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REsumMoO GERAL

A subfamilia Paratelmatobiinae é um grupo de anuros pouco estudado constituido por
14 espécies de distribuicdo geogréafica restrita alocadas nos géneros Crossodactylodes,
Paratelmatobius, Scythrophrys e Rupirana. Até o0 momento, estudos filogenéticos focados na
subfamilia foram baseados em amostragens génica e/ou taxondmica limitadas. No primeiro
capitulo desse trabalho, propusemos uma hipotese filogenética para o0 género
Crossodactylodes, avaliamos a evolucao de alguns caracteres fenotipicos e de historia natural
e realizamos uma revisdo taxondmica para 0 grupo. Recuperamos Crossodactylodes como
monofilético e diagnosticado por sete sinapomorfias putativas em caracteres morfolédgicos e
de histéria natural. Evidéncias suportam algumas sinapomorfias morfoldgicas como
adaptacdes ao habito bromeligena. No segundo capitulo, propusemos uma nova hipétese
filogenética para Paratelmatobiinae, baseada em ampla amostragem génica e taxondmica.
Além disso, delimitamos linhagens evolutivamente independentes e estimamos os tempos dos
eventos de diversificacdo. Recuperamos Paratelmatobiinae e cada um de seus quatro géneros
como monofiléticos e bem suportados. Cinco espécies potencialmente novas incluidas em
nosso estudo foram suportadas como linhagens evolutivamente independentes nas arvores
filogenéticas e nas andlises de delimitacdo. Também recuperamos outras linhagens
profundamente divergentes e geograficamente estruturadas nos quatro géneros de
Paratelmatobiinae. Nossa estimativa dos tempos de divergéncia indica que a diversificacdo na
subfamilia se iniciou no Eoceno e continuou durante o Oligoceno, Nedgeno e Pleistoceno.
Mudancas climéticas passadas, eventos neotectonicos e caracteristicas relacionadas a historia
natural possivelmente influenciaram a diversificacdo de Paratelmatobiinae. Por fim, no
terceiro capitulo formalizamos a descricdo de uma nova espécie de Paratelmatobius, que
ocorre na Mata Atlantica do estado do Parana, sul do Brasil. Descrevemos adultos, girinos e
vocalizacGes. A nova espécie € facilmente diagnosticavel de outras espécies do género por seu
canto de anuncio, que € composto por dois tipos de notas e compreende uma série de duas a
guatro notas. Uma analise filogenética e caracteres morfoldgicos suportam que a nova espécie

pertence ao grupo de espécies de P. cardosoi.

Palavras-chave: Campo rupestre; Crossodactylodes; Filogenia; Mata Atlantica;

Paratelmatobius; Rupirana; Scythrophrys; Taxonomia.



GENERAL ABSTRACT

The subfamily Paratelmatobiinae is a poorly studied group of frogs consisting of 14
species with restricted geographical distribution allocated to the genera Crossodactylodes,
Paratelmatobius, Scythrophrys and Rupirana. To date, phylogenetic studies focused on this
subfamily have been based on limited taxon and/or character sampling. In the first chapter of
this work, we proposed a phylogenetic hypothesis for the genus Crossodactylodes, evaluated
the evolution of some phenotypical and natural history traits and performed a taxonomic
revision for the group. We recovered Crossodactylodes as monophyletic and diagnosed by
seven putative synapomorphies in morphological and natural history characters. Evidence
supports some morphological synapomorphies as adaptations to the bromeligenous habit. In
the second chapter, we proposed a new phylogenetic hypothesis for Paratelmatobiinae, based
on extensive taxon and character sampling. In addition, we delimitated independently
evolving lineages within the group and estimated the timing of diversification events. We
recovered Paratelmatobiinae and each of its four genera as monophyletic and robustly
supported. Five potentially new species included in our study were supported as
independently evolving lineages in the phylogenetic trees and in the delimitation analyses. We
also recovered other deeply divergent and geographically structured lineages within the four
genera of Paratelmatobiinae. Our estimation of divergence times indicates that diversification
in the subfamily began in the Eocene and continued during the Oligocene, Neogene and
Pleistocene. Past climate changes, neotectonic events, and life history traits likely influenced
the diversification of Paratelmatobiinae. Finally, in the third chapter, we formalized the
description of a new species of Paratelmatobius, which occurs in the Atlantic Forest of the
state of Parand, southern Brazil. We described adults, tadpoles, and vocalizations. The new
species can be readily distinguished from its congeners by its advertisement call being
composed of two note types and comprised of a series of two to four notes. Morphological

traits and phylogenetic analysis place the new species within the P. cardosoi species group.

