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Resumo: Anfíbios são conhecidos por apresentar a maior diversidade reprodutiva dentre os tetrápodes. 
Dentre os modos reprodutivos, um dos mais especializados é o desenvolvimento direto dos ovos terrestres, 
caracterizado pela ausência da fase larval (girino) e do processo de metamorfose. A evolução dessa 
estratégia reprodutiva vem sendo bastante discutida e ainda merece destaque, principalmente por ajudar 
a esclarecer os mecanismos envolvidos na independência de ambientes aquáticos para a reprodução 
do grupo, bem como para os vertebrados em geral. Neste trabalho, através de uma revisão sistemática, 
investigamos 15 artigos, buscando identificar e esclarecer as principais hipóteses e forças seletivas 
ecológicas que guiaram a evolução do desenvolvimento direto em anfíbios anuros. Nossos resultados, 
apontam especialmente os fatores bióticos (ex: predação e a competição), seguidos pelos fatores abióticos 
(ex: condições ambientais e climáticas) como os principais promotores da diversificação reprodutiva e 
evolução do desenvolvimento direto em anuros.  Poucos trabalhos de fato testaram essas hipóteses, sendo 
esses geralmente realizados em escalas espaciais reduzidas, com poucas linhagens ou considerando os 
fatores isolados. Assim, destacamos a importância de futuros trabalhos que testem efetivamente o papel 
dos potenciais promotores ecológicos do surgimento e da evolução do desenvolvimento direto em anuros, 
principalmente levando em consideração diferentes regiões, escalas espaciais maiores e um maior número 
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.

INTRODUÇÃO

“Embora alguns sapos adotem o seu modo de 
desenvolvimento estereotipado (depositando 
milhares de ovos que se tornaram girinos livres 
nadantes), muitos outros evoluíram estratégias 
reprodutivas que beiram o improvável” (Duellman 
1992, p.1). Uma das características dos anfíbios que 
talvez esteja entre as mais estudadas, complexas 
e interessantes são os modos reprodutivos. Os 
modos reprodutivos são considerados a reunião 
de determinados atributos reprodutivos, como o 
sítio e características das desovas e dos girinos, 
forma de nutrição e de desenvolvimento dos 
embriões, entre outros (Haddad & Prado 2005, 
Nunes-de-Almeida et al. 2021). Além disso, a 
taxa e a duração do desenvolvimento e estágio e 
tamanho das larvas também podem ser levados 
em consideração (Salthe & Duellman 1973). 
Os anfíbios se destacam como um grupo com 
uma ampla variedade de morfologias, relações 
ecológicas e a maior diversidade reprodutiva 
dentre os tetrápodes terrestres, características 
essas resultantes da história de vida complexa do 
grupo (Duellman & Trueb 1986). 

