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“Quando vocé se aproxima do ponto onde ela estd, o som para. Mas
fique quieto, e ele voltara em pouco tempo. Vocé descobrira uma
. b 2

perereca em uma touceira de capim, em uma folha, ou na lama.

(Emilio A. Goeldi, 1895)

b

“Admiranda tibi levium spectacula rerum’

(Virgilio, 29 a.C.)



RESUMO

A tribo Cophomantini inclui espécies de pererecas que dentre outras caracteristicas,
possuem um pré-polex Osseo e avantajado. Atualmente inclui cinco géneros. Seu maior
género em riqueza de espécies, € também um dos mais diversos da familia Hylidae, o género
Boana contem atualmente 92 tdxons formalmente descritos. No entanto, até o presente
aproximadamente 60% de sua diversidade taxonomica foi analisada em filogenias mais
inclusivas. O género Boana ¢ dividido em sete grupos de espécies. Muitas de suas espécies
sdo associadas a estes grupos através de caracteres fenotipicos. Alguns destes grupos, todavia
encontram-se pouco suportados molecularmente, e apesar de varias espécies agruparem-se
por fendtipos, os agrupamentos filogenéticos carecem de sinapomorfias fenotipicas. Na
presente tese, foram amostradas seqiiéncias de 83 espécies de Boana, bem como de espécimes
pertencentes ao género, porém de taxonomia indefinida, totalizando 256 terminais para o
género. Inserimos seqliéncias de DNA representando fragmentos de até dez genes por
terminal do nosso banco de dados. Recuperamos Boana liliae inserida em Myersiohyla, outro
género de Cophomantini. A andlise filogenética das 83 espécies de Boana resultou em uma
melhoria para o suporte de muitos dos seus relacionamentos internos, mas curiosamente,
apesar da densa amostragem taxonOmica, muitos agrupamentos permanecem pouco
suportados. Finalmente, fizemos um estudo comparativo do pré-polex na tribo Cophomantini.
Investigamos o elemento e estruturas osteologicas e musculares associadas, estabelecemos
hipdteses de homologia, e otimizamos os caracteres levantados na arvore mais parcimoniosa
recuperada anteriormente. O pré-polex das espécies desta tribo possui  consideravel
plasticidade evolutiva, e suas duas morfologias generalizadas evoluiram diversas vezes na
tribo Cophomantini.

Palavras-chave: Boana, Hylidae, Sistematica, Pré-polex, Taxonomia.



ABSTRACT

The tribe Cophomantini includes treefrog species which, among other traits, have an
osseous and enlarged prepollex. Currently it includes five genera. The genus Boana is the
most diverse of the tribe, and also one of the richest genera of Hylidae, including 92 formally
described taxa. However, approximately 60% of its taxonomic diversity was analyzed in more
inclusive phylogenies. The genus Boana is divided into seven groups of species. Many of its
species are assigned to their respective groups through phenotypical characters. Some of those
groups are still poorly supported molecularly. Even being many species assigned to their
respective groups through phenotypes, many groupings remain without phenotypical
synapomorphies. On the present thesis, we sampled sequences of 83 species of Boana, as well
specimens of undetermined taxonomy, totalizing 256 terminals for the genus. Each terminal
have sequences of up to ten gene fragments. We recovered Boana liliae nested within the
genus Myersiohyla, also from the tribe Cophomantini. The phylogenetic analysis of the 83
species of Boana resulted in better supports for many of its internal relationships. Curiously,
besides the dense taxonomic sampling, many groupings remain poorly supported. Finally, we
made a comparative study of the prepollex within the tribe Cophomantini. We surveyed this
element and osteological and myological structures associated, established homology
hypothesis, and optimize the resulted characters on the most parsimonious tree previously
recovered. The prepollex of species of this tribe have a considerable evolutionary plasticity,
and its two basic morphologies evolved many times on the tribe Cophomantini.

Key Words: Boana, Hylidae, Systematics, Prepollex, Taxonomy.
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INTRODUCAO GERAL

J& se passou pouco mais de uma década desde que o género Hypsiboas Wagler, 1830
foi recuperado da sinonimia de Hyla Laurenti, 1768. Naquele trabalho, Faivovich et al. (2005)
fizeram uma extensa revisdo da subfamilia Hylinae, e dentre as diversas modificacdes e
proposi¢des taxondmicas que surgiram de seus resultados, muitas foram relacionadas ao, até
entdo, enorme género Hyla. Para o grupo que passou a ser identificado como Hypsiboas, outro
nome que havia era Boana Gray, 1825, cujo uso ja foi proposto por outros autores, sem
discussdes a respeito (Duellman, 2001; Savage, 2002; Wiens et al., 2005). Faivovich et al.
(2005), no entanto, ao revisar o confuso trabalho de Gray (1825), concluiram que Boana seria
um nome invalido, j4& que na pratica nunca foi usado em uma combina¢do como nome
especifico, determinando-o como nomen oblitum.

