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RESUMO

Os répteis, nomeadamente os lagartos, lagartixas e osgas, constituem um dos grupos
de vertebrados com maior sucesso de colonizagao das ilhas oceanicas. Juntamente com as
aves, devem constituir o grupo que naturalmente melhor se disseminou pelas ilhas oceanicas.
Os mamfiferos e anfibios que al possam existit sio na sua maioria de introdugdo
antropogénica. Como sdo bons colonizadores constituem bons modelos para o estudo de
fenémenos e padroes de colonizagao das ilhas sobretudo tendo em conta que possuem ainda
baixa dispersao dentro de cada ilha.

Neste trabalho utilizamos marcadores do DNA mitocondrial (128 rfRNA, 16S rRNA,
citoctomo b), marcadores do DNA nuclear (c-70s ¢ enolase) assim como marcadores
enzimaticos, para estudar os padrdes de colonizacio, as relagOes entre espécies, a detecgao de
espécies introduzidas, a importancia dos dados moleculares em relagao a outro tipo de dados,
nos répteis terrestres dos Arquipélagos da Madeira, Selvagens e Cabo Verde, e ilhas do Golfo
da Guiné (Sao Tomé, Principe e Annobon).

As sequéncias de DNA quer mitocondrial quer nuclear permitiram revelar a
existéncia de uma estrutura geografica em Mabuya spp. de Sio Tomé (de natureza
intraespecifica) e de Cabo Verde (interespecifica) bem como em Lacerta dugesii
(intraespecifica) do Arquipélago da Madeira. Esta estrutura é mais evidente em Lacerta dugesii,
que apresenta haplotipos tipicos e exclusivos de cada um dos quatro grupos principais de
ilhas (Madeira, Porto Santo, Desertas e Selvagens), sem que se tivessem observado haplétipos
comuns a mais do que um grupo de ilhas. Os dados moleculares obtidos permitem ainda
inferir os casos de expansoes demograficas recentes como no caso das populacoes de Lacerta
dugesii da Madeira e Porto Santo ou pelo contrario indicativas de subdivisio geografica da
populagao como no Arquipélago das Selvagens. Nesta espécie apenas terd ocorrido um
evento de colonizagio, e os nossos dados nao corroboram a possibilidade de introdugao nas
IThas Selvagens mediada pelo homem.

Mabnya spp. de Cabo Verde também forma um grupo monofilético, subentendendo
a exemplo de L.dugesii um evento de coloniza¢do mas bem mais antigo, dando origem a
eventos de radiagao evolutiva, tendo-se formado novas espécies que por sua vez terdo sido
actores na colonizacio entre ilhas.

Usando como modelo os Arquipélagos das Canarias e Cabo Verde, o nimero de

eventos de coloniza¢ao é menor nos escincideos do que nos geconideos. As ilhas do Golfo
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da Guiné parecem introduzir uma excepgao a regra. Assim Mabuya spp. do Golfo da Guiné
(Sdo Tomé, Principe e Annobon) serao resultantes de 4 eventos de colonizagao, sendo dois
responsaveis pelo aparecimento de M. maculilabris (uma forma no Principe e outra em Sao
Tomé), M. ozorii (Annobon) e M. affinis (Principe). A exemplo de Lacerta dugesii, Mabunya
maculilabris apresenta uma forte estruturagao geografica.

Fazendo recurso a sequéncias ja publicadas no GenBank, podemos propor um novo
arranjo taxonémico no género Mabuya, nao se devendo considerar quatro grupos (seusu
Mausfeld), mas sim cinco, em que se adiciona um novo grupo que contempla as espécies do
Norte de Africa e Turquia.

As osgas em Cabo Verde, a exemplo das Canarias, apresentam grande variabilidade e
terdo sido resultado de maior nimero de eventos de coloniza¢ao do que os Escincideos. A
nossa andlise revela que existem em Cabo Verde maior nimero de grupos geneticamente
distintos do género Tarentola, do que havia sido registado anteriormente. Os Hemidactylus
também devem ter sido resultantes de mais do que um evento de colonizagao: um para
Hemidactylus bouvieri e um para Hemidactylus brooki da Ilha do Sal. Hemidactylus brook: existente
nas restantes ilhas bem como Hemidactylus mabonia sao muito provavelmente de introdugao
antropogénica.

No Golfo da Guiné o numero de eventos de colonizagao nao ¢ maior nas osgas do
que nos Escincideos, constituindo assim uma excep¢ao a regra, sendo os Hewidactylus
resultantes de pelo menos dois eventos de colonizagao (quatro em Mabuya).

Utilizando Lacerta dugesii como modelo, nio encontramos qualquer congruéncia entre
dados enzimaticos, morfolégicos e moleculares.

Com a aplicagao de técnicas moleculares foi possivel identificar espécies introduzidas
como Hemidactylus mabonia na Madeira, Cabo Verde, Sio Tomé e Principe e Annobon bem
como Ramphotyphlops braminus em Annobon. Estas espécies caracterizam-se por serem
geneticamente homogéneas.