Keywords: Atlantic Forest; Campo rupestre; Crossodactylodes; Paratelmatobius; Phylogeny;

Rupirana; Scythrophrys; Taxonomy.
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INTRODUCAO GERAL

A familia Leptodactylidae Werner, 1896 é atualmente composta por 214 espécies
alocadas em trés subfamilias: Leiuperinae Bonaparte, 1850, Leptodactylinae Werner, 1896 e
Paratelmatobiinae Ohler & Dubois, 2012 (Frost, 2020). Tanto Leiuperinae, quanto
Leptodactylinae compreendem aproximadamente 100 espécies e sdo amplamente distribuidas
na Ameérica do Sul, sendo também registradas em pequenas por¢cdes da América Central e
Ameérica do Norte (Frost, 2020). Em contrapartida, Paratelmatobiinae é composta por apenas
14 espécies e apresenta distribuicdo mais restrita, que se estende da regido central do estado
da Bahia ao centro-leste de Santa Catarina, Brasil (Frost, 2020). A subfamilia é composta
pelos géneros Crossodactylodes Cochran, 1938, Paratelmatobius Lutz & Carvalho, 1958,
Rupirana Heyer, 1999 e Scythrophrys Lynch, 1971 (Frost, 2020).

Os quatro géneros estdo distribuidos ao longo de um gradiente norte-sul e s&o
associados a regides serranas (Fouquet et al., 2013). O género Rupirana é endémico dos
campos rupestres da porcdo setentrional da Serra do Espinhaco, na regido central do estado da
Bahia (Junca & Lugli, 2009). Crossodactylodes ocorre no dominio da Mata Atlantica desde o
sul do estado da Bahia até o Rio de Janeiro e em uma area de campo rupestre no estado de
Minas Gerais (Barata et al., 2013; Teixeira et al., 2013). Paratelmatobius é endémico da Mata
Atlantica e distribuido na Serra da Mantiqueira e na Serra do Mar, desde a fronteira entre 0s
estados de Minas Gerais, Rio de Janeiro e Sdo Paulo até o norte do estado do Parana (Frost,
2020). Por fim, o género Scythrophrys, também endémico da Mata Atlantica, é distribuido na
porcao sul da Serra do Mar e nas Serras do Leste Catarinense, nos estados do Parana e Santa
Catarina. A maioria das espécies de Paratelmatobiinae tem distribuicdo restrita a uma ou
poucas localidades (Frost, 2020). A ocorréncia em ambientes especificos em areas remotas e
0s encontros recentes de novas espécies (Barata et al., 2013; Teixeira et al., 2013) sugerem
que o numero de espécies de Paratelmatobiinae pode estar subestimado.

As hipoteses sobre as relagdes dos géneros atualmente incluidos em Paratelmatobiinae
com outros grupos de anuros sofreram amplas modificagdes ao longo dos anos. Cochran
(1955) sugeriu afinidade de Crossodactylodes com o género Crossodactylus Duméril &
Bibron, 1841. Lynch (1971) investigou as relacdes entre os Leptodactylidae (sensu lato) e
alocou Crossodactylodes na subfamilia Telmatobiinae, tribo Grypiscini, juntamente com 0s
géneros Cycloramphus Tschudi, 1838 e Zachaenus Cope, 1866. Por outro lado,

Paratelmatobius foi alocado na subfamilia Leptodactylinae, juntamente com Barycholos
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Heyer, 1969, Edalorhina Jiménez de la Espada, 1870, Hydrolaetare Gallardo, 1963,
Leptodactylus Fitzinger, 1826, Limnomedusa Fitzinger, 1843, Lithodytes, Fitzinger, 1843,
Physalaemus, Fitzinger, 1826, Pleurodema Tschudi, 1838 e Pseudopaludicola Miranda-
Ribeiro, 1926. J& o género Scythrophrys foi classificado como incertae sedis dentro da
subfamilia Telmatobiinae.