Porém, bem recentemente, Dubois (2017) revisou Gray (1825) e concluiu que na
verdade Boana ¢ um nome genérico valido, e que, portanto, a interpretacdo de Faivovich et al.
(2005) foi erronea. Sendo assim, os arranjos sistematicos dentro do grupo seguem 0s mesmos,
porém o género passa a ser identificado por Boana Gray, e nao mais por Hypsiboas Wagler. E
importante comentar, que quando este projeto iniciou-se, usava-se o nome Hypsiboas, € como
se pode imaginar, at¢ ha pouco, este nome seguiu em uso. Por isso, alguns trabalhos que
foram publicados no decorrer de nossas atividades, e que encontram-se no corpo desta tese,
usaram o nome Hypsiboas em seu contetido.

Na revisdo de Hylinae, Faivovich et al. (2005) com uma amostragem que representava
aproximadamente 62% da diversidade de Boana (naquele momento, mas que hoje representa
49% da mesma; como Hypsiboas), demonstraram ndo sé a monofilia de Boana, como
também propuseram uma série de rearranjos taxondmicos que permanecem seguidos até hoje.

Apesar do grande déficit amostral para o género naquele momento, nos anos seguintes foram
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poucas as alteragdes taxonOmicas que se sucederam, € pouco se avangou sobre a sistematica
do grupo.

Boana ¢ um género pertencente a familia Hylidae. Esta ¢ atualmente uma das mais
diversas familias de anuros em niimero de espécies, representando cerca de 10-15% da ordem,
dependendo do esquema classificatorio sendo seguido (Frost, 2017; Faivovich et al., 2005;
Duellman et al., 2016). Faivovich et al. (2005) ao fazer uma revisao molecular do grupo,
definiram Hylidae como divida em trés subfamilias: Hylinae, Phyllomedusinae e
Pelodriadinae. Estas, por sua vez, subdivididas em diversas tribos. Recentemente, Duellman
et al., (2016) fizeram uma nova analise filogenética, incluindo a maioria das seqiiéncias de
hilideos publicadas subseqiientemente ao trabalho de Faivovich et al. (2005). Apesar do
incremento taxondmico, os resultados obtidos ndo trouxeram grandes novidades nas relagdes
filogenéticas do grupo. Porém, mesmo assim, Duellman et al. (2016) elevaram as trés
subfamilias reconhecidas por Faivovich et al. (2005) ao nivel de familia; suas respectivas
tribos ao nivel de subfamilia; além da descrigao e revalidacao de diversos géneros. Os autores
fizeram tais mudangas sem nenhum argumento sistematico, 1i.e., sem apresentar
sinapomorfias, nem propor caracteristicas diagndsticas para os novos agrupamentos. Portanto,
optamos na presente tese, por manter o esquema classificatorio de Faivovich et al. (2005).

O foco deste trabalho encontra-se na tribo Cophomantini, que por sua vez encontra-se
inserida em Hylinae. A tribo ¢ composta pelos cinco géneros (Faivovich et al., 2005):
Aplastodiscus Lutz, 1950; Boana Gray, 1825; Bokermannohyla Faivovich, Haddad, Garcia,
Frost, Campbell, & Wheeler, 2005; Hyloscirtus Peters, 1882; e Myersiohyla Faivovich,
Haddad, Garcia, Frost, Campbell, & Wheeler, 2005, relacionados da seguinte maneira:
(Myersiohyla (Hyloscirtus (Bokermannohyla (Aplastodiscus; Boana))).

Até o ano de 2005 as espécies hoje alocadas em Boana, juntamente com varias outras

pertencentes a tribo Cophomantini, eram agrupadas com base em evidéncias de distintas
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naturezas. Em poucos casos os agrupamentos se basearam em possiveis sinapomorfias. Na
maioria dos casos, porém, eram feitos por morfologia geral dos tdxons sendo comparados.
Muitos destes arranjos foram desfeitos por Faivovich et al. (2005), e novos agrupamentos
foram propostos, embasados em uma hipotese filogenética. Para um breve histérico dos
antigos arranjos taxondmicos, nao s6 do que hoje se entende por Boana, mas também se
estendendo a toda a familia Hylidae, ver a introdug¢do de Faivovich et al. (2005), pags. 14 a
43.

