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Objetivos

Espera-se que o aluno compreenda:

® Reconhecer e caracterizar os Tetrapoda, anfibios e Lissamphibia;

e Entender a origem e evolucio desses grupos, suas relacdes de parentesco e as bases
para as filogenias apresentadas;

® Saber a classificacio apresentada;

® Compreender que Ciéncia é dinamica, baseada em hipdteses e que o que se apresenta
¢ o consenso no momento, podendo mudar de acordo com novos dados e hipoteses;

® Conhecer a biologia e a morfologia desses grupos, no minimo no nivel apresentado,
sendo capaz de pesquisar e ampliar esse conhecimento;

® Ser capaz de repassar esse conhecimento aos estudantes de Ensino Fundamental,

sem desvirtuar os conceitos ou repassar informagdes sem fundamento.

4.1 Sarcopterygii Atuais:
Caracterizacao e Diversidade

Embora tenham sido abundantes no Devoniano, os Sarcopterygii tiveram uma reduc¢io no
ntimero de representantes a partir do Paleozoico. De sua irradiacio inicial, surgiram formas
de agua doce e marinhas, incluindo linhagens que deram origem aos Tetrapoda. Os poucos
peixes Sarcopterygii viventes compreendem algumas espécies de peixes pulmonados, Dipnoi
(di = dupla; pnoe = respira¢ao), de aguas doces dos continentes da antiga Gondwana (Australia,
América do Sul e Africa), e os celacantos, tltimos representantes dos Actinistia, com duas
espécies marinhas conhecidas, de género Latimeria, das costas do oceano Indico. Mesmo
incluindo as espécies extintas, hd concordancia quanto ao monofiletismo dos Dipnoi. Estes
sdo aparentados de um grupo de sarcopterigeos, os osteolepiformes, que incluem os ancestrais

dos Tetrapoda e serdo tratados no préximo topico.
4.1.1 Dipnoi (= peixes pulmonados)
Todos os Dipnoi viventes (Figura 4.1) sio formas de agua doce, incluindo as piramboias no

Brasil. Sdo peixes altamente especializados (como é comum entre os sobreviventes de grupos

basais), nesse caso para a durofagia (convergéncia ecologica com as quimeras, Holocephali): o cranio
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€ macic¢o e os dentes do palato sdo fundidos, formando placas para trituracdo do alimento; os 0ssos
que dao apoio a esse aparato mastigador palatino estio firmemente ligados ao cranio (condi¢cio
também presente em quimeras e nos Tetrapoda (ver Figura 2.17 do Topico 2 - “Agnatha atuais
e Chondrichthyes”). Os potentes musculos adutores (de fechamento) da maxila inferior estio
presos em diversos pontos do cranio. Essa estrutura do aparelho alimentar permite a dieta baseada

em itens duros, como artropodes e moluscos. A notocorda é persistente nos adultos.

Figura 4.1: Peixes pulmonados (Dipnoi) atuais: (a) Neoceratodus, género australiano; (b)
Lepidosiren, (macho), sul-americano; (¢) Protopterus, africano / Fonte: modificado de PoucH et al,
2008; elaborado por USP/Univesp

Os Dipnoi perderam a nadadeira dorsal anterior, enquanto as nadadeiras dorsal posterior e anal
sio contiguas desde o terco posterior do corpo, e a nadadeira caudal, originalmente heterocerca,
aparece simétrica nas formas atuais (Figura 4.1). Da mesma forma, houve uma reducio nas escamas,
que s3o bem mais finas que as dos primeiros dipnoicos. Ao contrario dos demais peixes, onde as
aberturas anterior e posterior de cada uma das cavidades nasais pareadas abrem-se externamente, as
aberturas nasais posteriores dos dipnoicos abrem-se na parte interna do labio superior, permitindo
que o ar entre pela abertura anterior, passando da cavidade orofaringea para os pulmdes. Esse me-
canismo de entrada de ar para os pulmoes difere do dos tetripodes e seus ancestrais sarcopterigeos,
nos quais aparece uma nova abertura, a coana, comunicando cada 6rgio nasal com a boca/faringe.

A espécie australiana Neoceratodus forsteri, um grande peixe pulmonado achatado lateralmen-
te, que atinge 1,5 m de comprimento e 45 kg de peso, nada por movimentos ondulatérios do
corpo e rasteja sobre o fundo apoiando-se nas nadadeiras peitorais e pélvicas pouco modificadas.
Esses animais respiram pelas branquias e utilizam os pulmdes apenas em situacdes de estresse,
como respiragio complementar. Sobre o comportamento, sabe-se que sio seletivos quanto a

vegetacdo onde serdo depositados os ovos, entretanto, ndo foi observado cuidado com a prole
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apo6s a postura. Os ovos possuem cerca de 3 mm de diametro, com casca gelatinosa e adesiva, de
onde eclodem os jovens apds 3 a 4 semanas.

Os demais dipnoicos atuais, do género africano Protopterus, com pelo menos cinco espécies,
e Lepidosiren paradoxa, a piramboia sul-americana (Figura 4.1), ttm um modo de vida mais
especializado, adaptado para sobreviver a longos periodos de seca. As branquias filamentosas e
delicadas nio sdo suficientes para oxigenar o corpo dos animais, sendo necessario o uso dos
pulmoes para a respiracdo, entretanto, as branquias s3o as responsaveis pela eliminacio do gas
carbonico. Sio animais cilindricos e alongados, ultrapassando 1 metro de comprimento, com
nadadeiras pares modificadas em apéndices filamentosos (Figura 4.1). As escamas sio delicadas,
mais finas que as do dipnoico australiano.

Tanto as espécies africanas como a nossa piramboia apresentam o habito de estivacio, que
permite sua sobrevivéncia em areas que secam totalmente nas épocas de estiagem. Durante o
periodo chuvoso, esses animais alimentam-se bastante, aumentando sua biomassa e, durante
a seca, cavam galerias de cerca de 1 metro de profundidade, que se abre em uma camara,
conforme seu tamanho, onde permanecem inativos, respirando o ar atmosférico que entra pela
abertura da galeria. Quando atingem o estado de estivacio completo, curvam seu corpo em
forma de U e sio envolvidos por um espesso muco, formando um casulo, com uma abertura
na regido da boca, que permite a respiracio do animal. Esse estado é mantido por menos de
seis meses, podendo, entretanto, chegar a até quatro anos. Quando as chuvas voltam, os peixes
pulmonados estio fracos e com pouca atividade, retomando seu peso e atividades normais
em pouco tempo, gracas a alimenta¢io voraz. Galerias fosseis sio encontradas nos registros do
Carbonifero e Permiano, evidenciando a antiguidade desse habito de vida especializado, que

deve ter contribuido para a sobrevivéncia desses sarcopterigeos até os dias de hoje.

