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Balanc¢o hidrico e a distribuicao
geografica dos anfibios

Water balance and geographical distribution of amphibians
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Resumo. Dado que os anfibios sdo geralmente caracterizados por uma elevada permeabilidade
tegumentar, a variacdo interespecifica em aspectos do balan¢o hidrico poderia estar associada
a padroées de distribuicdo dos anfibios em ambientes que diferem quanto a disponibilidade hi-
drica. Analises comparativas de espécies que habitam diferentes biomas fornecem evidéncias de
adaptacdes em diversas varidveis fisioldgicas associadas ao balanco hidrico, tais como tolerancia
a desidratacao, resisténcia da pele a perda de dgua e taxas de reidratacdo. Entretanto, aspectos
ecoldgicos e comportamentais devem ser integrados aos fisioldgicos, sob um enfoque histérico
da diversificacdo dos clados e de sua ocupa¢ao ambiental, para o entendimento das bases fun-
cionais da distribuicdo geogréfica e da tolerancia as alteragdes ambientais dos anfibios.
Palavras-chave. Desidratacdo, reidratacdo, tolerancia a desidratacdo, anuros, disponibilidade
hidrica.

Abstract. Given the high cutaneous permeability of amphibians, their inter-specific variation in
aspects of water balance could be associated to patterns of distribution in environments that
differ in water availability. Comparative studies including species from different biomes evidence
adaptations of several variables associated to water balance, such as dehydration tolerance,
skin resistance to water loss, and rates of water uptake. However, to understand the underlying
mechanisms of amphibian geographical distribution and sensitivity to environmental change,
ecological and behavioral aspects must be integrated to physiology under a historical approach
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of clade diversification and environmental occupancy.
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Introducao

Quando se pensa na ocupagdo do ambiente terres-
tre pelos vertebrados, os anfibios enfrentam um desafio
hidrico particularmente pungente devido a necessidade
de manuten¢do de uma alta permeabilidade de seu te-
gumento, que representa um importante 6rgio de troca
de gases respiratdrios neste grupo. A alta permeabilidade
tegumentar, caracteristica da maior parte das espécies de
anfibios, acarreta em taxas de perda de agua particular-
mente elevadas quando comparados a outros tetrapodes,
e expOe estes animais a um alto risco de desidratacdo em
ambiente terrestre (McNab, 2002).

Embora um processo de redugio severa das popula-
¢des de anfibios venha sendo detectado ao redor do mun-
do (Houlahan e col., 2000, Stuart e col., 2004, Stuart e col.
2008), ainda nio existe uma compreensao basica dos fato-
res que controlam a distribui¢ao geografica e diversidade
destes animais em ampla escala espacial (Buckley e Jetz,
2007). As limitacoes fisioldgicas peculiares dos anfibios
estdo bem documentadas e sugerem forte sensibilidade
a determinadas condi¢des ambientais (Feder e Burggren,
1992). Por exemplo, a riqueza de espécies de anfibios au-
menta dos pdlos em dire¢éo a linha do equador, apresen-
tando altas concentra¢des nas florestas tropicais imidas,

particularmente na Bacia Amazonica e Mata Atlantica.
Outras regides de grande riqueza de espécies incluem ain-
da a Bacia do Congo e sudeste da Asia (Buckley e Jetz,
2007). Embora estes padrdes sejam muito semelhantes aos
observados em aves (Orme e col., 2005) e mamiferos (Ce-
ballos e col., 2005), algumas caracteristicas dos anfibios
mostraram que multiplos fatores parecem trabalhar em
conjunto, restringindo a riqueza de espécies deste grupo
em particular (Currie, 1991, Jetz e Rahbek, 2002). Como a
agua é uma restricdo fundamental para os anfibios, devi-
do a sua pele altamente permedavel e necessidades de agua
para a reprodugéo (Feder e Burggren, 1992), ja era espera-
do que a disponibilidade hidrica representasse, juntamen-
te com a temperatura, um fator muito consistente na res-
tricdo da riqueza dos anfibios (Buckley e Jetz, 2007), con-
trastando com os padroes de distribuicdo de mamiferos
e aves, que estdo principalmente associados a restri¢des
energéticas (Hawkins e col. 2003, Whittaker e col. 2007).

