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Resumo: Anfibios sao conhecidos por apresentar a maior diversidade reprodutiva dentre os tetrdpodes.
Dentre os modos reprodutivos, um dos mais especializados é o desenvolvimento direto dos ovos terrestres,
caracterizado pela auséncia da fase larval (girino) e do processo de metamorfose. A evolucdo dessa
estratégia reprodutiva vem sendo bastante discutida e ainda merece destaque, principalmente por ajudar
a esclarecer os mecanismos envolvidos na independéncia de ambientes aqudticos para a reproducao
do grupo, bem como para os vertebrados em geral. Neste trabalho, através de uma revisao sistemética,
investigamos 15 artigos, buscando identificar e esclarecer as principais hip6teses e forcas seletivas
ecoldgicas que guiaram a evolucdo do desenvolvimento direto em anfibios anuros. Nossos resultados,
apontam especialmente os fatores bidticos (ex: predacao e a competi¢do), seguidos pelos fatores abiéticos
(ex: condicdes ambientais e climdticas) como os principais promotores da diversificagdo reprodutiva e
evoluc¢ao do desenvolvimento direto em anuros. Poucos trabalhos de fato testaram essas hip6teses, sendo
esses geralmente realizados em escalas espaciais reduzidas, com poucas linhagens ou considerando os
fatores isolados. Assim, destacamos a importancia de futuros trabalhos que testem efetivamente o papel
dos potenciais promotores ecolégicos do surgimento e da evolucdo do desenvolvimento direto em anuros,
principalmentelevando em consideragdo diferentes regides, escalas espaciais maiores e um maior nimero
de clados dentro do grupo.
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DIRECT DEVELOPMENT IN ANURANS: THE EVOLUTION OF A REPRODUCTIVE STRATEGY:
Amphibians are known for having the greatest reproductive diversity among tetrapods. Among the
reproductive modes, one of the most specialized is the direct development of terrestrial eggs, characterized
by the absence of the larval phase (tadpole) and the metamorphosis. The evolution of this reproductive
strategy has been widely discussed, and still deserves to be highlighted, mainly because it helps to clarify
the mechanisms involved in the independence of the aquatic environments for the reproduction of the
group, as well as for other vertebrates. In the present study, through a systematic review, we investigated
15 articles, seeking to identify and clarify the main ecological hypotheses and selective forces that
guided the evolution of direct development in anuran amphibians. Our results, based in 15 studies, point
especially to biotic factors (e.g. predation and competition), followed by abiotic factors (e.g. environmental
and climatic conditions) as the main promoters of reproductive diversification and the evolution of direct
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development. Few studies have in fact evaluated these hypotheses, and these are generally carried out on
reduced spatial scales, with few lineages or considering the factors in isolation. Therefore, we highlight
the importance of future works that effectively test the role of potential ecological promoters of the arising
and evolution of direct development in anurans, mainly considering different regions, larger spatial scales,

and a greater number of clades within the group.

Keywords: amphibians; selective factors; reproduction; reproductive modes.

INTRODUCAO

“Embora alguns sapos adotem o seu modo de
desenvolvimento estereotipado (depositando
milhares de ovos que se tornaram girinos livres
nadantes), muitos outros evoluiram estratégias
reprodutivas que beiram o improvavel” (Duellman
1992, p.1). Uma das caracteristicas dos anfibios que
talvez esteja entre as mais estudadas, complexas
e interessantes sdo os modos reprodutivos. Os
modos reprodutivos sdo considerados a reuniao
de determinados atributos reprodutivos, como o
sitio e caracteristicas das desovas e dos girinos,
forma de nutricdo e de desenvolvimento dos
embrioes, entre outros (Haddad & Prado 2005,
Nunes-de-Almeida et al. 2021). Além disso, a
taxa e a duracdo do desenvolvimento e estdgio e
tamanho das larvas também podem ser levados
em consideracdo (Salthe & Duellman 1973).
Os anfibios se destacam como um grupo com
uma ampla variedade de morfologias, relacoes
ecolégicas e a maior diversidade reprodutiva
dentre os tetrdpodes terrestres, caracteristicas
essas resultantes da histéria de vida complexa do
grupo (Duellman & Trueb 1986).