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

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

Assim como as demais características 
biológicas, as estratégias reprodutivas foram 
fixadas ao longo da história evolutiva das 
espécies, sendo correlacionadas com o nível de 
evolução ou adaptação (Angelini & Ghiara 1984). 
Os modos reprodutivos apresentaram radiação 
adaptativa em diversos ambientes, dessa forma 
a especialização reprodutiva evoluiu de forma 
independente ao longo das diferentes linhagens 
(Duellman & Trueb 1986, Meegaskumbura et 
al. 2015).  Ainda, a alta diversidade reprodutiva 
dos anfíbios não é somente relacionada com as 
relações evolutivas entre espécies, mas também 
com as condições ambientais da região em que 
essas espécies evoluíram (Duellman & Trueb 1986, 
Callery et al. 2001, Denver et al. 2002, Haddad & 
Prado 2005). Embora seja considerado ancestral 
e uma estratégia de história de vida de sucesso 
dentre os animais, o desenvolvimento bifásico 
tem sido substituído pelo desenvolvimento direto 
ao longo da história evolutiva de muitas linhagens, 
sendo esse considerado uma das mudanças 
evolutivas mais extremas na história de vida dos 
anfíbios, 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 transformações fundamentais tanto 
no desenvolvimento pré-eclosão, como as 
mudanças estruturais esqueléticas, musculares 
e glandulares, quanto na pós-eclosão (Hanken et 
al. 1997, Goldberg et al. 2020). A transformação 
mais extrema e característica é a perda da fase 
larval (girino), e consequentemente, a eclosão 
de miniatura dos adultos. Espécies que se 
reproduzem através do desenvolvimento direto 
possuem menor número de ovos por ninhada e 
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menos posturas por ano em comparação com 
as demais espécies; em contraponto seus ovos 
são maiores, com uma maior reserva nutricional 
(Angelini & Ghiara 1984, Callery et al. 2001). Além 
disso, a transição da oviposição aquática para 
a terrestre diminuiu o número de potenciais 
predadores dessas espécies, reduzindo assim 
significativamente a mortalidade nas fases larval 
e juvenil dos anfíbios, fases em que enfrentam 
uma maior gama de predadores (Duellman 1992). 
Essas mesmas características, associadas a uma 
distribuição reduzida e expansão limitada pelo 
clima apresentada por este grupo de espécies, 
também puderam permitir a continuação e 
perpetuação do modo reprodutivo mais ancestral 
na árvore dos anfíbios (Gomez-Mestre et al. 
2012). Por outro lado, essas características, como 
as posturas reduzidas, distribuição restrita e o 
desenvolvimento direto podem ser relacionadas 
com o declínio populacional e o risco de extinção 
de espécies (Hero et al. 2005, Fontana et al. 2021). O 
desenvolvimento direto é encontrado ao longo de 
toda a árvore filogenética dos anuros, podendo ser 
observado em diversas espécies de pelo menos 22 
famílias, sendo o modo reprodutivo exclusivo de 
determinadas famílias como: Eleutherodactylidae; 
Brachycephalidae; e Craugastoridae (Hedges et al. 
2008, Oliveira et al. 2017, Frost 2021). 

O surgimento do desenvolvimento direto não 
se deu de forma linear, mas sim através de uma 
sequência de padrões inesperados na sucessão 
de mudanças entre as estratégias reprodutivas, 
tendo evoluído de maneira frequente tanto 
de ovos terrestres quanto aquáticos, de 
larvas exotróficas (que se alimentam), ambos 
desprotegidos (Gomez-Mestre et al. 2012). Ainda, 
a sobrevivência e o desenvolvimento de ovos, 
bem como o crescimento das larvas de anfíbios é 
dependente das características tanto do ambiente 
físico, como biótico (Alford 1999). Assim, o papel 
das principais pressões seletivas na evolução dos 
modos reprodutivos dos anfíbios torna-se uma 
questão importante a ser discutida. Dentre essas 
pressões podemos citar os fatores bióticos como 
a predação dos ovos e larvas, e a competição por 
sítios reprodutivos, bem como os fatores abióticos 
como a estrutura e complexidade ambiental 
(Magnusson & Hero 1991, Callery et al. 2001, 
Haddad & Prado 2005, Gomez-Mestre & Warkentin 
2007).  

Entender como ocorreu a diversificação dos 
modos reprodutivos dos anfíbios e a consequente 
evolução do desenvolvimento direto é de extrema 
importância. Além de fornecer novas ideias sobre 
a história evolutiva do grupo, também pode 
ajudar a elucidar uma das principais transições na 
evolução dos vertebrados que garantiu a saída do 
ambiente aquático, a independência da água para 
a reprodução e a conquista da terra. Desse modo, 
através de uma revisão da literatura publicada até 
2020, buscamos apresentar e abordar as diferentes 
perspectivas relacionadas às pressões seletivas 
ecológicas na evolução do desenvolvimento 
direto em anfíbios anuros, procurando apresentar 
uma síntese do tema até o momento. Além disso, 
também procuramos apontar as lacunas existentes 
nos estudos ecológicos e evolutivos deste grupo, 
bem como sugerimos futuras direções a serem 
seguidas. 

