingua. A musculatura da lingua encontra-se dorsalmente ao assoalho bucal e
é formada pelos musculos genioglossus e hyoglossus. Além da musculatura da lingua, a placa

hidide é local de insercdo dos musculos sternohyoideus, petrohyoideus e omohyoideus.

O m. geniohyoideus lateralis pode ser Unico e estar inserido somente no processo
posterolateral do hidide ou se dividir em dois posteriormente, com uma parte mais externa que
se insere no processo posterolateral do hidide e outra parte mais interna que se insere no final

do processo posteromedial do hidide sobre sua margem ventral.

0: Musculo geniohyoideus lateralis com um unico ponto de insergao.

1: Masculo geniohyoideus lateralis com dois pontos de insercao,

154 — Pars dorsalis do musculo sternohyoideus
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O m. sternohyoideus origina-se na regido ventral do sternum e pode ser formado por
duas partes: uma parte ventral inserida mais anteriormente na placa hidide e o pars dorsalis
que cruza o resto do musculo obliquamente, sendo a parte inserida mais posteriormente na
placa hidide e/ou membrana thyroide e/ou processo posteromedial do hidide. A membrana

thyroide abrange o espaco entre o processo posterolateral e processo posteromedial do hidide.

0: Ausente
1: Presente

155 — InsercGes do pars dorsalis do muasculo sternohyoideus

0: Pars dorsalis do musculo sternohyoideus inserido somente na placa hidide

1: Pars dorsalis do musculo sternohyoideus inserido na placa hidide e na membrana
thyroide

2: Pars dorsalis do mdsculo sternohyoideus inserido na margem do processo
posteromedial do hidide, aproximadamente na metade de seu comprimento

Carater ndo ordenado

156 — Relac@o do musculo hyoglossus e o processo posteromedial do hidide

O m. hyoglossus origina-se como duas metades na superficie ventral do processo
posteromedial do hidide, estas metades se juntam por baixo da placa hidide e 0 musculo Unico
segue em direcdo a lingua. Além de variar em relacdo ao ponto de origem, foi observado que
quando as duas metades se unem e seguem em direcdo a lingua, um feixe de fibras pode se
separar do musculo principal e se inserir ventralmente no hiale, em um ponto localizado

posteriormente ao processo alar (ver carater 157).

0: Subterminal. Musculo hyoglossus se originando no inicio do1/3 posterior do processo
posteromedial

1: Terminal. Musculo hyoglossus se originando na extremidade posterior final do
processo posteromedial

157 — Feixe de fibras do hyoglossus

0: Ausente. Musculo Unico segue em direcédo a lingua.
1: Presente. Feixe de fibras que se insere no hiale posteriormente ao processo alar do
hidide.
158 — Musculo petrohyoideus anterior
O m. petrohyoideus anterior origina-se sobre a regido Otica do cranio, mais

precisamente sobre os pro6ticos e esta inserido sobre a margem lateral da placa hidide. Em
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Sphaenorhynchus, exceto por S. pauloalvini, além de estar inserido na margem lateral,

possuia uma camada de fibras que cobre a regido medial da placa hidide.

0: Inserido na margem lateral da placa hidide, subjacente ao processo alar do hidide
1: Com uma camada de fibras sobre a placa hidide

159 - Insercdo do ramo | do musculo petrohyoideus posterior

O m. petrohyoideus posterior possui trés ramos que surgem do cranio em um ponto
adjacente ao m. petrohyoideus anterior. Os dois primeiros estdo inseridos na margem lateral
da por¢do Ossea do processo posteromedial do hidide, enquanto que o Ultimo estéd inserido

sobre a epifise cartilaginosas e/ou sobre uma parte do anel cricéide.

0: Inserido na base do processo posteromedial do hidide
1:Inserido aproximadamente na metade do comprimento do processo posteromedial do
hidide
160 — Ramo Il do musculo petrohyoideus posterior

0: Ausente
1: Presente

161 — Insercé@o do ramo 11 do muasculo petrohyoideus posterior

0:Uma Unica insercao no processo posteromedial do hidide
1:Duas inserg¢des, no processo posteromedial do hidide e no anel cricoide
162 — Insercbes do ramo medial do musculo extensor digitorum communis longus
(Faivovich, 2002) (Figura 30 A, apéndice I)

O m. extensor digitorum communis longus (EDCL) origina-se na margem distal do
umero e se estende sobre o radio-ulna até o dorso da méo, onde se divide em trés ramos que
se inserem sobre os metacarpais 11, IV e V, respectivamente. Faivovich (2002) constatou que
0 ramo que se insere sobre o metacarpal IV pode ser Unico ou dividido em sua ponta em dois
“slips” que se inserem separadamente nas espécies de Scinax. Eu observei que em
Sphaenorhynchus palustris o0 ramo medial do EDCL estava dividido em dois “slips”, estado

compartilhado por Scinax catharinae.

0: Ramo medial do EDCL com um unico ponto de insercao
1: Ramo medial do EDCL com dois pontos de inser¢édo
163 — Inser¢Bes do ramo pos-axial do musculo extensor digitorum communis longus

(Figura 30 B, apéndice I)
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Além do ramo medial, foi verificado que o ramo que se insere sobre o metacarpal V
(ramo pds-axial) também pode ser Unico ou dividido em dois “slips”. Mas, ao contrario do
ramo medial, o qual estd dividido em sua ponta, 0 ramo pds-axial quando estd divido

apresentou os dois “slips” longos e divididos desde a regido dorsal da méo.

0: Ramo pos-axial do EDCL com um Unico ponto de insercao
1: Ramo pos-axial do EDCL com dois pontos de insercéo

Anatomia interna de adultos
164 — Peritdnio parietal branco (Figura 32, apéndice I)

O peritdnio é uma membrana serosa, na maioria das vezes transparente, que cobre as
paredes abdominais (peritdnio parietal) ou as visceras (peritdonio visceral). Uma substancia
semi-solida branca cobre o peritdnio parietal de todas as espécies de Sphaenorhynchus. As
celulas de pigmento que estdo envolvidas nesta coloragdo sdo chamadas iridéforos (sinébnimo:
guanoforos). Seguindo as recomendagdes de Cisneros-Heredia e Mcdiarmid (2007) para
observar este carater foram feitas disseccOes ventrais para determinar o estado do peritonio,
pois 0 simples exame externo ndo é adequado e é fortemente desencorajado devido as
dificuldades de diferenciar a presencga e a extensdo dos iridoforos, e também porque a pele

ventral pode impedir a observagdo acurada deste carater.

0: Iridoforos ausentes, peritdnio transparente.
1: Iridéforos presentes, peritdnio branco.
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Historia natural

165 — Pedomorfose (Figura 31, apéndice 1)

A pedomorfose foi registrada para Sphaenorhynchus primeiramente por Bokermann
(1974) para S. bromelicola, onde foram observados machos adultos e girinos em metamorfose
vocalizando proximos a pogas permanentes; e larvas de machos e fémeas com gbdnadas
funcionais, o que pode ser considerado um fendmeno comum para o género, ja que isto
também foi registrado para S. palustris por Haddad e Prado (2005) e para S. botocudo e S.

mirim por Caramaschi et al. (2009).

Este fendmeno em Sphaenorhynchus pode ser simplesmente facultativo ou o espécime
pode passar por esta fase perdendo em seguida cauda. Bokermann (1974) relatou que
juntamente com os exemplares que apresentavam “uma precocidade na maturidade sexual”,
foram coletados espécimes aparentemente normais quanto ao seu desenvolvimento, sugerindo
que a precocidade ndo é devido exclusivamente aos fatores ambientais. Desta forma, eu estou

codificando a capacidade de ser pedomorfico e ndo a pedomorfose per se.

0: Ausente
1: Presente

166 — Sitio de Oviposicéo

Sphaenorhynchus carneus e S. pauloalvini vocalizam em meio a vegetacdo flutuante ao nivel da
agua em pogas, semelhante ao observado para as outras espécies do género (e.g., S. dorisae, S. lacteus
e S. surdus), mas ao contrario delas depositam seus ovos fora da dgua em cima de folhas. Em vista
disto, optei por escorear este carater somente para as espécies em que havia uma referéncia explicita

do local de oviposigéo.