Fisiologia do balango hidrico em anuros

Por limitar potencialmente a manutengéo das ativi-
dades normais, o alto risco de desidratacdo em ambiente
terrestre moldou diversos aspectos da histdria de vida dos
anfibios, como por exemplo, a evolugdo de habitos notur-
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Figura 1. Modelo de translocagdo de aquaporinas nas células epi-
teliais da mancha pélvica de Hyla japonica, modificado a partir
de Suzuki (2007). O AVT se liga a um receptor especifico (Re-
ceptor tipo V), na membrana basolateral das células epiteliais da
mancha pélvica, ativando-o. Esse receptor ativado estimulauma
proteina de membrana chamada Adenilato-Ciclase (AC), que
quebra ATP em AMPc. O AMPc ativa uma proteina citoplas-
matica chamada Proteina-Quinase A (PKA). A PKA vai agir na
célula de duas formas: em curto prazo ela age sobre vesiculas ci-
toplasmaticas que armazenam as aquaporinas AQPh-2 e AQPh-
3 (ambas aquaporinas do tipo 2a) promovendo a translocacao
dessas vesiculas para a membrana apical da célula e aumentando
assim a densidade dessas aquaporinas na membrana; e a longo
prazo, estimula a transcrigdio de RNAm para AQPh-2 e AQPh-3.
A 4gua ¢é transportada do citoplasma para o intersticio através
das AQPh-3BL (aquaporinas ortélogas as AQP3 de mamiferos),
que estdo permanentemente ancoradas na membrana basolate-
ral da célula. Do intersticio, a dgua passa para o sangue através
de AQP-1 presente na membrana plasmatica das células do en-
dotélio capilar.

nos (Haddad, 1995, mas veja também Navas e col., 2007).
Porém, a resposta fisioldgica mais comum de anfibios as
altas taxas de desidratacdo em ambiente terrestre é a to-
lerancia a dessecagdo (McNab, 2002). Essa habilidade de
tolerar a perda de dgua ¢é variavel entre os anfibios, sendo
algumas espécies capazes de tolerar uma perda de agua de
até 50% de sua massa corporea total, representando cerca
de 60% da agua corpodrea total (McNab, 2002). Essa capa-
cidade de tolerar a perda de dgua encontra-se associada a
alguns fatores como, o habito das diferentes espécies, em
que espécies terrestres e fossoriais apresentam uma maior
tolerancia a desidratagdo que espécies aquaticas (Thorson
e Svihla, 1943). Diferencas inter-especificas em tamanho
também influenciam a tolerincia a desidratacdo, sendo
que espécies menores toleram uma perda de agua pro-
porcionalmente maior que as espécies maiores. Porém,
apesar da maior tolerancia, devido & maior relagio entre
superficie e volume, individuos pertencentes a espécies
menores tendem a apresentar maiores taxas de desidrata-
¢d0, chegando mais rapidamente em um nivel letal (Geise
e Linsenmair, 1988).

Alguns autores tém proposto uma associagdo posi-
tiva entre massa cardiaca e niveis de tolerdncia a desidra-

tagdo (Withers e Hillman, 2001), dado que um importan-
te determinante da queda do desempenho aerdbio com
a desidratacdo é o declinio no volume plasmatico, com
concomitante aumento no hematdcrito, na concentragdo
de solutos plasmaticos e na pressao coloidosmoética (Hill-
man, 1978, 1980, 1982, 1984; Hillman e col., 1987). Como
conseqiiéncia, a resisténcia periférica aumenta, devido ao
aumento da viscosidade sangiiinea e de um aumento do
grau de vasoconstri¢do, e o débito cardiaco é reduzido
(Hillman, 1978, 1987). Essa combinagio de hiperosmola-
ridade, hipovolemia e hiperviscosidade do sangue asso-
ciada ao estresse hidrico pode resultar na morte por inabi-
lidade de sustentar o metabolismo basal (Hillman, 1987).

