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RESUMO 

A pele dos anfíbios possui uma grande diversidade de glândulas responsáveis por diversas 

funções. Glândulas cutâneas sexualmente dimórficas (GCSDs) são geralmente encontradas em 

machos e podem formar macroglândulas conhecidas como regiões “inchadas”. Dendrobatoidea é 

o único clado de anfíbios em que machos adultos possuem um inchaço no dedo IV, supostamente 

associado ao amplexo cefálico que também é exclusivo da superfamília. No entanto, poucos 

estudos referentes a este caráter foram realizados e sua histologia nunca foi examinada. 

Buscamos caracterizar as morfologias do inchaço, avaliar a distribuição anatômica de suas 

glândulas e realizar sua análise taxonômica. Observamos as morfologias externa e interna das 

mãos de machos e fêmeas adultos e juvenis de 27 espécies da superfamília e fizemos a histologia 

das mãos de todos os indivíduos para comparar os dedos e os tipos glandulares presentes neles. 

Realizamos análises histoquímicas para diferenciar e descrever os tipos glandulares encontrados 

e para determinar se encontramos GCSDs na região do inchaço; analisamos também a pele do 

dorso e do ventre de alguns dendrobatóideos. Encontramos glândulas granulosas e mucosas 

comuns no dorso e nos dedos de todos os indivíduos. Exclusivamente nos machos adultos com o 

inchaço, encontramos glândulas mucosas especializadas de tipos I, II e III no dedo IV. Glândulas 

de tipo I estão presentes em todos os machos que apresentam o inchaço do dedo IV, de tipo II 

estão restritas aos Dendrobatidae e de tipo III ocorrem apenas em Anomaloglossus stepheni. 

Observamos ainda que machos de espécies anteriormente codificadas sem o inchaço possuem o 

inchaço no dedo IV e corroboramos a existência do caráter pela presença dos tipos glandulares 

descritos. Segundo nossa amostragem, a presença do inchaço e de glândulas de tipo I no inchaço 

é uma sinapomorfia de Dendrobatoidea, com ausência secundária nas espécies que não possuem 

o caráter. A presença de glândulas de tipo II é uma sinapomorfia de Dendrobatidae, com perdas 

independentes em duas espécies e a presença de glândulas de tipo III é uma autapomorfia de An. 

stepheni. Trazemos, portanto, informações que poderão guiar estudos em diversos campos como: 

comportamento reprodutivo, bioquímica das secreções glandulares e taxonomia dos 

dendrobatóideos. 

 

PALAVRAS-CHAVE: Anura, Dendrobatoidea, glândulas cutâneas, histologia, inchaço do dedo 

IV, rãs-de-veneno, taxonomia. 
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ABSTRACT 

Amphibians possess a great diversity of skin glands, among which sexually dimorphic skin 

glands (SDSGs) are present in males and can form macroglands usually referred to as “swollen” 

regions. Dendrobatoidea is the only clade in which adult males present a swollen in finger IV 

supposedly associated with the cephalic amplexus, also exclusive to the superfamily. However, 

few studies of this character have been carried out and the histology of the structure has never 

been examined. We characterized the different morphologies of the swelling, assessed the 

anatomical distribution of its glands and tested its homology by taxonomic analysis. We studied 

the external and internal morphologies and the histology of the hands of adult males and females 

and juveniles of 27 species to compare all fingers and its gland types. To compare and describe 

the gland types found at the fingers we ran histochemical studies. We also analyzed ventral and 

dorsal skin of dendobatoid frogs to determine if the gland types found at the swollen region were 

in fact SDSGs. Our findings showed typical serous and mucous glands at the dorsum and fingers 

of all individuals and we discovered specialized mucous glands of types I, II and III only at 

males with the swollen fourth finger. Type I glands are present in all males with the swelling, 

type II are restricted to Dendrobatidae and type III occur only in Anomaloglossus stepheni. We 

have also observed that males whose fourth finger was previously coded as “without the 

swelling” had in fact the swelling present, a fact corroborated by the presence of the specialized 

gland types. According to our samplings, the presence of the swelling in finger IV and of type I 

glands is a synapomorphy of Dendrobatoidea, with secondary absence at species without the 

swelling. The presence of type II glands is a synapomorphy of Dendrobatidae and the presence 

of type III glands is an autapomorphy of An. stepheni. Our findings will guide studies in the most 

diverse fields such as dendrobatoid’s reproductive behavior, biochemistry of glandular secretion 

and taxonomy. 

 

KEY-WORDS: Anura, Dendrobatoidea, histology, poison dart frogs, skin glands, swelling in 

finger IV, taxonomy. 
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INTRODUÇÃO 

A pele dos anfíbios é um órgão complexo que secreta moléculas bioquímicas e está 

associada a diversas funções fisiológicas (FOX, 1986; BRIZZI et al., 2003; BRUNETTI et al., 2012). 

Por permitir a troca de informações entre o indivíduo e o meio externo, a pele exerce um papel 

fundamental na manutenção da homeostase dos animais, regulando as trocas de água, sais e 

gases respiratórios (NOBLE, 1931; FOX, 1986; BRIZZI et al., 2001; 2002; 2003). Além disso, as 

moléculas secretadas através da pele são muito utilizadas na defesa contra predadores e 

patógenos e na comunicação entre coespecíficos (NOBLE, 1931; BRIZZI et al., 2003; BRUNETTI et 

al., 2012). Tais moléculas são produzidas principalmente por glândulas exócrinas multicelulares 

que estão inseridas na derme (BRUNETTI et al., 2012) e apresentam morfologia e função 

diversificadas (BRIZZI et al., 2001; 2002). Segundo critérios bioquímicos e morfológicos, essas 

glândulas exócrinas são classificadas em quatro tipos principais: lipídicas, mistas, 

granulosas/serosas e mucosas (TOLEDO & JARED, 1995; BRIZZI et al., 2002; BRUNETTI et al., 

2012). 

Dentre os principais tipos glandulares, glândulas mucosas e glândulas granulosas/serosas 

são predominantes na pele dos anuros (NOBLE, 1931; TOLEDO & JARED, 1995). Glândulas 

mucosas são menores, mais numerosas e possuem um epitélio secretor colunar ou cubóide 

disposto de maneira a formar um lúmen; já as glândulas granulosas são sinciciais e estão cheias 

de grânulos em seu interior (MILLS & PRUM, 1984; TOLEDO & JARED, 1995). Outros tipos 

glandulares podem ser encontrados em diversas espécies e suas funções variam de acordo com as 

secreções que produzem (NOBLE, 1931; TOLEDO & JARED, 1995; BRIZZI et al., 2001; 2002; 

2003). Glândulas mucosas e granulosas podem ser classificadas em comuns e especializadas 

segundo características bioquímicas, morfológicas, topográficas e funcionais (BRIZZI et al., 

2002). Glândulas comuns são homogeneamente distribuídas ao longo de todo o corpo e têm um 

papel mais geral em relação às funções que exercem (BRIZZI et al., 2002; BRUNETTI et al., 2015). 

Já as glândulas especializadas têm localização limitada, possíveis papéis na defesa, na 

comunicação e/ou na reprodução (BRIZZI et al., 2003; BRUNETTI et al., 2012) e sua presença é, 

também, um caráter sexual secundário muito comum nos anuros (DUELLMAN & TRUEB, 1986). 

Glândulas sexualmente dimórficas são geralmente encontradas em diversas regiões do 

corpo dos machos (DUELLMAN & TRUEB, 1986; BRIZZI et al., 2001) e podem estar presentes 

apenas no período reprodutivo devido à ação de hormônios gonadotrópicos (FUJIKURA et al., 

1988; THOMAS et al., 1993; BRIZZI et al., 2003; LUNA et al., 2012) ou ao longo de toda a vida 

adulta do indivíduo. THOMAS et al. (1993) descreveram as glândulas reprodutivas dos anuros 

como glândulas multicelulares com epitélio secretor alveolar ou cuboide repleto de grânulos de 
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mucoproteínas em seu interior e disposto de maneira a formar um lúmen. A partir dessa 

descrição, esses tipos glandulares passaram a ser classificados como “glândulas cutâneas 

sexualmente dimórficas” (GCSDs; THOMAS et al., 1993). Estudos morfológicos e bioquímicos 

indicam que a natureza das GCSDs pode ser tanto mucosa (glândulas mucosas especializadas – 

GMEs; Thomas et al., 1993; BRIZZI et al., 2003; BRUNETTI et al., 2012) como granulosa/serosa 

(glândulas granulosas especializadas – GGEs; BRUNETTI et al., 2012). Ambos os tipos 

glandulares podem ser hipertrofiados e condensados em uma única região do corpo, formando 

macroglândulas externamente visualizadas como protrusões da pele geralmente chamadas de 

“regiões inchadas” (THOMAS et al., 1993; BRIZZI et al., 2001; 2003). 

Machos de muitas espécies de Dendrobatoidea (sensu GRANT et al., 2006) apresentam 

um inchaço no quarto dedo de suas mãos. Essa superfamília compreende as espécies 

popularmente conhecidas como dendrobatídeos ou rãs-de-veneno. Descrito pela primeira vez por 

DUNN (1924) para Silverstoneia nubicola (= Colostethus nubicola), o inchaço do quarto dedo 

consiste em uma região conspícua de tecido glandular que se estende ao longo do dedo IV (sensu 

FABREZI & ALBERCH, 1996) e encontra-se presente em machos ao longo de suas vidas adultas 

(MYERS et al., 1991; GRANT et al., 2006; 2017). O inchaço do quarto dedo ocorre apenas em 

machos reprodutivamente ativos e sua associação ao amplexo cefálico é presumível uma vez que 

o dorso do dedo do macho fica diretamente em contato com as laterais da região gular da fêmea 

(MYERS et al., 1991; GRANT et al., 2017). Entretanto, nenhum estudo testou a função do inchaço 

nem avaliou sua histologia e a composição das suas secreções glandulares. A ocorrência do 

inchaço do quarto dedo em machos adultos dos Dendrobatoidea é uma sinapomorfia que evoluiu 

independentemente em diversos clados e tem um papel importante na discussão da sistemática 

desse grupo (MYERS et al., 1991; GRANT et al., 2006; 2017). 

GRANT et al. (2017) reportaram a condição do inchaço no dedo IV em pelo menos 

algumas espécies de nove gêneros: Silverstoneia, Epipedobates, Colostethus, Ameerega 

(Colostethinae), Hyloxalus (Hyloxalinae) e no grupo “Colostethus” ruthveni (a ser descrito 

como gênero novo; Dendrobatinae) em Dendrobatidae e Anomaloglossus (Anomaloglossinae), 

Allobates (Allobatinae) e Aromobates (Aromobatinae) em Aromobatidae (Fig. 1). A otimização 

desse estado de caráter na superfamília mostrou uma história complexa de ganhos independentes, 

o que sugere que o inchaço não é homólogo em várias linhagens (GRANT et al., 2017). Sugere-se, 

também, que mais de um caráter possa estar associado a este fenótipo (GRANT et al., 2006; 

2017). Tal cenário evolutivo é suportado pela diversidade da morfologia externa da estrutura nas 

diversas linhagens de Dendrobatoidea (GRANT et al., 2006; 2017).  
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GRANT et al. (2006; 2017) reconheceram quatro condições morfológicas externas 

diferentes para o inchaço do quarto dedo dos dendrobatídeos (Fig. 2): (1) inchaço pré- e pós-

axial, (2) inchaço pré-axial fraco, (3) inchaço pré-axial forte e (4) inchaço se estendendo até o 

punho, sendo principalmente pré-axial no dígito. A extensão e localização do inchaço pode 

variar tanto entre espécies de um mesmo gênero como entre gêneros (GRANT et al., 2006; 2017). 

Adicionalmente, GRANT & RODRÍGUEZ (2001) identificaram tecido glandular similar ao 

observado no dedo IV estendendo-se ao longo da superfície pré-axial do dedo III dos Allobates 

trilineatus do Peru, o que pode indicar a presença dos mesmos tipos glandulares em outros dedos 

da mão que não o IV. A identificação do inchaço pode, ainda, ser extremamente difícil em 

algumas espécies, sendo possível realizá-la apenas por meio da comparação lado-a-lado entre 

machos e fêmeas que estejam muito bem fixados e preservados (MYERS & DONNELLY, 1997; 

GRANT & RODRÍGUEZ, 2001). 

O inchaço do quarto dedo evoluiu exclusivamente em Dendrobatoidea estando presente 

em ambas as famílias Aromobatidae e Dendrobatidae (GRANT et al., 2006; 2017). Dissecções da 

estrutura e exames externos anteriores revelaram que o inchaço é composto por um tecido 

glandular distribuído ao longo do dedo (GRANT et al., 2006), mas estudos histológicos são 

necessários para caracterizar adequadamente sua morfologia e refinar e testar as hipóteses de 

homologia do caráter em todos os Dendrobatoidea. O presente estudo visa, portanto, utilizar 

dados histológicos para: (1) caracterizar as diferentes morfologias do inchaço do quarto dedo, (2) 

realizar uma análise estrutural e histoquímica das glândulas presentes no inchaço e avaliar a 

distribuição anatômica delas, (3) comparar os tipos glandulares presentes no dedo IV com os 

tipos glandulares dos demais dedos em machos e fêmeas, (4) comparar os tipos glandulares 

presentes em adultos e juvenis e (5) delimitar caracteres e estados de caráter e otimizá-los na 

hipótese filogenética mais recente (GRANT et al., 2017) para explicar a diversidade morfológica 

do quarto dedo e testar sua homologia. 

 

MATERIAL & MÉTODOS 

   2.1. Espécimes utilizados  

Realizamos o levantamento bibliográfico de todas as espécies dos gêneros de 

Dendrobatoidea em que a presença do inchaço do quarto dedo foi reportada em sua descrição 

(Tabela 1). A partir disso, selecionamos as espécies para o estudo de acordo com as diferentes 

morfologias descritas para o inchaço, com sua posição filogenética (veja GRANT et al., 2006; 

2017) e com a disponibilidade na Coleção de Herpetologia do Museu de Zoologia da 

Universidade de São Paulo (MZUSP), São Paulo, Brasil, e na Divisão de Herpetologia do Museu 
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de História Natural da University of Kansas (KU), EUA. Registramos os espécimes utilizados 

que ainda não se encontram depositados em coleções permanentes de acordo com seus números 

de campo, como os números de Marco Rada (MR), Taran Grant (TG) e Wilmar Bolivar (WB); 

para informações completas sobre os números de coleção/coleta veja a Tabela 1. Dos 22 gêneros 

de Dendrobatoidea (GRANT et al., 2017), analisamos 11 (Anomaloglossus, Aromobates, 

Mannophryne, Allobates, Colostethus, Ameerega, Epipedobates, Silverstoneia, Hyloxalus, 

Phyllobates e Andinobates)  Sempre que possível, estudamos a mão direita dos indivíduos de 27 

espécies (Tabelas 1 e 2) e processamos pelo menos um macho e uma fêmea de cada. A análise 

total incluiu 67 indivíduos (Tabelas 1 e 2). Para avaliar os níveis de variação intraespecífica, 

analisamos mais de um macho e de uma fêmea em algumas espécies e buscamos comparar 

machos que possuíssem variação em relação à conspicuidade do inchaço. Analisamos também 

juvenis de algumas espécies para investigar se esses diferem dos adultos em relação às glândulas 

presentes nos dedos (Tabelas 1 e 2). 

 

   2.2. Análise morfológica dos dedos 

Para a análise da morfologia externa da mão e dos dedos, fotografamos as regiões dorsal 

e palmar da mão de cada espécime por meio de um Estereomicroscópio Zeiss Discovery V12 e 

câmera digital acoplada AxioCam ICc 5. Fotografamos também a região pré-axial do quarto 

dedo de cada indivíduo para que o inchaço ou a ausência dele fossem visualizados de todos os 

ângulos possíveis. 

Para a análise da morfologia interna e dos tipos glandulares presentes no inchaço, 

alinhamos inicialmente os dedos da mão fotografada de cada indivíduo, amarrando-os com um 

fio de cabelo. Dessa forma, padronizamos o ângulo de corte dos dedos e evitamos danos à 

navalha do micrótomo durante a realização dos cortes (fios sintéticos aumentariam o risco da 

navalha criar dentes que danificam as secções). Em seguida, removemos as mãos dos indivíduos 

com os respectivos dedos amarrados e realizamos todos os procedimentos histológicos 

necessários para a análise (ver 2.4 e 2.5). Fotografamos as lâminas finalizadas com o 

microscópio de luz Nikon Eclipse 80i equipado com câmera digital Nikon DS_Ri 1 e 

comparamos histologica- e histoquimicamente todos os dedos da mão de cada indivíduo por 

meio da análise das lâminas fotografadas. 

 

   2.3. Análise morfológica da pele do dorso e do ventre  

Comparamos os tipos glandulares encontrados nos dedos dos dendrobatóideos que 

analisamos com os tipos glandulares presentes na pele do dorso e/ou do ventre de indivíduos de 
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diversos gêneros por meio de informações encontradas na literatura, da análise de imagens da 

literatura e de procedimentos histológicos realizados em laboratório. Obtivemos informações da 

literatura sobre glândulas granulosas comuns dos gêneros Mannophryne, Colostethus, 

Epipedobates, Dendrobates e Oophaga (NEUWIRTH et al., 1979) e glândulas granulosas e 

mucosas comuns dos gêneros Phyllobates (DELFINO et al., 2010; MORENO-GÓMEZ et al., 2014), 

Ameerega (PRATES et al., 2012), Ectopoglossus e Hyloxalus (GRANT et al., 2017). Em 

laboratório, realizamos a preparação histológica da pele do dorso de um macho e uma fêmea 

adultos de Anomaloglossus stepheni seguindo os mesmos protocolos utilizados para a inclusão 

das mãos (ver 2.4). 

 

   2.4. Procedimentos histológicos 

Realizamos o processamento das amostras fixadas em solução de formol 10% e 

preservadas em etanol 70% em três etapas: (1) descalcificação em ácido 

etilenodiaminotetracético (EDTA) segundo protocolo pré-estabelecido (Apêndice 1), (2) imersão 

em etanol 70% e (3) desidratação e inclusão em historresina em protocolo modificado do 

fabricante (Apêndice 2). Realizamos secções transversais de 4.5μm de espessura de toda a 

extensão dos dedos e montamos os cortes em lâminas de vidro para análise em microscopia 

óptica. Coramos o material segundo protocolos histoquímicos selecionados de acordo com a 

literatura (ver seção 2.5). Para a pele do dorso do An. stepheni não foi necessário realizar a 

descalcificação, porém realizamos a etapa de desidratação e inclusão em historresina com o 

mesmo protocolo utilizado para as mãos. 

 

   2.5. Estudos histoquímicos 

Para observação da morfologia geral das estruturas internas dos dígitos e da pele do 

dorso, utilizamos dois tipos de hitoquímicas: Azul de Toluidina - Fucsina básica (TF; 

JUNQUEIRA, 1995) e Hematoxilina - Eosina (HE; BEHMER et al., 1976).  Para a análise dos 

conteúdos glandulares, utilizamos Ácido Periódico em reativo de Schiff (PAS; BANCROFT & 

STEVENS, 1982) para a identificação de mucopolissacarídeos neutros, Azul de Alcian (AA; 

PEARSE, 1985) para a identificação de mucopolissacarídeos ácidos e Amarelo Naftol (AN; 

HUMASON, 1962) e Azul de Bromofenol (AB; PEARSE, 1985) para a identificação de proteínas. 

Veja o apêndice 3 para informações completas sobre os protocolos histoquímicos utilizados. 

 

   2.6. Análise de dados 
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 Utilizamos as imagens da morfologia externa para estudos comparativos entre machos e 

fêmeas da mesma espécie, entre espécies dentro de um gênero e entre gêneros. Para a 

determinação da presença ou ausência das glândulas utilizamos análises ao vivo dos dedos em 

estereomicroscópio, onde foi possível observar a presença do tecido glandular. Determinamos a 

distribuição das glândulas ao longo dos dedos por meio da análise das imagens das secções 

histológicas e realizamos o mesmo tipo de análise comparativa da morfologia externa na 

morfologia interna: machos e fêmeas da mesma espécie, entre espécies dentro de um gênero e 

entre gêneros. Estabelecemos diferenças e semelhanças morfológicas entre os tipos glandulares 

observados e os tipos glandulares conhecidos na literatura. 

Como a fixação e a preservação dos materiais nas três coleções foi a mesma, utilizamos a 

intensidade das colorações e a positividade de determinadas estruturas para cada corante na 

análise histoquímica. Classificamos as propriedades histoquímicas como fortemente positivas 

(+++), positivas (++), levemente positivas (+) e negativas (-) para possibilitar a comparação 

entre as glândulas de um mesmo indivíduo e a comparação do mesmo tipo glandular entre 

espécies diferentes (BRUNETTI et al., 2015). Classificamos a propriedade histoquímica como 

variável (±) quando a afinidade para certo corante não foi observada em todas as glândulas de 

um mesmo tipo glandular. Comparamos sempre machos e fêmeas para levantar informações 

sexuais e, quando disponíveis, utilizamos juvenis para informações ontogenéticas. 

 

   2.7. Terminologia 

Para a numeração dos dedos seguimos a proposta de FABREZI & ALBERCH (1996) em que 

a contagem se inicia no dedo II e segue até o dedo V do espécime. Utilizamos a terminologia de 

TOLEDO & JARED (1995) para as glândulas mucosas e granulosas/serosas juntamente com a 

terminologia de BRIZZI et al. (2001) para determinar glândulas comuns e especializadas. 

Consideramos como glândulas granulosas ou mucosas comuns (GGC e GMC, respectivamente) 

os tipos glandulares tipicamente encontrados ao longo da pele dos Anuros. Para as glândulas 

cutâneas sexualmente dimórficas (GCSDs), utilizamos a terminologia de BRUNETTI et al. (2012), 

que se baseou na descrição de THOMAS et al. (1993) e englobou tanto as glândulas granulosas 

como as glândulas mucosas no escopo das glândulas especializadas (GGEs e GMEs, 

respectivamente). 

 

   2.8.  Reconstrução do estado ancestral 

Por testarmos a homologia do inchaço do quarto dedo e dos tipos glandulares 

encontrados no inchaço nos Dendrobatoidea, nossa amostragem de caracteres reflete a variação 
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encontrada nos dendrobatóideos (GRANT et al., 2006) e não inclui informações sobre os grupos 

externos, uma vez que o inchaço do dedo IV não é conhecido em nenhum outro anuro (GRANT et 

al., 2006). Estabelecemos novos caracteres e estados de caráter (ver 3.5) de acordo com o 

conceito de caráter de GRANT & KLUGE (2004) para explicar a variação morfológica observada e 

testamos a homologia dos caracteres a posteriori de acordo com a otimização dos estados na 

topologia (GRANT & KLUGE, 2009). Por meio do programa Mesquite v.3.5. (MADDISON & 

MADDISON, 2018), otimizamos as séries de transformação na hipótese filogenética mais recente 

de Dendrobatoidea (GRANT et al., 2017) reduzida para incluir apenas as espécies analisadas neste 

estudo e reconstruímos o estado ancestral de acordo com o princípio da parcimônia considerando 

apenas as otimizações não ambíguas. Para os caracteres em que houve ambiguidade em relação à 

determinação do estado ancestral, consideramos tanto a otimização Acctran como a Deltran 

(FARRIS, 1970; SWOFFORD & MADDISON, 1987) para observar as duas possíveis hipóteses de 

evolução do caráter, uma com reversões e outra com ganhos independentes. 

 

RESULTADOS 

   3.1. Morfologia externa dos dedos 

Comparando externamente o dedo IV de machos e fêmeas adultos, encontramos 

morfologias equivalentes às estabelecidas por GRANT et al. (2006) (Fig. 2) nas espécies cuja 

descrição indica presença do inchaço (Tabela 1). Acrescentamos em nossas observações que 

algumas espécies possuem um inchaço falangeal, distal em relação ao tubérculo subarticular 

proximal do dedo IV (Fig. 3A), enquanto outras possuem um inchaço metacarpal limitado à 

região proximal em relação ao mesmo tubérculo (Fig. 3B). Encontramos ainda variação 

intraespecífica para o inchaço nas espécies em que analisamos mais de um exemplar, havendo 

indivíduos com o inchaço mais ou menos conspícuo (Figs. 4–10), porém a presença do inchaço 

do quarto dedo nesses machos adultos é indubitável. Percebemos também que o inchaço se 

estende para o dorso do dedo IV em todos os espécimes, podendo ou não haver uma expansão 

lateral para as regiões pré- e pós-axial do dedo (Figs. 4–20). 

Com exceção dos exemplares de Mannophryne, Hyloxalus pulchellus, Phyllobates, e 

Andinobates em que o inchaço está ausente (Figs. 3C, 21–24), encontramos que algumas 

espécies cuja descrição afirma ausência do caráter (Tabela 1) na realidade possuem machos com 

o inchaço do dedo IV (Tabela 2). O inchaço detectado nesses casos foi conspícuo em alguns 

machos (Figs. 25–27) e sutil em outros (Figs. 28–30). Nos casos em que o inchaço é mais sutil, é 

necessário colocar macho e fêmea lado a lado para observar a diferença. Em contraste ao que 

observamos na maioria das espécies, machos adultos de H. anthracinus e H. nexipus possuem 
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um inchaço metacarpal limitado à região proximal em relação ao tubérculo subarticular proximal 

do dedo IV (Figs. 29 e 30). A extensão do inchaço para o dorso do dedo é também perceptível 

nos indivíduos cuja literatura não indica presença do caráter em questão (Figs. 25–30). 

Ao comparar todos os dedos das mãos dos machos adultos, percebemos que o dedo III 

dos machos de Allobates sp. Caxiuanã, Colostethus mertensi e H. jacobuspetersi é inchado assim 

como o dedo IV (Figs. 5, 13 e 26). O inchaço do dedo III de todos os indivíduos não é fraco e, 

portanto, sua detecção não é difícil. Não encontramos inchaço nos dedos II e V dos machos 

dessas e das outras espécies analisadas, com exceção do macho de H. jacobuspetersi que possui 

todos os dedos inchados (Fig. 26). 

Todos os dedos dos juvenis parecem possuir algum grau de inchaço quando comparados 

com os dedos de machos e fêmeas adultos (Figs. 8, 11, 12 e 19). No entanto, ao observarmos as 

proporções das mãos e comparar ambos os sexos, percebemos que os dedos dos juvenis são 

menores que o dos adultos e o que parece ser inchado é apenas equivalente ao formato do dígito 

nesse estágio de vida. Dessa forma, nenhum dos juvenis analisados possui inchaço externamente 

visível em quaisquer uns dos dedos. 

 

   3.2. Morfologia interna dos dedos 

Ao analisar o dedo IV de machos e fêmeas adultos e juvenis, encontramos que a pele de 

todos os espécimes analisados consiste em uma epiderme composta por 3–5 camadas celulares e 

uma derme que aloja alguns tipos glandulares. A espessura da epiderme varia de acordo com a 

disposição das glândulas presentes, sendo qualitativamente menor em algumas espécies nas áreas 

onde observamos uma condensação das porções secretoras das glândulas. A derme possui 

melanóforos próximos à epiderme que, em cortes transversais, podemos encontrar de duas 

formas: concentrados em regiões específicas ou distribuídos de maneira contínua abaixo da 

epiderme e, às vezes, abaixo dos tipos glandulares. Reconhecemos no estrato esponjoso da derme 

glândulas granulosas e mucosas imersas em fibras de colágeno e próximas a vasos sanguíneos. A 

vascularização é alta nas regiões pré- e pós-axial dos dedos e é possível haver maior 

concentração de vasos sanguíneos em regiões mais próximas aos tipos glandulares. Para a 

observação das estruturas descritas anteriormente em cada espécie, veja as figuras indicadas em 

3.3. No geral, reconhecemos glândulas granulosas e mucosas comuns (GGCs e GMCs, 

respectivamente) em machos e fêmeas adultos e juvenis e três tipos diferentes de glândulas 

mucosas especializadas (GMEs) nos machos adultos que possuem o inchaço do dedo IV (Figs. 

31 e 32). Diferenciamos as GMEs de acordo com suas características morfológicas e 

histoquímicas e totalizamos cinco glândulas distintas encontrados nos Dendrobatoidea. 
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Todos as glândulas encontradas, assim como as demais glândulas já descritas na 

literatura, têm função secretora e possuem três partes que podemos reconhecer: ducto 

intraepidérmico, região intercalar ou pescoço e porção secretora ou adenômero. O ducto 

intraepidérmico consiste no canal que conecta a porção secretora ao exterior, por onde a secreção 

produzida pela glândula é eliminada (Figs. 31 e 32). Este canal é formado por uma bicamada de 

células planas que, na parte mais próxima à porção secretora, se invaginam em direção a ele e a 

porção que o conecta com o exterior é, geralmente, queratinizada. A região intercalar conecta o 

ducto à porção secretora e consiste em uma bicamada de células cúbicas cujo conteúdo 

citoplasmático não apresenta grânulos, sendo mais semelhante às células encontradas na 

epiderme do que às células encontradas no adenômero (Figs. 31 e 32). Observamos a mesma 

morfologia do ducto intraepidérmico e do pescoço em todas glândulas encontradas, já a 

morfologia da porção secretora varia de acordo com o tipo glandular. 