0: Terrestre: folhas
1:Terrestre: Fitotelmata
2: Aquético: pogas, rios

Carater ndo ordenado
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Relagbes Filogenéticas

Andlise 1: Dados Genotipicos. A andlise filoger@tios dados genotipicos resultou
em duas arvores mais parcimoniosas de 3.972 passosvalores de Goodman-Bremer
variando de 1 a 29. Todo o conflito entre as duasrés restringiu-se a um Unico ponto: o
relacionamento entr&cinax o clado formado porSgcarthyla+ Pseudi$ + (Xenohyla+
Dendropsophuyse o cladoSphaenorhynchusEm acordo com esta hipotese filogenética,

Scarthyla+ Pseudig grupo irmdo dXenohylat+ Dendropsophus

Neste contexto, a monofilia @phaenorhynchu®i sustentada por 62 transformacdes
e suporte de Goodman-Bremer de valor 11. O maitor \de Goodman-Bremer (15) foi
encontrado para o clado formado p®phaenorhynchus caramaschii (S. surdus+ S.
orophilug. Sphaenorhynchus pauloalvimipareceu como grupo irmdo de todas as outras
espécies d8phaenorhynchug\s espécies amazonic& (acteus S. dorisag formaram um
clado dentro das espécies pertencentes a Flordaraiéa. As relacbes dephaenorhynchus

com 0s grupos externos apresentaram-se indefi(ittgsra 1, apéndice II).

Andlise 2: Dados Fenotipicos. As andlises resuftaem duas &rvores mais
parcimoniosas de 662 passos. O Unico ponto deitcofdl uma tricotomia dentro do grupo
interno entre as espéci&phaenorhynchus planicgl&. dorisaee um grupo formado por
mais sete espécies 8phaenorhynchuscinaxapresentou-se como grupo irmao dos demais
clados. Como sugerido também pela hipétese reseillda analise dos dados genotipicos,
Scarthyla goinorunformou um clado confPseudis minutaNo entantoXenohyla truncata

passou a ser grupo irméo dendropsophus Sphaenorhynchud-igura 2, apéndice ll).

Nesta hipétese a monofilia @haenorhynchui sustentada por 15 sinapomorfias
(Quadro 1) com suporte de Goodman-Bremer de vdloSfhaenorhynchus pauloalviae
manteve como grupo irmdo das demais espécies deraqyéAs espécies amazonicd. (
carneus S. dorisaee S. lacteusnao formaram um clado e se apresentaram disdabudentro
das espécies que ocorrem na Floresta Atlanticici#armente S. lacteus espécie irma do
clado formado poS6. palustri(S. bromelicola+ S.orophilus(S. surdust+ S. caramasch)) e
S. surdusé espécie irma d&. caramaschjiem vez deS. orophilus como sugerido pela
hipétese dos dados genotipicddphaenorhynchuspresentou-se como grupo irmao de

DendropsophugFigura 2, apéndice II).
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Andlise 3: Dados Combinados. As andlises combinaliess dados genotipicos e
fenotipicos resultaram em duas arvores mais partosas de 4.653 passos. O conflito entre
as arvores resultou em uma politomia dentro do@migrno entr&Sphaenorhynchus surdus
S. caramaschii S. palustris S. bromelicolae S. orophilus Similarmente aos dados
fenotipicos,Scinaxapresentou-se como grupo irmdo dos demais cl&@testhylae Pseudis
permaneceram como espécies irmas Xenohyla apareceu como grupo irmao de

Dendropsophussemelhantemente a hipotese dos dados fenotipicos.

A monofilia deSphaenorhynchusi diagnosticada por 62 sinapomorfias genotipe&as
17 fenotipicas (Quadro 1) com suporte de GoodmamBr 29 (Figura 3, apéndice Il). De
maneira geral, os resultados obtidos foram muitdlaies aqueles das analises de somente os
dados genotipicosSphaenorhynchug® grupo irmédo deXenohyla+ DendropsophussS.
pauloalvini mais uma vez, se manteve como grupo irméo dosaidedphaenorhynchus.
Sphaenorhynchus lactegsespécie irma de. dorisadormando um clado dentro das espécies
da Floresta Atlantica. O posicionamento $le carneusem relacdo as outras espécies do

génerdoi 0 mesmo sugerido pelos dados fenotipicos.

Analise 4: Dados Combinados — Taxa Adicionais. Asliaes combinadas com
sequéncias para sete taxa adicionais (total 30) teesultaram em 62 arvores mais
parcimoniosas de 6.217 passos. Os conflitos eatéevares restringiram-se a trés pontos: (1)
o relacionamento entre as espéciesS#max (2) o posicionamento d®endropsophus
marmoratus D. eleganse D. micropsem relacdo as outras espécies deste género e; (3)
relacionamento entrf8phaenorhynchus surdus. caramaschiiS. palustrisS. bromelicolae
S. orophilus O clado Scarthyla + Pseudis é grupo irmdo deScinax Xenohyla +
Dendropsophugormaram um clado como sugerido pelas analisesdddss genotipicos e

dados combinados.

Na conjuntura destas analises, a monofilissghaenorhynchumi diagnosticada por
24 sinapomorfias fenotipicas e 62 genotipicas caporse de Goodman-Bremer 20s
relacionamentos entre as espécies do géioeam iguais aos propostos pelas analises dos
dados combinadosSphaenorhynchug grupo irmé@o deXenohyla+ Dendropsophus +

Scinax(Scarthyla+ Pseudi3. (Figura 4, apéndice II).
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A inclusdo de mais taxa ndo alterou a hipotestistiaa proposta pelos resultados das
analises dos dados combinados, ou seja, a monadfiiaSphaenorhynchuse os
relacionamentos entre suas espécies se mantiv@i@iayvia, constatou-se que a adicdo de
grupos externos teve um profundo efeito sobre mindicdo dos estados dos caracteres
genotipicos e fenotipicos, e.g., as sinapomorfiasfatbgicas propostas pelas diferentes
analises (Quadro 1). Além disto, foi observado gadinhamento das sequéncias de DNA foi
modificado quando adicionados 0s grupos externmscemparacdo ao obtido dos dados

combinados (Anélise 3).

Quadro 1

Lista de sinapomorfias fenotipicas comuns a todasaevores mais parcimoniosas para
Sphaenorhynchuesultantes das andlises dos trés conjuntos des daiddica sinapomorfias ndo
homoplasicas.

Sinapomorfias Analise 2:Dados Andlise 3: Dados Andlise 4: Dados
Fenotipicos Combinados Combinados
Taxa Adicionais
Formato do nasal redondo. A margem *X

anterior se estende diagonalmente em
direcdo aglanum terminalg2.1)

Frontoparietais com suas paredes X X
internas posteriores paralelas que

deixam um espaco muito estreito

entre elas (7.3)

Crista supraorbital extremamente X
curta. Pequena projecéo (12.0)

Maxila levemente sobrepondo a X
premaxila. Maxila apenas cobre o
pars dentalisdla premaxila (18.1).

Largura do processo alar da X
premaxila estreito, base ocupando
cerca de 1/3 dpars dentalig19.0)

Porcdo articular do quadrado né&o *X *X *X
mineralizada (24.0)

Comprimento do ramo zigomatico do X X
esquamosal, curto, igual a aprox. 2,2x

a 2,4x a largura minima do ramo

ventral (26.1)

Formato do ramo Otico do *X *X *X
esquamosal quadrado (28.1)
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Quadro 1
Continuacdo.

Sinapomorfias

Analise 2:
Dados
Fenotipicos

Andlise 3: Dados Analise 4: Dados

Combinados

Combinados Taxa
Adicionais

Gap amplo entre a placa otica e a
porcdo ossificada da crista parética
tanto pela reducdo da placa 6tica
guanto pela pouca ossificacdo da
crista parotica (29.0)

Comprimento do ramo posterior do
pterigbide moderadamente longo.
Comprimento alcancando um pouco
mais que ¥ da distancia entre o ponto
de origem do ramo posterior e a
porcéo distal do quadrado (31.2)

Margem mediais dos vdmeres
distando entre si aproximadamente
45° (Dirigido ao ponto de unido entre
premaxila e maxila) (39.1)

Processo posterolateral da crista
parotica ausente (48.0)

Formato do pars externa plectri
completamente expandido (50.2)

Pars externa plectri entrando
posterodorsalmente  ao annulus
timpénico (51.1).

Pars media plectri orientado
ventralmente em relacdo ao eixo
transversal do corpo (52.0)

Processo corondide muito reduzido
(57.1)

Formato da cartilagem alar retangular
(60.0)

Formato da cartilagem obliqua
dorsalmente como uma lamina
cartilaginosa lateral que estd mais
anterior e menos desenvolvida, dando
um aspecto mais cdncavo a margem
lateral da cartilagem obliqua (65.1).

Sinus hioglossal em formato de O
(72.2)

*X

*X

*X

*X

*X

*X

*X

*X

X

*X

*X

*X
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Quadro 1
Continuacdo.

Sinapomorfias Andlise 2: Dados Analise 3: Dados Analise 4: Dados

Fenotipicos Combinados

Combinados
Taxa Adicionais

Hiale se prendendo no limite do
processo basal e capsula Gtica
(75.1)

Formato do corpo dosternum X
delgado, mais expandido

proximalmente, sofrendo  um

estreitamento médio distal brusco

(92.2)

Processo transverso da vértebra pré- X
sacral VI perpendicular ao eixo

corporal (97.1)

Ornamentacdo subcloacal com X

tubérculos pequenos iguais aos da

pele ao redor (120.1)

Membrana pds-axial do dedo Il da
mao alcancando a metade da
primeira falange (130.4).