Veja o dipnoico africano no video: http://youtu.be/Ac9bBdq6rkY

4.1.2 Actinistia

Os Actinistia (celacantos) atuais compreendem apenas duas espécies viventes, Latimeria cha-
lumnae, na costa africana oriental, e L. menadoensis, na costa da Indonésia. Sdo peixes de grande

porte, chegando a 2 m de comprimento e 80 kg de peso, bentonicos, geralmente de grandes
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profundidades, atingindo 300 m, o que explica por que representantes vivos de peixes de tdo

grande porte, de um grupo ha muito conhecido apenas por fosseis e considerado extinto, s6

toram descobertos na década de 1960, causando grande furor na comunidade cientifica. A difi-

culdade de acesso ao habitat também explica a escassez de dados sobre esses animais tio grandes.

O celacanto pode ser visto em seu ambiente natural no video: http://

youtu.be/FoM9IQiWvIVA (é narrado em francés; se preferir, tire o som)

Os celacantos (Figura 4.2) sio caracterizados, entre outros, pela primeira nadadeira

dorsal nio carnosa e nadadeira caudal simétrica, trilobada. Quando observado seu mo-
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Figura 4.2: Celacantos(Sarcopterygii: Actinustia).
a: celacanto do Carbonifero; b. Latimeria, género
com representantes viventes / Fonte: modificado
de PoucH et al, 2008; elaborado por USP/Univesp

vimento, suas nadadeiras pares apresentam uma
sequéncia de movimentos semelhantes aos dos
Tetrapoda. Possuem coloragio azul acinzentada
metalica, com manchas brancas irregulares e olhos
espelhados dourados, devido a presenca do tape-
tum lucidum, atras da retina, que permite melhor
aproveitamento da luz em regides de baixa lu-
minosidade. Na regido do focinho ha o6rgios
eletrorreceptores. Embrides bem desenvolvidos
no interior de fémeas de celacantos foram encon-
trados, indicando fecundacio interna, entretanto,
nio ha estruturas copulatdrias, tornando ainda

obscuro o mecanismo de fecundacio.

4.2 A Conquista do ambiente terrestre pelos
vertebrados: Hipoteses e consequéncias

A conquista do ambiente terrestre foi uma das mais importantes transicdes na historia evo-

lutiva dos vertebrados, com amplas e profundas repercussdes na morfologia, funcionamento e

diversidade do grupo — cerca da metade das espécies de vertebrados sio tetrapodes. Como os
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peixes sarcopterigeos, que incluem a linhagem que deu origem aos tetrapodes ja apresentavam
pulmaio, a respira¢io aérea nao foi um grande problema para essa transi¢io. Do mesmo modo, as
nadadeiras pares lobadas, com musculatura inserida em elementos de sustentacio relativamente
robustos no eixo interno delas, permitiam a esses peixes, de atividade predominantemente
bentdnica, apoiar-se e deslocar-se no fundo.

Uma hipotese classica, levantada para explicar a colonizacio do meio terrestre pelos verte-
brados, propde as condi¢des climiticas como fator determinante. O Devoniano foi marcado
por fortes estiagens sazonais, que mantinham os peixes presos em lagoas secas. A respiragio aérea
e as habilidades locomotoras dos sarcopterigeos osteolepiformes possibilitariam que passassem
de um lago para outro antes de secarem totalmente. Um cenario possivel é o seguinte: juvenis
desses peixes podem ter-se agrupado em aguas rasas e quentes, para escapar de predadores, como
se observa em jovens de peixes e anfibios atuais, reduzindo ainda mais o oxigénio dissolvido.
Nesse momento, a estrutura dos membros, ao permitir a elevacio do corpo, facilitaria o con-
tato direto com ar atmosférico e a locomocio terrestre. Ainda, passariam de uma alimentac¢io
baseada fortemente em invertebrados terrestres que caissem na agua a uma maior exploracio
do habitat terrestre para obtencio de alimento e abrigo. O seu menor tamanho em rela¢io aos
adultos implicaria maior capacidade de deslocamento entre lagos (menos energia requerida),
efetivando a dispersdo desses grupos de peixes.

A transi¢do para o ambiente terrestre representou uma série de vantagens para esses vertebra-
dos, pela oferta de novos nichos, com minima competi¢io por eles, além da escassez de predadores
e competidores, oferecendo ainda oxigénio em abundancia. Por outro lado, algumas desvantagens
consistiram em obstaculos importantes a serem superados. No meio terrestre, hd exposicio a des-
secacdo, o que dificulta as trocas gasosas para a respira¢do, além da reprodugio por ovos sem anexos
protetores. A gravidade requer estratégias de sustentacio do corpo, o que implica a necessidade
de novo padrio morfologico. Na agua, embora o atrito seja maior, dificultando a locomocio, o
corpo ¢ suportado pelo empuxo e nio requer estruturas robustas de sustenta¢do. A dgua possui
grande capacidade térmica e, consequentemente, animais aquaticos nio possuem problemas com
mudancas drasticas de temperatura, como as que ocorrem no ambiente terrestre.

Em suma, os principais problemas especificos da vida terrestre dizem respeito a dessecacdo e
a menor densidade do ar, gerando a necessidade de mecanismos para prote¢io da pele, mucosas
(como a da boca e das narinas) e ovos, sustentacdo mais efetiva do corpo e detec¢io eficiente de
estimulos sensoriais (visuais, auditivos) vindos pelo ar. Assim, as principais novidades evolutivas

nos tetrapodes envolvem os seguintes sistemas:
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Tegumento
a. Perda de escamas dérmicas (ossificacdes dérmicas podem aparecer em alguns grupos de
tetrapodes, como tartarugas, jacarés e tatus, demonstrando que a derme mantém o poten-
cial para formar osso); espessamento da epiderme, através da proliferacio das camadas mais
externas, formadas por células que produzem grandes quantidades de queratina e morrem,
protegendo contra a dessecacdo — sio as escamas epidérmicas evidentes nos répteis atuais;
b. Umidificacio das mucosas: aparecimento de glindulas salivares, lacrimais, e mucosas

pluricelulares na cavidade nasal.

Sistema locomotor
a. Desenvolvimento dos membros pares (nadadeiras peitorais e pélvicas modificadas), com
umero e fémur alongados e dirigidos lateralmente, e elementos distais formando dedos.
b. Sustentacio da coluna: modificagdes nas cinturas escapular (que apoia os membros ante-
riores) e pélvicas (posteriores), conectando firmemente os membros, bem desenvolvidos
e fortes, a coluna vertebral; a cintura escapular perde sua conexio com o cranio, levando
a0 aparecimento do pescoco, que permite movimentos independentes da cabega; surgem

conexdes mais firmes entre as vértebras, na forma de expansdes articuladas.