Os 71 modos reprodutivos até entao descritos
para anfibios anuros, podem basicamente ser
divididos em dois grandes grupos: (i) modos
reprodutivos de espécies que
em ambientes aqudticos, que inclui o modo
reprodutivo estereotipado considerado mais
ancestral; e (ii) modos reprodutivos de espécies
que ovipositam em ambientes terrestres,
considerados modos reprodutivos derivados
e portanto inovacodes evolutivas (Duellman
&Trueb 1986, Haddad & Prado 2005, Gomez-
Mestre et al. 2012, Nunes-de-Almeida et al.
2021). Diferentes géneros apresentam diferentes
estratégias reprodutivas. Ainda, espécies dentro
de um mesmo género também podem apresentar
plasticidade reprodutiva, apresentando um modo
reprodutivo mais usual com a possibilidade de

ovipositam
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um ou mais modos alternativos em resposta
as condicdes ambientais e a densidade de
competidores (Martins et al. 1998, Thibaudeau &
Altig 1999, Touchon & Warkentin 2008, Nunes-de-
Almeida et al. 2021).

Assim
biolégicas, as estratégias reprodutivas foram
fixadas ao longo da histéria evolutiva das
espécies, sendo correlacionadas com o nivel de
evolucdo ou adaptacao (Angelini & Ghiara 1984).
Os modos reprodutivos apresentaram radiacao
adaptativa em diversos ambientes, dessa forma
a especializacdo reprodutiva evoluiu de forma
independente ao longo das diferentes linhagens
(Duellman & Trueb 1986, Meegaskumbura et
al. 2015). Ainda, a alta diversidade reprodutiva
dos anfibios ndo é somente relacionada com as
relacdes evolutivas entre espécies, mas também
com as condicdes ambientais da regido em que
essas espécies evoluiram (Duellman & Trueb 1986,
Callery et al. 2001, Denver et al. 2002, Haddad &
Prado 2005). Embora seja considerado ancestral
e uma estratégia de histéria de vida de sucesso
dentre os animais, o desenvolvimento bifésico
tem sido substituido pelo desenvolvimento direto
ao longo da histéria evolutiva de muitas linhagens,
sendo esse considerado uma das mudancas
evolutivas mais extremas na histéria de vida dos
anfibios, bem como dos vertebrados (Duellman &
Trueb 1986, Hanken et al. 1997, Callery et al. 2001).

Classificado como uma estratégia reprodutiva,
o desenvolvimento direto dos ovos resulta em
muitas transformacgdes
no desenvolvimento pré-eclosao,
mudangas estruturais esqueléticas, musculares
e glandulares, quanto na p6s-eclosdo (Hanken et
al. 1997, Goldberg et al. 2020). A transformacao
mais extrema e caracteristica é a perda da fase
larval (girino), e consequentemente, a eclosdo
de miniatura dos adultos. Espécies que se
reproduzem através do desenvolvimento direto
possuem menor nimero de ovos por ninhada e

como as demais caracteristicas
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menos posturas por ano em compara¢cao com
as demais espécies; em contraponto seus ovos
sdo maiores, com uma maior reserva nutricional
(Angelini & Ghiara 1984, Callery et al. 2001). Além
disso, a transicdo da oviposicdo aqudtica para
a terrestre diminuiu o nimero de potenciais
predadores dessas espécies, reduzindo assim
significativamente a mortalidade nas fases larval
e juvenil dos anfibios, fases em que enfrentam
uma maior gama de predadores (Duellman 1992).
Essas mesmas caracteristicas, associadas a uma
distribuicdo reduzida e expansdo limitada pelo
clima apresentada por este grupo de espécies,
também puderam permitir a continuagcido e
perpetuacao do modo reprodutivo mais ancestral
na arvore dos anfibios (Gomez-Mestre et al.
2012). Por outro lado, essas caracteristicas, como
as posturas reduzidas, distribuicdo restrita e o
desenvolvimento direto podem ser relacionadas
com o declinio populacional e o risco de extin¢ao
de espécies (Hero et al. 2005, Fontana et al. 2021). O
desenvolvimento direto é encontrado ao longo de
toda a arvore filogenética dos anuros, podendo ser
observado em diversas espécies de pelo menos 22
familias, sendo o modo reprodutivo exclusivo de
determinadasfamiliascomo: Eleutherodactylidae;
Brachycephalidae; e Craugastoridae (Hedges et al.
2008, Oliveira et al. 2017, Frost 2021).

