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Resumo Geral

A  Amazônia abriga uma grande parcela da biodiversidade mundial, no entanto,

existem  grandes  incertezas  sobre  os  processos  de  geração  e  manutenção  dessa

enorme  diversidade,  com  várias  hipóteses  propostas  até  o  momento.  Diversas

características como tamanho pequeno, baixa capacidade de dispersão e fidelidade ao

ambiente estritamente florestal  fazem de lagartos do gênero  Loxopholis (Squamata:

Gymnophthalmidae)  candidatos  ideais  para  rastrear  a  história  de  modificações  da

paisagem no norte da América do Sul durante o Neogeno. Nesta tese, revisamos a

variação morfológica, taxonomia e a distribuição geográfica das espécies do gênero

Loxopholis, assim como estimamos as relações filogenéticas e o tempo de divergência

entre  as  espécies  com  base  em  sequências  de  DNA  provenientes  do  genoma

mitocondrial  e nuclear. Com essa base de dados, construímos um modelo de como

ocorreu  a  história  evolutiva  de  Loxopholis,  discutindo  os  resultados  a  partir  de

reconstruções  geológicas  provenientes  da  literatura,  e  fornecendo  uma  datação

independente  para  eventos  geológicos  que  potencialmente  influenciaram  a  história

evolutiva do gênero. Neste estudo, também revelamos que a atual diversidade descrita

para  Loxopholis está  severamente  subestimada.  Encontramos  que  a  espécie  L.

osvaldoi representa um complexo de espécies crípticas, contendo de 8 a 14 potenciais

espécies novas, com profundas divergências genéticas tanto nos genomas mitocondrial

e nuclear, praticamente dobrando a diversidade conhecida no gênero. No entanto, a

morfologia  em  Loxopholis é  extremamente  conservada,  dificultando a  diagnose das

espécies novas. Finalmente, descrevemos a primeira população bissexual da espécie

partenogenética  L.  percarinatum,  discutindo  as  implicações  deste  achado  para  o

entendimento relativo a aparição da partenogênese em Loxopholis.

General abstract

The  Amazon  rainforest  houses  a  significant  portion  of  the  world  biodiversity,

however, there is still a lot of uncertainty about the processes involved in its generation

and  maintenance,  with  several  hypotheses  proposed  so  far.  Loxopholis  lizards

(Squamata: Gymnophthalmidae) are small-sized; show low vagility, and high fidelity to

the humid forest environment, making them ideal to test hypotheses on the history of



landscape modifications in Northern South America, during the Neogene. In this thesis,

we revise the morphological variation, the taxonomy, and the geographic distribution of

Loxopholis species,  as well  as  estimated a phylogenetic  hypothesis  and divergence

times for these species based on sequences from mitochondrial and nuclear DNA. With

this dataset, we build a model for the evolutionary history of Loxopholis and compared

the results with geologic reconstructions of the Amazon available in the literature, which

provided independent time estimates for geological events that potentially affected the

evolutionary history of genus. In this study, we also showed that the actual diversity

described  for  Loxopholis was  severely  underestimated.  We  found  that  L.  osvaldoi

represents a complex of cryptic species with 8-14 potential  new species, and strong

divergences in both the mitochondrial and the nuclear genomes, virtually doubling the

actual diversity in the genus. Finally, we describe the first bisexual population for the

parthenogenetic  species  L.  percarinatum,  discussing  its  implications  to  the  origin  of

parthenogenesis in the genus.



Capítulo 1

Introdução Geral



1.1. O gênero Loxopholis no norte da América do Sul

Lagartos do gênero  Loxopholis são componentes conspícuos da herpetofauna

das florestas tropicais da América do Sul e da América Central (UZZEL & BARRY, 1971;

RODRIGUES & AVILA-PIRES, 2005), sendo pequenos (aproximadamente 35 mm de

comprimento rostro-cloacal máximo) e habitantes da camada de folhiço do ambiente

florestal. As espécies do gênero ocorrem nas florestas da porção norte da América do

Sul e América Central, se estendendo da Amazônia até a Costa Rica (RUIBAL 1952;

AVILA-PIRES, 1995; RODRIGUES & AVILA-PIRES, 2005), no entanto, devido a grande

extensão geográfica da área de distribuição,  por  ocorrerem em regiões remotas do

norte da América do Sul, e dificuldades na identificação taxonômica, pouco se sabe

sobre  os  limites  de  distribuição  das  espécies.  No  entanto,  sabe-se  que  o  gênero

apresenta  uma  alta  fidelidade  com  o  ambiente  florestal  úmido,  não  ocorrendo  no

Cerrado,  apesar  da  grande  extensão  de  habitats  teoricamente  propícios  para  sua

ocorrência, como as amplas florestas de galerias do Brasil Central (PELLEGRINO et al.,

2011).

