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RESUMO 

A morfologia é um dos principais componentes do fenótipo de um organismo. Os 

girinos apresentam grande diversidade morfológica e comportamental, e ocupam uma 

ampla gama de habitats aquáticos e terrestres. Essa diversidade tem disso atribuída às 

características físicas do ambiente e à presença a predadores e competidores. Apesar dos 

girinos serem excelentes modelos para estudos morfológicos e de variação fenotípica, 

existe uma carência em estudos envolvendo variação morfológica, suas origens e 

distribuição no espaço e no tempo. Outra carência envolvendo o estudo de girinos está 

na relação entre as estruturas anatômicas e suas respectivas funções, e variações 

morfológicas apresentadas por essas estruturas. Considerando a ausência de estudos 

com ampla abrangência geográfica acerca das variações morfológicas, assim como 

sobre a organização e funcionamento de órgãos e sistemas, e se eles sofrem 

modificações de acordo com diferenças no uso do ambiente, nossos objetivos gerais 

foram: (1) determinar a variação em caracteres morfológicos externos em girinos de 

diferentes guildas ecomorfológicas, verificando a existência de padrõesassociados a 

distância espacial entre populações ao longo da distribuição geográfica das espécies 

alvo; (2) caracterizar o sistema nervoso de girinos de diferentes guildas 

ecomorfológicas, buscando correlacionar a morfologia do sistema nervoso ao ambiente 

utilizado. Utilizando técnicas de morfometria geométrica, além de imagens 

tridimensionais, nós analisamos a variação da morfologia externa. Por meio de modelos 

tridimensionais analisamos as variações morfológicas no cérebro de girinos de três 

diferentes guildas ecomorfológicas e verificamos se as variações morfológicas 

observadas podem estar associadas a diferenças no uso do habitat. Nossos resultados 

demonstram que a morfologia externa dos girinos é correlacionada com a distância 

espacial entre as populações de todas as espécies analisadas, com exceção de Rhinella 

diptycha. A morfologia do cérebro variou acima do esperado, principalmente as regiões 

do cerebelo, optic tectum e diencéfalo. Observamos também que essas variações estão 

associadas ao uso da coluna d’água e também ao tamanho do cérebro. Girinos 

nectônicos de D. minutus, que usam o ambiente em três dimensões, apresentaram 

cérebro com maior tamanho e cerebelo mais volumoso 

Palavras-chave: Girinos. Morfologia. Microtomografia computadorizada. Guildas 

ecomorfológicas. Padrões espaciais. 



ABSTRACT 

Morphology is one of the main components of an organism's phenotype. Thus questions and 

hypotheses related to the origin of morphological variation and its distribution in space and time 

are common within biology. Tadpoles occupy a wide range of aquatic and terrestrial habitats 

and include a great diversity of ecomorphotypes, with diverse morphological and behavioral 

adaptations, differences in developmental time, size at metamorphosis and in physiological 

aspects, both in response to the physical characteristics of the environment and/or in response to 

the presence of predators and competitors, thus being excellent models for morphological and 

phenotypic variation studies. However, there is a lack of studies involving morphological 

variation, its origins and distribution in space and time using tadpoles. Another deficiency 

involving the study of tadpoles is the relationship between anatomical structures and their 

respective functions, and morphological variations presented by these structures. Considering 

the absence of basic information and studies with a wide geographical distribution about 

morphological variations, as well as about the organization and functioning of organs and 

systems, and how they are modified to meet the demands of different types of environment our 

general objective was: (1) to determine the variation in larval morphological characters in 

tadpoles from different ecomorphological guilds, verifying the existence of patterns, associated 

with distance between populations or environmental variables along the geographic distribution 

of the target species , (2) to characterize the nervous system of tadpoles from different 

ecomorphological guilds, seeking to correlate the morphology of the nervous system to the 

environment used. Using geometric morphometric techniques, in addition to three-dimensional 

images, we analyzed the variation in external morphology found in tadpole populations from 

different ecomorphological guilds and whether this variation is associated with the spatial 

distance between populations along their geographic distribution. In addition, through three-

dimensional models, we analyzed the morphological variations presented by the brain of 

tadpoles from three different guilds and whether the observed morphological variations could be 

associated with these guilds. Our results indicate that the external morphology of tadpoles 

presents a spatial correlation for all species analyzed with the exception of Rhinella diptycha. 