Foi ainda possivel verificar o estatuto taxonémico das varias espécies. Em Lacerta
dugesii as trés subespécies nao deverao ser omitidas. Em Mabuya de Cabo Verde dever-se—ao
manter as espécies consideradas e as relagbes estabelecidas. Em Tarentola spp. uma nova
subespécie de Tarentola gigas devera ser considerada e alvo de novas investigagdes. Os
restantes grupos obtidos, geneticamente distintos, sio em maior nimero do que havia sido

registado, e deverao ser alvo dum estudo exaustivo.
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Confirmou-se a presenca duma Mabuya em Annobon, muito provavelmente Mabuya
ozorit, espécie esquecida ou omitida em muitas listas de espécies como na “EMBL Reptile
database”. Duas formas de M. maculilabris em Sio Tomé e Principe, deixam transparecer a
possibilidade da existéncia dum complexo de espécies. A analise de dados moleculares
permitiu também referir que M. maculilabris nao parece ter sido introduzida pelo homem
nestas ilhas.

Do ponto de vista conservacionista é fundamental monitorizar as espécies
introduzidas pois podem levar a extingdo de espécies indigenas, e monitorizar a manutengao
dos varios grupos geneticamente distintos encontrados, muitos deles com distribuicoes
restritas.

Por fim, ao testar o ¢-0s na filogenia de Lacerta dugesii, podemos dizer que este gene
nuclear pode também ser utilizado sob determinadas condices, ao nivel intraespecifico.

A regiao controle do DNA mitocondrial revelou-se também adequada na estimativa
das relagoes filogenéticas. Verificou-se que esta estrutura é em Lacerfa dugesii, bem menos
variavel que o gene do citocromo b (também mitocondrial). Mostra ainda uma variacao entre
populagbes e apresenta aspectos curiosos relacionados com a sua estrutura no contexto do

que ¢ conhecido actualmente dentro dos vertebrados.
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ABSTRACT

Partial sequences of mitochondrial DNA genes (125 rRNA, 16S rRNA and
Cytochrome b) and nuclear DNA (¢-7205 and enolase), as well as enzymatic markers were used
to infer colonization patterns and genetic relationships of reptiles from families lacertidae,
scincidae and gekkonidae of Madeira, Cape Verde Archipelagos and Gulf of Guinea islands.
These markers also allowed us to uncover species introductions in these islands.

The data allows us to detect a intra-specific geographical structure on Mabuya
maculilabris from Sao Tomé and a inter-specific geographical structure of the genus Mabuya in
Cape Verde Archipelago. It is also possible to detect a well defined intra-specific geographical
structure in Lacerta dugesii from the Archipelago of Madeira that presents fixed haplotypes for
each of the four groups of islands. Lacerta dugesii has probably been the result of one single
colonization event in the Archipelago of Madeira. Our results reject the hypothesis of the
anthropological introduction of the species in the Selvagens Islands.

Mabnya spp. from Cape Verde islands were also the result of one colonization event
followed by a radiation through the islands. Our results from Cape Verde, and data from
reptiles endemic to the Canary Islands, suggest that the number of colonization events of
skinks is lower than that observed in geckos. Our results from the Gulf of Guinea seems to
be an exception to this rule. Mabuya spp. is the result of four different colonization events,
one for Mabuya ozorii of Annobon, one for Mabuya affinis of Principe and two for the two
torms of Mabuya maculilabris (one from Principe and one from Sao Tomé). Probably the two
forms of Sao Tome and Principe are different species or belong to a species complex. The
geckos from the Gulf of Guinea islands are the result of fewer events of colonization,
probably two for Hemidactylus spp.

Considering the genus Mabuya we consider five groups of species, one more than the
previously published data, that is the North Africa + Turkey group which implies the need to
divide the forms of Africa.

Using Lacerta dngesii as a model we didn’t find congruence between enzymatic,
morphological and molecular data.

The molecular markers allow us to detect introduced species as Hewzidactylus mabonia
in Madeira, Cape Verde and islands of Gulf of guinea islands, as well as Ramphotyphlobs

braminus in Annobon.
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It was also possible to review the taxonomic status of some species. We consider the
existence of three subspecies of Lacerta dugesi. In Mabuya from Cape Verde Islands, the
previous established relationships are also validated. In Tarentola more genetic distinct groups
than those previously established were obtained, and probably we discovered a new
subspecies of Tarentola gigas.

We confirmed the presence of a Mabuya in Annobon (probably M. ozori, omitted
species on EMBL Reptile database). Two distinct forms of Mabuya maculilabris were found,
one in Principe and one in Sao Tomé. The molecular data seems to reject the anthropological
introduction of M. maculilabris.

The ¢mos can be a good phylogenetic marker at the infraspecific level. The same
happened for the control region which is. At least in Lacerta dugesii, less variable than

cytochrome b.
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Preficio

A presente monografia tenta abordar trés aspectos importantes, um relacionado com
a compilagao da informagao existente sobre as comunidades insulares e seus constituintes, o
segundo relacionado com as relagdes filogenéticas e o entendimento da coloniza¢ao de ilhas
africanas do Atlantico Nor-Oriental por parte de alguns répteis e terceiro, uma tentativa de
clarificagao de alguns aspectos da sistematica de algumas das espécies estudadas.

O primeiro capitulo esta relacionado com a caracterizagao do fendmeno insularidade
em biologia. Provavelmente mais longo do que o previsto, pretende constituir uma sinopse
da problematica da insularidade das comunidades biolégicas, tema que alids tem sido central
em todo o meu percurso académico.

Esta dissertacao nao tem o formato habitual de outras dissertagdes. O facto ¢ que ao
longo dos varios anos, o trabalho acumulado em relagdo a analise das comunidades de répteis
das ilhas atlanticas, produziu uma série de artigos quase todos trespassados por um fio
condutor, o estudo dos mecanismos evolutivos das comunidades de répteis em sistemas
insulares diferentes. Interessa-me sobretudo a comparagio dos mecanismos evolutivos em
cada um destes sistemas para saber se afinal as histérias se repetem independentemente do
tempo e local onde ela se desenrola.

