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I. INTRODUGAO

1) Breve histérico das propostas de filogenias no estudo da evolucdo e diversificacdo dos

lagartos neotropicais a partir da dados moleculares

Atualmente a utilizagdo de dados moleculares para reconstrug¢des filogenéticas
€ um procedimento rotineiro, sendo utilizado para delimitar espécies, auxiliar a
detectar e descrever a diversidade bioldgica e compreender os mecanismos geradores
desta diversidade (FOUQUET et al., 2012; AMARO et al. 2013). Na ultima década, um
grande numero de trabalhos, valendo-se de ferramentas moleculares, tem contribuido
para ajudar a compreender melhor a evolugéo, diversificagdo e biogeografia dos
lagartos neotropicais (e.g., GLOR et al., 2001; FROST et al.,, 2001a; FROST et al.,
2001b; PELLEGRINO et al., 2001; MAUSFELD et al., 2002; REEDER et al., 2002;
BENOZZATI & RODRIGUES, 2003; DOAN, 2003; SCHULTE Il et al., 2003; CASTOE
et al., 2004; POE, 2004; DOAN & CASTOE, 2005; PELLEGRINO et al., 2005;
RODRIGUES et al., 2005; CARRANZA & ARNOLD, 2006; KOHLSDORF & WAGNER,
2006; MIRALLES et al., 2006; SILVA, 2006; WHITING et al., 2006; BERGMANN &
RUSSEL, 2007; GIUGLIANO et al., 2007; RODRIGUES et al., 2007; TORRES-
CARVAJAL, 2007; GAMBLE et al., 2008a e 2008b; GEURGAS & RODRIGUES 2008;
PASSONI et al., 2008; MIRALLES et al., 2009; MOTT & VIEITES, 2009; RODRIGUES
et al, 2009; WERNECK et al., 2009; CAROLINO, 2010; CASSIMIRO, 2010;
GEURGAS & RODRIGUES 2010; MIRALLES & CARRANZA, 2010; SIEDCHLAG et
al., 2010; D'ANGIOLELLA et al., 2011; GAMBLE et al., 2011a, 2011b, 2012; LAGUNA,
2011; PELLEGRINO et al, 2011; SANTOS, 2011; TOWNSEND et al,
2011;GOICOECHEA et al., 2012; HEDGES & CONN, 2012; NICHOLSON et al., 2012;
NUNES et al., 2012; WERNECK et al., 2012; TEIXEIRA JR. et al., 2013a; DOMINGOS
et al., 2014; RECODER et al., 2014; PRATES et al. 2015; WERNECK et al., (in

press)).

Dentre os primeiros estudos a respeito da classificacdo e das relagdes
evolutivas dos grupos de lagartos, foi de enorme importancia o trabalho de Charles L.
Camp, publicado na década de 1920 e sendo portanto anterior ao estabelecimento do
paradigma cladista. Além de revisar todas as propostas de classificagao anteriores, e
baseando-se em dados morfologicos e de distribuicdo de espécies, CAMP (1923)
propds um arranjo classificatoério no qual reconheceu 21 familias. Estas foram divididas
em trés grandes grupos: Iguania, Autarchoglossa e Gekkota, sendo que Serpentes
apareceriam como uma sub-ordem dentro de Autarchoglossa (Figura 1). Desde o

trabalho de Camp, muitos trabalhos fizeram tentativas mais ou menos bem sucedidas
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de reconstruir a histéria evolutiva dos lagartos (ver revisdo em PREGILL & FROST,
1988). A primeira delas, baseada exclusivamente em caracteres morfolégicos e com
uma proposta filogenética, foi levada a cabo ja no final da década de 1980, no livro
editado por ESTES & PREGILL (1988).

e
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oo} — | SERPENTES

SAURIA

Figura 1: Filogenia e classificagao dos lagartos, segundo CAMP (1923).

Nesta obra com abordagem filogenética explicita, diversos autores propdem
hipéteses de relacionamento entre os principais grupos de Squamata. GAUTHIER et
al.(1988) confirmam a monofilia de Lepidosauria, e dentro deste, dos Squamata;
ESTES et al. (1988), estudaram as relagdes entre os Squamata, concluindo que os
“lagartos” nao formam um grupo monofilético, que dentro de Squamata havia uma
dicotomia entre os Iguania e os Scleroglossa, e que Serpentes, Amphisbaenia e
Dibamidae deveriam ser considerados incertae sedis; ETHERIDGE & DE QUEIROZ

(1988), propuseram uma filogenia para a familia Iguanidae, reconhecendo-a como um



14

metataxon e para a qual propuseram oito grupos supra-genéricos monofiléticos

(‘anoloides’, ‘basiliscineos’, ‘crotafitineos’, ‘esceloporineos’, ‘iguanineos’,

‘morunasauroides’, ‘oplurineos e ‘tropidurineos’) (Figura 2); GRISMER (1988) propés
uma filogenia e fez a revisdo taxondmica dos gecos eublefarideos, além de trabalhar
com biogeografia do grupo; PRESCH (1988), reconheceu a monofilia de

Scincomorpha, composta pelas familias Cordylidae, Gymnophthalmidae, Lacertidae,

Scincidae, Teiidae e Xantusidae.
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FIGURE 18, The New Tree, illustrating the relationships of igeanid lizard gemera based on the
present study,

Figura 2: Relagdes filogenéticas dos grupos de lagartos iguanideos, propostas por
ETHERIDGE & DE QUEIROZ (1988).