Membrana IV pés-axial da méo
alcancando a segunda falange
(132.4)

Posicdo dos orificios nasais em *X *X
vista dorsal perpendicular ao eixo
corporal (134.0)

Formato das margens internas dos *X *X
orificios nasais valvular (135.1)

Elemento  suplementar  apical *X *X
presente (149.1)

Insercdo do musculgenohyoideus *X *X
laterais somente no processo
posterolateral do hiéide (153.0)

Peritdnio parietal branco (164.1) *X *X

X

*X

*X

*X
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DISCUSSAO

O efeito dos terminais com dados faltantes

Uma das vantagens praticas do método da parcinsobi@ métodos probabilisticos
que precisam estimar o comprimento de ramos pdeairiras relacfes cladisticas € que
terminais com dados faltantes podem ser analisailosilitaneamente com terminais
codificados para todos os caracteres incluidomahse. Esta vantagem é importante dado o
amplo reconhecimento da relevancia de terminais danps incompletos. Sendo que o
importante é a decisividade dos dados presenté® & muantidade de dados ausentes (ver
Grant e Kluge, 2003). Porém, o risco desses teimi@mamentarem o nimero de arvores
igualmente parcimoniosas ndo deve ser ignoradoseNeteito, chamado de "wildcard", a
ambiguidade dos poucos dados presentes faz conesges terminais sejam colocados em
varias posicoes igualmente parcimoniosas, resuwtarm uma reducdo da resolucdo do
consenso estrito (Grant e Kluge, 2003). Para pane$ proximos passos no estudo das
relacdes filogenéticas d&phaenorhynchu® importante distinguir entre as politomias
causadas pelo conflito geral entre os dados e asadas pela ambiguidade dos dados

presentes em terminais com dados faltantes.

No presente estudo, a preocupacao principal fmesos terminais amostrados apenas
para dados fenotipicos e apenas para dados geostifa Analise 4: Dados combinados mais
taxa adicionais. EmSphaenorhynchusos trés terminaisS. carneus S. palustrise S.
bromelicola foram codificados apenas para dados fenotipicas.ehanto, a auséncia de
dados genotipicos ndo causa o efeito "wildcaBphaenorhynchus carnewsta alocado
dentro do clado imediatamente menos inclusiv8. gpauloalviniem um nodo resolvido.
Sphaenorhynchus palustres S. bromelicolaestdo alocados em uma posicdo similar a da
analise de dados fenotipicos, mas formam uma pudteomS. caramaschiiS. surduse S.
orophilus Consequentemente, a obtencdo de dados genotgacdsle alta prioridade nos
préximos estudos sobr&phaenorhynchugpara conseguir resolver o conflito destes

relacionamentos.

Todas as espécies 8phaenorhynchu®ram codificadas para dados fenotipicos. Mas,
dados fenotipicos estdo ausentes para varios t@grdo grupo externo na Analise 4. Entre

eles, apenaslrachycephalus venulosusausa dificuldades na interpretacdo de alguns
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caracteres par@phaenorhynchug&sse taxon ocupa uma posi¢do basal em relaggpésies

do grupo externo que fazem parte da tribo Dendmpeo Por exemplo, em consequéncia da
falta de informacdo para este taxon duas otimizagée possiveis para o carater “expansao
das diapofises sacrais” (carater 100): (1) as disg®) sacrais moderadamente expandidas
(100.0) seriam uma simplesiomorfia e transformacpasa diapofises sacrais bastante
expandidas (100.1) ocorreriam independentemente Sehmenorhynchus pauloalvinb.
carneuse no clado formado paoXenohyla+ DendropsophugTrachycephaluscom estado
100.0), ou (2) as diapofises sacrais moderadamerfgandidas (100.0) como uma
sinapomorfia para o clado formado pelas espéci&ptaenorhynchusom uma instancia de
homoplasia no clado composto pBcinax+ Scarthyla+ Pseudise uma reversédo er8.
pauloalvini e S. carneus(Trachycephaluscom estado 100.1). Considerando a posicéo
filogenética chave deste taxon, a codificacdo dacteres fenotipicos para ele é de alta

importancia nos préximos estudos saBphaenorhynchus

Amostragem Taxondmica — Adicdo de Grupos ExterndSrant (in prep.) “Outgroup

sampling criteria: Severity, expansion, and thelpgny of marsupial frogs”

Em um estudo filogenético, os terminais do grupterao sdo amostrados para
comparacado com o grupo interno, tarefa que é usménconceituada como um método de
enraizamento da topologia e direcionamento ou palgéio das transformacdes dos caracteres
(Farris, 1972, 1982). Em principio, a comparacém @ grupo externo pode ser realizada

sobre um unico terminal ou um grupo externo compliixon e Carpenter, 2005).

Segundo Grantir{ prep) a adicdo de terminais do grupo externo em umésana
filogenética testa hipdteses cladisticas em peloosiérés formas: (1) terminais do grupo
externo podem ser colocados dentro do grupo intezhdando hipéteses de monofilia do
grupo interno e de relacionamentos entre os se&as (&) comparacdo com 0 grupo externo
pode refutar a hipotese de direcdo de eventos gdaebicos e, portanto testar hipoteses de
monofilia em todo o grupo interno e; (3) mesmo s$efringir a monofilia do grupo interno,
0s taxa do grupo externo podem alterar a escolhltaptdogia 6tima para o grupo interno.
Além de hipoéteses cladisticas, Graint grep) aponta que a inclusdo de terminais do grupo
externo testa hipéteses de homologia do gruponaténclusive aquelas que diagnosticam o
grupo interno) em pelo menos trés formas: (1) adisses das variacdes dos caracteres dos
terminais do grupo externo testam a delimitacdorediogia dos estados de carater antes das

analises simultaneas; (2) enraizar usando um tatndim grupo externo ou um clado pode
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refutar a hipotese de direcdo das transformacgfesedtados de carater e, portanto testar
hipoteses de homologia dentro do grupo intern@)e¢cgmparacdo com o grupo externo testa
a homologia das sinapomorfias do grupo internang@riamente aquelas que delimitam o

grupo interno.

Com a disponibilidade do uso de sequéncias paraasto numero de terminais e
estudos que demonstram que a amostragem do gri@ma@ypode refutar as hipoteses de
monofilia e relacionamentos dentro do grupo integwno também mudar a otimizacédo dos
caracteres (Dalevi et al., 2001; Braun e Kimballp2 Puslednik e Serb, 2008; Graham e
Lles, 2009; Spaulding et al.,, 2009). Qual serigdenta base para limitar a amostragem
taxondmica. Grantirf prep) propde um procedimento heuristico, onde a anysina
taxondmica do grupo externo € sucessivamente eijzaaté que as hipoteses de topologia e
homologia do grupo interno tornem-se estaveis fiisiseis) a adicdo de mais taxa do grupo
externo. Esta estratégia heuristica ndo prevé cmie tarminais do grupo externo sejam
amostrados ou garante que as hipoteses do grupmanpermanecem insensiveis a uma
maior expansao do grupo externo. Mas, fornece egya racional para limitar a amostragem

do grupo externo em uma dada pesquisa.

Como apresentado, a inclusdo de mais taxa ndowaléehipotese cladistica proposta
pelos resultados da Analise 3: Dados Combinadat@n prep) assume que se a topologia
do grupo interno permanecer estavel, a avalia¢c&eusitividade das hipéteses de homologia
para o grupo interno necessita somente que asosnafias que otimizam no nodo da raiz do
grupo sejam examinadas e; que a diferenca de compio@ dos ramos no nodo da raiz do
grupo em foco fornece uma rapida estimativa e mmiesuficiente na maioria dos casos
(exceto quando a diferenca no comprimento dos raas0). A diferenca de comprimento
do ramo no nodo da raiz &phaenorhynchusntre os dois conjuntos de dados foi de sete
(Andlise 3 e Analise 4). Desta forma, com baseuggestdo de Grantn( prep), em futuras
analises € necessaria a inclusdo de mais grupamestaté que as otimizacdes dos caracteres

para o grupo interno tornam-se estaveis.

Como estabelecido anteriormente, neste estudoof@iderada a melhor hipétese de
filogenia a resultante da analise combinada destegdaevidéncias fenotipicas e genotipicas
disponiveis. Assim, foram consideradas sinaponsféaotipicas as resultantes das hipoteses
de homologias sugeridas pela Analise 4: dados caadbs mais taxa adicionais. Comentarios
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sobre estados que otimizaram ambiguamente somerdm ffeitos quando representaram

possiveis sinapomorfias, para isto as arvores furdtais foram revisadas.

