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Cantico XIII

Renova-te.

Renasce em ti mesmo.
Multiplica os teus olhos, para verem mais.
Multiplica-se os teus bragos para semeares tudo.
Destroéi os olhos que tiverem visto.
Cria outros, para as visdes novas.
Destroi os bragos que tiverem semeado,
Para se esquecerem de colher.

Sé sempre 0 mesmo.

Sempre outro. Mas sempre alto.
Sempre longe.

E dentro de tudo.

Cecilia Meireles
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RESUMO

A reproducdo ¢ um processo essencial que compde a histéria de vida dos seres vivos, porém,
¢ um evento altamente custoso, fisioldgica e ecologicamente. O sucesso reprodutivo de um
individuo depende de diversos fatores, como viabilidade, tamanho e quantidade de
descendentes produzidos. Como tempo e energia sdo limitados, hd um “trade-off” na alocacao
de recursos entre componentes da histdria da vida, tais como investimento em reprodugdo e
sobrevivéncia, nimero e tamanho de filhotes, entre outros. O “fitness” e sobrevivéncia da
prole sdo altamente dependentes da quantidade de recursos disponibilizada durante seu
desenvolvimento, especialmente nas fases iniciais. Assim, alguns modelos foram propostos
para tentar determinar o nivel de investimento ideal sob determinadas condigdes,
considerando que a prole, nas fases iniciais, estd mais vulneravel a variacdes em fatores
bioticos (predagdo e competi¢do) e abidticos (temperatura e precipitacdo). Nesse periodo
inicial, a influéncia dos parentais ¢ de extrema importancia para a sobrevivéncia e aptidao dos
descendentes, ¢ pode se dar na forma de cuidado parental, quando presente, ¢ como
investimento materno em vitelo. O investimento materno pode exibir plasticidade fenotipica,
influenciando tracos de importancia adaptativa da prole, como tamanho e capacidade de
escapar de predadores. Nessa relagdo da made com a prole, ha um “trade-off” entre a
quantidade de recursos que ela podera investir sem diminuir seu proprio “fitness”. Assim, a
fémea pode alocar recursos de forma diferenciada, investindo em muitos ovos pequenos ou
em poucos ovos grandes. Outra estratégia ¢ investir diferencialmente entre os ovos da mesma
desova ou entre desovas da mesma fémea ou entre fémeas da mesma populagdo. Esse
investimento diferencial pode conferir vantagem adaptativa em ambientes imprevisiveis e
constitui uma estratégia “bet hedging”, pois permite que as fémeas diminuam a variacao no
seu “fitness” ao longo do tempo. Como os anuros, em geral, apresentam um ciclo de vida
anfibio, com pelo menos uma fase da vida ocorrendo na 4dgua, e muitas espécies se
reproduzem em ambientes instaveis, estudos de caracteristicas de histéria de vida nesse grupo
se fazem necessarios para entendermos melhor como e quanto o investimento materno
influencia na sobrevivéncia da prole e como o ambiente influencia nesse investimento. Neste
trabalho estudamos o investimento maternal em espécies de anuros neotropicais que se
reproduzem em diferentes ambientes, buscando avaliar as variagdes no tamanho do ovo

dentro da mesma desova e entre desovas.

Palavras-chave: Reproducao, “trade-off”, “bet-hedging”, local de desova, Neotrdpicos



ABSTRACT

Reproduction is an essential process in organism’s life history, although very costly in terms
of physiology and ecology. An individual’s reproductive success depends on many factors,
such as viability, size and number of descendents produced. As time and energy are limited,
there are trade-offs between components of life history, such as reproductive investment and
survivorship, number and size of offspring, among others. Offspring fitness and survivorship
are extremely dependent on the amount of resources available during development, especially
in the initial phases. Thus, some models have been proposed trying to determine an ideal
quantity of investment under certain conditions, considering that offspring environment is
crucial in the initial phases, as offspring is more vulnerable to variations in biotic (predation,
competition) and abiotic factors (temperature, precipitation). During the initial phases of
development, parental influence is of extremely importance for descendants” survivorship and
fitness, and may happens in the form of parental care, if any, and as yolk investment.
Maternal investment may exhibit phenotypic plasticity, influencing offspring traits of
adaptive significance, such as body size and capacity of escaping from predators. In this
relationship between mother and offspring, there is a trade-off between the amount of
resources she will invest without decreasing her own fitness. Females may allocate energy in
different ways, such as producing many small eggs or few large ones. Another strategy is to
invest differentially among eggs of the same clutch, or among clutches of the same female, or
clutches of females from the same population. This differential investment may provide
adaptive advantages in unpredictable environments, as a bet-hedging strategy, allowing
females to diminish fitness variation along time. As anurans, in general, have an amphibian
life cycle, with at least one aquatic phase, and many species reproduce in unstable
environment, studies on life history traits in this group are necessary to better understand how
maternal investment influences offspring survivorship and how environment influences such
investment. Herein, we studied maternal investment in Neotropical anurans that breed in

different environments, trying to evaluate intraclutch and interclutch variation in egg size.

Key-Words: Reproduction, trade-off, bet-hedging, oviposition site, Neotropics



INTRODUCAO GERAL

A historia de vida € o conjunto de carateristicas fisiologicas, morfologicas, ecoldgicas e
comportamentais dos seres vivos que levam a variacdo em fecundidade e sobrevivéncia dos
individuos (KLEMMING, 2002), e compreende trés processos bdsicos e essenciais:
manuten¢do, crescimento - chamados também de processos somaticos (GLAZIER, 1992) — e
reproducdo (MORRISON & MYERSCOUGH 1989; GLAZIER, 1992). Ao longo da vida, um
individuo deve produzir energia para que esses trés processos possam se realizar. Como esses
processos requerem investimento e sdo igualmente importantes, com eventualmente um sendo
prioritario aos outros dependendo da fase de vida, hd uma “competicdo” entre eles, ja que os
recursos sdo limitados (GADGIL & BOSSERT, 1970; PARTRIDGE & HARVEY, 1988S;
GLAZIER, 1992). Sendo assim, restricoes e imprevisibilidades ambientais podem ser criticos
para aspectos da historia de vida dos organismos, tendo efeitos imediatos sobre a taxa de
sobrevivéncia e fecundidade (LINDSTROM, 1999). De acordo com Hirshfield e Tinkle
(1975), a teoria de historia de vida diz que, em condigdes ambientais desfavoraveis, ¢
preferivel ao adulto, quando iter6paro, investir na sua propria sobrevivéncia em detrimento de
um menor investimento na prole, pois ¢ mais dificil para o juvenil resistir as
imprevisibilidades (LINDSTROM, 1999).

Segundo a teoria evolutiva, determinadas estratégias de historia de vida sdo selecionadas
de modo a otimizar a eficiéncia biologica dos organismos (KLEMMING, 2002, p. 159;
BRANDT & NAVAS, 2011). As caracteristicas que tem efeito mais imediato sobre a historia
de vida e que afetam fortemente a eficacia bioldgica de um individuo sdo as que concernem
fecundidade e sobrevivéncia. Outras caracteristicas importantes, como taxa de crescimento,
tamanho da prole, tamanho do adulto e taxa de dispersdo, também afetam essas estratégias,
mas de forma mais indireta (pois geralmente estas caracteristicas afetam as duas primeiras)
(KLEMMING, 2002).

O valor reprodutivo de um individuo, tomado em determinada idade, ¢ resultado da sua
fecundidade no presente e nos eventos reprodutivos futuros e a probabilidade de que esse
individuo sobreviva aos proximos eventos reprodutivos. Portanto, ¢ uma medida que leva em
conta a fecundidade e a sobrevivéncia (FISHER, 1930). O investimento na prole atual
acarretara em reducao da sobrevivéncia e, consequentemente, redu¢do no investimento em
proles futuras (MASMAN et al., 1989; KENAGY et al., 1990; COX & CALSBEEK, 2009).

Sendo assim, a prole atual terd um valor mais alto que a prole futura. O valor reprodutivo total



pode ser dividido entre reproducdo presente e futura (valor reprodutivo residual). E
importante que o valor reprodutivo presente e o residual estejam em equilibrio em cada fase
da vida do individuo, para que a eficidcia biologica seja otimizada. Calculando os
compromissos presente e futuro em cada idade, temos como resultado a quantidade de
recursos total que serd dispendida pelo individuo para reproducdo. A isso chamamos “esforco
reprodutivo” (KLEMMING, 2002). O modelo de Fisher ¢ normalmente usado para sabermos
se o adiamento da reproducao devido a condi¢des desfavoraveis ira favorecer a sobrevivéncia
e a fertilidade dos parentais para os eventos reprodutivos futuros (PARTRIDGE & HARVEY,
1988).

A reprodugdo ¢ um evento altamente custoso, sendo que esses custos podem ser de dois
tipos: fisiologicos, se recursos nutritivos estdo envolvidos, e ecoldgicos se considerarmos
riscos como competicdo e predacdo (PARTRIDGE & HARVEY, 1988; COX, 2006). O
sucesso reprodutivo de um individuo pode depender de muitos fatores, como tamanho,
nimero, viabilidade e taxa de producdo de ovos/prole/propagulos. Devido a restrigdoes
genéticas e funcionais dos organismos, ndo € possivel maximizar todos esses fatores de forma
concomitante. H4, portanto, um balango (“trade-off’) entre esses componentes, de forma que
se tenha uma alocacdo oOtima de recursos para garantir 0 sucesso reprodutivo
(ARMBRUSTER et al., 2001). Um dos mais importantes “trade-offs” existentes ¢ aquele
entre numero de descendentes produzidos e quantidade de recursos disponibilizados para cada
um (BOCKELMANN, 1975; McGINLEY et al., 1987, SINERVO, 1990; DZIMINSKI &
ALFORD, 2005; BARBOSA & MAGURRAN, 2010), e a sobrevivéncia de cada prole e
sucesso durante a fase adulta ¢ fortemente dependente dessa quantidade de recursos alocada
(McGINLEY & CHARNOV, 1988). O proprio cuidado parental ¢ um fator que pode limitar a
reproducado futura dos parentais, mas essa desvantagem pode ser compensada pelo aumento da
sobrevivéncia e “fitness” dos descendentes individualmente (SALOMON et al., 2005).