E por isso que decidi incluir os trabalhos em que participei num capitulo separado e
tentel expor num capitulo final os principais elementos que penso sejam comuns a estes
trabalhos. Este capitulo final nao invalida as conclusées separadas de cada um dos trabalhos
mas antes tenta dar-lhes uma visao de conjunto que ¢ afinal a visio do meu trabalho ao longo
de todos estes anos.

Quero igualmente advertir desde ja o leitor para o que alguns poderdo chamar de
estrangeirismos. Neste trabalho tentei traduzir tanto quanto possivel os principais termos
usados por todos noés para portugues. Alguns, porventura bastantes, sio usados no original

entre aspas. A sua tradugao soaria a falso e desvirtuaria o seu significado.

Queria ainda referir que escolhi os répteis como material biolégico por varias razées e

que podem ser sumariamente descritas do seguinte modo:

a) sdo na sua maioria conspicuos, facilmente detectaveis e capturaveis,

b) sdo na sua maioria tolerantes a aproximag¢ao humana,

xx1



g
h)

possuem na sua maioria densidades populacionais apreciaveis,

possuem dimensoes corporais que facilitam o seu manuseamento,

encontram-se em varias ilhas e ilhéus com diferentes idades, areas, isolamento e
habitates,

a amostragem pode ser efectuada a bidpsias a cauda sem que o animal seja
sacrificado ou sofra danos significativos,

a a-taxonomia é relativamente linear,

por preferéncia pessoal.
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Capitulo 1

1. DA DIFICULDADE DA CARACTERIZACAO DO ECOSISTEMA INSULAR
NUM CONTEXTO BIOGEOGRAFICO

Desde ha muito tempo que as ilhas fascinam os cientistas. Schoener (1988a) refere
um termo curioso que ¢ sintomatico deste interesse — “Islomania”. Os estudos dos
ecossistemas insulares revolucionaram varias areas do conhecimento como a Evolugao e a
Ecologia. Todos reconhecem a importancia das ilhas na elaboragao da teoria da evolugao de
Charles Darwin e de Alfred Wallace (Baez, 1988; Emerson ez a/, 1999; Francisco-Ortega ¢f al.,
1996; Looijen, 1998; Roughgarden, 1995; Vitousek ¢z al, 1995). E reconhecida a importancia
do estudo das ilhas na evolugao da biologia das populagbes, na teoria da especiagao, na teoria
da biogeografia insular e consequentemente da teoria do equilibrio dinamico de MacArthur &
Wilson (1967) (Baez, 1982 b; Brown & Lomolino, 2000; Calsbeek & Smith, 2003; Cox &
Moore, 1993; Grant, 1998a; MacArthur & Wilson, 1967; Roughgarden, 1995; Vitousek ef af.,
1995), no desenvolvimento da teoria sobre as estratégias demograficas e adaptativas (Vicente
et al., 1987; Vicente, 1989), etc. Ilustrando a importancia das ilhas, MacArthur & Wilson
(1967) afirmaram um dia que “Uslands should be an excellent theatre in which to study evolution”. Apds
MacArthur & Wilson (1967) a problematica da insularidade assumiu uma nova dimensao na
area da biologia. A importancia dos estudos insulares tem contribuido quer para o desenho
de reservas naturais quer depois, na gestdo de parques florestais (Pianka, 1988; Schoener,
1988a).

Devido as caracteristicas especificas das ilhas, elas constituem excelentes objectos ou
modelos para o estudo da biodiversidade (Adsersen, 1995). A pobreza em espécies permite
estudar a relacdo da diversidade bioldgica nos processos e no funcionamento do ecossistema.
(Bowden, 1995; Ewell & Hogberg, 1995).

Para Almaga (2001), as ilhas sio importantes quer do ponto de vista biogeografico
quer do ponto de vista conservacionista. Primeiro, porque é grande o numero de formas em
perigo de extingao ou ja extintas; segundo, as populag¢oes insulares diferem geneticamente das
populagdes continentais, levando frequentemente a processos de especiagio, resultando em
elevados niveis de endemicidade. Sao também importantes pela analogia que se faz, do ponto

de vista da conservagao, entre o modelo ilha e populagoes isoladas no continente.



O isolamento e a pobreza faz com que as faunas das ilhas oceanicas oferecam
excelentes oportunidades para caracterizar o desenvolvimento evolutivo em sistemas isolados
e para caracterizar os processos evolutivos na auséncia ou falta de fluxo genético (Calsbeek &
Smith 2003; Francisco-Ortega e7 al, 1996). Esta ideia podera contudo nao ser aceite em certas
situagdes. Assim, por exemplo algumas ilhas das Carafbas sofrem inundagdes, furacGes e
outros fenémenos naturais, levando ao desaparecimento de quase toda a fauna reptiliana. A
esta extingdo em massa segue-se, regra geral, uma coloniza¢ao continua a partir de ilhas
vizinhas, e principalmente através das correntes oceanicas, ocorrendo um forte fluxo genético
e uma homogeneizagao das populagoes, o que constitui por assim dizer um constrangimento
forte a mudangas evolutivas (Calsbeek & Smith, 2003).

As invasGes naturais ¢ mediadas pelo homem oferecem excelentes oportunidades para
caracterizar o desenvolvimento histérico das comunidades e os processos de biologia
populacional associados, provavelmente pelos acontecimentos acontecerem com maior
rapidez (Lovette ¢f al,, 1999b, Sakai ez al., 2001).