MATERIAL E MÉTODOS

Para entender quais os possíveis fatores 
relacionados ao surgimento e evolução do 
desenvolvimento direto em anuros, realizamos 
uma revisão sistemática através da base de dados 
“Web of Science” e “Science Direct” utilizando 
as seguintes palavras-chave e operadores para 
ampliar as buscas por possíveis variações 
gramaticais: [(amphibia* OR anura* OR frog* 
OR toad*) AND (direct*) AND (develop*) AND 
(reproducti*) AND (evoluti*)]. Não restringimos 
o ano de publicação. Todos os artigos tiveram 
suas informações básicas planilhadas (ano, 
título, autores e periódico). Após compilar os 
manuscritos iniciamos a filtragem seguindo três 
etapas: i) excluímos os artigos em que em seu título 
remetesse a outros tópicos de pesquisa, como 
por exemplo, artigos de descrição de espécies, 
análises morfológicas, fisiológicas e moleculares, 
entre outros; ii) realizamos a leitura dos resumos 
dos artigos restantes e excluímos todos aqueles 
que não tivessem uma menção direta ou indireta 
à evolução dos modos reprodutivos em anfíbios 
anuros; e iii) realizamos a leitura completa dos 
artigos selecionados nas duas primeiras etapas 
e excluímos aqueles que não tivessem nenhuma 
referência à evolução do desenvolvimento direto 
em anuros, bem como não mencionassem nenhum 
possível fator seletivo para o seu surgimento. 
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Com os artigos selecionados identificamos as 
forças seletivas potenciais para o surgimento e 
evolução do desenvolvimento direto em anuros 
e os agrupamos em duas categorias: i) fatores 
abióticos, que incluiu fatores relacionados à 
estrutura e a imprevisibilidade ambiental, e as 
condições climáticas; e ii) fatores bióticos, em que 
agrupamos as pressões referentes às interações e 
às pressões intrínsecas dos próprios indivíduos/
espécies. Ainda, os artigos selecionados foram 
agrupados de acordo com a região biogeográfica 
e os grupos taxonômicos avaliados, a fim de 
reconhecer e indicar as lacunas de conhecimento 
sobre o tema. 

RESULTADOS 

Revisao sistemática
A busca inicial resultou em um total de 375 artigos 
publicados entre 1948 e 2020 (Tabela S1), no 
entanto, após a filtragem, apenas 15 manuscritos 
foram considerados na revisão por atenderam 
aos critérios pré-determinados. Através da 
análise dos artigos selecionados, publicados 
entre 1948 e 2017, encontramos 10 fatores que 
são discutidos como potenciais promotoras da 
diversificação reprodutiva e forças seletivas para 
o surgimento e evolução do desenvolvimento 
direto em anuros (Figura 1 e 2). Observamos que 
a maior parte dos manuscritos (N = 10) aponta 
a predação como sendo o principal fator de 
seleção do desenvolvimento direto, seguido pela 
competição (N = 9) e pela estrutura ambiental 
(N = 6). Por outro lado, as três forças seletivas 
menos citadas correspondem também a fatores 
bióticos, sendo a seleção sexual, fatores genéticos 
e hormonais (Figura 2). Ainda, parte dos trabalhos 
(N = 10) apenas citava os fatores na introdução ou 
discussão, baseado em outros estudos. Dentre os 
trabalhos avaliados, apenas cinco (Gomez-Mestre 
et al. 2012, Müller et al. 2013, Zamúdio et al. 2016, 
Liedtke et al. 2017, Portik et al. 2017) testaram 
efetivamente o papel destes fatores na evolução do 
desenvolvimento direto, sendo esses realizados 
em escala reduzida e/ou considerando linhagens 
específicas e fatores isolados. Apenas um dos 
trabalhos (Gomez-Mestre et al. 2012) foi realizado 
em ampla escala (global), no entanto considerou 
apenas os fatores climáticos como limitantes da 
evolução dos modos reprodutivos em anfíbios.