Faivovich et al. (2005), com base em seqiiéncias de DNA, reconheceram sete
principais grupos monofiléticos para o género. Os grupos de Boana albopunctata, B. benitezi,
B. faber, B. pellucens, B. pulchella, B. punctata, e B. semilineata. As espécies que nao foram
testadas foram associadas aos seus respectivos grupos com base em sua morfologia e também
em seus trabalhos taxondmicos originais. Além disto, naquele momento Boana fuentei (Goin
& Goin, 1968) e B. varelae (Carrizo, 1992) nao foram alocadas em nenhum grupo.

Diversos outros trabalhos com filogenia, utilizando diferentes critérios de otimizagao,
surgiram desde entdo. De uma maneira geral, os resultados alcangados por Wiens et al. (2005,
2006, 2010), Pyron and Wiens (2011), Faivovich et al. (2013) e Duellman et al. (2016)
encontram os mesmos agrupamentos de Faivovich et al. (2005), porém podendo variar o
relacionamento entre 0s mesmos.

Além disso, varias novas espécies de Boana foram descritas nos tltimos doze anos, e
foram alocadas aos seus respectivos grupos tanto com seqiiéncias de DNA (e.g., Antunes et
al., 2008; Caminer & Ron, 2014; Fouquet et al., 2016), quanto através da taxonomia alfa
classica (e.g., Garcia et al. 2008; Kwet 2008; Carvalho et al., 2010). Ainda, alguns rearranjos
taxondmicos foram feitos. Por exemplo, Boana hutchinsi (Pyburn and Hall, 1984) foi
transferida de grupo devido a possiveis sinapomorfias morfoldgicas (Faivovich et al. 2006), e

B. ornatissimus (Noble, 1923), devido a seqiiéncias de DNA (Faivovich et al., 2013). Orrico
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et al. (2017) com seqiiéncias de DNA e caracteristicas morfoldgicas retiraram Boana
xerophylla (Duméril & Bibron, 1841) da sinonimia de Boana crepitans (Wied-Neuwied,
1824) e ainda incluiram Boana fuentei (Goin & Goin, 1968) na sinonimia de B. xerophylla,
solucionando o problema taxondmico deste ultimo nome.

Considerando todas as novidades taxonOmicas dos ultimos anos, hoje Boana
compreende 92 espécies (Frost, 2017). Apesar de os agrupamentos propostos por Faivovich et
al. (2005) se manterem, a relacdo de algumas espécies permanece pouco suportada—e.g.,
Boana sibleszi (Rivero, 1972), B. picturata (Boulenger, 1899)—assim como a posi¢cdo dos
grupos de B. benitezi, B. punctata, B. semilineata segue incerta. Para melhor compreensao
destas relagdes, comparar os resultados obtidos por Faivovich et al. (2005. 2013), Wiens et al.
(2005, 2006, 2010), Pyron and Wiens (2011), e Duellman et al. (2016).

Outro ponto importante ¢ a caréncia de sinapomorfias morfoldgicas para Boana.
Faivovich et al. (2005) discute uma série de sinapomorfias putativas para os agrupamentos
infra-genéricos de Boana, porém, no que tange a definicdo do género, o Unico comentario
feito € acerca do pré-polex desenvolvido em um espinho. Mas devido a este estado de carater
ser comum a Bokermannohyla, ¢ a estes dois géneros sequer serem irmaos, nada foi
concluido. Seguindo as proposi¢cdes de Duellman et al. (1997) os autores consideram ainda
que o pré-polex bem desenvolvido poderia vir a constituir uma sinapomorfia da tribo
Cophomantini, ¢ chamam a atencdo para a necessidade de um estudo profundo definindo
caracteres envolvendo esta estrutura.

Considerando entdo, a necessidade de testar o posicionamento filogenético de diversas
espécies de Boana até entdo relacionadas somente por fenética; a necessidade de estudos de
natureza taxondmica para resolver problemas relacionados a alguns nomes; ¢ a necessidade de
estudos de evolucao dentro do género, foi desenvolvida a presente tese. Nossos objetivos

foram: (i) realizar uma andlise filogenética molecular do género Boana contemplando o maior
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numero possivel de espécies do género; (i1) aprimorar o conhecimento sobre o relacionamento
entre ¢ dentro dos grupos de Boana; (iii) resolver problemas de diferentes instancias
relacionados a taxonomia do grupo; (iv) aumentar o conhecimento sobre a diversidade do
género; (v) estudar a diversidade morfoldgica e evolucdo do pré-polex no contexto de
Cophomantini.