Ao compararmos biotas de ilhas com diferentes tamanhos, diferentes latitudes,
diferentes topografias e diferentes distancias ao continente (fonte de aprovisionamento de
espécies), podemos aprender muito sobre a interaccao destes factores no controle da
diversidade organica (Cox & Moore, 1993).

Estas peculiaridades determinam a constituicio de comunidades insulares diferentes
das existentes nos continentes. Geralmente as faunas e floras insulares costumam ser
desarmonicas, caracterizadas pela auséncia de determinados grupos (Baez, 1993; Cox &
Moore, 1993; Eliasson, 1995; Itow, 2003) apresentando caracteristicas proprias, como por
exemplo o elevado numero de endemismos e caracteristicas morfologicas aberrantes como o

nanismo ou o gigantismo.

1.1. A colonizagio de ilhas oceanicas

Do ponto de vista de um organismo, uma ilha é naturalmente uma area cujas zonas
circundantes limitam a sua dispersdo e condicionam a sua sobrevivéncia. E um espaco cujas
comunidades estdo sujeitas a constrangimentos subsequentes ao seu isolamento e que se
repercutem nas caracteristicas morfologicas, comportamentais, fisiologicas e genéticas dos
individuos que as constituem (Adsersen, 1995). Este conceito aplica-se igualmente a lagos,
picos de montanha ou até 4rvores isoladas. F o que acontece no Deserto do Kalahari em

relacao a Mabuya striata, em que as acacias muito dispersas funcionam como ilhas (Cooper Jr.
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& Whiting, 2000). Segundo Perraud (1992), ilha é uma area ou universo ecolégico confinado
e exiguo onde o fluxo genético ou a colonizagio a partir do continente sao reduzidos, e onde
se vive em risco de extingdo permanente. Lucotte (1978) fala de isolados quando as
populagdes duma espécie estao separadas por barreiras que podem ser de ordem geografica,
ecologica ou etologica os quais podem diferenciar-se geneticamente se mantiverem separados
durante muito tempo.

As dificuldades de acesso as ilhas oceanicas estio profundamente ligadas a outro
fenémeno que de certa forma é uma consequeéncia da colonizagao: trata-se dos processos que
mantém ou disturbam a prépria distribuicao das espécies (Vargas, 1992a). Alguns exemplos
podem ser descritos como estando implicados na manutengao dessa distribui¢ao: a dispersdo
ecologica, processos ecogeograficos, recolonizagao, barreiras geograficas e configuragio de
provincias ecolégicas. Os principais processos que mudam a distribui¢do sao geralmente
associados a difusdo (expansdo gradual da area de distribui¢do), dispersio a longa distancia
(ex: dispersao para as ilhas oceanicas), mudangas paleogeograficas, mudangas ecogeograficas
(mudanca de habitate, de recursos) e adaptacio (Vargas, 1992a) bem como relagbes
interespecificas como a competi¢ao e predagao (Antinez & Mendoza, 1992).

Vargas (1992a) também diferencia um grupo de processos que originam a
distribuicao, ou seja, aqueles processos de natureza abidtica que ddo origem a novos Zaxa.
Estes processos possuem um caracter histérico sio sempre vistos numa escala evolutiva e
neles se incluem a vicariancia como resposta a mudangas ecogeologicas, a dispersio e o
isolamento periférico de populagdes e sua posterior especiagdo, e as mudangas
paleoecogeograficas.

Para muitos organismos, como os terrestres nao voadores (caso dos répteis), os
oceanos constituem barreiras intransponiveis (Cox & Moore, 1993; Gorman, 1979; Grant,
1998a), tendo por isso extrema importancia na composi¢ao das comunidades insulares. A
forma como os individuos chegam as ilhas ira pois depender principalmente da distancia a
percorrer, dos ventos, das correntes e das capacidades de dispersio dos organismos
envolvidos (Case, 1975).

A organizacao dos povoamentos insulares de ilhas oceanicas resulta geralmente de
uma acentuada influéncia da dispersio passiva enquanto que as ilhas da plataforma
continental tendem a ser mais influenciadas pela deslocacdo activa. Podarcis melisselensis e
Podarcis tanrica (Reptilia: Sauria: Lacertidae) colonizaram por via terrestre (dispersdo activa) as

ilhas do Adriatico antes da subida do nivel médio da agua do mar durante a Glaciagao de
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Wurm (Clover, 1979; Gorman ez al., 1975). Tera também sido assim que Podarcis pityusensis e P.
lilford; terdo chegado as Ilhas Baleares (Alcover & Mayol, 1982; Cirer, 1981; Pérez-Mellado &
Salvador, 1988), o mesmo acontecendo com P. fiffolensis nas ilhas maltesas (Guillaume &
Bons, 1983).

