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RESUMO 
 

O gênero Ischnocnema compreende 33 espécies divididas em quatro séries. Dentre 

elas, a série de I. guentheri conta com 10 espécies que se distribuem principalmente pela Mata 

Atlântica brasileira. Dentro desta série, algumas espécies têm status taxonômico bastante 

complexo e sua posição filogenética, mesmo tendo sido testada de maneira robusta, tem se 

mostrado bastante instável. Assim, o presente trabalho faz uma revisão taxonômica dos 

membros da série de I. guentheri baseando-se em dados bioacústicos, morfológicos e 

moleculares, além de testar o monofiletismo da série de I.guentheri como hoje é conhecida. 

Como resultado, são descritas duas espécies relacionadas a I. oea dos estados de Minas Gerais 

e Espírito Santo e duas espécies relacionadas a I. venancioi e I. hoehnei  dos estados do 

Espírito Santo e Rio de Janeiro com base em dados morfológicos, bioacústicos e moleculares. 

O posicionamento filogenético dessas espécies também é inferido utilizando-se marcadores 

moleculares, e um novo arranjo de séries dentro do gênero é proposto. Além disso, dados de 

sequenciamento de alto rendimento aliados a dados bioacústicos revelam que, como 

suspeitado anteriormente, há pelo menos seis espécies diferentes sendo tratadas sob o nome 

de I. guentheri ou I. henselii. Estas espécies, apesar de serem morfologicamente 

indistinguíveis entre si, são linhagens que possuem fluxo gênico nulo ou muito pequeno. Por 

fim, o genoma mitocondrial de cinco espécies de Ischnocnema da série de I. guentheri  é 

construído utilizando-se os dados crus do sequenciamento de alto rendimento.  

 

 

Palavras-chave: Bioacústica, Brachycephaloidea, Sistemática, Taxonomia, Terrarana. 



        
  

 

 

ABSTRACT 
 

The Ischnocnema genus comprises 33 species divided into four series. Among them, 

the I. guentheri series houses 10 species distributed mainly through the Brazilian Atlantic 

Forest. This phylogenetic position of this species series, even though it has been robustly 

tested, has been shown to be quite unstable and some of its species have a very complex 

taxonomic status. Thus, in the present thesis we make a careful taxonomic review of the 

members of the I. guentheri series based on bioacoustic, morphological and molecular data, 

and to test its monophyly as it is known today. We describe two species related to I. oea from 

the states of Minas Gerais and Espírito Santo and two species related to I. venancioi and I. 

hoehnei from the states of Espírito Santo and Rio de Janeiro based on morphological, 

bioacoustic, and molecular data. We also propose a new phylogenetic hypothesis for 

Ischnocnema using molecular markers, and based on this hypothesis we propose a new 

arrangement of species series. In addition, high-throughput sequencing coupled with 

bioacoustic data reveal that, as previously suspected, there are at least six different species 

being treated under the names I. guentheri or I. henselii. These species, although 

morphologically indistinguishable from each other, are lineages that show no or very little 

gene flow. Finally, we construct the mitochondrial genome of five Ischnocnema species from 

the I. guentheri series using raw high-throughput sequencing data. 

 

Keywords: Bioacoustics, Brachycephaloidea, Sistematics, Taxonomy, Terrarana. 
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INTRODUÇÃO GERAL 

  

A superfamília Brachycephaloidea Günther, 1858 compreende mais de 1000 espécies 

(FROST, 2018) de anfíbios anuros neotropicais de desenvolvimento direto e representa boa 

parte da diversidade dos anfíbios atuais. A taxonomia desta superfamília tem sido bastante 

discutida nos últimos anos e seu conteúdo pode variar de três (PADIAL; GRANT; FROST, 

2014) a cinco famílias (HEINICKE et al., 2018) dependendo do autor. Apesar das diferentes 

classificações, a validade da família Brachycephalidae Günther, 1858 é senso comum entre os 

autores e inclui os gêneros Brachycephalus Fitzinger, 1826 e Ischnocnema Reinhardt e 

Lütken, 1862. 