As for the brains, we observed a variation above the expected, mainly for the regions of the 

cerebellum, optic tectum and diencephalon. We also observed that these variations are 

associated with guilds and brain size. 

Key words: Tadpoles. Morphology. Micro computed tomography (µCT). Ecomorphological 

guilds. Spatial patterns. 
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13 

1. INTRODUÇAO

As análises de dados morfológicos têm sido cruciais para o avanço da biologia 

comparativa, melhorando a compreensão sobre uma infinidade de processos ecológicos e 

evolutivos (Ricklefs & Miles, 1994). A morfologia é, sem dúvida, um dos principais 

componentes do fenótipo de um organismo (Adams et al., 2004). Assim, os traços 

morfológicos sempre estiveram no centro das atenções da pesquisa biológica, constituindo 

importantes evidências para uma ampla variedade de campos de investigação. Dessa forma da 

taxonomia tradicional à escola moderna de sistemática, passando pela fisiologia, 

desenvolvimento, ecologia, biogeografia e até a biologia evolutiva moderna, praticamente 

todos os campos biológicos incluem questões e hipóteses relacionadas a como a variação 

morfológica surge e como ela é distribuída no tempo e na escala espacial (Kaliontzopoulou, 

2011). 

Ainda não está claro como e por que a variação fenotípica é estruturada 

geograficamente em espécies amplamente distribuídas, especialmente em regiões tropicais 

(Monteiro et al., 2003; Alvarado-Serrano et al., 2013, Maestri et al. 2016). Uma compreensão 

da variação morfológica e sua estrutura espacial é de importância crucial para questões 

fundamentais em biologia evolutiva, e pode ajudar em questões sistemáticas e decisões de 

conservação (Thomassen et al., 2010; Zamudio et al., 2016; Wood et al., 2017; Cadotte & 

Tucker, 2018; Morales et al., 2021). O padrão espacial de distribuição de um taxon é definido 

pelo arranjo de entidades individuais no espaço e as relações geográficas entre elas. A 

capacidade de avaliar padrões espaciais é um pré-requisito para entender os complicados 

processos espaciais subjacentes à distribuição de um fenômeno (Chou, 2005). 

Dessa forma, nos últimos anos, tem-se reconhecido que a variação morfológica e 

genética entre populações também deve ser investigada em um contexto espacial (Diniz-Filho 



et al., 2000). Isso porque, ao longo de sua distribuição geográfica, uma espécie pode enfrentar 

ambientes distintos e pressões seletivas, o que pode gerar descontinuidades nas características 

genotípicas e fenotípicas entre diferentes populações (Trevisan et al. 2014), levando a 

diferentes estruturas de variação morfológica (Berthouly-Salazar et al., 2012). Assim, mesmo 

espécies intimamente relacionadas e com estratégias de história de vida semelhantes podem 

variar em grau e estrutura geográfica de variação morfológica e diferir em padrões de 

distribuição geográfica (Hopkins &Thurman, 2010; Lezcanon et al., 2012). 

A variação intraespecífica pode ser definida como a variação total de uma determinada 

característica morfológica (ou conjunto de características) expressa por indivíduos de uma 

mesma espécie (Albert et al., 2011). As causas da variação intraespecífica dependem de uma 

variedade de mecanismos, incluindo adaptação local, seleção artificial, condições parentais e 

plasticidade fenotípica (Violle et al, 2012; Des Roche et al, 2018). A plasticidade fenotípica é 

a capacidade de um organismo de alterar sua fisiologia e/ou morfologia como resultado de sua 

interação com o meio ambiente, sendo bastante comum em girinos (McIntyre et al., 2004). 

Então, quando gerada por mecanismos evolutivos, a variação de características 

intraespecíficas pode refletir adaptação microgeográfica, seleção divergente e até especiação 

incipiente (Mimura et al., 2017). Quando gerados pela plasticidade, os traços podem mudar 

rapidamente dentro de gerações e diferir drasticamente entre populações em habitats 

diferentes (Des Roche et al., 2018). Além disso, a ocorrência de variação nos caracteres 

morfológicos é relativamente comum em organismos amplamente distribuídos e, portanto, 

suas populações são geograficamente segregadas (West-Eberhard et al., 1989; Des Roches et 

al., 2013; Des Roches et al., 2018). 