Muitos modelos de investimento sdo buscados em estudos de evolugdo de estratégias de
vida, a fim de tentar determinar estratégias 6timas sob determinadas condi¢des (MARSHALL
et al., 2008). Esses modelos, porém, ndo levam em conta aspectos genéticos, apenas
fenotipicos. O modelo de Smith & Fretwell (1974) ¢ classico, um dos primeiros modelos
acerca de investimento materno, segundo o qual ha um nivel de investimento 6timo quando
esse investimento ¢ igual em toda a prole (BOCKELMAN, 1975; CRUMP, 1984;
McGINLEY et al., 1987; McGINLEY & CHARNOV, 1988; PHILLIPI & SEGER, 1989;
GLAZIER, 1992; EINUM & FLEMING, 2004; DZIMINSKI & ALFORD, 2005; DZMINSKI
& ROBERTS, 2005; MARSHALL et al., 2008; JANZEN & WARNER, 2009),
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independentemente do tamanho, condi¢do e esforgo reprodutivo da mae (CAPINERA, 1979;
GLAZIER, 1992). A validade desse modelo ¢ discutivel, pois ndo leva em conta a
variabilidade e inconstancia dos ambientes naturais, especialmente no caso de anuros que se
reproduzem em ambientes aquaticos efémeros (DZIMINSKI & ALFORD, 2005), assim, a
premissa desse modelo s6 ¢ valida para ambientes constantes. Em ambientes heterogéneos
ndo vemos um tamanho de prole 6timo, mas sim uma gama de investimentos que variam
juntamente com o ambiente (CAPINERA, 1979; CRUMP, 1981; McGINLEY et al., 1987;
MARSHALL et al., 2008) afim de maximizar o “fitness” da mae e da prole. Além disso,
fatores como tamanho, idade e exigéncia metabdlica da mae devem ser levados em conta
(GLAZIER, 1992). Um decréscimo na taxa de crescimento da prole e/ou aumento da
mortalidade, resultantes da redugdo de recursos disponiveis, deve favorecer a producao de
menor nimero de ovos, porém de maior tamanho (GLAZIER, 1992). Devemos lembrar,
porém, que modelos de otimizacdo sdo apenas ferramentas para auxiliar o entendimento de
como evoluem essas estratégias. O enfoque genético dessa evolucdo acaba sendo dificil, pois
estabelecer pardmetros que descrevam quantitativamente a variacdo genética de tracos
relacionados a historia natural requer dados complexos de se obter em populagdes naturais.
Além disso, certas caracteristicas da historia de vida estdo sujeitas a mudangas fenotipicas de
acordo com as condi¢des em que o individuo se encontra. E o que chamamos “plasticidade
fenotipica” (KLEMMING, 2002).

O fenoétipo expresso por um individuo ¢ a soma de seu conjunto génico (herdada dos
parentais) e das influéncias do ambiente sobre esse conjunto (ROACH & WULFF, 1987). Um
pensamento comum ¢ o de que o fendtipo de um determinado individuo terd influéncia apenas
na sua propria sobrevivéncia, no entanto ndo ¢ isso que observamos. O fendtipo de um
individuo pode, frequentemente, influenciar a sobrevivéncia de outros individuos e o sucesso
reprodutivo de toda a populacdo (SOLEMDAL, 1997). Esse fato evidencia-se nos efeitos
maternos, por exemplo (MOUSSEAU & FOX, 1998).

As condigdes ambientais sdo especialmente importantes e decisivas no inicio do
desenvolvimento, fase que vai do nascimento/eclosdao do ovo, até a maturidade. Nessa fase,
onde os individuos ficam mais vulnerdveis, condigdes ambientais adversas podem afetar o
crescimento, metabolismo, imunocompeténcia e até desempenho reprodutivo na fase adulta
(LINDSTROM, 1999). O tamanho inicial da prole terd, portanto, influéncia sobre todos esses
tracos, além de outros como taxa de desenvolvimento, habilidade competitiva, bem como
sobre o “fitness” dos pais (JANZEN & WARNER, 2009), todas caracteristicas importantes a
sobrevivéncia e sucesso dos individuos (KAPLAN, 1987; MICHAELS et al.,, 1988;
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MOUSSEAU & FOX, 1998; RASANEN et al., 2005). Essa ideia ¢ valida para todos os taxons.
Em plantas, mecanismos como dispersdo e estabelecimento de sementes, germinagdo e
protecao contra predagdo, funcionam como forcas seletivas para tamanho e quantidade de
sementes produzidas (LLOYD, 1979; ROACH & WULFF, 1987; MICHAELS et al., 1988).
Segundo Salisbury (1942), que propds uma generalizacdo para produg¢dao de sementes, as
adversidades ambientais irdo favorecer a qualidade das sementes, em detrimento da
quantidade (LLOYD, 1979).

Os efeitos do ambiente no inicio do desenvolvimento podem afetar todo um grupo ou
populagdo ao mesmo tempo, diferentemente de efeitos genéticos ou maternos. Em ungulados,
por exemplo, varios elementos do “fitness” sofrem variacdo dependente de fatores ambientais,
tais como tempo, doengas e/ou densidade populacional, e tem efeitos importantes no peso,
crescimento e sobrevivéncia do recém-nascido (LINSDSTROM, 1999). No caso de anfibios,
trés fatores ambientais devem ser levados em conta: (1) pardmetros fisicos, como
profundidade, didmetro, temperatura e niveis de oxigénio dos corpos d’agua onde as desovas
sdao depositadas; (2) risco de predagdo, que exerce uma forte pressao sobre o “fitness” da
prole; e (3) disponibilidade e qualidade dos recursos alimentares (CRUMP, 1981). As
primeiras 24 horas apds a eclosdo dos ovos sdo as mais criticas e as mais deterministicas para
o “fitness”, pois ¢ 0 momento onde os predadores tem maior facilidade de atuagdo, ja que a
prole estd muito suscetivel e tem baixissimo poder de locomogdo (KAPLAN & PHILLIPS,
2006). Larvas de tamanho pequeno podem sofrer efeitos deletérios em condigdes
desfavoraveis, como maior risco de predacdo, competicdo inter e intraespecifica por alimento
e até sofrer com interferéncias quimicas ou comportamentais de larvas maiores (PARICKY &
KAPLAN, 1992).

As influéncias dos parentais sdo de extrema importancia para a variagdo individual da
prole nesse periodo, mas existe uma certa dificuldade em distinguir quais efeitos sdo
decorrentes da genética transmitida pela mae, ou quais sao efeitos indiretos que afetardo o
fenotipo dos descendentes (LINDSTROM, 1999). Em espécies que ndo exercem cuidado
parental, a prole pode conseguir seu suprimento de duas maneiras: endogena, sendo recursos
nutritivos do ovo ou da semente, e exdgena, onde a aquisicdo de nutrientes vem de fontes
externas (ALCORN & ALLEN, 2009). Nas espécies onde, normalmente, a prole se mantém
de recursos enddgenos haverd um maior investimento da mde em suprimento. Ja naqueles
grupos cuja prole depende tanto dos suprimentos enddgenos quanto exdgenos para seu
desenvolvimento, como por exemplo, em muitos anfibios e invertebrados marinhos, os custos

do investimento parental sdo minimizados através do “trade-off” entre tamanho e nimero da
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prole. Nesses casos ¢ comumente verificado a ocorréncia de variagdo nessa relacdo de acordo
com a fémea ou a populagdo (ALCORN & ALLEN, 2009).

A extensdo de influéncias que a mae pode ter sobre a prole ¢ grande. Desde a
determinagdo do tamanho e nimero da prole, até o cuidado parental que pode, em muitos
casos, ser exercido sobre os ovos/filhotes (MOUSSEAU & FOX, 1998). Muitos tragos de
grande importancia adaptativa para diversos tdxons podem ser afetados por influéncias
maternas e, de fato, frequentemente o sdo, sendo tais influéncias denominadas de efeitos
maternos (MICHIMAE et al., 2009; MATSUURA & KOBAYASHI, 2010). Como exemplos
de tracos adaptativos estdo a capacidade de evitar predadores, escolha de um par reprodutivo e
estratégias de historia de vida no geral (MICHIMAE et al., 2009). Os efeitos maternos podem,
portanto, conferir plasticidade fenotipica a prole, de acordo com as condi¢des ambientais
experimentadas pela mae, que serdo transmitidas aos descendentes na forma de alguma
variagdo de carater (MOUSSEAU & FOX, 1998). O investimento materno pode ser visto
como a tentativa de otimizacao dos “fitness” da fémea e da prole, ou seja, a fémea deve
conseguir alocar uma quantidade suficiente de recursos para geracdo de descendentes sem
diminuir seu proprio “fitness” (RASANEN et al., 2008). Estudos realizados com a graminea
Lolium perenne mostraram que os efeitos maternos sdo importantes e evidentes no inicio do
desenvolvimento, mas vao diminuindo ao longo do tempo (ROACH & WULFF, 1987).