Relacionamentos entre Sphaenorhynchus e os Grugiembs

No contexto filogenético sugerido pelas analisesedeléncia total (Analise 4),
Sphaenorhynchug grupo irméo deXenohyla+ Dendropsophus+ Scinax (Scarthyla +
Pseudi3. Clado fracamente suportado (Goodman-Bremer 1) #8 transformacdes
genotipicas. No entanto, estas analises filogeagtido foram desenhadas para testar a
monofilia da tribo Dendropsophini, e tampouco dagienamentos entre 0os géneros contidos
nela. Em contextos filogenéticos mais amp®ghaenorhynchupoder ser grupo irméo de
Dendropsophus Xenohyla(Faivovich et al., 2005), d8cinax(Wiens et al., 2005; Wiens et
al., 2006) ou d&carthylat+ PseudigWiens et al., 2006) (Figura 1 a-d).

Saliento que as otimizacbes de estados considersidapomorfias fenotipicas
compartilhadas pobphaenorhynchus os grupos externos foram comentadas sob o ¢ontex

filogenético resultante da Analise 4.

Faivovich et al. (2005) sugeriram duas provaveisgdmorfias morfolégicas para a
tribo Dendropsophini: (1) auséncia de papilas laigwnas larvas. Estado de carater ainda
desconhecido par&phaenorhynchus Xenohylae (2) auséncia de excrescéncias nupciais
queratinizadas pigmentadas, advertindo ser homopl&mn SphaenorhynchusSegundo as
minhas observacdes, todas as espéci&pbaenorhynchusnalisadas possuem excrescéncias
nupciais queratinizadas que nao estdo pigmentamasnte entS. lacteuse S. dorisae(ver
carater 118). Este desenho amostral € muito diferdm destes autores e muito menos geral
para testar a polaridade deste carater ao nivellda Nesta proposta filogenética restrita, a
auséncia desta estrutura ndo € uma sinapomorfa [Pandropsophini ou para os clados
contidos nesta tribo. No entanto, este estado @oder uma possivel sinapomorfia para o
clado formado poDendropsophus minutu®. ancepsD. sanbornie D. parviceps mas a
mudanca de posicionamentodemamoratudorna a otimizacdo deste estado ambigua para o

clado.

Como sugerido aqui e por outros autores (e.g.,ovak et al., 2005; Wiens et al.,
2005; Wiens et al., 2006) o cladphaenorhynchus (Scarthyla+ Scinay proposto por
Duellman e Wiens (1992) ndo é monofilético. No etdaeu testei a otimizacdo de dois
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estados sugeridos por eles como sinapomorfiasgséeaagrupamento. Que sao como segue.
(1) diapdfises sacrais estreitas e (2) processo daapremaxila anteriormente inclinado.
Faivovich (2002), sob um contexto filogenético cama amostragem taxondémica distinta,
propde que as diapofises redondas (estado 2140 exre largura maxima/minima < 3.5)
sdo uma sinapomorfia paxinax As diapoéfises sacrais moderadamente expandi@@s0|]
estado similar as diapéfises redondas de Faivd@i@d2), ndo é sinapomorfia para os clados
formados. A otimizacédo deste estado na arvore podeer de duas maneiras: primeira, as
diapdfises sacrais moderadamente expandidas (186d)plesiomorficas em relacdo as
diapdfises sacrais bastante expandidas (100.1) aperem independentemente em
Sphaenorhynchus pauloalviniS. carneus e no clado formado porXenohyla +
Dendropsophussegunda, as diapofises sacrais moderadamentaddpa (100.0) sdo uma
sinapomorfia para o clado formado pelas espéciesSmlemenorhynchugexceto porS.
pauloalvinie S. carneuscom uma instancia de homoplasia no clado compgmst&cinax+
(Scarthyla+ Pseudi3. A orientacdo do processo alar foi redefinida camtwrientacdo da
premaxila” (ver carater 20). Uma maxila dirigidateaiormente (20.0) também ndo € uma
sinapomorfia e otimiza de duas formas: a maxileyidia anteriormente pode aparecer como
uma simplesiomorfia para Dendropsophini ou como urmsmapomorfia para

Sphaenorhynchugom instancia de homoplasia nos grupos externos.

Faivovich et al. (2005) sugeriram que a reducdo guadradojugal (provavel
sinapomorfia pardendropsophusdeveria ser reavaliada. Pois, aparentemente, ieaisn
diferentes, este 0sso parecia estar reduzidXemohylae Sphaenorhynchu®e acordo com
as minhas observacoes, a reducao deste elememte dewido a dois eventos independentes:
(1) a ndo ossificacdo da porcgao articular do quimjugal (24.1) que de certa forma remete a
uma reducédo posterior do quadradojugal, no queegjzeito a ossificacdo. Este estado é uma
sinapomorfia ndo homoplasica pafsphaenorhynchuse; (2) a redugdo anterior do
quadradojugal (23.0 e 23.1). O quadradojugal retuanteriormente foi verificado em graus
diferentes emDendropsophs, S. carneuse S. pauloalvini As outras espécies de

SphaenorhynchusXenohyla truncatapresentaram o quadradojugal longo (23.2).

Nenhum clado apresentou estados sinapomorficos @ararater grau de extenséo
anterior do quadradojugal (carater 23). EntretaamtoSphaenorhynchus reducéo anterior do
quadradojugal pode ter acontecido duas vezes indeptemente, em niveis diferentes dentro
do género $. carneus23.0 eS. pauloalvini23.1, cada estado com uma instancia de
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homoplasia enbbendropsophusa partir do estado plesiomérfico 23.2; ou um gaddjugal
curto (23.1) pode ter aparecido como uma sinapoa@dra o género, com 0 surgimento
isolado de um quadradojugal extremamente curt®)23nS. carneugcada estado com uma
instancia de homoplasia ebdendropsophus seguido por uma reversao a um quadradojugal
longo (23.2) no clado que excl8i pauloalvinie S. carneusNote que esta Ultima requer um
passo a mais na arvore. Entéo, &npauloalvinie S. carneus quadradojugal se apresenta
reduzido tanto posteriormente quanto anteriormese.contraposicdo ad3endropsophus
que apresentam apenas a reducado anterior destec @s® demaiSphaenorhynchugue
apresentam somente a reducéo posterior deste dteifpemcdo articular do quadradojugal

nao ossificada).

Nestas analiséSphaenorhynchusio é taxon irmédo déenohyla Contudo, Izecksohn
(1998) sugeriu qu&enohylacompartilhava consphaenorhynchus (1) nimero reduzido de
dentes na maxila; (2) urdéstilo relativamente cu®);o processo transverso da vértebra pré-
sacral IV alongado e orientado posteriormente E;o(4uadradojugal sem contato com a
maxila. De acordo com topologia proposta, a otigipaambigua do estado maxila sem
dentes em 35 % a 40% do seu comprimento (17.3) S@aenorhynchubi influenciada
pelo tratamento de estados inapliciveis como deadiastes. Devido a isto, duas situagdes
sdo possiveis: este estado pode ser uma sinapampdia o clado formado por
SphaenorhynchumenosS. pauloalviniou para clado menos inclusivoSa planicola em
ambas as hip6teses h&4 uma instancia de homoptasierohyla De qualquer forma, é um
estado apresentado pelas espéciesSpleaenorhynchugiue possuem dentes (excefo
pauloalvin), com homoplasia efXenohyla truncataA caracteristica dois ndo foi testada.
Apesar disto, eu notei gugphaenorhynchusarneusapresenta o uréstilo mais curto que as
demais espécies dephaenorhynchuyscaracteristica que deve ser avaliada futuramente.
caracteristica trés pode ser separada em doist@@mdndependentes: a orientacdo e o
comprimento dos processos transversos da pré-sidralApenas o comprimento foi
informativo (ver carater 96). O processo transvela@ré-sacral 1V elongado (estado 96.2) é
uma sinapomorfia Unica e nao reversivel para ooctielSphaenorhynchugue excluiS.
pauloalvini Conforme as minhas observagdes, o quadradojagacentato com a maxila se
deve a dois caracteres independentes: a extenstaipoda maxila (ver carater 14) e o grau
de extensdo anterior do quadradojugal (ver cara®r ParaS. pauloalvinise tem a
combinacédo da maxila (14.1) e quadradojugal (28dderadamente desenvolvidos. Ja%m

carneus uma maxila (14.0) e quadradojugal (23.0) redwuzido entanto, o ndo contato entre
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estas estruturas nos dem&ighaenorhynchue Xenohylase deve a uma extrema (14.0) e
moderada (14.1) reducgdo posterior da maxila, réispatente. A otimizacdo do carater 23 ja
foi comentada anteriormente e; em relacdo ao catdfauma maxila extremamente reduzida
posteriormente (14.0) é uma sinapomorfia ndo hoasiga para o clado @&phaenorhynchus

menosS. pauloalvini

A presenca de um pequeno processo transverso stlaiféi sugerida por Faivovich
et al. (2005) como uma provavel sinapomorfia péeaohyla ParaSphaenorhynchussta
estrutura estava ausente ou presente em diveraos dge desenvolvimento (variando intra e
interespecificamente). E®. pauloalvinj mais que 0s processos transversos, uma 102nérteb
estava presente (Figura 19 B, apéndice I). Caiatiter que parece estar ligada ao fenémeno
de teratogénese. Pois, esta estrutura ndo foi atadat em mais cinco espécimes Sle

pauloalvinianalisados.