Como visto anteriormente, a necessidade de manter
o tegumento permeavel aos gases respiratdrios acarreta
em altas taxas de perda de agua por evapora¢ao na maio-
ria dos anfibios, sendo estas equivalentes aquela apresen-
tada por uma superficie de agua livre. Estas espécies sdo
consideradas como anfibios “tipicos” (Wygoda, 1984).
Entretanto, algumas poucas espécies podem apresentar
niveis de resisténcia a perda evaporativa de agua compa-
raveis aos de répteis adaptados a desertos, sendo esse gru-
po de anfibios considerados atipicos ou “a prova de dgua”
(Christian e Parry, 1997; Lillywhite e col., 1997). Embora
alguns estudos tenham sugerido a importancia das rela-
¢Oes entre a espessura da pele em anuros e o ambiente (To-
ledo e Jared, 1993), a espessura da pele por si s6 ndo é o
principal mecanismo para reduzir a perda evaporativa de
agua (Lillywhite, 2006). Além disso, a camada de querati-
na na pele dos anuros é muito pequena, e um tegumento
altamente queratinizado nio parece ter sido selecionado
ao longo da evolugio dos anfibios (Lillywhite, 2006). Em
alguns casos, uma co-ossificacdo de determinadas regites
do corpo confere grande aumento da resisténcia a perda
de agua para essas regides (Seibert e col., 1974, Ruibal e
Shoemaker, 1984, Navas e col., 2002, Jared e col., 2005). A
secre¢do de fluidos, por outro lado, pode ser um importan-
te determinante das relagdes hidricas, principalmente em
espécies que apresentam pele glandular, capaz de secretar
toxinas, muco e lipideos (Lillywhite, 2006). Destas secre-
¢des, 0 muco e os lipideos vém sendo funcionalmente as-
sociadas ao balanco hidrico na literatura. Alguns estudos
conjecturaram uma possivel funcdo da secre¢io mucosa
na redugio da perda de dgua por evaporagio, seja selando
os espacos extracelulares do stratum corneum (Toledo e
Jared, 1993), seja selando pequenas fendas entre o corpo e
os membros de alguns anuros (Geise e Linsenmair, 1986,
Kobelt e Linsenmair, 1986). Entretanto, a composi¢do da
secrecio mucosa nio foi determinada nestes estudos, de
forma que seu contetido de lipideos permanece nio co-
nhecido (Lillywhite, 2006). Em algumas espécies de an-
fibios, assim como nos demais tetrapodes, os lipideos
secretados parecem ser o principal fator controlador do
movimento transepitelial de agua. Essa substincia produ-
zida por glandulas da pele é geralmente espalhada através
da superficie do corpo por movimentos estereotipados
conhecidos como “body wiping” realizado geralmente em
local no qual o animal néo necessite se mover e perma-
ne¢a em uma situagdo semelhante a um torpor evitando
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rupturas na camada de cera devido & movimentagio sen-
do este comportamento geralmente associado a busca de
um local onde o animal permanece praticamente imével
por longo periodo do dia, em uma situagio semelhante a
um torpor (Lillywhite, 2006).

Quando desidratados, os anuros captam agua prin-
cipalmente através da mancha pélvica, uma regido espe-
cializada da pele ventral caracterizada por alta permeabi-
lidade e com rica vascularizagdo (Roth, 1973, Boutilier e
col,, 1992)., sendo a taxa de absor¢ao de dgua uma fungao
da osmolalidade plasmatica (Boutilier e col., 1992, War-
burg, 1972), com apoio hormonal e neural na mediagéo de
aumentos de conduténcia hidrdulica e da circula¢io san-
guinea na mancha pélvica (Boutilier e col., 1992, Parsons
e col,, 1993). A diminuig¢do da pressdo oncética do fluido
intersticial, dada pela entrada de dgua através da pele da
mancha pélvica, bem como uma possivel redugao de pres-
sao hidrostatica capilar devido ao efeito vasodilatador da
arginina vasotocina (AVT), favorecem o fluxo de agua do
espaco intersticial para o sangue e mantém um gradiente
osmatico favoravel a absor¢do de dgua pela mancha pélvi-
ca (Word e Hillman, 2005). Segundo os mesmos autores,
a absor¢do de agua se da através de uma via transcapilar,
nao havendo a passagem intermediaria pelos vasos linfa-
ticos. As taxas de reidratagdo podem atingir niveis de até
20-30% da massa corpérea por hora (Niels e col., 2007).