Sistema respiratorio
Perda de branquias internas (as branquias das larvas dos anfibios atuais, assim como de

adultos que permanecem aquaticos, sio externas) e do opérculo Gsseo.

Sistema circulatorio
Circulagio dupla (ver Figura 4.20) — coracio com dois atrios (o seio venoso ¢é retido,
mas o cone arterial é perdido), com circulacdes sistémica e pulmonar separadas e sepa-

racdo, parcial ou total, do sangue no ventriculo.

Sistemas sensoriais

a. Ouvido: como a densidade do ar é menor que a da adgua, hi necessidade de estruturas
amplificadoras das ondas sonoras — aparecimento do ouvido médio (com timpano e,
inicialmente, um ossiculo, a columela, derivada do hiomandular);

b. Olho: sendo o indice de refracio do ar diferente do da dgua, a cornea passa a funcionar
como lente (na dgua, a luz passa diretamente pela cérnea), em adi¢io ao cristalino, que

torna-se menos esférico.
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Por outro lado, a julgar pelos anfibios atuais, a reproducdo manteve a dependéncia em rela-
¢do a agua, com fecunda¢io em geral externa e ovos deixados na dgua ou em ambientes muito
umidos; com varias excec¢des, o desenvolvimento € externo e indireto. Do mesmo modo, difi-
culdades relacionadas a excre¢io também se mantém, uma vez que a ureia, a principal excreta

nitrogenada nos anfibios atuais, requer grande quantidade de agua.

4.3 Origem de Tetrapoda e tetrapodes basais

Atualmente, se aceita que os Tetrapoda sio um grupo monofilético, ou seja, a conquista
definitiva do meio terrestre pelos peixes aconteceu uma tnica vez na histéria dos vertebrados
(embora com algumas reversdes secundarias para a vida aquatica dentro de certos grupos, como

0s cetaceos), originados de uma linhagem de sarcopterigeos osteolepiformes (Figura 4.3).

Nadadeiras

- Nadadeira
dorsais

caudal

Eusthenopteron
(Osteolepiforme)

. Nadadeira ;
Nadgdelra pélvica Nadadeira
peitoral anal
Arco
neural
Corddo__—
nervoso Pleurocentro
Notocorda Costela
Intercentro
Panderichthys
(Elpistostegideo) Nadadeira

Nadadeira

Nadadeira o~
pélvica

eitoral
P Arco

neural

Figura 4.3: Formas de osteo-
lepiformes: Eusthenopteron e
Panderichthys, Elpistostegidae,
linhagem recentemente definida
de osteolepiformes, do final do
Devoniano, grupo irmao mais
provavel dos tetrapodes / Fonte:
modificado de PoucH et al, 2008;
Dente labirintodonte elaborado por USP/Univesp
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Costela
Notocorda
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SARCOPTERYGII: CONQUISTA DO MEIO TERRESTRE AMPHIBIA 4



Licenciatura em Ciéncias - USP/Univesp

As evidéncias mais fortes do parentesco proximo entre osteolepiformes e Tetrapoda residem
na estrutura das nadadeiras pares. O registro f0ssil traz espécies exibindo estagios intermediarios
na série de transformagdo esperada para esses membros (Figura 4.4; ver também Figura 3.2
e 3.7 do Topico 3 - “Osteichthyes: Actinopterygii”). No entanto, isso nio quer dizer que esses

animais sejam os ancestrais dos tetripodes, podendo tratar-se de linhagens irmais destes.

Anteriores

Posteriores

Figura 4.4: Comparacao da estrutura
interna dos membros de sarcop-
terigeos osteolepiformes e um
tetrdpode basal / Fonte: elaborado
Eusthenopteron Panderichthys Acanthostega por USP/Univesp

Os osteolepiformes (Figura 4.3) eram formas grandes e robustas, com corpo cilindri-
co, cabeca grande, escamas espessas, coluna vertebral resistente e dentes com dobramento
labirintiforme do esmalte.

Estudos cladisticos atuais apontam como grupo irmio mais provavel dos tetripodes a li-
nhagem Elpistostegidae (conhecida anteriormente por Panderichthydae), que inclui os géneros
Panderichthys (Figuras 4.3, 4.4 e 4.5) e Elpistostege. Esses peixes apresentavam olhos dorsais,
corpo achatados lateralmente, auséncia de nadadeiras dorsal e anal, e costelas que se proje-
tam ventralmente a partir da coluna e nido mais dorsalmente. Possuiam corpo pesado, focinho
comprido, dentes grandes; provavelmente, possuiam tanto branquias como pulmoes e eram

predadores de espreita em aguas rasas.
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Recentemente, foi descoberta uma forma ainda mais proxima dos tetrapodes, descrita como
Tiktaalik roseae. Esse ¢ um exemplo altamente ilustrativo de mosaico de caracteristicas primitivas e
derivadas. Tratava-se de peixes relativamente grandes (+1 m; mas menores que os primeiros oste-
olepiformes) — Tikfaalik ¢ o nome Inuit para “grande peixe de agua doce”, com cabeca e corpo
achatados, narinas elevadas no focinho longo (como nos primeiros tetrapodes) e olhos dorsais,
lembrando a forma geral de um crocodilo. Como Panderichthys, esses peixes possuiam escamas
dérmicas Gsseas e branquias internas bem desenvolvidas, indicando que a respiracio aquatica ainda
era importante. Por outro lado, o opérculo 6sseo foi perdido, levando a perda da conexio entre
o cranio e a cintura escapular (de estrutura intermediaria entre a de Panderichthys e dos primei-
ros tetrapodes) e, consequentemente, a0 aparecimento de um pescoco. O membro peitoral de
Tiktaalik ainda apresentava raios dérmicos, funcionando como uma nadadeira, mas esses raios
eram mais curtos que em Panderichthys. O cranio e o esqueleto axial formavam um mosaico com
caracteristicas similares, por um lado, a Pandericthys e, por outro, e aos primeiros tetrapodes (com
a regiio pos-orbital do cranio curta, a regido do ouvido especializada e a presenga de junta na
nadadeira peitoral, formando um punho). A morfologia geral de Tiktaalik sugere que esses peixes
viviam em aguas rasas — os depositos onde foram encontrados os exemplares, no artico canadense,
sdo tipicos de riachos meandricos de terras baixas, com lagoas marginais. E interessante notar que
a fauna associada inclui placodermes e varios sarcopterigeos generalizados.