Estas propostas tiveram grande aceitagdo na literatura, sendo adotadas em
livros-texto de herpetologia (e.g., PIANKA & VITT, 2003; POUGH et al., 2004; VITT &

CALDWELL, 2009) e foi bastante explorada para explicar a evolugao da histéria de
vida dos Squamata (VITT & PIANKA, 2005). Extensos trabalhos recentes, utilizando
dados morfolégicos com espécies fosseis e atuais (CONRAD, 2008; GAUTHIER et al.,

2012) corroboram a hipétese de uma divisdo basal entre Iguania e os demais

linhagens de Squamata (Figura 3).
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Rhynchocephalia
Huehuecuetzpalli mixtecus+
Iguania
Polyglyphanodontia+
Gekkota

Scincomorpha

Anguidae

Xenosauridae

Varanoidea
Sineoamphisbaena hexatabularis+
Mosasauria+

Serpentes

Anniella pulchra

Acontias percivali

Feylinia polylepis
Amphisbaenia

Dibamidae

Figura 3: Filogenia de Squamata, obtida por dados morfolégicos (GAUTHIER et al.,
2012)

Desde as primeiras grandes filogenias de Squamata utilizando dados
moleculares até as mais recentes (e.g, HARRIS et al., 2001; TOWNSEND et al., 2004;
FRY et al., 2006; VIDAL & HEDGES, 2009; SITES et al., 2011; WIENS et al., 2012; ,
PYRON et al., 2013 ), todas as propostas tém sido unanimes em suportar a monofilia
do grupo, mas no tocante as relagbes internas , literalmente tém invertido a
interpretacdo dos dados morfolégicos. Estas filogenias apresentam algumas
diferengas entre si, mas todas colocam Iguania como um clado derivado dentro de
Squamata sendo que alguns autores (FRY et al., 2006; SITES et al., 2011, PYRON et
al., 2013, Figura 4) recuperam-no relacionado a Serpentes, em um clado chamado
Toxicofera . Outra modificagdo significativa das propostas moleculares em relagao as
filogenias de dados morfolégicos € o posicionamento de Amphisbaenia, que nas
hipéteses moleculares aparece como grupo irmao de Lacertidae e ambos relacionados

a Teiidae + Gymnophthalmidae.

A discrepancia entre interpretagdes morfolégicas vs. moleculares no tocante os
niveis hierarquicos superiores em Squamata ainda ndo tem perspectiva de solugao.
Conforme observam LOSOS et al. (2012), o problema pode ser posto desta maneira:
ou os dados moleculares implicam em uma espantosa homoplasia morfologica e

sugerem que o conhecimento das relagdes entre estruturas morfolégicas e habitos de
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vida sejam bastante limitados, ou entdo a morfologia implica um padrao de evolugéo
molecular que ainda precisa ser melhor explicado.

Squamata

A) Gekkota

B) Scincoidea
C) Episquamata
D) Lacertoidea
E) Toxicofera

F) Anguimorpha
G) lguania

H) Serpentes

02 nbat/sde

Figura 4: Filogenia de Squamata, obtida a partir de dados moleculares (PYRON et al.,
2013)

Nas relagdes entre os niveis taxondmicos inferiores, especialmente familia e
género, ha maior concordancia sobre os resultados das propostas filogenéticas
baseadas em caracteres moleculares. Na regido Neotropical, algumas familias e
varios géneros beneficiaram-se da enorme contribuicdo de dados moleculares que

auxiliaram o entendimento de suas relagdes evolutivas, padrées de diversificagao,
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deteccdo de espécies cripticas e biogeografia (e.g., GAMBLE et al., 2008a;
PELLEGRINO et al., 2011; GOICOECHEA et al, 2012; NUNES et al., 2012;
WERNECK et al., 2012).

2) O posicionamento do género Tropidurus dentro dos Iguania

ETHERIDGE & DE QUEIROZ (1988) foram os primeiros a reanalisar as
relagdes filogenéticas de subgrupos de Iguanidae, reconhecendo oito linhagens
principais. Baseados em analises filogenéticas de caracteres morfoldégicos, FROST &
ETHERIDGE (1989) n&o encontraram suporte para a monofilia da familia (sensu /ato)
nem conseguiram resolver as relagdes internas do grupo. Estes autores, entretanto
reconheceram a monofilia dos oito grupos supra-genéricos reconhecidos por
ETHERIDGE & DE QUEIROZ (1988). Segundo FROST & ETHERIDGE (1989), esses
grupos eram consistentes com sua arvore de consenso estrito sendo assim atribuidos
as familias Polychridae, Corytophanidae, Crotaphytidae, Iguanidae, Hoplocercidae,
Opluridae, Phrynosomatidae e Tropiduridae, esta ultima com trés subfamilias:

Leiocephalinae, Liolaeminae e Tropidurinae (Figura 5).

Chamaeleonidae Chamaeleoninae
Leiolepidinae
Agaminae
| Corytophanidae
| Crotaphytidae
| Hoplocercidae
lguania

-é—__ lguanidae
| Opluridae
Phrynosomatidae

| Polychridae

Liolaeminae

Leiocephalinae

Tropiduridae Tropidurinae

Figura 5: Hipotese filogenética, baseada em dados morfoldgicos, das relagdes entre as
linhagens de Iguania (FROST & ETHERIDGE, 1989).
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Desde esta proposta, a literatura tem apresentado divergéncias quanto ao
reconhecimento destes grupos como familias ou sub-familias; ver MACEY et al.,
(1997) e SCHULTE 1l et al., (1998) para pesadas criticas e rejeicao da proposta de
classificagdo de FROST & ETHERIDGEI (1989). KNAPP & GOMEZ-ZLATAR (2006)
fizeram um histérico da discussao e apontam para uma tendéncia a aceitacdo desta
proposta. Posteriormente, FROST et al. (2001a) demostraram que a familia
Polychridae (FROST & ETHERIDGE, 1989), apropriadamente renomeada como
Polychrotidae (ver KNAPP & GOMEZ-ZLATAR, 2006), mostrou-se parafilética e seus
géneros divididos em duas familias: Polychrotidae e Leiosauridae. A familia
Tropiduridae (sensu FROST & ETHERIDGE, 1989) também foi considerada nao-
monofilética e as trés subfamilias foram elevadas a familias: Leiocephalidae,

Liolaemidae e Tropiduridae (Figura 6).

Iguania Cope, 1864
Acrodonta Cope, 1864 (= Chamaeleoni-
dae of Frost and Etheridge, 1989).