O gênero Ischnocnema atualmente compreende 33 espécies divididas nas séries de I. 

guentheri, I. lactea, I. parva e I. verrucosa (CANEDO; HADDAD, 2012; PADIAL; GRANT; 

FROST, 2014). Dentre estas, a série de I. guentheri contém 10 espécies: I. epipeda (Heyer, 

1984), I. erythromera, (Heyer, 1984), I. gualteri (B. Lutz, 1974), I. guentheri (Steindachner, 

1864), I. henselii (Peters, 1870), I. hoehnei (B. Lutz, 1958), I. izecksohni (Caramaschi e 

Kisteumacher, 1989), I. nasuta (A. Lutz, 1925), I. oea (Heyer, 1984) e I. venancioi (B. Lutz, 

1958). As espécies da série de I. guentheri se distribuem pela Mata Atlântica brasileira, sendo 

que I. henselii chega até a província de Misiones, na Argentina (GEHARA et al., 2013; 

HEDGES; DUELLMAN; HEINICKE, 2008). Até pouco tempo, Ischnocnema era sinônimo 

júnior do gênero Eleutherodactylus Duméril e Bibron, 1841 (CARAMASCHI; CANEDO, 

2006) e muito tem se discutido sobre a taxonomia e sobre a posição filogenética do gênero, 

bem como da série de I. guentheri e seus membros nos últimos anos. 

  

HISTÓRICO TAXONÔMICO 

  

Os Eleutherodactylus da Mata Atlântica brasileira (hoje pertencentes a três gêneros, 

incluindo Ischnocnema) eram divididos em quatro grupos taxonômicos baseandos na 

morfologia dos dedos e na pele do ventre (LYNCH, 1976). Dentre estes grupos, o de E. 

binotatus continha seis espécies (três delas na atual série de I. guentheri): E. binotatus (Spix, 

1824), E. gualteri, E. guentheri, E. nasutus, E. octavioi Bokermann, 1965 e E. plicifer 

(Boulenger, 1888). 

Alguns anos mais tarde, o grupo de E. guentheri foi criado (no original em inglês foi 

chamado de “cluster” de E. guentheri) para alocar uma parte dos membros do grupo de E. 
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binotatus (HEYER, 1984). Apesar desta hipótese não ter sido testada, o grupo foi considerado 

como sendo um arranjo natural dentro do grupo de E. binotatus. O grupo de E. guentheri 

continha seis espécies, todas na atual série de I. guentheri: E. epipedus, E. erythromerus, E. 

gualteri, E. guentheri, E. nasutus e E. oeus. 

Depois de algum tempo foi criado o subgênero Eleutherodactylus, que foi dividido em 

cinco séries de espécies (LYNCH; DUELLMAN, 1997). Uma destas séries era a de E. 

binotatus, que continha o grupo de E. binotatus (sensu HEYER, 1984) e outros três grupos, 

totalizando 19 espécies, a maioria da Mata Atlântica brasileira. Ao grupo de E. binotatus 

ainda foram adicionados E. heterodactylus (Miranda-Ribeiro, 1937), E. hoehnei, E. izecksohni 

(Caramaschi e Kisteumacher, 1989) e E. juipoca (Sazima e Cardoso, 1978). 

Até recentemente, o gênero Ischnocnema possuía apenas uma espécie na Mata 

Atlântica, I. verrucosa (Reinhardt e Lütken, 1862), e as outras cinco espécies do gênero 

habitavam os Andes e regiões vizinhas (PADIAL et al., 2005). Porém, características 

osteológicas presentes em I. verrucosa, espécie tipo do gênero, fizeram com que o gênero 

Ischnocnema fosse colocado na sinonímia de Eleutherodactylus (onde a maioria dos 

Brachycephaloidea se encontrava na época) e o gênero Oreobates Jiménez-de-la-Espada, 

1872 fosse revalidado para alocar as outras cinco espécies andinas. Porém, logo um estudo 

filogenético incluindo diversas espécies de Eleutherodactylus (HEINICKE; DUELLMAN; 

HEDGES, 2007) foi realizado, e o gênero Ischnocnema foi revalidado para alocar a maioria 

das espécies de Eleutherodactylus da Mata Atlântica brasileira. 