O  gênero  Loxopholis sensu GOICOCHEA e  col.  2016  assume  13  espécies

descritas (Loxopholis rugiceps COPE, 1868; L. parietalis COPE, 1886; L. percarinatum

MÜLLER, 1923;  L.  southi RUTHVEN & GAIGE, 1924;  L.  guianense RUIBAL, 1952;  L.

ioanna UZZEL &  BARRY,  1971;  L.  hexalepis AYALA &  HARRIS,  1982;  L.  osvaldoi

AVILA-PIRES,  1995;  L.  snethlageae AVILA-PIRES,  1995;  L.  caparensis ESQUEDA,

2005; L. ferreirai RODRIGUES & AVILA-PIRES, 2005; L. guianensis MACCULLOCH &

LATHROP,  2001;  L.  hoogmoedi KOK,  2008).  Essa  configuração  agrupa  espécies

anteriormente classificadas no gênero Leposoma gr. parietale (ver histórico taxonômico

abaixo)  e  duas  espécies  anteriormente  classificadas  no  gênero  Arthrosaura,  L.

guianensis e  L.  hoogmoedi.  No entanto,  evidências  recentes  (Katia  C.M.  Pellegrino

com. pess. e capítulo 2 desta tese) indicam que  Loxopholis sensu Goicochea e col.

2016 representa um agrupamento parafilético em relação ao gênero Amapasaurus, não

incluído em Goicochea e col. 2016. Mais especificamente, Amapasaurus se apresenta

como  grupo  irmão  do  antigo  grupo  parietale,  excluíndo  as  espécies  antigamente

classificadas em  Arthrosaura,  L.  guianensis e  L.  hoogmoedi. Evidências morfológicas

confirmam esse cenário, de forma que, neste trabalho, adotamos uma postura restritiva



quanto  ao  gênero  Loxopholis,  considerando  apenas  as  espécies  anteriormente

classificadas no antigo grupo parietale, ou seja, 11 espécies (L. rugiceps, L. parietalis, L.

percarinatum,  L.  southi,  L.  guianense,  L.  ioanna,  L.  hexalepis,  L.  osvaldoi,  L.

snethlageae, L. caparensis e L. ferreirai). Essas espécies, no entanto, carecem de uma

revisão taxonômica aprofundada. As últimas revisão foi realizada por RUIBAL (1952),

UZZEL &  BARRY (1971)  e  por  AVILA-PIRES  (1995),  esta  última  apenas  para  as

espécies brasileiras. O gênero também carece de uma hipótese filogenética que leve

em conta toda sua diversidade. As filogenias disponíveis (PELLEGRINO  et al.  2011;

PYRON  et  al.,  2013;  GOICOCHEA  et  al.,  2016)  incluiram  apenas  parte  das  11

reconhecidas. Nesse trabalho, ampliamos a amostragem de espécies e propomos uma

hipótese  filogenética  para  Loxopholis baseada  em  uma  análise  multilocus,  com

marcadores mitocondriais e nucleares. Adicionalmente, detalhamos a distribuição e a

variação morfológica das espécies com base em análises a espécimes em museus, e

propomos um modelo para a evolução do gênero  Loxopholis no norte da América do

Sul,  a  partir  de  uma  revisão  dos  trabalhos  geológicos,  geomorfológicos  e

paleoclimáticos que tratem sobre a região (Capítulo 2).

Algumas evidências indicam que algumas espécies de  Loxopholis representam

na verdade complexo de espécies (AVILA-PIRES, 1995; NUNES, 2011, PELLEGRINO

et  al.,  2011;  SOUZA  et  al.,  2013).  Através  da  análise  da  morfologia  hemipeniana,

NUNES (2011) sugeriu a possibilidade de L. guianense abrigar mais de uma linhagem.