Fora de seu periodo reprodutivo, alguns grupos de
anuros, tais como os bufonideos, mantém pouco contato
com corpos de dgua livre em seu ambiente. Neste periodo,
o hormonio antidiurético dos anfibios, arginina vasoto-
cina (AVT), reduz a filtragdo glomerular e estimula a re-
absor¢ao de gua armazenada na bexiga (Bentley, 1966),
além de aumentar a permeabilidade da pele, quando em
contato com a agua, para facilitar a rapida reidratagdo
(Viborg e Rosenkilde, 2004). O movimento de dgua atra-
vés de epitélios ocorre através de duas vias, transcelular e
paracelular. Apesar de haver algum transporte através da
via paracelular nos anfibios, a principal rota é a via trans-
celular (Guo e col., 2003; Orce e col., 2004), com auxilio
de estruturas caracteristicas. Durante a década de 90, uma
classe de proteinas integrais de membrana, que formam
poros especificos para o transporte de agua foi descober-
ta, recebendo o nome de aquaporinas (AQP) (Agre e col.,
1993). As AQPs ja foram descritas para varios organismos,
desde bactérias até animais e plantas, e estas podem ser di-
vididas em duas subfamilias: aquaporinas ortodoxas, que
transportam exclusivamente agua, impedindo a passagem
de fons, e as aquagliceroporinas, que transportam agua e
alguns solutos, como glicerol e uréia (Borgnia e col., 1999,
Takata e col., 2004, Itoh e col., 2005, Gorelick e col., 2006).
Anilises filogenéticas demonstraram que as AQPs de anu-
ros e mamiferos sdo evolutivamente proximas (Ogushi e
col,, 2007). Em anuros, encontramos 6 grupos de AQPs,
sendo as pertencentes aos grupos 1, 2, 3 e 5 comuns para
anuros e mamiferos, além daquelas pertencentes a dois
grupos especificos para anuros: la e 2a (a letra “a” repre-
senta anuro) (Suzuki e col., 2007).

AQP 1 (tipo 1) é expressa no endotélio dos capilares
de diversos tecidos, incluindo a mancha pélvica e bexiga

urindria, possivelmente desempenhando papel central no
transporte da agua absorvida a partir destes epitélios para
a circulagdo (Hasegawa e col., 2003). AQP 1 é também
expressa no mesotélio da bexiga urindria, provavelmente
mediando o movimento de dgua da bexiga para o restante
do corpo (Suzuki e col., 2007). Dois tipos de AQPs, exclu-
sivas de anuros, sdo translocadas para a membrana apical
das células granulares a partir de um estoque citoplasma-
tico em resposta ao AVT, sendo uma delas caracteristi-
camente expressa na bexiga urinaria e outra na mancha
pélvica (Hasegawa e col., 2005, Suzuki e col., 2007). O tipo
de AQP responsiva ao AVT, normalmente encontrada na
bexiga urindria, também foi encontrado na mancha pél-
vica de Bufo japonicus e Hyla japonica, sugerindo que a
expressdo dos dois tipos de AQPs exclusivas de anuros na
macha pélvica pode representar uma adaptacao de espé-
cies terrestres e arboreas a micro-ambientes com menor
disponibilidade hidrica (Ogushi e col., 2010). De acordo
com Suzuki e colaboradores (2007) (Figural), com a desi-
dratagdo o AVT é liberado e se liga a um receptor tipo V,
especifico, na membrana basolateral das células epiteliais
da mancha pélvica ativando uma cascata de sinalizagdo
intracelular que resultard num aumento da permeabilida-
de, facilitando a reidratagéo.

Ap0s esta breve apresentacdo dos aspectos fisiologi-
cos associados ao balan¢o hidrico em anfibios, apresenta-
remos a seguir algumas relacdes encontradas entre a fisio-
logia do balango hidrico e a variagdo em hébito e habitat
neste grupo filogenético.

Balango hidrico e o meio ambiente

A destrui¢do do habitat é certamente a maior ameaca
a diversidade de anfibios (Duellman, 1999b), sendo a pou-
ca informagao a respeito do desmatamento sobre as popu-
lages de anfibios, alarmante. Na Amazdnia, por exemplo,
90% das espécies de anfibios estao restritos a fragmentos
de florestas tio pequenos quanto 350 ha (Zimmerman e
Bierregaard, 1986). Segundo Parsons (1983), a exposigdo
de populagdes a condi¢cdes ambientais extremas, mesmo
que por curtos periodos durante a vida dos individuos,
pode representar um importante fator modulador tanto
da distribui¢do geografica quanto da evolugao de caracte-
res associados a habilidade de sobreviver sob condigdes de
estresse ambiental.