Os répteis parecem resistir mais as adversidades do mar do que os restantes
vertebrados terrestres ndo voadores. Isto pode ser explicado pelo facto da sua taxa
metabolica poder baixar significativamente (Pough, 1980). A baixa necessidade de recursos
energéticos aliada a capacidade de resisténcia a secura torna-os nos vertebrados mais capazes
de colonizar ilhas mais distantes logo a seguir as aves (Carranza et al, 2000). Apesar das
limitagoes impostas pelo meio marinho, estes vertebrados terrestres constituem muitas vezes,
com excep¢ao das aves, os unicos a atingir ilhas distantes quer por flutuagdo, quer em
jangadas flutuantes. Gorman (1979) considera os lagartos como os vertebrados terrestres nao
voadores mais tolerantes e com maior distancia maxima percorrida no mar (1100 milhas).
Um caso extremo podera ser o do antepassado de Tarentola americana que com grande
probabilidade deve ter realizado uma dispersio transocednica entre a Africa e as Carafbas,
correspondendo a pelo menos 6000 km (Carranza ez al, 2000). Os lagartos podem chegar as
ilhas em jangadas flutuantes, ou flutuando (Carranza ef al, 2000) o que sera menos frequente
quanto maior a distancia ao continente. A chegada das osgas do género Tarentola aos
Arquipélagos Macaronésicos e as Indias Ocidentais deverd ter ocorrido por jangadas
flutuantes (Carranza e al, 2000). Baez (1982 b) afirma que a unica explicagao possivel para
compreender a dispersao dos répteis para as Canarias, ou seja a forma de dispersio mais
provavel e talvez unica, tera sido através de jangadas flutuantes. Outro exemplo, em Aweiva
spp. (Sauria: Teiidae) das Indias Ocidentais, a colonizacio devera ter acontecido através de
jangadas flutuantes, como ¢ sugerido por Hower & Hedges (2003) num estudo filogenético e
biogeografico utilizando sequéncias do 12§ rRNA e do 16S rRNA. Assim, a coloniza¢ao
trans-marinha tem sido mais ou menos frequentes nos répteis (ver por exemplo Carranza &
Arnold, 2003; Carranza e al, 2000; Nagy et al., 2003) e parecem afectar mais uns grupos do
que outros. F mais comum nos escincideos e osgas e menos frequente nos lacertideos,
agamideos e tefdeos o que indica que a dispersao pelos oceanos nio ¢ aleatoéria, dependendo
da presenca de praias, da tolerancia a salinidade, da resisténcia a dissecagdo e a capacidade

para se manter em posicao nas jangadas flutuantes (Carranza & Arnold, 2003).



As osgas em particular parecem ser excelentes “dispersantes matinhos”,
provavelmente devido ao facto de poderem manter-se muito tempo com poucos recursos
alimentares, incluindo agua. A existéncia de dedos com “almofadas adesivas” aumenta a
capacidade de transporte em jangadas flutuantes (Carranza ez al., 2000). No caso da Tarentola
americana também devem ter ajudado as correntes marinhas predominantes (Carranza ef al.,
2000). Greer (1976) afirma que as espécies do género Mabuya spp. tém facilidades em
atravessar massas de 4gua, encontrando-se por isso representadas em numerosas ilhas por
formas endémicas. As deslocagoes em jangadas flutuantes sdo frequentemente mencionadas
como a principal forma de deslocagao dos vertebrados para as ilhas oceanicas (Baez &
Sanchez-Pinto, 1993; Cox & Moore, 1993). Geralmente estas jangadas sio constituidas por
emaranhados de vegetagdo e terra, por vezes um sé tronco, que se desprende das encostas
dos rios e que podem atingir dimensdes na ordem dos 30-100m (Furon, 1969). Estes
emaranhados poderio percorrer grandes distancias, como aconteceu em Cuba, onde uma
jangada flutuante com cerca de 10-15 acres e 6-12 metros de altura foi encontrada a cerca de
100 milhas da costa (Cox & Moore, 1993).

Como referimos a colonizagao das ilhas macaronésicas por répteis deve ter sido feita
por “jangadas flutuantes”. De acordo com Baez & Sanchez-Pinto (1983), os actuais “cursos
secos” de Affica eram caudalosos no passado, onde as jangadas podem ter sido lugar comum.

Segundo Austin & Zug (1999), os saurios sio bons colonizadores das ilhas. No
entanto a falta de endemicidade e a uniformidade morfolégica pode indicar introdugoes
recentes, muitas certamente mediadas pelo homem. Espécies como Hewidactylus frenatus
foram introduzidas em muitas ilhas do Pacifico, principalmente durante a II Guerra Mundial
(Case et al, 1994; Hunsaker, 1966). Wiley (2000) e McCoid (1993) referem a introdugao
involuntaria de répteis, como Mabuya multifasciata, Perochirus ateles, Boiga irregularis, Anolis
carolinensis., na llha de Guam nas Ilhas Marianas. Nesta ilha a introdugao involuntaria, durante
a Segunda Guerra Mundial pelos barcos de carga militares, da cobra Boiga irregularis, foi
nefasta e desastrosa levando quase a extingdo de toda a avifauna (McCoid, 1993; Pimm,
1987). Como curiosidade, algumas espécies de anfibios (ex: Bufo marinus) e répteis (ex: Anolis
carolinensis) foram introduzidos intencionalmente nesta ilha com vista a luta contra os insectos
(McCoid, 1993). Muitas das espécies de répteis e anfibios candidatos a serem introduzidos
involuntariamente sao aqueles de pequeno tamanho e que toleram a presenca humana (Wiley,

2000).



A colonizac¢ao de ilhas a partir de outras que se encontram no caminho de migracao
com o continente, o qual ¢ em ultima instancia a origem dessas espécies, toma geralmente a
designacao de “stepping stone effect”. O modelo “stepping-stone” surgiu como um modelo
estocastico da genética populacional. Foi introduzido por Kimura & Weiss (1964) e
recentemente revisto por Duty (2000) para investigar a interligagdo entre processos
evolutivos de deriva genética, migra¢cao, mutagao e seleccao sobretudo em populagoes
espacialmente estruturadas.