Heyer (1975) foi o primeiro autor a relatar um relacionamento préximo entre os
géneros Crossodactylodes, Paratelmatobius e Scythrophrys, ao inclui-los em um
agrupamento denominado “gripiscineos”, juntamente com os géneros Cycloramphus,
Zachaenus, Craspedoglossa (posteriormente sinonimizado a Cycloramphus), Crossodactylus,
Hylodes Fitzinger, 1826, Megaelosia Miranda-Ribeiro, 1923 e Thoropa Cope, 1865. O género
Rupirana foi descrito somente em 1999. Na descricdo original, Heyer (1999) incluiu o género
em Leptodactylidae (sensu lato), mas ndo conseguiu estabelecer com quais géneros Rupirana
¢ proximamente relacionado. Posteriormente, Dubois (2005) prop6s uma classificagdo
baseada no agrupamento de Heyer (1975), incluindo Crossodactylodes, Paratelmatobius,
Scythrophrys e Rupirana na familia Leptodactylidae, subfamilia Cycloramphinae, juntamente
com os géneros Cycloramphus, Zachaenus e Thoropa.

O uso de sequéncias de DNA e o0 aumento na capacidade de processamento
computacional possibilitaram o desenvolvimento de estudos com grande amostragem
taxonémica (e.g., Frost et al., 2006; Pyron & Wiens, 2011). Frost et al. (2006) recuperaram 0s
géneros Paratelmatobius e Scythrophrys como irmdos e proximamente relacionados aos
géneros Adenomera Steindachner, 1867, Lithodytes, Leptodactylus, Vanzolinius Heyer, 1974
(posteriormente sinonimizado a Leptodactylus), Edalorhina, Engystomops Jiménez de la
Espada, 1872, Eupemphix Steindachner, 1863 (posteriormente sinonimizado a Physalaemus),
Pleurodema, Physalaemus, Somuncuria Lynch, 1978 (posteriormente sinonimizado a
Pleurodema) e Pseudopaludicola, compondo a familia Leptodactylidae, que passou a ser
menos abrangente a partir desse estudo. Lourenco et al. (2008), utilizando um maior nimero
de terminais de Paratelmatobius e Scythrophrys, também recuperaram 0s géneros como
iIrmaos.

Pyron & Wiens (2011), em analise com maior abrangéncia taxonémica, também
recuperaram Paratelmatobius como taxon irmao de Scythrophrys e propuseram a subfamilia
Paratelmatobiinae para aloca-los. No entanto, os autores ndo apresentaram uma diagnose para
0 novo taxon proposto, tornando Paratelmatobiinae nomen nudum. Essa diagnose foi

posteriormente apresentada por Ohler & Dubois (2012), que validaram assim
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Paratelmatobiinae. Em seguida, Fouquet et al. (2013) incluiram pela primeira vez os géneros
Crossodactylodes e Rupirana em uma andlise filogenética baseada em sequéncias de DNA.
Os autores recuperaram os dois géneros como proximamente relacionados a Paratelmatobius
e Scythrophrys. Desconhecendo a validacdo de Paratelmatobiinae feita por Ohler & Dubois
(2012), Fouquet et al. (2013) propuseram a subfamilia Crossodactylodinae para alocar 0s
quatro géneros. Dessa forma, 0 nome proposto é um sindnimo juanior de Paratelmatobiinae
(Dubois, 2013).

Apesar do avanco recente sobre o conhecimento das relagdes filogenéticas em
Paratelmatobiinae, todos os estudos filogenéticos focados na subfamilia até 0 momento foram
baseados em amostragens génica e/ou taxonémica limitadas (Lourenco et al., 2008; Fouquet
et al., 2013; Teixeira et al., 2013), dificultando o entendimento da historia evolutiva do grupo.
Diante do padréo de distribuicdo geografica dos géneros e espécies de Paratelmatobiinae, uma
hipotese filogenética mais completa para o grupo pode ter implicacbes para um melhor
entendimento de eventos de diversificagdo que ocorreram na Mata Atlantica em diferentes
escalas temporais, assim como da relacdo entre a biota da Mata Atlantica e a biota dos campos
rupestres. Além disso, hipoteses filogenéticas abrangentes sdo importantes para o
reconhecimento de espécies ainda ndo descritas e, dessa forma, constituem uma etapa
importante para a descri¢do de novos taxons (Wiens, 2007; Caminer et al., 2017; Grabowski
et al., 2017). Isso é especialmente relevante diante das taxas alarmantes de perda de héabitat na
Mata Atlantica e nos campos rupestres nas Gltimas décadas (Ribeiro et al., 2009; Silveira et
al., 2016), fazendo com que algumas espécies possam ter sido extintas antes mesmo de serem
descobertas (Lees & Pimm, 2015).