A partir da análise morfométrica das escamas cefálicas em L. osvaldoi, SOUZA (2013)

encontrou  evidências  de  que  populações  de  lados  opostos  do  alto  Rio  Aripuanã

pertencem a linhagens evolutivas distintas. Ainda, PELLEGRINO e col., 2011 sugerem,

com base em análises moleculares, que populações de L.  guianense que ocorrem na

região de Manaus sejam na verdade mais relacionadas a  L.  osvaldoi.  Sendo assim,

investigamos o status taxonômico de L.  osvaldoi a partir de uma detalhada análise de

delimitação de espécies com evidências morfológicas e moleculares (Capítulo 3). 

Outra  espécie  que provavelmente  representa  um complexo de espécies  é  L.

percarinatum,  que se diferencia das demais espécies de  Loxopholis por ser a única

espécie  partenogenética  reconhecida,  onde  só  fêmeas  são  conhecidas  (UZZEL  &

BARRY, 1971). Até o momento, foram encontradas duas linhagens evolutivas distintas



em  L.  percarinatum,  diagnosticadas a partir  de cariótipo (PELLEGRINO  et al.,  2003;

LAGUNA et al., 2010) e dados moleculares (PELLEGRINO  et al., 2011). Nessa tese,

investigamos a variação morfológica presente em L.  percarinatum, mas precisamente

descrevendo a primeira população bissexual atribuída a este táxon, realizando um teste

de hipótese sobre sua classificação e apresentando  insights sobre as implicações do

achado  para  o  aparecimento  da  partenogênese  em  Loxopholis.  O  trabalho  com  L.

percarinatum foi  publicado  na  revista  South  American  Journal  of  Herpetology e  se

encontra no apêndice 1 desta tese.

Apresentamos ainda (abaixo) um breve histórico das mudanças taxonômicas as

quais os atuais integrantes do gênero foram submetidos. Ainda, tendo em vista que a

história evolutiva de  Loxopholis é antiga e se desenrolou durante o Neogeno (23-2.5

milhões de anos atrás) (ver Capítulo 3), apresentamos também nesta introdução um

resumo da história geológica e das mudanças da paisagem do norte da América do Sul

durante esse período.

1.2. Breve revisão taxonômica de Loxopholis

O gênero  Loxopholis  foi proposto por COPE (1868) para acomodar  Loxopholis

rugiceps,  com base em exemplar de New Grenada, região do Rio Magdalena, atual

Colômbia. Já o nome Leposoma foi proposto por SPIX (1825), a partir da descrição de

Leposoma scincoides com base  em exemplares  provenientes  do  Rio  Amazonas.  A

ausência  desta  espécie  na  região  do  Rio  Amazonas  levou  a  conclusão  que  esse

material estava com a localidade errada (AVILA-PIRES, 1995), sendo provavelmente

proveniente do sudeste do Brasil. A distinção entre Loxopholis e Leposoma era baseada

nos escudos ventrais, quilhados em Leposoma e lisos em Loxopholis.

COPE  (1886)  propôs  o  gênero  Mionyx para  acomodar  a  espécie  Mionyx

parietale,  descrita  a  partir  de  exemplares  de  uma coleção feita  em Pebas,  alto  rio

Amazonas, Perú. A descrição levou em conta o arranjo de Teiidae proposto pelo autor

(COPE, 1886), que utilizou principalmente as garras dos dedos e escamas cefálicas

como características classificatórias, separando os gêneros em três categorias: dedos

sem garras (Iphisa), dedos com garras, porém retas e cônicas (Mionyx) e dedos com

garras  curvas  (Neusticurus,  Placosoma,  Leposoma,  Proctoporus e  Emphrassiotis).

Nesse arranjo, Cope fornece uma definição ampla para Leposoma, incluindo espécies



de  10  gêneros  na  sinonímia  de  Leposoma (Loxopholis,  Cercosaura,  Pantodactylus,

Ecpleopus,  Aspidolaemnus,  Euspondylus,  Argalia,  Chalcidolepis,  Xestosaurus e

Pristidactylus), resultando em 28 espécies. Este arranjo de Teiidae difere bastante do

proposto um ano antes por BOULENGER (1885), onde Leposoma possui apenas duas

espécies,  L.  scincoides e  L.  dispar.  Entretanto,  a  composição  de  Teiidae  sensu

BOULENGER (1885) prevaleceu na literatura.