A variação geográfica entre populações de uma determinada espécie é um resultado 

inevitável da variação espacial no ambiente, impulsionada pela divergência genética e/ou 

plasticidade fenotípica (Mayr, 1977). Portanto, variações fenotípicas, refletindo as pressões 



seletivas que atuam nas populações (Hopkins & Thurman, 2010), podem mostrar claramente 

padrões morfológicos criados por essas pressões na distribuição geográfica das espécies 

(Hopkins & Thurman, 2010; Lezcano et al., 2012; Trevisan et al., 2014; Hošková et al., 

2020). Por outro lado, algumas espécies tendem a possuir padrões espaciais diferentes. Por 

exemplo, complexos de caracteres morfológicos usualmente distinguidos em abelhas tendem 

a apresentar diferentes padrões espaciais em grandes escalas. Assim, caracteres de tamanho 

são caracterizados por fortes padrões espaciais de longa distância, já os ângulos de 

pigmentação e venação das asas são caracterizados pela ausência desses padrões de grande 

escala, e os caracteres podem possuir autocorrelação local e regional mais forte, 

provavelmente refletindo os principais processos microevolutivos que provavelmente 

determinam sua variação no espaço (Diniz-Filho et al., 2000). 

Dessa forma, a variação morfológica intraespecífica está no centro da teoria da 

evolução. Mais recentemente, tem grande importância também no âmbito de estudos 

interessados em variação neutra (Sokal et al., 1989; Barbujani, 2000; Relethford, 2008). Isso 

se deve ao fato de que a maioria dos processos evolutivos neutros ocorrem em um contexto 

espacial (Epperson, 2003), onde a variação genética originada por mutações aleatórias dentro 

de populações locais pode se dispersar por meio de fluxo gênico mediado geograficamente 

(Perez et al., 2010). Os padrões de variação morfológica entre populações fornecem material 

fundamental para a compreensão do papel da diferenciação genética e da seleção natural na 

especiação e adaptação dos organismos (Van Buskirk, 2017). Desta forma, a variação 

intraespecífica pode mediar a coexistência de espécies (Turcotte & Levine, 2016). 

 As primeiras tentativas de caracterizar geometricamente as diferenças entre formas 

biológicas foi realizada por Albrecht Durer (Vier Bucher von Menschlicher Proportion, 

1524), responsável pela primeira caracterização geométrica da forma humana sobre uma 

grade sobreposta, inclusive antes da noção sobre as coordenadas retangulares propostas por 



Reneé Descartes (Monteiro & Reis, 1999). Grandes pensadores como Galileu (1638) 

ilustraram as diferenças na forma de ossos de animais, e ao longo do tempo, grandes 

naturalistas como Darwin têm fundamentado suas teorias com base em observações nas 

diferenças das formas biológicas. No início do século 20, a biologia passou de um campo 

descritivo, para uma ciência quantitativa, e as análises morfológicas entraram na chamada 

“revolução quantitativa” (Bookstein, 1998). Durante muitos anos pesquisadores buscaram 

técnicas que permitissem quantificar estatisticamente a variação de forma de organismos e/ ou 

estruturas até que na década de 1980 houve o surgimento da Morfometria Geométrica (MG), 

técnica que permite analisar a forma dos organismos ou de determinada estrutura 

considerando o espaço de forma geométrica e usando métodos estatísticos multivariados 

(Souto et al., 2021).  

A morfometria geométrica (GM) revolucionou a forma de medir, estudar e perceber a 

diversidade morfológica (Rohlf & Marcus, 1993; Adams et al., 2004). Ao preservar as 

propriedades geométricas das estruturas de interesse e estabelecer uma base matemática sólida 

para o estudo da forma, a morfometria geométrica fornece uma ferramenta poderosa para 

representar e estudar a variação morfológica de forma mais realista e integrada (Bookstein, 

1991; Rohlf, 2000). Além disso, esse método captura diferenças de forma mais sutis que 

geralmente não são recuperadas em medições lineares (Ilić et al., 2019). Em função disso, a 

morfometria geométrica tem sido amplamente utilizada para estudar a variação intraespecífica 

em vários grupos taxonômicos, como morcegos (Schmieder et al., 2015), besouros (Benitez et 

al., 2020), caranguejos (Hampton et al., 2014), cobras (Huntley et al., 2021), lagartos 

(Kaliontzopoulou et al., 2010), além de estudos com plantas (Dalastra et al., 2021) e vários 

outros grupos. 