Assim, o objetivo geral deste trabalho foi aprimorar o conhecimento sobre as relagdes
evolutivas em Paratelmatobiinae e os fatores associados a sua diversificacdo e contribuir para
o refinamento da taxonomia do grupo. Esta tese estd organizada em trés capitulos. O primeiro
capitulo é focado no género Crossodactylodes. Nesse capitulo, propusemos uma hipétese
filogenética para o género, avaliamos a evolugdo de alguns caracteres fenotipicos e de historia
natural e realizamos uma revisdo taxonémica, abordando ainda a distribuicdo geogréfica, a
historia natural e a conservacdo das espécies. Esse capitulo foi publicado no periédico
Herpetological Monographs. No segundo capitulo, aumentamos a amostragem génica e
taxonémica, incluindo diversos terminais dos quatro géneros de Paratelmatobiinae e
propusemos uma nova hipotese filogenética para a subfamilia. Além disso, delimitamos

linhagens evolutivamente independentes e estimamos os tempos dos eventos de diversificagdo
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dentro da subfamilia. Esse capitulo foi publicado no peridédico Molecular Phylogenetics and
Evolution. Por fim, no terceiro capitulo, publicado no peridédico Zootaxa, formalizamos a

descricdo de uma nova espécie de Paratelmatobius.
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CONCLUSOES GERAIS

A partir de expedicdes de campo e dados obtidos em colecBes herpetologicas,

obtivemos uma matriz com ampla amostragem de linhagens da subfamilia Paratelmatobiinae,

que nos permitiu melhorar o entendimento da taxonomia e da histéria evolutiva do grupo. As

principais conclusdes sdo comentadas abaixo:

O género Crossodactylodes, até entdo pouco estudado, foi recuperado como
monofilético e bem suportado. A taxonomia de Crossodactylodes foi aprimorada a
partir de novas diagnoses para o género e cada uma de suas espécies. O género pode
ser diagnosticado por sete sinapomorfias putativas em caracteres morfoldgicos e de
historia natural, sendo que alguns desses caracteres parecem ter relagdo com o habito
bromeligena. Além disso, dados sobre distribuicdo geogréfica, historia natural e
conservacao foram atualizados. Dessa forma, nosso estudo contribuiu para o aumento
do conhecimento sobre o género e podera beneficiar futuras descricdes de espécies.

A subfamilia Paratelmatobiinae e os géneros nela contidos foram recuperados como
monofiléticos, com altos valores de suporte em analise filogenética multigénica que
incluiu 11 das 14 espécies conhecidas. Além disso, outras linhagens evolutivamente
independentes, incluindo cinco espécies potencialmente novas, foram delimitadas. Os
tempos de divergéncia estimados sugerem um cenario complexo para a diversificacao
de Paratelmatobiinae, que se iniciou no Eoceno e Oligoceno com as divergéncias
intergenéricas e continuou principalmente no Mioceno, com as divergéncias
intragenéricas. Mudancgas climaticas passadas, eventos neotectdnicos e caracteristicas
associadas a histéria natural das espécies de Paratelmatobiinae possivelmente
influenciaram a diversificacéo.

A nova espécie de Paratelmatobius descrita (P. segallai) pertence ao grupo de
espécies de P. cardosoi. A espécie € diagnosticavel de seus taxons congenéricos por
apresentar canto de anincio composto por dois tipos de notas, emitidos em séries de
duas a quatro notas, além de outras diferencas acusticas e morfologicas.
Paratelmatobius segallai apresenta reproducdo explosiva, associada a periodos de
fortes chuvas. A descricdo de P. segallai sugere que o conhecimento sobre a
diversidade da Mata Atlantica ainda se encontra subestimado, enfatizando a

importancia de novos inventarios faunisticos e estudos taxondémicos.



	RESSALVA - texto parcial
	santos_mtt_dr_rcla_int.pdf