Os fosseis mais antigos, conhecidos de tetrapodes, definidos como vertebrados com patas
verdadeiras, definitivamente adaptadas para a marcha no meio terrestre, pertencem aos géneros

Acanthostega e Ichthyostega (Figura 4.6), animais carnivoros com 50 a 120 cm comprimento.
Figura 4.5: Comparacéo dos

cranios de osteolepiformes

generalizados (Eusthenopteron),

elpistostegideos (Panderichthys) e
tetrapodes basais (Acanthostega),
mostrando achatamento progres-

sivo da cabeca, alongamento do
focinho e encurtamento da regiao

Eusthenopteron Panderichthys Acanthostega . B .
P 4 teg pos-orbital, perda do opérculo
6sseo e olhos mais dorsais /
. Peitoral Opercular . Teto do cranio Laterais do cranio . Mandibula Palato Fonte: USP/Un ivesp
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Acanthostega Membro dianteiro em

forma de nadadeira

Nadadeira caudal

4cm grande

Zigapofises

Lamina p6s branquial no
cleitro indica presenca de
um opérculo

Cotovelo ndo forma de nadadeira .

Ichthyostega dobravel Figura 4.6: Estruturas do esqueleto
de Acanthostega e Ichthyostega
Compare as zigapodfises do
esqueleto axial, conexao dos
membros (apenas posterior em
Ichthyostega — anteriores séo
desconhecidos) feita pela cintura
pélvica e sacro, e costelas nas duas
formas. Atente para a tendéncia de
o fortalecimento dessas estruturas,
«f\’@’j\’: com consequente eficiéncia no
T - suporte para locomogéo. / Fonte
Membro traseiro mais PoueH et al, 2008; elaborado por
robusto em forma de remo USP/Univesp

10 cm

Zigapofises mais fortes

Conexao sacral
mais forte Nadadeira caudal
menor

Cotovelo dobravel, Costelas robustas
capaz de suportar peso superpostas

A despeito dos membros robustos e desprovidos de raios dérmicos, ha evidéncias de que
esses animais ainda viviam pelo menos parcialmente associados a agua. Tais evidéncias incluem
a estrutura da cauda, ainda com raios dérmicos e bem adaptada para a natacdo, e a presenga
de sulco ventral nos ossos que alojariam arcos adrticos, indicando a presenca de branquias
internas. Essas informacdes levantam um ponto quase contraditério a primeira vista, uma vez
que evidenciam membros fortes e estruturas capazes de sustentar a locomog¢do em terra firme,
a0 mesmo tempo que a presenc¢a de branquias indica trocas gasosas na agua.

Curiosamente, os fosseis mais antigos de Téfrapoda apresentavam mais de cinco dedos (polidactilia):
Acanthostega — 8 dedos; Ichthyostega — 7 dedos; Titlerpeton (f6ssil encontrado na Rissia) — 6 dedos.

E tentador pensar em Tiktaalik como o elo perdido entre peixes e tetripodes, na linha-
gem direta de ancestralidade destes, que incluiria ainda uma sucessio de formas intermediarias
quanto ao namero de dedos, perdidos progressivamente até chegar a forma com cinco dedos
(pentadactila). No entanto, muito recentemente, em 2010, foi publicado o registro de pegadas
de tetripodes pentadictilos de sedimentos tidais poloneses, datado de 395 milhdes de anos, ou
seja, 10 milhoes de anos mais antigas que os elpistostegideos mais antigos conhecidos e 18 mi-
Ihdes mais antigas que os fosseis mais antigos de tetrapodes. Isso mostra que tanto as linhagens

que originaram Panderichthys, Tiktaalik e Elpistostege, entre os peixes, como aquelas que deram
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origem a anfibios polidactilos, como Acanthostega, Ichthyostega e Titlerpeton, foram contempora-
neas com aquela que originou os tetrapodes modernos, pentadactilos (Figura 4.7). Ou seja, a
origem dos Tetrapoda, ao que tudo indica ocorrida no entio continente euro-americano, ¢ bem

mais antiga do que se pensava anteriormente.

359.2 Ma 21350 Ven Aca Tul T 359.2 Ma 21350 Ven  Aca Tul T
| Ich I ich J'LJ
Met Met
374.5 Ma Elg 374.5 Ma Elg
i 1 Substituicdo 41 " I
Elp elpistostegideos Elp o Substituicdo
Tik - tetrdpodes Tik
3853 Ma Pan T Liv 3853 Ma Pan Liv . Pegadas de
b tetrapodes (llha

Valentina)

391.8 Ma 391.8 Ma
Pegadas de tetra-

397.5 Ma 397.5 Ma . podes (Zachelmie)

T

_'_1

Figura 4.7: a. Filogenia de elpistostegideos e tetrdpodes basais, associada a estratigrafia do Devoniano. A faixa cinza indica a
substituicdo dos elpistostegideos pelos tetrapodes, segundo sugerido pelo registro fossil. b. Efeito da adigdo das pegadas de 395
milhdes de anos de tetrdpodes pentadéactilos, mostrando que a origem de todas essas linhagens é muito antiga e que a referida
"substituicao” &, na realidade, um artefato na escassez de fésseis. Pan, Panderichthys; Tik, Tiktaalik; Elp, Elpistostege; Liv, Livoniana;
Elg, Elginerpeton; Ven, Ventastega; Met, Metaxygnathus; Aca, Acanthostega; Ich, Ichthyostega; Tul, Tulerpeton. / Fonte: modificado de
Niepzwiepzkl et al, 2010; elaborado por USP/Univesp

4.4 Anfibio do paleozoico

No inicio de sua evolugio, os anfibios eram animais muito diferentes dos atuais, grandes, pesados,
com patas robustas e um cranio maci¢co achatado, com focinho longo e muitos ossos, heranca de
seus ancestrais osteolepiformes. Eram animais marchadores, que deviam deslocar-se lentamente em
um ambiente desprovido de grandes predadores. Imagina-se que apresentavam uma pele espessa,
altamente queratinizada, como nos répteis que conhecemos, para protecio contra o dessecamento.