A porção secretora das GGCs tem formato alveolar, é sincicial e cheia de grânulos e 

possui um revestimento contrátil de camada mioepitelial contínua (Fig. 31A). Seu sincício possui 

núcleos majoritariamente arredondados e grânulos preenchem todo o interior da glândula. É 

possível encontrar o conteúdo das GGCs numa mesma espécie ou em espécies diferentes com 

um aspecto variável, tendo seus grânulos mais ou menos perceptíveis (ver figuras indicadas em 

3.3). No entanto, a histoquímica geral desses tipos glandulares é sempre a mesma independente 

da forma como seus grânulos se apresentam. A histoquímica geral desse tipo glandular indica a 

presença de mucopolissacarídeos neutros, a ausência de mucopolissacarídeos ácidos e a presença 

ou ausência de proteínas na sua secreção, variando de acordo com a espécie (Tabela 3). 

Observamos que esses tipos glandulares são apócrinos, eliminando parte do seu citoplasma junto 

com as secreções que produzem. No geral, reconhecemos a presença das GGCs nas regiões 

dorsal, pré- e pós-axial do dedo IV dos machos adultos de acordo com o tipo de inchaço que 

possuem e na região dorsal, pré- e pós-axial dos demais dedos do macho adulto e de todos os 

dedos das fêmeas adultas e dos juvenis. Em machos adultos, esse tipo glandular é encontrado 

próximo às GMEs características do inchaço, porém sua quantidade é menor quando comparada 

com a quantidade dos outros tipos glandulares. 

A porção secretora das GMCs tem formato alveolar, possui lúmen amplo e vazio e é 

composta por uma monocamada de células cúbicas e um revestimento contrátil de camada 

mioepitelial descontínua (Fig. 31B). Suas células cúbicas têm núcleos arredondados em posição 

majoritariamente basal e grânulos cuja histoquímica geral indica a presença de 

mucopolissacarídeos neutros e de proteínas e a presença ou ausência de mucopolissacarídeos 

ácidos na secreção desses tipos glandulares, variando de acordo com a espécie (Tabela 3). 
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Encontramos exemplares de GMCs com epitélios mais baixos e exemplares com epitélios mais 

altos, o que indica que o epitélio da porção secretora desses tipos glandulares pode variar em 

espessura tanto na pele dos dedos como na pele dorsal e ventral dos indivíduos. Observamos 

também que GMCs de epitélio mais baixo não mostram afinidade histoquímica para nenhuma 

das colorações realizadas neste estudo. Além disso, observamos que esses tipos glandulares 

aparentam ser merócrinos, eliminando apenas as secreções que produzem nas células das porções 

secretoras. Nos machos adultos que possuem o inchaço do dedo IV, reconhecemos uma 

predominância das GMCs na região ventral do mesmo dedo e uma diferença na quantidade 

desses tipos glandulares quando comparada com a quantidade dos demais tipos presentes, 

havendo menos GMCs na região do inchaço. Nos demais dedos do macho adulto, encontramos 

GMCs tanto na região ventral como nas regiões dorsal, pré- e pós- axial. Fêmeas adultas e 

juvenis apresentam mais GMCs quando sua presença é comparada com a de GGCs, todas 

encontradas nas regiões ventral, dorsal, pré- e pós-axial de todos os dedos. 

Reconhecemos três tipos diferentes de GMEs nos machos adultos que apresentam 

inchaço do dedo IV, de acordo com a morfologia e histoquímica de suas porções secretoras (Fig. 

32). Esses tipos glandulares também aparentam ser merócrinos e eliminam apenas as secreções 

que produzem nas células do adenômero. A porção secretora das GMEs de tipo I tem formato 

predominantemente alveolar, que pode ser mais ou menos alongado de acordo com a variação 

intraespecífica, lúmen reduzido e vazio e é composta por uma monocamada de células colunares 

e um revestimento contrátil de camada mioepitelial descontínua (Fig. 32A). Suas células 

colunares têm núcleos arredondados em posição majoritariamente basal e grânulos cuja 

histoquímica geral indica a presença de mucopolissacarídeos neutros e de proteínas e ausência de 

mucopolissacarídeos ácidos em sua secreção, variando de acordo com a espécie (Tabela 3). 

Análises histoquímicas indicam que há diferença na intensidade da coloração das células do 

epitélio secretor de uma mesma GME de tipo I (Fig. 33), havendo uma composição celular mista 

na glândula. Da mesma forma, uma única célula do epitélio secretor pode possuir afinidade para 

mais de um tipo de corante, um indicativo de que as células das GMEs de tipo I têm a capacidade 

produzir secreções compostas. Encontramos as GMEs de tipo I em todos os machos que 

possuem inchaço no dedo IV distribuídas nas regiões dorsal, pré- ou pós-axial de acordo com o 

tipo de morfologia externa do caráter. Quando mais de um tipo de GME está presente no 

inchaço, as de tipo I encontram-se dispostas em uma camada mais próxima à epiderme (Fig. 34).  

A porção secretora das GMEs de tipo II tem geralmente um formato tubular-alveolar ou 

de gota, possui lúmen reduzido e vazio e é composta por uma monocamada de células colunares 

e um revestimento contrátil de camada mioepitelial descontínua (Fig. 32B). Suas células 
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colunares têm núcleos arredondados em posição basal e grânulos mais evidentes cuja 

histoquímica geral indica a presença de mucopolissacarídeos neutros e de proteínas e a ausência 

de mucopolissacarídeos ácidos em sua secreção, com algumas exceções (Tabela 3). Análises 

histoquímicas indicam as células do epitélio secretor das GME de tipo II apresentam uma 

coloração uniforme e intensa (Fig. 32B), diferente do que observamos nas GMEs de tipo I.   

Encontramos as GMEs de tipo II em alguns machos de Dendrobatidae que possuem inchaço no 

dedo IV também distribuídas nas regiões dorsal, pré- ou pós-axial de acordo com a morfologia 

externa do caráter. Esse tipo glandular está virtualmente posicionado de duas formas: em uma 

segunda fileira de adenômeros em relação à epiderme e às GMEs de tipo I ou intercalado com as 

GMEs de tipo I ao longo da fileira de adenômeros (Fig. 34A–B). 

A porção secretora das GMEs de tipo III tem formato tubular-alveolar, possui lúmen 

reduzido e vazio e é composta por uma monocamada de células colunares e um revestimento 

contrátil de camada mioepitelial descontínua (Fig. 32C). Suas células cúbicas têm núcleos 

arredondados em posição basal e grânulos evidentes cuja histoquímica geral indica a ausência de 

mucopolissacarídeos neutros e ácidos e a presença de proteínas em sua secreção (Tabela 3). 

Encontramos as GMEs de tipo III nos dedos II e IV dos machos adultos de Anomaloglossus 

stepheni também distribuídas nas regiões dorsal, pré- e pós-axial. Esse tipo glandular está 

virtualmente posicionado mais internamente em relação à epiderme nos machos que possuem o 

inchaço do dedo IV de forma semelhante ao posicionamento das GMEs de tipo II (Fig. 34C). 

Encontramos as GGCs e GMCs em todos os dedos de todos os espécimes analisados com 

raras exceções. Observamos também que há variação na presença e na ausência das GMEs de 

tipos I, II e III nos dedos II, III e V de machos adultos que possuem o inchaço, sempre nas 

regiões dorsal, pré-e pós-axial dos dedos. No geral, GMEs de tipo I são mais comumente 

encontradas em todos os dedos de todos os indivíduos que possuem o inchaço, enquanto o tipo II 

é exclusivo dos Dendrobatidaedo e está presente no dedo IV e o tipo III está presente apenas nos 

dedos III e IV do macho adulto de Anomaloglossus stepheni. Embora não sejam necessariamente 

exclusivas do inchaço, percebemos que as GMEs são qualitativamente maiores no dedo IV 

quando comparadas com as GMEs observadas nos demais dedos. Variações intra- e 

interespecíficas em respeito à morfologia externa, presença dos diferentes tipos glandulares e 

suas histoquímicas serão descritas a seguir, de acordo com o observado para cada espécie (ver 

3.3). 

 

   3.3. Morfologia externa e interna dos dedos de acordo com a espécie 

a. AROMOBATIDAE GRANT et al., 2006 
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Allobates ZIMMERMANN & ZIMMERMANN, 1988 

   Allobates insperatus (MORALES, 2002) 

Descritos com a presença do inchaço (Tabela 1), encontramos machos adultos desta 

espécie com um inchaço pré-axial fraco falangeal que se estende dorsalmente ao dedo (Figs. 4D–

E e 4G–H; Tabela 2). Percebemos variação intraespecífica nos indivíduos analisados, havendo 

um macho com o inchaço mais conspícuo (Fig. 4E) e outro macho com o inchaço menos 

conspícuo (Fig. 4H). Histologicamente, a epiderme dos dedos dos machos e da fêmea adultos 

tem espessura uniforme e se afila em duas regiões: onde observamos os ductos glandulares e 

onde observamos aglomeração de porções secretoras (Fig. 35). A derme possui melanóforos 

distribuídos de maneira contínua abaixo da epiderme e acima das glândulas (Fig. 35). É possível, 

ainda, perceber que a vascularização do estrato esponjoso é pré- e pós-axial e maior nas regiões 

próximas às glândulas e que as fibras de colágeno são visíveis em sua matriz (Fig. 35). 

A disposição dos tipos glandulares nos machos adultos condiz com a morfologia externa 

do inchaço, havendo predominância das glândulas na região pré-axial do dedo IV (Fig. 35A–B). 

Além disso, visualizamos uma quantidade pequena de porções secretoras nessa região, o que 

condiz com o inchaço fraco que identificamos (Fig. 35A–B). Observamos GGCs nos dedos II, III 

e IV dos machos e identificamos a presença de proteínas na sua secreção (Tabela 3). Observamos 

também GMCs em todos os dedos dos machos e identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros e ácidos na secreção desse tipo glandular (Tabela 3). Por fim, 

observamos GMEs de tipo I nos dedos II, III e IV dos machos e identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros em sua secreção (Tabela 3). 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões dorsal, pré- e pós-

axial de todos os dedos (Fig. 35C). Observamos GGCs nos dedos II, IV e V da fêmea e não 

pudemos identificar a composição histoquímica da sua secreção (Tabela 3). Observamos também 

GMCs em todos os dedos da fêmea e identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros 

na secreção desse tipo glandular (Tabela 3). 

 

   Allobates sp. Caxiuanã  

Sem a identificação da espécie coletada, não sabemos se sua descrição menciona ou não a 

presença do inchaço. No entanto, encontramos machos adultos desta espécie com um inchaço 

pré- e pós-axial forte e falangeal que se estende dorsalmente ao dedo (Figs. 5D–E e 5G–H; 

Tabela 2). Percebemos variação intraespecífica nos indivíduos analisados, havendo um macho 

com o inchaço mais conspícuo (Fig. 5D) e outro macho com o inchaço menos conspícuo (Fig. 

5G). Em ambos os indivíduos, acreditamos que há também um inchaço no dedo III e sua 
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conspicuidade varia da mesma forma que a conspicuidade do dedo IV varia (Figs. 5D e 5G). 

Histologicamente, a epiderme dos dedos dos machos e da fêmea adultos tem espessura maior na 

região ventral e se afila em duas regiões: onde observamos os ductos glandulares e, algumas 

vezes, onde observamos aglomeração de porções secretoras (Fig. 36). A derme possui 

melanóforos concentrados em regiões específicas abaixo da epiderme e acima das glândulas 

(Fig. 36). É possível, ainda, perceber que a vascularização do estrato esponjoso é dorsal, pré- e 

pós-axial e maior nas regiões mais próximas às glândulas e que as fibras de colágeno são mais 

visíveis em sua matriz quando os tipos glandulares não estão muito aglomerados (Fig. 36). 

A disposição dos tipos glandulares nos machos adultos condiz com a morfologia externa 

do inchaço, havendo algumas glândulas na região dorsal e predominância delas nas regiões pré- 

e pós-axial do dedo IV (Fig. 36A–B). Além disso, visualizamos uma quantidade grande de 

porções secretoras nessas regiões, o que condiz com o inchaço forte que identificamos. No 

macho em que o inchaço é mais conspícuo identificamos tipos glandulares maiores (Fig. 36A). 

Observamos também que a disposição dos tipos glandulares nos dedos II e III dos machos 

adultos é a mesma que encontramos no dedo IV (Fig. 37). Ao analisarmos o tamanho das 

glândulas em todos os dedos do macho, percebemos que os tipos glandulares presentes nos dedos 

II e III têm tamanho semelhante aos do dedo IV (Fig. 37). O inchaço encontrado no dedo III 

condiz, portanto, com a morfologia interna do dedo e é possível que o dedo II tenha algum grau 

de inchaço que não detectamos nas imagens. 

Em relação à morfologia interna da mão, observamos GGCs, GMCs e GMEs de tipo I em 

todos os dedos dos machos. Identificamos a presença ou ausência de mucopolissacarídeos 

neutros e uma variação na presença de proteínas na secreção das GGCs (Tabela 3). Já na 

secreção das GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e ácidos (Tabela 

3). Em relação à afinidade histoquímica das GMEs de tipo I, identificamos uma forte presença de 

mucopolissacarídeos neutros e a presença ou ausência de proteínas em sua secreção (Tabela 3). 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial os dedos (Fig. 36C). Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos da fêmea. 

Identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros na secreção das GGCs (Tabela 3). Já 

na secreção das GMCs identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e uma variação 

na presença de mucopolissacarídeos ácidos (Tabela 3). Ou seja, algumas GMCs produzem uma 

secreção composta e outras produzem uma secreção apenas com mucopolissacarídeos neutros. 

 

   Allobates talamancae (COPE, 1875)  
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Descritos sem a presença do inchaço (Tabela 1), encontramos machos adultos desta 

espécie com um inchaço pré- e pós-axial forte e falangeal que se estende dorsalmente ao dedo 

(Fig. 25D–E; Tabela 2). Histologicamente, a epiderme dos dedos do macho e da fêmea adultos 

tem espessura uniforme e se afila em duas regiões: onde observamos os ductos glandulares e, 

algumas vezes, onde observamos aglomeração de porções secretoras (Fig. 38). A derme possui 

melanóforos distribuídos de maneira contínua abaixo da epiderme e acima e abaixo das 

glândulas (Fig. 38). É possível, ainda, perceber que a vascularização do estrato esponjoso é 

maior nas regiões pré- e pós-axial e que as fibras de colágeno são mais visíveis em sua matriz 

quando os tipos glandulares não estão muito aglomerados (Fig. 38). 

A disposição dos tipos glandulares nos machos adultos condiz com a morfologia externa 

do inchaço, havendo algumas glândulas na região dorsal e predominância delas nas regiões pré- 

e pós-axial do dedo IV (Fig. 38A). Além disso, visualizamos uma quantidade grande de porções 

secretoras nessas regiões, o que condiz com o inchaço forte que identificamos. Observamos 

GMCs e GGCs em todos os dedos do macho e identificamos a presença ou ausência de 

mucopolissacarídeos neutros na secreção das GGCs (Tabela 3). Já na secreção das GMCs 

identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e ácidos (Tabela 3). Observamos 

também GMEs de tipo I nos dedos II, III e IV do macho e identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros em sua secreção (Tabela 3). 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Fig. 38B). Observamos GMCs e GGCs em todos os dedos da fêmea e não 

pudemos identificar a composição histoquímica da secreção das GGCs (Tabela 3). Já na secreção 

das GMCs identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e ácidos (Tabela 3). 

 

   Allobates trilineatus (BOULENGER, 1884) 

Descritos com a presença do inchaço (Tabela 1), encontramos machos adultos desta 

espécie com um inchaço pré-axial forte e falangeal (Figs. 6D–E e 6G–H; Tabela 2). Percebemos 

variação intraespecífica nos indivíduos analisados, havendo um macho com o inchaço mais 

conspícuo (Fig. 6D) e outro macho com o inchaço menos conspícuo (Fig. 6G). 

Histologicamente, a epiderme dos dedos dos machos e da fêmea adultos tem espessura uniforme 

e se afila em duas regiões: onde observamos os ductos glandulares e onde observamos 

aglomeração de porções secretoras (Fig. 39). A derme possui melanóforos concentrados em 

regiões específicas abaixo da epiderme e acima das glândulas (Fig. 39). É possível, ainda, 

perceber que a vascularização do estrato esponjoso é maior nas regiões pré- e pós-axial e que as 
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fibras de colágeno são mais visíveis em sua matriz quando os tipos glandulares não estão muito 

aglomerados (Fig. 39). 

A disposição dos tipos glandulares nos machos adultos condiz com a morfologia externa 

do inchaço, havendo algumas glândulas na região dorsal e predominância delas na região pré-

axial do dedo IV (Fig. 39A–B). Além disso, visualizamos uma quantidade grande de porções 

secretoras próximas umas das outras nessa região, o que condiz com o inchaço forte que 

identificamos. No macho em que o inchaço é mais conspícuo identificamos tipos glandulares 

maiores em maior quantidade (Fig. 39A). Observamos GMCs e GGCs em todos os dedos dos 

machos e identificamos a presença de proteínas na secreção das GGCs (Tabela 3). Já na secreção 

das GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros, uma variação na presença 

de mucopolissacarídeos ácidos e a presença ou ausência de proteínas (Tabela 3). Ou seja, 

algumas GMCs produzem uma secreção composta e outras produzem uma secreção apenas com 

mucopolissacarídeos neutros e proteínas. Observamos também GMEs de tipo I apenas no dedo 

IV dos machos e identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros em sua secreção 

(Tabela 3). 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Fig. 39C). Observamos GGCs nos dedos II, III e IV da fêmea e 

identificamos uma variação na produção de mucopolissacarídeos neutros na sua secreção (Tabela 

3). Ou seja, apenas algumas GGCs produzem uma secreção com mucopolissacarídeos neutros. 

Observamos também GMCs em todos os dedos das fêmeas e identificamos a presença ou 

ausência de mucopolissacarídeos neutros e uma variação na presença de mucopolissacarídeos 

ácidos na secreção desse tipo glandular (Tabela 3). Ou seja, algumas GMCs produzem uma 

secreção composta e outras produzem uma secreção apenas com mucopolissacarídeos neutros. 

 

Anomaloglossus GRANT et al., 2006 

   Anomaloglossus stepheni (MARTINS, 1989) 

Descritos com a presença do inchaço (Tabela 1), encontramos o macho adulto desta 

espécie com um inchaço pré- e pós- axial forte se estendendo dorsalmente ao dedo e até o punho, 

sendo principalmente pré-axial (Fig. 11D–E; Tabela 2). Ao comparar macho e fêmea adultos 

com macho juvenil percebemos que o inchaço é exclusivo dos machos adultos (Fig. 11). 

Histologicamente, a epiderme dos dedos do macho e da fêmea adultos tem espessura maior na 

região ventral dos dedos e se afila em duas regiões: onde observamos os ductos glandulares e 

onde observamos aglomeração de porções secretoras (Fig. 40). A derme possui melanóforos 

distribuídos de maneira contínua abaixo da epiderme e acima e abaixo das glândulas (Fig. 40). É 
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possível, ainda, perceber que a vascularização do estrato esponjoso é pouco visível no macho, 

sendo vista apenas em algumas regiões próximas às glândulas (Fig. 40). As fibras de colágeno 

são mais visíveis na matriz das fêmeas e pouco visível na matriz dos machos já que seus tipos 

glandulares encontram-se bastante aglomerados (Fig. 40). A epiderme dos dedos do macho 

juvenil tem espessura uniforme e se afila nas regiões onde observamos os ductos glandulares e a 

derme possui melanóforos distribuídos de maneira contínua abaixo da epiderme e acima das 

glândulas (Fig. 40). Diferente dos machos adultos, há muita vascularização na derme dos juvenis 

e suas fibras de colágeno são mais visíveis na matriz (Fig. 40). 

A disposição dos tipos glandulares no macho adulto condiz com a morfologia externa do 

inchaço, havendo muitas glândulas nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do dedo IV (Fig. 40A). 

Além disso, visualizamos uma grande quantidade de porções secretoras maiores e próximas 

umas das outras nessas regiões, o que condiz com o inchaço forte que identificamos. 

Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos do macho adulto e identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros e de proteínas na secreção das GGCs (Tabela 3). Já na secreção das 

GMCs, identificamos a presença de proteínas (Tabela 3). Observamos também GMEs de tipos I 

e III nos dedos III e IV do macho e identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros na 

secreção das GMEs de tipo I (Tabela 3) e de proteínas na secreção das GMEs de tipo III (Tabela 

3). 

Ao observar os cortes histológicos num eixo distal-proximal em relação à palma da mão, 

percebemos que a composição glandular no dedo IV de machos adultos de An. stepheni varia e 

estabelecemos um padrão de distribuição dos tipos glandulares exclusivo da espécie (Fig. 41). 

Na região mais próxima da falange distal vemos dois tipos glandulares: GMEs de tipos I e III 

(Fig. 41A). Na região entre as falanges intermediária e proximal vemos os quatro tipos 

glandulares: GMEs de tipos I e III em abundância, GGCs que começam a aparecer em maior 

quantidade conforme ficam mais próximas da falange proximal e GMCs em quantidade ínfima 

(Fig. 41B). Entre a falange proximal e o metacarpo as GMEs de tipo III passam a ficar mais 

escassas até não estarem mais presentes (Fig. 41C). A partir da região do metacarpo vemos 

apenas dois tipos glandulares: GMEs de tipo I que começam a diminuir em quantidade quanto 

mais proximais da palma da mão e GGCs que ficam cada vez mais abundantes (Fig. 41D). Este 

padrão é observado tanto no dedo IV que possui o inchaço como no dedo III, que não possui o 

inchaço, porém possui os mesmos tipos glandulares, todos menores do que os observados no 

dedo IV (Fig. 42). 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Fig. 40B). Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos da fêmea e não 
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pudemos identificar a composição histoquímica da secreção das GGCs (Tabela 3). Já na secreção 

das GMCs identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros (Tabela 3).  

Machos juvenis possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos assim como as fêmeas adultas (Fig. 40C). Observamos GGCs e GMCs em 

todos os dedos do juvenil. Assim como nas fêmeas, não pudemos identificar a composição 

histoquímica da secreção das GGCs (Tabela 3) e identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros na secreção das GMCs (Tabela 3).  

 

Aromobates MYERS, PAOLILLO-O. & DALY, 1991 

   Aromobates haydeeae (RIVERO, 1978) 

Descritos sem a presença do inchaço (Tabela 1), encontramos o macho adulto desta 

espécie com um inchaço pré- e pós-axial fraco e falangeal que se estende dorsalmente ao dedo 

(Fig. 27D–E; Tabela 2). Histologicamente, a epiderme dos dedos do macho e da fêmea adultos 

tem espessura uniforme e se afila em duas regiões: onde observamos os ductos glandulares e, 

algumas vezes, onde observamos aglomeração de porções secretoras (Fig. 43). A derme possui 

melanóforos distribuídos de maneira contínua nos machos e concentrados em regiões específicas 

nas fêmeas, ambos abaixo da epiderme e acima e abaixo das glândulas (Fig. 43). É possível, 

ainda, perceber que a vascularização do estrato esponjoso é maior nas regiões pré- e pós-axial e 

que as fibras de colágeno são mais visíveis em sua matriz quando os tipos glandulares não estão 

muito aglomerados (Fig. 43). 

A disposição dos tipos glandulares no macho adulto condiz com a morfologia externa do 

inchaço, havendo uma distribuição uniforme dos tipos glandulares nas regiões dorsal, pré- e pós-

axial do dedo IV (Fig. 43A). Além disso, visualizamos porções secretoras de tamanho menor 

nessa região, o que condiz com o inchaço fraco que identificamos. Observamos GGCs, GMCs e 

GMEs de tipo I em todos os dedos do macho e identificamos a presença de proteínas na secreção 

das GGCs (Tabela 3). Já na secreção das GMCs, identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros e de proteínas (Tabela 3). Para as GMEs de tipo I, identificamos a 

presença de mucopolissacarídeos neutros e de proteínas em sua secreção (Tabela 3). Observamos 

ainda que, nas GMEs de tipo I, células diferentes produzem secreções positivas para o PAS e 

para o AN/AB, ou seja, os diferentes tipos de secreção são produzidos por células independentes 

numa mesma glândula. 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Fig. 43B). Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos da fêmea e 

identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e de proteínas na secreção das GGCs 
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(Tabela 3). Já na secreção das GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e 

uma variação na presença de proteínas (Tabela 3). Ou seja, algumas GMCs produzem uma 

secreção composta e outras produzem uma secreção apenas com mucopolissacarídeos neutros. 

 

   Aromobates mayorgai (RIVERO, 1980) 

Descritos sem a presença do inchaço (Tabela 1), encontramos o macho adulto desta 

espécie com um inchaço pré- e pós-axial fraco e falangeal que se estende dorsalmente ao dedo 

(Fig. 28D–E; Tabela 2). Histologicamente, a epiderme dos dedos do macho e da fêmea adultos 

tem espessura uniforme e se afila nas regiões onde observamos os ductos glandulares (Fig. 44). 

A derme possui melanóforos concentrados em regiões específicas abaixo da epiderme e acima 

das glândulas (Fig. 44). É possível, ainda, perceber que a vascularização do estrato esponjoso é 

maior nas regiões pré- e pós-axial e que as fibras de colágeno são visíveis em sua matriz (Fig. 

44). 

A disposição dos tipos glandulares nos machos adultos condiz com a morfologia externa 

do inchaço, havendo glândulas nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do dedo IV (Fig. 44A). Além 

disso, visualizamos uma menor quantidade de porções secretoras nessas regiões, o que condiz 

com o inchaço fraco que identificamos. Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos do 

macho e identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e de proteínas na secreção das 

GGCs (Tabela 3). Já na secreção das GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos 

neutros e de proteínas (Tabela 3). Observamos também GMEs de tipo I nos dedos III e IV do 

macho e identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e de proteínas em sua 

secreção (Tabela 3). Observamos ainda que, nas GMEs de tipo I, uma mesma célula produz 

secreções positivas para o PAS e para o AN/AB, sendo responsável pela produção dos dois tipos 

de secreção. 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Fig. 44B). Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos da fêmea e não 

pudemos identificar a composição histoquímica da secreção das GGCs (Tabela 3). Já na secreção 

das GMCs identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e ácidos e de proteínas 

(Tabela 3). 

 

Mannophryne LA MARCA, 1992 

   Mannophryne olmonae (HARDY, 1983) 

Descritos sem a presença do inchaço (Tabela 1), não encontramos inchaço no dedo IV do 

macho da espécie analisada (Fig. 21; Tabela 2). Embora não tenhamos observado uma fêmea 
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para realizar a comparação, é possível perceber que não há diferença na espessura dos dedos do 

indivíduo, o que contribui para corroborar o fato de não haver inchaço na espécie. 

Histologicamente, a epiderme dos dedos do macho adulto tem espessura uniforme e se afila 

levemente nas regiões onde observamos os ductos glandulares (Fig. 45). A derme possui 

melanóforos concentrados em regiões específicas abaixo da epiderme e acima e abaixo das 

glândulas (Fig. 45). É possível, ainda, perceber que as fibras de colágeno são visíveis em sua 

matriz (Fig. 45). 

Machos adultos possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões dorsal, ventral, pré- e 

pós-axial dos dedos (Fig. 45). Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos do macho e 

identificamos a presença de proteínas na secreção das GGCs (Tabela 3). Já na secreção das 

GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros (Tabela 3). Não observamos 

nenhum tipo de GME neste espécime.  

 

b. DENDROBATIDAE COPE, 1865 

Colostethus COPE, 1866 

   Colostethus brachistriatus (RIVERO & SERNA, 1986) 

Sem informações sobre a presença do inchaço em sua descrição (Tabela 1), encontramos 

os machos adultos desta espécie com um inchaço pré e pós-axial forte e falangeal se estendendo 

dorsalmente ao dedo (Figs. 12D–E; Tabela 2). Ao comparar macho e fêmea adultos com juvenil 

percebemos que o inchaço é exclusivo dos machos adultos (Fig. 12). Histologicamente, a 

epiderme dos dedos dos machos e das fêmeas adultos e do juvenil tem espessura uniforme e não 

se afila (Fig. 46). A derme possui melanóforos concentrados em regiões específicas abaixo da 

epiderme e acima das glândulas (Fig. 46). É possível, ainda, perceber que a vascularização do 

estrato esponjoso é maior nas regiões pré- e pós-axial nos três indivíduos (Fig. 46). Já as fibras 

de colágeno são mais visíveis em sua matriz nas fêmeas e nos juvenis e menos visíveis nos 

machos já que os tipos glandulares encontram-se bastante aglomerados (Fig. 46).  