O tamanho do ovo ¢ um traco da historia de vida que tem particular importincia na
mediacdo de influéncias maternas no fendtipo da prole (MATSUURA & KOBAYASHI,
2010; MOUSSEAU & FOX, 1998; BARBOSA & MAGURRAN, 2010), porém pode haver
outros tipos de investimento materno sobre os ovos/sementes, além da quantidade de vitelo,
como a alocagdo de determinados nutrientes € hormonios, como mostram alguns estudos com
aves (KRAUSE, 2001) e plantas. O volume total da desova ¢ dado pela combinagdo entre o
tamanho da mesma (numero de ovos) e o volume vitelinico dos ovos (LIAO & LU, 2011). A
quantidade de recursos energéticos disponiveis para a mae investir entre os ovos ¢ finita
(MARSHALL et al., 2008; LIAO & LU, 2011; CRUMP, 1984). Além disso, a fémea tem
uma determinada quantidade de espago corporal para estocar os ovos por ela produzidos. Em
ambientes estressantes, que sao fisiologicamente mais custosos, a fémea deve direcionar uma
maior quantidade de recursos para sua propria manutengdo, mas por outro lado também ¢
necessario investir na qualidade da prole, o que muitas vezes altera a quantidade da mesma
(RASANEN et al., 2008). Assim, a fémea podera produzir poucos ovos com muito vitelo cada
ou uma grande quantidade de ovos com menor quantidade de vitelo (CRUMP, 1984;

PARICHY & KAPLAN, 1992; LIPS, 2001; LIAO & LU, 2011). Geralmente, a estratégia de
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investimento varia de acordo com as condi¢des ambientais em que a fémea se encontra e de
sua propria condig¢do reprodutiva no momento da reproducao (PARICHY & KAPLAN, 1995;
MOUSSEAU & FOX, 1998; MATSUURA & KOBAYASHI, 2010). Caracteristicas do
ambiente, como temperatura e¢ fotoperiodo, podem levar as fémeas de algumas espécies de
insetos (e algumas vezes o macho) a prever que tipo de imprevisibilidade ou adversidade sera
enfrentada pela prole, levando-as a investir em proles polimorficas, por exemplo
(MOUSSEAU & FOX, 1998).

Sob condigdes ambientais variaveis, espera-se que a produgdo de muitos ovos pequenos
seja selecionada (CRUMP, 1984). Assume-se o pressuposto de que ovos grandes irdo resultar
em um maior “fitness” individual para a prole que ovos pequenos (CRUMP, 1984;
ARMBRUSTER et al., 2001; DZIMINSKI & ALFORD, 2005; MARSHALL et al., 2008).
Menor tamanho de ovo, porém, esta associado a rapida eclosdo em espécies de anuros que se
reproduzem em corpos d’agua temporarios (BRADFORD, 1990). Ovos pequenos eclodem
mais rapidamente em ambientes aquaticos efémeros, pois, além de terem um suprimento
menor de vitelo para manter o embrido no ovo por mais tempo, tem a pressao de eclodir antes
que a poca seque, podendo as larvas passar a se alimentar por conta propria (BRADFORD,
1990). Variacdes na qualidade do ambiente da prole podem, portanto, alterar a relagdo entre
tamanho e “fitness” (DZIMINSKI et al., 2009; BARBOSA & MAGURRAN). Investir
diferencialmente nos ovos dentro e entre as desovas pode conferir vantagem adaptativa a
espécies que se reproduzem nesses ambientes imprevisiveis (CRUMP, 1984; PARICHY &
KAPLAN, 1992; EINUM & FLEMING, 2004; DZIMINSKI & ALFORD, 2005). Essa
estratégia ¢ denominada “bet hedging” (LIPS, 2001) ou “melhor aposta” e, segundo ela,
organismos que vivem sob condigdes ambientais imprevisiveis terdo maior sucesso se
conseguirem diminuir a variacdo no seu “fitness” ao longo do tempo. As estratégias “bet
hedging” podem ser de duas formas: conservativa ou diversificada (SIMONS & JOHNSTON,
1997, EINUM & FLEMING, 2004; SIMONS, 2011). A teoria do “bet hedging” foi
inicialmente proposta por Cohen em 1966 para descrever o “trade-off” entre quantidade de
sementes produzidas e a quantidade delas que germinava em plantas anuais, de acordo com as
condigdes do ambiente (WILBUR & RUDOLF, 2006; KING & MASEL, 2007).
Primariamente, estratégias “bet hedging” explicam o “trade-off” entre “fitness” do adulto e
reproducdo, mas podem ser aplicadas a qualquer tipo de trago (OLOFSSON, RIPA &
JONZEN, 2009).

Tal investimento diferencial nos ovos pode ocorrer tanto entre ovos de uma mesma

desova quanto entre ovos de desovas diferentes de uma mesma fémea, entre desovas de
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diferentes fémeas da mesma populagdo, ou até entre fémeas de diversas populagdes da mesma
espécie (PHILIPPI & SEGER, 1989; PARICKY & KAPLAN, 1992; MOUSSEAU & FOX,
1998; LUDDECKE, 2002; DZIMINSKI et al., 2009). As caracteristicas fisicas de ambientes
aquaticos temporarios sdo mais variaveis € imprevisiveis que em ambientes aquaticos
permanentes, porém nesse segundo, a pressdo de predacao ¢ maior (CRUMP, 1981). Espera-
se que as diferentes pressdes exercidas em cada tipo de ambiente — temporario € permanente —
resultem em diferencas no “fitness” (DZIMINSKI & ALFORD, 2005) e consequentemente,
diferencas em tracos da histéria de vida de espécies adaptadas a cada um desses habitats.

Em algumas aves, o “fitness” da prole estd relacionado com o sexo da mesma. Como a
selecdo de determinado sexo ¢ influenciada pelos custos que cada género representa e pelas
condi¢gdes maternas ela pode ser considerada uma caracteristica influenciada pelo ambiente
(LOVE et al., 2005). Nesses casos, a mae pode variar a alocagdo de investimento hormonal,
produzindo uma quantidade maior de filhotes do sexo menos custoso ou investindo mais em
um dos sexos (LOVE et al., 2005). Em aves, também ¢é sabido que fémeas podem modular o
investimento “pre-hatch”, manipulando o tamanho do ovo e da desova ou a concentragao de
componentes internos do ovo (vitelo, horménios) de acordo com o nivel de atratividade do
parceiro (GIRAUDEAU et al., 2011). Em plantas, os frutos e sementes sdo 6timos como
medida de “fitness” (MORRISON & MYERSCOUGH, 1989) e o investimento nas sementes
se da através da alocagdo de diversos tipos de nutrientes (McGINLEY & CHARNOV, 1988;
ROACH & WULFF, 1987). Sendo assim, o “fitness” dos descendentes ira depender da
proporcao de cada um dos nutrientes que € investido (McGINLEY & CHARNOYV, 1988). Um
fato interessante em plantas, ¢ que o investimento reprodutivo segue uma hierarquia de
estruturas: inflorescéncias, flores individuais e frutos, e 6ovulos ou sementes individuais, €
todas essas estruturas competem entre si por recursos (MORRISON & MYERSCOUGH,
1989).

Anfibios constituem um grupo que possui caracteristicas associadas a ambientes
heterogéneos e apresentam plasticidade em diversos tracos (KAPLAN, 1992). Os anuros,
mais precisamente, apresentam comportamentos reprodutivos bem diversificados, com a
maior diversidade de modos reprodutivos ja descritos dentre os vertebrados tetrapodes (39 no
total) (HADDAD & PRADO, 2005). O ciclo de vida dos anuros, em geral, possui pelo menos
uma fase larval aquatica. Esse ciclo de vida anfibio apresenta vantagens e desvantagens. Por
um lado, as larvas aquaticas podem explorar uma quantidade de nichos que ndo é explorada
pelos adultos. Por outro lado, as larvas sofrem grande pressdo de predagcdo e competicao,

estando sujeitas a uma série de imprevisibilidades ambientais (HADDAD & PRADO, 2005),
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como risco de dessecagdo, principalmente espécies que reproduzem em corpos d’agua
temporarios (DZIMINSKI & ALFORD, 2005). Para espécies que desovam em ambientes
instaveis ha o risco de que a poca seque antes que os girinos cheguem a metamorfose
(NEWMAN, 1992). Caso a poca se mantenha por um periodo mais longo, as larvas estao
sujeitas a um ambiente cuja densidade de individuos ¢ maior que a quantidade de recursos
disponiveis e a competicdo sera grande. A forma como o esfor¢o reprodutivo materno total
disponivel vai ser dividida entre a prole pode variar de acordo com varios fatores e essa
partilha pode resultar em muitos ou poucos ovos (BOCKELMANN, 1975).

Poucos estudos investigaram as estratégias reprodutivas, avaliando o investimento
maternal e a variagdo no nimero e tamanho de ovos em espécies de anuros neotropicais (e.g.,
LIPS, 2001; LUDDECKE, 2002; PRADO & HADDAD, 2005; PUPIN et al., 2010). Desta
forma, este estudo teve como objetivo comparar o investimento materno entre espécies de
anuros que se reproduzem em diferentes tipos de ambientes, avaliando a variagao intra e inter-

desova no tamanho dos ovos.
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RESUMO

Um dos “trade-offs” mais importantes na natureza ¢ aquele existente entre numero de filhotes
e a quantidade de recursos alocados individualmente para cada um. Uma fémea pode, por
exemplo, investir em poucos ovos grandes, ou muitos ovos pequenos, dependendo das
condi¢des da propria fémea e do quanto a sobrevivéncia do filhote ¢ influenciada pelo
tamanho inicial. Sendo assim, o investimento materno ¢ um importante modulador da
vulnerabilidade da prole nos estagios iniciais do desenvolvimento. Os anfibios anuros, em
geral, apresentam uma fase larval aquatica, onde o ambiente de desova tem grande influéncia
na sobrevivéncia e sucesso dos girinos. No presente estudo, usamos medidas de didmetro e
volume de ovos de 13 espécies de anuros das familias Leptodactylidae, Hylidae e Bufonidae,
com diferentes modos reprodutivos e que se reproduzem em diferentes ambientes. Testamos a
hipotese de que diferentes ambientes reprodutivos irdo selecionar diferentes formas de
investimento na prole pela fémea, com variacdo de investimento intra e entre desovas e
“trade-off” entre tamanho da desova e numero de ovos. Verificamos que a maioria das
espécies apresentou variagdo intra e inter-desova no tamanho dos ovos, mas a variagdo nao
esteve relacionada ao ambiente de reprodugao (temporario X permanente). A variacao intra-
desova em tamanho de ovo foi bem maior em desovas de Physalaemus albonotatus, o que
pode estar relacionado ao ambiente altamente sazonal ao longo da distribuicdo da espécie. A
auséncia de diferenca na variacdo intra-desova entre espécies de ambientes permanentes x
temporarios pode ser um indicativo que as espécies estdo adaptadas para enfrentar flutuagdes
e/ou diferentes niveis de pressdo independente do ambiente reprodutivo. Enquanto ambientes
temporarios estao sujeitos a dessecacgdo e flutuacdes na disponibilidade de recursos, ambientes
permanentes podem impor maiores riscos de predacdo e/ou competi¢do. Experimentos que
verifiquem os efeitos do tamanho do ovo sobre o desenvolvimento das larvas, e consequente
efeito sobre o “fitness” parental e dos descendentes, além de variacdes intra e inter-
populacionais, sdo cruciais para elucidar os fatores relacionados a evolucao das estratégias

reprodutivas em anuros neotropicais.