A grande irradiagio adaptativa dos tetripodes nio Ammniota (Amniota sio os répteis e linhagens
derivadas — aves e mamiferos) ocorreu entre o Devoniano superior e o Jurdssico inferior, compre-
endendo cerca de 150 milhodes de anos. As principais linhagens da Era Paleozoica (Figura 4.8) sio
os Temnospondyli, os tetrapodes mais diversificados do Paleozoico (Figura 4.9), e os Reptiliomorpha

(Figura 4.10), ambos de porte médio a grande e com dentes labirintodontes, como nos
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osteolepiformes (frequentemente esse grupo ¢ referido como anfibios labirintodontes, nome inade-
quado, pois se trata de um grupo parafilético, e o tipo de denticio é plesiomorfico para Tétrapoda), e

os bizarros Lepospondyli, pequenos e de afinidades desconhecidas (Figura 4.11).
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Figura 4.8: Proposta de relacoes filogenéticas entre grupos de peixes sarcopterigeos e tetrdpodes. As barras verticais indicam
a duracao de ocorréncia dos grupos. / Fonte: modificado de PoucH et al, 2008; elaborado por USP/Univesp
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Ichthyostega

Trematosaurus

Cyclotosaurus

Figura 4.9: Diversidade dos tetrdpodes basais e anfibios Temnospondyli. /
Fonte: modificado de PoucH et al, 2008; elaborado por USP/Univesp

Pholiderpeton

Westlothiana

Seymouria

Gephyrostegus

Figura 4.10:
Diversidade de anfibios
Reptiliomorpha / Fonte:
modificado de PoucH et
al, 2008; elaborado por
USP/Univesp
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Pantylus

Ophiderpeton

Diplocaulus

Figura 4.11:
Anfibios
Lepospondyli. /
Fonte: modificado
de PoucH et al,
2008; elaborado
por USP/Univesp

A linhagem Reptiliomorpha abrange parte dos anfibios e os Amniota. Os ancestrais dos Amniota
apareceram no final do Carbonifero, como animais pequenos e ageis, com caracteristicas do
esqueleto e maxilas que indicam terem sido predadores de invertebrados terrestres. Ao final do
Permiano e no Triassico (ver Figura 1.20 do Tépico 1 - “Origem, evolu¢io e filogenia de
Chordata e Craniata”), os tetrapodes nio Amniota tiveram uma reducio importante em diver-

sidade, de forma que, no inicio do Cenozoico, as formas sobreviventes sio os anfibios atuais.

4.5 Anfibios atuais: Lissamphibia

Os anfibios atuais, reunidos no clado Lissamphibia, compreendem formas bem distintas morfo
e biologicamente, reunidas em trés ordens monofiléticas: Urodela (salamandras), Anura (sapos,
ras e pererecas) e Gymnophiona (cobras-cegas, cecilias). Apesar das diferencas, nio ha davidas do

monofiletismo dos Lissamphibia, com base em uma série de sinapomorfias:
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dentes pedicelados;

presenca, no ouvido médio, de um ossiculo adicional, além da columela, denominado
opérculo, de estrutura Ginica que possul uma conexiao muscular com a supraescapula da
cintura peitoral (ausente em cecilias);

papilla amphibiorum: mancha especial de epitélio sensorial do ouvido interno, que recebe
vibragdes pelo aparato opercular;

columela dirigida dorsolateralmente;

corpos gordurosos se desenvolvem do tecido germinativo que também origina as gonadas;
pele com glandulas mucosas e de veneno;

bastonetes verdes: ausentes em cecilias, cujos olhos sio reduzidos em virtude dos habitos fossoriais;
estrutura especial do musculo que eleva os olhos;

costelas curtas e retas, que nio circundam o tronco: em tetripodes basais, sio longas,
robustas e circundam o corpo;

dois condilos occipitais que se articulam com duas depressdes da primeira vértebra cer-
vical, o atlas - a condi¢do plesiomorfica é um condilo occipital (alguns Temnospondyli
também tém dois condilos);

grande redu¢io nos 0ssos cranianos, com varias perdas;

mecanismos respiratoérios incomuns: grande dependéncia da respiracio cutanea, utilizacio
de uma bomba bucofaringeana para ventilacio dos pulmoes;

pele fina e bem vascularizada, sem escamas epidérmicas queratinizadas, com muitas glan-
dulas de muco, responsaveis pela manuten¢io da umidade da pele, bem como permea-
bilidade a dgua e gases, fundamentais para as trocas gasosas na respiracdo cutanea, que &
muito importante nesse grupo.

Os fosseis mais antigos conhecidos de lissanfibios datam do Triassico (250 milhdes de anos),

tratando-se ja de um anuro reconhecivel, o que mostra que a origem e diversificacdo inicial da

linhagem que originou os anfibios modernos ¢ muito antiga. Ainda ha muitas davidas quanto

ao grupo de anfibios paleozoicos que deu origem aos Lissamphibia. Alguns autores modernos

defendem essa origem a partir de Lepospondyli, mas este é aparentemente um grupo parafilético.

O mais aceito é a origem a partir de uma linhagem de Temnospondyli. Quanto as relagdes das

trés ordens de Lissamphibia entre si, a tendéncia hoje em dia, baseada no exame das espécies

atuais, ¢ considerar Gymnophiona como o grupo mais basal, irmao de Urodela + Anura.
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4.6 Lissamphibia: diversidade

Os Lissamphibia, com quase 7.000 espécies reconhecidas atualmente, retine animais espe-
cializados, pequenos (reducio de tamanho em relagio aos grupos ancestrais) e de pele fina
(mecanismo diferente de protecio da pele), em trés agrupamentos bem distintos em termos de
morfologia: os Urodela (salamandras), que retém a forma do corpo generalizada dos tetrapodes),
os Anura (sapos, ras e pererecas), saltadores, e os Gymmnophiona (cobras-cegas), fossoriais.

E interessante notar que, em termos de diversidade de espécies (mas nio em disparidade
morfoldgica e ecologica — ver Topico 7), os lissanfibios ultrapassam os mamiferos, com cerca de
5.500 espécies atuais, tornando questionavel a referéncia a nossa como a Era dos Mamiferos. Tal
diversidade estd associada basicamente a diversidade de modos reprodutivos nos lissanfibios —
pelo menos 40 —, uma vez que, do ponto de vista dos nichos alimentares, o grupo, basicamente
carnivoro, é relativamente homogéneo.

A caracteristica biologica dos anfibios mais prontamente apontada pelas pessoas em geral
¢ a metamorfose, ou seja, a ocorréncia de um estagio larval, no caso aquatico, bem diferente
dos adultos terrestres. O caso exemplar, conhecido amplamente, ¢ o do sapo cururu, género
Bufo, oviparo, com girinos aquaticos de cor preta, bentonicos, raspadores de perifiton (filme de
algas e outros organismos que cobrem substratos submersos), com branquias externas (que, nos
estagios larvais posteriores, sio cobertas por uma dobra de pele). Quando o girino atinge um
determinado estagio, hormonios secretados pela tireoide desencadeiam a metamorfose, durante
a qual sdo perdidas as branquias e a cauda por reabsorcio, e patas se desenvolvem, levando a
transformacio em um adulto invertivoro (comedor de invertebrados). Esse, no entanto, é apenas
um modo reprodutivo entre os mais de 40 apresentados pelos diversos anfibios modernos.