Segundo Barrio-Amorés et al. (2006phaenorhynchusompartilhavacom Scarthyla
e Pseudisa mineralizacdo dos elementos intercalares. E&tegéneros ndo formaram um
agrupamento monofilético. Contud&carthyla é taxon irmédo dePseudis. Este grupo
apresenta como sinapomorfia os elementos inteesatmmpletamente mineralizados (106.2)
(estado plesiomorfico 0/1), estado com instanciashdmoplasia en®. pauloalvinie S.
caramaschiie em um clado d®endropsophusomposto poD. minutus D. anceps D.

sanbornieD. parviceps

A monofilia de Sphaenorhynchus e o relacionamenti@ suas espécies

No contexto filogenético resultante das analises duatro conjuntos de dados
Sphaenorhynchué monofilético €S. pauloalviniocupa a posicdo mais basal em relacdo as
outras espécies do género. Na andlise de evid@otah (Andlise 4) a monofilia de
Sphaenorhynchué suportada (Goodman-Bremer 20) por 62 sinapoasgéenotipicas e 24
fenotipicas (Quadro 1)As sinapomorfias 7.3, 130.3 e 132.3 devem seadeat e aplicadas

com precaucao, pois seus estados plesiomérficoasmnsBiguos.

Duellman e Wiens (1992), com base na observac&eidespéciesSphaenorhynchus
bromelicolg S. carneusS. dorisage S. lacteusS. orophiluse S planicolg, propuseram as
seguintes sinapomorfias para o género: (1) rametepos do pterigéide ausente; (2) ramo
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zigomatico do esquamosal ausente ou reduzido aestigio; (3)pars facialisda maxila e
processo alar da pré-maxila reduzidos; (4) processnorbital da maxila reduzido, sem
contato com o quadradojugal; (5) palatino reduzido ausente; (6pars externa plectri
entrando ao anel timpanico posteriormente (em eedalsalmente); (ars externa plectri
redonda; (8) hiale curvado medialmente; (9) codeie clavicula elongados; (10) processo
transverso da vértebra pré sacral IV elongado entailo posteriormente e; (11) prépolex

ossificado, em forma de lamina.

Estas caracteristicas foram observadas, codificadpsndo necessario modificadas.
Sdo como segue. (1) Em todas as espécieSptmenorhynchu® ramo posterior do
pterigdide esta presente, entretanto ha uma recug@omprimento (Figura 9A-E, apéndice
[). O ramo posterior do pterigdide moderadamentgdo(31.2) € uma sinapomorfia para o
género. Sendo a extrema reducdo desta estrutufy (8da sinapomorfia Unica que suporta o
clado que excluiS. pauloalvinj (2) SomenteS. carneusapresenta 0 ramo zigomatico do
esquamosal ausente (25.0). Portanto, caracterizanmdoestado autapomorfico. O ramo
zigomatico curto (26.1) € uma sinapomorfia do géneom uma instancia de homoplasia em
Dendropsophus elegansA caracteristica (3) trata-se da reducdo de destsuturas
independentes: processo alar da premaxilpaes facialis da maxila. As quais foram
codificadas como a largura da base do processdalaremaxila e a altura gars facialisda
maxila (ver caracteres 19 e 13, respectivament®)pkbcesso alar com a base estreita (19.0)
é plesiomorfico par&phaenorhynchusCom a transformagdo para um processo alar com a
base moderadamente larga (19.1)®nbromelicolaestado homoplasico compartilhado com
o clado formado poBcinax Scarthyla Pseudis Dendropsophug Xenohyla A pars facialis
com altura correspondente a 1x - 1.2x a alturpata dentalisda maxila (13.0), (4) uma
maxila posteriormente reduzida que quase alcangdcanca a metade da orbita (14.0) e (5)
palatinos que cobrem somente ¥ planum anterorbitale(42.1) sdo sinapomorfias nao
homoplasicas do clado @&haenorhynchugue ndo possi8. pauloalvini (6) apars externa
plectri entrando posterodorsalmente aonulustimpéanico (51.1) (com uma instancia de
homoplasia emXenohyld e (7) completamente expandida (50.2) confirmasamczomo
sinapomorfias para o género; (8) os hiales estd@das medialmente eBphaenorhynchus
exceto porS. pauloalvini No entanto, nenhum estado deste carater foi ginégico para
SphaenorhynchusA otimizacdo do estado hiales fortemente curvadeslialmente (73.2)
pode ocorrer como uma sinapomorfia ndo homoplgsica o clado dé&phaenorhynchus

menosS. pauloalviniou otimizar sobre o nodo que exchii carneuse S. pauloalvini (9) os
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coracoides e claviculas elongados, estados 856L1et&8mbém ndo sdo sinapomorfias para
Sphaenorhynchud?orém, podem otimizar sobre o nodo do clad&pleaenorhynchugue
exclui S. pauloalvinj transformacdo com uma instancia de homoplasiaPéyilodytes
luteolus ou serem plesiomaorficos em relacdo aos estadds 886.1; (10) como citado
anteriormente 0 processo transverso as pré-sattamais elongado (95.2) é uma
sinapomorfia ndo homoplasica para o clad@&pleaenorhynchusenosS. pauloalvinie; (11)

o prépolex em formato laminar ndo € uma sinapomquiraSphaenorhynchu$103.0),

apresentando-se como um estado plesiomorfico epaelkaos estados 103.1 e 103.2.

De acordo com Faivovich et al. (2005), algumasatarésticas larvais poderiam ser
consideradas sinapomorfias pa@ahaenorhynchyscomo a morfologia e a posicdo das
narinas. Confirmando essas sugestdes, o formatalaaldas margens internas dos orificios
nasais (135.1) € uma sinapomorfia Unica para orgéi@s orificios nasais com seu eixo
maior perpendicular ao eixo axial (134.0) otimizambiguamente par&phaenorhynchus
devido a falta de estados para os HBkgllodytes luteolug Trachycephalus venulosuNas
figuras apresentadas nas descricdes das larvaas despécies aparentemente os orificios
nasais se apresentam com seu eixo maior paralexaa@xial (134.1) (Bokermann, 1966b;
Zweifel, 1964). O que faz hipoteticamente o esta84.0 ser uma sinapomorfia Unica para
Sphaenorhynchudodavia, a informacéo sobre os orificios nasaigedser confirmada para

estas espécies.

Confirmando a observacdo de Faivovich et al. (20@bira sinapomorfia nao
homoplasica deSphaenorhynchu® o musculointermandibularis diferenciado em um
elemento suplementar apical (Figura 29, apéndid@ Blemento apical também esta presente
em outras espécies de hilineos pertencentes aHyilia (Acris crepitansAcris gryllug e a
tribo Lophiohylini (e.g.Osteopilus brunneygOsteopilus dominicengigTyler, 1971; Trueb e
Tyler, 1974). O excepcional desenvolvimento postelio musculanterhyoideusfoi notado
por Tyler (1971) e sugerido por Faivovich et abdQ2) como uma provavel sinapomorfia para
0 género. Eu codifiquei a extensdo posterior dggpoeste musculo (carater 152) e o estado
em que ela alcanga a margem posterior do mugoedsoralis esternalig152.4) é uma
sinapomorfia para o clado @&haenorhynchugue excluiS. pauloalvini com uma instancia

de homoplasia emendropsophus
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O peritdnio parietal branco também se confirmou@smapomorfia ndo homoplasica
de Sphaenorhynchau(carater 164) (com muitas instancias de homapksi Hylinae), antes
sugerido por Faivovich et al. (2005). Os irid6foestdo presentes tanto no peritoénio visceral
quanto no parietal dos centronelideos, onde ag&iao padrao de distribuicdo e extensao
dos iridoforos sobre o peritdnio parietal e visterabastante informativa na descricdo e
comparacao entre as espécies (Cisneros-Herediaiarhid, 2007). A maioria das espécies
de Aplastodiscugpossui um peritdénio parietal branco (Garcia e &doh, com. pessoal) o
qual também ocorre em outros Cophomantini (grubdgkcirtus bogotensijsHypsiboas
granosa e H. punctatus H. marginatus Ruiz-Carranza e Lynch, 1982; Garcia, 2003;
Faivovich, com. pessoal).