DISCUSSÃO

Pressoes seletivas bióticas na evoluçao do 
desenvolvimento direto em anuros
Predação
Os ovos e larvas aquáticas de anfíbios são 
predados por uma ampla diversidade de insetos 
aquáticos e vertebrados, incluindo os próprios 
anfíbios (Lutz 1948, Toledo et al. 2007). Citada 
primeiramente por Lutz (1948) como a principal 
responsável pela evolução ontogenética 
dos anfíbios, a predação de ovos e de larvas 
aquáticas desempenhou um importante papel 
no surgimento de diferentes características na 
história de vida dos anfíbios, principalmente no 
que diz respeito aos mecanismos antipredatórios 
(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 anfíbios, a vulnerabilidade 
à predação pode ser influenciada pelas 
características dos indivíduos, como o tamanho 
corporal, comportamento, coloração, seleção 
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 predação dos ovos e 
larvas para lagoas e poças mais distantes, onde 
a predação tende a ser menor (Duellman 1992, 
Buxton & Sperry 2017). Dessa forma, a busca 
por ambientes com menores riscos de predação 
e, consequentemente, uma menor mortalidade 
da prole parece ter sido favorecida ao longo 
da evolução do grupo (Lutz 1948, Lynn 1961, 
del Pino & Escobar 1981). De fato, a predação é 
elencada como fator chave na estruturação de 
comunidades de girinos com diferentes graus 
de permanência (Heyer et al. 1975, Wilbur 
1987, Buxton & Sperry 2017, Arribas et al. 2018), 
e pode ser fator chave para a reprodução fora 
dos ambientes aquáticos. No entanto, a troca 
do ambiente aquático pelo terrestre não isenta 
os ovos e larvas de predadores terrestres 
(Gomez-Mestre & Warkentin 2007, Wells 2007). 
Assim, a predação pode ser considerada como 
uma importante fonte de pressão seletiva do 
desenvolvimento direto.

~

~ ~
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Figura 1. Esquema ilustrando os fatores apresentados como forças seletivas potenciais da origem e 
evolução do desenvolvimento direto em anuros. Caixas vermelhas correspondem as pressões seletivas 
bióticas, caixas azuis correspondem as pressões seletivas abióticas e a caixa verde corresponde aos 
fatores menos citados, mas também mencionados como potenciais forças 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.

Competição
Outro fator biótico citado pela maioria dos 
trabalhos como um dos principais responsáveis 
pelo surgimento e evolução do desenvolvimento 
direto em anfíbios foi a competição, tanto por sítios 
reprodutivos quanto por recursos alimentares. 
Além de adaptações morfológicas, como as 
alterações estruturais do embrião, algumas 
espécies ainda conseguiram impor adaptações 
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 predação, 
os anfíbios podem alterar seus locais de oviposição 
ou o próprio comportamento em resposta a alta 
densidade de competidores nos sítios reprodutivos 
(Martins et al. 1998, Buxton & Sperry 2017). 