Carnaval (2002) relatou que espécies encontradas
em fragmentos da Mata Atlantica do Nordeste apresen-
tam padroes de divergéncia genética associados as ne-
cessidades ambientais tdaxon-especificas. Tais diferencas
interespecificas na susceptibilidade ao desmatamento,
encontradas por Carnaval (2002), demonstram que, en-
quanto a destrui¢do do habitat é prejudicial para muitas
espécies, para outras pode néo resultar em nenhum efeito
ou até mesmo beneficia-las. O desmatamento da Floresta
Amazonica para a constru¢do de rodovias ou fazendas,
por exemplo, pode criar ambientes que sdo rapidamente
ocupados por Rhinella marina e Scinax ruber, espécies
que ndo sdo encontradas na floresta preservada (Duell-
man, 1999b). Assim, é interessante observar que dentro
de familias ou até mesmo de géneros de anuros é possivel
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distinguir espécies estritamente dependentes de ambien-
tes florestados e espécies que se ajustam bem a ambientes
alterados e/ou naturalmente abertos. Porém, ¢ importante
ressaltar que a maior parte das espécies que se beneficiam
com a ocupagao humana, representa uma pequena parce-
la da diversidade de anuros, com numerosas populagdes e
ampla distribuicdo geografica (Duellman, 1999b). Como
diferencas inter-populacionais em caracteres fisioldgicos
obedecendo a um padrio espacial sugerem que o clima
pode limitar a distribui¢ao geografica através de restricoes
fisiologicas (Chown e Gaston 1999, Hochachka e Somero,
2002), diferengas de susceptibilidade as modificagdes am-
bientais de origem antropica talvez também possam ser
fundamentadas em restricdes em nivel fisioldgico.

Assim, as caracteristicas hidricamente contrastantes
de ambientes alterados e/ou naturalmente abertos e areas
florestadas, podem constituir sistemas ideais para estudos
comparativos da relagdo entre aspectos fisioldgicos do ba-
lango hidrico e distribui¢do de anuros. A seguir, apresen-
taremos alguns estudos que vém demonstrando relagdes
entre varidveis fisiologicas do balango hidrico e variagoes
interespecificas em hébito (arboricola, terricola, entre ou-
tros) e habitat.

No tocante a tolerdncia a desidratagio, Jaeger (1971)
comparou duas espécies de salamandras do género Pletho-
don que ocupam uma mesma drea, porém sdo encontra-
das em microambientes distintos em termos de disponi-
bilidade hidrica, sendo que Plethodon cinereus apresenta
uma maior taxa de mortalidade quando exposta a condi-
¢Oes de baixa umidade quando comparada a P. richmon-
di. Segundo o autor, P, cinereus deve habitar os solos mais
baixos e tmidos devido a sua baixa tolerancia a desidrata-
¢do, enquanto que P. richmondi seria excluida dessa regido
pela presenca de P. cinereus e, portanto, sua sobrevivéncia
dependeria da sua capacidade de tolerar as condi¢des de
baixa umidade presentes nas escarpas desta mesma loca-
lidade.

Dado que a locomogdo é um aspecto fundamental
de diversos comportamentos de claro valor adaptativo,
tais como captura de alimentos, fuga de predadores, dis-
persao pos-metamorfica e busca de parceiros reproduti-
vos, a tolerdncia a desidratacdo estimada através do seu
efeito sobre a habilidade locomotora apresenta uma for-
te correlagdo ecoldgica para estes animais. Embora um
controle filogenético ndo tenha sido aplicado até entio, o
impacto da perda de dgua sobre o desempenho locomo-
tor parece variar entre diferentes grupos filogenéticos,
como demonstram os estudos de Gatten (1987) e Hillman
(1987), onde as taxas de consumo de oxigénio durante a
locomogao parecem cair mais drasticamente em espécies
de Rana que em espécies de Bufo com a desidratacéo.

A influéncia da variagdo conjunta de diferentes
temperaturas e niveis de hidratagido sobre o desempenho
locomotor também tem sido investigada em estudos in-
traespecificos com anuros. Preest e Pough (1989) mos-
traram que a desidratacdo e temperatura corporea tém
efeito sinérgico sobre o desempenho locomotor em Ana-
xyrus americanus. Enquanto o desempenho de animais
completamente hidratados ou ligeiramente desidratados