O terminalSphaenorhynchus carnelwexceto pela Analise 1 (onde ndo esta presente),
mantém seu posicionamento em relacdo aos oSpbaenorhynchutazendo parte de um
clado bem suportado nas trés analises (Figurasmpéhdice Il). Na analise de evidéncia total
(Andlise 4), este clado € suportado por um valoededman-Bremer 17 e diagnosticado por
20 sinapomorfias fenotipicas: (tBctum synoticurossificado (8.1); (2) altura gears facialis
correspondente a 1x - 1.2x a alturgpdas dentalisda maxila (13.0); (3) maxila com tamanho
de aproximadamente 1/2 da distan&&d, em que a maxila quase alcanca ou alcanca a
metade da orbita (14.0); (4) maxila e premaxilaey ndo ha sobreposicdo entre maxila e
premaxila (18.0); (5) porcdo medio distal do rammstprior do pterigoide direcionada
posteriormente (30.1); (6) ramo posterior do ptedg extremamente reduzido (31.0); (7)
palatinos cobrindo somente % gdanum anterorbitale(42.1); (8) processos alares do
parasfendide curtos, ao nivel da fossa condilo#tiel]; (9) anel timpanico profundo e
expandido internamente, a superficie medial é mlusente cdéncava (49.1); (10) porcao
proximal dapars media plectrsimples (55.0); (11) anguloespenial e dentari@sgms por
um espaco notavel que deixa a cartilagem de Meldszloberta (58.1); (12) processo anterior
do hiale ausente (68.0); (13) hiale se prendend@raoesso basal (75.0); (14) processo
cardiaco do cricéide ndo curvado ventralmente [7&Xb) massas fibrosas condrificadas
(82.1); (16) comprimento do processo transvers@rdasacral IV se alinhando por tras da
margem posterior da base do processo transvergwédsacral V (96.2); (17) membrana
timpanica ausente (117.0); (18) extensdo postet@rprega do musculinterhyoideus
alcancando a margem posterior do musquotoralis esternalis(152.4); (19) musculo

hyoglossuse originando no inicio do1/3 posterior do proogsssteromedial (156.0) e; (20)
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musculo petrohyoideusanterior com uma camada de fibras sobre a pladdehid58.1).
Algumas das quais ja foram discutidas anteriormente

Embora o musculdyoglossuscom origem no inicio do 1/3 posterior do processo
posteromedial (156.0) e 0 muscyletrohyoideusnterior com uma camada de fibras sobre a
placa hidide (158.1) serem sinapomorfias ndo hoasigds para este clado; estes caracteres
foram escoreados como desconhecidos para muitpegexternos, devendo ser revisados

futuramente.

Ainda que o posicionamento filogenético®ighaenorhynchus planicotan relagéo as
outras espécies ndo esteja definido no cladograswdtante da Andlise 2, este conflito €
resolvido nas Analises 1, 3 e 4 (Figuras 1, 3 &péndice Il).Sphaenorhynchus planicote
apresenta como espécie irmad & (orisaet+ S. lacteuy + S. prasinus(S. palustris+ S.
bromelicola+ S. orophilust+ S. surdust S. caramaschji Este clado é suportado (Goodman-
Bremer 7) por nove sinapomorfias. Que sdo comoesgdl) nasal retangular ou quadrado
(2.3); (2) cartilagem prenasal superior separadaipotecido ndo condrificado da cartilagem
alar (59.0); (3) laminaariocoanalisconectada a parede postnasal (67.0); (4) escapuias
com comprimento de 1.15x a 1.4x a altura da pogeé&ocontacta a supraescapula (87.0); (5)
ornamentacdo subcloacal como uma prega dérrfiag@d (e margens arredondadas (120.4);
6) ornamentacdo dérmica no tarso como uma pregseqgua (123.3); (7) ornamentacao
dérmica da articulacdo tibia-tarso como um apéndaleaneo reto (124.2); (8) papilas
submarginais do disco oral das larvas ausentes.Q)L&7 (9) pars dorsalisdo musculo
sternohyoideusserida na placa hidide e na membrtnaoide (155.1). Os caracteres 137 e
155 devem ser revisados posteriormente, pois par@sngrupos externos foram escoreados

como desconhecidos.

Jurgens (1971) observou eBpea intermontangue a laminanariocoanalisestava
conectada a parede postnasal. Da Silva (1998, oBbcado), usando 0 nome processo
lingularis, verificou que a laminaariocoanalisestava conectada a parede postnasal (67.0)
em Sphaenorhynchus doris&s. lacteue néo conectada et carneu® nos outros géneros
analisados por ele. Talvez, a presenca desta comexédlado d&Sphaenorhynchusmenoss.

pauloalvnie S. carneuse trate de uma sinapomorfia Unica dentro de Heglid

Outra sinapomorfia interessante para o clado citailma é a presenca de escépulas

curtas com comprimento de 1.15x a 1.4x a alturgpatgdo que contacta a supraescapula
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(87.0) que contrastam com os coracéides e claw@itmgadas. Esta sinapomorfia apresenta
instancias de homoplasia edenohyla truncatae Pseudis minuta Em um contexto
filogenético mais amplo, outra possivel homoplasideria estar efRhyllodytes luteolugue

também apresenta este estado.

As espécies amazodnicaSphaenorhynchus carneuS. dorisaee S. lacteup estao
posicionadas filogeneticamente dentro das espéeiddoresta Atlantica e ndo formam um
grupo monofilético. Porén$. lacteuse S. dorisaeformam um clado suportado (Goodman-
Bremer 8) por 37 sinapomorfias genotipicas e te@®tipicas: (1) elemento intercalar ndo
mineralizado (106.0); (2) membrana pré-axial dood¥dda méo alcancando a metade da
segunda falange (133.4) e; (3) ramo | do muspetoohyoideuposteriorinserido na base do
processo posteromedial do hidide (159.0). Estendltcarater € desconhecido para muitos

grupos externos, devendo ser revisado posterioement

O agrupamento formado pdsghaenorhynchus dorisaeS. lacteus+ S. prasinugsS.
palustris S. bromelicolaS. orophilus S. surduse S. caramaschjié suportado (Goodman-
Bremer 6) por 30 sinapomorfias genotipicas e tewotipicas: (1) dentes vomerianos
dispostos irregularmente sobre o processo dentig€r®); (2) massas fibrosas elongadas,
paralelas ao eixo axial ocupando um pouco menosaqueetade do espaco interno do
aritendide (83.1) e; (Jternumlargo, sua extremidade proximal € mais larga questiado
anterior e o estreitamento médio distal € mais [©23). Os dentes vomerianos dispostos
irregularmente sobre os processos dentigeros (éf)a sinapomorfia Unica para este clado
(Figura 11 B, apéndice I). No entanto, 8&morophilusha uma reversao para o estado 40.1 e

S. dorisaeé polimorfico para este carater.

O clado formado po6phaenorhynchus prasinus (S. palustris S. bromelicola S.
orophilus S. surduse S. caramaschii € suportado (Goodman-Bremer 7) por 18
transformacdes genotipicas e apenas uma fenotipioaesso transverso da vértebra pré-

sacral VI posteriormente inclinado (97.0).

A Andlise 4 resultou em um cladograma com politongatre as espécies
Sphaenorhynchus palustriS. bromelicola S. orophilus S. surduse S. caramaschii No
entanto, o clado formado por estas espécies fartago (Goodman-Bremer 7) por sete
sinapomorfias fenotipicas: (1) maxila levementergpbndo a premaxila, com a maxila

apenas cobrindo pars dentalisda premaxila (18.1); (2) porcdo da cartilagem asah
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inferior que articula com solum nasiorientada lateralmente (62.1); (3) lamina carirlaga
que se estende desde o ramo cartilaginoso até gemainferior da cartilagem obliqua
presente (66.1); (4) linha branca dorsolateral gimes (115.1); (5) prega crenulada como
ornamentacdo dérmica do antebraco (122.2); (6)apresnulada como ornamentacao dérmica
do tarso (123.2) e; (7) tubérculos como ornamenptaigErmica da articulacdo tibia-tarso
(124.1). A presenca de uma lamina cartilaginosasguestende desde o ramo cartilaginoso
até a margem inferior da cartilagem obliqua (Figl8aB, apéndice I) € uma sinapomorfia
homoplasica bastante interessante para este gladondo ter sido observada em outros
hilideos. Este estado apresenta instancias de HasmgmsS. pauloalvini S. lacteuse no
cladoDendropsophus

Como comentado acima, devido a politomia existeet#re as espécies
Sphaenorhynchus palustriS. bromelicolaS. orophilus S. surduse S. caramaschiias suas
relacdes permanecem virtualmente desconhecidaémPas agrupamentos propostos pelas
analises independentes dos dados genotipicos §a&nd)i e dados fenotipicos (Analise 2)
podem sugerir algum nivel de relacionamento enkas. €2omo nota, as sinapomorfias
fenotipicas dos nodos destes clados foram otimizadla contexto filogenético resultante dos
dados fenotipicos e, portanto, diferem das otindieacderivadas das andlises dos dados
combinados mais taxa adicionais (Analise 4), cosraahstrado no quadro 1. Por exemplo, a
membrana pos-axial do dedo Il da méo alcancanoh@t@ade da primeira falange (130.4) €
uma sinapomorfia para o clad@@mposto polS. bromelicola S. orophilus S. surduse S.
caramaschii mas em um contexto mais amplo é uma sinapomuatfia o género (Analise 4,
Quadro 1).