MacArthur & Wilson (1967) utilizam o mesmo modelo numa perspectiva mais
ecologica e biogeografca para explicar a dispersao das espécies para as ilhas distantes
utilizando ilhas intermédias. O modelo de “stepping-stone” de coloniza¢ao das ilhas aplica-se
mais quando as espécies tém baixa capacidade de dispersio. Assim, as espécies dispersam
desde o continente para a ilha mais préxima e desta para outra mais proxima da primeira ilha,
isto num sentido dnico, estando cada ilha sujeita a um evento de colonizagdo como acontece
com Gallotia spp. das Ilhas Canarias. Em espécies com maior capacidade de dispersio o
modelo nio ¢ totalmente aplicivel, pois estas espécies podem chegar as ilhas quer
directamente ou saltar de uma ilha para outra sem passar pela intermédia. Nestas espécies
estao envolvidos geralmente varios eventos de colonizagao por ilha (Juan e al, 2000;
MacArthur & Wilson, 1967).

Para além deste modelo de “stepping stone”, varias outras formas de dispersao
podem ainda ser consideradas como as invasdes nao sincronizadas a partir de uma unica
fonte, invasoes independentes de diferentes fontes e expansodes unicas (ver Seutin ez al,
1994a).

As ilhas em arquipélago terdao maior taxa de imigracao do que uma ilha isolada devido
a possiveis trocas entre elas (Lomolino e a/, 1989; Pianka, 1988) o que culminara num maior
numero de espécies por ilha, ou melhor, por unidade de area.

Sdo poucos os individuos que chegam as ilhas. No entanto, muitos destes individuos
multiplicam-se rapidamente. Em teoria, a imigracao ocorre quando um propagulo, tido aqui
como o numero minimo de individuos duma espécie necessario para o sucesso reprodutivo e
o aumento populacional sob condigdes 6ptimas, chega a ilha (Simberloff, 1969).

O numero de individuos que chegam as ilhas é também irregular ao longo do tempo
e vai uma vez mais depender da distancia ao continente, das dimensdes da ilha (“target
effect” ou efeito alvo), das capacidades de dispersao dos organismos (Beeby, 1993; Blondel,

1986; MacArthur & Wilson, 1963, 1967) e da geometria da costa continental (Taylor, 1987).
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De acordo com o modelo de Taylor (1987), sdo as ilhas situadas em frente de costas litorais
lineares que tém maiores taxas de colonizacao, quando comparadas com as situadas a frente
de pontas de peninsulas. Por outro lado, os dispersantes passivos tendem a nao mostrar
muita varia¢ao na taxa de colonizagao com a distancia a costa. Os dispersantes activos podem
apresentar respostas dramaticas com a distancia a costa quando os seus limites de dispersao
se aproximam dessa distancia.

Muitos estudos foram realizados sobre a relagao da riqueza especifica com a area dos
quais se destacam os de MacArthur & Wilson (1963, 1967); Connor & McCoy (1979);
Simberloff (1976), Kilburn (1966). Portanto, tipicamente, grandes ilhas tém mais espécies do
que pequenas ilhas (Losos & Schluter 2000). Uma relaccdo entre area e numero de espécies
que é um pilar da teoria do equilibrio dinamico insular (Coleman ez 4/, 1982; Lomolino, 2000
Schoener, 1976; Solé et al., 2002; Williamson, 1988). A curva da relacio entre estes dois
parametros assume varias formas (Connor & McCoy, 1979), e tradicionalmente é traduzida
pela férmula, S= ¢ A” , onde S corresponde ao numero de espécies, A é a area e ¢,z sdo
constantes (Connor ¢ al., 2000, Lomolino, 2000; Looijen, 1998; Losos, 1998; Williamson ez
al.,, 2001, 2002).

Outros factores como a diversidade de habitates, das condi¢oes ecoldgicas e do
tempo decorrido apds a colonizacdo deverao influenciar o numero de espécies além da area
per se (Haila, 1983; Holt et al, 1999; Kruess & Tscharntke 2000; Triantis er al, 2003;
Whitcomb e# al,, 1981).

Mylonas & Valakos (1990) encontraram correlagoes significativas entre a area € o
numero de espécies de répteis em varios arquipélagos mediterranicos.

Geralmente o nimero de espécies aumenta com a area, mais rapidamente nas ilhas
distantes do que nas proximas. Nas grandes ilhas este nimero diminui mais rapidamente com
a distancia do que nas pequenas (MacArthur & Wilson, 1963, 1967). O modelo de
MacArthur & Wilson (1967) considera a taxa de renovagao de espécies maior nas ilhas cuja
distancia ao continente é menor e nas de area mais reduzida. Ainda, a taxa de colonizacio,
definida como a diferenga entre a taxa de imigracao e a taxa de extin¢do, mostra uma relagao
inversa com o nimero de espécies (Bondel, 19806).

Brown & Kodric-Brown (1977) propuseram que a taxa de extingao poderia também
depender da distancia a fonte de aprovisionamento de espécies. Assim, populagdes das ilhas
mais perto da fonte teriam maiores probabilidades de nao se extinguirem devido a chegada de

novos colonizadores da sua espécie o que ao fim e ao cabo acaba por ser um novo conceito
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de ilhas. A taxa de renovacao de espécies passa a ser funcao da distancia, atingindo um
maximo e depois decrescendo.