Chamaeleonidae Rafinesque, 1815 (=
Chamaeleoninae of Frost and Ether-
idge, 1989)

“Agamidae” (see note at end of list)
Spix, 1825 (= Leiolepidinae plus
Agaminae of Frost and Etheridge,
1989:; diagnostically equivalent to
the Acrodonta as well as the Cha-
maeleonidae sensu Frost and Ether-
idge, 1989)

Pleurodonta Cope, 1864 (= Iguanidae
sensu Boulenger, 1885)

Corytophanidae Fitzinger, 1843

Crotaphytidae Smith and Brodie, 1982

Hoplocercidae Frost and Etheridge,
1989

Iguanidae Oppel, 1811

Leiocephalidae Frost and Etheridge,
1989 (= Leiocephalinae of the Tro-
piduridae of Frost and Etheridge,
1989)

Leiosauridae New
Leiosaurinae New
Enyaliinae New

Liolaemidae Frost and Etheridge, 1989
(= Liolaeminae of the Tropiduridae
of Frost and Etheridge, 1989).

Opluridae Moody, 1983

Phrynosomatidae Fitzinger, 1843

Polychrotidae Fitzinger, 1843 (as de-
fined above)

Tropiduridae Bell, 1843 (= Tropiduri-
nae of the Tropiduridae of Frost and
Etheridge, 1989)

Figura 6: Sumario da proposta de classificagao elaborada por FROST et al. (2001a).
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TOWNSEND et al. (2011) publicaram abrangente filogenia dos Iguania,
confirmando a monofilia de Pleurodonta e indicando 12 grandes clados, reconhecidos
na categoria de familias. O acréscimo, em relagédo ao trabalho prévio de FROST et al.
(2001a) é que, reconhecida a parafilia de Polychrotidae, alocam o género Anolis
(sensu lato) em uma nova familia, Dactyloidae. Nesse trabalho, Tropiduridae aparece

como grupo-irméao do clado Dactyloidae/Corytophanidae (Figura 7).

— Brookesia brygooi
Y—— Chamaeleo calyptratus I Ch
Uromastyx 11U
/ i/eiglepis belliana | Lp
lydrosaurussp | H
98 Draco blanfordii ¥
Acanthosaura lepidogaster | D
Calotes emma
Phrynocephalus
Agama agama Ag
Trapelus agilis
Physignathus cocincinus
Chelosania brunnea
Moloch horridus
Hypsilurus boydii
Istiurus lesueurii Am
Chlamydosaurus kingii
Pogona vitticeps
Ctenophorus isolepis
Ctenophorus adelaidensis
Phrynosoma platyrhinos
Uma scoparia
Uta stansburiana Ph
Petrosaurus mearnsi
Sceloporus variabilis
Crotaphytus collaris I C
Gambelia wislizenii 4
Brachylophus fasciatus I

Acrodonta 41

Agamidae

Pleurodonta

N

Dipsosaurus dorsalis

Sauromalus obesus

Polychrus marmoratus 1 Po
Leiocephalus barahonensis 1 Lc¢
Anolis carolinensis 1 Po (Da)
Basiliscus basiliscus I C
Corytophanes cristatus 0
Stenocercus guentheri
Tropidurus plica
Uranoscodon superciliosus
Enyalioides laticeps I H
Morunasaurus annularis e
Liolaemus belli I <
Phymaturus palluma | U
Chalarodon madagascariensis I o
Oplurus cyclurus

Urostrophus vautieri

Leiosaurus catamarcensis | Ls
Pristidactylus torquatus

Figura 7: Filogenia de lguania, mostrando as relag¢des filogenéticas entre as familias
do grupo. As iniciais correspondem a: Ch: Chamaleonidae; U: Uromastycinae; Lp:
Leiolepidinae; Hy; Hydrosaurinae;D: Draconinae; Ag: Agaminae; Am: Amphibolurinae;
Ph: Phrynosomatidae; Cr: Crotaphytidae; |. Iguanidae; Po: Polychrotidae; Lc:
Leiocephalidae; Po(Da): Dactyloidae ; Co: Corytophanidae; T: Tropiduridae; Ho:
Hoplocercidae; Li: Liolaemidae; O: Opluridae; Ls: Leiosauridae (TOWNSEND et al.,
2011)
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A ultima proposta filogenética, que sugere hipoteses de relacionamento de
Tropiduridae com os demais Pleurodonta, é a de PYRON et al. (2013) (Figuras 4 e 8).
Nela, também sado recuperados dentro de Pleurodonta 12 grandes clados
reconhecidos na categoria de familia e Tropiduridae é recuperada como a grupo-irmao

dos demais Pleurodonta.

Tropiduridae
Iguanidae
Leiocephalidae
72\| 155 Crotaphytidae

54 Phrynosomatidae

55 Polychrotidae

81 Hoplocercidae
Opluridae
s3] 122 r Enyaliinae Lei id
95 100%“——— Leiosaurinae il b
Liolaemidae
Corytophanidae
99 Dactyloidae

100

Figura 8: Detalhe da filogenia apresentada por PYRON et al. (2013) mostrando sua

hipétese de relacionamento de Tropiduridae e os demais Pleurodonta.

3) As hipdétese de relacionamento do género Tropidurus dentro de Tropiduridae

FROST (1992) realizou a primeira revisao sistematica da familia Tropiduridae e
apresentou uma hipétese filogenética, baseada em caracteres morfologicos. Nesta
proposta, as espécies Trans-Andinas do género Tropidurus foram colocadas em
géneros a parte (Microlophus e Plesiomicrolophus) e as todas as espécies cisandinas,
incluindo as dos géneros Plica, Strobilurus, Tapinurus e Uracentron, foram transferidas

para o género Tropidurus (Figura 9).
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Figura 9: Hipotese de relacionamente dentro de Tropiduridae, obtida a partir de

caracteres morfolégicos (FROST, 1992).

Em trabalho posterior, HARVEY & GUTBERLET JR (2000) propéem uma nova

filogenia para o género, também baseada em caracteres morfolégicos mas utilizando

novos caracteres de micro-estrutura das escamas. Neste estudo, os autores

sinonimizam Plesiomicrolophus com Microlophus e Uranoscodon com Tropidurus

(Figura 10).