O surgimento do desenvolvimento direto ndo
se deu de forma linear, mas sim através de uma
sequéncia de padroes inesperados na sucessao
de mudancgas entre as estratégias reprodutivas,
tendo evoluido de maneira frequente tanto
de ovos quanto aquadticos, de
larvas exotréficas (que se alimentam), ambos
desprotegidos (Gomez-Mestre et al. 2012). Ainda,
a sobrevivéncia e o desenvolvimento de ovos,

terrestres

bem como o crescimento das larvas de anfibios é
dependente das caracteristicas tanto do ambiente
fisico, como biético (Alford 1999). Assim, o papel
das principais pressoes seletivas na evolugdo dos
modos reprodutivos dos anfibios torna-se uma
questao importante a ser discutida. Dentre essas
pressdes podemos citar os fatores bidticos como
a predacao dos ovos e larvas, e a competicao por
sitios reprodutivos, bem como os fatores abidticos
como a estrutura e complexidade ambiental
(Magnusson & Hero 1991, Callery et al. 2001,
Haddad & Prado 2005, Gomez-Mestre & Warkentin
2007).
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Entender como ocorreu a diversificacao dos
modos reprodutivos dos anfibios e a consequente
evolucao do desenvolvimento direto € de extrema
importancia. Além de fornecer novas ideias sobre
a histéria evolutiva do grupo, também pode
ajudar a elucidar uma das principais transicoes na
evolucao dos vertebrados que garantiu a saida do
ambiente aqudtico, a independéncia da 4gua para
a reproducdo e a conquista da terra. Desse modo,
através de uma revisao da literatura publicada até
2020, buscamos apresentar e abordar as diferentes
perspectivas relacionadas as pressdes seletivas
ecolégicas na evolucdo do desenvolvimento
direto em anfibios anuros, procurando apresentar
uma sintese do tema até o momento. Além disso,
também procuramosapontaraslacunasexistentes
nos estudos ecolégicos e evolutivos deste grupo,
bem como sugerimos futuras direcdoes a serem
seguidas.

MATERIAL E METODOS

Para entender quais os possiveis fatores
relacionados ao surgimento e evolugdo do
desenvolvimento direto em anuros, realizamos
uma revisdo sistemadtica através da base de dados
“Web of Science” e “Science Direct” utilizando
as seguintes palavras-chave e operadores para
ampliar as buscas por possiveis variacoes
gramaticais: [(amphibia® OR anura* OR frog*
OR toad*) AND (direct*) AND (develop*) AND
(reproducti*) AND (evoluti*)]. Nao restringimos
o ano de publicacdo. Todos os artigos tiveram
suas informacdes bdsicas planilhadas (ano,
titulo, autores e periédico). Ap6s compilar os
manuscritos iniciamos a filtragem seguindo trés
etapas: i) excluimos os artigos em que em seu titulo
remetesse a outros tépicos de pesquisa, como
por exemplo, artigos de descricdo de espécies,
andlises morfologicas, fisiol6gicas e moleculares,
entre outros; ii) realizamos a leitura dos resumos
dos artigos restantes e excluimos todos aqueles
que nao tivessem uma mencdo direta ou indireta
a evolugdo dos modos reprodutivos em anfibios
anuros; e iii) realizamos a leitura completa dos
artigos selecionados nas duas primeiras etapas
e excluimos aqueles que ndo tivessem nenhuma
referéncia a evolucao do desenvolvimento direto
emanuros, bem comondomencionassemnenhum
possivel fator seletivo para o seu surgimento.
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Com os artigos selecionados identificamos as
forcas seletivas potenciais para o surgimento e
evolucao do desenvolvimento direto em anuros
e os agrupamos em duas categorias: i) fatores
abidticos, que incluiu fatores relacionados a
estrutura e a imprevisibilidade ambiental, e as
condicoes climadticas; e ii) fatores bidticos, em que
agrupamos as pressoes referentes as interacoes e
as pressoes intrinsecas dos proprios individuos/
espécies. Ainda, os artigos selecionados foram
agrupados de acordo com a regido biogeogréfica
e os grupos taxondmicos avaliados, a fim de
reconhecer e indicar as lacunas de conhecimento
sobre o tema.