Nas ilhas, os efeitos catastroficos de fendmenos naturais como o vulcanismo ou
furacoes sio factores decisivos na dinamica das espécies (Cox & Moore, 1993; Kamijo &
Hashiba, 2003). Os efeitos negativos resultantes destas catastrofes podem ser ampliados com
a presenga de predadores, aumentando as probabilidades de extingao (Schoener ez a/, 2001a).
As espécies mais comuns de lagartos tém no entanto tendéncia a recuperar, como foi
observado por Schoener ez al. (2001b) em Anolis spp. em 66 ilhas das Bahamas. Antes do
furacio, era a area o melhor previsor da riqueza especifica; imediatamente apds o furaciao era
a altitude da ilha; e ap6s um ano a area passava a ser o melhor previsor. Dezanove meses
apos o furacao, 88% das ilhas haviam sido de novo ocupadas. A recolonizagao ocorreu via
colonizagao a partir doutros locais e a partir de ovos que haviam resistido a tempestade
(Schoener ez al., 2001b).

As ilhas suportam geralmente menor numero de espécies do que os habitates
continentais com a mesma area e os mesmos recursos (Blondel, 1985, 1986; Case, 1975;
Dueser & Brown, 1980; Lack, 1969; MacArthur & Wilson, 1963, 1967; MacArthur et al,
1972; Mateo, 1997a; Schoener, 1988a,b; Zug, 1993). A diminuicio do numero de espécies
competidoras e de predadores, parece assim resultar numa linearizacdo dos ecossistemas
insulares (Vicente ez al, 1987). A funcdo acaba afinal por ser pouco importante na
estruturagao e no numero de espécies em pequenas ilhas (Schoener & Schoener, 1978).

Apesar do baixo numero de espécies é costume observar-se um aumento da
densidade de cada espécie (Andrews 1979; Blondel, 1979, 1986; Brown, 1971; Brown &
Gibson 1983; Burns, 1981; Case, 1975; Crowell, 1983; Diamond, 1970; Fellers & Drost,
1991; Krebs, 1994; MacArthur ef al, 1972; Outober, 1981; Polis & Hurd, 1995; Rodda ¢# 4/,
2001; Soulé, 1966; Williams, 1983; Yeaton & Cody, 1974; Zug, 1993). Este fenémeno foi
designado de compensagao da densidade (Case, 1975; Diamond, 1970; MacArthur ef a/ 1972).

1.2. Sobre a variabilidade das populacées em meio insular

A biodiversidade é manifestada a dois niveis fundamentais: a diversidade especifica e
a diversidade genética. O problema esta na interligacdo entre estes dois nfveis (Vellend, 2003).
Johnson (1973) verificou uma correlagio negativa entre a diversidade de espécies e a
diversidade genética em Drosgphila spp. de quatro ilhas Havaianas. A previsao foi baseada no

facto de quanto mais estavel o ambiente maior o nimero de espécies e menor a diversidade
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genética porque a estabilidade promove a especializagio. Gotelli & Colwell (2001) nao
obtiveram qualquer relacdo entre os dois niveis e Soulé & Yang (1973) obtiveram uma
relagdo positiva entre a heterozigotia alelica em U#a satansburiana e o numero de espécies de
iguanideos entre as ilhas do Golfo da Califérnia. Segundo estes autores, existiria uma relagao
entre a competi¢ao interespecifica que favorecia uma selec¢ao balanceadora e a heterozigotia.
Nas salamandras Desmognathus fuscus da América do Norte, Karlin ez a/ (1984) encontraram
uma relagdao negativa entre a heterozigotia e o nimero de congéneres. Segundo os autores, as
interacgoes interespecificas diminuem a largura do nicho devido a seleccao direccional,
diminuindo a diversidade genética. Estes estudos tentam analisar os resultados numa base de
causa-efeito entre o numero de espécies e a diversidade genética assumindo que a selecgao é
igual em todos os /.

Recentemente, Vellend (2003) propds que a diversidade especifica e a diversidade
genética devem estar positivamente correlacionados entre ilhas ou manchas de habitate,
como resultado de processos que influenciam os dois niveis de diversidade em vias paralelas.
Esta hipotese é baseada na teoria da biogeografia insular de MacArthur & Wilson (1967) e no
modelo insular de genética populacional de Wright (1940). Embora os detalhes matematicos
desta teoria sejam diferentes, a logica subjacente ¢ semelhante. De acordo com a primeira, a
diversidade especifica ¢ regulada pelo balango entre extingdo e imigracao. O modelo de
Wright sugere que a diversidade genética depende do fluxo genético e da deriva genética.
Pequenas populagbes em pequenas ilhas estao sujeitas a extingdes mais elevadas e a deriva
genética. Em ilhas isoladas, poucos imigrantes chegam, e o fluxo genético é baixo. Vellend
(2003) prevé entao que a diversidade devera ser maior nas grandes ilhas proximas da fonte
de aprovisionamento.

De acordo com Slatkin (1987), na maioria das espécies existe uma grande variagao
geografica quer na morfologia quer nas frequéncias alélicas. Esta variagdo resulta dum
balango entre forgas locais antagénicas que promovem a diferenciagio e homogeneidade
genética entre populagoes. As mutagoes, a deriva genética e a selecgdo natural favorecendo
as adaptagoes as condigdes locais promoverio a diferenciagao das populagoes locais,
enquanto que o movimento de gametas, individuos e até populagoes, ou seja, o fluxo
genético, tendem a homogenizar a variabilidade genética.

Grandes perdas de variabilidade genética poderdo ocorrer durante a expansao da
espécie, principalmente para zonas virgens a longa distancia como podera ser o caso das ilhas.