A disposição dos tipos glandulares nos machos adultos condiz com a morfologia externa 

do inchaço, havendo muitas glândulas nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do dedo IV e 

predominância da concentração glandular na região pré-axial (Fig. 46A). Além disso, 

visualizamos porções secretoras bastante condensadas e de tamanho grande nessas regiões, o que 

condiz com o inchaço forte que identificamos. Observamos GGCs nos dedos II, IV e V do 

macho e identificamos uma leve presença de mucopolissacarídeos neutros na sua secreção 

(Tabela 3). Observamos também GMCs em todos os dedos do macho e identificamos a presença 

de mucopolissacarídeos neutros e ácidos e de proteínas na secreção desse tipo glandular (Tabela 
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3). Observamos ainda GMEs de tipo I nos dedos IV e V do macho e identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros e ácidos em sua secreção (Tabela 3). Por fim, observamos GMEs 

de tipo II apenas no dedo IV do macho e identificamos a presença de mucopolissacarídeos 

neutros na secreção desse tipo glandular (Tabela 3). 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Fig. 46B). Observamos GGCs nos dedos III, IV e V da fêmea e 

identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros na sua secreção (Tabela 3). 

Observamos também GMCs em todos os dedos da fêmea e identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros na secreção desse tipo glandular (Tabela 3). 

Juvenis possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e pós-

axial dos dedos assim como as fêmeas adultas (Fig. 46C). Observamos GGCs e GMCs em todos 

os dedos do juvenil e identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros na secreção das 

GGCs (Tabela 3). Já na secreção das GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos 

neutros (Tabela 3).  

 

   Colostethus fraterdanieli (SILVERSTONE, 1971) 

Descritos com a presença do inchaço (Tabela 1), encontramos os machos adultos desta 

espécie com um inchaço pré-axial forte e falangeal se estendendo dorsalmente ao dedo (Fig. 7; 

Tabela 2). Percebemos variação intraespecífica nos indivíduos analisados, havendo machos com 

o inchaço mais conspícuo (Fig. 7M) e machos com o inchaço menos conspícuo (Figs. 7G e 7J). 

Histologicamente, a epiderme dos dedos dos machos e das fêmeas adultos tem espessura 

uniforme e não se afila (Fig. 47). A derme possui melanóforos concentrados em regiões 

específicas abaixo da epiderme e acima das glândulas (Fig. 47). É possível, ainda, que a 

vascularização do estrato esponjoso é maior nas regiões pré- e pós-axial de todos os indivíduos 

(Fig. 47). Já as fibras de colágeno são mais visíveis em sua matriz nas fêmeas e menos visíveis 

nos machos já que os tipos glandulares encontram-se bastante aglomerados (Fig. 47). 

A disposição dos tipos glandulares nos machos adultos condiz com a morfologia externa 

do inchaço, havendo muitas glândulas nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do dedo IV e 

predominância da concentração glandular na região pré-axial (Figs. 47A–C). Além disso, 

visualizamos porções secretoras bastante condensadas e de tamanho grande nessas regiões, o que 

condiz com o inchaço forte que identificamos. Nos machos em que o inchaço é mais conspícuo 

identificamos um maior número de glândulas condensadas nas regiões. Observamos GGCs e 

GMCs em todos os dedos dos machos e identificamos a presença de mucopolissacarídeos 

neutros na secreção das GGCs (Tabela 3). Já na secreção das GMCs, identificamos a presença de 
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mucopolissacarídeos neutros e a presença ou ausência de mucopolissacarídeos ácidos e de 

proteínas (Tabela 3). Em um dos machos, há uma variação na presença de proteínas, ou seja, 

algumas GMCs do indivíduo produzem uma secreção composta e outras produzem uma secreção 

apenas com mucopolissacarídeos. Observamos ainda variação intraespecífica na presença de 

GMEs de tipo I nos machos: todos possuem esse tipo glandular no dedo IV, porém ele é 

exclusivo para este dedo em um dos machos, está também no dedo III do segundo macho e está 

também no dedo V do terceiro macho. Independente do dedo em que a glândula se encontra, 

identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e a presença ou ausência ou uma 

variação na presença de proteínas em sua secreção (Tabela 3). Ou seja, em um dos machos, 

algumas GMEs de tipo I produzem uma secreção composta e outras produzem uma secreção 

apenas com mucopolissacarídeos neutros. Por fim, observamos GMEs de tipo II exclusivamente 

no dedo IV de todos os machos e identificamos uma forte presença de mucopolissacarídeos 

neutros em sua secreção (Tabela 3). 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Figs. 47D–E). Observamos GGCs nos dedos III, IV e V das fêmeas e 

identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e a presença ou ausência de proteínas 

na sua secreção (Tabela 3). Observamos também GMCs em todos os dedos das fêmeas e 

identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e a presença ou ausência de 

mucopolissacarídeos ácidos e de proteínas na secreção desse tipo glandular (Tabela 3). 

 

    Colostethus mertensi (COCHRAN & GOIN, 1964) 

Descritos com a presença do inchaço (Tabela 1), encontramos o macho adulto desta 

espécie com um inchaço pré- e pós-axial forte e falangeal se estendendo dorsalmente ao dedo 

(Fig. 13D–E; Tabela 2). No indivíduo analisado o inchaço é bastante conspícuo e parece que há 

também um leve inchaço no dedo III (Fig. 13D–E). Histologicamente, a epiderme dos dedos do 

macho e da fêmea adultos tem espessura uniforme e não se afila (Fig. 48). A derme possui 

melanóforos distribuídos de maneira contínua abaixo da epiderme e acima e abaixo das 

glândulas (Fig. 48). É possível, ainda, perceber que a vascularização do estrato esponjoso é 

maior nas regiões pré- e pós-axial e que as fibras de colágeno são mais visíveis em sua matriz 

quando os tipos glandulares não estão muito aglomerados (Fig. 48). 

A disposição dos tipos glandulares nos machos adultos condiz com a morfologia externa 

do inchaço, havendo muitas glândulas nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do dedo IV e 

predominância da concentração glandular na região pré-axial (Fig. 48A). Além disso, 

visualizamos porções secretoras bastante condensadas e de tamanho grande nessas regiões, o que 
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condiz com o inchaço forte que identificamos. Observamos também que a disposição dos tipos 

glandulares nos dedos II, III e V do macho adulto é a mesma que encontramos no dedo IV (Fig. 

49). Ao analisarmos o tamanho das glândulas em todos os dedos do macho, percebemos que os 

tipos glandulares presentes no dedo IV têm tamanho maior do que os tipos glandulares presentes 

nos demais dedos (Fig. 46). O inchaço leve encontrado no dedo III não é causado por hipertrofia 

glandular, no entanto percebemos que há uma quantidade maior de fibras de colágeno na matriz 

na derme desse dígito que o torna levemente maior do que os dedos II e V. 

Em relação à morfologia interna da mão, observamos GGCs e GMCs em todos os dedos 

do macho e não pudemos identificar a composição histoquímica da secreção das GGCs (Tabela 

3). Já na secreção das GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros (Tabela 

3). Observamos também GMEs de tipo I nos dedos III, IV e V do macho e identificamos a 

presença de mucopolissacarídeos neutros e de proteínas em sua secreção (Tabela 3). Por fim, 

observamos GMEs de tipo II apenas no dedo IV do macho e identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros e de proteínas na secreção desse tipo glandular (Tabela 3). 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Fig. 48B). Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos das fêmeas e 

identificamos a presença de proteínas na secreção das GGCs (Tabela 3).  Já na secreção das 

GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e ácidos e de proteínas na 

secreção desse tipo glandular (Tabela 3). 

 

   Colostethus panamansis (DUNN, 1933) 

Descritos com a presença do inchaço (Tabela 1), encontramos os machos adultos desta 

espécie com um inchaço pré e pós-axial forte e falangeal se estendendo dorsalmente ao dedo 

(Figs. 8D–E e 8G–H; Tabela 2). Percebemos variação intraespecífica nos indivíduos analisados, 

havendo um macho com o inchaço mais conspícuo (Fig. 8G) e outro macho com o inchaço 

menos conspícuo (Fig. 8D). Ao comparar machos e fêmea adultos com o macho juvenil 

percebemos que o inchaço é exclusivo dos machos adultos (Fig. 8). Histologicamente, a 

epiderme dos dedos dos machos e fêmea adultos e do macho juvenil tem espessura uniforme e 

não se afila (Fig. 50). A derme possui melanóforos distribuídos de maneira contínua abaixo da 

epiderme e acima e abaixo dos tipos glandulares encontrados (Fig. 50). É possível, ainda, 

perceber que a vascularização do estrato esponjoso é maior nas regiões pré- e pós-axial e que as 

fibras de colágeno são mais visíveis em sua matriz quando os tipos glandulares não estão muito 

aglomerados (Fig. 50). 



25 

 

A disposição dos tipos glandulares nos machos adultos condiz com a morfologia externa 

do inchaço, havendo muitas glândulas nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do dedo IV e 

predominância da concentração glandular na região pré-axial (Figs. 50A–B). Além disso, 

visualizamos porções secretoras bastante condensadas e de tamanho grande nessas regiões, o que 

condiz com o inchaço forte que identificamos. Nos machos em que o inchaço é mais conspícuo 

identificamos um maior tamanho das glândulas condensadas nas regiões do dedo (Fig. 50B). 

Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos dos machos e identificamos a presença ou 

ausência de mucopolissacarídeos neutros e de proteínas na secreção das GGCs (Tabela 3). Já na 

secreção das GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e de proteínas e 

uma variação na presença de mucopolissacarídeos ácidos (Tabela 3). Ou seja, algumas GMCs 

produzem uma secreção composta com e outras produzem uma secreção apenas com 

mucopolissacarídeos neutros e proteínas. Observamos ainda variação intraespecífica na presença 

de GMEs de tipo I nos machos: todos possuem esse tipo glandular no dedo IV, porém ele é 

exclusivo desse dedo para um indivíduo e também está presente nos dedos III e V do outro 

indivíduo. Identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e de proteínas em sua 

secreção (Tabela 3). Por fim, observamos GMEs de tipo II apenas no dedo IV do macho e 

identificamos a presença ou ausência de mucopolissacarídeos neutros e a presença de proteínas 

na secreção desse tipo glandular (Tabela 3). 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Fig. 50C). Observamos GGCs nos dedos IV e V da fêmea e identificamos a 

presença de mucopolissacarídeos neutros na sua secreção (Tabela 3). Observamos também 

GMCs em todos os dedos da fêmea e identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e 

de proteínas na secreção desse tipo glandular (Tabela 3). 

Machos juvenis possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos assim como as fêmeas adultas (Fig. 50D). Observamos GGCs nos dedos III 

e IV do juvenil e não pudemos identificar a composição histoquímica da sua secreção (Tabela 3). 

Observamos também GMCs em todos os dedos do juvenil e identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros e ácidos e de proteínas na secreção desse tipo glandular (Tabela 3). 

 

   Colostethus pratti (BOULENGER, 1899a) 

Descritos com a presença do inchaço (Tabela 1), encontramos o macho adulto desta 

espécie com um inchaço pré-axial fraco e falangeal se estendendo dorsalmente ao dedo (Fig. 

14D–E; Tabela 2). Histologicamente, a epiderme dos dedos do macho e da fêmea adultos tem 

espessura uniforme e se afila nas regiões onde observamos os ductos glandulares (Fig. 51). A 
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derme possui melanóforos concentrados em regiões específicas e também distribuídos de 

maneira contínua abaixo da epiderme e acima das glândulas (Fig. 51). É possível, ainda, perceber 

que a vascularização do estrato esponjoso é maior nas regiões pré- e pós-axial e que as fibras de 

colágeno são visíveis em sua matriz (Fig. 51). O macho possui uma matriz com mais fibras de 

colágeno e células que é mais volumosa do que a matriz da fêmea (Fig. 51A). 

Embora o inchaço seja visualizado externamente, não encontramos tipos glandulares em 

posição e tamanho que condiz com o identificado no macho adulto (Fig. 51A). Apenas a matriz 

de sua derme parece ser volumosa e responsável pela formação do inchaço. Encontramos seus 

tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e pós-axial dos dedos. Observamos 

GGCs e GMCs em todos os dedos do macho e identificamos uma variação na produção de 

mucopolissacarídeos neutros (Tabela 3), ou seja, apenas algumas GGCs produzem uma secreção 

com mucopolissacarídeos neutros. Já na secreção das GMCs, identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros e de proteínas (Tabela 3). Não observamos nenhum tipo de GME 

neste espécime. 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Fig. 51B). Observamos GGCs nos dedos II e IV da fêmea e não pudemos 

identificar os componentes da sua secreção (Tabela 3). Observamos também GMCs em todos os 

dedos da fêmea e identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros na secreção desse 

tipo glandular (Tabela 3). 

 

Ameerega BAUER, 1986 

   Ameerega hahneli (BOULENGER, 1884) 

Descritos com a presença do inchaço (Tabela 1), encontramos os machos adultos desta 

espécie com um inchaço pré-axial fraco e falangeal se estendendo dorsalmente ao dedo (Fig. 

9D–E e 9J–K; Tabela 2). Percebemos variação intraespecífica nos indivíduos analisados, 

havendo um macho com o inchaço mais conspícuo (Fig. 9J) e outro macho com o inchaço menos 

conspícuo (Fig. 9D).O inchaço é quase imperceptível, sendo necessário colocar macho e fêmea 

lado a lado para que seja possível identificá-lo (Fig. 9). Histologicamente, a epiderme dos dedos 

do macho e da fêmea adultos tem espessura uniforme e não se afila (Fig. 52). A derme possui 

melanóforos dispostos de duas maneiras: distribuídos de maneira contínua abaixo da epiderme e 

acima das glândulas e concentrados em regiões específicas abaixo das glândulas (Fig. 52). É 

possível, ainda, perceber que a vascularização do estrato esponjoso é maior nas regiões pré- e 

pós-axial e que as fibras de colágeno são mais visíveis em sua matriz quando os tipos glandulares 

não estão muito aglomerados (Fig. 52). 
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A disposição dos tipos glandulares nos machos adultos condiz com a morfologia externa 

do inchaço, havendo glândulas nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do dedo IV e predominância 

da concentração glandular na região pré-axial (Figs. 52A–B). Além disso, visualizamos uma 

quantidade pequena de porções secretoras nessas regiões do dedo, o que condiz com o inchaço 

fraco que identificamos. Nos machos em que o inchaço é mais conspícuo identificamos um 

maior tamanho e concentração das glândulas condensadas nas regiões do dedo (Fig. 52B). 

Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos dos machos e identificamos a presença ou 

ausência de mucopolissacarídeos neutros na secreção das GGCs (Tabela 3). Já na secreção das 

GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e a presença ou ausência de 

proteínas (Tabela 3). Observamos ainda variação intraespecífica na presença de GMEs de tipo I 

nos machos: todos possuem esse tipo glandular no dedo IV, porém ele é exclusivo desse dedo em 

um indivíduo e também está presente nos dedos II e V do outro. Identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros na secreção desse tipo glandular (Tabela 3). Por fim, observamos 

GMEs de tipo II apenas no dedo IV do macho e identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros e de proteínas em sua secreção (Tabela 3). 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Figs. 52C–D). Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos da fêmea e 

identificamos a presença ou ausência de mucopolissacarídeos neutros na secreção das GGCs 

(Tabela 3). Já na secreção das GMCs identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e 

a presença ou ausência de mucopolissacarídeos ácidos e de proteínas (Tabela 3). 

 

   Ameerega parvula (BOULENGER, 1882) 

Reportada a presença do inchaço por GRANT et al (2006; 2017; Tabela 1), encontramos o 

macho adulto desta espécie com um inchaço pré- e pós-axial forte e falangeal que se estende 

dorsalmente ao dedo (Fig. 15D–E; Tabela 2). Histologicamente, a epiderme dos dedos do macho 

e da fêmea adultos tem espessura uniforme e se afila em duas regiões: onde observamos os 

ductos glandulares e, as vezes, onde observamos aglomeração de porções secretoras (Fig. 53). A 

derme possui melanóforos distribuídos de maneira contínua abaixo da epiderme e acima das 

glândulas (Fig. 53). É possível, ainda, perceber que a vascularização do estrato esponjoso é 

maior nas regiões pré- e pós-axial e que as fibras de colágeno são mais visíveis em sua matriz 

quando os tipos glandulares não estão muito aglomerados (Fig. 53). 

A disposição dos tipos glandulares nos machos adultos condiz com a morfologia externa 

do inchaço, havendo glândulas nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do dedo IV e predominância 

da concentração glandular na região pré-axial (Fig. 53A). Além disso, visualizamos uma 
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quantidade grande de porções secretoras nessas regiões, o que condiz com o inchaço forte que 

identificamos. Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos do macho e identificamos a 

presença de mucopolissacarídeos neutros na secreção dos dois tipos glandulares (Tabela 3). 

Observamos também GMEs de tipo I nos dedos II e IV do macho e identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros e uma variação na presença de proteínas em sua secreção (Tabela 

3). Ou seja, algumas GMEs de tipo I produzem uma secreção composta e outras produzem uma 

secreção apenas com mucopolissacarídeos neutros. Por fim, observamos GMEs de tipo II apenas 

no dedo IV do macho e identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e de proteínas 

na secreção desse tipo glandular (Tabela 3). 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Fig. 53B). Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos da fêmea e 

identificamos uma variação na presença de mucopolissacarídeos neutros na secreção das GGCs 

(Tabela 3), ou seja, algumas GGCs produzem uma secreção com mucopolissacarídeos neutros e 

outras não. Já na secreção das GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros 

(Tabela 3). 

 

   Ameerega petersi (SILVERSTONE, 1976) 

Descritos com a presença do inchaço (Tabela 1), encontramos o macho adulto desta 

espécie com um inchaço pré-axial fraco e falangeal se estendendo dorsalmente ao dedo (Fig. 

16D–E; Tabela 2). Histologicamente, a epiderme dos dedos de machos e fêmea adultos tem 

espessura uniforme e se afila em duas regiões: onde observamos os ductos glandulares e, 

algumas vezes, onde observamos aglomeração de porções secretoras (Fig. 54). A derme possui 

melanóforos distribuídos de maneira contínua abaixo da epiderme e acima das glândulas (Fig. 

54). É possível, ainda, perceber que a vascularização do estrato esponjoso é maior nas regiões 

pré- e pós-axial e que as fibras de colágeno são mais visíveis em sua matriz quando os tipos 

glandulares não estão muito aglomerados (Fig. 54). 

A disposição dos tipos glandulares nos machos adultos condiz com a morfologia externa 

do inchaço, havendo glândulas nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do dedo IV e predominância 

da concentração glandular na região pré-axial (Fig. 54A). Além disso, visualizamos uma 

quantidade pequena de porções secretoras nessas regiões, o que condiz com o inchaço fraco que 

identificamos. Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos do macho e identificamos a 

presença de mucopolissacarídeos neutros na secreção das GGCs (Tabela 3). Já na secreção das 

GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e ácidos (Tabela 3). 

Observamos também GMEs de tipo I nos dedos IV e V do macho e identificamos a presença de 
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mucopolissacarídeos neutros e uma variação na presença de proteínas em sua secreção (Tabela 

3), ou seja, algumas GMEs de tipo I produzem uma secreção composta e outras produzem uma 

secreção apenas com mucopolissacarídeos neutros. Por fim, observamos GMEs de tipo II apenas 

no dedo IV do macho e identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e de proteínas 

na secreção desse tipo glandular (Tabela 3). 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Fig. 54B). Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos da fêmea e 

identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros na secreção das GGCs (Tabela 3). Já na 

secreção das GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e ácidos (Tabela 

3). 

 

Epipedobates MYERS, 198 

   Epipedobates boulengeri (BARBOUR, 1905) 

Descritos com a presença do inchaço (Tabela 1), encontramos os machos adultos desta 

espécie com um inchaço pré-axial forte e falangeal que se estende dorsalmente ao dedo (Fig. 

17D-E; Tabela 2). Histologicamente, a epiderme dos dedos de machos e fêmea adultos tem 

espessura maior na região ventral dos dedos (Fig. 55). A derme possui melanóforos concentrados 

em regiões específicas abaixo da epiderme e acima das glândulas (Fig. 55). É possível, ainda, 

perceber que a vascularização do estrato esponjoso é maior nas regiões pré- e pós-axial e que as 

fibras de colágeno são mais visíveis em sua matriz quando os tipos glandulares não estão muito 

aglomerados (Fig. 55). 

A disposição dos tipos glandulares nos machos adultos condiz com a morfologia externa 

do inchaço, havendo glândulas principalmente nas regiões dorsal e pré-axial do dedo IV (Fig. 

55A). Além disso, visualizamos porções secretoras de tamanhos maiores nessas regiões, o que 

condiz com o inchaço forte que identificamos. Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos 

do macho e identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros na secreção das GGCs 

(Tabela 3). Já na secreção das GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e 

de proteínas (Tabela 3). Observamos também GMEs de tipo I exclusivas do dedo IV do macho e 

identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e de proteínas em sua secreção (Tabela 

3). Por fim, observamos GMEs de tipo II exclusivas do dedo IV e identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros e de proteínas na secreção desse tipo glandular (Tabela 3). 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Fig. 55B). Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos da fêmea e 
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identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros na secreção das GGCs (Tabela 3). Já na 

secreção das GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros (Tabela 3). 

 

   Epipedobates machalilla (COLOMA, 1995) 

Descritos com a presença do inchaço (Tabela 1), encontramos o macho adulto desta 

espécie com um inchaço pré-axial forte e falangeal que se estende dorsalmente ao dedo (Fig. 

18D–E; Tabela 2). No indivíduo analisado o inchaço é bastante conspícuo. Histologicamente, a 

epiderme dos dedos de machos e fêmea adultos tem espessura uniforme e não se afila (Fig. 56). 

A derme possui melanóforos concentrados em regiões específicas abaixo da epiderme e acima 

das glândulas (Fig. 56). É possível, ainda, perceber que a vascularização do estrato esponjoso é 

maior nas regiões pré- e pós-axial e que as fibras de colágeno são mais visíveis em sua matriz 

quando os tipos glandulares não estão muito aglomerados (Fig. 56). 

A disposição dos tipos glandulares nos machos adultos condiz com a morfologia externa 

do inchaço, havendo glândulas principalmente nas regiões dorsal e pré-axial do dedo IV (Fig. 

56A). Além disso, visualizamos porções secretoras de tamanhos maiores nessas regiões, o que 

condiz com o inchaço forte que identificamos. Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos 

do macho e não pudemos identificar a composição histoquímica da secreção das GGCs (Tabela 

3). Já na secreção das GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e de 

proteínas (Tabela 3). Observamos também GMEs do tipo I nos dedos II, III e IV do macho e 

identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e uma variação na presença de 

proteínas em sua secreção (Tabela 3). Ou seja, algumas GMEs de tipo I produzem uma secreção 

composta e outras produzem uma secreção apenas com mucopolissacarídeos neutros. Por fim, 

observamos GMEs de tipo II exclusivas do dedo IV e identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros na secreção desse tipo glandular (Tabela 3). 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Fig. 56B). Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos da fêmea e 

identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros na secreção das GGCs (Tabela 3). Já na 

secreção das GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e ácidos e de 

proteínas (Tabela 3). 

 

   Epipedobates tricolor (BOULENGER, 1899b) 

Descritos com a presença do inchaço (Tabela 1), encontramos os machos adultos desta 

espécie com um inchaço pré-axial forte e falangeal se estendendo dorsalmente ao dedo (Figs. 

10D–E e 10J–K; Tabela 2). Percebemos variação intraespecífica nos indivíduos analisados, 
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havendo um macho com o inchaço mais conspícuo (Fig. 10D) e outro macho com o inchaço 

menos conspícuo (Fig. 10J). Histologicamente, a epiderme dos dedos de machos e fêmea adultos 

tem espessura uniforme e não se afila em nenhuma região (Fig. 57). A derme possui melanóforos 

concentrados em regiões específicas abaixo da epiderme e acima das glândulas (Fig. 57). É 

possível, ainda, perceber que a vascularização do estrato esponjoso é maior nas regiões pré- e 

pós-axial e que as fibras de colágeno são mais visíveis em sua matriz quando os tipos glandulares 

não estão muito aglomerados (Fig. 57). 

A disposição dos tipos glandulares nos machos adultos condiz com a morfologia externa 

do inchaço, havendo glândulas nas regiões dorsal, pré e pós-axial do dedo IV e predominância da 

concentração glandular na região pré-axial (Figs. 57A–B). Além disso, visualizamos porções 

secretoras de tamanhos maiores nessas regiões, o que condiz com o inchaço forte que 

identificamos. No macho em que o inchaço é mais conspícuo identificamos um maior número de 

glândulas condensadas nessas regiões do dedo (Fig. 57A). Observamos GGCs e GMCs em todos 

os dedos dos machos e identificamos a presença ou ausência de mucopolissacarídeos neutros na 

secreção das GGCs (Tabela 3). Já na secreção das GMCs, identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros e a presença ou ausência de proteínas (Tabela 3). Observamos 

ainda variação intraespecífica na presença de GMEs de tipo I nos machos: todos possuem esse 

tipo glandular no dedo IV, porém ele é exclusivo desse dedo para um indivíduo e também está 

presente em todos os dedos do outro indivíduo. Identificamos a presença de mucopolissacarídeos 

neutros e a presença ou ausência de mucopolissacarídeos ácidos e de proteínas na secreção desse 

tipo glandular (Tabela 3). Por fim, observamos também GMEs de tipo II exclusivamente no dedo 

IV dos machos e identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros em sua secreção 

(Tabela 3). 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Figs. 57C–D). Observamos variação intraespecífica na presença de GGCs 

nas fêmeas: uma possui o tipo glandular em todos os seus dedos e outra nos dedos II, III e IV. 

Não pudemos identificar a composição histoquímica da secreção das GGCs (Tabela 3). 

Observamos também GMCs em todos os dedos das fêmeas e identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros e de proteínas e a presença ou ausência de mucopolissacarídeos 

ácidos em sua secreção (Tabela 3). 

 

Silverstoneia GRANT et al., 2006 

   Silverstoneia erasmios (RIVERO & SERNA, 2000) 
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Reportada a presença do inchaço por GRANT et al (2017; Tabela 1), encontramos o 

macho adulto desta espécie com um inchaço pré-axial forte e falangeal que se estende 

dorsalmente ao dedo (Fig. 19D–E; Tabela 2). Ao comparar macho e fêmea adultos com a fêmea 

juvenil percebemos que o inchaço é exclusivo dos machos adultos (Fig. 19). Histologicamente, a 

epiderme dos dedos do macho e da fêmea adultos e da fêmea juvenil tem espessura uniforme e 

não se afila em nenhuma região (Fig. 58). A derme possui melanóforos distribuídos de maneira 

contínua e concentrados em regiões específicas nos adultos e concentrados em regiões 

específicas no juvenil, ambos abaixo da epiderme e acima das glândulas (Fig. 58). É possível, 

ainda, perceber que a vascularização do estrato esponjoso é maior nas regiões pré- e pós-axial e 

que as fibras de colágeno são mais visíveis em sua matriz quando os tipos glandulares não estão 

muito aglomerados (Fig. 58). 

A disposição dos tipos glandulares no macho adulto condiz com a morfologia externa do 

inchaço, havendo glândulas nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do dedo IV e predominância da 

concentração glandular na região pré-axial (Fig. 58A). Além disso, visualizamos porções 

secretoras de tamanhos maiores nessas regiões, o que condiz com o inchaço forte que 

identificamos. Observamos GGCs nos dedos II e V do macho e não pudemos identificar a 

composição histoquímica da sua secreção (Tabela 3). Observamos também GMCs e GMEs de 

tipo I em todos os dedos do macho e identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e 

ácidos e de proteínas na secreção das GMCs (Tabela 3). Já na secreção das GMEs de tipo I, 

identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e ácidos e de proteínas (Tabela 3). 

Fêmeas adultas possuem seus tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, 

pré- e pós-axial dos dedos (Fig. 58B). Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos da fêmea 

e, assim como no macho, não pudemos identificar a composição histoquímica da secreção das 

GGCs (Tabela 3). Já na secreção das GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos 

neutros (Tabela 3). 