Os anfíbios, sendo excelentes organismos modelo, têm sido objeto de extensa pesquisa 

morfológica, servindo muitas vezes como casos paradigmáticos no estudo da variação 



fenotípica (Kaliontzopoulou, 2011; Baldo et al., 2014; Barrionuevo, 2020; Lopes et al., 2020; 

Quinzio & Goldberg, 2020). Paralelamente aos anuros adultos, os girinos anuros se 

diversificaram em uma ampla gama de habitats aquáticos e terrestres e incluem uma grande 

diversidade de ecomorfotipos (Ilić et al., 2019). Os girinos apresentam uma gama 

diversificada de adaptações morfológicas e comportamentais, diferenças no tempo de 

desenvolvimento, tamanho na metamorfose e nos aspectos fisiológicos, tanto em resposta às 

características físicas do ambiente (Eterovick & Barata, 2006; Eterovick et al., 2010) e/ou em 

resposta à presença de predadores e competidores (Releya, 2001; Michel, 2012).  

Estudos abrangendo variação morfológica em girinos são escassos na literatura (e.g. 

Conte et al., 2007; Provete et al., 2013; Pezzuti et al., 2016), e podem ajudar a avançar a nossa 

compreensão sobre a influência do ambiente e da filogenia na variação morfológica e no 

desenvolvimento da fase larval. A escassez de informações acerca do grau de variação 

morfológica intra– e interpopulacional, é uma das grandes dificuldades encontradas em 

estudos de ecologia de comunidades de anuros (Verdade et al., 2012; Toledo et al., 2014). 

Jordani et al. (2018) apresentou a primeira quantificação da variação morfológica 

intraespecífica de girinos, com base em oito características funcionais de 22 espécies da Mata 

Atlântica e de 13 espécies da Floresta Amazônica . Apesar de algumas características 

apresentarem grande variação intraespecífica, considerando todas as características juntas, a 

variabilidade intraespecífica foi de cerca de 30% da variação total, menor que a 

interespecífica, tanto para girinos da Mata Atlântica quanto para os da Floresta Amazônica 

(Jordani et al., 2018). Vários estudos mostraram que essa porcentagem de variação 

morfológica intraespecífica pode ter um papel importante nos padrões de diversidade e na 

estrutura da comunidade (Jung et al., 2010; Albert et al., 2012). Além disso, a plasticidade 

fenotípica em girinos pode resultar em variação morfológica significativa entre populações de 

diferentes os ambientes e, consequentemente, aumentar a variabilidade morfológica entre as 



populações de girinos (Marques & Nomura, 2015). Assim, diferentes fatores ambientais, 

como tamanho da área úmida, estresse por perda de água, densidade de girinos, 

disponibilidade de recursos alimentares, presença e densidade de predadores, entre outros, são 

capazes de induzir mudanças morfológicas que aumentam a variação intraespecífica (Van 

Buskirk, 2017; Touchon e Robertson, 2018). 

Rossa-Feres et al. (2015) reconheceram que a compreensão dos fatores que controlam 

a variação morfológica é uma das lacunas de conhecimento mais importantes nos estudos 

sobre o estágio larval. Compreender quais fatores estão associados à plasticidade fenotípica e 

como eles influenciam a variação morfológica em sistemas naturais, além do grau de variação 

morfológica inter e intraespecífica em diferentes escalas espaciais, são necessários para 

formular melhores hipóteses ecológicas.  

Também é uma lacuna de conhecimento a avaliação da relação entre as estruturas 

anatômicas das larvas e suas respectivas funções (Rossa- Feres et al., 2015). Muitas das 

informações disponíveis sobre o assunto são derivadas de estudos realizados principalmente 

com Xenopus laevis, e em alguns casos com girinos dos gêneros Rana e Bufo, e adotadas 

como padrão para a maioria das espécies (Vera Candioti, 2006). 