Ancestor
— Plesiomicrolophus
1 Microlophus occipitalis
23 Microlophus stolzmanni
Microlophus bivittatus
Microlophus theresiae
1 18 — Microlophus peruvianus
Tropidurus nanuzae
Tropidurus hygomi
Tropidurus oreadicus
3 Tropidurus hispidus

4 Tropidurus insulans

Tropidurus erythrocephalus

19 Tropidurus itambere
Tropidurus montanus
Tropidurus mucujensis
Tropidurus torquatus
Tropidurus bogerti
Tropidurus semitaeniatus
Tropidurus melanopleurus
Tropidurus callathelys
Tropidurus spinulosus
Tropidurus xanthochilus
Tropidurus strobilurus
Tropidurus plica
Uranoscodon
Tropidurus umbra
Tropidurus azureus
Tropidurus flaviceps

Figura 10: Hipotese filogenética para os Tropiduridae, segundo
GUTBERLET JR (2000).

HARVEY &
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FROST et al. (2001b) apresentaram uma nova proposta, utilizando pela
primeira vez conjuntamente dados morfolégicos e moleculares. Foi feita a partir de
uma matriz com dados morfolégicos de 93 caracteres e como dados moleculares,
sequéncias correspondentes aos seguintes genes: 12S rDNA, valina tDNA e 16S
rDNA. Como resultado, os autores redefiniram novamente o género, revalidando
Uranoscodon, Plica, Strobilurus e Uracentron, criando um género novo para 0s
Tropidurus do grupo nanuzae (Eurolophosaurus) e restringiram o género Tropidurus as

formas Cis-Andinas de formagdes abertas (Figura 11).

Leiocephalus

Stenocercus

0 Uranoscodon

Microlophus occipitalis

M. stolzmanni

Tropidurus divaricatus
amathites

41
30

nanuzae
strobilurus

15

T.

T:

T

T. azureus

T. flaviceps

T. umbra

T. plica

T. lumaria

T. bogerti

T. melanopleurus
T. caliathelys
T. guarani

T. xanthochilus
T. spinulosus
T. semitaeniatus
T.

T.

T.

T.

8

T.

F

T.

T

I

T.

T.

T

[
~

+

n
-

chromatops
hygomi
itambere
psammonastes

cocorobensis
etheridgei
montanus
erythrocephalus
mucujensis

. insulanus
oreadicus
hispidus
torquatus

Figura 11: Filogenia do género Tropidurus, baseada em caracteres morfolégicos e
moleculares (FROST et al. 2001b)



23

Este trabalho definiu e dividiu o género Tropidurus em quatro grupos: 1) grupo
T. bogerti [T. bogerti saiu do grupo torquatus e foi posto em um grupo a parte]; 2)
grupo T. spinulosus [T. callathelys, T. guarani, T. melanopleurus, T. spinulosus e T.
xanthochilus]; 3) grupo T. semitaeniatus [T. helenae, T. pinima e T. semitaeniatus] e
4) grupo T. torquatus [T. chromatops, T. cocorobensis, T. erythrocephalus, T.
etheridgei, T. hispidus, T. hygomi, T. insulanus, T. itambere, T. montanus, T.

mucujensis, T. oreadicus, T. psammonastes e T. torquatus].

A arvore apresentada nesse trabalho mostrou que o grupo forquatus é
monofilético. Entretanto, o suporte de Bremer é fraco nos ramos 20 (todo o grupo
torquatus), 11 (grupo torquatus, exceto T. chromatops) e 10 (T. itambere + T.
psammonastes); moderado nos ramos 9 ((T. hygomi + (T. itambere + T.
psammonastes)), 19 (T. cocorobensis + T. etheridgei), 15 (((T. montanus + (T.
erythrocephalus + T. mucujensis) ) + ((T. insulanus + T. oreadicus) + (T. hispidus + T.
torquatus))), 16 ((T. montanus + (T. erythrocephalus + T. mucujensis) ), 14 (T.
insulanus + T. oreadicus) e forte nos ramos 13 ((T. insulanus + T. oreadicus) + (T.
hispidus + T. torquatus)), 12 (T. hispidus + T. torquatus) e 17 (T. erythrocephalus + T.

mucujensis).

Por outro lado, na analise de PYRON et al., (2013), Tropidurus é recuperado
como parafilético em relagdo a Eurolophosaurus, Strobilurus, Uracentron e Plica e as
relagdes entre as espécies do grupo torquatus apresentam diferengas significativas
(Figura 12). Resumindo as alteragdes propostas neste trabalho em relagédo ao de
FROST et al. (2001b), tem-se:

1) T. bogerti foi recuperado como grupo-irmao de Uracentron, e estes com

outros géneros de tropidurideos de habitat florestal, como Plica e Strobilurus;

2) os Tropidurus do grupo spinulosus aparecem como basal agrupo-irméao de

um clado formado por os Eurolophosaurus e pelos Tropidurus do grupo torquatus;

3) dentro do grupo torquatus, T. hygomi aparece como grupo-irmao dos demais
representantes do grupo forquatus (T. chromatops néo incluido nesta filogenia), mas
nao relacionado com T. psammonastes+T. itambere; T. montanus é recuperado como
basal ao grupo (exceto T. hygomi), e nao relacionado a T. erythrocephalus+T.
mucujensis; T. cocorobensis+T. etheridgei s&do grupo-irmao de T. erythrocephalus+T.
mucujensis, e o clado que agrupa estas espécies é grupo-irmao das demais espécies
(T. insulanus, T. oreadicus, T. hispidus e T. torquatus); T. insulanus nao aparece como

grupo-irméo de T. oreadicus, sendo basal ao clado que agrupa T. oreadicus, T.
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hispidus e T. torquatus; T. oreadicus é recuperado como grupo-irmao de T. hispidus/T.

torquatus.