RESULTADOS

Revisdo sistemdtica

A busca inicial resultou em um total de 375 artigos
publicados entre 1948 e 2020 (Tabela S1), no
entanto, ap6s a filtragem, apenas 15 manuscritos
foram considerados na revisdo por atenderam
aos critérios pré-determinados.
andlise dos artigos selecionados, publicados
entre 1948 e 2017, encontramos 10 fatores que
sdo discutidos como potenciais promotoras da
diversificacdo reprodutiva e forcgas seletivas para
o surgimento e evolucdo do desenvolvimento
direto em anuros (Figura 1 e 2). Observamos que
a maior parte dos manuscritos (N = 10) aponta
a predacdo como sendo o principal fator de
selecdo do desenvolvimento direto, seguido pela
competicdo (N = 9) e pela estrutura ambiental
(N = 6). Por outro lado, as trés forcas seletivas
menos citadas correspondem também a fatores
bidticos, sendo a selecdo sexual, fatores genéticos
e hormonais (Figura 2). Ainda, parte dos trabalhos
(N = 10) apenas citava os fatores na introducdo ou
discussdo, baseado em outros estudos. Dentre os
trabalhos avaliados, apenas cinco (Gomez-Mestre
et al. 2012, Miuller et al. 2013, Zamudio et al. 2016,
Liedtke er al. 2017, Portik et al. 2017) testaram
efetivamente o papel destes fatores na evolucdo do
desenvolvimento direto, sendo esses realizados
em escala reduzida e/ou considerando linhagens
especificas e fatores isolados. Apenas um dos
trabalhos (Gomez-Mestre et al. 2012) foi realizado
em ampla escala (global), no entanto considerou
apenas os fatores climaticos como limitantes da
evolucao dos modos reprodutivos em anfibios.

Através da
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DISCUSSAO

Pressoes seletivas biéticas na evolugdo do
desenvolvimento direto em anuros

Predacao

Os ovos e larvas aqudticas de anfibios sao
predados por uma ampla diversidade de insetos
aquaticos e vertebrados, incluindo os préprios
anfibios (Lutz 1948, Toledo et al. 2007). Citada
primeiramente por Lutz (1948) como a principal
responsavel pela evolucdo ontogenética
dos anfibios, a predacdo de ovos e de larvas
aquéticas desempenhou um importante papel
no surgimento de diferentes caracteristicas na
histéria de vida dos anfibios, principalmente no
que diz respeito aos mecanismos antipredatérios
(Chivers et al. 2001, McKeon & Summers 2013,
Ferreira et al. 2019). Uma vez considerada como
uma das principais causas de mortalidade
na fase larval dos anfibios, a vulnerabilidade
a predacdo pode ser influenciada pelas
caracteristicas dos individuos, como o tamanho
corporal, comportamento, coloracdo, selecdo
de micro-habitat e palatabilidade (Wilbur 1987,
Alford 1999). Além disso, determinadas espécies
podem apresentar plasticidade reprodutiva,
alterando os locais de postura de riachos e
lagoas com alto risco de predacao dos ovos e
larvas para lagoas e pocas mais distantes, onde
a predacao tende a ser menor (Duellman 1992,
Buxton & Sperry 2017). Dessa forma, a busca
por ambientes com menores riscos de predacao
e, consequentemente, uma menor mortalidade
da prole parece ter sido favorecida ao longo
da evolucdo do grupo (Lutz 1948, Lynn 1961,
del Pino & Escobar 1981). De fato, a predacao é
elencada como fator chave na estruturacao de
comunidades de girinos com diferentes graus
de permanéncia (Heyer et al. 1975, Wilbur
1987, Buxton & Sperry 2017, Arribas et al. 2018),
e pode ser fator chave para a reproducao fora
dos ambientes aqudticos. No entanto, a troca
do ambiente aqudtico pelo terrestre nao isenta
os ovos e larvas de predadores terrestres
(Gomez-Mestre & Warkentin 2007, Wells 2007).
Assim, a predacdo pode ser considerada como
uma importante fonte de pressdo seletiva do
desenvolvimento direto.
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Figura 1. Esquema ilustrando os fatores apresentados como forgas seletivas potenciais da origem e
evolucao do desenvolvimento direto em anuros. Caixas vermelhas correspondem as pressoes seletivas
bidticas, caixas azuis correspondem as pressoes seletivas abidticas e a caixa verde corresponde aos
fatores menos citados, mas também mencionados como potenciais forcas seletivas. Baseado em 15 artigos

publicados entre 1948 e 2017.

Figure 1. Scheme illustrating the factors presented as potential selective forces of the origin and evolution of
direct development in anurans. Red boxes correspond to biotic selective pressures, blue boxes correspond to
abiotic selective pressures and the green box corresponds to factors less cited, but also mentioned as potential
selective forces. Based on 15 articles published between 1948 and 2017.