Como proposto pelas andlises fenotip8plaenorhynchus palustésespécie irma de
S. bromelicola S. orophilus S. surduse S. caramaschiiO clado imediatamente menos
inclusivo aS. palustrisé fracamente suportado (Goodman-Bremer 1 ) psrsirepomorfias
(Figura 2A). Que séo as seguintes: (1) processiagiso dirigido obliqguamente. O processo
esofagico faz aproximadamente um angulo de 45° @@ixo axial da cartilagem do anel
cricéide (77.3); (2) membrana pés-axial do dedaédliméo alcancando a metade da primeira
falange (130.4) e; (3) membrana pré-axial do dedada mao alcancando a metade da
primeira falange (131.4). O clado composto $phaenorhynchus orophiluS. caramaschie
S. surdustambém ¢é fracamente suportado (Goodman-Bremerofd)trgs sinapomorfias
(Figura 2A): (1) processo posteromedial do paraséenalcancando a metade da distancia
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entre a margem posterior do processo alafagaonen magnun6.2); (2) processo cardiaco
do cricéide laminar, da mesma largura ou levemerais delgado que as partes adjacentes do
anel (79.2) e; (3) dois elementos distais preserdgwehallux (109.1). Seguidamente, o clado
S. surdus+ S. caramaschiié fracamente suportado (Goodman-Bremer 2) por duas
sinapomorfias: (1) palatinos cobrindo a margem ramteventral da Orbita (42.2) e (2)
processo cardiaco do cricdide ndo curvado ventraemér8.0). Toledo et al. (2007) ao
descreverens. caramaschjidiferenciam-o deS. surdus principalmente, por ter um longo
canto de chamada, geralmente com mais que cinemdeg de duracédo (usualmente abaixo
de dois segundos e® surduk e por ter um intervalo maior entre as notas, maie 0.1
segundos (abaixo de 0.09 segundosSrsurdus Os fragmentos 12S, tRNA valine e 16S
(~2.475 pb) destas espécies diferem entre si 6,@@Atirmando a comunicacdo pessoal de J.
Faivovich em Toledo et al. (2007).

Contradizendo o cladograma proposto pelos dadostifgcos (Andlise 2), as
topologias resultantes das analises dos dados igeost (Analise 1) propbéem que
Sphaenorhynchus surdus mais proximo deS. orophilus do que deS. caramaschii
Relacionamento fracamente suportado (Goodman-Bre@)erpor 4 transformacoes
genotipicas (Figura 2B). Entretanto, o nodo que”eas. caramaschicomo espécie irma de
S. surdust S. orophilustem valor de Goodman-Bremer de 15. Note que @simlamentos
propostos pelos dados fenotipicos e genotipic@sgsias espécies sdo fracamente suportados
por valores de Goodman-Bremer 1 e 2, exceto pdtwr & para o clad&phaenorhynchus
caramaschit (S. surdus+ S. orophilu3.

A B

Sphacnorhynchus_ pafustris

1 Splacrortnnchus caramaschil

— ——————— Sphacnorhyncins bromelicola

1 2 Sphenoriyvichins surdus
Sphacnorhynchusorophifus —: : i
2 Sphacnorhynchus surdus Splaenoripyecins onopiis
_|: Sphacrorhynchus cavameaschii
Figura 2 — Relacionamentos entre as espéciesSpleaenorhynchugA) Dados fenotipicos; (I
Dados genotipicos. NUmeros acima dos nodos repieesers valores de Goodman-Bremer.

Pedomorfose

Com base em analises de eventos de heterocroraatdua metamorfose, Fabrezi e
Quinzio (2008) propuseram dois padrbes derivadosmiéamorfose em anuros: (1)

metamorfose precoce (com uma taxa de desenvolvinrépida) na qual as caracteristicas
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adultas ja estdo presentes nas larkapiflobatrachusspp.) e (2) metamorfose tardia (com
uma baixa taxa de desenvolvimento), como ocorr@seudis platensisia qual a morfologia
somatica das larvas ainda esta presente quandooaar@as caracteristicas adultas ja esta
bem diferenciada. Pedomorfose, como descrita ndelacAmbystomakKeilly et al., 1997)
representa um evento heterocrdénico no qual o des@peento de algumas caracteristicas
larvais é desacelerado. Quando o tempo de iniciondauridade sexual é mantido em
comparacao a ontogenia ancestral, a reproducaudcetm@racteristicas larvais é identificada
como neotenia (Gould, 1977). Em anuros nao foi mbs@ a reproducdo em individuos
heterocrénicos. Sob o contexto filogenético da isead (evidéncia total), a capacidade de ser
pedomorfico (ver carater 165) ndo é uma sinapomoHm algumas arvores este estado
aparece como uma sinapomorfia p&apalustris+ S. bromelicola em outras como duas
transformacdes independentes em cada espéciedaia@mo uma sinapomorfia para o clado
formado porS. palustris S. bromelicolaS. orophilus S. caramaschie S. surdus Sobre a
topologia resultante dos dados fenotipicos (An&lsa otimizacdo deste estado € ambigua,
aparecendo também como uma sinapomorfia para @ dlathado porS. palustris S.
bromelicolg S. orophilus S. caramaschiie S. surdusou como duas transformacdes

independentes ef. bromelicolae S. palustris

Dentro da tribo Dendropsophini além das espécieSpttamenorhynchuéS. palustris
S. bromelicolaS. botocudce S. mirim), algumas espécies deseudis(Pseudis platensig
Pseudis paradoxaapresentam um deslocamento no tempo de maturskadml (Fabrezi et
al., 2010; Downie et al., 2009). O que pode suggui a capacidade de ser pedomorfico
(166.1) tenha surgido mais que uma vez dentroibla Bendropsophini. Talvez, a incluséo
nas analises d8. botocudoe S. mirim possa mudar a otimizacdo deste carater dentro de
SphaenorhynchusMorfologicamenteS. botocudoassemelha-se 8. palustris Entdo, este
estado poderia ser uma provavel sinapomorfia s euas espécies maisbromelicolaou
para o clado formado por elas e m@iscaramaschie S. surdusPor outro ladoS. mirimé
mais semelhante&. planicola Em uma proposta em g&emirim se posicione mais proximo
filogeneticamente d&. planicoladeslocaria esta transformacéo para um nodo mag& ba
uma instancia de homoplasia poderia surgir dergi®pthaenorhynchus

Alguns caracteres podem estar ligados a pedomartose, e.g., a por¢ao articular do
quadrado ndo mineralizada (24.0pmo oquadradojugal € um dos 0ss0s que aparecem mais
tardiamente, ao final da metamorfose ou logo degoisérmino da mesma (Trueb, 1973),

96



talvez o grau ossificacado deste 0sso possa est@riada a este fendmeno. Da mesma forma,
a auséncia ou a presenca reduzida de outros ossoe @arte deles, exemplos: maxila
posteriormente reduzida (14.0); processo dentigeparado do corpo principal do vémer
(35.0); ramo posterior do pterigoide extremameertiuzido (31.0); e a presenca de dentes
maxilares, premaxilares e vomerianos nao pedicslddi6.1 e 38.0) e a conexdo entre a
laminanariocoanalise a parede postnasal (67.1) condi¢cdo sugeriddysgens (1971) como
neoténica par&caphiopue; o anguloespenial e dentario sem contato. Umcespatavel &
visivel. A cartilagem de meckel esta descobertalj38@mbém podem estar ligados a uma
baixa taxa de desenvolvimento. Entretanto, &€ nédessonhecer mais e melhor a natureza e
a distribuicdo taxonémica da pedomorfose em todasspécies d8phaenorhynchusPara
conseguintemente estabelecer uma conexdo entdompeose e 0 desenvolvimento destas
estruturas. Para isto, estudos relacionados ass#rtegenéticas podem fornecer informacgdes

sobre o papel da heterocronia durante o desenvehtorem anuros.
Sitio de oviposicéo