Palavras-chave: reproducao, “fitness”, “bet hedging”, local de oviposi¢do, Neotrdpicos
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1 INTRODUCAO

Um dos “trade-offs” mais importantes na historia de vida dos organismos ¢ aquele
existente entre o nimero de descendentes e a quantidade de recursos investida em cada um
(BROCKELMAN, 1975; CRUMP, 1984; McGINLEY et al., 1987; SINERVO, 1990;
DZIMINSKI & ALFORD, 2005). Em espécies que se reproduzem em ambientes onde o
tamanho inicial ndo ¢ decisivo para a sobrevivéncia da prole, espera-se que a fémea produza
uma grande quantidade de ovos e invista pouco em cada um deles. Por outro lado, se o
tamanho inicial afeta fortemente a aptidao (“fitness”) dos descendentes, entdo ¢ esperado que
a fémea invista mais em cada ovo, produzindo desovas menores (e.g., SMITH &
FRETHWELL, 1974; HENDRY et al., 2001; DZIMINSKI & ALFORD, 2005). Portanto,
para um dado esfor¢o reprodutivo, o tamanho e o nimero de ovos podem ser negativamente
relacionados (LLOYD, 1979; KAPLAN, 1987). Escolhas da fémea que possam afetar a prole,
positiva ou negativamente, sdo consideradas efeitos maternos. A escolha do parceiro e a
decisdo sobre o local de oviposicao, por exemplo, sao de extrema importancia para o sucesso
e sobrevivéncia da prole (MOUSSEAU & FOX, 1998; QVARNSTROM & PRICE, 2001).
Assim, em animais como os anfibios, que se reproduzem em ambientes heterogéneos e
apresentam um ciclo de vida complexo, o investimento materno em vitelo pode afetar o
tamanho da larva, modulando o nivel de vulnerabilidade da prole, principalmente nas
primeiras 24 horas apds a eclosdo dos ovos, quando esta esta mais suscetivel a predadores
(ALFORD & RICHARDS, 1999; DZIMINSKI & ALFORD, 2005; KAPLAN & PHILLIPS,
2006) e tem baixo poder de locomocdo (KAPLAN & PHILLIPS, 2006). Variagdes na
qualidade do ambiente da prole podem, também, alterar a relagdo entre tamanho e “fitness”
(DZIMINSKI et al., 2009; BARBOSA & MAGURRAN, 2010).

Modelos teoricos predizem uma quantidade 6tima de investimento nos ovos para que o
“trade-off” entre tamanho e quantidade de ovos e “fitness” dos pais seja ideal (PARICHY &
KAPLAN, 1992; DZIMINSKI et al., 2009), mas isso em uma situa¢do hipotética que assume
um ambiente constante e homogéneo para a prole. Um tamanho 6timo de prole, ou seja, que
maximize a aptidao, tanto da mae quanto da progénie, ¢ improvavel em ambientes naturais, ja
que mesmo o mais estavel dos ambientes ainda estd sujeito a pequenas variagdes €
imprevisibilidade (CAPINERA, 1979; CRUMP, 1981; McGINLEY et al., 1987; DZIMINSKI
& ALFORD, 2005; MARSHALL et al., 2008). Desta forma, em condi¢gdes naturais, multiplos
tamanhos de prole podem otimizar a aptiddo da mesma e dos parentais (DZIMINSKI et al.,

2009). A selecao, portanto, deve favorecer um nivel de investimento que aumente a aptidao da
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prole sem prejudicar fortemente a sobrevivéncia e o valor reprodutivo dos parentais
(SALOMON et al., 2005).

Investir diferencialmente em ovos da mesma desova pode conferir vantagem
adaptativa em ambientes estressantes, pois em condicdes desfavoraveis, os girinos eclodidos
de ovos maiores poderdo ter maiores chances de sobreviver até a metamorfose, enquanto que
condi¢des ambientais propicias podem aumentar as chances de larvas provenientes de ovos
pequenos sobreviverem também, aumentando o sucesso da prole como um todo. Esse tipo de
plasticidade ¢ denominado estratégia “bet hedging” ou “melhor aposta” (CRUMP, 1984;
LIPS, 2001). Foram sugeridas duas formas de estratégia “bet hedging”: (1) a conservativa,
que consiste na producdo de poucos ovos grandes. Essa estratégia confere vantagem em
situacdes de instabilidade do ambiente, aumentando o sucesso reprodutivo da mae, ja que os
recém-eclodidos de ovos grandes tem maior tamanho e maior “fitness”. Em contrapartida,
pode diminuir o sucesso em situagdes de estabilidade, quando ovos menores poderiam ser
mais vantajosos. A segunda categoria de estratégia “bet hedging” ¢ (2) a diversificada, quando
a fémea investe individualmente de maneira desigual entre os ovos. Assim,
independentemente das condigdes do ambiente, sempre havera chance de uma parcela da
prole sobreviver (EINUM & FLEMING, 2004). H4 estudos que mostram a presenga de
estratégias “bet-hedging” em vérios grupos, como tartarugas (CUNNINGTON & BROOKS,
1996), lagartos (SINERVO, 1990) e plantas (STEPHENSON, 1984; WISE & CUMMINS,
2006).

Diferencas na alocagdo de vitelo nos ovos pode ocorrer dentro de uma mesma desova,
entre as desovas de uma mesma fémea ou entre as fémeas de uma mesma populacao
(PHILIPPI & SEGER, 1989; PARICKY & KAPLAN, 1992; MOUSSEAU & FOX, 1998;
DZIMINSKI et al., 2009). As caracteristicas fisicas de ambientes aquaticos temporarios sao
mais varidveis e imprevisiveis que em ambientes aquaticos permanentes, porém, nesse
segundo a pressdo de predacdo ¢ maior (CRUMP, 1981). Espera-se, portanto, que as
diferentes pressoes exercidas em cada tipo de ambiente — temporario e permanente — resultem
em diferencas no investimento reprodutivo e aptiddo (DZIMINSKI & ALFORD, 2005),
consequentemente, diferengas em tragos da historia de vida de espécies adaptadas a cada um
desses habitats.

Os anfibios anuros apresentam a maior diversidade de modos reprodutivos dentre os
vertebrados tetrapodes, com 39 modos conhecidos (HADDAD & PRADO, 2005). O modo
reprodutivo em anfibios foi definido como sendo um conjunto de caracteristicas reprodutivas,

tais como local de oviposi¢do, tamanho de ovo e de desova, tipo de desova, tamanho dos
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recém-eclodidos e estagio de desenvolvimento na eclosdo, dura¢do do desenvolvimento e tipo
do cuidado parental, quando presente (SALTHE, 1969; HADDAD & PRADO, 2005;
TOLEDO et al., 2011; CRUMP, 2015). O modo reprodutivo ancestral em anuros consiste em
desovas depositadas na agua, com fase larval aquatica (GOMEZ-MESTRE, PYRON &
WIENS, 2012), sendo que parte dos nutrientes necessarios aos girinos ¢ proveniente do vitelo
dos ovos e parte obtida a partir do consumo de alimentos (HADDAD & PRADO, 2005). Esse
ciclo de vida anfibio confere vantagens e desvantagens, pois permite que as larvas explorem
recursos que nao podem ser explorados pelos adultos (DZIMINSKI & ALFORD, 2005), mas
ficam mais vulneraveis a predacao e/ou dessecagdo, principalmente em ambientes aquaticos
temporarios (WASSERSUG, 1975; CRUMP, 1984; ALFORD, 1999; DZIMINSKI &
ALFORD, 2005; DZIMINSKI & ROBERTS, 2006;). De fato, um dos fatores ecoldgicos que
mais influencia a estrutura de comunidade de larvas de anfibios anuros e uma das maiores
causas de mortalidade nessa fase inicial do desenvolvimento ¢ a predacdo (LAURILA et al.,
2002; FULAN & ALMEIDA, 2010). Larvas de tamanho pequeno podem sofrer efeitos
deletérios em condi¢des desfavoraveis, como maior risco de predagdo, competi¢do inter e
intraespecifica por alimento e até sofrer com interferéncias quimicas ou comportamentais de
larvas maiores (PARICKY & KAPLAN, 1992). Como o conteudo de vitelo do ovo influencia
no tamanho da larva, o investimento materno influencia diretamente a sobrevivéncia e
performance das larvas, com consequéncias para o “fitness” da made e da prole (CRUMP,
1984; DZIMINSKI & ALFORD, 2005; DZIMINSKI et al., 2009).