Competicdo

Outro fator bidtico citado pela maioria dos
trabalhos como um dos principais responsaveis
pelo surgimento e evolucdo do desenvolvimento
direto em anfibios foia competicao, tanto por sitios
reprodutivos quanto por recursos alimentares.
Além de adaptacdoes morfolégicas, como as
alteragdes estruturais do embrido, algumas
espécies ainda conseguiram impor adaptacdes
comportamentais para diminuir a mortalidade
nas fases iniciais do seu ciclo de vida (Weygoldt
& Carvalho-e-Silva 1992, Wells 2007). Da mesma
forma como em locais com alto risco de predacao,
os anfibios podem alterar seuslocais de oviposicao
ou o préprio comportamento em resposta a alta
densidade de competidores nos sitios reprodutivos
(Martins et al. 1998, Buxton & Sperry 2017).

Também, a presenca de cuidado parental, como
apresentada por diversas espécies pertencentes
as familias Dendrobatidae, Eleutherodactylidae,
Microhylidae, entre outras, parece ser outra
adaptacao comportamental resultante da alta
competicdo nos locais de oviposicao (Weygoldt
1987, Brown et al. 2008, Végi et al. 2019). Gomez-
Mestre et al. (2012) constataram que o cuidado
parental além de ter evoluido conjuntamente com
a reproducado terrestre, também esta relacionado
com o desenvolvimento direto. A forca da
competicdo entre girinos por recursos pode ser
dependente do tipo de habitat de desenvolvimento
das espécies; por exemplo, girinos de Spea
multiplicata, espécie de pogas sazonais, podem
impedir que espécies majoritariamente de pogas
permanentes, como Lithobates pipiens, utilizem

Oecol. Aust. 26(3):411-423, 2022
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Figura 2. Numero de citacoes de 15 artigos publicados entre 1948 e 2017 mencionando as potenciais forcas
seletivas da origem e evolucdo do desenvolvimento direto em anuros.

Figure 2. Citations number of 15 articles published between 1948 and 2017 indicating the potential selective
forces of the origin and evolution of direct development in anurans.

do mesmo ambiente, uma vez que suas taxas de
desenvolvimento e crescimento tendem a serem
maiores (Woodward 1982, 1983, Wilbur 1987).
Para os girinos que habitam pocas a disputa
por recursos alimentares é a principal fonte de
competicdo intraespecifica principalmente para
espécies que ocupam pocas permanentes, onde a
disponibilidade de recursos tende a ser limitada e
mais escassa (Alford 1999). Também, a competicao
intraespecifica pode favorecer a diferenciacao
de fenoétipos distintos no mesmo ambiente,
como o surgimento de formas especializadas em
diferentes recursos (Levis et al. 2020). Por outro
lado, a competicao interespecifica, além de poder
promover alteracdes nas taxas de crescimento e
desenvolvimento dos individuos (Griffiths et al.
1991, Laurila 2000), também ¢é conhecida como
uma das principais forcas responsdveis pela
diferenciacdo de nicho de espécies competidoras
e, consequentemente, é uma das promotoras
das inovacodes evolutivas das alternativas de
histéria de vida (Lack 1947, Grant & Grant 2006).
Inovacdes evolutivas podem variar desde a
evolucdo de estruturas morfolégicas, como a
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denticdo da mandibula inferior dos ceratofrideos,
o surgimento de morfotipos especializados em
determinados recursos, como a forma carnivora
da larva de Spea bombifrons, até a evolucado das
diferentes estratégias reprodutivas, como € o caso
do desenvolvimento direto (Duellman & Trueb
1986, Farrar & Hey 1997, Fabrezi et al. 2016, Levis et
al. 2020). Deste modo, a competi¢cdo entre adultos
em busca de sitios reprodutivos e entre girinos
por condic¢des e recursos disponiveis surge como
um dos principais promotores do hdbito de vida
terrestre e evolugdo do desenvolvimento direto
nos anfibios.

Pressoes seletivas abidticas na evolugdo do
desenvolvimento direto em anuros

Estrutura ambiental e incertezas

Condicdes estruturais e fisicas dos habitats,
além de estarem relacionadas com a escolha de
sitios de oviposicdo e a abundancia de girinos,
desempenharam um papel na
revolucao reprodutiva apresentada pelos anfibios.
Citada inicialmente por Wilbur & Collins (1973),

importante



a incerteza ambiental associada a determinados
ambientes aqudticos resultou na selecdo de
diferentes estratégias reprodutivas, incluindo o
desenvolvimento direto (Crump 1974, 2015). Por
exemplo, uma vez que ambientes como riachos
rdpidos podem acabar carreando os ovos e larvas
através da correnteza, aumentando a mortalidade
dos jovens, estratégias de desenvolvimento direto
em solos mais imidos, nas proximidades desses
ambientes podem ter sido favorecidas (Weygoldt
& Carvalho-e-Silva 1992, Haddad & Prado 2005,
Thomas et al. 2019). No entanto, a alta diversidade
reprodutiva dos anfibios também é um reflexo
do extenso gradiente ambiental existente entre
os sitios reprodutivos totalmente aqudticos e os
totalmente terrestres. Dentre esses dois extremos,
uma gama de espécies pode se reproduzir em
pocas permanentes ou extremamente sazonais,
em cavidades ou camaras com presenca de dgua,
fitotelmas, chegando até os solos tmidos das
florestas (Haddad & Prado 2005).