Após  a  descrição  de  Hylosaurus  percarinatus  (MÜLLER,  1923)  e  Leposoma

southi (RUTHVEN  &  GAIGE,  1924),  o  próximo  trabalho  a  revisar  a  taxonomia  de

Leposoma foi RUIBAL (1952), com importantes contribuições. Primeiramente descreveu

Leposoma  annectans e  propôs  pela  primeira  vez  a  divisão  de  Leposoma em dois

grupos de espécies: grupo scincoides (L. annectans e L. scincoides) e grupo parietale

(todas as outras espécies descritas na época). Neste trabalho RUIBAL (1952) também

descreve  Leposoma guianense e inclui os gêneros  Loxopholis e  Mionyx na sinonímia

de Leposoma, além de sinonimizar Leposoma dispar (PETERS, 1880) com L. rugiceps.

A revisão de  Leposoma realizada por UZZEL & BARRY (1971) é baseada em

uma análise quantitativa sobre a forma dos escudos cefálicos. Essa análise permitiu

levantar  caracteres  diagnósticos  entre  L.  guianense,  L.  parietale e  L.  percarinatum,

além do reconhecimento de um táxon novo,  Leposoma ioanna proveniente da porção

leste  dos Andes Colombianos.  Além disso,  UZZEL &  BARRY (1971)  propuseram a

provável ocorrência de partenogênese em L. percarinatum devido à grande disparidade

encontrada  na  razão  sexual  desta  espécie,  onde  apenas  fêmeas  são  conhecidas.

Posteriormente, AYALA & HARRIS (1982) descrevem Leposoma hexalepis, com base

em  exemplares  da  Venezuela  e  AVILA-PIRES  (1995),  revisando  Leposoma na

Amazônia Brasileira, descreve duas espécies que ocorrem ao sul do Rio Amazonas,

Leposoma osvaldoi e Leposoma sneathlageae. Ao analisar exemplares da porção leste

da Venezuela,  ESQUEDA (2005)  descreve  Leposoma caparensis e  RODRIGUES &

AVILA-PIRES (2005) descrevem Leposoma ferreirai, espécie endêmica do Arquipélago

das Anavilhanas, Amazonas. Por fim, com base em uma análise molecular, Goicochea e

col. 2016 retiraram Loxopholis da sinonímia com Leposoma, restringindo as espécies

do grupo  parietale sensu RUIBAL (1952) a esse gênero, e adicionando a  Loxopholis

também duas espécies classificadas em Arthrosaura, L. guianensis e L. hoogmoedi.



1.3.  Resumo da história  das paisagens da região norte da América do Sul no

Neogeno

1.3.1. Cenário geológico

A região Amazônica pode ser dividida em duas grandes feições geológicas: os

escudos pré-cambrianos, situados a leste de Manaus, e a bacia sedimentar Amazônica,

na  porção  oeste.  Tanto  o  Escudo  das  Guianas  (norte  do  rio  Amazonas)  quanto  o

Escudo do Brasil Central (sul do rio Amazonas) permaneceram relativamente estáveis

geologicamente durante o Neogeno (ALEIXO & ROSSETI, 2007; IRION & KALLIOLA,

2010),  em  grande  parte  devido  à  sua  natureza  cristalina.  Já  à  porção  do  cráton

amazônico a oeste de Manaus foi cenário de intensa e dinâmica atividade geológica

durante  o mesmo período (HOORN  et  al.,  1995;  VONHOF  et  al.,  1998;  ALEIXO &

ROSSETI, 2007; HOORN et al. 2010a). 

A grande dinâmica paleogeográfica deste período se deve, principalmente, ao

soerguimento dos Andes, que teve início no Cretáceo e, aparentemente, avançou do sul

para o norte e de oeste para leste, de maneira não continua, com episódios de rápida

orogenia  (GARZIONE  et  al.,  2008).  Nas  porções  central  e  norte  dos  Andes,

responsáveis pelas principais modificações no norte da América do Sul, a maior parte

do soerguimento ocorreu durante o Mioceno (ca. 30-10 Ma), com trechos da Cordilheira

Leste no norte do Andes sendo soerguidas tão recentemente quanto 2-5 Ma (MORA et

al., 2010). 