Fêmeas juvenis, assim como os demais juvenis observados em outras espécies, possuem 

poucos tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e pós-axial dos dedos (Fig. 

58C). Observamos GGCs nos dedos II, III e IV da juvenil e, assim como nos adultos, não 

pudemos identificar a composição histoquímica da sua secreção (Tabela 3). Observamos também 

GMCs em todos os dedos da juvenil identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros na 

secreção desse tipo glandular (Tabela 3).  

 

   Silverstoneia flotator (DUNN, 1931) 
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Descritos com a presença do inchaço (Tabela 1), encontramos o macho adulto desta 

espécie com um inchaço pré-axial forte e falangeal que se estende dorsalmente ao dedo (Fig. 

20D–E; Tabela 2). Histologicamente, a epiderme dos dedos do macho e da fêmea adultos tem 

espessura uniforme e não se afila em nenhuma região (Fig. 59). A derme possui melanóforos 

distribuídos de maneira contínua no macho e concentrados em regiões específicas na fêmea, 

ambos abaixo da epiderme e acima das glândulas (Fig. 59). É possível, ainda, perceber que a 

vascularização do estrato esponjoso é maior nas regiões pré- e pós-axial e que as fibras de 

colágeno são mais visíveis em sua matriz quando os tipos glandulares não estão muito 

aglomerados (Fig. 59). 

A disposição dos tipos glandulares nos machos adultos condiz com a morfologia externa 

do inchaço, havendo glândulas principalmente nas regiões dorsal e pré- e pós-axial do dedo IV e 

predominância da concentração glandular na região pré-axial (Fig. 59A). Além disso, 

visualizamos porções secretoras de tamanhos maiores nessas regiões e visualizamos uma 

concentração maior dos tipos glandulares na porção mais distal em relação à palma da mão, o 

que condiz com o inchaço forte que identificamos. Observamos GGCs e GMCs em todos os 

dedos do macho e não pudemos identificar a composição histoquímica da secreção das GGCs 

(Tabela 3). Já na secreção das GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e 

de proteínas (Tabela 3). Observamos também GMEs de tipo I e II exclusivas do dedo IV do 

macho. Identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros na secreção das GMEs de tipo I 

e na secreção das GMEs de tipo II (Tabela 3). 

Fêmeas adultas possuem poucos tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, 

pré- e pós-axial dos dedos (Fig. 59B). Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos da fêmea e 

não pudemos identificar a composição histoquímica da secreção das GGCs (Tabela 3). Já na 

secreção das GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e de proteínas 

(Tabela 3). 

 

Hyloxalus JIMÉNEZ DE LA ESPADA, 1870 

   Hyloxalus anthracinus (EDWARDS, 1971) 

Descritos sem a presença do inchaço (Tabela 1), encontramos o macho adulto desta 

espécie com um inchaço pré- e pós-axial fraco e metacarpal que se estende dorsalmente ao dedo 

(Fig. 29D–E; Tabela 2). O inchaço é quase imperceptível, sendo necessário colocar macho e 

fêmea lado a lado para que seja possível identificá-lo (Fig. 29). Histologicamente, a epiderme 

dos dedos do macho e da fêmea adultos tem espessura uniforme e não se afila em nenhuma 

região (Fig. 60). A derme possui melanóforos distribuídos de maneira contínua abaixo da 
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epiderme e acima das glândulas (Fig. 60). É possível, ainda, perceber que a vascularização do 

estrato esponjoso é maior nas regiões pré- e pós-axial e que as fibras de colágeno são mais 

visíveis em sua matriz quando os tipos glandulares não estão muito aglomerados (Fig. 60). 

A disposição dos tipos glandulares nos machos adultos condiz com a morfologia externa 

do inchaço, havendo glândulas nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do dedo IV (Fig. 60A–B). 

Além disso, visualizamos porções secretoras de tamanho menor e uma menor concentração dos 

tipos glandulares nessas regiões do dedo, o que condiz com o inchaço fraco e metacarpal que 

identificamos. Observamos GGCs, GMCs e GMEs de tipo I em todos os dedos do macho e 

identificamos a presença de proteínas na secreção das GGCs (Tabela 3). Já na secreção das 

GMCs identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e de proteínas (Tabela 3). 

Identificamos ainda a presença de mucopolissacarídeos neutros e de proteínas na secreção das 

GMEs de tipo II. Por fim, observamos GMEs de tipo II exclusivas do dedo IV do macho que 

variam em relação ao conteúdo produzido nos adenômeros: e identificamos GMEs de tipo II com 

a presença de mucopolissacarídeos neutros e GMEs de tipo II com a presença de proteínas em 

sua secreção (Tabela 3). 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Fig. 60B). Observamos a presença de GGCs e GMCs em todos os dedos da 

fêmea e a afinidade histoquímica das GGCs foi levemente positiva para o PAS e para o AN/AB e 

negativa para o AA (Tabela 3). Identificamos, portanto, a presença de mucopolissacarídeos 

neutros de proteínas na secreção das GGCs. Já a afinidade histoquímica das GMCs foi levemente 

positiva para todas as colorações realizadas (Tabela 3), ou seja, identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros e ácidos e de proteínas na secreção desse tipo glandular. 

 

   Hyloxalus jacobuspetersi (RIVERO, 1991b) 

Descritos recentemente com a presença do inchaço por GRANT et al. (2017; Tabela 1), 

encontramos o macho adulto desta espécie com um inchaço pré- e pós-axial forte e falangeal que 

se estende dorsalmente ao dedo (Fig. 26D–E; Tabela 2).  No indivíduo analisado o inchaço é 

bastante conspícuo e parece que há também um inchaço forte nos demais dedos (Fig. 26). 

Histologicamente, a epiderme dos dedos do macho e da fêmea adultos tem espessura uniforme e 

não se afila em nenhuma região (Fig. 61). A derme possui melanóforos distribuídos de maneira 

contínua abaixo da epiderme e acima das glândulas (Fig. 61). É possível, ainda, perceber que a 

vascularização do estrato esponjoso é maior nas regiões pré- e pós-axial e que as fibras de 

colágeno são mais visíveis em sua matriz quando os tipos glandulares não estão muito 

aglomerados (Fig. 61). 
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A disposição dos tipos glandulares nos machos adultos condiz com a morfologia externa 

do inchaço, havendo glândulas nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do dedo IV (Fig. 61A). Além 

disso, visualizamos porções secretoras em maior concentração nessas regiões mais proximais em 

relação à palma da mão, o que condiz com o inchaço fraco que identificamos. Observamos 

também que a disposição dos tipos glandulares nos dedos II, III e V do macho adulto é a mesma 

que encontramos no dedo IV (Fig. 62). Ao analisarmos qualitativamente o tamanho das 

glândulas em todos os dedos do macho, percebemos que os tipos glandulares presentes no dedo 

IV têm tamanho semelhante ao tamanho dos tipos glandulares presentes nos demais dedos (Fig. 

62). O inchaço encontrado nos dedos II, III e V tem, portanto, glândulas hipertrofiadas assim 

como o inchaço do dedo IV. 

Em relação à morfologia interna da mão, observamos GGCs, GMCs e GMEs de tipo I em 

todos os dedos do macho e identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e de 

proteínas na secreção das GGCs (Tabela 3). Já na secreção das GMCs, identificamos a presença 

de mucopolissacarídeos neutros e ácidos e de proteínas (Tabela 3). Identificamos ainda a 

presença de mucopolissacarídeos neutros na secreção das GMEs de tipo I (Tabela 3). Por fim, 

observamos também GMEs de tipo II exclusivas do dedo IV do macho e identificamos a 

presença de mucopolissacarídeos neutros e de proteínas e uma variação na presença de 

mucopolissacarídeos ácidos em sua secreção (Tabela 3). Ou seja, algumas GMEs de tipo II 

produzem uma secreção composta e outras produzem uma secreção apenas com 

mucopolissacarídeos neutros e proteínas. 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Fig. 61B). Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos da fêmea e não 

pudemos identificar a composição histoquímica da secreção das GGCs (Tabela 3). Já na secreção 

das GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e ácidos e de proteínas 

(Tabela 3). 

 

   Hyloxalus nexipus (FROST, 1986) 

Descritos sem a presença do inchaço (Tabela 1), encontramos o macho adulto desta 

espécie com um inchaço pré- e pós-axial fraco e metacarpal que se estende dorsalmente ao dedo 

(Fig. 30D–E; Tabela 2). O inchaço é quase imperceptível, sendo necessário colocar macho e 

fêmea lado a lado para que seja possível identificá-lo (Fig. 30). Histologicamente, a epiderme 

dos dedos do macho e da fêmea adultos tem espessura uniforme e não se afila em nenhuma 

região (Fig. 63). A derme possui melanóforos distribuídos de maneira contínua nas fêmeas e 

concentrados em regiões específicas no macho, ambos abaixo da epiderme e acima das glândulas 
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(Fig. 63). É possível, ainda, perceber que a vascularização do estrato esponjoso é maior nas 

regiões pré- e pós-axial e que as fibras de colágeno são visíveis em sua matriz (Fig. 63). 

A disposição dos tipos glandulares nos machos adultos condiz com a morfologia externa 

do inchaço, havendo glândulas nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do dedo IV (Fig. 63A). Além 

disso, visualizamos porções secretoras em menor concentração nessas regiões do dedo, o que 

condiz com o inchaço fraco e metacarpal que identificamos. Observamos GGCs, GMCs e GMEs 

de tipo I em todos os dedos do macho e identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros 

na secreção das GGCs (Tabela 3). Já na secreção das GMCs, identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros e de proteínas (Tabela 3). Identificamos ainda a presença de 

mucopolissacarídeos neutros e ácidos e de proteínas na secreção das GMEs de tipo I (Tabela 3). 

Por fim, observamos GMEs de tipo II exclusivas do dedo IV do macho e identificamos a 

presença de mucopolissacarídeos neutros e de proteínas em sua secreção (Tabela 3).  

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Fig. 63B). Observamos GGCs nos dedos IV e V da fêmea identificamos a 

presença de mucopolissacarídeos neutros na secreção das GGCs (Tabela 3). Observamos 

também GMCs em todos os dedos das fêmeas e identificamos a presença de 

mucopolissacarídeos neutros e ácidos na secreção desse tipo glandular (Tabela 3). 

 

   Hyloxalus pulchellus (JIMÉNEZ DE LA ESPADA, 1875) 

Descritos sem a presença do inchaço (Tabela 1), não encontramos inchaço no dedo IV do 

macho da espécie analisada mesmo comparando os dois sexos (Fig. 22D; Tabela 2). 

Histologicamente, a epiderme dos dedos do macho e da fêmea adultos é grossa, tem espessura 

uniforme e não se afila em nenhuma região (Fig. 64). A derme possui melanóforos distribuídos 

de maneira contínua abaixo da epiderme e acima das glândulas (Fig. 64). É possível, ainda, 

perceber que a vascularização do estrato esponjoso é maior nas regiões pré- e pós-axial e que as 

fibras de colágeno são visíveis em sua matriz (Fig. 64). 

Machos adultos possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Fig. 64A). Observamos GGCs nos dedos III, IV e V do macho e não 

pudemos identificar a composição histoquímica da sua secreção (Tabela 3). Observamos também 

GMCs em todos os dedos do macho e identificamos a presença ou ausência de 

mucopolissacarídeos neutros e a presença de proteínas na secreção desse tipo glandular (Tabela 

3). Não observamos nenhum tipo de GME neste espécime. 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões ventral, dorsal, pré- e 

pós-axial dos dedos (Fig. 64B). Observamos GGCs nos dedos II e IV da fêmea e não pudemos 
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identificar a composição histoquímica da sua secreção (Tabela 3). Observamos também GMCs 

em todos os dedos da fêmea e identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros na 

secreção desse tipo glandular (Tabela 3). 

 

Phyllobates BIBRON, 1840 

   Phyllobates vittatus (COPE, 1893) 

Descritos sem a presença do inchaço (Tabela 1), não encontramos inchaço no dedo IV do 

macho da espécie analisada mesmo comparando os dois sexos (Fig. 23D; Tabela 2). 

Histologicamente, a epiderme dos dedos do macho e da fêmea adultos tem espessura uniforme e 

se afila nas regiões onde observamos os ductos glandulares (Fig. 65). A derme possui 

melanóforos distribuídos de maneira contínua abaixo da epiderme e acima das glândulas (Fig. 

65). É possível, ainda, perceber que a vascularização do estrato esponjoso é maior nas regiões 

pré- e pós-axial e que as fibras de colágeno são visíveis em sua matriz (Fig. 65). 

Machos adultos possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões dorsal, pré- e pós-

axial dos dedos (Fig. 65A). Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos do macho e 

identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros na sua secreção (Tabela 3). Já na 

secreção das GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e ácidos e de 

proteínas (Tabela 3). Não observamos nenhum tipo de GME neste espécime. 

Fêmeas adultas possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões dorsal, pré- e pós-

axial dos dedos (Fig. 65B). Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos da fêmea. Assim 

como nos machos, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros na secreção das 

GGCs e a presença de mucopolissacarídeos neutros e ácidos e de proteínas na secreção das 

GMCs (Tabela 3).  

 

Andinobates TWOMEY, BROWN, AMÉZQUITA & MEJÍA-VARGAS, 2011 

   Andinobates opisthomelas (BOULENGER, 1899a) 

Descritos sem a presença do inchaço (Tabela 1), não encontramos inchaço no dedo IV do 

macho da espécie analisada (Fig. 24; Tabela 2). Embora não tenhamos observado uma fêmea 

para realizar a comparação, é possível perceber que não há diferença na espessura dos dedos do 

indivíduo, o que contribui para corroborar o fato de não haver inchaço na espécie. 

Histologicamente, a epiderme dos dedos do macho adulto tem espessura uniforme que não se 

afila (Fig. 66). A derme possui melanóforos distribuídos de maneira contínua abaixo da epiderme 

e acima das glândulas (Fig. 66). É possível, ainda, perceber que a vascularização do estrato 
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esponjoso é maior nas regiões pré- e pós-axial e que as fibras de colágeno são visíveis em sua 

matriz (Fig. 66). 

Machos adultos possuem tipos glandulares distribuídos nas regiões dorsal, pré- e pós-

axial dos dedos (Fig. 66). Observamos GGCs e GMCs em todos os dedos do macho e 

identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros na secreção das GGCs (Tabela 3). Já na 

secreção das GMCs, identificamos a presença de mucopolissacarídeos neutros e ácidos (Tabela 

3). Não observamos nenhum tipo de GME neste espécime. 

   3.4. Morfologia da pele do dorso e do ventre 

Ao analisar a pele do dorso do macho e da fêmea adultos de Anomaloglossus stepheni, 

encontramos uma epiderme composta por 2 a 3 camadas celulares e uma derme que aloja dois 

tipos glandulares (Fig. 67). A espessura da epiderme parece variar de acordo com a presença dos 

tipos glandulares, sendo mais fina nas regiões em que encontramos a presença de ductos ou de 

porções secretoras (Fig. 67). A derme possui melanóforos concentrados em regiões específicas 

podendo estar localizados mais próximos à epiderme logo acima dos tipos glandulares ou mais 

afastados da epiderme logo abaixo dos tipos glandulares (Fig. 67). Reconhecemos no estrato 

esponjoso da derme glândulas granulosas e mucosas comuns imersas em fibras de colágeno e 

próximas a vasos sanguíneos num estrato esponjoso mais fino do que o estrato compacto, que 

aloja fibras de colágeno mais densas (Fig. 67). Abaixo do estrato compacto, reconhecemos 

células adiposas de tamanho semelhante ou maior que o das glândulas próximas a fibras um 

pouco mais frouxas e a vasos sanguíneos (Fig. 67). De acordo com dados obtidos da literatura, a 

pele do dorso e do ventre dos demais gêneros possui o mesmo padrão que descrevemos para 

Anomaloglossus.  

No geral, reconhecemos apenas GGCs e GMCs na pele dos Anomaloglossus e dos 

demais gêneros analisados na literatura muito semelhantes às encontradas nos dedos dos 

indivíduos tanto no macho como na fêmea. Encontramos diferenças entre as glândulas do dorso e 

as glândulas do dedo apenas em relação aos seus tamanhos, que são menores nos tipos 

glandulares dorsais (Fig. 67). Em ambos os sexos, a porção secretora das GGCs tem formato 

oval/alveolar e é maior do que a porção secretora das GMCs (Figs. 67C-D). A porção secretora 

das GMCs também tem formato oval/alveolar e, da mesma forma que nos dedos, pode ser 

formada por um epitélio mais baixo ou por um epitélio mais alto (Fig. 67). Segundo as 

afinidades histoquímicas das glândulas dos Anomaloglossus (Tabela 4), caracterizamos a 

secreção das GGCs com a presença de mucopolissacarídeos neutros e a secreção das GMCs com 

a presença de mucopolissacarídeos neutros e uma variação na presença de mucopolissacarídeos 

ácidos. Embora os dados histoquímicos encontrados na literatura para esses tipos glandulares 
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sejam escassos, observamos que a secreção das GGCs é positiva para mucopolissacarídeos 

neutros e ácidos e negativa para proteínas em Ameerega e é positiva para proteínas e esteróides 

em Mannophryne, Colostethus, Epipedobates, Dendrobates e Oophaga. Com exceção de uma 

breve descrição sobre a secreção das GMCs dos Phyllobates ser positiva para 

mucopolissacarídeos neutros, não obtivemos informações histoquímicas sobre a secreção das 

GMCs de nenhum outro gênero a partir da literatura. 

 

    3.5. Caracteres fenotípicos estabelecidos 

Estabelecemos sete caracteres e seus respectivos estados de caráter referentes à 

morfologia externa e interna do dedo IV e os listamos a seguir. 

 

0–3. INCHAÇO DO DEDO IV 

 Presente em machos reprodutivamente ativos, o inchaço do dedo IV é uma condição 

desconhecida para não-dendrobatóideos (GRANT et al., 2006). O inchaço ocorre devido à 

presença de tipos glandulares na região e sua presença ou ausência é bastante discutida na 

sistemática do grupo (GRANT et al., 2006; 2017). Detalhes sobre o histórico da estrutura são 

tratados na introdução e informações adicionais sobre sua morfologia interna serão tratadas nos 

resultados e na discussão deste trabalho.  

  0. OCORRÊNCIA EM MACHOS ADULTOS (Fig. 3): ausente = 0; presente = 1 

  1. EXPANSÃO LATERAL NOS MACHOS (Fig. 2A–C): apenas pré-axial = 0; pré- e pós-axial 

= 1.  

Denominação de pré- e/ou pós-axial baseada na posição dos tipos glandulares em relação 

à grossura comum dos dedos (que pode geralmente ser observada nos demais dedos da mão), 

sendo possível visualizar que o inchaço se estende para essas regiões quando o dedo encontra-se 

em vista ventral. 

  2. EXTENSÃO DISTAL NOS MACHOS (Figs. 2D e 3B–C): metacarpal = 0; falangeal = 1; se 

estendendo do punho para todo o dedo = 2.  

Por não haver evidências sobre a ordem de transformação dos estados, os consideramos 

como não aditivos. Denominação de metacarpal ou falangeal baseada na posição dos tipos 

glandulares encontrados em relação ao tubérculo subarticular proximal do dedo IV. Quando a 

concentração glandular encontra-se proximal ao tubérculo o inchaço é denominado metacarpal e 

quando a concentração glandular encontra-se distal ao tubérculo o inchaço é denominado 

falangeal. 
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  3. VARIAÇÃO DA DILATAÇÃO NOS MACHOS (Fig. 68): inchaço fraco = 0; inchaço forte 

= 1.  

Assumimos que o grau do inchaço é determinado pela presença, quantidade e tamanho 

dos tipos glandulares na região. A variação da dilatação independe do tipo de expansão e de 

extensão do inchaço e depende apenas da morfologia glandular da região. Mesmo havendo 

variação intraespecífica, um inchaço considerado forte com conspicuidade menor sempre foi 

mais evidente do que um inchaço considerado fraco com conspicuidade maior. 

 

4–6. GLÂNDULA MUCOSA ESPECIALIZADA 

 De acordo com nossos dados histológicos, classificamos três tipos de glândulas mucosas 

especializadas encontradas no inchaço do dedo IV dos dendrobatídeos. Por não haver 

informações ontogenéticas sobre os tipos glandulares, consideramos que cada um deles é 

equivalente a um caráter. Detalhes sobre a morfologia dos tipos glandulares foram explorados 

nos resultados e suas possíveis funções serão explorados na discussão a seguir. 

  4. TIPO I (Fig. 32A): ausente = 0; presente = 1 

  5. TIPO II (Fig. 32B): ausente = 0; presente = 1 

  6. TIPO III (Fig. 32C): ausente = 0; presente = 1 

 

   3.6. Reconstrução dos estados ancestrais 

Para os caracteres referentes ao inchaço do dedo IV, reconhecemos que sua presença é o 

estado ancestral e consiste em uma sinapomorfia para os Dendrobatoidea (Fig. 69A). Ao longo 

da filogenia, há a perda do inchaço nas espécies já descritas sem ele (M. olmonae, H. pulchellus 

P. vittatus e A. opisthomelas). O estado ancestral para a expansão lateral do inchaço é o pré- e 

pós-axial, compondo mais uma sinapomorfia para a superfamília (Fig. 69B). Já o estado pré-

axial foi encontrado como uma sinapomorfia para o clado composto por Al. trilineatus e Al. 

insperatus e para o clado composto pelos Epipedobates e Silverstoneia dos Colostethinae 

analisados. Dentre os demais Colostethinae analisados, observamos que o estado pré-axial é uma 

autapomorfia para C. pratti e uma sinapomorfia para o clado composto por Am.hahneli e Am. 

petersi (Fig. 69B). Em relação à extensão distal do inchaço, encontramos que o inchaço falangeal 

consiste no estado ancestral e pode ser considerado como mais uma sinapomorfia dos 

dendrobatóideos (Fig. 69C). A determinação do estado ancestral para o inchaço metacarpal dos 

Hyloxalus é ambígua e, portanto, não é possível determinar se este caráter é sinapomorfia do 

gênero havendo reversão em H. jacobuspetersi ou se surgiu independentemente em H. 

anthracinus e H. nexipus (ambos totalizando 2 passos na árvore filogenética). O inchaço se 
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estendendo do punho para todo o dedo é uma autapomorfia de An. stepheni. Por fim, o estado 

ancestral que compõe mais uma sinapomorfia para os Dendrobatoidea referente à variação da 

dilatação do caráter é o inchaço forte (Fig. 69D). Observamos que o inchaço fraco é uma 

sinapomorfia de Aromobates e surgiu independentemente em Al. insperatus, C. pratti e no clado 

composto por Am. petersi e Am. hahneli. Nos Hyloxalus há novamente ambiguidade do caráter e, 

portanto, não podemos afirmar se o inchaço fraco é uma sinapomorfia do gênero, havendo 

reversão em H. jacobuspetersi ou se o caráter surgiu independentemente em H.anthracinus e H. 

nexipus (ambos totalizando 2 passos na árvore filogenética). 

 Em relação às glândulas mucosas especializadas que encontramos na região do inchaço, 

nossa hipótese filogenética nos permitiu concluir que a presença das GMEs de tipo I constitui o 

caráter ancestral e é uma sinapomorfia para Dendrobatoidea (Fig. 70A). Observamos a perda 

desse tipo glandular apenas em C. pratti, em que há presença do inchaço sem nenhuma glândula 

especializada na região. Já a determinação do estado ancestral para as GMEs de tipo II é 

ambígua e, portanto, não é possível determinar se sua ausência ou presença pode ser considerada 

uma sinapomorfia para a superfamília (Fig. 70B). Segundo a filogenia, a presença de GMEs de 

tipo II é uma sinapomorfia para os Dendrobatidae, havendo reversão do caráter em S. erasmios e 

em C. pratti. Por fim, a ausência das GMEs de tipo III é o caráter ancestral e pode ser 

considerada uma sinapomorfia para os dendrobatóideos (Fig. 70C). Por estarem presentes apenas 

em An. stepheni as consideramos como uma autapomorfia da espécie. 

 

DISCUSSÃO 

   4.1. Morfologia externa e interna 

Dentre os cinco tipos glandulares que descrevemos, encontramos a presença de glândulas 

granulosas comuns (GGCs) e de glândulas mucosas comuns (GMCs) em todos os machos e 

fêmeas adultos e juvenis analisados. Já as glândulas mucosas especializadas (GMEs) de tipos I, 

II e III estão presentes apenas nos machos adultos que possuem o inchaço do dedo IV, podendo 

estar restritas à região do inchaço ou presentes nos dedos II, III e/ou V de acordo com a variação 

intra- e interespecífica observada. Na pele do dorso e do ventre dos Dendrobatoidea observamos 

as mesmas GGCs e GMCs dos dedos de machos e fêmeas adultos e juvenis. BRIZZI et al. (2001; 

2003) definem glândulas comuns como aquelas que se distribuem ampla- e aleatoriamente ao 

longo de todo o corpo do animal e glândulas especializadas como aquelas que ocorrem em 

regiões limitadas da pele e possuem porções secretoras grandes e alongados muito próximos uns 

dos outros. Nossas observações em relação à presença dos tipos glandulares descritos justifica a 

classificação desses em “comuns” e “especializados” uma vez que o primeiro grupo está 
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amplamente distribuído em todos os indivíduos que compõe nossa análise e o segundo grupo 

está restrito aos dedos dos machos adultos que possuem o inchaço.  

Observamos nos machos adultos que possuem o inchaço a presença obrigatória de GGCs, 

GMCs e GMEs de tipo I enquanto a presença de GMEs de tipos II ou III varia de acordo com o 

gênero ou a espécie. Todos os tipos glandulares presentes no dedo IV e, em alguns casos, nos 

demais dedos, estão hipertrofiados e justificam a denominação do caráter como “inchado” 

(THOMAS et al., 1993; BRIZZI et al., 2001, 2003; DUELLMAN & TRUEB, 1986; GRANT et al., 2006, 

2017). Por estarem mais condensados em certas regiões do dedo, podemos afirmar que a 

presença, o tamanho e o posicionamento desses tipos glandulares compõem a morfologia externa 

referente à expansão lateral, extensão distal e variação da dilatação que observamos em cada 

espécie. Embora o padrão descrito se adeque à maioria dos indivíduos de nossa análise, 

encontramos um resultado histológico contraditório no macho adulto de Colostethus pratti. 

Documentamos o inchaço do dedo IV externamente nesta espécie, mas sua análise histológica 

mostrou apenas a presença de GGCs e GMCs da mesma forma que observamos nas demais 

fêmeas adultas, machos sem o inchaço e juvenis. Não encontramos nenhum tipo de GME em 

qualquer um dos dedos desse indivíduo e observamos apenas uma matriz volumosa em sua 

derme, que deve ser a responsável pelo inchaço. 

 

   4.2. Tipos glandulares em Dendrobatoidea e outros anuros 

Nos anuros, GGCs e GMCs podem estar intercaladas entre si nas regiões ventral e dorsal 

e sua distribuição ao longo do epitélio é uniforme (NEUWIRTH et al., 1979; DELFINO et al., 2010; 

PRATES et al., 2012; MORENO-GÓMEZ et al., 2014; GRANT et al., 2017). Observamos que a 

distribuição desses tipos glandulares na pele do dorso e do ventre dos dendrobatóideos é muito 

semelhante ao que consta na literatura, no entanto observamos também que a presença de GMEs 

influencia sua distribuição nos dedos. Em adultos que não possuem o inchaço e juvenis, GGCs e 

GMCs encontram-se nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do dedo, havendo uma predominância 

de GMCs. Já nos machos adultos que possuem o inchaço, observamos as mesmas glândulas 

intercaladas às GMEs havendo uma predominância de GGCs. Observamos também que, na 

presença de GMEs, as GMCs encontram-se principalmente na região ventral do dedo (ver 3.2). 

As GGCs dos Dendrobatoidea se diferenciam das dos demais anuros tanto em relação à 

histoquímica da sua secreção como em relação à morfologia dos seus grânulos (FELSEMBURGH et 

al., 2007; JARED et al., 2009; FERRARO et al., 2011; PRATES et al., 2012; MAILHO-FONTANA et 

al., 2017). Encontramos grânulos largos e de tamanhos variados preenchendo o lúmen das 

glândulas granulosas dos espécimes analisados da mesma forma que NEUWIRTH et al. (1979), 
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DELFINO et al. (2010), PRATES et al. (2012) e GRANT et al. (2017) observaram. Além disso, 

algumas espécies possuem secreção exclusivamente composta por mucosubstâncias ou por 

proteínas e outras possuem secreção com conteúdo mucoproteico, o que as torna diferentes da 

maioria das GGCs já conhecidas cuja secreção é geralmente composta apenas por conteúdo 

proteico (NEUWIRTH et al., 1979; THOMAS et al., 1993; TOLEDO & JARED, 1995; BRIZZI et al., 

2001; 2002; 2003; PRATES et al., 2012).  