94 Stenocercus scapulans
Stenocercus apurimacus
Stenocercus formosus
Stenocercus ochoai
Stenocercus roseiventris
Stenocercus azureus 2
Stenocercus doellojuradoi
Stenocercus limitaris
Stenocercus caducus
Stenocercus omatus
Stenocercus percultus
Stenocercus puyango
Stenocercus irdescens
Stenocercus angulifer
Stenocercus rhodomeias
Stenocercus chota
Stenocercus festae

Stenocercus humeralis
Stenocercus marmoratus
Stenocercus crassicaudatus

Stenocercus eunetopsis
Stenocercus empetrus
Stenocercus boettger
Stenocercus cupreus

Stenocercus chrysopygus
Stenocercus omatissimus
Stenocercus orentalis
Stenocercus latebrosus
Stenocercus melanopygus

~ 88 Stenocercus stigmosus
Microlophus thoracicus
Microlophus theresiae
10Q[ Microlophus heterolepis

Microlophus tigris
— Microlophus peruvianus
100 M/aolt)ﬂhus quadrivitiatus
licrolophus atacamensis

Tropiduridae
~300] 88

100

100 Microlophus grayii

i
Microlophus pagllllcus
64L~ Microlophus albemariensis
95— Microlophus duncanensis
Uranoscodon superciliosus
- Uracentron flaviceps
Tropidurus boqem
Strobilurus torquatus
- Plica umbra
Plica lumarnia
Plica plica
Tropidurus callathelys
Tropidurus spinulosus
Eurolophosaurus divaricatus
Eurolophosaurus amathites
Eurolophosaurus nanuzae
Tropidurus hygomi
Tropidurus montanus
0r— Tropidurus psammonastes
Tropidurus itambere 5
ropidurus cocorobensis
Tropidurus etheridgei
Trz),pldqrus mucujensis
ropidurus erythrocephalus
ropidurus insulanus
Tropidurus oreadicus
98 L~ Tropidurus hispidus
89" Tropidurus torquatus

Figura 12: Detalhe da filogenia apresentada por PYRON et al., (2013) mostrando sua

hipotese filogenética para Tropiduridae.
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4) Sistematica dos Tropidurus do grupo forquatus

Os lagartos do género Tropidurus compreendem uma bem sucedida radiagéo
de formas ecoldgica e morfologicamente variadas, sendo endémicos da América do
Sul (RODRIGUES, 1987; FROST, 1992; HARVEY & GUTBERLET JR, 2000; FROST
et al., 2001b). Estes animais sdo muito abundantes, sendo considerados os lagartos
mais conspicuos das paisagens abertas sul-americanas (RODRIGUES, 1987). Talvez
por isso, estejam representados em gravuras muito antigas, como os trabalhos de
Albert Eckhout, que veio na missao holandesa no Brasil no século XVII (ver, por
exemplo, pagina 267, figura 181 em BRIENEN, 2010; esta imagem esta na capa deste
trabalho), e em pranchas de Albertus Seba no século XVIII (ver pagina 137, Tabula 97,
figura 4 em MUSCH et al. 2011).

Um dos primeiros e mais importantes naturalistas viajantes que percorreram o
Brasil no comego do século XIX foi Maximilian Alexander Phillip, Prinz zu Wied-
Neuwied. Wied ficou no Brasil entre 1815 e 1817 e passou algum tempo nas caatingas
da Bahia, nos cerrados de Minas Gerais, mas concentrou suas atividades na Mata
Atlantica (MAXIMILIANO, 1989; VANZOLINI, 1996).

No seu relato da viagem ao Brasil, Wied faz mengao a uma lagartixa de coleira
preta, que ele cita pela primeira vez em um casebre na area que hoje corresponde a
Lagoa do Paulista no litoral norte fluminense, como sendo frequente em todas as
regides por ele atravessadas (MAXIMILIANO, 1989, p. 88). Ele faz outra mencgao
especifica a esta espécie, quando passou por outro casebre abandonado as margens
do Rio Catolé, ja no Estado da Bahia. Este foi o material utilizado para a descrigdo de
Stellio torquatus (WIED, 1820). Posteriormente, ele criou um novo género, Tropidurus,
para essa espécie (WIED, 1825). A descricao apresentada nesse trabalho, juntamente
com a figura apresentada (WIED, 1824), seguramente referem-se a espécie
Tropidurus torquatus (RODRIGUES, 1987).

Quase simultaneamente, aparecem na literatura da época a descricdo de
Agama operculata (Lichtenstein, 1822) e Agama brasiliensis (RADDI, 1822), que
tornaram-se sin6nimos de Tropidurus torquatus (WIED, 1820) (fide RODRIGUES,
1987; FROST, 1992). Outro nome que apareceu na literatura, Agama taraguira,
Lichtenstein, 1823, ndo possui localidade e descricdo precisas, aparentemente perdeu

o holdétipo e por isso RODRIGUES (1987) manteve-a como espécie inquirenda.

A proxima contribuigdo a literatura vem do trabalho de outro importante

naturalista viajante que percorreu o Brasil, Johann Baptist von Spix. Spix em 1825
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adicionou mais quatro nomes para as espécies do grupo: Agama tuberculata, A.
hispida, A. cyclurus e A. nigrocollaris. O primeiro, Agama tuberculata, provou-se ser
mais um sinénimo de Tropidurus torquatus, ao passo que 0s outros trés nomes
referiam-se a uma entdo nova espécie do grupo, cujo nome valido ficou sendo
Tropidurus hispidus e A. cyclurus e A. nigrocollaris tornaram-se seus sindnimos
(RODRIGUES, 1987). Em 1861 Reinhardt & Luetken descrevem Tropidurus hygomi

em Maruim, na planicie costeira de Sergipe.

No final do século XIX BOULENGER (1885) propds um arranjo no qual foram
considerados sindnimos de Tropidurus torquatus os nomes Tropidurus microlepidotus
Fitzinger 1843, Taraguira darwinii Gray 1845 e como sindbnimos de Tropidurus hispidus
as designagdes Taraguira smithii Gray 1845, Proctotretus toelsneri (Berthold, 1859),
Tropidurus macrolepis Reinhardt & Luetken 1861 e Trachycyclus superciliaris
(Glnther, 1861). Por esse arranjo, as unicas espécies validas do grupo seriam
Tropidurus torquatus (Wied, 1820), Tropidurus hispidus (Spix, 1825) e Tropidurus
hygomi Reinhardt & Luetken, 1861.