foi maior nas temperaturas mais altas, o desempenho
maximo de animais desidratados passou a ser maior nas
temperaturas mais baixas testadas (Preest e Pough, 1989).
Surpreendentemente, essa abordagem multivariada, uti-
lizando temperatura e nivel de hidratagdo como fatores
simultaneamente, foi aplicada em poucos trabalhos para
testar hipdteses de adaptagio do desempenho locomotor,
comparando espécies e/ou populagdes de anuros. Beuchat
e colaboradores (1984) demonstraram que dentre trés es-
pécies de Eleutherodactylus da Costa Rica, E. antillensis,
encontrada em terras mais baixas, quentes e muitas vezes
secas, apresenta uma menor sensibilidade do desempenho
locomotor a desidratagido com o aumento da temperatura.
Por outro lado, as duas espécies que habitam florestas de
maiores altitudes (E. coqui e E. portoricensis), apresenta-
ram sensibilidade a desidratagdo equivalente a diferentes
temperaturas. Ja Rogowitz e colaboradores (1999) compa-
raram duas espécies de Eleutherodactylus de Porto Rico,
sendo E. coqui uma espécie que apresenta uma ampla ocu-
pagdo de habitats, enquanto E. cooki, uma ocupagio res-
trita a cavernas umidas. Este estudo mostrou que apesar
destas espécies ndo diferirem quanto a resisténcia a perda
de 4gua por evaporagio, E. coqui se mostrou mais apto a
saltar sob condi¢des de desidratacio quando comparado
com E. cooki. Por fim, um estudo realizado com bufoni-
deos do Estado de Sdo Paulo, demonstrou que Rhinella
schneideri, cuja distribuigdo esta associada a areas aber-
tas e com maiores temperaturas, apresenta uma menor
sensibilidade do desempenho locomotor a desidratagdo
a temperaturas mais altas dentre aquelas testadas, quan-
do comparada a R. icterica e R. ornata, cuja distribui¢do
encontra-se mais associada a ambientes florestados e com
temperaturas mais amenas (Titon e col., 2010, Figura 2).
Adicionalmente, R. ornata, uma espécie pertencente a um
grupo cuja distribuicdo encontra-se estritamente associa-
da a Floresta Atlantica, apresenta uma queda mais pro-
nunciada do desempenho locomotor com a desidratagdo
quando comparada as outras duas espécies, em todas tem-
peraturas testadas (Titon e col., 2010, Figura 2).

A resisténcia a perda evaporativa de agua em anu-
ros também apresenta grande variagdo interespecifica e
encontra-se associada aos hébitos das diferentes espécies,
sendo que anuros com habitos arboéreos, em geral, apre-
sentam uma maior resisténcia a perda de dgua quando
comparados a espécies terrestres e aquaticas (Whithers
e col., 1984; Wygoda, 1984). Em um estudo comparativo
com 25 espécies de anuros australianos, Young e colabo-
radores (2005) demonstraram uma clara influéncia do
hébito na evolugdo da resisténcia a perda evaporativa de
agua, que permanece significativa mesmo apds corregio
das andlises para as relagdes filogenéticas das espécies in-
cluidas. Tal resultado sugere que o aumento da resisténcia
surgiu multiplas vezes ao longo da histdria evolutiva deste
grupo.

A partir de um estudo comparativo de espécies de
anuros de Floresta Atlantica e Cerrado, realizado por
Titon (2010), as duas espécies pertencentes ao género
Phyllomedusa (P. distincta e P. tetraploidea) se destaca-
ram por apresentar alta resisténcia a perda evaporativa de
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Figura 2. Distancia média saltada por trés espécies de Rhinella do
Estado de Sao Paulo, durante 10 minutos de locomocao forcada
a diferentes temperaturas (15, 25, 35°C) e niveis de hidratacao
(100%, 95%, 90%, 85%, 80%, 75%, 70% de hidratacdo). Os da-
dos de distancia percorrida foram corrigidos pelo comprimento
rostro-cloacal. UCRU: unidades de comprimento rostro-cloacal.
Dados a partir de Titon e col., (2010).

agua, que apesar de ser caracteristica do género Phyllo-
medusa, apresentou valores que quando comparados a
outras espécies de Phyllomedusa consideradas a prova de
agua (Tabela 1), sao menores. Nesta tabela, é interessante
ainda observar que as espécies de Phyllomedusa consid-
eradas a prova de agua ocorrem em ambientes xéricos, en-