Também, a presença de cuidado parental, como 
apresentada por diversas espécies pertencentes 
as famílias Dendrobatidae, Eleutherodactylidae, 
Microhylidae, entre outras, parece ser outra 
adaptação comportamental resultante da alta 
competição nos locais de oviposição (Weygoldt 
1987, Brown et al. 2008, Vági et al. 2019). Gomez-
Mestre et al. (2012) constataram que o cuidado 
parental além de ter evoluído conjuntamente com 
a reprodução terrestre, também está relacionado 
com o desenvolvimento direto. A força da 
competição entre girinos por recursos pode ser 
dependente do tipo de habitat de desenvolvimento 
das espécies; por exemplo, girinos de Spea 
multiplicata, espécie de poças sazonais, podem 
impedir que espécies majoritariamente de poças 
permanentes, como Lithobates pipiens, utilizem 
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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 poças a disputa 
por recursos alimentares é a principal fonte de 
competição intraespecífica principalmente para 
espécies que ocupam poças permanentes, onde a 
disponibilidade de recursos tende a ser limitada e 
mais escassa (Alford 1999). Também, a competição 
intraespecífica pode favorecer a diferenciação 
de fenótipos distintos no mesmo ambiente, 
como o surgimento de formas especializadas em 
diferentes recursos (Levis et al. 2020). Por outro 
lado, a competição interespecífica, além de poder 
promover alterações nas taxas de crescimento e 
desenvolvimento dos indivíduos (Griffiths et al. 
1991, Laurila 2000), também é conhecida como 
uma das principais forças responsáveis pela 
diferenciação de nicho de espécies competidoras 
e, consequentemente, é uma das promotoras 
das inovações evolutivas das alternativas de 
história de vida (Lack 1947, Grant & Grant 2006). 
Inovações evolutivas podem variar desde a 
evolução de estruturas morfológicas, como a 

dentição da mandíbula inferior dos ceratofrídeos, 
o surgimento de morfotipos especializados em 
determinados recursos, como a forma carnívora 
da larva de Spea bombifrons, até a evolução das 
diferentes estratégias reprodutivas, como é o caso 
do desenvolvimento direto  (Duellman & Trueb 
1986, Farrar & Hey 1997, Fabrezi et al. 2016, Levis et 
al. 2020). Deste modo, a competição entre adultos 
em busca de sítios reprodutivos e entre girinos 
por condições e recursos disponíveis surge como 
um dos principais promotores do hábito de vida 
terrestre e evolução do desenvolvimento direto 
nos anfíbios. 

Pressoes seletivas abióticas na evoluçao do 
desenvolvimento direto em anuros
Estrutura ambiental e incertezas
Condições estruturais e físicas dos habitats, 
além de estarem relacionadas com a escolha de 
sítios de oviposição e a abundância de girinos, 
desempenharam um importante papel na 
revolução reprodutiva apresentada pelos anfíbios. 
Citada inicialmente por Wilbur & Collins (1973), 

Figura 2.  Número de citações de 15 artigos publicados entre 1948 e 2017 mencionando as potenciais forças 
seletivas da origem e evolução 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.

~ ~
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a incerteza ambiental associada a determinados 
ambientes aquáticos resultou na seleção de 
diferentes estratégias reprodutivas, incluindo o 
desenvolvimento direto (Crump 1974, 2015). Por 
exemplo, uma vez que ambientes como riachos 
rápidos podem acabar carreando os ovos e larvas 
através da correnteza, aumentando a mortalidade 
dos jovens, estratégias de desenvolvimento direto 
em solos mais úmidos, 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 anfíbios também é um reflexo 
do extenso gradiente ambiental existente entre 
os sítios reprodutivos totalmente aquáticos e os 
totalmente terrestres. Dentre esses dois extremos, 
uma gama de espécies pode se reproduzir em 
poças permanentes ou extremamente sazonais, 
em cavidades ou câmaras com presença de água, 
fitotelmas, chegando até os solos úmidos das 
florestas (Haddad & Prado 2005). 