No entanto, por volta do fim do período Paleogeno e início do Neogeno (23 Ma),

o soerguimento dos Andes Central e Norte era incipiente, de forma que a influência dos

rios intracratônicos (i.e. provenientes dos Escudos das Guianas e do Brasil Central) na

Amazônia era ainda grande (WESSELINGH  et al., 2010). Os rios que drenavam dos

Andes incipientes e os que drenavam os dois escudos cristalinos se juntavam no sopé

dos Andes,  correndo no sentido sul-norte  e desaguando no Caribe (HOORN  et  al.,

2010b; WESSELINGH et al., 2010). Esse sistema de drenagem sub-andino existiu em

decorrência da formação de uma bacia de frente de cadeia (foreland basin), (RODDAZ

et al., 2010). Esse sistema era delimitado a leste pelo Arco do Purus (Figura 1), situado

na  Amazônia  Central,  a  oeste  de  Manaus,  hoje  soterrado  (BRITO-NEVES,  2002;

FIGUEIREDO et al.,  2009).  O mesmo Arco do Purus delimitava a oeste a bacia do



Proto-Amazonas, que corria em direção ao Atlântico e drenava as porções leste dos

escudos cristalinos (ver pranchas em HOORN & WESSELINGH, 2010 e HOORN et al.,

2010a).

Os contínuos episódios de orogênese andina ao longo do Mioceno causaram

diversas  alterações  ambientais  nas  terras  baixas  amazônicas  a  leste,  de  origem

estrutural (e.g. arcos), estratigráfica (e.g. sedimentação) e climática. Durante o Mioceno

Inferior, o crescimento de altitude dos Andes gerou um aumento de intensidade das

chuvas orográficas na vertente leste (FIGUEIREDO  et al., 2009; MORA et al.,  2010;

HOORN et al. 2010a; 2010c; SACEK, 2014). Essa alta taxa de precipitação, associada

ao aumento da carga gerada pela orogenia dos Andes (acentuando a bacia de frente de

cadeia), afogou o sistema fluvial sub-andino e deu origem ao Lago Pebas, um mega-

complexo de lagos e pântanos que, no ápice de sua extensão (Mioceno Médio, c.a. 16-

11 Ma), chegou a ter 1.5 milhões de Km2 ocupando quase todas as terras baixas do

oeste  amazônico  (HOORN  et  al.  2010c).  Esse  ambiente  fluvio-lacustre  e  lacustre,

sujeito a repetidos e rápidos episódios de introgressões marinhas (HOVIKOSKI  et al.,

2010),  foi  o  palco  para  a  diversificação  de  uma  excepcional  fauna  endêmica  de

invertebrados (moluscos  e  ostracodes)  e  crocodilianos (WESSELINGH  et  al.,  2006;

WESSELINGH & RAMOS, 2010, RIFF et al., 2010), hoje em grande parte extinta.

Durante o Mioceno Superior (c.a. 11-5 Ma), um novo episódio de soerguimento

da  cordilheira  Leste  (Norte  dos  Andes)  e  dos  Andes  Venezuelanos  (cordilheira  de

Mérida) influenciou drasticamente a hidrografia do norte da América do Sul, fechando a

conexão  do  sistema  Pebas  com  o  Caribe,  formando  a  proto-bacia  do  Orinoco  e

compartimentalizando a bacia do Rio Magdalena (HOORN  et al., 2010a).  Os Andes

Centrais também sofreram episódios de soerguimento durante esta época, aumentando

ainda  mais  o  aporte  de  sedimentos  no  sopé  dos  Andes.  Este  grande  aporte  de

sedimentos foi responsável por mudar a orientação do relevo no sentido oeste-leste

(MORA et al., 2010; RODDAZ et al., 2010; HOORN et al., 2010b), o que gerou, por volta

de 11 Ma, o estabelecimento do tronco hidríco que hoje é o rio Amazonas-Solimões, no

entanto  ainda  apresentando  características  fluvio-lacustres  (HOORN  et  al.,  1995;

FIGUEIREDO et al., 2009; HOORN et al., 2010a). Eventualmente, com novos episódios

intensos de soerguimento andino por volta de 7,0 Ma, ocorre o desenvolvimento de



características fluviais do rio Amazonas (HOORN  et al., 2010a). O Arco Vaupés, que

delimita o norte da bacia do rio Amazonas e a separa da bacia do Orinoco até os dias

atuais, surgiu durante a transição do período Mioceno para o Plioceno (ca. 5,0 Ma)

(MORA et al.,2010). Já o limite sul da bacia amazônica também foi definido durante o

Plioceno, com a formação do Arco Fitzcarrald, decorrente da subducção da cadeia de

montanhas oceânica de Nazca (ESPURT et al., 2010).  