Sphaenorhynchus dorisaecaliza em meio ou sobre a vegetacéao flutuanfgodas ou
lagoas e deposita 0s ovos diretamente na aguect@dstica semelhante a observada [@ara
surduse S. lacteus(Grant, com. pessgaRodriguez e Duellman, 1994%phaenorhynchus
carneuse S. pauloalvini(Hodl, 1977, Bokermann, 1973) também utilizam o nmesitio de
vocalizacdo, entretanto, pde seu ovos sobre aasfofor sua vez, Bokermann (1966a) relatou
que S. bromelicolahabita bromélias terrestres, e apesar de ndo amanca vocalizacdo e
tampouco o local exato de oviposicdo, a presencaades em varios estagios de
desenvolvimento, descartando o transporte de gifietos adultos, indica que este habitat foi
usado para este fim. De outro modo, Bokermann (18&distra queS. bromelicolafoi
encontrado vocalizando em pocgas formadas no periddososo, também néo cita
explicitamente o local de oviposicdo, mas a preselg;larvas indica o uso das pocas para
oviposicéo. A despeito destas fortes suspeitaesohwcal de oviposicdo d& bromelicola
optei por ndo escorear estados para esta esp@ige da mesma forma que para as outras
espécies que ndo se tem mencao explicita sob@bde oviposicdo, ndo posso afirmar, por
exemplo, que quand®. bromelicolavocalizava na poga os ovos foram depositados ssbre

folhas como en%. pauloalvinie S. carneusu se diretamente na agua
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A localidade ondé&. bromelicolaocorre (Maracas, Bahia) apresenta uma vegetagédo do
tipo Caatinga, ambiente que leva alguns anurogizauém as bromélias como refagio. Neste
caso,uso desse habitat por esta espécie pode ser ekplivido ao fato das bromélias
propiciarem desenvolvimento de um ambiente espeoimle se encontram inumeros
invertebrados, os quais fazem parte da dieta dasognalém de servirem como fontes
complementares de agua durante os periodos de WYatasegundo registro do uso de
bromélias como sitio de oviposicdo @whaenorhynchum®i obtido para um exemplar &
surduscoletado em Torres-RS (Grant, com. pessoal), os faram encontrados nas axilas
desta plantaDesta forma as bromélias sdo usadas facultativencento sitio de oviposicéo e
vocalizacdo par&. surduse possivelmente paf& bromelicolaAs espécies do grugcinax
perpusilluse dePhyllodytesutilizam estritamente as bromélias como habitatohe toda a
sua vida e pdem ovos nas axilas destas plantadebll pertencentes ao género Bromeliohyla
também pdem ovos em bromélias e alg@steocephalysisthmohyla zeteké Osteopilus

possuem o mesmo habito.

Possivelmente, as espécigshaenorhynchuygrasinus S. caramaschiiS. palustrise S.
planicola para as quais ndo se tem informacado precisa sobitto de oviposi¢cdo, mas que
vocalizam em meio ou sobre a vegetacao flutuadEmpovos na agua. No entanto, € preciso

confirmar esta observacéao.

Diante da hipotese filogenética resultante dos sladeonbinados mais taxa adicionais
(Analise 4) a otimizacdo dos estados do carater dé& oviposicdo é ambigua dentro de
SphaenorhynchusApesar de nao ter aceitado estados faechycephalus venulosug
conhecido que esta espécie pde os ovos diretarsehte a agua (Zweifel, 1964). Desta
forma, o estado ancestral sugerido seria a demosdigdvos na agua (166.2). A otimizacdo
deste carater entdo depende do estado aceitdSpaianicola Sob um contexto no quél.
planicola apresenta o estado 166.2, é igualmente parcinmraostimizacdo do estado
“utilizacdo de folhas” (166.1) como uma sinapon®rfiaraSphaenorhynchusom uma
reversdo a deposicdo de ovos na agua otimizada sohbrodo do clado formado por
Sphaenorhynchus planicol&. dorisaeS. lacteusS. prasinus, S. palustriS. bromelicolaS.
orophilus S. surduse S. caramaschiou aparecendo independentementeSerpauloalvinie
S. carneusSendo a utilizacdo de bromélias &phaenorhynchufacultativa (polimorfico
para 166.1 e 166.2) (Figura 3).
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Fhyllodytes luteolus
- 1 rachycephalus venulosus
Sphaenorhynchus pauloalvini
Sphaenorhynchus cameus
Sphaenorhynchus planicola
Sphaenorhynchus lacteus
Sphaenorhynchus dorisae
Sphaenorhynchus prasinus
Sphaenorhynchus palustris
Sphaenorhynchus bromelicola
Sphaenorhynchus caramaschii
Sphaenorhynchus surdus (1,2)
Sphaenorhynchus orophilus

— (Grupos externocs

Figura 3 — Arvore de méaxima parcimonia. Sitio de oviposicab &
contexto em qu&phaenorhynchus planicotieposita os ovos na ag
Taxa e ramos em verde, azul e vermelho indicamstzdes:folhas
(166.0); fitotelmata (166.1) pogas ou rios (166.2), respectivame
Taxa e ramos em preto indicam "desconhecido". T&xamos er
cinza indicam "ambiguidade". [1,2] indica fitoteltag(166.1) epoca:
ou rios (166.2).
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CONCLUSOES

* A monofilia de Sphaenorhynchufi corroborada por 24 sinapomorfias fenotipica®e
genotipicas e um valor de suporte de Goodman-Bréai&r de 20.

* Dentre as sinapomorfias propostas por Duellman en%Vi(1992) se confirmaram:
comprimento do ramo zigomatico do esquamosal, cacim comprimento de 2.2x a 2.4x
a largura minima do ramo ventral (26.1); formatopdes externa plectrcompletamente
expandida (50.2) gzars externa plectrentrando posterodorsalmenteaamulustimpanico
(51.1). Além do peritbnio parietal branco (164 s)gerida por Haddad e Faivovich (com.
pessoal em Faivovich et al., 2005) e; o elemenfeswentar apical presente (149.1)
sugerida por Faivovich et al. (2005).

* Cinco novas sinapomorfias Unicas foram propostaa pagénero: formato do nasal
redondo, com a margem anterior estendida diagoméénesn direcdo aplanum terminale
(2.1); porcéo articular do quadrado ndo minerabzg¥.0); formato do ramo otico do
esquamosal quadrado (28.1); formato da cartilagemratangular (60.0) e; formato das
margens internas dos orificios nasais valvular .()35

* Sphaenorhynchus pauloalvinfoi espécie irmad de todas as outras espécies de
Sphaenorhynchus

» O clado composto pelas espéciesSghaenorhynchusienosS. pauloalvinifoi delimitado
por 20 sinapomorfias fenotipicas e suporte de GB HM meio a estas, algumas
sinapomorfias foram sugeridas por Duellman e W{&8982) anteriormente para o género.
Sao como segueoars facialiscom altura correspondente a 1x - 1.2x a alturgpala
dentalisda maxila (13.0); maxila posteriormente reduzida quase alcanc¢a ou alcanca a
metade da Orbita (14.0); ramo posterior do ptedigoextremamente reduzido (31.0);
palatinos cobrindo somente ¥ dianum anterorbitalg42.1) e; processos transversos da
pré sacral IV elongados (95.2). Para este clado rvas sinapomorfias sado sugeridas:
porcdo meédio distal do ramo posterior do pterigddecionada posteriormente (30.1);
anel timpéanico profundo e expandido internamentsyerficie medial € inusualmente
cbncava (49.1); porcédo proximal gars media plectrsimples (55.0); anguloespenial e
dentario sem contato, a cartilagem de meckel esideimente descoberta (58.1); massas
fibrosas condrificadas (82.1); musculetrohyoideusanterior com uma camada de fibras
sobre a placa hidide (158.1); extensdo posteriopmga do muasculanterhyoideus

alcancando a margem posterior do muscpéxtoralis esternalis(152.4); musculo
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hyoglossusom origem no inicio do ter¢o posterior do proogsssteromedial (156.0) e;
musculopetrohyoideusnterior com uma camada de fibras sobre a pla@deh($58.1).

O clado formado pelas espéckghaenorhynchus palustriS. bromelicolaS. orophilus

S. surduse S. caramaschiié suportado por (Goodman-Bremer 7) sete sinapdasorf
fenotipicas. Porém, o relacionamento entre elagrdadinido na analise de evidéncia total
(Andlise 4).

Em futuras andlises, os seguintes passos sao redadus: (1) adicionar grupos externos
até que as otimizagBes dos caracteresSphmaenorhynchuornem-se insensiveis a este
procedimento, pois apesar da topologia nao termioldificada pela inclusdo de mais taxa
(Analise 4), as otimizacdes das séries de transipdion foram alteradas (Quadro 1); (2)
incluir as espécieSphaenorhynchus botocudoS. mirim (3) obter sequéncias pafa
carneus S. palustrise S. bromelicolacomo também par8. botocude S. mirim Tanto a
inclusdo dos taxéS botocudoe S. mirim como a obtencdo de sequéncias para
bromelicola e S. palustris sGo importantes para a compreensao da evolugdo da
pedomorfose dentro dé&phaenorhynchuse; (4) codificar dados fenotipicos para
Trachycephalus venulosuPRois, por consequéncia da posicao filogenéticgamta por
este taxon as otimizacdes de alguns caractereardonrse ambiguas, e.g., expansao das
diapdfises sacrais (carater 100).
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