Dentre as principais forcas seletivas para
diversificacdo e especializacdo reprodutiva
dos anfibios também podemos destacar outras
caracteristicas fisicas como a topografia, e a
ampla variedade de caracteristicas e tipos de
habitat e microhabitats (Brown & Brown 1992,
Haddad & Prado 2005, de Lima et al. 2016).
Em um dos poucos trabalhos em que o papel
do ambiente sob a evolucdo reprodutiva dos
anfibios foi efetivamente testado, Miiller et al.
(2013) verificaram uma associagdo positiva entre
a oviposicdo terrestre com os habitats florestais
(independente da altitude) e do desenvolvimento
larval terrestre com as florestas de altitude da
Africa Oriental. Esses resultados indicaram que
fatores especificos desse tipo de ambiente teriam
uma forte influéncia na reproducao terrestre do
grupo na regido. Da mesma forma, Liedtke et al.
(2017) verificaram que os modos reprodutivos
terrestres de bufonideos africanos, incluindo o
desenvolvimento direto, evoluiram em ambientes
de florestas ingremes onde a disponibilidade de
4dgua acumulada na superficie é mais baixa. Assim
sendo, a troca do ambiente aquético pelo terrestre
em busca do sucesso e da sobrevivéncia da prole
também parece ter sido uma alternativa valida e
eficiente tanto para a expansao geografica quanto
para a diversificacdo reprodutiva dos anfibios.
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Condicoes climaticas
Da mesma forma que as condigdes estruturais

dos ambientes, o clima é um fator essencial
para a distribuicao, ocorréncia e sobrevivéncia
dos anfibios. Gomez-Mestre et al. (2012) ao
avaliarem o efeito do clima sob a evolucao
dos modos reprodutivos dos anfibios a nivel
global, verificaram que as espécies com
reproducdo terrestre (incluindo espécies com
direto)
a ambientes mais quentes e uUmidos (com
temperaturas mais altas e maior precipitacio).
Por outro lado, o estudo de Liedtke et al. (2017),
realizado em escala espacial menor, aponta que
embora os anfibios africanos de reproducao
terrestre também sejam associados a locais
umidos, estes ambientes tendem a ser mais frios.
Diferencas como essa podem ocorrer devido ao
padrao de distribuicdo dos modos reprodutivos
responder de diferentes maneiras de acordo com
a escala ou regido biogeografica analisada, como
apresentado por Lion et al. (2018). Os fatores
climdticos, como os padrodes de precipitacdo e de
temperatura, também podem interferir e alterar
0 comportamento migratorio, as estratégias e
os ciclos reprodutivos dos anfibios (Salthe &
Duellman 1973, Todd & Winne 2006).

Ainda, as pressoes ambientais climdticas além
de levarem a alteracdes comportamentais, podem
levar a alteracbes morfolégicas e fisiologicas,
como a reducdo do tamanho corporal das
larvas, antecipacdo da metamorfose e o acimulo
de modificacbes no desenvolvimento larval,
conduzindo dessa forma a evolucdo dos modos
reprodutivos até o desenvolvimento direto
(Duellman & Trueb 1986, Callery et al. 2001). Desse
modo, além de fatores bi6ticos, como a predacao
e a competicao, e dos fatores abi6ticos, como a
estrutura ambiental, o clima também parece ter
sido um importante propulsor da reproducao
terrestre e principalmente do desenvolvimento
direto em anfibios.