quanto P. distincta e P. tetraploidea ocorrem em ambientes
mais mésicos. Adicionalmente, os valores de resisténcia
a perda de dgua por evaporacgdo para estas duas espécies
de Phyllomedusa sao equivalentes aos obtidos para duas
espécies de Pachymedusa de ambientes xéricos, e mais al-
tos que o apresentado por outro Phyllomedusinae de am-
bientes mésicos, Agalychnis annae (Tabela 1). Este quadro
sugere que tanto fatores historicos quanto sele¢ao natural
devem ter desempenhado importantes papéis na histdria
evolutiva da resisténcia a perda de dgua por evaporagio
no género Phyllomedusa. Embora as espécies pertencentes
a este género sejam caracterizadas por uma alta resistén-
cia a perda de dgua por evaporagdo, a ocupagio de ambi-
entes xéricos parece associada a sele¢do direcional desta
caracteristica. Por outro lado, podemos observar também
na Tabela 1, que anuros a prova de agua de outros gru-
pos filogenéticos também ocorrem em ambientes mési-
cos. Esta observacio refor¢ca a necessidade da inclusdo
dos fatores historicos de filogeografia para entendermos
a evolucdo de caracteres fisiologicos, sendo que a obser-
vagdo estanque das diferencas de habitat atuais parecem
nao ser suficientes para explicar essa diferenca de valor de
resisténcia a perda de dgua por evaporagdo. Outra fonte
de variagdo que permanece até ao momento inexplorada
para este grupo, ¢ o papel da plasticidade fenotipica da
resisténcia a perda de dgua por evaporagdo em espécies
meésicas e xéricas.

Outro caso a se destacar do estudo de Titon (2010)
é Proceratophrys boiei, uma espécie com distribuigdo
geografica claramente associada a Mata Atlantica, mas que
apresentou resisténcia a perda de dgua por evaporagio e
sensibilidade do desempenho locomotor a desidratagdo
apenas moderadas, além de uma grande taxa de reidrata-
¢80 a partir de agua livre. Aparentemente, essas caracter-
isticas fisiologicas permitiriam a ocupagdo de ambientes
mais abertos e/ou xéricos por esta espécie, sugerindo a
possibilidade de que Cycloramphidae, a familia a qual P
boiei pertence, tenha surgido em ambientes mais xéri-
cos, que foram posteriormente substituidos pela mata em
parte da distribuicdo deste grupo ao longo de sua historia
evolutiva. Desta forma, P. boiei poderia expressar caracter-
isticas associadas a pressoes seletivas atuantes em ambien-
tes do passado. Porém, essa hipotese sé podera ser testada
com a inclusdo de dados fisioldgicos para mais espécies,
bem como com uma proposta filogenética com datagdes
para este grupo.

A produgio periddica de “cocoons” (casulos) em al-
guns grupos de anfibios certamente ¢ uma excegio a esta
generalizacdo (Lillywhite 2006). Estes casulos podem ser
constituidos por cerca de 40-60 camadas de células do es-
trato cornificado, com lipidios e materiais protéicos secre-
tados e imprensados entre estas camadas (McClanahan e
col.,, 1976, Ruibal e Hillman, 1981, Withers, 1995, Chris-
tian e Parry, 1997). Estes casulos conferem uma considera-
vel resisténcia a passagem de agua, permitindo que anuros
com habito de se enterrar estabelecam-se a profundidades
mais rasas durante a seca do que as espécies que nao for-
mam casulos (Lee e Mercer, 1967, Ruibal e Hillman, 1981,
McClanahan e col., 1983, Withers, 1998).
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Tabela 1. Habitat, habito e resisténcia & perda de agua por eva-
poragdo de espécies consideradas a prova de d4gua e espécies com
resisténcia moderada.

Espécie Habitat Habito Re51ste2c1a Referéncia
(s.cm™)
Agalychnis Mésico | Arboricola 10 Wygoda,
annae 1984
Pachymedusa . . Wygoda,
dacnicolor Xérico | Arboricola 14 1984
Phyllomedusa |y oo | Arboricola 242 Withers e
azurae col., 1984
P. hypochon- . . Wygoda,
driallis Xérico | Arboricola 364 1984
P iherengi Xérico | Arboricola 277 Wygoda,
1984
P, pailoma Xérico | Arboricola 336 Wygoda,
1984
P sauvagei Xérico | Arboricola 206 Wygoda,
1984
P, tetraploidea | Mésico | Arboricola 27 Titon, 2010
P. distincta Meésico | Arboricola 23 Titon, 2010
Hyperolius - Semi-Ar- Withers e
nasutus Mésico boricola 96 - 257 col., 1982
Chzromantzs Xérico | Arboricola 347 Withers e
petersi col., 1984
- , Withers e
C. rufescens Meésico | Arboricola 404 col., 1984