Este arranjo permaneceu até década de 30, quando BURT & BURT (1930)
sinonimizaram Tropidurus hispidus a T. torquatus. Pouco depois, esses mesmos
autores, propuseram que Tropidurus torquatus e Tropidurus hispidus deveriam ser
consideradas subespécies de Tropidurus torquatus, tornando-se respectivamente T.
torquatus torquatus e T. torquatus hispidus (BURT & BURT, 1931). Ainda sob esse

arranjo, Tropidurus hygomi foi considerado sinénimo de T. torquatus hispidus.

ROZE (1958) descreveu, para Auyantepui, Venezuela, uma nova espécie de
Tropidurus, T. bogerti. A espécie, segundo o autor, tem caracteristicas tanto de Plica
quanto de Tropidurus, sendo, no entanto, proxima a T. torquatus hispidus (sensu
BURT & BURT, 1931). DONOSO-BARROS (1968) chegou a incluir a espécie em
Plica, mas ETHERIDGE (1970) realocou-a em Tropidurus.

O arranjo proposto por BURT & BURT (1931), apesar de criticado (VANZOLINI,
1963; VANZOLINI, 1972; VANZOLINI & GOMES, 1979) foi seguido por boa parte da
literatura (ver RODRIGUES, 1987). No final dos anos 70 VANZOLINI & GOMES
(1979) comegaram a desmembrar Tropidurus torquatus (sensu BURT & BURT, 1931).
Neste sentido, eles revalidam Tropidurus hygomi, e destacam que tanto T. torquatus
quanto T. hispidus poderiam ser nomes validos, e 0 que eles designam complexo

Tropidurus torquatus-hispidus poderia agregar varias outras espécies e subespécies.
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Logo em seguida, CEI (1982) descreve uma nova espécie de Tropidurus do
Chaco argentino, sob o nome Tropidurus etheridgei. Um ano depois, GUDYNAS &

SKUK (1983) descreveram para o norte do Uruguai Tropidurus catalanensis.

Na década de 80 o género Tropidurus foi alvo de revisdo sistematica por
RODRIGUES (1987), que estudou as espécies do grupo torquatus ao sul do
Amazonas. Nesse trabalho, foram reconhecidas como validas e alocadas no grupo
torquatus as espécies: Tropidurus bogerti (ndo abordada, por estar além da
distribuicdo da revisdo), T. etheridgei, T. hispidus, T. hygomi e T. torquatus.
Tropidurus catalenensis foi considerado sinbénimo de T. forquatus e sete novas
espécies foram descritas para o grupo: T. cocorobensis, T. erythrocephalus, T.
insulanus, T. itambere, T. montanus, T. mucujensis e T. oreadicus. Posteriormente,
outra espécie do grupo, Tropidurus psammnonastes, foi descrita (RODRIGUES et al.,
1988). CEI (1993) comparando as populag¢des argentinas de T. catalanensis com T.
torquatus de Cabo Frio (RJ), concorda com a sinonimizagao de T. catalanensis a T.
torquatus, embora defenda a manutencdo do epiteto catalanenis na categoria de

subespécie, T. torquatus catalanensis.

HARVEY & GUTBERLET JR. (1998) descreveram mais trés espécies de
Tropidurus da Bolivia, sendo uma delas do grupo torquatus. Tropidurus chromatops foi
considerada relacionada a Tropidurus etheridgei e até recentemente s6 era conhecida

na localidade-tipo, sendo registrada recentemente para o sudoeste do estado de MT
(MORAIS et al., 2014).

Recentemente, KUNZ & BORGES-MARTINS (2013), fazendo uma analise
morfolégica de exemplares do Centro-Oeste, Sudeste e Sul do pais, reconhecem
dentro de Tropidurus torquatus (sensu RODRIGUES, 1987) trés formas distintas: uma
que se distribui do litoral do RJ a BA; uma segunda da regido montanhosa do RJ e MG
e uma terceira dos cerrados do Brasil Central. Além disso, revalidam a espécie plena

T. catalanensis e descrevem uma nova espécie, T. imbituba, restrita a localidade-tipo.

5) Diversificacdo das formas arenicolas/saxicolas dos Tropidurus do grupo torquatus:

os indicios na literatura que sugerem um quadro mais complexo da evolucdo do grupo

RODRIGUES (1987) menciona que a existéncia de espécies, ou populagbes de
uma espécie, limitadas a regides arenosas em um grupo majoritariamente saxicola é
um fato zoogeografico e ecoldgico importante. A ocupagdo dos ambientes arenosos
por espécies de Tropidurus do grupo ftorquatus ocorreu em T. cocorobensis
(RODRIGUES, 1987), T. hygomi (VANZOLINI & GOMES, 1979; RODRIGUES, 1987) e
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T. psammonastes (RODRIGUES et al,. 1988) que s&o arenicolas obrigatorias; outras
espécies como T. etheridgei, T. hispidus, T. torquatus e T. oreadicus possuem

populagdes saxicolas e arenicolas.

Pela filogenia apresentada por FROST et al. (2001b), as linhagens arenicolas
de Tropidurus do grupo torquatus aparecem indepentemente pelo menos trés vezes,
nos ramos 9 (T. hygomi), 10 (T. psammnonastes) e 19 (T. cocorobensis) e as espécies
com populagdes saxicolas/arenicolas aparecem independentemente nos ramos 19 (T.
etheridgei) e 14 (T. oreadicus); a linhagem dos T. torquatus/T. hispidus, que possuem

populagdes saxicolas e arenicolas sdo irmas (ramo 12).