Conhecer a variabilidade nas caracteristicas da historia de vida de espécies de anuros ¢
de extrema importancia para entendermos quais os fatores e os processos envolvidos na
evolugdo desses tracos (SUMMERS et al., 2007; TOLEDO et al., 2011; GOMEZ-MESTRE,
PYRON & WIENS, 2012). Desta forma, dado que poucos estudos investigaram as estratégias
reprodutivas, avaliando o investimento maternal e a variagdo no numero e tamanho de ovos
em espécies de anuros neotropicais (e.g., LIPS, 2001; LUDDECKE, 2002; PRADO &
HADDAD, 2005; PUPIN et al.,, 2010), este estudo teve como objetivo comparar o
investimento materno entre espécies de anuros que se reproduzem em diferentes tipos de
ambientes. Testamos a hipotese de que espécies que se reproduzem em ambientes mais
estaveis, como lagoas permanentes, exibirdo menor variacao no tamanho dos ovos da mesma
desova, enquanto que em ambientes imprevisiveis, como pogas, as fémeas produzirdo desovas
com quantidades varidveis de vitelo, apresentando maior variagdo intra-desova quanto ao

tamanho dos ovos. Também esperamos que espécies que se reproduzem em ambientes
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imprevisiveis exibirdo variagdo inter-desova maior quanto ao tamanho do ovo comparada a

variagdo entre as desovas das espécies de ambientes permanentes.

2 MATERIAL E METODOS

Foram analisadas desovas de 13 espécies de anuros, fixadas e depositadas na Colegdo de
Anfibios Célio F. B. Haddad (CFBH), Departamento de Zoologia, [.B., Universidade Estadual
Paulista “Julio de Mesquita Filho”, Rio Claro, SP, Brasil (Tabela 1, Apéndice 1). Escolhemos
espécies das familias Hylidae (N = 6), Leptodactylidae (N = 5) e Bufonidae (N = 2), as quais
foram separadas em dois grupos, de acordo com o ambiente de desova: (1) espécies que
depositam suas desovas em ambientes permanentes, menos sujeitos a alteracdes, e (2)
espécies que desovam em locais temporarios ou mais imprevisiveis. As espécies selecionadas
para compor o primeiro grupo foram: Bokermannohyla circumdata, Hypsiboas prasinus,
Physalaemus atlanticus, P. crombiei, P. olfersii, Rhinella crucifer ¢ R. icterica; as espécies do
segundo grupo foram: Dendropsophus minutus, D. elegans, Physalaemus albonotatus, P.
cuvieri, Scinax rizibilis e S. fuscomarginatus (ver Tabela 1). A maioria dessas espécies ¢é
generalista quanto ao uso de habitat (R. crucifer, D. minutus, H. prasinus, P. cuvieri, P.
olfersii e S. rizibilis), podendo ser encontradas se reproduzindo em diferentes tipos de
ambientes (CUNHA et al., 2010; SILVA-SOARES et al., 2010; BASTOS et al., 2010;
SERAFIM et al., 2008; MORAES et al., 2007; ZINA et al., 2007; TOLEDO & HADDAD,
2005; BERTOLUCI & RODRIGUES, 2002; BASTOS & HADDAD, 1996). Sendo assim,
usamos como critério para a classificagdo das espécies a localidade de coleta das desovas
(Apéndice 1), além de informacdes adicionais da literatura sobre o tipo de ambiente de
oviposi¢do mais comum para cada uma.

As espécies escolhidas para este estudo apresentam diferentes modos reprodutivos
(sensu HADDAD & PRADO, 2005), porém todos sdo basicamente aquaticos (Tabela 1).
Rhinella crucifer, Dendropsophus minutus, D. elegans e Scinax fuscomarginatus se
enquadram no modo reprodutivo 1, com ovos colocados em corpos d’agua 1€nticos e girinos
exotroficos; Bokermannohyla circumdata apresenta modo reprodutivo 4, caracterizado por
ovos depositados em bacias naturais ou construidas e girinos exotroficos. Espécies que
produzem ninhos de espuma e os depositam em corpos d’agua, como Scinax rizibilis,
Physalaemus atlanticus, P. olfersii, P. albonotatus, P. crombiei e P. cuvieri, sdo
categorizados no modo reprodutivo 11. Algumas espécies apresentam modos reprodutivos

alternativos; Physalaemus crombiei, P. olfersii e P. atlanticus também se enquadram no modo
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28, com ninhos de espuma depositados em solo Umido, e girinos exotr6ficos aquaticos;
Hypsiboas prasinus pode apresentar tanto o modo reprodutivo 1, com ovos depositados com
em pogas e lagos, quanto o modo 2, onde os ovos sdao depositados em agua corrente. O modo
reprodutivo 2 também ¢ observado em R. icterica e R. crucifer.

O nimero amostral variou de cinco a dez desovas para cada espécie (Tabela 1). Os
parametros usados foram niimero de ovos por desova e duas medidas de tamanho dos ovos,
diametro e volume. Escolhemos fazer as andlises utilizando duas medidas afim de testarmos
qual delas ¢ melhor para estimar o conteudo vitelinico dos ovos. O didmetro do ovo ja foi
utilizado por Crump (1984), enquanto que medidas de volume tem sido utilizadas em
trabalhos mais recentes (DZIMINSKI & ALFORD, 2005; DZIMINSKI et al., 2009). O
tamanho das desovas foi determinado através da contagem dos ovos de cada desova. Para
determinar o tamanho dos ovos, vinte ovos de cada desova foram selecionados aleatoriamente
e o maior didmetro de cada ovo foi medido utilizando o programa NIS elements D 3.0, através
de imagens registradas por um estereomicroscopio acoplado a um computador. A partir da
medida do maior didmetro foi calculado também o volume de cada ovo, por meio da formula
de volume de uma esfera: V =4/3 n 13, onde V = volume da esfera e r = raio da esfera (1/2 do

diametro).
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Tabela 1. Espécies utilizadas no estudo, separadas pelas suas familias. Numero de desovas,

tipo de ambiente de desova, classificagdo de acordo com as caracteristicas das localidades de

coleta e modo reprodutivo das espécies.

Caracteristica

Familia/Espécie N Ambiente de desova do ambiente de  Modo reprodutivo
desova

Bufonidae
Rhinella crucifer 7 aquatico permanente 1
Rhinella icterica 10 aquatico permanente 2
Hylidae
Bokermannohyla circumdata 6 aquatico permanente 4
Dendropsophus elegans 10 aquatico temporario 1
Dendropsophus minutus 10 aquatico temporario 1
Hypsiboas prasinus 10 aquatico permanente le2
Scinax fuscomarginatus 5 aquatico temporario 1
Scinax rizibilis 10 aquatico temporario 11
Leptodactylidae
Physalaemus albonotatus 10 aquatico temporario 11
Physalaemus atlanticus 9 aquatico/terrestre permanente 11e28
Physalaemus crombiei 9 aquatico/terrestre permanente 11, 14 ¢ 28
Physalaemus cuvieri 5 aquatico temporario 11
Physalaemus olfersii 5 aquatico permanente 11

Variagao intra e entre desovas

O coeficiente de variacdo intra-desova (CV) foi calculado utilizando-se o diametro e o

volume dos ovos. O CV foi obtido pela razao entre desvio padrdo e média do tamanho do ovo

para cada desova (CV = DP/M). O CV ¢ muito usado em comparagdes ecologicas da

magnitude da variagao analisada (MICHAELS et al., 1988). Calculamos também a média dos

valores de CV para cada espécie e fizemos a comparagdo entre os grupos - ambientes

permanentes e temporarios - através do teste de Mann-Whitney, utilizando o software Past3.

Analisamos a variagdo em CV entre as desovas da mesma espécie de duas formas: (1)

através do método estatistico Kruskal-Wallis, calculado utilizando o software BioEstat 5.0; e

(2) através do teste de Levene, que compara variacdes dentro dos grupos (ZAR, 1999),
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utilizando o software Action 2.8. A correlagdo entre tamanho de ovos e nimero de ovos por
desova foi testada por meio de regressdo linear com o programa estatistico Past3. Em todos os

testes, os resultados foram considerados significativos quando p < 0,05.

3 RESULTADOS
Variacao intra-desova

Nao encontramos variagao significativa entre os valores de CV entre as espécies dos
grupos “ambiente temporario” e “ambiente permanente”, para nenhuma das duas medidas
(Mann-Whitney: p > 0,05) (Figura 1). No entanto, a variacdo intra desova foi significativa
entre as espécies quando comparadas dentro de cada grupo. A comparacao foi feita através do
teste de Tukey e foi significativa entre espécies de ambiente permanente apenas para medida
de didmetro, e entre as espécies de ambiente temporario o teste teve resultado significativo

tanto para didmetro quanto volume (Figura 2).