Supde-se que a metamorfose, com larvas aquaticas e adultos terrestres, seja um carater primi-
tivo dentro dos Lissamphibia. Uma importante vantagem seria evitar competicio intraespecifica
entre individuos em diferentes fases do ciclo de vida; a desvantagem 6bvia é a dependéncia de
corpos d’agua para a reproducdo. A partir dessa estratégia basica do ciclo de vida, evoluiram
varias vezes, nas trés ordens, outras modalidades reprodutivas, que incluem casos de fecundacao
interna, oviparidade, com varias modalidades de cuidado parental, e viviparidade com diferen-
tes modos de alimenta¢io interna dos embrides. Os ovos podem ser colocados diretamente

na agua, ou em folhas sobre esta (assim que eclodem, as larvas caem na agua) ou mesmo
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em ninhos terrestres de espuma, que mantém a umidade. Observa-se uma grande variedade
ecologica nas larvas das diferentes espécies (os girinos que conhecemos sio apenas um entre
muitos casos): 16ticas, 1énticas, bentonicas, nectonicas/pelagicas, em filme d’agua, comendo ou
nio (estes vivem do vitelo), a qual reflete diferencas na morfologia (forma do corpo, posi¢io da
boca etc.). Nas trés ordens, hi espécies com adultos aquaticos, neoténicos (neotenia é a reten¢ao
de caracteristicas juvenis nos adultos, no caso aquelas relacionadas a vida aquatica, como as

branquias externas).
4.6.1 Urodela (= Caudata)

Os Urodela (Figura 4.12), com mais de 600 espécies, retiveram o padrio tetripode geral,
com tronco e cauda alongados, a maioria com quatro patas funcionais, mas ha casos de reducio
e mesmo de perda das patas posteriores, como ocorre em alguns grupos aquaticos. Ocorrem
predominantemente no hemisfério norte, e a maior diversidade encontra-se na América do Norte

e Central. No Brasil, no entanto, ha apenas duas Necturus

espécies do género Bolitoglossa, amazbnico. A
maioria € terrestre, normalmente associada a
ambientes timidos, mas varios grupos adapta-
ram-se secundariamente a vida aquatica, através
de neotenia. Sio em geral pequenas, com até 30
cm de comprimento, mas as salamandras gigan-
tes do Japao e da China ultrapassam um metro,
sendo assim os maiores lissanfibios conhecidos.

A locomocio por movimentos laterais do
corpo (reminiscentes dos movimentos ondu-
latérios dos peixes), utilizando as patas como
apoio no substrato, indica como devem ter se
locomovido os primeiros tetripodes.

Alguns grupos, com destaque para os
Plethodontidae, a familia de salamandras com

maior numero de espécies (e que incluem

.. b lei d Imé Figura 4.12: Diversidade de salamandras / Fonte: modificado de
as especies brasi elras), perderam os pulinoes. poyey er al, 2008; elaborado por USP/Univesp
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Dessa forma, o aparelho hiobranquial, responsavel pela movimentagio do assoalho da boca
que promove a entrada de ar para os pulmoes, ficou livre dessa funcio, passando a sustentar
exclusivamente a lingua, que pode ser projetada para bem longe, aumentando a eficiéncia na
captura das presas (Figura 4.19).

A neotenia é comum nas salamandras, aparecendo independentemente em diferentes grupos,
incluindo duas linhagens com espécies exclusivamente subterraneas (troglobias), e resultando
em adultos aquaticos, com branquias externas e sistema de linha lateral, sem palpebras e com

padrdes dentarios juvenis.

Assista a0 video que mostra um Urodela neoténico, o axolotl,

em: http://youtu.be/mR pxv]2ZY tw

Algumas salamandras, principalmente
as aquaticas, mantém a fecundac¢io exter-
na, mas a maioria tém fecundacio inter-
na, nio por copula e sim por transferéncia
de espermatéforos (pacote de esperma-
tozoides), depositados no substrato pelo
macho, para a fémea, que se posiciona
sobre ele, recolhendo-o em sua cloaca

(Figura 4.13). A maioria é ovipara.

Experimentos em laboratério mos-

Figura 4.13: Transferéncia de espermatoforos em Urodela /

Fonte: elaborado por Filipe Gudin traram comportamentos sociais, de

corte e de forrageio complexos, com
marcacio de territorio e reconhecimento de odores entre animais familiares, e preferéncia por

presas que garantam a maxima ingestdo de energia por captura.
4.6.2 Anura (= Salientia)

Constituem o maior grupo de Lissamphibia, com quase 6.000 espécies reconhecidas, entre

sapos, ras e pererecas, de morfologia relativamente homogénea — corpo curto, cabeca grande,
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quatro membros bem desenvolvidos e sem cauda (dai o nome do grupo) — em fun¢io da espe-

cializacdo para o salto, condi¢io plesiomorfica dentro do grupo. O esqueleto (Figura 4.14)

4 dedos na pata anterior

5 a 9 vértebras
pré-sacrais

ilio alongado
uréstilo

membros e dedos
posteriores longos

Figura 4.14: Esqueleto de um anuro, mostrando adaptacoes ao salto,
como o encurtamento do corpo, o alongamento do ilio e a fuséo das
vértebras mais caudais, formando o uréstilo / Fonte: modificado de PougH
et al, 2008; elaborado por USP/Univesp

mostra bem essa adaptacido locomotora
extrema: as patas posteriores sio longas,
musculosas, com tibia e fibula fundidas,
dando resisténcia aos membros; as patas
anteriores s3o curtas e fortes e a cintu-
ra peitoral ¢ flexivel para absorver o
impacto da aterrissagem; a coluna ver-
tebral é curta e as vértebras posteriores
sao fundidas, formando o urdstilo. O
cranio apresenta redu¢do no numero
de ossos, o que diminui o peso. Os
olhos, localizados anteriormente na
cabeca, sio grandes e permitem visio
binocular, importante para avaliar a
distancia em relagdo a uma presa, con-
di¢io essencial para a preda¢io por
projecio da lingua (Figura 4.19).