1.3.2. Desenvolvimento da Floresta Amazônica

De maneira geral,  reconhece-se que a Floresta Amazônica é muito antiga, já

que, por volta do Paleoceno (66-56 Ma) podemos reconhecer a mesma composição

filogenética básica das florestas recentes (VAN DER HAMMEN & HOOGHIEMSTRA,

2000; JARAMILLO et al., 2006; JARAMILLO et al., 2010). O aumento de temperatura

durante o período Eoceno (56-34 Ma -  Figura 2) elevou a diversidade florística até

níveis mais altos que os atuais no “Eocene Thermal Maximum”, seguida de uma queda

abrupta durante o Oligoceno (34-23 Ma), que novamente acompanhou o resfriamento

global (ZACHOS et al., 2001; JARAMILLO ., 2006). Análises de macrofósseis botânicos

(HOORN, 1994; PONS & DE FRANCHESCHI, 2007; JARAMILLO et al., 2010) indicam

que a composição florística presente na Amazônia durante o Ótimo Climático Miocênico

era  muito  semelhante  à  encontrada  atualmente,  mesmo em nível  genérico,  e  que,

provavelmente,  a  área  ocupada  por  florestas  diminuiu  com  o  resfriamento  global

ocorrido  durante  o  Mioceno  Médio-Plioceno,  posteriormente  se  recuperando  no

Plioceno Superior-Pleistoceno (JARAMILLO et al., 2010). 

As  flutuações  climáticas  pleistocênicas,  famosas  por  serem  o  embasamento

causal  da  teoria  dos  refúgios  (HAFFER,  1969;  VANZOLINI  &  WILLIAMS,  1970),

provavelmente influenciaram a bacia Amazônica de forma desigual (BEHLING  et al.,

2010;  BUSH  et al., 2011).  Evidências palinológicas mostram uma predominância do

ambiente  florestal  no  oeste  amazônico  mesmo durante  os  períodos glaciais,  sendo

detectadas mudanças na composição de espécies (e.g. espécies de  Podocarpus  que

hoje  estão  restritas  aos  Andes)  e  na  estrutura  da  vegetação,  com  indícios  de

substitutição de uma floresta úmida por uma floresta semidecidual (COLINVAUX et al.,

1996; COLINVAUX & DE OLIVEIRA, 2001; BUSH et al., 2004; BEHLING et al., 2010;

D’APOLITO  et  al.,  2013).  Já  o  leste  amazônico,  apresenta  fortes  evidências  de



alternância  entre  o  ambiente  florestal  e  savânico,  concordante  com os  período  de

glaciação (ABSY  et  al.,  1991  apud BEHLING  et  al.,  2010;  BEHLING, 2002).  Dessa

forma, as evidências apontam para uma menor precipitação no leste amazônico durante

o Pleistoceno  (concordando com o padrão climático atual),  causando expansão de

ambientes  savânicos nesta  região,  e  uma maior  permanência  do ambiente  florestal

úmido  (ainda  que  com  mudanças  na  composição  de  espécies)  no  oeste,  mesmo

durante os períodos glaciais (BEHLING et al., 2010;  MOSBLECH et al., 2012; COHEN

et al., 2014).