Das espécies estudadas, P. albonotatus apresentou os maiores valores médios de CV,
tanto para medida de diametro (CV = 0,054) quanto volume (CV = 0,16), enquanto os
menores valores médios foram encontrados para D. elegans, também para as duas medidas
(didmetro, CV = 0,021; volume, CV = 0,064; Figura 3). A desova com menor valor de CV
pertence a D. minutus para didmetro (0,012) e volume (0,033). Ja a desova com maior
variagdo interna foi de R. icterica para medida de diametro (0,084) e de P. albonotatus para
medida de volume (0,23). Physalaemus albonotatus e P. olfersii foram as espécies que
apresentaram maior numero de desovas com valores de variagdo mais altos, tanto para
diametro quanto volume e D. minutus apresentou, no geral, variagdo mais baixa entre suas
desovas, também para as duas formas de medida. As variagdes em CV em P. albonotatus e D.
minutus sao mostrados na Figura 4 e todos os valores do coeficiente de variagdo calculados

para cada desova analisada sdo mostrados nas Tabelas 2 e 3.
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Figura 1. Comparag¢do da variagdo intra-desova entre espécies de ambiente permanente e
temporario. (A) Valores médios de CV calculados utilizando medida de volume e (B) valores

médios de CV calculados utilizando medida de didmetro.
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Figura 2. Comparagdo entre médias dos coeficientes de variacdo (CV) de ambiente
temporario utilizando medida de volume (A) e de diametro (B), através do método de Tukey.
O resultado do teste ndo foi significativo para espécies de ambiente permanente. A ¢ B: 1 —
Dendropsophus elegans; 2 — D. minutus; 3 — Physalaemus albonotatus; 4 — P. cuvieri; 5 —

Scinax fuscomarginatus; 6 — S. rizibilis.
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Figura 3. Valores médios de coeficiente de variagdo (CV), calculados a partir do volume (A)

e didmetro (B), de cada espécie estudada. Physalaemus albonotatus (P. alb) e Dendropsophus

elegans (D. ele) apresentaram maior e menor valor médio de CV, respectivamente. Espécies

de ambiente permanente: Bokermannohyla circumdata (B. cir), Hypsiboas prasinus (H. pra),

Physalaemus atlanticus (P. atl), P. crombiei (P. cro), P. olfersii (P. olf), Rhinella crucifer (R.

cru) e R. icterica (R. ict); Espécies de ambiente temporario: Dendropsophus minutus (D. min),
D. elegans (D. ele), P. albonotatus (P. alb), P. cuvieri (P. cuv), Scinax rizibilis (S. riz) e S.
fuscomarginatus (S. fus).



A 0,25
0,2
0,15
0,1

0,05

Valores de CV {mm?)

0,08

0,07

0,06

0,05

0,04

0,03

Valores de CV {mm)

0,02

0,01

32

0,232
0,214
0,202
0,168
0,157 0,155
0,138 0,141
0,125 0,122
0,079
0,0604 M g 8,067
0,049 0,057 9,054 0,055
I I I I 0,033
Desova Desova Desova Desova Desova Desova Desova Desova Desova Desova
01 02 03 04 05 06 07 08 0g 10
Physalaemus albonotatus B Dendropsophus minutus
0073 0,074
0,069
[ 0,047
0,044 0,043 '
A 0.04
0,026 0,026 o
0,022 - : o2 @0
0,016 R018 10,017
I I I 0,012

Desova Desova Desova Desova Desova Desova Desova Desova Desova Desova

01 02 03 04 05 06 07

Physalaemus albonotatus

08 09 10

B Dendropsophus minutus

Figura 4. Valores de coeficiente de variagdo (CV), calculados a partir do volume (A) e

diametro (B), das espécies de ambiente instavel. Dendropsophus minutus e Physalaemus

albonotatus apresentaram maior e menor variagao intra-desova, respectivamente
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Variacao entre desovas

No teste de Kruskal-Wallis a variagdo no tamanho de ovos foi significativa em todas
as espécies, sendo p < 0,0001 em todos os casos, tanto para medida de volume quanto de
diametro (Tabela 4). O teste de Levene se mostrou mais acurado, sendo que houve variagao
significativa para a maioria das espécies, exceto B. circumdata, P. cuvieri, P. olfersii e S.

fuscomarginatus, também para ambas formas de medida (Tabela 5).

Encontramos relagdo negativa significativa entre tamanho dos ovos e nimero de ovos
por desova em P. albonotatus, tanto para didmetro quanto volume, e em R. crucifer apenas

para diametro (Tabela 6).
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Tabela 4. Valores de p e H relativos ao teste de Kruskal-Wallis para varia¢do entre as desovas

de cada espécie.

Diametro (mm)

Volume (mm?)

Espécies

Valor de H Valor de p Valorde H  Valordep
Bokermannohyla circumdata 93,68 1,13E-15 93,62 1,13E-15
Dendropsophus elegans 99,28 2,20E-17 98,54 2,20E-17
Dendropsophus minutus 147.4 3,07E-21 146,7 3,07E-27
Hypsiboas prasinus 131,9 4,81E-21 131,7 4,81E-24
Physalaemus albonotatus 74,92 5,12E-10 84 2,30E-14
Physalaemus atlanticus 129,8 3,18E-21 129,7 3,18E-24
Physalaemus crombiei 118.4 6,96E-19 118,3 6,70E-22
Physalaemus cuvieri 43,65 7,57E-06 43,58 7,21E-09
Physalaemus olfersii 43,38 8,62E-06 43,27 8,62E-09
Rhinella crucifer 101,4 1,27E-16 95,09 2,37E-18
Rhinella icterica 153,7 1,50E-25 153,6 1,50E-28
Scinax fuscomarginatus 41,14 2,51E-05 40,7 2,51E-08
Scinax rizibilis 100,1 1,47E-14 99,58 1,47E-17
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Tabela 6. Resultados da regressdo linear entre nimero de ovos por desova e tamanho médio
dos ovos para cada espécie do estudo. A regressdo foi repetida para médias de diametro e

volume dos ovos. As regressoes significativas em negrito.

Espécies N de desovas Diametro dos ovos Volume dos ovos
Valor de R Valordep ValordeR? Valordep
Bokermannohyla circumdata 6 0,22 0,35 0,20 0,37
Dendropsophus elegans 10 0,26 0,12 0,26 0,12
Dendropsophus minutus 10 0,03 0,64 0,026 0,66
Hypsiboas prasinus 10 0,074 0,55 0,051 0,54
Physalaemus albonotatus 10 0,74 0,002 0,72 0,002
Physalaemus atlanticus 9 0,031 0,65 0,035 0,63
Physalaemus crombiei 9 0,034 0,64 0,055 0,55
Physalaemus cuvieri 5 0,21 0,55 0,24 0,60
Physalaemus olfersii 5 0,15 0,52 0,14 0,54
Rhinella crucifer 7 0,57 0,047 0,54 0,057
Rhinella icterica 10 0,045 0,56 0,034 0,61
Scinax fuscomarginatus 5 0,003 0,93 0,011 0,86
Scinax rizibilis 10 0,063 0,51 0,065 0,52

4 DISCUSSAO

Assim como observado no presente trabalho, um estudo avaliando variagdo intra-desova
no tamanho do ovo em 15 espécies de savana na Australia, também mostrou variagao intra-
desova para todas as espécies, sendo a variagdo maior em espécies de ambientes mais
imprevisiveis (DZIMINSKI & ALFORD, 2005). J& em outro estudo com hilideos
neotropicais, ndo houve diferenca na variacdo intra-desova entre espécies de ambientes
temporarios e permanentes (CRUMP, 1981), como no presente estudo. Investir
diferencialmente dentro da desova ¢ vantajoso, pois se as condicdes ambientais estdo
desfavoraveis, os girinos eclodidos de ovos maiores terdo maiores chances de sobreviver até a
metamorfose, enquanto que condigdes ambientais propicias aumentam a chance de larvas
provenientes de ovos pequenos sobreviverem também, aumentando o sucesso da prole como

um todo (CRUMP, 1984; DZIMINSKI & ALFORD, 2005). Essa variagdao, que garante que
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pelo menos parte da prole sobreviva sob circunstancias ndo propicias, consiste em uma
estratégia “bet hedging” (MARSHAL et al., 2008). O fato de ndo termos encontrado diferenca
significativa na variacdo intra-desova entre espécies que se reproduzem em diferentes
ambientes pode ser um indicativo de que, em maior ou menor grau, as espécies estao
adaptadas a flutuacdes ou diferentes pressdes, mesmo em ambientes aqui classificados como
permanentes. Estes resultados estdo de acordo com as ideias de Stearns (1976, 1977) de que
ndo apenas diferentes estratégias podem evoluir sob as mesmas pressdes, como estratégias
similares podem evoluir sob diferentes pressoes seletivas. De fato, as caracteristicas fisicas de
ambientes aqudticos temporarios sdo mais varidveis e imprevisiveis que em ambientes
aquaticos permanentes, porém nesse segundo, a pressao de predacdo € maior, o que implica
que pode ser vantajosa a variagdo em tamanho de ovo em ambos os tipos de ambiente
(CRUMP, 1981; presente estudo).

Entre as desovas das espécies aqui analisadas, em geral, encontramos uma grande
variagdo intra-desova no tamanho dos ovos. Muitos estudos tem procurado entender como e
quanto o investimento materno afeta o “fitness” da prole e qual a melhor estratégia de
investimento para maximizar a sobrevivéncia e crescimento dos descendentes sem afetar
drasticamente o “fitness” da mae (HOM, 1988; KAPLAN, 1992; BERNARDO, 1996;
XIANG et al.,, 1997, DZIMINSKI & ALFORD, 2005; KAPLAN & PHILLIPS, 2006;
RASANEN et al., 2008; MICHIMAE et al., 2009). Para isso, modelos de investimento foram
propostos. O mais cldssico ¢ o modelo de Smith & Fretwell (1974) que propde que o
investimento ¢ ideal quando ¢ igual para toda prole. Outro modelo de “fitness”, de Cohen
(1966), prevé que em situacdes imprevisiveis, a mae pode produzir prole com variados
fendtipos em um Unico evento reprodutivo (MARSHAL et al., 2008).