Um girino é um mosaico de órgãos que são remodelados como o pâncreas exócrino e 

o trato digestivo, degenerados durante a metamorfose (e.g. tegumento), permanecem

funcionalmente em repouso (e.g. partes do sistema excretor e reprodutivo), ou são funcionais 

tanto em girinos como nos adultos embora possam apresentar funções distintas nas diferentes 

fases (e.g. pulmão, Altig & McDiarmid, 1999). Em vários casos como o do sistema nervoso, 

as informações são escassas e fragmentadas (Quinzio & Fabrezi, 2018). O sistema nervoso, 

constituído pelo cérebro e seus nervos cranianos (Figura 1) e pela medula espinhal e seus 

nervos, está associado a todos os comportamentos dos vertebrados (Lanoo, 1999).  



Um excelente resumo sobre a neurobiologia de anfíbios, incluindo estruturas adultas, é 

fornecido por Wilczynski (1992). Outros estudos abordaram o crescimento do cerebelo (e.g. 

Hauser et al. 1986, a,b). Uray et al. (1987) descreveu as mudanças do sistema nervoso durante 

o processo de metamorfose. Mais recentemente, pesquisadores têm mostrado que apesar de

estudos associando genes a doenças serem realizados principalmente em camundongos, os 

girinos também podem fornecer evidências muito fortes sobre a função de genes em humanos. 

Sendo o processo de recriar algumas variantes de um gene em girinos bem mais simples e 

mais rápido (Macken et al., 2021). 

Figura 1: A. Vista dorsal do cérebro e da medula espinhal em um girino. Os nervos 

cranianos e espinhais são mostrados como se tivessem sido cortados (imagem de Lannoo 

em Altig & McDiarmid, 1999). B. Imagem segmentada e renderizada do sistema nervoso 

em girinos. C. Renderização da imagem com destaque para o cérebro. *CB= cerebellum; 

TEC= tectum; DI= diencephalon; TEL= telencephalon. 

Além da escassez e fragmentação das informações sobre o sistema nervoso, o 

significado funcional e evolutivo das variações no cérebro dos girinos ainda não foi 

investigado (Altig & McDiarmid, 1999), talvez pelo fato do sistema nervoso ser considerado 

um sistema anatômico invariável (Quinzio & Fabrezi, 2018). Entretanto o cérebro dos girinos 



das diferentes espécies não é igual, e estão disponíveis poucas informações básicas sobre a 

organização e funcionamento do sistema nervoso como, por exemplo, como se dá a 

integração do desenvolvimento com a diferenciação do sistema nervoso, e como ele é alterado 

para atender às demandas de diferentes ambientes (Quinzio & Fabrezi, 2018). Para outros 

grupos, como os Primatas, há evidências para uma associação entre o tamanho do cérebro e 

variáveis ecológicas, como às demandas de forrageamento do nicho ecológico de uma espécie 

(Powell et al., 2017). 

A diversidade morfológica entre girinos de diferentes espécies é imensa, bem como os 

tipos de habitats aquáticos e semiaquáticos onde ocorre seu desenvolvimento. Uma relação 

ecomorfológica usualmente aceita é aquela entre a morfologia externa e a profundidade da 

coluna d’água ocupada pelos girinos. Assim, girinos bentônicos ocupam o fundo dos 

ambientes aquáticos, e apresentam corpo deprimido, olhos dorsais e nadadeiras baixas, girinos 

nectônicos ocupam o meio da coluna d’água e tem corpo comprimido, olhos laterais e 

nadadeiras altas, e girinos neustônicos se alimentam no filme d'água e se posicionam próximo 

à superfície, apresentam corpo comprimido, olhos laterais, nadadeira dorsal baixa e nadadeira 

ventral alta, além de disco oral terminal ou dorsalmente direcionado. Apesar de proposta há 

bastante tempo (Altig, 1989) e ser considerada como uma associação comprovada, a relação 

entre a morfologia externa e a profundidade da coluna d’água ocupada pelos girinos começou 

a ser testada apenas recentemente (Marques et al., 2019). A despeito da profundidade da 

coluna d’água ocupada requerer diferentes habilidades dos girinos, como flutuabilidade, 

percepção do habitat e de possíveis predadores em duas (girinos bentônicos) ou em três 

dimensões (girinos nectônicos), até hoje nenhum estudo avaliou a relação do uso diferencial 

do espaço com o sistema nervoso.  