Para tal, optamos por dividir esta tese em duas secOes abrangendo diferentes
propositos. Em cada uma encontram-se distintos trabalhos que foram desenvolvidos no
decorrer dos ultimos quatro anos. Alguns se encontram ja publicados, outros submetidos, e os
demais em preparacao para submissao a distintos periodicos académicos. Portanto, devido as
regras das diferentes revistas serem variadas, os trabalhos por nds aqui apresentados
encontram-se com distintas formatagdes.

Na Secao 1, intitulada —Contribui¢des taxondmicas ao género Boanal, encontram-se
descricdes de espécies do género, bem como avaliagdes sobre os status taxondmicos de alguns
nomes. Na Se¢do 2, —Estudos de sistematica e evolugdo de Cophomantinil, encontram-se
estudos de cunho filogenético contemplando a sistemadtica e evolucdo do grupo, bem como da

estrutura do pré-polex.
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CONCLUSOES GERAIS
O nome Hyla leucotaenia Burmeister, 1860, que vinha sendo tratado como sindnimo
junior de Hyla pulchella Duméril & Bibron, 1841, na verdade ¢ um sinonimo de Hyla
squalirostris Lutz, 1925. Caso esta espécie (atualmente alocada no género Scinax) se
mostre na verdade constituir um complexo de espécies, e, as populagdes do Sul do Brasil,
Uruguai e norte da Argentina se mostrem uma unidade taxondmica distinta, o nome Hyla
leucotaenia se mostra disponivel e perfeitamente aplicavel para estas.
Boana cambui (nova combinagdo entre a descricdo original e a taxonomia vigente)
corroborou-se pertencente ao grupo de B. pulchella nas analises moleculares. Apesar da
morfologia extremamente similar & congenérica B. freicanecae, as duas ndo siao espécies
irmas, de acordo com nossas inferéncias moleculares. Mas por ser a espécie irma de todas
as demais espécies do grupo de B. pulchella, B. cambui da suporte a hipotese de este
grupo ter sido originado de uma linhagem evolutiva ocorrente na Mata Atlantica, no
sudeste do Brasil.
Boana caiapo corroborou-se pertencente ao grupo de B. albopunctata nas analises
moleculares, como irma de B. raniceps. Este resultado ajuda a demonstrar a importancia
do Cerrado no processo de radia¢do evolutiva do grupo de B. albopunctata.
Boana liliae (Kok, 2006) trata-se na realidade de uma espécie de Myersiohyla, irma de M.
chamaeleo.
No6s provemos aqui o maior data set molecular de Boana construido at¢ o momento.
Incluindo quase a total diversidade taxondmica do género (83 das 92 espécies descritas)
com até 10 fragmentos genéticos por terminal. O suporte de muitos relacionamentos
filogenéticos dentro do género melhorou em relacdo a publicacdes passadas. Porém,
mesmo com tal data set, o suporte do grupo de B. benitezi permanece baixo, € o

relacionamento deste grupo, e também dos grupos de Boana punctata e B. semilineata
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com os demais grupos de Boana permanece incerto. O que ¢ bastante curioso. Isso nos
faz pensar que uma amostragem massiva de caracteres moleculares (NGS) e fenotipicos €

crucial para entender as relagdes evolutivas de Boana.

O pré-polex das espécies de Cophomantini apresenta uma plasticidade evolutiva
extremamente interessante. Suas duas formas gerais, laminar e espinho, surgiram mais de
uma vez ao longo da evolugdo da tribo. No caso do grupo de Hyloscirtus armatus o pré-
polex laminar sofreu uma modificagdo unica na tribo. As espécies de Boana apresentam
um processo articular na regido proximal do Metacarpo II que articula com o pré-polex.
Esta estrutura aparenta ser sinapomorfica para o género. Junto a estrutura esquelética
foram descobertas diversas modificagdes de musculatura que provavelmente
desempenham diferentes fungdes de acordo com a morfologia do pré-polex. Apesar de o
pré-polex em forma de espinho ser correntemente considerado como uma estrutura

protrusivel, tal mecanismo permanece desconhecido.