Quando variagdes no tamanho dos ovos e da prole sdo adaptativas sob diferentes
condi¢des, e se essas condig¢des persistem ao longo das geracdes, entdo a variagdo no tamanho
dos ovos e prole pode ser considerada uma estratégia “bet hedging” diversificada (PHILIPPI
& SEGER, 1989; EINUM & FLEMING, 2004). “Bet hedging” diversificada est4 relacionada
a capacidade do individuo ou da populacdo de responder rapidamente a fatores ambientais
aleatorios e imprevisiveis (MENU et al., 2000). Em alguns insetos, as fémeas podem
responder rapidamente a alteragdes ambientais, modificando a composi¢ao ou o tamanho dos
ovos, por exemplo (MOUSSEAU & FOX, 1998). Outros exemplos de estratégia “bet
hedging” diversificada sdo as variagdes no periodo de dorméncia das sementes em espécies de
plantas de deserto (PHILIPPIL, 1993) e na diapausa em insetos (MENU et al., 2000). As

estratégias “bet hedging” sdo encontradas em praticamente todos os grupos de seres vivos.
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Essa evolucao adaptativa esperada sob determinadas pressdes ambientais, no entanto, depende
de fatores, tais como frequéncia dessas pressdes sobre a populagdo, capacidade de alteragdo
do genotipo (através de mutagdes) e fendtipo de acordo com essas flutuagdes, estimulos
ambientais adequados e um balango entre vantagens e desvantagens das estratégias adotadas
(BEAUMONT et al.,, 2009). A maior varia¢do intra-desova em tamanho do ovo aqui
encontrada para P. albonotatus sugere que a espécie estaria sob condigdes persistentes de
maior imprevisibilidade ambiental. De fato, as desovas desta espécie aqui analisadas foram
coletadas no Pantanal sul-matogrossense, uma regido de clima extremamente sazonal e
imprevisivel, onde a espécie se reproduz em pogas temporarias (PRADO et al., 2005). Além
disso, a distribui¢ao de P. albonotatus se estende até a regido do Chaco, caracterizada também
por um clima fortemente sazonal e imprevisivel (SOUZA et al., 2010). Desta forma, essas
condigdes estressantes podem estar exercendo forte pressao para um aumento na variabilidade
intra-desova no tamanho dos ovos em P. albonotatus.

Ha muitos contrastes nas discussoes sobre “fitness” e variagdo em tamanho de ovo dentro
de uma mesma desova ou entre desovas. Por um lado, ovos pequenos eclodem mais rapido
que ovos grandes, o que em ambientes estdveis pode ser vantajoso para a fémea, ja que menor
quantidade de vitelo pode ser investida em cada ovo (BRADFORD, 1990). Por outro lado,
larvas de ovos maiores podem eclodir em maior tamanho, e ser mais resistentes a ambientes
pouco nutritivos. Larvas de ovos grandes também metamorfoseiam mais rapidamente. Larvas
provindas de ovos pequenos apresentam periodo larval mais longo, mas em ambientes de alta
qualidade metamorfoseiam em maior tamanho comparado a larvas provindas de ovos grandes
(BERVEN & CHADRA, 1988; DZIMINSKI & ALFORD, 2005). Trabalho de Marshall et al.
(2008), com diversos grupos de invertebrados marinhos (anelideos, moluscos, equinodermos),
mostrou que em ambientes imprevisiveis, onde o “fitness” ¢ maximizado por tamanho de ovo
intermediario, investir em tamanhos variados de ovos dentro da mesma postura ¢ mais
vantajoso que investir em um unico tamanho. Ja Einum e Fleming (2004) questionaram se o
investimento diferencial feito pelas fémeas numa mesma desova consiste em estratégia “bet
hedging” diversificada, ou se trata-se apenas de restricdo fisiologica da fémea em investir
uniformemente entre os ovos. No presente estudo, ndo pudemos determinar, porém, o valor
adaptativo da variacdo intra-desova nas espécies estudadas, pois para tal consideracao seria
necessario saber se essa variagdo tem algum efeito sobre os atributos e “fitness” dos
individuos (prole e mae) (DZIMINSKI & ALFORD, 2005).

Diferengas no tamanho do ovo, tanto intra quanto inter-desovas, sdo interpretadas

como variagdes fenotipicas que permitiriam a prole enfrentar adversidades ambientais,
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levando a um aumento do “fitness” parental (CAPINERA, 1979; DZIMINSKI & ALFORD,
2005). Nossos resultados, de forma geral, ndo mostraram um padrdo de variagdo entre as
desovas de espécies caracteristicas de ambientes instdveis e permanentes. No entanto,
encontramos variacao inter-desova significativa para a maioria das espécies, independente do
ambiente de reproducdo e modo reprodutivo, exceto para B. circumdata, P. olfersii
(ambientes permanentes), P. cuvieri e S. fuscomarginatus (ambientes temporarios). Crump
(1981) sugeriu que, em espécies com modos reprodutivos diversos, o local de desova nao vai
influenciar na variabilidade dos ovos, mas sim o tipo de ambiente no qual as larvas irdo se
desenvolver, ja que a pressao seletiva do habitat se daria mais fortemente sobre as larvas e nao
sobre os ovos. As espécies do presente estudo que ndo apresentaram variagdo inter-desova
significativa, independente do modo reprodutivo, possuem larvas aquaticas (HADDAD &
PRADO, 2005) e exibiram niveis de varia¢do intra-desova equivalentes aos das outras
espécies (presente estudo). Apesar de poucas espécies analisadas, sugerimos que dependendo
das pressdoes do ambiente a que as larvas estdo sujeitas, tais como risco de dessecacdo do
ambiente aquatico (e.g., ambientes efémeros) e predagdo e competicdo (e.g., ambientes
permanentes), a variagdo intra-desova sera mais importante que a variagao inter-desova.

Todas as analises foram realizadas utilizando duas medidas de tamanho de ovo, didAmetro
e volume, a fim de avaliar qual delas ¢ mais adequada a realizacdo desse tipo de estudo (ver
sessdao Resultados). Crump (1984) utilizou medida de diametro em seu trabalho com R.
crucifer, enquanto outros estudos tem obtido bons resultados utilizando medida de volume
dos ovos (DZIMINSKI & ALFORD, 2005; DZIMINSKI & ROBERTS, 2005; DZIMINSKI
et al., 2009). No presente estudo, ndo encontramos diferengas para a maioria das analises
entre os tipos de medida, mas para algumas delas o didmetro mostrou resultados mais
expressivos.

Alguns trabalhos tem mostrado que variagcdo no tamanho dos ovos leva a diferencas na
taxa de eclosdo e tamanho dos recém-eclodidos (CRUMP, 1984; DZIMINSK & ALFORD,
2005; DZIMINSKI & ROBERTS, 2006; FRANCESCO & BERNARDI, 2009). Experimentos
que verifiquem os efeitos do tamanho do ovo sobre o desenvolvimento das larvas, e
consequente efeito sobre o “fitness” parental e dos descendentes, sdo cruciais para elucidar os
fatores relacionados a evolugdo das estratégias reprodutivas em anuros neotropicais. Além
disso, hipdteses alternativas devem ser testadas. Por exemplo, diferente de outros estudos
(e.g., CRUMP, 1981; DZIMINSK & ALFORD, 2005), Tejedo & Reques (1994) atribuiram a
variagdo de vitelo intra-desova a condig¢des energéticas maternas ao invés do ambiente da

prole. Variagcdes no tamanho dos ovos também podem estar associadas a condi¢des abidticas
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como acidez do solo — fémeas que desovam em solos acidos investem em ovos maiores que
aquelas que desovam em solos de pH neutro (RASANEN et al., 2008), e diferencas de
altitude — fémeas que vivem em maiores altitudes tem maior tamanho corporal, contribuindo
para diferengas no tamanho das desovas (LUDDECKE, 2002; FICETOLA & BERNARDI,
2009). Desta forma, estudos analisando a variacdo no tamanho dos ovos a nivel intra ¢ inter-
populacional, e sua relagdo com fatores abidticos (e.g., altitude, pH da dgua/solo, regime de
chuvas) e pressdes nos ambientes de reproducao (e.g., duragao da poga, pressao de predagao),
sao também necessarios para tentar elucidar a questdo da evolug¢dao da variagdo em tamanho

de ovo.
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Apéndice 1. Localidades e datas de coleta das desovas utilizadas no presente estudo e nimero

de tombo (CFBH) ou de campo, quando presente.

Espécie Data Local Nﬁmf:ro de Colegao
registro
PESM-S. Luis do
B. circumdata 25/jan/06 Paraitinga/SP 10795 CFBH - UNESP Rio Claro
PESM-S. Luis do
B. circumdata Paraitinga/SP LOMGO025 CFBH - UNESP Rio Claro
PESM-S. Luis do
B. circumdata 29/nov/05 Paraitinga/SP 10041 CFBH - UNESP Rio Claro
B. circumdata LOMG168
B. circumdata LOMGL161
B. circumdata LOMGL157
PESM Picinguaba-
D. elegans 21/set/91 Ubatuba/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
PESM Picinguaba-
D. elegans 22/set/91 Ubatuba/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
PESM Picinguaba-
D. elegans 23/set/91 Ubatuba/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
D. elegans 04/out/91 Ubatuba/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
D. elegans 06/out/91 Ubatuba/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
D. elegans 06/out/91 Ubatuba/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
PESM Picinguaba-
D. elegans 25/out/91 Ubatuba/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
PESM Picinguaba-
D. elegans 17/jan/92 Ubatuba/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
PESM Picinguaba-
D. elegans 17/jan/92 Ubatuba/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
PESM Picinguaba-
D. elegans 17/jan/92 Ubatuba/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
D. minutus 25/dez/93  Ribeirao Branco/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
D. minutus 24/dez/93  Ribeirao Branco/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
Unicamp-
D. minutus 11/fev/85 Campinas/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
D. minutus 12/fev/85 Unicamp- - CFBH - UNESP Rio Claro
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Campinas/SP
Fzda Argentina-
D. minutus 09/dez/84 Campinas/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
Unicamp-
D. minutus 12/fev/85 Campinas/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
Unicamp-
D. minutus 30/mar/85 Campinas/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
Unicamp-
D. minutus 20/fev/85 Campinas/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
Unicamp-
D. minutus 10/mar/85 Campinas/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
D. minutus 29/out/93  Ribeirdo Branco/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
H. prasinus 30/jun/88  S. Japi-Jundiai/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
H. prasinus 01/abr/88  S. Japi-Jundiai/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
H. prasinus 01/abr/88  S. Japi-Jundiai/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
H. prasinus 08/nov/88  S. Japi-Jundiai/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
H. prasinus 06/ago/88  S. Japi-Jundiai/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
H. prasinus 01/nov/88  S. Japi-Jundiai/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
H. prasinus 15/mov/88  S. Japi-Jundiai/SP 34975 CFBH - UNESP Rio Claro
H. prasinus 10/mar/88  S. Japi-Jundiai/SP 34976 CFBH - UNESP Rio Claro
H. prasinus 22/nov/88  S. Japi-Jundiai/SP 34981 CFBH - UNESP Rio Claro
H. prasinus 31/mar/88  S. Japi-Jundiai/SP 34982 CFBH - UNESP Rio Claro
Fzda. Sta. Clara-
P. albonotatus 24/out/00 Corumba/MS - CFBH - UNESP Rio Claro
Fzda. Sta. Clara-
P. albonotatus 24/out/00 Corumba/MS - CFBH - UNESP Rio Claro
Fzda. Sta. Clara-
P. albonotatus 24/out/00 Corumba/MS - CFBH - UNESP Rio Claro
Fzda. Sta. Clara-
P. albonotatus 24/out/00 Corumba/MS - CFBH - UNESP Rio Claro
Fzda. Sta. Clara-
P. albonotatus 24/out/00 Corumba/MS - CFBH - UNESP Rio Claro
Fzda. Sta. Clara-
P. albonotatus 24/out/00 Corumba/MS - CFBH - UNESP Rio Claro
Fzda. Sta. Clara-
P. albonotatus 24/out/00 Corumba/MS - CFBH - UNESP Rio Claro