Posteriormente foi feita uma nova classificação baseada em um extensivo estudo 

filogenético abrangendo inúmeras espécies de anuros do novo mundo que possuíam 

desenvolvimento direto (atualmente Brachycephaloidea) e Ischnocnema foi dividido em cinco 

séries de espécies, uma delas sendo a série de I. guentheri (HEDGES; DUELLMAN; 

HEINICKE, 2008). Este táxon continha 11 espécies, muitas delas presentes no grupo de E. 

guentheri de classificações anteriores, porém com algumas novidades. São elas: I. epipeda, I. 

erythromera, I. gualteri, I. guentheri, I. henselii (que havia sido recentemente retirada da 

sinonímia de I. guentheri; KWET; SOLÉ, 2005), I. hoehnei, I. izecksohni, I. nasuta, I. 

octavioi, I. oea e I. vinhai. Porém, logo em seguida, I. octavioi foi retirada da série de I. 

guentheri e realocada para a série de I. verrucosa, com base em características morfológicas 

(CANEDO et al., 2010). 

Uma nova hipótese filogenética, abrangendo diversas espécies de Brachycephaloidea e 

contando com a maioria das espécies de Ischnocnema descritas até então (aproximadamente 

80 %), foi realizada e a série de I. guentheri sofreu algumas modificações (CANEDO; 
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HADDAD, 2012). Com base nos resultados da filogenia, I. vinhai foi realocada para o gênero 

Pristimantis Jiménez-de-la-Espada, 1870 e I. venancioi, anteriormente na série de I. lactea 

(HEDGES; DUELLMAN; HEINICKE, 2008), se tornou parte da série de I. guentheri. 

Ischnocnema epipeda e I. gualteri não foram testadas, mas com base em similaridades 

morfológicas foram mantidas na série de I. guentheri. 

Além da intensa discussão acerca da posição filogenética e da taxonomia da série de 

Ischnocnema guentheri como um todo, o status taxonômico de algumas espécies dentro da 

série tem se mostrado complexo e isso gerou discussão na literatura. Ischnocnema guentheri 

foi considerada durante muito tempo uma espécie de ampla distribuição ao longo da Mata 

Atlântica (GEHARA et al., 2013; HEYER, 1984). Sua localidade tipo é a Floresta da Tijuca, 

dentro da cidade do Rio de Janeiro, (HÄUPL; TIEDEMAN; GRILLITSH, 1994) e a espécie 

era considerada presente em mais seis estados brasileiros (HEYER, 1984): Espírito Santo, 

Minas Gerais, Paraná, Rio Grande do Sul, Santa Catarina e São Paulo. A morfologia da 

espécie é similar ao longo de toda esta distribuição, mas I. henselii foi retirada da sinonímia 

de I. guentheri (KWET; SOLÉ, 2005) com base em bioacústica, posição em que havia sido 

colocada por estudos anteriores baseados em morfologia (COCHRAN, 1955; HEYER, 1984). 

Os cantos analisados no estudo que revalidou I. henselii eram oriundos dos estados de Santa 

Catarina, norte do Rio Grande do Sul e província de Misiones, Argentina, o que levou os 

autores a concluir que esta era a distribuição de I. henselii. No mesmo trabalho, também 

foram comparados cantos de populações de localidades distintas atribuídas a I. guentheri. 