A partir da forma saltadora terrestre,
evoluiram espécies aquaticas (como os
pipideos) e semiaquiticas (como as

ras), com grandes pés com membranas

interdigitais desenvolvidas; arboricolas (como as pererecas), com cabeca mével e olhos grandes,

cintura fina e pernas longas, podendo escalar de modo quadrupede, geralmente com discos

digitais aumentados, onde glandulas mucosas associadas secretam uma solucio viscosa, que

ajuda a prendeé-las a superficie (ndo sio ventosas, a0 contrario do que muitos pensam); fossoriais,

de corpo curto e globoso, patas curtas, cabeca pequena e pontuda (Figura 4.15). Porém, os

anfibios mais familiares sio os chamados sapos (cururus, familia Bufonidae), terrestres, de pele

aspera, corpo pesado, pernas relativamente curtas, geralmente locomovendo-se por saltos curtos.

A principal defesa desses sapos, relativamente lentos, sdo as glandulas de veneno da pele, que se

concentram atras da cabeca, formando as glandulas parotoides, tipicas da familia.
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Ptychadena

Figura 4.15: Diversidade
de Anura / Fonte:
modificado PoucH et

al, 2008; elaborado por
USP/Univesp

Para conhecer mais sobre a diversidade de Anura, visite o site:

www.ib.usp.br/trefaut/galerias.

Os Anura apresentam comportamentos elaborados de corte, que podem incluir vocaliza¢des,
exibi¢des visuais e feromonios. De fato, os anuros sio bem conhecidos pelo canto dos machos, que
serve nio apenas para atrair o maior nimero possivel de fémeas e afastar machos competidores
(defesa de territério reprodutivo), como também para alertar sobre intrusos, defender territorios
alimentares e em outros tipos de interacdes. Note-se que salamandras e cecilias nio vocalizam.

A fecundacio € em geral externa, porém ha casos de fecundacdo interna. Ha variadas moda-
lidades de cuidado parental (Figura 4.16), que pode ser praticado pelo macho ou pela fémea,
e inclui estratégias extremas, como a incubag¢do no saco vocal do macho ou nas costas da femea,

com os ovos em dobras de pele semelhantes a um marsapio, ou mesmo imersos na pele.
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Figura 4.16: Cuidado parental e desenvolvimento dos ovos em Anura / Fonte: modificado de PougH
et al, 2008; elaborado por USP/Univesp

Um exemplo de reprodug¢do em anuros pode ser visto no video:
http://youtu.be/OZkGth1V-e8

4.6.3 Gymnophiona (= Apoda)

Os Gymnophiona, representados pelas cecilias

Espécime adulto

ou cobras-cegas (Figura 4.17), constituem o
grupo menos conhecido entre os Lissamphibia. Sio
animais alongados e sem patas (dpodes), de habitos
escavadores ou aquaticos, com mais de 180 espé-
cies conhecidas, tém distribui¢io circum-tropical.

O corpo é circundado por dobras dérmicas, for-

A . mando anéis visiveis, que se sobrepdem as vértebras
Fémea cuidando

desoves e aos septos musculares refletindo a segmentacio

Figura 4.17: Exemplos de Gymnophiona / Fonte: modificado do COTpO. Algumas especies tem escamas dermlcas’

Q. , .
de Pousn et al, 2008; elaborado por USP/Univesp Osseas, embebidas profundamente na pele. Os olhos
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sio recobertos por tegumento (permitindo deteccdo de luz e sombra) ou até por tecido Gsseo,
podendo ainda estar ausentes — a regressio ocular é um fenomeno frequente em animais que
vivem sob a terra. Possuem um par de tentaculos sensoriais protrateis entre os olhos e as narinas,
movimentados por musculos oculares modificados. Alimentam-se de presas pequenas ou alonga-
das, tais como minhocas, cupins e larvas e adultos de outros insetos, encontradas nos tneis que
escavam com movimentos da cabeca — o cranio é bastante sélido, com ossos fundidos.

As cecilias caracterizam-se pela presenca de 6rgio copulador no macho, formado por uma
expansio da cloaca — a fecundacio ¢é, portanto, sempre interna. Algumas espécies sio oviparas,
podendo incubar os ovos, sendo que os embrides das espécies terrestres tém branquias longas e
filamentosas e os embrides das espécies aquaticas tem branquias saculiformes. Porém, a maioria
¢ vivipara, os jovens nascendo com 30 a 60% do comprimento da mae. Nesse caso, depois que
eclodem dentro da mie, os jovens terminam seu desenvolvimento obtendo nutrientes por ras-
pagem das paredes dos ovidutos (esse comportamento de raspagem de tecidos da pele da maie
pode continuar apds o nascimento), ou até mesmo os mais desenvolvidos comem os menos

desenvolvidos — caso de canibalismo intrauterino, também observado em alguns elasmobranquios.

n 2

Assista ao video em que aparecem cecilias aquaticas e anuros Pipidae em:
http://youtu.be/buFGiGlqpa8

Conhe¢a um pouco da reprodu¢io em cecilias aquaticas assistindo ao video
http://youtu.be/1IAfOTR9tY 4

&
Agora é a sua vez...

Realize a atividade on-line 1

4.7 Anfibios atuais: anatomia e funcionamento

A respiracio cutanea, de grande importancia para lissanfibios em geral, e exclusiva em alguns
grupos, implica a necessidade de manutencio da pele timida, uma vez que, para ser absorvido, o
oxigénio deve estar dissolvido; a queratinizagdo das camadas mais externas da epiderme é, portan-

to, minima. Assim, a pele dos anfibios atuais caracteriza-se pela grande quantidade de glandulas
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pluricelulares, que sio de dois tipos (Figura 4.18): mucosas, para manter a umidade da pele, e
serosas, que s3o as glandulas de veneno, para prote¢do. Estas podem concentrar-se em algumas

regides do corpo, formando, por exemplo, as glandulas parotoides. HA uma grande variedade de

Glandula Glandula A 1 A~
Cromatsforo Pgelivl g substancias toxicas (venenos) de defesa

— pelo menos 9 tipos —, algumas mais
Epiderme potentes que outras. Algumas espécies
produzem veneno extremamente po-
tente, como é o caso dos sapinhos
Derme Dendrobatidae, cuja coloracio viva, de
adverténcia, faz parte da defesa por apo-
sematismo — o predador, uma vez expe-
rimentando os efeitos toxicos da presa,

Musculo

passa a evitar individuos semelhantes.

) - . A importancia relativa da respira-
Figura 4.18: Corte transversal da pele de anfibio mostrando as glandulas

mucosas (conteudo hialino) e serosas (conteudo granular) / Fonte: modificado (;5,0 cuténea, bucofaringea e pulmonar
de Hickvan et al, 2008; elaborado por USP/Univesp.

varia bastante entre familias Bufomidae,
Ranidae, Hylidae: 60 a 70% pulmonar. Em salamandras, a cutanea, em geral, é a mais importante,
havendo casos de perda de pulmdes, como em Plethodontidae (incluindo a brasileira) — cutanea,
com contribuicio da bucofaringea (10 a 20%)).