Dentre as principais forças seletivas para 
diversificação e especialização reprodutiva 
dos anfíbios também podemos destacar outras 
características físicas como a topografia, e a 
ampla variedade de características 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 evolução reprodutiva dos 
anfíbios foi efetivamente testado, Müller et al. 
(2013) verificaram uma associação positiva entre 
a oviposição terrestre com os habitats florestais 
(independente da altitude) e do desenvolvimento 
larval terrestre com as florestas de altitude da 
África Oriental. Esses resultados indicaram que 
fatores específicos desse tipo de ambiente teriam 
uma forte influência na reprodução terrestre do 
grupo na região. Da mesma forma, Liedtke et al. 
(2017) verificaram que os modos reprodutivos 
terrestres de bufonídeos africanos, incluindo o 
desenvolvimento direto, evoluíram em ambientes 
de florestas íngremes onde a disponibilidade de 
água acumulada na superfície é mais baixa. Assim 
sendo, a troca do ambiente aquático pelo terrestre 
em busca do sucesso e da sobrevivência da prole 
também parece ter sido uma alternativa válida e 
eficiente tanto para a expansão geográfica quanto 
para a diversificação reprodutiva dos anfíbios.

Condições climáticas
Da mesma forma que as condições estruturais 
dos ambientes, o clima é um fator essencial 
para a distribuição, ocorrência e sobrevivência 
dos anfíbios. Gomez-Mestre et al. (2012) ao 
avaliarem o efeito do clima sob a evolução 
dos modos reprodutivos dos anfíbios a nível 
global, verificaram que as espécies com 
reprodução terrestre (incluindo espécies com 
desenvolvimento direto) estão associadas 
a ambientes mais quentes e úmidos (com 
temperaturas mais altas e maior precipitação). 
Por outro lado, o estudo de Liedtke et al. (2017), 
realizado em escala espacial menor, aponta que 
embora os anfíbios africanos de reprodução 
terrestre também sejam associados a locais 
úmidos, estes ambientes tendem a ser mais frios. 
Diferenças como essa podem ocorrer devido ao 
padrão de distribuição dos modos reprodutivos 
responder de diferentes maneiras de acordo com 
a escala ou região biogeográfica analisada, como 
apresentado por Lion et al. (2018). Os fatores 
climáticos, como os padrões de precipitação e de 
temperatura, também podem interferir e alterar 
o comportamento migratório, as estratégias e 
os ciclos reprodutivos dos anfíbios (Salthe & 
Duellman 1973, Todd & Winne 2006).

Ainda, as pressões ambientais climáticas além 
de levarem a alterações comportamentais, podem 
levar a alterações morfológicas e fisiológicas, 
como a redução do tamanho corporal das 
larvas, antecipação da metamorfose e o acúmulo 
de modificações no desenvolvimento larval, 
conduzindo dessa forma a evolução dos modos 
reprodutivos até o desenvolvimento direto 
(Duellman & Trueb 1986, Callery et al. 2001). Desse 
modo, além de fatores bióticos, como a predação 
e a competição, e dos fatores abióticos, como a 
estrutura ambiental, o clima também parece ter 
sido um importante propulsor da reprodução 
terrestre e principalmente do desenvolvimento 
direto em anfíbios.

Outras forças seletivas potenciais
Fatores menos estudados e, portanto, menos 
mencionados também podem ter contribuído na 
evolução dos modos reprodutivos dos anfíbios, 
principalmente no desenvolvimento direto. Na 
revisão sobre a evolução dos modos reprodutivos 
em anfíbios mais completa até então, Crump 
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(2015) além de destacar o papel da predação, 
competição e da imprevisibilidade e estrutura 
ambiental na evolução dos modos reprodutivos, 
menciona outras possíveis forças seletivas, como 
a baixa concentração de oxigênio em poças 
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 
alterações nos genes que regulam a cascata do 
desenvolvimento, assim a liberação ou restrição 
do desenvolvimento larval em conjunto com 
a evolução independente de um novo fenótipo 
de ovo, levaria ao surgimento desse modo 
reprodutivo alternativo. Essa hipótese também 
poderia explicar a evolução do desenvolvimento 
direto seguindo uma sequência inesperada, como 
proposta por Gomez-Mestre et al. (2012), embora 
seja pouco provável devido a distribuição do 
desenvolvimento direto em muitas linhagens 
distintas.  