As GMCs dos dendrobatóideos também se diferenciam das dos demais anuros uma vez 

que observamos variação na altura de seu epitélio secretor e na histoquímica de sua secreção. Em 

Dendrobatoidea, GMCs podem ter células cúbicas ou achatadas em sua porção secretora, sendo o 

arranjo cúbico o mais observado. GMCs que possuem epitélio secretor mais alto são maiores em 

tamanho e estão em maior quantidade se comparadas com as de epitélio mais baixo. Observamos 

ainda que as GMCs com epitélio baixo não têm afinidade para nenhum corante e que as GMCs 

com epitélio alto têm afinidade para o Ácido Periódico em reativo de Schiff (PAS) e para o Azul 

de Alcian (AA) e, em alguns casos, para o Amarelo Naftol e para o Azul de Bromofenol 

(AN/AB). MILLS & PRUM (1984) encontraram variação nos grânulos de secreção armazenados 

no epitélio dos adenômeros de GMCs e as distinguiram em glândulas mucosas e seromucosas, 

reconhecendo que seria possível que ambas fossem GMCs em diferentes fases de 

desenvolvimento. Outros autores encontraram esse mesmo tipo de variação, mas classificaram 

todas as glândulas como GMCs em fases de desenvolvimento distintas (ELS & HENNEBERG, 

1990; MORENO-GÓMEZ et al., 2014). As diferenças na altura do epitélio secretor podem ocorrer 

devido às fases biossintéticas em que as glândulas se encontram (BRIZZI et al., 2003), dessa 

forma, é provável que os Dendrobatoidea possuam GMCs em fases biossintéticas distintas, o que 

justifica as diferenças observadas na composição da secreção glandular e na altura do epitélio 

secretor. Assim, GMCs de epitélio baixo devem corresponder a uma fase inicial de 

desenvolvimento em que não há produção de compostos em sua secreção enquanto GMCs de 

epitélio alto devem corresponder à fase em que estão biossinteticamente maduras e produzem a 

secreção “típica” desse tipo glandular. A composição da secreção das GMCs é semelhante à 

composição da secreção das glândulas mucosas dos demais anuros (THOMAS et al., 1993; 

TOLEDO & JARED, 1995; BRIZZI et al., 2001; 2002; 2003; MORENO-GÓMEZ et al., 2014). No 

entanto, encontramos a presença inesperada de um conteúdo proteico apenas na secreção dos 

dedos de alguns indivíduos, o que tornou a histoquímica das GMCs presentes nas mãos única em 

certas espécies.  

As GMEs de tipo I, embora semelhantes morfologicamente, são diferentes de todas as 

glândulas cutâneas sexualmente dimórficas (GCSDs) já descritas para os anuros (THOMAS et al., 
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1993; BRIZZI et al., 2003; SIEGEL et al., 2008; LUNA et al., 2012; BRUNETTI et al., 2012; 2015). 

Este tipo glandular parece ser exclusivo dos Dendrobatoidea e está presente em todos os machos 

adultos de todos os gêneros em que o inchaço é identificado externamente com exceção de C. 

pratti. As células do epitélio secretor das GMEs de tipo I podem responder histoquimicamente 

de duas maneiras: produzem um único tipo de secreção ou produzem secreções compostas. 

Glândulas cujas células secretoras produzem apenas um tipo de secreção possuem uma mescla 

de células em seu adenômero, cada uma responsável por produzir um tipo de secreção com 

afinidade histoquímica restrita. Já as glândulas cujas células secretoras produzem mais de um 

produto possuem um adenômero composto por tipos celulares homogêneos responsáveis pela 

produção de secreções compostas com afinidade histoquímica mais ampla. Em ambos os casos, 

encontramos células coradas mais fortemente do que outras, um indicativo de que deve haver 

revezamento entre as células de um mesmo adenômero na liberação da secreção glandular. 

Assim, podemos encontrar em uma mesma glândula células secretoras “cheias” e “vazias” de 

acordo com a presença ou ausência de secreção armazenada. Nos Caudata e em alguns anuros, 

glândulas que secretam substâncias proteicas e, ao mesmo tempo, mucosubstâncias são 

denominadas “glândulas mistas”, havendo uma compartimentalização dessa em uma parte 

granulosa e uma parte mucosa (SEKI et al., 1995; STAUB & PALADIN, 1997; BRIZZI et al., 2001; 

2002). Embora tenhamos encontrado que as GMEs de tipo I secretam proteínas e 

mucosubstâncias, a morfologia glandular é totalmente homogênea, não havendo a mesma 

compartimentalização presente nas glândulas mistas. Por esse motivo, consideramos que seria 

errôneo classificar as GMEs de tipo I como “mistas” e decidimos mantê-las como GCSDs sem 

associar seu nome a esses tipos glandulares. 

Dentre as glândulas que caracterizamos neste estudo, as GMEs de tipo II são as que mais 

se assemelham às GCSDs já descritas para diversos grupos de anuros tanto mofológica- como 

histoquimicamente (THOMAS et al., 1993; BRIZZI et al., 2003; SIEGEL et al., 2008; LUNA et al., 

2012; BRUNETTI et al., 2012; 2015). Sua existência não é apenas restrita ao dedo IV dos machos 

adultos que possuem o inchaço, mas também à família Dendrobatidae, sendo observada em 

algumas espécies dos gêneros Colostethus, Epipedobates, Silverstoneia e Hyloxalus. Já as GMEs 

de tipo III estão restritas a uma espécie do gênero Anomaloglossus na família Aromobatidae e 

sua morfologia difere ligeiramente da morfologia das GCSDs já descritas. É comum que GCSDs 

estejam sozinhas ou intercaladas com GGCs e/ou GMCs em regiões específicas do corpo do 

macho adulto, mas nunca se observou qualquer tipo de padrão na distribuição glandular dessas 

regiões (THOMAS et al., 1993; BRIZZI et al., 2003; LUNA et al., 2012; BRUNETTI et al., 2012; 

2015). Diferente das GMEs de tipo II, vemos as GMEs de tipo III nos dedos III e IV do macho 
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adulto do An. stepheni, o que faz com que a região especializada não esteja restrita do inchaço. 

Além disso, percebemos tanto no dedo III como no dedo IV um arranjo distal-proximal de todos 

os tipos glandulares ali presentes não encontrado em nenhuma outra espécie, que pode estar 

relacionado à função biológica do inchaço. 

A distinção entre as GMEs de tipo I e as GMEs de tipo II ou III é difícil em algumas 

espécies de Dendrobatidae uma vez que há semelhanças morfológicas entre os tipos glandulares. 

O mesmo é observado para a distinção entre as GMEs de tipo II e III. A histoquímica desses 

tipos glandulares é o principal fator que torna possível a diferenciação entre eles: GMEs de tipo I 

se diferenciam das de tipo II principalmente em relação à força da coloração para 

mucopolissacarídeos neutros (sendo as de tipo II fortemente positivas) e GMEs de tipo II se 

diferenciam das de tipo III principalmente em relação ao conteúdo de sua secreção (sendo as de 

tipo III produtoras de um conteúdo exclusivamente proteico). Dessa forma, nos baseamos em 

informações histoquímicas na classificação dos tipos glandulares embora uma observação 

minuciosa em microscopia de luz nos permita diferenciá-las uma das outras por detalhes 

morfológicos (e.g. formato e posicionamento das porções secretoras, diferença entre os 

grânulos). Estudos ultraestruturais por microscopia eletrônica de transmissão (MET) e 

ontogenéticos são necessários para que possamos confirmar se os três tipos glandulares são 

realmente diferentes entre si. Para que sejam de fato classificadas como GMEs de tipos I, II e III 

e não como um único tipo glandular em fases biossintéticas e/ou de desenvolvimento distintas, é 

necessário que não encontremos formas intermediárias entre as glândulas ao longo do dedo na 

MET (e.g. DELFINO et al., 1998). Assim, a observação da ausência de formas intermediárias 

entre os três tipos glandulares na análise ultraestrutural nos ajudaria a comparar as glândulas e 

confirmar a existência ou não delas. Da mesma forma, uma análise ontogenética completa nos 

permitiria identificar os tipos glandulares presentes nas diferentes fases de vida de um indivíduo 

e acompanhar o seu desenvolvimento.  

 

      4.3. Macroglândulas e estruturas semelhantes ao inchaço 

Duas estruturas presentes em alguns Dendrobatoidea poderiam ter algum tipo de relação 

com os tipos glandulares do inchaço do dedo IV: a almofada carpal de machos adultos de 

Allobates undulatus (MYERS & DONNELLY, 2001; GRANT et al., 2006: 68, caráter 22) e a 

glândula negra do braço de machos adultos de algumas espécies de Hyloxalus (GRANT & 

CASTRO-HERRERA, 1998; GRANT et al., 2006: 69, caráter 27). A almofada carpal consiste em um 

espessamento da epiderme localizado acima do punho dos machos de Al. undulatus e pouco 

desenvolvido nas fêmeas (MYERS & DONNELLY, 2001: 27, fig. 18; GRANT et al., 2006: 70, fig. 
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29). Já a glândula negra do braço consiste em uma região da pele de cor escura que varia em 

espessura e está localizado nas superfícies ventral e medial da extremidade distal do braço, 

podendo se estender para a superfície interior do antebraço do macho adulto de alguns Hyloxalus 

(GRANT & CASTRO-HERRERA, 1998; GRANT et al., 2006). Assim como o inchaço do dedo IV, a 

glândula negra do braço está ausente nas fêmeas e nos juvenis, o que fez GRANT & CASTRO-

HERRERA (1998) sugerirem que as estruturas sejam análogas. Embora sejam utilizadas nas 

descrições e comparações taxonômicas dos grupos, estudos histológicos da almofada carpal e da 

glândula do braço ainda não foram realizados. Tais estudos nos permitiria observar se as 

estruturas são glandulares ou não e se os tipos glandulares presentes são correspondentes aos que 

encontramos no inchaço do dedo IV. Por meio desses estudos poderíamos ainda verificar a 

hipótese de GRANT & CASTRO-HERRERA (1998) sobre a analogia das estruturas e, no caso de 

haver GMEs, identificar similaridades com as GMEs de tipos I, II e III que descrevemos. 

Outra estrutura que podemos comparar com o inchaço do dedo IV é o calo nupcial 

presente em diversas ordens de anuros (NOBLE, 1931; DUELLMAN & TRUEB, 1986; EPSTEIN & 

BLACKBURN, 1996; LUNA et al., 2012). Considerados caracteres sexuais secundários, os calos 

nupciais encontram-se tipicamente no dedo II de machos adultos e consistem em um 

espessamento da epiderme e da derme desse dedo (NOBLE, 1931; LUNA et al., 2012). A estrutura 

pode permanecer ao longo de toda a vida do macho, assim como o inchaço, ou estar presente 

apenas em seu período reprodutivo (EPSTEIN & BLACKBURN, 1996; LUNA et al., 2012). Assim 

como notamos variação da morfologia externa do inchaço, há diferenças entre a morfologia 

externa dos calos nupciais nas espécies que o possuem: sua epiderme pode ser mais grossa, 

queratinizada e possuir uma coloração escura ou pode ser simples e não apresentar nenhuma 

modificação muito evidente (LUNA et al., 2012). Independente da morfologia externa do calo 

nupcial, análises histoquímicas mostram a presença de GCSDs alveolares que podem ou não 

estar em hipertrofia formando protrusões externas na pele (FUJIKURA et al., 1988; BRIZZI et al., 

2002; LUNA et al., 2012). De forma semelhante às glândulas do inchaço, as GCSDs dos calos 

nupciais são também GMEs que produzem secreções compostas por mucossubstâncias ácidas ou 

neutras e proteínas (THOMAS et al., 1993; BRIZZI et al., 2001; 2003; LUNA et al., 2012). 

 

   4.4. Ontogenia glandular 

O desenvolvimento de GCSDs está diretamente relacionado à ação de hormônios sexuais 

como a testosterona e o estradiol (IWASAWA & KOBAYASHI, 1974; THOMAS et al., 1993; THOMAS 

& LICHT, 1993; HOUCK & SEVER, 1994; LYNCH & BLACKBURN, 1995; HARVEY & PROPPER, 

1997; BRIZZI et al., 2003; SEVER & STAUB, 2011). Testes em fêmeas, juvenis e machos castrados 
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mostram que a maturação e o crescimento das glândulas sexualmente dimórficas ocorrem com a 

administração de hormônios sexuais (IWASAWA & KOBAYASHI, 1974; THOMAS et al., 1993; 

THOMAS & LICHT, 1993; HOUCK & SEVER, 1994; LYNCH & BLACKBURN, 1995; HARVEY & 

PROPPER, 1997). Independente de estarem presentes ao longo de toda a vida do macho adulto ou 

apenas durante sua época reprodutiva, os calos nupciais ficam mais conspícuos no momento em 

que a ação dos hormônios gonadotrópicos é mais intensa (HOUCK & SEVER, 1994; LUNA et al., 

2012; WILLAERT et al., 2013). O mesmo tipo de observação foi feita para as glândulas negras do 

braço dos Hyloxalus em que a conspicuidade da estrutura é associada à maturidade sexual dos 

machos (GRANT & CASTRO-HERRERA, 1998). Épocas não reprodutivas estão, portanto, 

relacionadas aos momentos da vida do macho em que tipos glandulares como os dos calos 

nupciais possuem tamanho e atividade reduzidos (HOUCK & SEVER, 1994).  

A ausência do inchaço e das GMEs de tipos I, II e III em quaisquer regiões da pele das 

fêmeas adultas e dos juvenis são um indicativo de que o desenvolvimento desses tipos 

glandulares também ocorre por controle hormonal. Os tipos glandulares devem se desenvolver 

quando o indivíduo alcança sua maturidade sexual, havendo dois cenários possíveis: (1) o 

controle hormonal permite a diferenciação da GME a partir de uma GMC pré-existente ou (2) o 

controle hormonal permite uma origem independente para cada tipo glandular especializado (e.g. 

BRUNETTI et al., 2012). Nas espécies em que analisamos mais de um macho adulto, percebemos 

variação intraespecífica na conspicuidade do inchaço, havendo uma relação entre a quantidade e 

o tamanho das GMEs e a variação da dilatação do caráter. Considerando a ação dos hormônios 

gonadotrópicos e a variação intraespecífica do inchaço, podemos criar a hipótese de que machos 

com o inchaço mais conspícuo devem estar em seu pico reprodutivo, possuindo GMEs maiores e 

mais desenvolvidas enquanto machos com o inchaço menos conspícuo estão em outra fase de 

vida, possuindo GMEs menores e menos desenvolvidas. Devemos considerar ainda que o 

inchaço está presente ao longo de toda a vida adulta do macho e, consequentemente, as GMEs 

também. Dessa forma, variações no tamanho das glândulas e na conspicuidade do inchaço 

devem ocorrer de acordo com a época reprodutiva em que o macho se encontra. Estudos 

ontogenéticos e estudos envolvendo a ação de hormônios gonadotrópicos em fêmeas e juvenis 

podem nos ajudar a sanar dúvidas em relação à origem, ao desenvolvimento e à maturação das 

GMEs descritas. Além disso, estudos que envolvam a ação dos mesmos hormônios em machos 

que já possuem o inchaço nos permitiria testar a relação entre a conspicuidade da estrutura e a 

época reprodutiva em que o macho se encontra. 

Considerando a atuação dos hormônios gonadotrópicos no desenvolvimento e na 

conspicuidade das GCSDs (HOUCK & SEVER, 1994; SEVER & STAUB, 2011), podemos hipotetizar 
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que o macho de C. pratti analisado não estava em sua época reprodutiva e, por esse motivo, não 

encontramos as GMEs de tipos I, II ou III em sua derme. No entanto, se o inchaço e, 

consequentemente, os tipos glandulares presentes nele estão presentes ao longo de toda a vida 

adulta dos machos, deveríamos encontrar no espécime GMEs em quantidade e tamanho 

reduzidos assim como encontramos nas espécies com variação intraespecífica na conspicuidade 

do caráter. Caso o macho em questão tenha acabado de atingir sua maturidade sexual, é possível 

que os hormônios gonadotrópicos ainda não tenham atuado suficientemente para que as GMEs 

se desenvolvessem, havendo apenas o aparecimento externo do inchaço. Se GMEs de tipos I, II 

e/ou III forem encontradas nos estudos histológicos dos outros machos desta espécie, poderíamos 

associar a ausência das glândulas especializadas nesse macho ao controle hormonal e à 

maturidade sexual do indivíduo. Caso os demais machos não possuam nenhum GME devemos 

associar a presença do inchaço a algum outro fator, sem descartar a possibilidade da ação 

hormonal em outra estrutura que não as glândulas. É provável que as hipóteses filogenéticas 

envolvendo esta espécie sejam mais complexas nos Colostethus do que nos demais gêneros se o 

segundo cenário se mostrar verdadeiro. 

 

   4.5. Tipos glandulares e suas funções 

Sabemos que as GGCs de alguns dendrobatóideos têm a função de produzir toxinas 

utilizas na proteção contra predadores (TOLEDO & JARED, 1995). Espécies que não produzem 

toxinas possuem glândulas granulosas capazes de produzir secreções proteicas responsáveis por 

outras funções presumivelmente referentes à fisiologia do indivíduo (BRIZZI et al., 2003). Em 

nossas análises, encontramos GGCs com secreção exclusivamente composta por 

mucosubstâncias ou proteínas e GGCs com secreção de conteúdo mucoproteico. Embora não 

possamos dizer qual a função desses tipos glandulares para as espécies que não possuem venenos 

associados à defesa química, podemos assumir que sua função deve ser bastante semelhante às 

dos demais anuros considerados “não-venenosos” pelo menos motivo e que, na região do 

inchaço, poderiam auxiliar na composição final da secreção eliminada pelas glândulas ali 

presentes. Já a secreção das GMCs é composta por uma substância heterogênea responsável pela 

manutenção da umidade da epiderme dos anuros (ELS & HENNEBERG, 1990; MORENO-GÓMEZ et 

al., 2014). Por haver semelhanças histoquímicas entre as GMCs da maioria dos Dendrobatoidea 

e as GMCs dos demais anuros e por encontrarmos essas glândulas predominantemente na região 

ventral no inchaço, podemos assumir que a secreção das GMCs dos dendrobatídeos é também 

heterogênea, com a função principal de manter a umidade da epiderme. A presença de um 

conteúdo proteico e de GMCs próximas às glândulas especializadas nos permite ainda presumir 
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que esse tipo glandular, assim como as GGCs, deve complementar a secreção eliminada pelas 

glândulas do inchaço, exercendo algum papel fisiológico ainda desconhecido. 

Sabemos que as GCSDs estão geralmente associadas à reprodução dos anuros (THOMAS 

et al., 1993; BRIZZI et al., 2001; 2003; BRUNETTI et al., 2012; 2015). Glândulas adesivas, por 

exemplo, produzem secreções com a função de manter o macho grudado no dorso da fêmea 

durante o amplexo (SIEGEL et al., 2008). Já as glândulas hedônicas dos Caudata e as glândulas 

dos calos nupciais dos anuros, ambas presentes em machos adultos, produzem secreções 

envolvidas na corte desses animais. Glândulas hedônicas são GMEs que produzem secreções 

mucoproteicas e peptídicas (SEVER, 1989; THOMAS et al., 1993; HOUCK & SEVER, 1994; HOUCK, 

2009), compondo feromônios que são transmitidos para as fêmeas durante a comunicação tátil 

(HOUCK & SEVER, 1994; WELLS, 2007; HOUCK, 2009). Glândulas dos calos nupciais são também 

GMEs que produzem secreções compostas por mucosubstâncias ácidas ou neutras e proteínas 

(THOMAS et al., 1993; BRIZZI et al., 2001; 2003; LUNA et al., 2012). Acreditava-se que essas 

secreções aumentavam a capacidade do macho de segurar a fêmea durante o amplexo de forma 

semelhante às glândulas adesivas (DUELLMAN & TRUEB, 1986; Brizzi et al., 2003). No entanto, 

estudos recentes mostram que essas glândulas sintetizam feromônios semelhantes aos dos 

Caudata e os transmitem à corrente sanguínea das fêmeas durante o amplexo (WILLAERT et al., 

2013). Ao diferirem morfologica e histoquimicamente das demais glândulas cutâneas 

encontradas nos anfíbios, GCSDs podem ter como função o envio de sinais químicos 

importantes para a comunicação entre coespecíficos (BRIZZI et al., 2001). 

Nossas análises histoquímicas mostram que, no geral, as GMEs de tipo I e II produzem 

mucossubstâncias e mucoproteínas e que as GMEs de tipo III produzem apenas proteínas. 

Embora essas análises não nos permita delimitar os compostos exatos da secreção glandular e, 

por esse motivo, não possamos saber qual a função das GMEs de tipo I, II e III, a presença 

dessas substâncias somada ao fato dessas glândulas serem GCSDs nos permite associá-las à 

produção de feromônios e a um possível papel reprodutivo. A superfamília Dendrobatoidea é a 

única em que se observa o amplexo cefálico, caráter que surgiu independentemente em alguns 

gêneros do grupo (GRANT et al., 2006). Das espécies descritas com a presença do inchaço no 

dedo IV, não se conhece nenhuma que não faça o amplexo cefálico (GRANT et al., 2017). 

Imagens e descrições deste tipo de amplexo nos permite observar que a superfície dorsal da mão 

do macho fica em contato com as laterais da região do mento da fêmea durante todo o processo 

(GRANT et al., 2006; 2017; WELLS, 2007; MONTANARIN et al., 2011). GRANT et al. (2017) 

presumem que o amplexo cefálico possibilita a transferência dos feromônios produzidos nas 

glândulas que compõem o inchaço para a pele das fêmeas. Considerando o contato que ocorre 
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durante o amplexo, podemos assumir que os feromônios e outras substâncias produzidas pelas 

GMEs de tipos I, II e III são passados do macho para a fêmea, sendo um tipo de estímulo 

químico que ocorre durante a reprodução de indivíduos da superfamília.  

Comportamentos reprodutivos que envolvem a combinação de estímulos táteis e 

químicos são muito comuns nos Caudata (DUELLMAN & TRUEB, 1986; WELLS, 2007) e também 

conhecidos para alguns anuros (HADDAD & SAWAYA, 2000; BOURNE et al., 2001; HARTMANN et 

al., 2004). Tais estímulos são realizados por machos e fêmeas durante a corte e, no geral, têm o 

propósito de avaliar a condição reprodutiva do parceiro, estimular a ovulação da fêmea e/ou 

guiá-la até o sítio de oviposição (HADDAD & SAWAYA, 2000; HARTMANN et al., 2004). Estudos 

histológicos da pele do mento das fêmeas nos permitiria analisar se há algum tipo de alteração na 

região (e.g. aumento da vascularização, diminuição da espessura da epiderme) que poderia estar 

associada ao amplexo cefálico e ao seu contato com o dedo IV do macho. Tal estudo nos 

permitiria testar a hipótese de que a abrasão entre o inchaço e a região do mento facilita a entrega 

de feromônios do macho para a fêmea assim como ocorre nas glândulas do calo nupcial e nas 

glândulas hedônicas (WILLAERT et al., 2013). Além disso, estudos focados em decifrar os 

compostos produzidos na secreção de cada tipo glandular trariam um entendimento melhor da 

funcionalidade das GMEs aqui descritas assim como seu papel na reprodução dos 

dendrobatídeos. 

 

   4.6. Evolução de caracteres 

A hipótese filogenética mais recente de Dendrobatoidea (GRANT et al., 2017), suporta 

uma série complexa de ganhos, perdas e novos ganhos para o inchaço do dedo IV. GRANT et al. 

(2017) sugerem que duas possíveis explicações para tanta variação seriam o provável controle 

hormonal da expressão do caráter e a dificuldade apontada por diversos autores em codificá-lo. 

Os autores ainda afirmam que observações detalhadas da estrutura resultariam no refinamento da 

hipótese de homologia do inchaço. Nossos estudos da morfologia externa do inchaço e 

observações referentes à presença de inchaços mais fracos em espécies cuja descrição reporta a 

ausência do caráter nos mostra que sua codificação é realmente complexa, representando um 

verdadeiro obstáculo para as análises sistemáticas. A espécie An. tamacuarensis, por exemplo, é 

descrita com a ausência do inchaço, porém seus autores dizem que a base do dedo IV é 

levemente inchada (MYERS & DONNELLY, 1997; Tabela 1). Esta “base do dedo IV levemente 

inchada” é equivalente à nossa classificação da extensão do inchaço como metacarpal fraco, 

observada em espécies cuja descrição inicial indica a ausência do caráter. Uma vez que 

dividimos as informações sobre a morfologia do inchaço em três novos caracteres (expansão 
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lateral, extensão distal e variação da dilatação) e posicionamos as mãos de machos e fêmeas 

lado-a-lado durante a análise, obtivemos maior êxito na codificação do inchaço do dedo IV. 

Além disso, nossas informações histológicas mostraram que todas as espécies que apresentam 

esse tipo inchaço mais leve e difícil de ser codificado possuíam pelo menos um tipo de glândulas 

especializadas. Como descobrimos que a presença dessas glândulas está de fato relacionada com 

a presença do inchaço, é possível que a análise do inchaço seja mais criteriosa em relação à 

variação da sua dilatação. Dessa forma, a morfologia externa das mãos de todas as espécies já 

descritas de Dendrobatoidea deve ser revisada e nossa matriz de caracteres deve ser utilizada 

para que as informações taxonômicas sobre o inchaço sejam refinadas.  

Nossas análises histológicas nos ajudaram a compreender a morfologia interna do 

inchaço assim como GRANT et al. (2017) previram (e.g. glândulas especializadas estão presentes 

no inchaço independente do grau da sua dilatação). Além disso, pudemos examinar a distribuição 

do inchaço e das GMEs de tipos I, II e III na taxonomia do grupo. Por meio de uma análise mais 

criteriosa em relação à morfologia externa do inchaço, encontramos que o caráter em questão é 

uma sinapomorfia de Dendrobatoidea. Dentre as glândulas especializadas que descrevemos, 

observamos que GMEs de tipo I encontram-se presentes em todos os machos que possuem o 

inchaço, com exceção de C. pratti, um indicativo de que a presença deste tipo glandular está 

atrelada à presença do inchaço. Nossa otimização do caráter mostrou que a presença desse tipo 

glandular pode ser considerada uma sinapomorfia para a superfamília assim como a presença do 

inchaço. Embora sua presença também esteja atrelada à presença do inchaço, apenas alguns 

gêneros de dendrobatóideos possuem GMEs de tipo II. Nossa otimização para a presença desse 

segundo tipo glandular mostrou que sua presença pode ser considerada com uma sinapomorfia 

da família Dendrobatidae. Ainda assim, a hipótese filogenética para o estado ancestral se 

mostrou ambígua e não podemos afirmar nada sobre o caráter para a base de Dendrobatoidea. Já 

a presença das GMEs de tipo III é um caráter exclusivo de An. stepheni, sendo uma autapomorfia 

da espécie. Não encontramos nenhuma informação relevante para a hipótese da filogenia dos 

Dendrobatoidea em relação a esse tipo glandular uma vez que analisamos apenas uma espécie 

desse gênero. Estudos com outras espécies do mesmo gênero nos permitiria concluir se esse tipo 

glandular está presente nos demais Anomaloglossus ou não e nos daria informações taxonômicas 

relevantes. 

Embora as informações obtidas neste estudo sejam valiosas para a taxonomia dos 

Dendrobatoidea, nossas sinapomorfias deverão ser severamente testadas aumentando-se a 

amostragem taxonômica interna e externa. Conforme observamos, diversas espécies em que a 

presença do inchaço não foi reportada em descrições prévias possuem o caráter quando seu 
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exame é mais criterioso. Estudos aprofundados da morfologia externa e interna do inchaço do 

dedo IV nos demais dendrobatídeos são necessários para que se possa fazer uma análise 

taxonômica abrangente que contemple toda a superfamília. Além disso, embora não haja 

informações sobre a presença do inchaço do dedo IV fora de Dendrobatoidea e não tenhamos 

observado sua presença na morfologia externa de outras famílias, não podemos garantir que os 

tipos glandulares que descrevemos são exclusivos dos dendrobatídeos até que estudos 

histológicos sejam realizados. Assim, é necessário também realizar a análise histológica das 

mãos de grupos externos filogeneticamente mais próximos da superfamília (e.g. Hylodidae, 

Cycloramphidae e Bufonidae). 

 

4.7. Considerações finais 

Nossa descoberta dos diferentes tipos de GMEs presentes no inchaço do dedo IV dos 

dendrobatóideos, assim como nossos dados referentes à morfologia e à histologia delas, oferece 

um panorama inicial para a compreensão da função do inchaço e de sua relevância taxonômica. 