Fzda. Sta. Clara-
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P. albonotatus 24/0ut/00 Corumba/MS CFBH - UNESP Rio Claro
Fzda. Sta. Clara-
P. albonotatus 24/0ut/00 Corumba/MS CFBH - UNESP Rio Claro
Fzda. Sta. Clara-

P. albonotatus 24/0ut/00 Corumba/MS CFBH - UNESP Rio Claro
PESM Picinguaba-

P. atlanticus 20/jan/99 Ubatuba/SP CFBH - UNESP Rio Claro
PESM Picinguaba-

P. atlanticus 20/jan/99 Ubatuba/SP CFBH - UNESP Rio Claro
PESM Picinguaba-

P. atlanticus 20/jan/99 Ubatuba/SP CFBH - UNESP Rio Claro
PESM Picinguaba-

P. atlanticus 20/jan/99 Ubatuba/SP CFBH - UNESP Rio Claro
PESM Picinguaba-

P. atlanticus 20/jan/99 Ubatuba/SP CFBH - UNESP Rio Claro
PESM Picinguaba-

P. atlanticus 20/jan/99 Ubatuba/SP CFBH - UNESP Rio Claro
PESM Picinguaba-

P. atlanticus 20/jan/99 Ubatuba/SP CFBH - UNESP Rio Claro
PESM Picinguaba-

P. atlanticus 20/jan/99 Ubatuba/SP CFBH - UNESP Rio Claro
PESM Picinguaba-

P. atlanticus 01/jan/94 Ubatuba/SP CFBH - UNESP Rio Claro

P. crombiei 19/set/10 Anchieta/ES CFBH - UNESP Rio Claro

P. crombiei 19/set/10 Anchieta/ES CFBH - UNESP Rio Claro

P. crombiei 19/set/10 Anchieta/ES CFBH - UNESP Rio Claro

P. crombiei 19/set/10 Anchieta/ES CFBH - UNESP Rio Claro

P. crombiei 25/mov/94 Aracruz/ES CFBH - UNESP Rio Claro

P. crombiei 25/mov/94 Aracruz/ES CFBH - UNESP Rio Claro

P. crombiei 25/nov/94 Aracruz/ES CFBH - UNESP Rio Claro

P. crombiei 25/mov/94 Aracruz/ES CFBH - UNESP Rio Claro

P. crombiei 22/jan/95 Aracruz/ES CFBH - UNESP Rio Claro

P. cuvieri 21/out/13 Sacramento/MG CFBH - UNESP Rio Claro

P. cuvieri 05/0ut/90 Corumbatai/SP CFBH - UNESP Rio Claro

P. cuvieri 30/0ut/03 - CFBH - UNESP Rio Claro
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P. cuvieri 25/dez/93  Ribeirdo Branco/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
P. cuvieri 28/out/07 Jundiai/SP 19626 CFBH - UNESP Rio Claro
P. olfersii 08/jan/99  S. Bento do Sul/SC - CFBH - UNESP Rio Claro
P. olfersii - - - CFBH - UNESP Rio Claro
P. olfersii - - - CFBH - UNESP Rio Claro
Fzda. S. Luis-
P. olfersii 17/jan/94  Ribeirdo Branco/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
Fzda. S. Luis-
P. olfersii 30/jan/88  Ribeirdo Branco/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
R. icterica 01/nov/88  S. Japi-Jundiai/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
R. icterica 24/out/88 S. Japi-Jundiai/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
R. icterica 07/nov/88  S. Japi-Jundiai/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
R. icterica 16/ago/88  S. Japi-Jundiai/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
R. icterica 16/out/88  S. Japi-Jundiai/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
R. icterica 16/out/88  S. Japi-Jundiai/SP 34971 CFBH - UNESP Rio Claro
R. icterica 21/jul/88  S. Japi-Jundiai/SP 34977 CFBH - UNESP Rio Claro
R. icterica 13/set/88  S. Japi-Jundiai/SP 34978 CFBH - UNESP Rio Claro
R. icterica 30/ago/88 - - CFBH - UNESP Rio Claro
R. icterica 22/ago/88 - - CFBH - UNESP Rio Claro
PESM Picinguaba-
R. crucifer 10/mai/91 Ubatuba/SP 34985 CFBH - UNESP Rio Claro
PESM Picinguaba-
R. crucifer 10/mai/91 Ubatuba/SP 34986 CFBH - UNESP Rio Claro
PESM Picinguaba-
R. crucifer 10/mai/91 Ubatuba/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
R. crucifer - - - CFBH - UNESP Rio Claro
R. crucifer 22/jun/88  S. Japi-Jundiai/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
R. crucifer 06/ago/88  S. Japi-Jundiai/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
R. crucifer - S. Japi-Jundiai/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
Chapada dos
S. fuscomarginatus ~ 04/jan/10 Guimardes/MT 36324 CFBH - UNESP Rio Claro
Chapada dos
S. fuscomarginatus  04/jan/10 Guimardes/MT 36325 CFBH - UNESP Rio Claro
Chapada dos
S. fuscomarginatus  04/jan/10 Guimardes/MT 36326 CFBH - UNESP Rio Claro
S. fuscomarginatus ~ 04/jan/10 Chapada dos 36327 CFBH - UNESP Rio Claro
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Guimaraes/MT
Chapada dos
S. fuscomarginatus  04/jan/10 Guimardes/MT 36328 CFBH - UNESP Rio Claro
S. rizibilis 29/out/93  Ribeirdo Branco/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
S. rizibilis 29/out/93  Ribeirdo Branco/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
S. rizibilis 29/out/93  Ribeirdo Branco/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
S. rizibilis 29/out/93  Ribeirdo Branco/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
S. rizibilis 29/out/93  Ribeirdo Branco/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
S. rizibilis 29/out/93  Ribeirdo Branco/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
S. rizibilis 29/out/93  Ribeirdo Branco/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
S. rizibilis 29/out/93  Ribeirdo Branco/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
S. rizibilis 09/dez/92  Ribeirdo Branco/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
S. rizibilis 09/dez/92  Ribeirdo Branco/SP - CFBH - UNESP Rio Claro
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CONSIDERACOES FINAIS

v

As espécies de estudo apresentaram, no geral, variagdo intra-desova significativa.
Porém, ndo encontramos relacao entre essa variagao e o ambiente de desova.

Apesar de ambientes temporarios serem mais imprevisiveis, em ambientes
permanentes a pressdo de predacdo ¢ maior, o que pode explicar niveis semelhantes de
variacao intra-desova entre espécies de diferentes ambientes.

Physalaemus albonotatus foi a espécie com maior variagdo intra-desova. A localidade
de coleta das desovas utilizadas nesse estudo, Pantanal sul-matogrossense, de clima
sazonal, pode explicar essa variagdo maior, pela persisténcia de pressdes do ambiente.
A variagdo inter-desova foi significativa para todas as espécies, exceto para
Bokermannohyla circumdata, Physalaemus olfersii (ambientes permanentes), P.
cuvieri e Scinax fuscomarginatus (ambientes temporarios). Essa variagdo se mostrou
independente do modo reprodutivo das espécies e do tipo de ambiente de desova.
Essas espécies, porém, apresentaram niveis de variagao intra-desova equivalentes as
demais espécies. Sugerimos que dependendo das condi¢des do ambiente a variagdo
intra-desova sera mais importante que a varia¢ao inter-desova.

Duas medidas de tamanho de ovo, didmetro e volume, foram utilizadas afim de
determinar qual ¢ a mais adequada. No geral, ndo detectamos diferencas entre as duas
medidas, mas em algumas analises o didmetro mostrou resultados mais expressivos.
Para elucidarmos a questdo da evolucdo no tamanho do ovo em anuros neotropicais,
sd0 necessarios estudos que analisem as pressdes abidticas (e.g., altitude, pH da
agua/solo, regime de chuvas) e pressoes nos ambientes de reproducdo (e.g., duragdo da
poca, pressdo de predacdo) em nivel de variagdo tanto intra quanto inter-populacional.
Também sdo necessarios estudos que avaliem os efeitos da variagdo em tamanho de
ovo sobre o “fitness” da mae e da prole para que seja possivel determinar o valor

adaptativo dessa variacao.