As espécies T. cocorobensis, T. hygomi, T. psammonastes fazem parte de um
grupo ecolégico que tém sua distribuicdo atualmente limitada a solos arenosos,
possuindo um padrdo de distribuicdo inegavelmente relictual (RODRIGUES et al.,
1988). Para explicar a origem de T. hygomi, RODRIGUES (1987) propés, baseado na
similaridade ecoldgica, pouca diferenciacdo morfoldgica e contiguidade de distribuicdo
geografica, a hipotese que as populagdes litoraneas de T. torquatus e T. hygomi
tivessem uma ancestralidade comum. Ja& as espécies T. cocorobensis e T.
psammonastes seriam espécies com distribuigdo relictual, cujas origens a partir de

formas saxicolas ndo puderam ser determinadas na época (RODRIGUES, 1988) .

Tropidurus etheridgei foi descrito como uma espécie saxicola (CEI, 1982), mas
sdo conhecidas populagbes que embora vivendo exclusicamente em cerrados
arenosos tém sido atribuidas a esta espécie (e.g., VITT, 1991). As populagdes
litoraneas de T. hispidus e T. torquatus ocupam regides de dunas e restingas do litoral
brasileiro (e.g., RODRIGUES, 1987; TEIXEIRA & GIOVANELLI, 1999; KIEFER et al.,
2005), sendo que as populagdes interioranas de T. torquatus adentram o dominio do
Cerrado (RODRIGUES, 1987) e as populagdes interioranas de T. hispidus ocupam
todo dominio das Caatingas e avangam por enclaves na Amazoénia, atingindo as
Guianas e Venezuela (VANZOLINI et al.,, 1980; RODRIGUES, 1987; AVILA-PIRES,
1995). RODRIGUES (1996) registrou para a regiao do médio S&o Francisco T.

hispidus ocupando areas de rocha e areia.

Tropidurus oreadicus, da mesma forma, tem registro de populagdes saxicolas
(e. g., FARIA & ARAUJO, 2004; MEIRA et al., 2007), mas na regiao do vale do Rio
Tocantins ha registros de populagdes associadas a solos arenosos (PAVAN, 2007).
As populacgdes de Tropidurus dos Cerrados arenosos do Jalapao tem sido tratadas na
literatura como Tropidurus “oreadicus” (sic) (VITT et al., 2005; MESQUITA et
al.,2006) ou como Tropidurus cf. oreadicus (RECODER et al., 2011). Ainda em relagao
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aos ambientes arenosos do Brasil Central, RODRIGUES et al. (2008) observam que
esses habitats podem abrigar uma série de espécies de lagartos endémicas que

devem ser alvo de preocupacgio especial em pesquisa e politicas de conservagao.

Dentro destas espécies com populagdes saxicolas/arenicolas, a literatura tem
apresentado muitas evidéncias de que cada um delas pode compreender mais de uma
espécie. RODRIGUES (1987), referindo-se as populagdes de Porto Velho (RO) e de
outros enclaves de formagdes abertas na Amazdnia, recomendou que provisoriamente
fossem chamadas de T. oreadicus. Outros autores (VANZOLINI, 1986; VITT, 1993)
tém se referido as populagdes de Tropidurus de Ronddnia como espécies distintas
ainda nao descritas. VANZOLINI (1986; 1992) reconhece em RO duas formas
distintas, que ele trata informalmente, dando-lhes como nomes vernaculos n&o
latinizados “Tropidurus ariquemes” e “T. santacruz”. GAINSBURY & COLLI (2003)
relatam um forma n&o descrita de Tropidurus encontrada em enclaves rochosos no

entorno do Parque Nacional dos Pacaas Novos, em Guajara-Mirim.

KASAHARA et al. (1996) chamaram a atencgao para o fato que T. forquatus e T.
hispidus possuem populagbes que apresentam variacdo geografica do cariétipo,
sugerindo que dentro destas espécies possivelmente ha taxons nao descritos.
RODRIGUES (2003) comenta que espécies “com adaptagcbes psamofilicas e
distribuicdo disjunta como Tropidurus cocorobensis sao sérios candidatos a serem
desdobrados em varias espécies”. VALDUJO et al. (2009) referem-se a populagéo
estudada no Parque Nacional das Emas (GO) como T. aff. etheridgei. Nas areas do
vale do Rio Parana (GO), WERNECK & COLLI (2006) reportam uma espécie nao

descrita de Tropidurus, referida ali como Tropidurus sp..

A elevada diversidade de espécies deste grupo e sua fidelidade ecoldgica
estrita aos habitats abertos da América do Sul cisandina representam o contexto ideal
para que, com base em uma filogenia robusta, possamos compreender um pouco
melhor a histéria destas paisagens e dos mecanismos que levaram a diversidade
atual. O acumulo de material e de tecidos dos Tropidurus do grupo forquatus realizado
nos ultimos 30 anos fornecem-nos agora uma base de dados sélida para reinvestigar

os problemas taxonémicos pendentes e as relagdes de parentesco nestes lagartos.
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VI. CONCLUSOES

Como conclusdes ao trabalho aqui apresentado tem-se:

1) o género Tropidurus, tal como atualmente definido, ndo € monofilético; na
redefinicdo do género, existe a opgao de manter os grupos forquatus e semitaeniatus
juntos como Tropidurus, ou no caso de decidir-se separa-los, restringir Tropidurus para
as formas do grupo torquatus e revalidar Tapinurus para as formas do grupo
semitaeniatus. O grupo spinulosus € recuperado como um género a parte, e,

aparentemente, sem nome disponivel;

2) as formas do grupo torquatus aqui estudadas, que compreendem 14 das 15

espécies atualmente reconhecidas, formam um grupo monofilética;

3) das 14 espécies do grupo torquatus incluidas no presente tratabalho, seis
foram recuperadas como monofiléticas, em todas as analises concatenadas: T.
erythrocephalus, T. hygomi, T. insulanus, T. montanus e T. mucujensis e T.

psammonastes;

4) das oito espécies restantes, seis foram recuperadas como para- ou
polifiléticas: T. cocorobensis, T. etheridgei, T. itambere, T. hispidus, T. oreadicus, T.

torquatus;

5) T. catalanensis e T. imbituba foram recuperadas como clados , com ampla
distribuicdo geografica e variagdo morfolégica que exige que estas formas sejam

redescritas;