desenvolvimento estdo associadas

Outras forcas seletivas potenciais

Fatores menos estudados e, portanto, menos
mencionados também podem ter contribuido na
evolucdo dos modos reprodutivos dos anfibios,
principalmente no desenvolvimento direto. Na
revisao sobre a evolucdo dos modos reprodutivos
em anfibios mais completa até entdo, Crump
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(2015) além de destacar o papel da predacao,
competicdo e da imprevisibilidade e estrutura
ambiental na evolucdo dos modos reprodutivos,
menciona outras possiveis forcas seletivas, como
a baixa concentracdo de oxigénio em pocas
tropicais (Van Djik 1971), a fuga do parasitismo
(Todd 2007) e fatores genéticos (Altig & Crother
2006). Para Altig & Crother (2006), o surgimento
do desenvolvimento direto pode ser resultado de
alteracdes nos genes que regulam a cascata do
desenvolvimento, assim a liberacdo ou restricao
do desenvolvimento larval em conjunto com
a evolucdo independente de um novo fendtipo
de ovo, levaria ao surgimento desse modo
reprodutivo alternativo. Essa hip6tese também
poderia explicar a evolucdo do desenvolvimento
direto seguindo uma sequéncia inesperada, como
proposta por Gomez-Mestre et al. (2012), embora
seja pouco provdavel devido a distribuicdo do
desenvolvimento direto em muitas linhagens
distintas.

Wassersug (1986), por sua vez, desenvolveu
uma teoria relacionando a evolucdo do
desenvolvimento direto com a antecipacdo da
metamorfose devido as condi¢des ambientais e
endocrinolégicas. Segundo sua teoria, girinos
aqudticos constantemente liberam horménios
inibidores da metamorfose (prostaglandinas) no
meio, e ao se alimentarem, ingerem os hormoénios
que retardam o processo de metamorfose
ao chegarem no trato digestivo. Assim, em
ambientes com baixa densidade de recursos e,
consequentemente, baixaingestdaodehormonios, a
metamorfose seria antecipada. Jd em espécies com
desenvolvimento direto, a presenca das reservas
nutricionais no estdbmago dos embrides impediria
o fluxo das prostaglandinas até o estdmago das
larvas, contribuindo com desenvolvimento ainda
dentro do ovo (Wassersug 1986). Em uma nova
abordagem, Zamudio et al. (2016) introduziram
a hipdtese de a selecdo sexual ter atuado como
uma promotora da diversificacdo reprodutiva e
da evolucado da reproducao terrestre em hilideos
e leptodactilideos, sendo confirmada por seus
resultados. Ainda, associacdes entre mudancas
dos sitios reprodutivos com as caracteristicas
ecomorfolégicas das espécies também podem ter
direcionado a evolucdo de modos reprodutivos
aqudticos para os terrestres (Portik et al. 2017).
Dessaforma, asvarias forcas seletivas podem atuar
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independentemente nas diferentes caracteristicas
dos modos reprodutivos (Zamudio et al. 2016).
Considerando a Teoria de Conservadorismo
de Nicho (Wiens & Graham 2005), onde ha uma
propensdao das espécies de conservarem as
caracteristicas ecolégicas ancestrais, certamente
a evolucdo do desenvolvimento direto também
enfrentou fatores limitantes como a prépria
histéria evolutiva do grupo. Campos et al. (2019),
constataram a presenca de alto sinal filogenético
no tipo de desenvolvimento de anfibios da Mata
Atlantica. Nesse sentido, o conservadorismo de
nichoreprodutivopodeserumimportanteopositor
a evolucao do desenvolvimento direto, mantendo
e perpetuando o desenvolvimento larval por
milhoes de anos em determinados clados, como
nas familias Hylidae e Phyllomedusidae (Wiens &
Graham 2005, Campos et al. 2019). A retencao de
caracteristicas do nicho também pode impactar
nos processos de expansao e na distribuicao de
espécies, restringindo as mesmas a ambientes
mais estaveis, onde ha maior ocorréncia de
modos reprodutivos especializados (Benicio et al.
2021). Por fim, o desenvolvimento direto pode ter
surgido e se difundido entre a drvore filogenética
dos anfibios através de evolucdo paralela das
diferentes linhagens, sem seguir dessa forma um
padrao sequencial com estdgios intermedidrios
de evolucao dos modos reprodutivos dos anfibios
(Gomez-Mestre et al. 2012, Naumann et al. 2021).
Assim, a evolu¢do do desenvolvimento direto em
anuros pode ter sido moldada tanto pela promocao
por parte dosfatores bidticos e abiéticos, como pela
restricdo por parte do componente filogenético
(Nunes-de-Almeida et al. 2021).