Wassersug (1986), por sua vez, desenvolveu 
uma teoria relacionando a evolução do 
desenvolvimento direto com a antecipação da 
metamorfose devido às condições ambientais e 
endocrinológicas. Segundo sua teoria, girinos 
aquáticos constantemente liberam hormônios 
inibidores da metamorfose (prostaglandinas) no 
meio, e ao se alimentarem, ingerem os hormônios 
que retardam o processo de metamorfose 
ao chegarem no trato digestivo. Assim, em 
ambientes com baixa densidade de recursos e, 
consequentemente, baixa ingestão de hormônios, a 
metamorfose seria antecipada. Já em espécies com 
desenvolvimento direto, a presença das reservas 
nutricionais no estômago dos embriões impediria 
o fluxo das prostaglandinas até o estômago das 
larvas, contribuindo com desenvolvimento ainda 
dentro do ovo (Wassersug 1986). Em uma nova 
abordagem, Zamúdio et al. (2016) introduziram 
a hipótese de a seleção sexual ter atuado como 
uma promotora da diversificação reprodutiva e 
da evolução da reprodução terrestre em hilídeos 
e leptodactilídeos, sendo confirmada por seus 
resultados. Ainda, associações entre mudanças 
dos sítios reprodutivos com as características 
ecomorfológicas das espécies também podem ter 
direcionado a evolução de modos reprodutivos 
aquáticos para os terrestres (Portik et al. 2017).  
Dessa forma, as várias forças seletivas podem atuar 

independentemente nas diferentes características 
dos modos reprodutivos (Zamúdio et al. 2016).

Considerando a Teoria de Conservadorismo 
de Nicho (Wiens & Graham 2005), onde há uma 
propensão das espécies de conservarem as 
características ecológicas ancestrais, certamente 
a evolução do desenvolvimento direto também 
enfrentou fatores limitantes como a própria 
história evolutiva do grupo. Campos et al. (2019), 
constataram a presença de alto sinal filogenético 
no tipo de desenvolvimento de anfíbios da Mata 
Atlântica. Nesse sentido, o conservadorismo de 
nicho reprodutivo pode ser um importante opositor 
à evolução do desenvolvimento direto, mantendo 
e perpetuando o desenvolvimento larval por 
milhões de anos em determinados clados, como 
nas famílias Hylidae e Phyllomedusidae (Wiens & 
Graham 2005, Campos et al. 2019). A retenção de 
características do nicho também pode impactar 
nos processos de expansão e na distribuição de 
espécies, restringindo as mesmas a ambientes 
mais estáveis, onde há maior ocorrência de 
modos reprodutivos especializados (Benício et al. 
2021). Por fim, o desenvolvimento direto pode ter 
surgido e se difundido entre a árvore filogenética 
dos anfíbios através de evolução paralela das 
diferentes linhagens, sem seguir dessa forma um 
padrão sequencial com estágios intermediários 
de evolução dos modos reprodutivos dos anfíbios 
(Gomez-Mestre et al. 2012, Naumann et al. 2021). 
Assim, a evolução do desenvolvimento direto em 
anuros pode ter sido moldada tanto pela promoção 
por parte dos fatores bióticos e abióticos, como pela 
restrição por parte do componente filogenético 
(Nunes-de-Almeida et al. 2021).

Lacunas e futuras direçoes no conhecimento 
sobre a evoluçao do desenvolvimento direto 
Quantificar o papel dos fatores bióticos na evolução 
do desenvolvimento direto em anfíbios ainda 
é desafiador, principalmente pela dificuldade 
de dimensionar os efeitos de interações como a 
predação e a competição para muitas comunidades 
ecológicas naturais. Da mesma forma, o efeito do 
ambiente também merece um maior destaque. 
Os poucos trabalhos que efetivamente avaliaram 
as forças seletivas foram desenvolvidos em 
escalas espaciais reduzidas e/ou para clados 
específicos. Müller et al. (2013) consideraram 
anfíbios da África Oriental; Zamúdio et al. (2016) 

~
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avaliaram apenas duas famílias (Hylidae com 
ampla distribuição global, e Leptodactylidae com 
distribuição restrita as Américas); Lietdke et al. 
(2017) examinaram apenas uma família na África 
(Bufonidae); e Portik et al. (2017) apenas quatro 
famílias também na África (Arthroleptidae, 
Brevicipitidae, Hemisotidae e Hyperoliidae). 