6) T. imbituba, descrito como microendémico e listado como Criticamente
Ameacado, faz parte de uma linhagem amplamente distribuida pela regiao oriental

brasileira, estando portanto, fora de categoria de ameaca;

7) pelo menos 10 linhagens podem ser indicadas como candidatas a espécie,
uma vez que pelas analises combinadas de reconstrugao filogenética empregadas sao
recuperadas como clados bem definidos que as analises de PCA’s discriminam

meristica e/ou morfometricamente;

8) linhagens candidatas a espécie no Grupo 1: “aff. itambere”, “itambere MT”,

9,

“oreadicus Chapada dos Guimaraes MT”; “oreadicus RO”;
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9) linhagens candidatas a espécie no Grupo 2: “cf. montanus Caetité/Ibotirama

”.u“

BA”, ja em fase de descricdo; “cocorobensis Sul’;“etheridgei Leste”, “torquatus

” o«

Restingas”,“torquatus RJ litoral Sul”;

10) linhagens candidatos a espécie no Grupo 4: dois pequenos clados
arenicolas “hispidus/oreadicus BA/TO” e “oreadicus Jalapao TO”, a respeito dos quais

as relagdes ainda nao estio claras e podem vir a ser a mesma forma;

11) as linhagens de formas arenicolas sdo recuperadas aqui em dez linhagens,
sendo que o habito arenicola aparece independentemente pelo menos quatro vezes:
1) no clado “hygomi” (=T. hygomi); 2) no clado “psammonastes (=T. psammonastes);
3) no Grupo 2, nas linhagens “cocorobensis Sul”, “cocorobensis Tipo”, “etheridgei
Tipo”, “etheridgei Leste”, “torquatus Restingas”, “torquatus Tipo” e “torquatus RJ litoral
Sul”; 4) pelo menos duas vezes no Grupo 4 nas linhagens arenicolas de

“hispidus/oreadicus BA/TO” e “oreadicus Jalapao TO;

12) dentro de T. hispidus, T. oreadicus e T. torquatus, espécies consideradas
de ampla distribuicdo geografica e pelos critérios de conservagao, alvo de minima
preocupacéao, foram recuperadas varias linhagens micro-endémicas que demamdam

atengao especial no que diz respeito a politicas de conservagao.
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VII. RESUMO

Os lagartos Tropidurus do grupo torquatus compreendem um conjunto de 15 espécies
atualmente reconhecidas que se distribuem pelas areas abertas da América do Sul cis
Andina. Estas espécies apresentam populagdes saxicolas e arenicolas, cuja relagao
nao era bem compreendida. O objetivo deste trabalho foi, utilizando cinco marcadores
moleculares, dois mitocondriais e trés nucleares, propor uma hipotese filogenética
robusta. Foi feita a mais extensa cobertura geografica da distribuigdo conhecida do
grupo, o que proporcionou incluir o maior nimero possivel de populagbes arenicolas e
saxicolas. Juntamente com as analises moleculares, foram feitas contagens de
caracteres meristicos e medidas morfométricas de modo a delimitar as linhagens
encontradas. Foram incluidas nas analises moleculares 14 das 15 espécies, e para os
dados morfologicos, todas as espécies contaram com pelo menos um individuo. O
género Tropidurus nao foi recuperado como monofilético. Embora a monofilia do grupo
torquatus nao tenha sido formalmente testada pela auséncia de T. chromatops nas
analises moleculares, todas as demais espécies foram recuperadas em um grupo
monofilético. Das 14 espécies estudadas, seis provaram-se monofiléticas: T.
erythrocephalus, T. hygomi, T. insulanus, T. montanus e T. mucujensis e T.
psammonastes; as demais mostraram-se para- ou polifiléticas. Foram testadas
hipéteses de relacionamento entre as populagdes arenicolas e saxicolas, mostrando
que o quadro é bastante complexo, com uma grande plasticidade eco-morfoldgica,
indicada pelos multiplos eventos de ocupagdo das areas arenosos ao longo da
América do Sul Cis-Andina. Houve pelo menos 10 eventos independentes de
linhagens arenicolas, mostrando uma grande plasticidade eco-morfolégica. Entre os
clados recuperados, ha pelo menos 10 linhagens que podem ser candidatas a
espécie, obtidas de clados bem resolvidos e morfologicamente distintos. Os resultados
mostraram que muitas das espécies consideradas de ampla distribuicdo e por isto
consideradas de menor preocupagdo para politicas de conservargdo, como T.
hispidus, T. oreadicus e T. torquatus, na verdade sdo constituidas por muitas
linhagens microendémicas que devem receber atengdo especial quanto a sua

conservacao.
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VIIl. ABSTRACT

As presently  understood, the Tropidurus torquatus group  comprises 15
lizard species distributed in open areas throughout Cis-Andean South America. These
species include saxicolous and psammophilous populations with uncertain
phylogenetic relationships. The aim of this work was to provide a comprehensive
phylogenetic analysis of the group based on two mitochondrial and three nuclear
markers. Our sample represents the most extensive geographic coverage of the
group's distribution, including the largest possible number of saxicolous and
psammophilous populations. Our approach also involve a parallel morphological
analysis based on meristic and morphometric data in order to delimit the taxonomic
lineages. The phylogenetic analyses included 14 of the 15 species known to date,
whereas morphological data were obtained from at least one individual of all nominal
species. Our results recovered the genus Tropidurus as non-monophyletic; of the 14
species included in the molecular analyses T. erythrocephalus, T. hygomi, T.
insulanus, T. montanus, T. mucujensis and T. psammonastes are monophyletic,
whereas all other traditional taxa are apparently para/polyphyletic aggregates. The
relationships between psammophilous and saxicolous populations are complex
indicating least 10 independent origins of sandy lineages, as well as at least 10
candidate species without available names. Many of the traditional species previously
considered widespread, and therefore of minor concern from conservation
perspectives, (e.g., T. hispidus, T. oreadicus and T. torquatus) in fact consist of many

microendemic lineages that should receive special conservational attention.
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