Considerando a ausência de informações básicas e estudos com ampla abrangência 

geográfica acerca das variações morfológicas, assim como sobre a organização e 



funcionamento de órgãos e sistemas, e como eles são modificados para atender às demandas 

de diferentes tipos de ambiente e do uso diferencial da profundidade da coluna d’água, esta 

tese está estruturada em dois capítulos.  

No primeiro capítulo buscamos determinar a variação em caracteres da morfologia 

externa em girinos de seis espécies com ampla distribuição geográfica, verificando se existem 

padrões associados à distância entre populações ao longo da distribuição geográfica das 

espécies alvo.  

No segundo capítulo, nosso objetivo foi caracterizar o sistema nervoso central de 

girinos bentônicos e nectônicos, buscando verificar sua associação com o uso da coluna 

d’água.  
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7. CONCLUSÃO GERAL

A variação morfológica sempre despertou a atenção de pesquisadores de várias

áreas da biologia. Sua compreensão e de sua estrutura espacial é de importância crucial 

para questões fundamentais em biologia evolutiva, e pode ajudar em questões 

sistemáticas e decisões de conservação. Por utilizarem uma ampla gama de habitats 

girinos apresentam uma ampla diversidade morfológica, o que pode ocasionar uma 

gama diferente de soluções adaptativas, sendo assim excelentes modelos para estudos 

morfológicos e de variação fenotípica. Entretanto existe uma carência em estudos 

envolvendo variação morfológica, suas origens e distribuição no espaço e no tempo 

utilizando girinos. 

Em nosso primeiro capítulo, nossos dados mostram clara variação na morfologia 

externa entre as populações das espécies analisadas, cinco (Boana albopunctata, 

Dendropsophus minutus, Physalaemus cuvieri, Scinax fuscovarius, e Trachycephalus 

typhonius) delas associadas a distância geográfica. Rhinella diptycha foi a única espécie 

analisada que não apresentou correlação entre o grau de variação morfológica e a 

distância geográfica. Espécies amplamente distribuídas geralmente tendem a apresentar 

considerável variação dentro de suas áreas de distribuição, o que pode ter implicações 

na história taxonômica das espécies, dificultando a identificação correta das espécies e 

transformando variações intrapopulacionais em diferenças diagnósticas.  

Algumas espécies como Physalaemus cuvieri apresentaram grande sobreposição 

entre as populações amostradas. Outras como Trachycephalus typhonius apresentaram 

segregações claras entre as populações.  

Nosso segundo capítulo trouxe informações sobre a morfologia e a variação 

observada no cérebro e cerebelo das espécies Dendropsophus minutus, Physalaemus 



cuvieri e Rhinella diptycha. Essa análise é inédita para girinos no Brasil. Com isso 

podemos observar diferenças morfológicas entre as espécies, demonstrando que o 

cérebro dos girinos não são todos iguais e, também, que apresentam variações 

intraespecificas. Nossos dados mostraram também que os girinos de Dendropsophus 

minutus apresentaram cérebros maiores que as outras espécies analisadas, e que o 

tamanho do cérebro não está correlacionada com o comprimento total dos indivíduos. 

Não observamos relação entre o volume do cerebelo com o tamanho do cérebro, 

indicando que a variação nessa característica pode estar associada as guildas 

ecomorfológicas as quais as espécies pertencem. Novamente, girinos de Dendropsophus 

minutus, representantes da guilda nectônica, apresentaram maior volume do cerebelo.  

Já quando analisamos o volume do cérebro observamos uma interação entre o 

tamanho do cérebro e as guildas ecomorfológicas, com o volume do cérebro de 

Dendropsophus minutus aumentando com o tamanho do cérebro. Entretanto essa 

relação foi observada apenas para essa espécie.  

Outra observação interessante foi a indicação de assimetria no cérebro das 

espécies analisadas. Entretanto ressaltamos que novas análises precisam ser realizadas 

para corroborar essa observação. 

Trouxemos aqui os primeiros esforços para uma melhor compreensão do sistema 

nervoso dos girinos brasileiros e sua relação com outras variáveis. Ressaltamos, 

entretanto, que novos estudos precisam ser realizados para um melhor conhecimento da 

diversidade morfológica, suas relações entre forma e função e associação com uso de 

ambiente e fatores ambientais. 