Outros aspectos a serem explorados nesse 
contexto são as possíveis influências de padrões 
geográficos e filogenéticos atuando sob estes 
resultados. Um exemplo é o quanto análises 
realizadas em grandes escalas espaciais, como a de 
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 padrão da diversidade de 
espécies semelhante ao proposto por Dobzhansky 
(1950) para a diversidade de espécies. Neste caso, 
fatores bióticos teriam maior influência sob a 
evolução do desenvolvimento direto em anfíbios 
nas regiões tropicais, devido principalmente a 
maior diversidade de potenciais predadores e 
competidores nestes locais, enquanto nas regiões 
temperadas os fatores abióticos seriam os mais 
importantes em virtude da maior sazonalidade 
climática. 

Destacamos a falta de estudos elencando a 
radiação ultravioleta (UV) e os contaminantes 
químicos, como os agroquímicos (herbicidas 
a base de glifosato) como forças seletivas 
potenciais na evolução do desenvolvimento 
direto, a qual também pode ser relacionada com 
mutações de DNA, erros genéticos, alterações de 
desenvolvimento e o declínio populacional dos 
anfíbios (Bernal et al. 2011, Alton & Franklin 2017, 
Londero et al. 2019). Assim, buscando garantir 
a sobrevivência e o sucesso da prole, a troca 
dos sítios reprodutivos aquáticos tradicionais 
(onde a incidência de raios UV e a concentração 
de agroquímicos tendem a ser maior) por sítios 
reprodutivos terrestres (mais protegidos da 
radiação e da contaminação química) pode 
ter auxiliado na evolução do desenvolvimento 
direto nos anuros. Nesse sentido, é importante 
que futuros trabalhos tentem englobar as 
várias potenciais forças seletivas em um viés 
macroecológico, ampliando as escalas espaciais 

analisadas, bem como as diferentes linhagens da 
árvore evolutiva do grupo. 

CONCLUSÃO

Nossa revisão buscou identificar e esclarecer os 
papéis dos potenciais promotores ecológicos da 
evolução do desenvolvimento direto em anfíbios 
anuros. As diversas hipóteses levantadas nos 
trabalhos avaliados demonstraram que a atuação 
de fatores únicos e isolados talvez não seja a melhor 
hipótese para explicar o surgimento e a evolução 
do desenvolvimento direto dos ovos em anuros. 
Dessa forma, nossa revisão aponta que várias forças 
seletivas podem atuar independentemente nas 
diferentes características dos modos reprodutivos. 
Ainda, com a nossa revisão pudemos destacar 
o baixo número de trabalhos que efetivamente 
testaram os mecanismos por trás da evolução do 
desenvolvimento direto em anuros, sendo esses 
majoritariamente realizados em escalas espaciais 
reduzidas e com clados específicos. Também 
enfatizamos que pelo fato de a maior parte dos 
trabalhos apenas terem levantado e discutido 
hipóteses sobre a evolução do desenvolvimento 
direto, os fatores seletivos potenciais mais 
abordados podem não necessariamente ser 
aqueles que direcionaram a evolução desse modo 
reprodutivo. Por fim, salientamos a importância 
da realização de futuros trabalhos com essa 
temática, que podem ajudar a elucidar outros 
aspectos na evolução da reprodução terrestre dos 
anfíbios anuros, bem como dos vertebrados como 
um todo.
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