Devido à grande variação nesses cantos, os autores chegaram à conclusão de que I. guentheri 

era provavelmente um complexo de espécies. Mais tarde, um estudo utilizando dados 

moleculares e bioacústicos e envolvendo inúmeras populações de atribuídas a I. guentheri e I. 

henselii dentro da distribuição conhecida dessas espécies, concluiu algo um tanto 

surpreendente. Ischnocnema guentheri, uma espécie até então de distribuição bastante ampla, 

constituía uma única linhagem que estava restrita à Floresta da Tijuca, um fragmento de mata 

urbano com cerca de 12.500 ha (GEHARA et al., 2013). Este mesmo estudo também concluiu 

que, além das duas espécies já descritas, o complexo de I. guentheri possuía pelo menos mais 

quatro espécies, sendo várias delas sintópicas, e que a distribuição de I. henselii se estende por 

pelo menos 600 km ao norte da distribuição até então conhecida para a espécie (chegando até 

o estado de São Paulo). Entretanto, o trabalho é concluído indicando a necessidade de uma 

revisão taxonômica e uma avaliação mais detalhada das espécies aparentemente novas para a 

ciência. 
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Ischnocnema izecksohni era considerada endêmica do Quadrilátero Ferrífero, porção 

sul da Cadeia do Espinhaço, no estado de Minas Gerais (LEITE; JUNCÁ; ETEROVICK, 

2008). A espécie, descrita da cidade de Belo Horizonte, tem como espécie mais próxima I. 

nasuta (CARAMASCHI; KISTEUMACHER, 1989) e teve o canto descrito recentemente 

(TAUCCE et al., 2012). Além disso, com base em morfologia e bioacústica, sua distribuição 

foi estendida para várias outras localidades no estado de Minas Gerais, todas na Serra da 

Mantiqueira. Devido às diferenças morfológicas subjetivas entre I. izecksohni e I. nasuta, 

também foi constatado que estas espécies poderiam ser sinônimos e mais dados deveriam ser 

levantados, principalmente com relação a I. nasuta em sua localidade tipo, Nova Friburgo, 

região serrana do estado do Rio de Janeiro (A. LUTZ, 1925), para que o status taxonômico 

dessas duas espécies fosse confirmado (TAUCCE et al., 2012). Na árvore resultante do 

trabalho de Canedo e Haddad (2012), I. nasuta se mostrou parafilética com relação a I. 

izecksohni, porém não foi analisado material de Nova Friburgo, apenas de Minas Gerais e 

Espírito Santo. Além de toda informação presente na literatura, saídas de campo e visitas às 

coleções taxonômicas também revelaram espécies ainda não descritas pela ciência (P.P.G. 

Taucce, dados não publicados). 

Tendo tudo isto em vista, o presente trabalho teve como objetivo testar o 

monofiletismo da série de Ischnocnema guentheri como hoje é conhecida, bem como seu 

relacionamento dentro do gênero Ischnocnema. Também se objetivou realizar uma cuidadosa 

revisão taxonômica dos membros da série de I. guentheri, utilizando três fontes de evidência 

principais: molecular, bioacústica e morfológica. Para isto, esta tese se divide em quatro 

capítulos. O primeiro deles trata de I. oea e duas novas espécies proximamente relacionadas a 

ela, e do posicionamento filogenético deste clado dentro da série de I. guentheri. O segundo 

capítulo engloba uma filogenia para o gênero Ischnocnema, com a redefinição de suas séries 

de espécies e a descrição de duas novas espécies relacionadas a I. hoehnei e I. venancioi. O 

terceiro capítulo trata de I. guentheri e I. henselii, utilizando quase 400 marcadores 

moleculares oriundos de sequenciamento de alto rendimento, aliados a dados bioacústicos e 

morfológicos, para corroborar a suspeita de que na verdade estas duas espécies são um 

complexo de espécies morfologicamente crípticas. Este capítulo também trata da série tipo de 

I. nasuta e de Elosia divisa Wandolleck, 1907, um nome atualmente sob a sinonímia de I. 

guentheri (COCHRAN, 1955; HEYER, 1984; KWET; SOLÉ, 2005) e que pode ser 

revalidado. Por último, o quarto capítulo usa técnicas de bioinformática para construir os 

genomas mitocondriais de cinco espécies da série de I. guentheri, utilizando os dados crus do 
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sequenciamento de alto rendimento utilizado no capítulo anterior. Os capítulos foram 

formatados segundo modelo dos periódicos científicos os quais foram ou serão submetidos. 
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CONCLUSÕES GERAIS 