Finalmente, com relacdo a taxa de reidratagdo, Vi-
borg e Hillyard (2005) estimaram o fluxo sanguineo para
a mancha pélvica de Bufo punctatus e B. alvarius através
da quantificagdo do fluxo de células sanguineas (FCS),
que ¢ o produto do numero de glébulos vermelhos e sua
velocidade média no volume de tecido explorado. Estes
autores demonstraram que individuos de B. punctatus e B.
alvarius, desidratados a 18-26% da massa corpdrea, apre-
sentaram um aumento do fluxo cutineo durante a expo-
sicao a dgua, sendo o tempo para alcangar maximo FCS
variavel entre as espécies. B. punctatus (20 - 25 g) alcan-
¢ou o valor maximo em cerca de 20 segundos (Viborg e
Hillyard, 2005), enquanto B. alvarius (200-400 g) levou de
2 a 3 minutos. Os resultados para esta tltima espécie sdo
equivalentes aos obtidos para R. marina, sendo a massa
corporea destas duas espécies semelhante (Viborg e col,,
2006). Como B. alvarius siao encontrados em ambientes
xéricos, enquanto R. marina sdo encontrados em ambien-
tes mais mésicos, a diferenca no tempo para atingir maxi-
mo FCS parece estar relacionada com a variagdo em massa
corporea, e ndo com habitat (Viborg e Hillyard, 2005). Por
outro lado, o valor maximo de FCS é maior nas espécies
de deserto, B. punctatus e B. alvarius, que nas mesofilas, R.
marina e B. bufo (Viborg e Hillyard, 2005). Tais resulta-
dos se coadunam com as observagdes morfologicas feitas
por Roth (1973), de que espécies de ambientes xéricos tém
uma rede de capilares mais desenvolvida na pele ventral
abdominal.

Conclusdes
Apesar das evidéncias apresentadas sobre a re-

lagao entre caracteres fisiologicos e distribui¢do de an-
tibios, devemos sempre levar em consideragdo que outros
aspectos da histdria de vida dos anuros, como diferencas
nos modos de reproducéo, podem também influenciar a
distribuicdo das espécies em adigdo ou substituicdo aos
ajustes fisiologicos. Anuros que nio realizam oviposi¢do
aquatica, por exemplo, sio muito mais diversificados nas
regides da América do Sul com alta umidade atmosféri-
ca (Duellman, 1999a). Adicionalmente, muitos grupos de
anuros em que as larvas se desenvolvem em corpos d’agua
léticos sdo restritos a dreas com relevo dissecado no su-
deste brasileiro e Andes (Duellman, 1999a). A duragio
da estacao reprodutiva também se encontra associada aos
desafios impostos pelo ambiente. A maioria das espécies
de areas caracterizadas por longos periodos de seca e cur-
tos periodos de chuva intensa, por exemplo, apresentam
reproduciao explosiva e adaptacdes comportamentais a
ambientes xéricos, tais como constru¢io de ninhos de
espuma, habito de escavacio, estivagdo em tocas de roe-
dores ou cupinzeiros, ou ocupagao de bromélias durante
a estacdo seca (Gallardo, 1979, Duellman, 1999a). Con-
seqlientemente, ndo devemos nunca perder de vista que
os padroes de distribui¢ao e biodiversidade nao sdo so-
mente resultado de necessidades fisioldgicas, mas também
da complexa interagdo com aspectos do comportamento
e histéria de vida, bem como do histérico das diferentes
regides e das linhagens que as habitam (Duellman, 1999a).
Estudos comparativos tém demonstrado a existéncia
de padrdes de adaptagdo a condigdes xéricas em diversos
parametros associados ao balan¢o hidrico em anfibios. A
associacdo entre estes padroes de adaptagio fisioldgica e
de distribui¢do geografica tem sido identificada para al-
guns grupos filogenéticos, mas contraditdria para outros.
Uma analise mais cuidadosa dos resultados provenientes
de diferentes grupos filogenéticos aponta para a necessi-
dade de integrar aspectos ecoldgicos e comportamentais
aos fisioldgicos, levando-se em consideragao o histdrico
de diversificacao filogenética e de ocupacdo dos diferentes
biomas, para um melhor entendimento do papel das adap-
tagdes do balango hidrico nos padrdes atuais de distribui-
¢do geografica e sensibilidade as alteragdes ambientais.
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