Embora informações sobre a bioquímica das secreções produzidas ainda sejam necessárias, é 

razoável pressupor que, devido à região em que as glândulas ocorrem e ao que conhecemos sobre 

a superfamília, as GCSDs que descrevemos estão diretamente relacionadas ao comportamento 

reprodutivo destes indivíduos. A ocorrência do contato físico entre o inchaço e a pele da fêmea é 

um indicativo de que há comunicação química entre machos e fêmeas durante a corte. Sabemos, 

portanto, que pelo menos duas modalidades diferentes de sinais são utilizadas durante o 

comportamento reprodutivo de Dendrobatoidea: acústicos e químicos. Informações detalhadas 

sobre a biologia reprodutiva de cada espécie que possui o inchaço nos permitiria investigar se 

existem outras modalidades de sinais envolvidas na corte além das que já conhecemos, como por 

exemplo o estímulo tátil. Seria possível ainda conduzir estudos sobre a interação desses sinais e 

suas consequências na escolha da fêmea e no sucesso reprodutivo dos machos. Além disso, 

informações taxonômicas sobre a morfologia do inchaço e a presença das GMEs de tipos I, II e 

III nas demais espécies serão essenciais para o estudo da filogenia dos Dendrobatoidea. 

Trazemos, portanto, descobertas que podem guiar futuras pesquisas no campo do comportamento 

reprodutivo, dos estudos químicos da secreção de glândulas especializadas, dos estudos 

histológicos de caracteres sexualmente dimórficos e da taxonomia dos dendrobatóideos. 
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FIGURAS 

 

Fig. 1. Hipótese filogenética dos principais grupos de Dendrobatoidea, proposta por GRANT et al. 

(2017: S59, fig.47). *, distribuição da presença do inchaço no dedo IV na filogenia. 

 

 

Fig. 2. Morfologias externas do inchaço do dedo IV propostas por GRANT et al., (2006: 68, 

caráter 21). A: Colostethus mertensi (♂), inchaço pré- e pós-axial. B: Allobates insperatus (♂), 

inchaço pré-axial fraco. C: Allobates trilineatus (♂), inchaço pré-axial forte. D: Anomaloglossus 
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stepheni (♂), inchaço se estendendo até o punho sendo principalmente pré-axial no dígito. 

Cabeça de seta, região do inchaço. 

 

 

Fig. 3. Morfologias externas do inchaço do dedo IV encontradas no presente estudo. A: 

Aromobates haydeeae (♂), inchaço falangeal distal ao tubérculo subarticular proximal. B: 

Holoxalus nexipus (♂), inchaço metacarpal proximal ao tubérculo subarticular proximal. C: 

Phyllobates vittatus (♂), inchaço ausente. f, falangeal; m, metacarpal. 

 

 

Fig. 4. Morfologia externa das mãos de espécimes de Allobates insperatus. A, B, C: ♀ adulta. D, 

E, F: ♂ adulto. G, H, I: ♂ adulto. Ambos os machos possuem um inchaço pré-axial fraco e 
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falangeal (cabeça de seta) que se estende dorsalmente ao dedo. Note a variação intraespecífica 

nos machos em relação à conspicuidade do inchaço (E - mais conspícuo; H - menos conspícuo). 

A, D, G, dorso. B, E, H, ventre. C, F, I, lateral. 

 

 

Fig. 5. Morfologia externa das mãos de espécimes de Allobates sp Caxiuanã. A, B, C: ♀ adulta. 

D, E, F: ♂ adulto. G, H, I: ♂ adulto. Ambos os machos possuem um inchaço pré- e pós-axial 

forte e falangeal (cabeça de seta) que se estende dorsalmente ao dedo. Note a variação 

intraespecífica nos machos em relação à conspicuidade do inchaço (D - mais conspícuo; G - 

menos conspícuo). Note também que o dedo III dos dois os machos é inchado. A, D, G, dorso. B, 

E, H, ventre. C, F, I, lateral. 
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Fig. 6. Morfologia externa das mãos de espécimes de Allobates trilineatus. A, B, C: ♀ adulta. D, 

E, F:, ♂ adulto. G, H, I: ♂ adulto. Ambos os machos possuem um inchaço pré-axial forte e 

falangeal (cabeça de seta) que se estende dorsalmente ao dedo. Note a variação intraespecífica 

nos machos em relação à conspicuidade do inchaço (D - mais conspícuo; G - menos conspícuo). 

A, D, G, dorso. B, E, H, ventre. C, F, I, lateral. 

 



57 

 

 

Fig. 7. Morfologia externa das mãos de espécimes de Colostethus fraterdanideli. A, B, C: ♀ 

adulta. D, E, F: ♀ adulta. G, H, I: ♂ adulto. J, K, L: ♂ adulto. M, N, O: ♂ adulto. Todos os 

machos possuem um inchaço pré-axial forte e falangeal (cabeça de seta) que se estende 
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dorsalmente ao dedo. Note a variação intraespecífica nos machos em relação à conspicuidade do 

inchaço (M - mais conspícuo; G e J - menos conspícuos). A, D, G, J, M, dorso. B, E, H, K, N, 

ventre. C, F, I, L, O, lateral. 

 

 

Fig. 8. Morfologia externa das mãos de espécimes de Colostethus panamansis.  A, B, C: ♀ 

adulta. D, E, F: ♂ adulto. G, H, I: ♂ adulto. J, K, L: ♂ juvenil. Ambos os machos possuem um 

inchaço pré- e pós-axial forte e falangeal (cabeça de seta) que se estende dorsalmente ao dedo. 

Note a variação intraespecífica nos machos em relação à conspicuidade do inchaço (G - mais 

conspícuo; D - menos conspícuo). Note também que o inchaço está ausente no juvenil. A, D, G, 

J, dorso. B, E, H, K, ventre. C, F, I, L, lateral. 
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Fig. 9. Morfologia externa das mãos de espécimes de Ameerega hahneli. A, B, C: ♀ adulta. D, E, 

F: ♂ adulto. G, H, I: ♀ adulta. J, K, L: ♂ adulto. Ambos os machos possuem um inchaço pré- 

axial fraco e falangeal (cabeça de seta) que se estende dorsalmente ao dedo. Note a variação 

intraespecífica nos machos em relação à conspicuidade do inchaço (J - mais conspícuo; D - 

menos conspícuo). Note também que é necessário colocar macho e fêmea lado a lado para 

identificar o inchaço. A, D, G, J, dorso. B, E, H, K, ventre. C, F, I, L, lateral. 
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Fig. 10. Morfologia externa das mãos de espécimes de Epipedobates tricolor. A, B, C: ♀ adulta. 

D, E, F: ♂ adulto. G, H, I: ♀ adulta. J, K, L: ♂ adulto. Ambos os machos possuem um inchaço 

pré- axial forte e falangeal (cabeça de seta) que se estende dorsalmente ao dedo. Note a variação 

intraespecífica nos machos em relação à conspicuidade do inchaço (D - mais conspícuo; J - 

menos conspícuo). A, D, G, J, dorso. B, E, H, K, ventre. C, F, I, L, lateral. 
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Fig. 11. Morfologia externa das mãos de espécimes de Anomaloglossus stepheni. A, B, C: ♀ 

adulta. D, E, F: ♂ adulto. G, H, I: ♂ juvenil. O macho adulto possui um inchaço pré- e pós-axial 

forte se estendendo dorsalmente ao dedo até o punho (cabeça de seta). Note que o inchaço é 

principalmente pré-axial e que está ausente no juvenil. A, D, G, dorso. B, E, H, ventre. C, F, I, 

lateral. 
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Fig. 12. Morfologia externa das mãos de espécimes de Colostethus brachistriatus. A, B, C: ♀ 

adulta. D, E, F: ♂ adulto. G, H, I: juvenil. O macho adulto possui um inchaço pré- e pós-axial 

forte e falangeal (cabeça de seta) que se estende dorsalmente ao dedo. Note que o inchaço está 

ausente no juvenil. A, D, G, dorso. B, E, H, ventre. C, F, I, lateral. 

 

 

Fig. 13. Morfologia externa das mãos de espécimes de Colostethus mertensi. A, B, C: ♀ adulta. 

D, E, F: ♂ adulto. O macho possui um inchaço pré- e pós-axial forte e falangeal (cabeça de seta) 
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que se estende dorsalmente ao dedo. Note que o dedo III parece possuir um inchaço semelhante 

ao do dedo IV. A, D, dorso. B, E, ventre. C, F, lateral. 

 

 

Fig. 14. Morfologia externa das mãos de espécimes de Colostethus pratti. A, B, C: ♀ adulta. D, 

E, F: ♂ adulto. O macho possui um inchaço pré-axial fraco e falangeal (cabeça de seta) que se 

estende dorsalmente ao dedo. A, D, dorso. B, E, ventre. C, F, lateral. 

 

 

Fig. 15. Morfologia externa das mãos de espécimes de Ameerega parvula. A, B, C: ♀ adulta. D, 

E, F: ♂ adulto. O macho possui um inchaço pré- e pós-axial forte e falangeal (cabeça de seta) 

que se estende dorsalmente ao dedo. A, D, dorso. B, E, ventre. C, F, lateral. 
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Fig. 16. Morfologia externa das mãos de espécimes de Ameerega petersi. A, B, C: ♀ adulta. D, 

E, F: ♂ adulto. O macho possui um inchaço pré-axial fraco e falangeal (cabeça de seta) que se 

estende dorsalmente ao dedo. A, D, dorso. B, E, ventre. C, F, lateral. 

 

 

Fig. 17. Morfologia externa das mãos de espécimes de Epipedobates boulengeri. A, B, C: ♀ 

adulta. D, E, F: ♂ adulto. O macho possui um inchaço pré-axial forte e falangeal (cabeça de seta) 

que se estende dorsalmente ao dedo. A, D, dorso. B, E, ventre. C, F, lateral. 
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Fig. 18. Morfologia externa das mãos de espécimes de Epipedobates machalilla. A, B, C: ♀ 

adulta. D, E, F: ♂ adulto. O macho possui um inchaço pré-axial forte e falangeal (cabeça de seta) 

que se estende dorsalmente ao dedo. A, D, dorso. B, E, ventre. C, F, lateral. 

 

 

Fig. 19. Morfologia externa das mãos de espécimes de Silverstoneia erasmios. A, B, C: ♀ adulta. 

D, E, F: ♂ adulto. G, H, I: ♀ juvenil. O macho possui um inchaço pré-axial forte e falangeal 
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(cabeça de seta) que se estende dorsalmente ao dedo. Note que o inchaço está ausente no juvenil. 

A, D, G, dorso. B, E, H, ventre. C, F, I, lateral. 

 

 

Fig. 20. Morfologia externa das mãos de espécimes de Silverstoneia flotator.  A, B, C: ♀ adulta. 

D, E, F: ♂ adulto. O macho possui um inchaço pré-axial forte e falangeal (cabeça de seta) que se 

estende dorsalmente ao dedo. A, D, dorso. B, E, ventre. C, F, lateral. 

 

 

Fig. 21. Morfologia externa da mão de um espécime de Mannophryne olmonae.  A, B, C: ♂ 

adulto. Note que não há presença do inchaço no dedo IV do macho. A, dorso. B, ventre. C, 

lateral. 
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Fig. 22. Morfologia externa das mãos de espécimes de Hyloxalus pulchellus.  A, B, C: ♀ adulta. 

D, E, F: ♂ adulto. Note que não há presença do inchaço no dedo IV do macho. A, D, dorso. B, E, 

ventre. C, F, lateral. 

 

 

Fig. 23. Morfologia externa das mãos de espécimes de Phyllobates vittatus.  A, B, C: ♀ adulta. 

D, E, F: ♂ adulto. Note que não há presença do inchaço no dedo IV do macho. A, D, dorso. B, E, 

ventre. C, F, lateral. 
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Fig. 24. Morfologia externa da mão de um espécime de Andinobates opisthomelas. A, B, C: ♂ 

adulto. Note que não há presença do inchaço no dedo IV do macho. A, dorso. B, ventre. C, 

lateral. 

 

 

Fig. 25. Morfologia externa das mãos de espécimes de Allobates talamancae. A, B, C: ♀ adulta. 

D, E, F: ♂ adulto. O macho possui um inchaço pré- e pós-axial forte e falangeal (cabeça de seta) 

que se estende dorsalmente ao dedo. A, D, dorso. B, E, ventre. C, F, lateral. 
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Fig. 26. Morfologia externa das mãos de espécimes de Hyloxalus jacobuspetersi. A, B, C: ♀ 

adulta. D, E, F: ♂ adulto. O macho possui um inchaço pré- e pós-axial forte e falangeal (cabeça 

de seta) que se estende dorsalmente ao dedo. Note que os demais dedos aparentam possuir o 

mesmo tipo de inchaço que o dedo IV. A, D, dorso. B, E, ventre. C, F, lateral. 

 

 

Fig. 27. Morfologia externa das mãos de espécimes de Aromobates haydeeae. A, B, C: ♀ adulta. 

D, E, F: ♂ adulto. O macho possui um inchaço pré- e pós-axial fraco e falangeal (cabeça de seta) 

que se estende dorsalmente ao dedo. A, D, dorso. B, E, ventre. C, F, lateral. 
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Fig. 28. Morfologia externa das mãos de espécimes de Aromobates mayorgai. A, B, C: ♀ adulta. 

D, E, F: ♂ adulto. O macho possui um inchaço pré- e pós-axial fraco e falangeal (cabeça de seta) 

que se estende dorsalmente ao dedo. A, D, dorso. B, E, ventre. C, F, lateral. 

 

 

Fig. 29. Morfologia externa das mãos de espécimes de Hyloxalus anthracinus. A, B, C: ♀ adulta. 

D, E, F: ♂ adulto. O macho possui um inchaço pré- e pós-axial fraco e metacarpal (cabeça de 
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seta) que se estende dorsalmente ao dedo. Note que é necessário colocar macho e fêmea lado a 

lado para identificar o inchaço. A, D, dorso. B, E, ventre. C, F, lateral. 

 

 

Fig. 30. Morfologia externa das mãos de espécimes de Hyloxalus nexipus. A, B, C: ♀ adulta. D, 

E, F: ♂ adulto. O macho possui um inchaço pré- e pós-axial fraco e metacarpal (cabeça de seta) 

que se estende dorsalmente ao dedo. Note que é necessário colocar macho e fêmea lado a lado 

para identificar o inchaço. A, D, dorso. B, E, ventre. C, F, lateral. 

 

 

Fig. 31. Cortes transversais em microscopia de luz mostrando a morfologia dos tipos glandulares 

comuns encontrados nos dedos dos Dendrobatoidea. A: glândula granulosa comum de Ameerega 

hahneli em lâmina corada com HE. B: glândula mucosa comum de Colostethus mertensi em 

lâmina corada com uma combinação de PAS, AN e hematoxilina. du, ducto intraepidérmico. ri, 

região intercalar. cme, camada mioepitelial. G, adenômero da GGC. MC, adenômero da GMC. 

II, GME de tipo II. 
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Fig. 32. Cortes transversais em microscopia de luz mostrando a morfologia dos tipos glandulares 

especializados encontrados nos dedos dos machos adultos dos Dendrobatoidea que possuem o 

inchaço. A: GME de tipo I de Colostethus panamansis em lâmina corada com TF. B: GME de 

tipo II de Colostethus mertensi em lâmina corada com TF. C: GME de tipo III de 

Anomaloglossus stepheni em lâmina corada com HE. du, ducto intraepidérmico. ri, região 

intercalar. cme, camada mioepitelial. G, GGC. I, adenômero da GME de tipo I. II, adenômero da 

GME de tipo II. III, adenômero da GME de tipo III. 

 

 

Fig. 33. Cortes transversais em microscopia de luz mostrando as células do epitélio secretor de 

uma mesma GME de tipo I coradas em intensidades diferentes. A: lâmina de Ameerega hahneli 

corada com uma combinação de PAS, AN e hematoxilina. B: lâmina de Ameerega petersi corada 

com TF. Cabeça de seta, células coradas mais fortemente. du, ducto intraepidérmico. ri, região 

intercalar. cme, camada mioepitelial. I, GME de tipo I. II, GME de tipo II. 
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Fig. 34. Cortes transversais em microscopia de luz mostrando a distribuição dos tipos 

glandulares especializados no inchaço. Note que as GMEs de tipo I estão virtualmente dispostas 

em uma camada mais próxima à epiderme enquanto as GMEs de tipos II e III ou estão 

intercalados com as de tipo I ao longo da mesma camada ou estão em uma segunda fileira de 

adenômeros em relação à epiderme. G, GGC. MC, GMC. I, GME de tipo I. II, GME de tipo II. 

III, GME de tipo III. Colorações: A, Preto Sudão B em Ameerega hahneli; B, combinação de 

PAS e hematoxilina em Colostethus brachistriatus; C, combinação de PAS, AN e hematoxilina 

em Anomaloglossus stepheni. 



74 

 

 

Fig. 35. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Allobates 

insperatus em lâminas coradas por TF. A, B: ♂ adulto com glândulas na região pré-axial do 

dedo. C: ♀ adulta em corte cuja única glândula visível é a granulosa na região pré-axial do dedo. 

Note que a epiderme se afila nas regiões em que há porções secretoras e ductos em ambos os 

sexos. e, epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz 

da derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME de tipo I. 
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Fig. 36. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Allobates sp. 

Caxiuanã em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares maiores nas regiões 

dorsal, pré- e pós-axial do dedo. B: ♂ adulto com tipos glandulares menores nas regiões dorsal, 

ventral pré- e pós-axial do dedo. C: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, pré- e 

pós-axial do dedo. Note que a epiderme se afila nas regiões em que há ductos e, algumas vezes, 

nas regiões em que há porções secretoras em ambos os sexos. e, epiderme. me, melanóforos na 

derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz da derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME 

de tipo I. 
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Fig. 37. Cortes transversais em microscopia de luz dos dedos II e III de machos adultos (A e B, 

C e D) de Allobates sp. Caxiuanã em lâminas coradas por TF. A, C: tipos glandulares 

distribuídos nas regiões dorsal, ventral pré- e pós-axial do dedo II. B, D: tipos glandulares 

distribuídos nas regiões dorsal, ventral pré- e pós-axial do dedo III. Note que o tamanho dos tipos 

glandulares presentes nesses dedos é semelhante ao dos tipos glandulares encontrados no dedo 

IV (Fig. 36). e, epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na 

matriz da derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME de tipo I. 

 

 

Fig. 38. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Allobates 

talamancae em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glândulares nas regiões dorsal, 
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pré- e pós-axial do dedo. B: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, ventral, pré- e 

pós-axial do dedo. Note que a epiderme se afila nas regiões em que há ductos e, algumas vezes, 

nas regiões em que há porções secretoras em ambos os sexos. e, epiderme. me, melanóforos na 

derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz da derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME 

de tipo I. 

 

 

Fig. 39. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Allobates 

trilineatus em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares maiores nas regiões 

dorsal, pós- e, principalmente, pré-axial do dedo. B: ♂ adulto com tipos glandulares menores nas 

regiões dorsal, ventral pós- e, principalmente, pré-axial do dedo. C: ♀ adulta com tipos 

glandulares nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do dedo. Note que a epiderme se afila nas regiões 

em que há porções secretoras e ductos em ambos os sexos. e, epiderme. me, melanóforos na 

derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz da derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME 

de tipo I. 
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Fig. 40. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Anomaloglossus 

stepheni em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares nas regiões dorsal, pós- 

e, principalmente, pré-axial do dedo. B: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, pré- e 

pós-axial do dedo. C: ♂ juvenil com tipos glandulares nas regiões dorsal,ventral, pré- e pós-axial 

do dedo. Note que a epiderme se afila nas regiões em que há porções secretoras e ductos em 

ambos os sexos. e, epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno 

na matriz da derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME de tipo I. III, GME de tipo III. 
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Fig. 41. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV do macho adulto de 

Anomaloglossus stepheni no eixo distal-proximal em lâminas coradas por TF mostrando o 

padrão de distribuição glandular. A: região próxima da falange distal com GMEs de tipos I e III. 

B: região entre as falanges intermediária e proximal com GMEs de tipos I e III em abundância. 

C: região entre as falanges intermediária o metacarpo com GMEs de tipos I e GGCs em 

abundância. D: região do metacarpo com GMEs de tipo I em quantidade ínfima e GGCs em 

abundância. e, epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na 

matriz da derme. G, GGC. I, GME de tipo I. III, GME de tipo III. 

 

 

Fig. 42. Corte transversal em microscopia de luz do dedo III do macho adulto de 

Anomaloglossus stepheni em lâmina corada por TF. Note que os tipos glandulares presentes 
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nesse dedo são os mesmos que observamos no dedo IV, apresentando tamanhos menores. e, 

epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz da 

derme. G, GGC. I, GME de tipo I. III, GME de tipo III. 

 

 

Fig. 43. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Aromobates 

haydeeae em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares nas regiões dorsal, 

ventral pré- e pós-axial do dedo. B: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, ventral, 

pré- e pós-axial do dedo. Note que a epiderme se afila nas regiões em que há ductos e, algumas 

vezes, nas regiões em que há porções secretoras em ambos os sexos. e, epiderme. me, 

melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz da derme. G, GGC. 

MC, GMC. I, GME de tipo I. 

 

 

Fig. 44. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Aromobates 

mayorgai em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares nas regiões dorsal, 

ventral pré- e pós-axial do dedo. B: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, pré- e 

pós-axial do dedo. Note que a epiderme se afila levemente nas regiões em que há ductos 
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glandulares em ambos os sexos. e, epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, 

fibras de colágeno na matriz da derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME de tipo I. 

 

 

Fig. 45. Corte transversal em microscopia de luz do dedo IV do macho adulto de Mannophryne 

olmonae em lâmina corada por TF. Note que a epiderme se afila levemente nas regiões em que 

há ductos glandulares e que não há tipos glandulares especializados, estando todos distribuídos 

nas regiões dorsal, ventral, pré- e pós-axial do dedo. e, epiderme. me, melanóforos na derme. v, 

vascularização. c, fibras de colágeno na matriz da derme. G, GGC. MC, GMC. 

 

 

Fig. 46. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Colostethus 

brachistriatus em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares distribuídos nas 
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regiões dorsal, pré- e pós-axial do dedo. B: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, 

pré- e pós-axial do dedo. C: juvenil com tipos glandulares nas regiões dorsal,ventral, pré- e pós-

axial do dedo. Note que a epiderme não se afila em nenhuma região em ambos os sexos. e, 

epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz da 

derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME de tipo I. II, GME de tipo II. 

 

 

Fig. 47. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Colostethus 

fraterdanieli em lâminas coradas por TF. A, B, C: ♂ adulto com tipos glandulares nas regiões 

dorsal, pós- e, principalmente, pré-axial do dedo. D, E: ♀ adulta com tipos glandulares nas 

regiões dorsal, pré- e pós-axial do dedo. Note que a epiderme não se afila em nenhuma região em 



83 

 

ambos os sexos. e, epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno 

na matriz da derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME de tipo I. II, GME de tipo II. 

 

 

Fig. 48. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Colostethus 

mertensi em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares nas regiões dorsal, 

ventral pré- e pós-axial do dedo. B: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, ventral 

pré- e pós-axial do dedo. Note que a epiderme não se afila em nenhuma região em ambos os 

sexos. e, epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz 

da derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME de tipo I. II, GME especializada de tipo II. 

 

 

Fig. 49. Cortes transversais em microscopia de luz dos dedos II, III e V do macho adulto de 

Colostethus mertensi em lâminas coradas por TF. A: tipos glandulares nas regiões dorsal, ventral 
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pré- e pós-axial do dedo II. B: tipos glandulares nas regiões dorsal, ventral pré- e pós-axial do 

dedo III. C: tipos glandulares nas regiões dorsal, ventral pré- e pós-axial do dedo V. Note que o 

tamanho dos tipos glandulares desses dedos é menor que o dos tipos glandulares encontrados no 

dedo IV (Fig. 48). e, epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de 

colágeno na matriz da derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME de tipo I. 

 

 

Fig. 50. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Colostethus 

panamansis em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares nas regiões dorsal, 

ventral pré- e pós-axial do dedo. B: ♂ adulto com tipos glandulares maiores nas regiões dorsal, 

ventral pré- e pós-axial do dedo. C: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, pré- e 

pós-axial do dedo. D: ♂ juvenil com tipos glandulares nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do 

dedo. Note que a epiderme não se afila em nenhuma região em ambos os sexos. e, epiderme. me, 

melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz da derme. G, GGC. 

MC, GMC. I, GME de tipo I. II, GME de tipo II. 
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Fig. 51. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Colostethus 

pratti em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares nas regiões dorsal, ventral 

pré- e pós-axial do dedo. B: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, ventral, pré- e 

pós-axial do dedo. Note que a epiderme se afila nas regiões em que há ductos glandulares em 

ambos os sexos. e, epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno 

na matriz da derme. G, GGC. MC, GMC. 

 

 

Fig. 52. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Ameerega 

hahneli em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares nas regiões dorsal, pré- e 
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pós-axial do dedo. B: ♂ adulto com tipos glandulares maiores e em maior quantidade nas regiões 

dorsal, ventral pré- e pós-axial do dedo. C: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, 

ventral pré- e pós-axial do dedo. D: ♀ adulta com tipos glandulares distribuídos nas regiões 

dorsal, pré- e pós-axial do dedo; GGCs não encontram-se visíveis neste corte. Note que a 

epiderme não se afila em nenhuma região em ambos os sexos. e, epiderme. me, melanóforos na 

derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz da derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME 

de tipo I. II, GME de tipo II. 

 

 

Fig. 53. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Ameerega 

parvula em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares nas regiões dorsal, pós- 

e, principalmente, pré-axial do dedo. B: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, pré- e 

pós-axial do dedo. Note que a epiderme se afila nas regiões em que há ductos e, algumas vezes, 

nas regiões em que há porções secretoras em ambos os sexos. e, epiderme. me, melanóforos na 

derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz da derme. G,GGC. MC, GMC. I, GME 

de tipo I. II, GME de tipo II. 

 

 

Fig. 54. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Ameerega 

petersi em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares nas regiões dorsal, 
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ventral, pré- e pós-axial do dedo. B: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, ventral, 

pré- e pós-axial do dedo. Note que a epiderme se afila nas regiões em que há ductos e, algumas 

vezes, nas regiões em que há porções secretoras em ambos os sexos. e, epiderme. me, 

melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz da derme. G, GGC. 

MC, GMC. I, GME de tipo I. II, GME de tipo II. 

 

 

Fig. 55. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Epipedobates 

boulengeri em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares nas regiões dorsal, 

pré- e pós-axial do dedo. B: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, ventral, pré- e 

pós-axial do dedo. Note que a epiderme é mais espessa na região ventral em ambos os sexos. e, 

epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz da 

derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME de tipo I. II, GME de tipo II. 

 

 

Fig. 56. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Epipedobates 

machalilla em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares nas regiões dorsal, 

ventral, pré- e pós-axial do dedo. B: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, pré- e 

pós-axial do dedo. Note que a epiderme não se afila em nenhuma região em ambos os sexos. e, 
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epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz da 

derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME de tipo I. II, GME de tipo II. 

 

 

Fig. 57. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Epipedobates 

tricolor em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares maiores e em maior 

quantidade nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do dedo. B: ♂ adulto com tipos glandulares nas 

regiões dorsal, ventral pré- e pós-axial do dedo.  C, D: ♀ adulta com tipos glandulares nas 

regiões dorsal, ventral, pré- e pós-axial do dedo. Note que a epiderme não se afila em nenhuma 

região em ambos os sexos. e, epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras 

de colágeno na matriz da derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME de tipo I. II, GME de tipo II. 
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Fig. 58. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Silverstoneia 

erasmios em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares nas regiões dorsal, 

ventral, pré- e pós-axial do dedo. B: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, ventral, 

pré- e pós-axial do dedo. C: ♀ juvenil com tipos glandulares nas regiões dorsal, ventral, pré- e 

pós-axial do dedo. Note que a epiderme não se afila em nenhuma região em ambos os sexos. e, 

epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz da 

derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME de tipo I. 

 

 

Fig. 59. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Silverstoneia 

flotator em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares nas regiões dorsal, 
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ventral, pré- e pós-axial do dedo. B: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, pré- e 

pós-axial do dedo. Note que a epiderme não se afila em nenhuma região em ambos os sexos. e, 

epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz da 

derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME de tipo I. II, GME de tipo II. 