Lacunas e futuras diregoes no conhecimento
sobre a evolucao do desenvolvimento direto

Quantificar opapel dosfatores biéticosnaevolucao
do desenvolvimento direto em anfibios ainda
é desafiador, principalmente pela dificuldade
de dimensionar os efeitos de interacdes como a
predacdoeacompeticdoparamuitascomunidades
ecoldgicas naturais. Da mesma forma, o efeito do
ambiente também merece um maior destaque.
Os poucos trabalhos que efetivamente avaliaram
as forcas seletivas foram desenvolvidos em
escalas espaciais reduzidas e/ou para clados
especificos. Miiller er al. (2013) consideraram
anfibios da Africa Oriental; Zamudio et al. (2016)



avaliaram apenas duas famfilias (Hylidae com
ampla distribuicao global, e Leptodactylidae com
distribuicdo restrita as Américas); Lietdke et al.
(2017) examinaram apenas uma famfilia na Africa
(Bufonidae); e Portik et al. (2017) apenas quatro
familias também na Africa (Arthroleptidae,
Brevicipitidae, Hemisotidae e Hyperoliidae).

Outros aspectos a serem explorados nesse
contexto sdo as possiveis influéncias de padroes
geograficos e filogenéticos atuando sob estes
resultados. Um exemplo é o quanto andlises
realizadas em grandes escalas espaciais, comoade
Gomez-Mestre et al. (2012), poderiam apresentar
resultados contrastantes em menores escalas.
Nesse sentido, nenhum trabalho considerou todos
os diferentes fatores aqui abordados. Além disso,
podemos sugerir em outro ponto de vista, de que
a diversidade de modos reprodutivos poderia
até mesmo seguir um padrdo da diversidade de
espécies semelhante ao proposto por Dobzhansky
(1950) para a diversidade de espécies. Neste caso,
fatores bidticos teriam maior influéncia sob a
evolucao do desenvolvimento direto em anfibios
nas regides tropicais, devido principalmente a
maior diversidade de potenciais predadores e
competidores nestes locais, enquanto nas regides
temperadas os fatores abidticos seriam os mais
importantes em virtude da maior sazonalidade
climética.

Destacamos a falta de estudos elencando a
radiacdo ultravioleta (UV) e os contaminantes
quimicos, como os agroquimicos (herbicidas
a base de glifosato) como forcas seletivas
potenciais na evolu¢cdo do desenvolvimento
direto, a qual também pode ser relacionada com
mutacdes de DNA, erros genéticos, alteracoes de
desenvolvimento e o declinio populacional dos
anfibios (Bernal et al. 2011, Alton & Franklin 2017,
Londero et al. 2019). Assim, buscando garantir
a sobrevivéncia e o sucesso da prole, a troca
dos sitios reprodutivos aqudticos tradicionais
(onde a incidéncia de raios UV e a concentragio
de agroquimicos tendem a ser maior) por sitios
reprodutivos terrestres (mais protegidos da
radiacdo e da contaminacdo quimica) pode
ter auxiliado na evolucdo do desenvolvimento
direto nos anuros. Nesse sentido, é importante
que futuros trabalhos tentem englobar as
vdrias potenciais forcas seletivas em um viés
macroecolégico, ampliando as escalas espaciais
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analisadas, bem como as diferentes linhagens da
arvore evolutiva do grupo.

CONCLUSAO

Nossa revisao buscou identificar e esclarecer os
papéis dos potenciais promotores ecoldgicos da
evolucao do desenvolvimento direto em anfibios
anuros. As diversas hipdteses levantadas nos
trabalhos avaliados demonstraram que a atuacao
defatoresinicos eisolados talveznao sejaamelhor
hipé6tese para explicar o surgimento e a evolugao
do desenvolvimento direto dos ovos em anuros.
Dessaforma, nossarevisdaoapontaquevariasforcgas
seletivas podem atuar independentemente nas
diferentes caracteristicas dos modos reprodutivos.
Ainda, com a nossa revisdo pudemos destacar
o baixo nimero de trabalhos que efetivamente
testaram os mecanismos por tras da evolugao do
desenvolvimento direto em anuros, sendo esses
majoritariamente realizados em escalas espaciais
reduzidas e com clados especificos. Também
enfatizamos que pelo fato de a maior parte dos
trabalhos apenas terem levantado e discutido
hipdteses sobre a evolucdao do desenvolvimento
direto, os fatores seletivos potenciais mais
abordados podem ndo necessariamente ser
aqueles que direcionaram a evolucdo desse modo
reprodutivo. Por fim, salientamos a importancia
da realizacdao de futuros trabalhos com essa
temadtica, que podem ajudar a elucidar outros
aspectos na evolugdo da reproducao terrestre dos
anfibios anuros, bem como dos vertebrados como
um todo.
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