4. Considerações finais

O gênero  Loxopholis possui  uma antiga história no norte da América do Sul,

iniciando  sua  diversificação  durante  o  Oligoceno,  conforme  indicado  por  profundas

divergências moleculares. No entanto, a variação morfológica encontrada não reflete

essa longa história. No geral, as espécies diferem principalmente pelo tamanho corporal

e  alguns  caracteres  merísticos  e  categóricos,  e  a  taxonomia  atual,  realizada

primariamente  com  base  na  morfologia,  foi  corroborada  pela  hipótese  filogenética

apresentada aqui, apesar de subestimar a diversidade do grupo graças a morfologia

conservada. As espécies podem ser classificadas em três categorias de acordo com os

padrões de distribuição: espécies da bacia amazônica, norte da venezuela cis-andina, e

trans-andinas. As espécies da bacia amazônica estão distribuídas em um eixo leste-

oeste.  Esse  padrão  provavelmente  reflete  o  papel  vicariante  dos  arcos  estruturais

(terras  altas)  que  estiveram  presentes  na  bacia  amazônica  ao  longo  do  Neogeno,

principalmente  os  arcos  de  Iquitos,  Purus  e  Monte  Alegre,  que  atuaram  na

diversificação das espécies  L.  parietalis,  L. snethlageae,  L. guianense  e  L. osvaldoi.

Além  disso,  o  Lago  Pebas  Miocênico,  assim  como  incursões  marinhas,  também

possuíram um papel  importante  na  diversificação  de  Loxopholis,  principalmente  na

divergência do clado formado por L. percarinatum, L. ferreirai e L. hexalepis, espécies

que  evoluíram  para  a  vida  em  ambientes  aquáticos.  Rios  e  refúgios  florestais

pleistocênicos tiveram um papel apenas na estruturação genética intraespecífica (de

acordo com a taxonomia atual), se tiveram algum papel de fato. Por fim, a expansão de

L. rugiceps através do Istmo do Panamá é congruente com estimativas recentes (c.a. 3-

4 Ma).

Diversas  espécies  apresentaram  evidências  de  uma  grande  diversidade

intraespecífica,  como  L.  guianense,  L.  parietalis,  L.  snethlageae,  L.  rugiceps e  L.

osvaldoi. Esta última foi estudada em detalhes a partir de uma análise filogeográfica

abrangendo quase toda a distribuição da espécie, mostrando uma profunda divergência

genética  iniciada  no  Mioceno,  e  as  linhagens  mostrando  um  intrincado  padrão  de

distribuição na Amazônia Central. Em relação a taxonomia, nossos dados moleculares

sugerem que 8 a 14 espécies estejam envolvidas no complexo de espécies L. osvaldoi,

no  entanto,  não  conseguimos  realizar  a  diagnose  morfológica  destas  potenciais



espécies. No geral, a morfologia de Loxopholis se mostrou bastante conservada, de

forma que os resultados apresentados na descrição das populações bissexuais de  L.

percarinatum (artigo Apêndice 1)  devem ser  observados com cautela  em relação a

taxonomia,  ainda  mais  com  o  potencial  efeito  complicador  do  surgimento  da

partenogênese. 

Desse  modo,  espero  ter  contribuído  para  revelar  que  a  história  evolutiva  do

gênero  Loxopholis no norte da América do Sul representa uma antiga história, muito

mais antiga do que a hipotetizada por nós durante o início deste estudo. Confirmamos

aqui a previsão inicial de que esse lagarto possui um incrível potencial para rastrear as

mudanças da paisagem Amazônica ao longo do tempo evolutivo.  Mais interessante

ainda,  a  história  evolutiva  de  Loxopholis abre  uma janela  para  o  pouco  conhecido

período Neogeno na América do Sul, oportunidade rara uma vez que a maioria dos

grupos  amazônicos  estudados  divergiram entre  os  períodos  Mioceno  a  Pleistoceno

(TURCHETTO-ZOLET  et al.,  2012). Por exemplo, uma amostragem mais ampla das

espécies  L. rugiceps e  L. southi (assim como as espécies não amostradas aqui,  L.

caparensis e L. ioanna) pode confirmar a expectativa de um agrupamento trans-andino

monofilético e fornecer uma datação importante para o soerguimento dos Andes Central

e  Norte.  Mesmo em tempos recentes (i.e.  Mioceno a Pleistoceno),  um estudo mais

detalhado  da  divergência  intraespecífica  das  espécies  amazônicas  pode  revelar

detalhes antes não apreciados da história das paisagens amazônicas, como sugere o

complexo padrão de distribuição das potencias espécies do complexo L. osvaldoi. No

entanto, essas questões permanecem em aberto para futuros estudos.
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