Conforme mencionado, os lissanfibios adultos sio carnivoros, em geral invertivoros, sendo
que espécies de maior porte podem predar outros vertebrados. A captura das presas em urodelos
e anuros faz-se por projecio da lingua pegajosa (muitas glandulas mucosas na boca) — nos anuros,
a lingua prende-se anteriormente na mandibula (Figura 4.19), enquanto que, nas salamandras,
a lingua prende-se posteriormente, como nos demais tetripodes. As formas aquaticas engolem

o alimento por suc¢do, como ¢é o caso dos anuros pipideos.

Figura 4.19: Captura de presa por Anura através da protracao da lingua. / Fonte: modificado de PoucH et al, 2008; elaborado por USP/Univesp

A vida terrestre levou a modificagdes importantes no sistema cardiovascular. O cora¢io dos
tetripodes tem, como caracteristica, dois atrios, recebendo sangue respectivamente do corpo

(atrio direito, via seio venoso) e dos pulmdes (atrio esquerdo). O seio venoso, presente nos
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peixes, ¢ retido nos anfibios (Figura 4.20), recebendo sangue venoso das veias cavas anteriores
(cabeca e membros anteriores) e posterior (resto do corpo); o atrio esquerdo recebe sangue
oxigenado nos pulmoes. Dos atrios, o sangue vai para o ventriculo Gnico, mas a mistura de
sangue ¢ minimizada pela presenca de trabéculas (Figura 4.20).

Artérias sdo vasos de paredes grossas, bem musculares, que distribuem o sangue que sai, sob
pressdo, do coracgdo; veias sio vasos de paredes finas, que recolhem o sangue que passou pelos
capilares e chegam ao coracdo com baixa pressio.

Artéria carétida comum

Artéria carotida externa direita L .
direita e corpo carotideo

Artéria carétida interna direita
Artéria pulmocutanea direita Septos internos do tronco arterial

Artéria cutanea direita Atrio esquerdo

Tronco arterial direito . .
L o Veia cava anterior esquerda
Artéria pulmonar direita
Veia cava anterior direita

Atrio direito

Cone arterial

Ventriculo

o Veia inominada esquerda

Tronco arterial esquerdo

Veia pulmonar esquerda

Tronco arterial direito

Veia pulmonar direita

Veia jugular externa esquerda

; - Veia cava anterior direita
Veia subcléavia esquerda

Atrio direito

Veia cava anterior esquerda Seio venoso

Atrio esquerdo Veia cava posterior

o Entrada do seio venoso

Atrio direito

Ventriculo

Entrada das veias pulmonares

Atrio esquerdo

Cone arterial
Septo inter-atrial

Figura 4.20: Coracéo de anuro, ra
verdadeira (familia Ranidae). a. vista
ventral; b. vista dorsal; ¢. coracéo
seccionado frontalmente. / Fonte:
modificado de HorLING et al, 1995;
elaborado por USP/Univesp

Ventriculo
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A Figura 4.21 mostra a evolu¢io dos arcos adrticos nos vertebrados a partir da condicio
observada em peixes. Os principais passos levando a circula¢io dupla dos tetrapodes podem ser
resumidos da seguinte forma: perda dos arcos I e II (mostrada em D); perda da conexdo dorsal
entre arcos III e IV (E), III dando carétidas e IV, o arco sistémico (aorta propriamente dita de
mamiferos e aves), e da conexio do arcoVI com o pulmio; perda do arcoV e da conexio doVI

com o arco sistémico (F), de modo a separar completamente a circulacio pulmonar.

Aorta dorsal
(pareada aqui) Artéria branquial
aferente

Artéria branquial Artéria branquial eferente

Artéria subclavia
eferente

Artéria celiaca

Aorta dorsal
Artérias para orbitas, f,»f“’{

; o —Artéria celiaca
encéfalo e pseudobranquia

Avrtéria subclavia
Primeira holobranquia

Quarta holobranquia

Artérias coronarias
Artéria para mandibula, etc

Artéria holobranquial” -

Artéria hipobranquial

Aorta ventral Artéria coronaria Hemibranquia
Artéria espiracular aferente
Teleostei Elasmobranchii

Artéria carotidea interna—_

Artéria carotidea externa—|f* N f--

Posigéo do duto carolid’gg‘,,é
(quanto presente) -

;s PR | Y [ P | I | L N /e \ N A Posi¢éo do duto arterial
Arco sistémico direito——1| .. .

(quando presente)

Artéria pulmocuténea — «—Artéria subclavia esquerda

“Artéria pulmonar esquerda

Anura Lepidosauria Mammalia

Figura 4.21: Evolucao dos arcos adrticos nos vertebrados / Fonte: modificado de HiLbesranp, 1974; elaborado por USP/Univesp

Como acima mencionado, para viabilizar uma audi¢io eficiente no meio terrestre, foram
selecionadas mudancas no ouvido, com o aparecimento do ouvido médio a partir do espiraculo
dos peixes: com a fusio da maxila superior ao cranio nos Tetrapoda (Figura 4.5), 0 hiomandibu-
lar foi liberado da fun¢io de suspensio das maxilas, tendo-se modificado de forma a transmitir
os sons amplificados no timpano (membrana que corresponde a fenda do espiraculo, esbogada

nos embrides, mas sem se romper nos tetrapodes) para o ouvido interno (Figura 4.22).
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Figura 4.22: a. Regido do espiraculo em
peixes, mostrando o hiomandibular (hm)
e o ouvido interno. b. Regido homoéloga
em um tetrdpode, mostrando ouvido
médio (me) e interno. tm = timpano;

cl = columela; q = osso quadrado; a =
0sso articular, eu = trompa de Eustaquio
/ Fonte: modificado de Romer & Parsons,
1981; elaborado por USP/Univesp

‘@ Agora é a sua vez...

Os anfibios estdo entre os grupos mais ameacados em todo o planeta.
Para entender melhor o assunto, realize a atividade on-line 2

Fechamento do Tépico
Neste topico, abordamos a transi¢io dos vertebrados para o ambiente terrestre, em
seu aspecto evolutivo, apresentando as primeiras formas registradas e suas modificacdes
ao longo do processo de variagio e surgimento dos Tetrapoda. Chegamos, assim, as formas
atuais de representantes dos grupos basais, como Sarcopterygii, e dos derivados Lissamphibia.
Nesse contexto, tratamos ainda das vantagens e desafios estruturais e fisiologicos que esses

organismos tiveram, inerentes a0 novo ambiente conquistado.
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