 

 

Fig. 60. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Hyloxalus 

anthracinus em lâminas coradas por TF. A: região falangeal do ♂ adulto com tipos glandulares 

nas regiões dorsal, ventral, pré- e pós-axial do dedo. B: região metacarpal do ♂ adulto com tipos 

glandulares nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do dedo. C: ♀ adulta com tipos glandulares nas 

regiões dorsal, ventral, pré- e pós-axial do dedo. Note que a epiderme não se afila em nenhuma 

região em ambos os sexos. e, epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras 

de colágeno na matriz da derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME de tipo I. II, GME de tipo II. 
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Fig. 61. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Hyloxalus 

jacobuspetersi em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares nas regiões dorsal, 

ventral, pré- e pós-axial do dedo. B: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, ventral, 

pré- e pós-axial do dedo. Note que a epiderme não se afila em nenhuma região em ambos os 

sexos. e, epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz 

da derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME de tipo I. II, GME de tipo II. 

 

 

Fig. 62. Cortes transversais em microscopia de luz dos dedos II, III e V do macho adulto de 

Hyloxalus jacobuspetersi em lâminas coradas por TF. A: tipos glandulares nas regiões dorsal, 

pré- e pós-axial do dedo II. B: tipos glandulares nas regiões dorsal, ventral pré- e pós-axial do 
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dedo III. C: tipos glandulares nas regiões dorsal, ventral pré- e pós-axial do dedo V. Note que o 

tamanho dos tipos glandulares desses dedos é semelhante ao dos tipos glandulares encontrados 

no dedo IV (Fig. 48). e, epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de 

colágeno na matriz da derme. G, GGC. MC, GMC. I, GME de tipo I. 

 

 

Fig. 63. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Hyloxalus 

nexipus em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares nas regiões dorsal, pré- e 

pós-axial do dedo. B: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do 

dedo. Note que a epiderme não se afila em nenhuma região em ambos os sexos. e, epiderme. me, 

melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz da derme. G, GGC. 

MC, GMC. I, GME de tipo I. II, GME de tipo II. 

 

 

Fig. 64. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Hyloxalus 

pulchellus em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares nas regiões dorsal, 

ventral, pré- e pós-axial do dedo. B: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, pré- e 

pós-axial do dedo. Note que a epiderme não se afila em nenhuma região em ambos os sexos. e, 
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epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz da 

derme. G, GGC. MC, GMC. 

 

 

Fig. 65. Cortes transversais em microscopia de luz do dedo IV de espécimes de Phyllobates 

vittatus em lâminas coradas por TF. A: ♂ adulto com tipos glandulares nas regiões dorsal, pré- e 

pós-axial do dedo. B: ♀ adulta com tipos glandulares nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do 

dedo. Note que a epiderme se afila levemente nas regiões em que há ductos glandulares e que 

não há presença de glândulas especializadas. e, epiderme. me, melanóforos na derme. v, 

vascularização. c, fibras de colágeno na matriz da derme. G, GGC. MC, GMC. 

 

 

Fig. 66. Corte transversal em microscopia de luz do dedo IV do macho adulto de Andinobates 

opisthomelas em lâmina corada por TF. Note que a epiderme não se afila e que não há tipos 

glandulares especializados, estando todos distribuídos nas regiões dorsal, pré- e pós-axial do 

dedo. e, epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de colágeno na matriz 

da derme. G, GGC. MC, GMC. 



94 

 

 

Fig. 67. Cortes transversais em microscopia de luz da pele do dorso de espécimes de 

Anomaloglossus stepheni em lâminas coradas por TF. A, C: ♂ adulto. B, D: ♀ adulta. Note que 

não há a presença de glândulas especializadas e que o epitélio das GMCs pode ter células mais 

altas ou mais baixas. e, epiderme. me, melanóforos na derme. v, vascularização. c, fibras de 

colágeno na matriz da derme. ad, células adiposas. G, GGC. MC, GMC. 

 

 

Fig. 68. Variação interespecífica da dilatação do inchaço nos machos adultos. A: Ameerega 

hahneli, inchaço fraco. B: Colostethus fraterdanieli, inchaço forte. 
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Fig. 69. Árvores filogenéticas resultantes das análises da distribuição dos caracteres do inchaço. 

A: ocorrência do inchaço. A presença do inchaço (preto) é uma sinapomorfia de Dendrobatoidea, 

havendo perda nas espécies sem o inchaço (branco). B: expansão lateral nos machos. O inchaço 

pré- e pós-axial (preto) é uma sinapomorfia de Dendrobatoidea e que o inchaço pré-axial 

(branco) é uma sinapomorfia dos clados compostos por Allobates trilineatus e Al. insperatus, 

Epipedobates e Silverstoneia e Ameerega hahneli e Am. petersi e uma autapomorfia de C. pratti. 

C: extensão distal nos machos. O inchaço falangeal (verde) é uma sinapomorfia de 

Dendrobatoidea e que há ambiguidade em relação à ancestralidade do inchaço metacarpal 

(branco). O inchaço se estendendo do punho para todo o dedo (preto) é uma autapomorfia de 

Anomaloglossus stepheni. C: variação da dilatação nos machos. O inchaço forte (preto) é mais 
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uma sinapomorfia de Dendrobatoidea e que o inchaço fraco (branco) é uma sinapomorfia de 

Aromobates, surgiu independentemente em outras espécies e a determinação de sua 

ancestralidade nos Hyloxalus é ambígua. 

 

 

Fig. 70. Árvores filogenéticas resultantes das análises da distribuição dos caracteres relacionados 

à presença das glândulas mucosas especializadas de tipos I, II e III em cada espécie. A: presença 

da GME de tipo I. A presença dessa glândula (preto) é uma sinapomorfia de Dendrobatoidea. B: 

presença da GME de tipo II. A presença dessa glândula (preto) é uma sinapomorfia de 

Dendrobatidae, havendo reversão em duas espécies na família. C: presença da GME de tipo III. 

A ausência dessa glândula (branco) é mais uma sinapomorfia de Dendrobatoidea e que sua 

presença (preto) é uma autapomorfia de Anomaloglossus stepheni. 
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TABELAS 

Tabela 1. Relação das espécies dentro dos gêneros de Dendrobatoidea mostrando a presença ou a ausência do inchaço do dedo IV segundo a literatura˟ 

Espécie Inchaço˟ Fonte Observações Nº coleção§, sexoᵠ e mão† 

Rheobates     

   R. palmatus 0 Cochran & Goin, 1970; Grant et al., 

2006 

Informação não reportada nas 

primeiras descrições 

--- 

   R. pseudopalmatus 0 Rivero & Serna, 2000; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

descrição 

--- 

Anomaloglossus  

   An. apiau 1 Fouquet et al., 2015 --- --- 

   An. ayarzaguenai 0 La Marca, 1997 --- --- 

   An. baeobatrachus 1 Boistel & Massary, 1999; Kok et al., 

2006a 

Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   An. beebei 0 Noble, 1923; Grant et al., 2006 Descrição apenas da ♀  --- 

   An. blanci 0 Fouquet et al., 2018 --- --- 

   An. breweri 0 Barrio-Amorós, 2006 --- --- 

   An. degranvillei 0 Lescure, 1975; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   An. dewynteri 0 Fouquet et al., 2018 --- --- 

   An. guanayensis ? La Marca, 1997 Informação desconhecida --- 

   An. kaiei 1 Kok et al., 2006a; Grant et al., 2017 Kok et al. afirmam que o inchaço 

está ausente na espécie 

--- 

   An. leopardus ? Ouboter & Jairam, 2012 Informação não reportada --- 

   An. meansi 1 Kok et al., 2018 --- --- 

   An. megacephalus ? Kok et al., 2010 Apenas a ♀ é conhecida --- 

   An. moffetti ? Barrio-Amorós & Brewer-Carias, 2008 Informação não reportada --- 

   An. murisipanensis ? La Marca, 1997 Informação desconhecida --- 

   An. parimae 0 La Marca, 1997 --- --- 
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   An. parkerae 0 Meinhardt & Parmalee, 1996 --- --- 

   An. praderioi 1 La Marca, 1997; Grant et al., 2006 La Marca desceve o inchaço como 

ausente 

--- 

   An. roraima 1 La Marca, 1997; Grant et al., 2006; Kok 

et al., 2013a 

La Marca diz que a informação 

sobre o inchaço era desconhecida 

--- 

   An. rufulus 0 Barrio-Amorós & Santos, 2011 --- --- 

   An. shrevei 0 La Marca, 1997 --- --- 

   An. stepheni 1 Martins, 1989 --- A67833 ♂ juv (D); A67858 ♂ (D);  

A67873 ♀ (D) 

   An. surinamensis ? Ouboter & Jairam, 2012 Informação não reportada --- 

   An. tamacuarensis 1 Myers & Donnelly, 1997; Grant et al., 

2017  

Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   An. tepequem 0 Fouquet et al., 2015 --- --- 

   An. tepuyensis 0 La Marca, 1997; Grant et al., 2006 La Marca diz que a informação 

sobre o inchaço era desconhecida 

--- 

   An. triunfo 0 Barrio-Amorós et al., 2004 --- --- 

   An. verbeeksnyderorum 0 Barrio-Amorós et al., 2010a --- --- 

   An. wothuja 0 Barrio-Amorós et al., 2004 --- --- 

Aromobates     

   Ar. alboguttatus 0 La Marca, 1994a --- --- 

   Ar. cannatellai 0 Barrio-Amorós & Santos, 2012 --- --- 

   Ar. capurinensis 0 Grant et al., 2006 Sem informação da descrição --- 

   Ar. duranti 0 Péfaur, 1985 --- --- 

   Ar. ericksonae 0 Barrio-Amorós & Santos, 2012 --- --- 

   Ar. haydeeae 0 La Marca, 1994a --- KU 181033 ♀ (D); KU 181040 ♂ (D) 

   Ar. leopardalis 0 La Marca, 1994a --- --- 

   Ar. mayorgai 0 La Marca, 1994a; La Marca & Otero-

López, 2012 

--- KU 132936 ♂ (D); KU 133213 ♀ (D) 

   Ar. meridensis 1 La Marca, 1994a; La Marca & Otero- Descrita inicialmente sem o --- 
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López, 2012 inchaço 

   Ar. molinarii 0 La Marca, 1994a --- --- 

   Ar. nocturnus 0 Myers et al., 1991 --- --- 

   Ar. ornatissimus 1 Barrio-Amorós et al., 2011 Um indivíduo observado com o 

inchaço 

--- 

   Ar. orostoma 0 La Marca, 1994a -- --- 

   Ar. saltuensis 0 Barrio-Amorós & Santos, 2012 --- --- 

   Ar. serranus 0 Péfaur, 1985 --- --- 

   Ar. tokuko 0 Rojas-Runjaic et al., 2011 --- --- 

   Ar. walterarpi 0 La Marca & Otero-López, 2012 --- --- 

   Ar. zippeli 0 Barrio-Amorós & Santos, 2012 --- --- 

Mannophryne     

   M. caquetio 0 Mijares-Urrutia & Arends-R, 1999; 

Grant et al., 2017 

--- --- 

   M. collaris 0 La Marca, 1994b --- --- 

   M. cordilleriana 0 La Marca, 1994b --- --- 

   M. herminae 0 La Marca, 1994b --- --- 

   M. lamarcai 0 Mijares-Urrutia & Arends-R, 1999; 

Grant et al., 2017 

--- --- 

   M. larandina ? Yústiz, 1991 Informação não reportada --- 

   M. leonardoi 0 Manzanilla et al., 2007b; Grant et al., 

2017 

Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   M. neblina 0 Test, 1956; La Marca, 1994b Informação não reportada na 

primeira descrição 

--- 

   M. oblitterata 0 La Marca, 1994b --- --- 

   M. olmonae 0 La Marca, 1994b --- KU 154406 ♂ (E) 

   M. orellana 0 Barrio-Amorós et al., 2010b --- --- 

   M. riveroi 0 La Marca, 1994b --- --- 

   M. speeri ? La Marca, 2009 Sem acesso à descrição --- 
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   M. trinitatis 0 La Marca, 1994b --- --- 

   M. trujillensis 0 Vargas Galarce & La Marca, 2007 --- --- 

   M. urticans 0 Barrio-Amorós et al., 2010b --- --- 

   M. venezuelensis 0 Manzanilla et al., 2007a; Grant et al., 

2017 

Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   M. vulcano 0 Barrio-Amorós et al., 2010b --- --- 

   M. yustizi 0 La Marca, 1994b; Grant et al., 2017 Informação não reportada nas 

primeiras descrições 

--- 

Allobates     

   Al. alessandroi 1 Grant & Rodriguez, 2001 --- --- 

   Al. algorei 0 Barrio-Amorós & Santos, 2009 --- --- 

   Al. amissibilis 0 Kok et al., 2013b --- --- 

   Al. bacurau 1 Simões, 2016 Indica variação da conspicuidade 

do inchaço nos espécimes 

--- 

   Al. bromelicola 0 Test, 1956; Grant et al., 2017 Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   Al. brunneus 0 La Marca, 1997; Morales, 2002; Lima et 

al., 2009 

--- --- 

   Al. caeruleodactylus 0 Lima & Caldwell, 2001; Grant et al., 

2006 

--- --- 

   Al. caribe ? Barrio-Amorós et al., 2006 Apenas a ♀ é descrita --- 

   Al. cepedai 1 Morales, 2002 --- --- 

   Al. chalcopis 0 Kaiser et al., 1994 --- --- 

   Al. conspicuus 0 Morales, 2002 --- --- 

   Al. crombiei 0 Morales, 2002 --- --- 

   Al. femoralis 0 Silverstone, 1976; Grant et al., 2006 Informação não reportada nas 

primeiras descrições 

--- 

   Al. flaviventris 0 Melo-Sampaio et al., 2013 --- --- 

   Al. fratisenescus 0 Morales, 2002 --- --- 
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   Al. fuscellus 1 Morales, 2002 --- --- 

   Al. gasconi 1 Morales, 2002 --- --- 

   Al. goianus 0 Carvalho et al., 2016 --- --- 

   Al. granti 0 Kok et al., 2006b --- --- 

   Al. grillisimilis 0 Simões et al., 2013 --- --- 

   Al. hodli 0 Simões et al., 2010 --- --- 

   Al. humilis 0 La Marca et al., 2002 --- --- 

   Al. ignotus 1 Anganoy-Criollo, 2012 --- --- 

   Al. insperatus 1 Coloma 1995; Morales, 2002; Grant et 

al., 2006 

Primeiras descrições indicam o 

inchaço como ausente 

KU 109301 ♂ (D); KU 146211 ♂ (D); 

KU 158615 ♀ (D) 

   Al. juami 0 Simões et al., 2018 --- --- 

   Al. juanii 0 Morales, 1994 --- --- 

   Al. kingsburyi 0 Coloma, 1995 --- --- 

   Al. magnussoni 0 Lima et al., 2014 --- --- 

   Al. mandelorum ? Schmidt, 1932 Informação não reportada --- 

   Al. marchesianus 1 Coloma, 1995; Morales, 2002 Coloma o descreve como ausente --- 

   Al. masniger 0 Morales, 2002 --- --- 

   Al. mcdiarmidi 0 Reynolds & Foster, 1992 --- --- 

   Al. melanolaemus 1 Grant & Rodríguez, 2001 Inchaço fraco é reportado --- 

   Al. myersi ? Pyburn, 1981 Informação não reportada --- 

   Al. nidicola 0 Caldwell & Lima, 2003 --- --- 

   Al. niputidea 1 Grant et al., 2007 --- --- 

   Al. olfersioides 1 Verdade & Rodrigues, 2007 --- --- 

   Al. ornatus 1 Morales, 2002 --- --- 

   Al. paleovarzensis 1 Lima et al., 2010 --- --- 

   Al. pittieri 0 La marca et al., 2004 --- --- 

   Al. ranoides ? Boulenger, 1918; Silverstone, 1971 Informação não reportada --- 

   Al. sanmartini ? Rivero et al., 1986 Apenas a ♀ é descrita --- 

   Al. subfolionidificans 0 Lima et al., 2007 --- --- 
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   Al. sumtuosus 1 Morales, 2002 --- --- 

   Al. talamancae 0 Savage, 1968; Coloma, 1995 --- KU 94738 ♀ (D); KU 94740 ♂ (D) 

   Al. tapajos 0 Lima et al., 2015 --- --- 

   Al. trilineatus 1 Boulenger, 1884; Grant & Rodríguez, 

2001; Morales, 2002 

Informação desconhecida na 

primeira descrição; Grant & 

Rodríguez reportam a presença do 

inchaço também no dedo III 

KU 205271 ♂ (D); KU 205274 ♂ (E);  

KU 215173 ♀ (D) 

   Al. undulatus 1 Myers & Donnelly, 2001; Grant et al., 

2006 

--- --- 

   Al. vanzolinius 1 Morales, 2002 Descrito como um inchaço fraco --- 

   Al. wayuu 1 Acosta-Galvis et al., 1999 --- --- 

   Al. zaparo 0 Silverstone, 1976; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

descrição 

--- 

Colostethus     

   C. agilis 1 Lynch & Ruiz-Carranza, 1985 --- --- 

   C. alacris 1/0 Rivero & Granados-Díaz, 1990 Descrevem o inchaço como 

ausente mas especulam que está 

presente 

--- 

   C. brachistriatus ? Rivero & Serna, 1986 Apenas a ♀ é descrita WB3063 ♂ (D); WB3064 ♀ (D);  

WB3065 juv (D) 

   C. dysprosium 1 Rivero & Serna, 2000 --- --- 

   C. fraterdanieli 1 Grant & Castro-Herrera, 1998 --- KU 133256 ♂ (D); KU 133272 ♀ (D);  

KU 139543 ♂ (D); KU 139555 ♀ (D);  

KU 139556 ♂ (D) 

   C. furviventris 1 Rivero & Serna, 1991 --- --- 

   C. imbricolus 1 Silverstone, 1975b; Grant, 2006 Primeira descrição apenas da ♀  --- 

   C. inguinalis 1 Savage, 1968; Rivero & Serna, 2000; 

Grant, 2004 

--- --- 

   C. latinasus 1 Savage, 1968; Grant, 2004 --- --- 
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   C. lynchi ? Grant, 1998 Apenas a ♀ é descrita --- 

   C. mertensi 1 Cochran & Goin, 1964; Grant et al., 

2006 

Apenas a ♀ é descrita; inchaço 

reportado em trabalho posterior 

KU 139620 ♂ (E); KU 139621 ♀ (D) 

   C. panamansis 1 Grant, 2004 --- KU 76644 ♂ (E); KU 76652 ♀ (D);  

KU 80406 ♂ (D); KU 172603 ♂ juv 

(E) 

   C. pratti 1 Savage, 1968 --- KU 76781 ♂ (D); KU 76784 ♀ (D) 

   C. ruthveni 1 Kaplan, 1997 --- --- 

   C. thorntoni ? Cochran & Goin, 1970 Informação não reportada --- 

   C. ucumari 1 Grant, 2007 --- --- 

   C. yaguara ? Rivero & Serna, 1991 Informação não reportada --- 

Leucostethus     

   L. argyrogaster 0 Duellman, 2004 --- --- 

   L. fugax 1 Morales & Schulte, 1993; Grant et al., 

2017 

Sem acesso à descrição; inchaço 

reportado em trabalho posterior 

--- 

Ameerega     

   Am. altamazonica 0 Twomey & Brown, 2008 --- --- 

   Am. bassleri 1 Silverstone, 1976; Grant et al., 2006 Informação não reportada nas 

primeiras descrições 

--- 

   Am. berohoka 1 Vaz-Silva & Maciel, 2011; Grant et al., 

2017 

Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   Am. bilinguis 1 Jungfer, 1989; Grant et al., 2006 Sem acesso à descrição; inchaço 

reportado em trabalho posterior 

--- 

   Am. boehmei ? Lötters et al., 2009 Informação não reportada --- 

   Am. boliviana ? Silverstone, 1976 Informação não reportada --- 

   Am. braccata 1 Steindachner, 1864; Grant et al., 2017 Sem acesso à descrição; inchaço 

reportado em trabalho posterior 

--- 

   Am. cainarachi ? Schulte, 1989 Informação não reportada --- 

   Am. flavopicta 1 Lutz, 1925; Grant et al., 2006 Informação não reportada na --- 
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descrição 

   Am. hahneli 1 Boulenger, 1884; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

primeira descrição 

KU 149760 ♀ (E); KU 149766 ♂ (D);  

TG 3091 ♀ (D); TG 3092 ♂ (D) 

   Am. ignipedis ? Brown & Twomey, 2009 Informação não reportada --- 

   Am. ingeri ? Cochran & Goin, 1970; Silverstone, 

1976 

Informação não reportada --- 

   Am. labialis ? Cope, 1874 Informação não reportada --- 

   Am. macero 0 Rodríguez & Myers, 1993 --- --- 

   Am. munduruku ? Neves et al., 2017 Informação não reportada --- 

   Am. parvula 1 Silverstone, 1976; Grant et al., 2017 Informação não reportada na 

descrição 

KU 109261 ♀ (D); KU 109277 ♂ (E) 

   Am. pepperi ? Brown & Twomey, 2009 Informação não reportada --- 

   Am. peruviridis ? Bauer, 1986 Informação não reportada --- 

   Am. petersi 1 Silverstone, 1976; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

primeira descrição 

KU 172121 ♀ (E); KU 172127 ♂ (E) 

   Am. picta 1 Silverstone, 1976; Grant et al., 2006 Informação não reportada nas 

primeiras descrições 

--- 

   Am. planipaleae ? Morales & Velazco, 1998 Informação não reportada --- 

   Am. pongoensis ? Schulte, 1999 Sem acesso à descrição --- 

   Am. pulchripecta 0 Silverstone, 1976; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

primeira descrição 

--- 

   Am. rubriventris 1 Lötters et al., 1997; Grant et al., 2017 Sem acesso à descrição; inchaço 

reportado em trabalho posterior 

--- 

   Am. shihuemoy ? Serrano-Rojas et al., 2017 Informação não reportada --- 

   Am. silverstonei 0 Myers & Daly, 1979 --- --- 

   Am. simulans 1 Myers et al., 1998 --- --- 

   Am. smaragdina ? Silverstone, 1976 Informação não reportada --- 

   Am. trivittata 0 Silverstone, 1976; Grant et al., 2006 Informação não reportada nas 

primeiras descrições 

--- 
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   Am. yoshina ? Brown & Twomey, 2009 Informação não reportada --- 

   Am. yungicola 1 Lötters et al., 2005; Grant et al., 2017 Informação não reportada na 

descrição 

--- 

Epipedobates     

   E. anthonyi 1 Noble, 1921; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

primeira descrição 

--- 

   E. boulengeri 1 Silverstone, 1976 --- WB3030 ♂ (D); WB3039 ♀ (D) 

   E. darwinwallacei 1 Cisneros-Heredia & Yánez-Muñoz, 2011 --- --- 

   E. espinosai 1 Silverstone, 1976 --- --- 

   E. machalilla 1 Coloma, 1995 --- KU 132336 ♂ (D); KU 142485 ♀ (D) 

   E. maculatus ? Myers, 1982 Apenas a ♀ é descrita --- 

   E. narinensis 1 Mueses-Cisneros et al., 2008 --- --- 

   E. tricolor 1 Silverstone, 1976; Grant et al., 2006 Silverstone indica que há variação 

na conspicuidade do inchaço 

KU 152110 ♂ (E); KU 152111 ♀ (E);  

KU 152091 ♂ (E); KU 152119 ♀ (E) 

Silverstoneia     

   S. dalyi 1 Grant & Myers, 2013 --- --- 

   S. erasmios 1 Rivero & Serna, 2000; Grant et al., 2017 Informação não reportada na 

descrição 

MR 3152 ♀ juv (E); MR 3363 ♀ (E);  

MR 3511 ♂ (D) 

   S. flotator 1 Dunn, 1931; Grant et al., 2006 --- KU 76817 ♀ (E); KU 94657 ♂ (D) 

   S. gutturalis 1 Grant & Myers, 2013 --- --- 

   S. minima 0 Grant & Myers, 2013 --- --- 

   S. minutissima 0 Grant & Myers, 2013 --- --- 

   S. nubicola 1 Dunn, 1924; Savage, 1968 --- --- 

   S. punctiventris 1 Grant & Myers, 2013 --- --- 

Paruwrobates     

   P. andinus ? Myers & Burrowes, 1987 Informação não reportada --- 

   P. erythromos 0 Vigle & Miyata, 1980; Grant et al., 2017 --- --- 

   P. whymperi 0 Coloma, 1995 --- --- 

Ectopoglossus     
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   Ec. absconditus 0 Grant et al., 2017 --- --- 

   Ec. astralogaster ? Myers et al., 2012 Apenas a ♀ é descrita --- 

   Ec. atopoglossus 0 Grant et al., 1997 --- --- 

   Ec. confusus 0 Myers & Grant, 2009 --- --- 

   Ec. isthminus 0 Myers et al., 2012 --- --- 

   Ec. lacrimosus 0 Myers, 1991 --- --- 

   Ec. saxatilis 0 Grant et al., 2017 --- --- 

Hyloxalus     

   H. abditaurantius 0 Silverstone, 1975b --- --- 

   H. aeruginosus 0 Duellman, 2004 --- --- 

   H. anthracinus 0 Edwards, 1971 --- KU 202813 ♂ (D); KU 202827 ♀ (D) 

   H. awa 0 Coloma, 1995 --- --- 

   H. azureiventris 0 Grant et al., 2006 Sem acesso à descrição --- 

   H. betancuri ? Rivero & Serna, 1991 Informação não reportada --- 

   H. bocagei 0 Coloma, 1995 --- --- 

   H. borjai 0 Rivero & Serna, 2000; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   H. breviquartus ? Rivero & Serna, 1986 Apenas a ♀ é descrita --- 

   H. cepedai 1 Morales, 2002 --- --- 

   H. cevallosi 0 Coloma, 1995 --- --- 

   H. chlorocraspedus 0 Caldwell, 2005 --- --- 

   H. chocoensis 0 Myers, 1991 --- --- 

   H. craspedoceps 0 Duellman, 2004 --- --- 

   H. delatorreae 0 Coloma, 1995 --- --- 

   H. edwardsi 0 Lynch, 1982 --- --- 

   H. elachyhistus 0 Edwards, 1971 --- --- 

   H. eleutherodactylus 0 Duellman, 2004 --- --- 

   H. exasperatus 0 Duellman & Lynch, 1988 --- --- 

   H. excisus 0 Rivero & Serna, 2000 --- --- 
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   H. faciopunctulatus ? Rivero, 1991a Informação não reportada --- 

   H. fallax 0 Coloma, 1995 --- --- 

   H. fascianigrus 0 Grant & Castro-Herrera, 1998 --- --- 

   H. fuliginosus 0 Jiménez de la Espada, 1870; Grant et al., 

2006 

Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   H. idiomelus 0 Rivero, 1991a; Grant et al., 2006 Apenas a ♀ é descrita; ♂ analisado 

em trabalho posterior 

--- 

   H. infraguttatus 0 Coloma, 1995 --- --- 

   H. insulatus 0 Duellman, 2004 --- --- 

   H. italoi 0 Páez-Vacas et al., 2010 --- --- 

   H. jacobuspetersi 1 Rivero, 1991b; Coloma, 1995; Grant et 

al., 2017 

Descrito sem o inchaço; trabalhos 

recentes identificam sua presença 

KU 132307 ♀ (D); KU 132308 ♂ (D) 

   H. lehmanni 0 Myers & Daly, 1976b; Coloma, 1995 Informação não reportada na 

primeira descrição 

--- 

   H. leucophaeus 0 Duellman, 2004 --- --- 

   H. littoralis 0 Péfaur, 1984; Grant et al., 2006 --- --- 

   H. maculosus 0 Rivero, 1991a; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   H. maquipucuna 0 Coloma, 1995 --- --- 