 
 A série de Ischnocnema guentheri possui um clado que contém I. oea e duas novas 

espécies. Uma das novas espécies, I. garciai, é morfologicamente indistinguível de I. 

oea mas possui algumas características acústicas diagnósticas. Já I. feioi possui as 

características acústicas com algum nível de sobreposição com relação às de I. oea, mas 

sua morfologia difere bastante. O apêndice calcâneo mais alto que largo é uma 

sinapomorfia putativa para o grupo natural que corresponde às três espécies e o calo 

nupcial dos membros da série de I. guentheri parece possuir importantes características 

morfológicas que explicam a relação próxima entre esta série e a série de I. parva. 

  A família Brachycephalidae e os gêneros Brachycephalus e Ischnocnema são arranjos 

monofiléticos e possuem alto suporte. Estes relacionamentos são recorrentes na 

literatura e é provável que se mantenham estáveis em análises futuras. Apesar do 

monofiletismo de Ischnocnema e de algumas de suas séries de espécies, alguns 

relacionamentos dentro do gênero são pouco suportados e outros se mostram instáveis 

quando analisados sob critérios de otimização distintos. Para que esses relacionamentos 

possam ser mais bem entendidos, é essencial que espécies cujas posições filogenéticas 

ainda não foram testadas, bem como novos marcadores moleculares, sejam adicionados 

à matriz.  

  Ischnocnema nanahallux se mostrou fora da série de I. parva, como espécie irmã dos 

membros das séries de I. guentheri, I. parva e I. venancioi. Embora este relacionamento 

contrarie o senso comum devido a semelhança morfológica geral entre I. nanahallux e 

os membros da série de I. parva, o calo nupcial grande, conspícuo e glandular parece 

ser uma sinapomorfia do clado composto pelas séries de I. guentheri, I. venancioi e I. 

parva, estando ausente em I. nanahallux. A recém-proposta série de I. venancioi conta 

com a espécie que dá nome à série, I. hoehnei e pelo menos mais duas novas espécies. 

 Nossa análise com 388 fragmentos de genes mostrou que as seis espécies do complexo 

de Ischnocnema guentheri e também as populações do norte e do sul dentro de I. 

henselii e I. sp. CS1 possuem uma estruturação genética bastante forte, além de quase 

não possuírem fluxo gênico entre as linhagens. Mesmo uma análise tão robusta e com 

tantos marcadores moleculares não foi capaz de posicionar uma das espécies candidatas 

de maneira definitiva e a posição filogenética de I. sp. CS3 ainda é incerta. Isso pode ter 

ocorrido devido à rápida diversificação de algumas espécies dentro do complexo de I. 

guentheri. A morfologia não se mostrou eficaz na separação das linhagens, mas 

características bioacústicas foram capazes de separar as espécies putativas do complexo 

de I. guentheri. Apesar de nem todas as espécies possuírem características acústicas 
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diagnósticas que as separem de todas as outras espécies sem sobreposição, as espécies 

irmãs são acusticamente diagnosticáveis. Os resultados acústicos e genéticos indicam 

que cada uma das seis espécies putativas no complexo é uma linhagem que evolui 

separadamente. Porém, recomenda-se cautela acerca das decisões taxonômicas a serem 

tomadas, pois há nomes disponíveis (um ou dois, dependendo da decisão tomada) para 

algumas das espécies candidatas. 

 Os genomas mitocondriais de Ischnocnema erythromera, I. guentheri, I. henselii, I. 

nasuta e I. oea estão de acordo com os mitogenomas encontrados para a maioria dos 

Neobatrachia sequenciados até agora. Além disso, as relações filogenéticas recuperadas 

a partir desses dados são consistentes com hipóteses filogenéticas anteriores, com I. 

erythromera como grupo irmão do clado composto pelas outras espécies e I. guentheri 

intimamente relacionada a I. henselii.   

 
 