   H. marmoreoventris 0 Coloma, 1995 --- --- 

   H. mittermeieri 0 Rivero, 1991a; Grant et al., 2006 Apenas a ♀ é descrita; ♂ analisado 

em trabalho posterior 

--- 

   H. mystax 0 Duellman & Simmons, 1988 --- --- 

   H. nexipus 0 Frost, 1986 --- KU 211827 ♂ (D); KU 211832 ♀ (D) 

   H. parcus 0 Rivero, 1991b; Grant et al., 2006 --- --- 

   H. patitae 0 Lötters et al., 2003 --- --- 

   H. peculiaris 0 Coloma, 1995; Grant et al., 2006 --- --- 

   H. peruvianus 0 Edwards, 1971; Grant et al., 2006 --- --- 

   H. picachos 1 Ardila-Robayo et al., 2000 --- --- 
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   H. pinguis 0 Rivero & Granados-Díaz, 1990; Grant et 

al., 2006 

--- --- 

   H. pulchellus 0 Coloma, 1995; Grant et al., 2006 --- KU 117968 ♀ (E); KU 117970 ♂ (E) 

   H. pulcherrimus 0 Duellman, 2004 --- --- 

   H. pumilus 0 Coloma, 1995; Grant et al., 2006 --- --- 

   H. ramosi 0 Silverstone, 1971 --- --- 

   H. ruizi 0 Lynch, 1982 --- --- 

   H. saltuarius 0 Grant & Ardila-Robayo, 2002 --- --- 

   H. sauli 0 Edwards, 1974 --- --- 

   H. shuar 0 Duellman & Simmons, 1988 --- --- 

   H. sordidatus 0 Duellman, 2004  --- 

   H. spilotogaster 0 Duellman, 2004; Grant et al., 2006 --- --- 

   H. subpunctatus 0 Cope, 1889; Grant et al., 2006 --- --- 

   H. sylvaticus 0 Barbour & Noble, 1920; Grant et al., 

2006 

--- --- 

   H. toachi 0 Coloma, 1995; Grant et al., 2006 --- --- 

   H. utcubambensis 0 Morales, 1994 --- --- 

   H. vergeli 0 Hellmich, 1940; Grant et al., 2006 Sem acesso à descrição; inchaço 

reportado em trabalho posterior 

--- 

   H. vertebralis 0 Boulenger, 1899b; Edwards, 1971 Informação não reportada na 

primeira descrição 

--- 

   H. yasuni 0 Páez-Vacas et al., 2010 --- --- 

Phyllobates     

   P. aurotaenia 0 Silverstone, 1976; Grant et al., 2006 Informação não reportada nas 

primeiras descrições 

--- 

   P. bicolor 0 Silverstone, 1976; Grant et al., 2006 Informação não reportada nas 

primeiras descrições 

--- 

   P. lugubris 0 Silverstone, 1976; Grant et al., 2006 Informação não reportada nas 

primeiras descrições 

--- 
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   P. terribilis 0 Myers et al., 1978; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

primeira descrição 

--- 

   P. vittatus 0 Silverstone, 1976; Grant et al., 2006 Informação não reportada nas 

primeiras descrições 

KU 93926 ♂ (E); KU 93929 ♀ (E) 

Grupo ruthveni     

   “Colostethus” ruthveni 1 Kaplan, 1997 --- --- 

Minyobates     

   Mi. steyermarki 0 Rivero, 1971; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

descrição 

--- 

Oophaga     

   O. arborea 0 Myers et al., 1984; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   O. granulifera 0 Taylor, 1958; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   O. histrionica 0 Funkhouser, 1956; Grant et al., 2006 Informação não reportada nas 

primeiras descrições 

--- 

   O. lehmanni 0 Myers & Daly, 1976b; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   O. occultator 0 Myers & Daly, 1976b; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   O. pumilio 0 Silverstone, 1975a; Grant et al., 2006 Informação não reportada nas 

primeiras descrições 

--- 

   O. speciosa 0 Silverstone, 1975a; Grant et al., 2006 Informação não reportada nas 

primeiras descrições 

--- 

   O. sylvatica 0 Funkhouser, 1956; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   O. vicentei 0 Jungfer  et al., 1996; Grant et al., 2006 Sem acesso à descrição; inchaço 

reportado em trabalho posterior 

--- 

Dendrobates     
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   D. auratus 0 Dunn, 1941; Grant et al., 2006 Informação não reportada nas 

primeiras descrições 

--- 

   D. leucomelas 0 Steindachner, 1864; Grant et al., 2006 Sem acesso à descrição; inchaço 

reportado em trabalho posterior 

--- 

   D. nubeculosus 0 Jungfer & Böhme, 2004; Grant et al., 

2006 

Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   D. tinctorius 0 Cochran & Goin, 1970; Grant et al., 

2006 

Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   D. truncatus 0 Silverstone, 1975a; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

descrição 

--- 

Adelphobates     

   Ad. castaneoticus 0 Caldwell & Myers, 1990; Grant et al., 

2017 

Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   Ad. galactonotus 0 Steindachner, 1864; Grant et al., 2017 Sem acesso à descrição; inchaço 

reportado em trabalho posterior 

--- 

   Ad. quinquevittatus 0 Steindachner, 1864; Grant et al., 2006 Sem acesso à descrição; inchaço 

reportado em trabalho posterior 

--- 

Excidobates     

   Ex. captivus 0 Myers, 1982; Grant et al., 2017  Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   Ex. condor 0 Alméndariz et al., 2012 “Machos sem excrecências 

nupciais” 

--- 

   Ex. mysteriosus 0 Myers, 1982; Grant et al., 2017  Informação não reportada na 

descrição 

--- 

Andinobates     

   A. abditus ? Myers & Daly, 1976a Informação não reportada --- 

   A. altobueyensis 0 Silverstone, 1975a; Grant et al., 2017  Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   A. bombetes 0 Myers & Daly, 1980; Grant et al., 2017 Informação não reportada na --- 
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descrição 

   A. cassidyhornae 0 Amézquita et al., 2013 --- --- 

   A. claudiae 0 Jungfer et al., 2000; Grant et al., 2006 Sem acesso à descrição --- 

   A. daleswansoni ? Rueda-Almonacid et al., 2006 Informação não reportada --- 

   A. dorisswansonae 0 Rueda-Almonacid et al., 2006; Grant et 

al., 2017 

Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   A. fulguritus 0 Silverstone, 1975a; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   A. geminisae 0 Batista et al., 2014; Grant et al., 2017 Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   A. minutus 0 Cochran & Goin, 1970; Grant et al., 

2006 

Informação não reportada nas 

primeiras descrições 

--- 

   A. opisthomelas 0 Cochran & Goin, 1970; Grant et al., 

2017  

Informação não reportada nas 

primeiras descrições 

TG 3068 ♂ (D) 

   A. tolimensis 0 Bernal-Bautista et al. 2007, Grant et al., 

2017  

Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   A. victimatus ? Márquez et al., 2017 Informação não reportada --- 

   A. viridis ? Myers & Daly, 1976b Informação não reportada --- 

   A. virolinensis 0 Ruiz-Carranza & Ramírez-Pinilla, 1992 --- --- 

Ranitomeya     

   R. amazonica 0 Schulte, 1999; Grant et al., 2017  Sem acesso à descrição; inchaço 

reportado em trabalho posterior 

--- 

   R. benedicta 0 Brown et al., 2008; Grant et al., 2017  Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   R. cyanovittata 0 Pérez-Peña et al., 2010; Grant et al., 

2017  

Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   R. defleri 0 Twomey & Brown, 2009; Grant et al., 

2017  

Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   R. fantastica 0 Boulenger, 1884; Grant et al., 2017  Informação não reportada na --- 
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primeira descrição 

   R. flavovittata 0 Schulte, 1999; Grant et al., 2017  Sem acesso à descrição; inchaço 

reportado em trabalho posterior 

--- 

   R. imitator 0 Schulte, 1986; Grant et al., 2006 Sem acesso à descrição; inchaço 

reportado em trabalho posterior 

--- 

   R. reticulata 0 Boulenger, 1884; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   R. sirensis 0 Aichinger, 1991; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   R. summersi 0 Brown et al., 2008; Grant et al., 2017  Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   R. toraro 0 Brown et al., 2011; Grant et al., 2017  Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   R. uakarii 0 Brown et al., 2006; Grant et al., 2017  Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   R. vanzolinii 0 Myers, 1982; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

descrição 

--- 

   R. variabilis 0 Zimmermann & Zimmermann, 1988; 

Grant et al., 2017  

Sem acesso à descrição; inchaço 

reportado em trabalho posterior 

--- 

   R. ventrimaculata 0 Shreve, 1935; Grant et al., 2006 Informação não reportada na 

descição 

--- 

   R. yavaricola 0 Pérez-Peña et al., 2010; Grant et al., 

2017  

Informação não reportada na 

descrição 

--- 

˟Resultados estão representados como: 0, glândula ausente; 1, glândula presente. ?, condição desconhecida. 

§Números das coleções ou de coleta dos espécimes: A, Museu de Zoologia da Universidade de São Paulo; KU, University of Kansas; WB, Wilmar 

Bolivar; MR, Marco Rada; TG, Taran Grant. 

ᵠSexo e idade do espécime: ♀, fêmea; ♂, macho; juv, juvenil. 

†Mão utilizada nos procedimentos histológicos: D, direita; E, esquerda. 
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Tabela 2. Relação dos tipos glandulares encontrados no dedo IV das diferentes espécies de 

Dendrobatoidea˟ 

Espécie Nº coleção§ Sexoᵠ 
Tipos glandularesᵞ 

GGC GMC GME I GME II GME III 

Allobates   

        Al. insperatus KU 109301 ♂ 1 1 1 0 0 

KU 146211 ♂ 1 1 1 0 0 

KU 158615 ♀ 1 1 0 0 0 

   Allobates sp. 

Caxiuanã 

TG 3668 ♀ 1 1 0 0 0 

TG 3678 ♂ 1 1 1 0 0 

TG 3722 ♂ 1 1 1 0 0 

   Al. talamancae KU 94738 ♀ 1 1 0 0 0 

KU 94740 ♂ 1 1 1 0 0 

   Al. trilineatus KU 205271 ♂ 1 1 1 0 0 

KU 205274 ♂ 1 1 1 0 0 

KU 215173 ♀ 1 1 0 0 0 

Anomaloglossus        

   An. stepheni A67833 ♂ juv 1 1 0 0 0 

A67858 ♂ 1 1 1 0 1 

A67873 ♀ 1 1 0 0 0 

Aromobates        

   Ar. haydeeae KU 181033 ♀ 1 1 0 0 0 

KU 181040 ♂ 1 1 1 0 0 

   Ar. mayorgai KU 132936 ♂ 1 1 1 0 0 

KU 133213 ♀ 1 1 0 0 0 

Mannophryne        

   M. olmonae KU 154406 ♂ 1 1 0 0 0 

Colostethus        

   C. brachistriatus WB3063 ♂ 1 1 1 1 0 

WB3064 ♀ 1 1 0 0 0 

WB3065 ? juv 1 1 0 0 0 

   C. fraterdanieli KU 133256 ♂ 1 1 1 1 0 

KU 133272 ♀ 1 1 0 0 0 

KU 139543 ♂ 1 1 1 1 0 

KU 139555 ♀ 1 1 0 0 0 

KU 139556 ♂ 1 1 1 1 0 

   C. mertensi KU 139620 ♂ 1 1 1 1 0 

KU 139621 ♀ 1 1 0 0 0 

   C. panamansis KU 76644 ♂ 1 1 1 1 0 

KU 76652 ♀ 1 1 0 0 0 

KU 80406 ♂ 1 1 1 1 0 

KU 172603 ♂ juv 1 1 0 0 0 

   C. pratti KU 76781 ♂ 1 1 0 0 0 

KU 76784 ♀ 1 1 0 0 0 

Ameerega        
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   Am. hahneli KU 149760 ♀ 1 1 0 0 0 

KU 149766 ♂ 1 1 1 1 0 

TG 3091 ♀ 1 1 0 0 0 

TG 3092 ♂ 1 1 1 1 0 

   Am. parvula KU 109261 ♀ 1 1 0 0 0 

KU 109277 ♂ 1 1 1 1 0 

   Am. petersi KU 172121 ♀ 1 1 0 0 0 

KU 172127 ♂ 1 1 1 1 0 

Epipedobates        

   E. boulengeri WB3030 ♂ 1 1 1 1 0 

WB3039 ♀ 1 1 0 0 0 

   E. machalila KU 132336 ♂ 1 1 1 1 0 

KU 142485 ♀ 1 1 0 0 0 

   E. tricolor KU 152091 ♂ 1 1 1 1 0 

KU 152110 ♂ 1 1 1 1 0 

KU 152111 ♀ 1 1 0 0 0 

KU 152119 ♀ 1 1 0 0 0 

Silverstoneia        

   S. erasmios MR 3152 ♀ juv 1 1 0 0 0 

MR 3363 ♀ 1 1 0 0 0 

MR 3511 ♂ 0 1 1 0 0 

   S. flotator KU 76817 ♀ 1 1 0 0 0 

KU 94657 ♂ 1 1 1 1 0 

Hyloxalus        

   H. anthracinus KU 202813 ♂ 1 1 1 1 0 

KU 202827 ♀ 1 1 0 0 0 

   H. jacobuspetersi KU 132307 ♀ 1 1 0 0 0 

KU 132308 ♂ 1 1 1 1 0 

   H. nexipus KU 211827 ♂ 1 1 1 1 0 

KU 211832 ♀ 1 1 0 0 0 

   H. pulchellus KU 117968 ♀ 1 1 0 0 0 

KU 117970 ♂ 1 1 0 0 0 

Phyllobates        

   P. vittatus KU 93926 ♂ 1 1 0 0 0 

KU 93929 ♀ 1 1 0 0 0 

Andinobates        

   A. opisthomelas WB 3068 ♂ 1 1 0 0 0 

˟Resultados estão representados como: 0, glândula ausente; 1, glândula presente. 

§Números das coleções ou de coleta dos espécimes: A, Museu de Zoologia da Universidade de 

São Paulo; KU, University of Kansas; WB, Wilmar Bolivar; MR, Marco Rada; TG, Taran Grant. 

ᵠSexo e idade do espécime: ♀, fêmea; ♂, macho; juv, juvenil. 

ᵞGGC, glândula granulosa comum; GMC, glândula mucosa comum; GME I, glândula mucosa 

especializada de tipo I; GME II, glândula mucosa especializada de tipo II; GME III, glândula 

mucosa especializada de tipo III. 
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Tabela 3. Comparação histoquímica dos cinco tipos glandulares nas diferentes espécies de Dendrobatoidea˟ 

Espécie 
Nº da 

coleção§ 
Sexoᵠ 

PAS AA AN/AB 

GGCᵞ GMCᵞ 
GME 

Iᵞ 

GME 

IIᵞ 

GME 

IIIᵞ 
GGC GMC 

GME 

I 

GME 

II 

GME 

III 
GGC GMC 

GME 

I 

GME 

II 

GME 

III 

Allobates   
               

   Al. insperatus KU 109301 ♂ - + + 0 0 - + - 0 0 + - - 0 0 

KU 146211 ♂ - + + 0 0 - + - 0 0 + - - 0 0 

KU 158615 ♀ - + 0 0 0 - - 0 0 0 - - 0 0 0 

   Al. sp. Caxiuanã TG 3668 ♀ + + 0 0 0 - ± 0 0 0 - - 0 0 0 

TG 3678 ♂ - + +++ 0 0 - + - 0 0 ++ - - 0 0 

TG 3722 ♂ + +/++ +++ 0 0 - + - 0 0 + - + 0 0 

   Al. talamancae KU 94738 ♀ - + 0 0 0 - + 0 0 0 - - 0 0 0 

KU 94740 ♂ +/- + + 0 0 - + - 0 0 - - - 0 0 

   Al. trilineatus KU 205271 ♂ - + ++ 0 0 - ± - 0 0 + - - 0 0 

KU 205274 ♂ - + ++ 0 0 - - - 0 0 ++ + / - - 0 0 

KU 215173 ♀ ± +/- 0 0 0 - ± 0 0 0 - - 0 0 0 

Anomaloglossus   
               

   An. stepheni A67833 ♂ juv - + 0 0 0 - - 0 0 0 - - 0 0 0 

A67858 ♂ + - +++ 0 - - - - 0 - ++ + - 0 +++ 

A67873 ♀ - + 0 0 0 - - 0 0 0 - - 0 0 0 

Aromobates   
               

   Ar. haydeeae KU 181033 ♀ ++ + 0 0 0 - - 0 0 0 + ± 0 0 0 

KU 181040 ♂ - + +++ 0 0 - - - 0 0 ++ + ++ 0 0 

   Ar. mayorgai KU 132936 ♂ + + ++ 0 0 - - - 0 0 ++ + + 0 0 

KU 133213 ♀ - + 0 0 0 - ++ 0 0 0 - ++ 0 0 0 

Mannophryne   
               

   M. olmonae KU 154406 ♂ - + 0 0 0 - - 0 0 0 ++ - 0 0 0 

Colostethus   
               

  C. brachistriatus WB3063 ♂ + + +++ ++ 0 - + + - 0 - + - - 0 
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WB3064 ♀ + + 0 0 0 - + 0 0 0 - - 0 0 0 

WB3065 ? juv ++ + 0 0 0 - - 0 0 0 - - 0 0 0 

   C. fraterdanieli KU 133256 ♂ - + ++ +++ 0 - - - - 0 - + ± - 0 

KU 133272 ♀ + + 0 0 0 - + 0 0 0 - - 0 0 0 

KU 139543 ♂ + + ++ +++ 0 - + - - 0 - ++ + - 0 

KU 139555 ♀ 
+ + 0 0 0 - - 0 0 0 + 

+ / 

++ 
0 0 0 

KU 139556 ♂ + + ++ +++ 0 - - - - 0 - ± - - 0 

   C. mertensi KU 139620 ♂ - + + ++ 0 - - - - 0 - - + ++ 0 

KU 139621 ♀ 
- + 0 0 0 - 

+ / 

+++ 
0 0 0 + + 0 0 0 

   C. panamansis KU 76644 ♂ ++ + ++ + 0 - ± - - 0 - + + ++ 0 

KU 76652 ♀ + + 0 0 0 - - 0 0 0 - + 0 0 0 

KU 80406 ♂ - + ++ - 0 - - - - 0 + + ++ +++ 0 

KU 172603 ♂ juv - + 0 0 0 - + 0 0 0 - + 0 0 0 

   C. pratti KU 76781 ♂ ± + 0 0 0 - - 0 0 0 - + 0 0 0 

KU 76784 ♀ 0 + 0 0 0 0 - 0 0 0 0 + 0 0 0 

Ameerega   
               

   Am. hahneli KU 149760 ♀ - + 0 0 0 - - 0 0 0 - + 0 0 0 

KU 149766 ♂ - + ++ + 0 - - - - 0 - + - + 0 

TG 3091 ♀ + + 0 0 0 - + 0 0 0 - - 0 0 0 

TG 3092 ♂ + + ++ + 0 - + - - 0 - - - + 0 

   Am. parvula KU 109261 ♀ ± + 0 0 0 - - 0 0 0 - - 0 0 0 

KU 109277 ♂ + + ++ + 0 - - - - 0 - - ± +++ 0 

   Am. petersi KU 172121 ♀ + + 0 0 0 - + 0 0 0 - - 0 0 0 

KU 172127 ♂ + + ++ ++ 0 - + - - 0 - - ± ++ 0 

Epipedobates   
               

   E. boulengeri WB3030 ♂ + + ++ +++ 0 - - - - 0 - + + + 0 

WB3039 ♀ ++ + 0 0 0 - - 0 0 0 - - 0 0 0 

   E. machalila KU 132336 ♂ - + ++ +++ 0 - - - - 0 - + ± - 0 
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KU 142485 ♀ ++ + 0 0 0 - + 0 0 0 - + 0 0 0 

   E. tricolor KU 152091 ♂ + + ++ +++ 0 - - + - 0 - + + - 0 

KU 152110 ♂ - + ++ +++ 0 - - - - 0 - - - - 0 

KU 152111 ♀ - + 0 0 0 - - 0 0 0 - + 0 0 0 

KU 152119 ♀ - + 0 0 0 - + 0 0 0 - + 0 0 0 

Silverstoneia   
               

    S. erasmios MR 3152 ♀ juv - + 0 0 0 - - 0 0 0 - - 0 0 0 

MR 3363 ♀ - + 0 0 0 - - 0 0 0 - - 0 0 0 

MR 3511 ♂ 0 + ++ 0 0 0 + + 0 0 0 + + 0 0 

    S. flotator KU 76817 ♀ - + 0 0 0 - - 0 0 0 - + 0 0 0 

KU 94657 ♂ - + ++ +++ 0 - - - - 0 - + - - 0 

Hyloxalus   
               

     H. anthracinus KU 202813 ♂ 
- + ++ +++ 0 - - - - 0 

+ / 

++ 
+ + +++ 0 

KU 202827 ♀ + + 0 0 0 - + 0 0 0 + - 0 0 0 

    H. jacobuspetersi KU 132307 ♀ - + 0 0 0 - +++ 0 0 0 - + 0 0 0 

KU 132308 ♂ + + + + 0 - + - ± 0 ++ + - + 0 

   H. nexipus KU 211827 ♂ + + ++ + 0 - - + - 0 - + + + 0 

KU 211832 ♀ + + 0 0 0 - + 0 0 0 - - 0 0 0 

  H. pulchellus KU 117968 ♀ - + 0 0 0 - - 0 0 0 - - 0 0 0 

KU 117970 ♂ - + / - 0 0 0 - - 0 0 0 - + 0 0 0 

Phyllobates   
               

   P. vittatus KU 93926 ♂ + + 0 0 0 - + 0 0 0 - + 0 0 0 

KU 93929 ♀ + + 0 0 0 - + 0 0 0 - + 0 0 0 

Andinobates   
               

   A. ophistomelas WB 3068 ♂ + + 0 0 0 - + 0 0 0 - - 0 0 0 

˟Resultados da histoquímica estão representados como: +++, fortemente positivo; ++, positivo; +, levemente positivo; -, negativo; ±, variável. 0, glândula ausente. 

Glândulas em que foram encontradas duas intensidades histoquímicas estão separadas por “/”. 
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§Números das coleções ou de coleta dos espécimes: A, Museu de Zoologia da Universidade de São Paulo; KU, University of Kansas; WB, Wilmar Bolivar; MR, 

Marco Rada; TG, Taran Grant. 

ᵠSexo e idade do espécime: ♀, fêmea; ♂, macho; juv, juvenil. 

ᵞGGC, glândula granulosa comum; GMC, glândula mucosa comum; GME I, glândula mucosa especializada de tipo I; GME II, glândula mucosa especializada de 

tipo II; GME III, glândula mucosa especializada de tipo III. 

↯PAS, Ácido Periódico em reativo Schiff; AA, Azul de Alcian pH 2,5; AN, Amarelo Naftol; AB, Azul de Bromofenol. 

 

 

Tabela 4. Histoquímica da pele do dorso de machos e fêmeas de Anomaloglossus stepheni˟ 

 

Tipos glandularesᵞ 
Testes histoquímicos↯ 

PAS AA AN/AB 

GGC + - - 

GMC ++ ± - 

GME I 0 0 0 

GME II 0 0 0 

GME III 0 0 0 

 

˟Resultados da histoquímica estão representados como: +++, fortemente positivo; ++, positivo; +, levemente positivo; -, negativo; ±, variável. 0, glândula ausente. 

ᵞGGC, glândula granulosa comum; GMC, glândula mucosa comum; GME I, glândula mucosa especializada de tipo I; GME II, glândula mucosa especializada de 

tipo II; GME III, glândula mucosa especializada de tipo III 

↯PAS, Ácido Periódico em reativo de Schiff; AA, Azul de Alcian pH 2,5; AN, Amarelo Naftol; AB, Azul de Bromofenol. 
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APÊNDICES 

Apêndice 1. Protocolo para descalcificação do material armazenado em etanol 70%. 

1. Lavar em etanol 70% e água destilada em solução de 1:1 (1 hora) 

2. Lavar em água destilada (1 hora) 

3. Descalcificar em EDTA (24 horas) 

4. Lavar em água destilada (1 hora) 

5. Lavar em etanol 70% e água destilada em solução de 1:1 (1 hora) 

6. Lavar três vezes em etanol 70% (1 hora x3) 

7. Armazenar em etanol 70% 

  

Apêndice 2. Protocolo para processamento e inclusão em historresina de material já 

descalcificado e armazenado em etanol 70%. 

1. Desidratar em série alcoólica: 

- Etanol 70% (45 min) 

- Etanol 70% (45 min) 

- Etanol 70% + etanol 95% em solução de 1:1 (45 min) 

- Etanol 70% + etanol 95% em solução de 1:2 (45 min) 

- Etanol 95% (45 min) 

- Etanol 95% (45 min) 

2. Infiltrar em historresina: 

- Etanol 95% + solução de resina em solução de 1:1 (2 horas) 

- Solução de resina pura (12 horas na câmara de vácuo) 

3. Inclusão em historresina 

- Solução de resina + endurecedor (medida para 10 moldes = 5ml de resina pura + 0,35ml 

de hardener) 

- Orientar material nos moldes e completar com historresina (deixar por pelo menos 48 

horas para endurecer) 

4. Montar em blocos de madeira utilizando cola epóxi 

5. Armazenar em sílica para remover umidade 

6. Seccionar em micrótimo 

 

Apêndice 3. Protocolos das histoquímicas selecionadas segundo a literatura com pequenas 

alterações. 

Azul de Toluidina - Fucsina básica (JUNQUEIRA, 1995) 
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1. Molhar as lâminas 

2. Submergir em Azul de Toluidina (20 

segundos) 

3. Lavar rapidamente em água destilada para 

remoção do excesso de corante 

4. Submergir rapidamente em Fucsina básica 

(1 dip – colocar e tirar) 

5. Lavar rapidamente em água destilada 

6. Secar as lâminas em chapa aquecedora 

7. Montar com lamínula e Entellan 

  

Hematoxilina - Eosina (BEHMER et al., 1976) 

1. Molhar as lâminas 

2. Submergir em Hematoxilina de Mayer a 

37°C (20 minutos) 

3. Lavar em água de torneira corrente (3 

minutos) 

4. Lavar rapidamente em água destilada 

5. Submergir em Eosina a 37ºC (5 minutos) 

6. Lavar três vezes em água destilada (2 

minutos x3) 

7. Diferenciar em etanol 70% para remover 

o excesso da Eosina (1 dip lento) 

8. Lavar rapidamente em água destilada 

9. Secar as lâminas em chapa aquecedora 

10. Montar com lamínula e Entellan 

  

Ácido Periódico e reativo de Schiff (BANCROFT & STEVENS, 1982) 

1. Molhar lâminas 

2. Submergir em Ácido Periódico (20 

minutos) 

3. Lavar três vezes em água destilada (2 

minutos x3) 

4. Submergir em reativo de Schiff em 

ambiente escuro (30 minutos) 

5. Lavar em água de torneira corrente (5 

minutos) 

6. Lavar rapidamente em água destilada 

7. Submergir em Hematoxilina de Mayer a 

37ºC (10 minutos) 

8. Lavar em água de torneira corrente (3 

minutos) 

9. Lavar rapidamente em água destilada 

10. Secar as lâminas em chapa aquecedora 

11. Montar com lamínula e Entellan 

  

Azul de Alcian em pH 2,5 (PEARSE, 1985) 

1. Molhar lâminas 

2. Submergir em Azul de Alcian a 1% em 

ácido acético a 3% (60 minutos ou mais) 

3. Lavar em água de torneira corrente (3 

minutos) 

4. Lavar rapidamente em água destilada 

5. Submergir em Hematoxilina de Mayer a 

37ºC (10 minutos) 

6. Lavar em água de torneira corrente (3 

minutos) 

7. Lavar rapidamente em água destilada 

8. Secar as lâminas em chapa aquecedora  
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9. Montar com lamínula e Entellan 

  

Azul de Bromofenol (PEARSE, 1985) 

1. Molhar as lâminas 

2. Submergir em Azul de Bromofenol (15 

minutos) 

3. Diferenciar em dois banhos de ácido 

acético 0,5% (5 minutos x2) 

4. Submergir em solução tampão de pH 7,2 

(5 dips lentos) 

5. Secar as lâminas em chapa aquecedora 

6. Montar com lamínula e Entellan 

  

Amarelo Naftol (HUMASON, 1962) 

1. Molhar as lâminas 

2. Submergir em Amarelo Naftol (5 

minutos) 

3. Lavar rapidamente em água destilada 

4. Submergir em Hematoxilina de Mayer a 

37ºC (10 minutos) 

5. Lavar em água de torneira corrente (3 

minutos) 

6. Lavar rapidamente em água destilada 

7. Secar as lâminas em chapa aquecedora 

8. Montar com lamínula e Entellan 

  

Amarelo Naftol combinado com Ácido Periódico e reativo de Schiff (BANCROFT & 

STEVENS, 1982; HUMASON, 1962) 

1. Molhar lâminas 

2. Submergir em Ácido Periódico (20 

minutos) 

3. Lavar três vezes em água destilada (2 

minutos x3) 

4. Submergir em reativo de Schiff em 

ambiente escuro (30 minutos) 

5. Lavar em água de torneira corrente (5 

minutos) 

6. Lavar rapidamente em água destilada 

7. Submergir em Amarelo Naftol (5 

minutos) 

8. Lavar rapidamente em água destilada 

9. Submergir em Hematoxilina de Mayer a 

37ºC (10 minutos) 

10. Lavar em água de torneira corrente (3 

minutos) 

11. Lavar rapidamente em água destilada 

12. Secar as lâminas em chapa aquecedora 

13. Montar com lamínula e Entellan 

 