Um pequeno niamero de individuos dispersados a longa distancia, e o seu crescimento lento,
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podem acarretar grandes reducdes de variabilidade genética (Hewitt, 1999; Nichols & Hewitt,
1994). Como as populagoes iniciais sao geralmente pequenas, o endocruzamento ¢ alto e o
descréscimo de heterozigotia acontece a um ritmo de 1/2N, por geragdo; se este
endocruzamento nao for acompanhado por uma perda de fertilidade, entdo a popula¢ao ha-
de crescer com uma reduzida variabilidade (Almaga, 2001). Assim, um factor que afecta
muito a variabilidade genética intrapopulacional é o tamanho da populagiao. Redugbes na
variabilidade tém sido atribuidas ao tamanho populacional reduzido e ao efeito fundador
(Grant, 1998b; MacCulloch et a/. 1997).

Geralmente, as populagdes insulares descendem dum pequeno numero de
fundadores e de populagoes limitrofes continentais, e por isso ¢ de esperar uma menor e
diferente variabilidade genética em relagdo as populagoes continentais (Berry, 1986, 1989;
Broders e al. 1999; Carlquist, 1966; Cheylan, 1988; Gorman ez a/, 1975; Hoelzel ef al.,, 2002;
Lande, 1992; MacCulloch ef @/ 1997).

MacCulloch e a/ (1997) encontraram uma redugao da variabilidade (heterozigotia,
namero de alelos e percentagem de /e polimérficos) em populagdes disjuntas (situagao
semelhante nas ilhas) em relagdo a populagoes contiguas de Lacerta portschinskizi (Sauria:
Lacertidae), utilizando 37 /o aloenzimaticos. Ja anteriormente MacCulloch e @/ (1995)
haviam registado em varios lacertideos do Caucaso, onde se inclui Lacerta portschinskiz, uma
menor variabilidade nas espécies com distribui¢ao disjunta, situacao similar ao que ocorre nas
populagdes insulares de lacertideos. Num outro exemplo, Gorman ¢/ a/. (1978) encontraram
menor variabilidade em popula¢oes introduzidas de .Anolis (Sauria: Iguanidae).

Ha no entanto, alguns estudos contraditérios e que nao revelam esta tendéncia.
Assim, baseado em polimorfismos enzimaticos de Podarcis muralis e Lacerta oxycephala das ilhas
do Lago Skadar, Crnobrnja-Isailovic ez a/ (1995) nao obtiveram perdas de variabilidade,
talvez devido ao fraco isolamento das populagoes.

De acordo com Clover (1979), Gorman ez al. (1975), Soulé (1972) e Soulé & Yang
(1973), nas ilhas maiores e proximas do continente encontra-se maior variabilidade nas
populagdes de lagartos e nas ilhas mais pequenas e remotas a variabilidade ¢ menor. Ha assim
uma correlagio positiva entre a variabilidade e a area da ilha (Soulé, 1972)

A variabilidade nas ilhas nao ¢é entao consequéncia de fenémenos aleatérios, porque
se assim fosse ndo se obteriam niveis intermédios de variabilidade em ilhas de tamanho
intermédio (Soulé, 1972). A maior variabilidade encontrada nas ilhas maiores, leva-nos

também a pensar numa relagao entre variabilidade genética e variabilidade ambiental (Powell
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& Taylor, 1979), e por conseguinte numa accao selectiva. Clover (1979) propoe que ¢ a forte
seleccdo direccional a principal responsavel pela reducdo da variabilidade genética nas
pequenas ilhas e portanto a taxa evolutiva sera mais rapida quanto menor for a ilha.

Gorman e# al. (1975) consideraram trés explicacOes para a redugdao da variabilidade
genética nas ilhas muito pequenas: 1- a quebra da variabilidade e o seu impacto serdo maiores
se no passado a populacio sofreu um "efeito de gargalo" (ex: ilhas que estiveram no passado
ligadas ao continente); 2- a extingao da popula¢ao original do ilhéu, seguida pela colonizacio
por agua de um ou alguns individuos; 3- forte selec¢ao direccional nos pequenos ilhéus
devido as novas condi¢bes ecoldgicas. As diferencas das condigdes ecoldgicas resultam
muitas vezes em tendéncias evolutivas previsiveis (no comportamento, cor, tamanho,
escamas, etc.).

Quando se fala da variabilidade de populac¢Ges insulares, ha que considerar a natureza
do organismo em causa no que respeita ao tamanho, organiza¢do espacial (colonial ou
territorial) e poder de colonizacao (Cheylan, 1988). Estes factores terdo muita importancia,
por exemplo, no fluxo genético uma vez que o baixo poder de colonizagao restringe o fluxo
genético. Uma espécie com caracteristicas territoriais nao atingira grandes densidades e assim
a variabilidade sera menor.

Os resultados de Lande (1992) revelaram a importancia das mutacoes e migracoes
na manuten¢ao da variabilidade genética de pequenas popula¢oes. Uma pequena taxa de
migracdo ¢ suficiente para manter um nivel relativamente alto de variabilidade genética nas
pequenas populagdes.

As forcas que determinam a redu¢do da variabilidade genética intra-populacional
aumentam a variabilidade entre populagoes (Lewontin, 1975). Estudos recentes em répteis e
insectos demonstraram que mesmo em pequenos isolados, como pequenas ilhas oceanicas,
podemos encontrar uma variabilidade morfologica e genética apreciaveis (ex: Gubitz e¢f al.,
2000; Pestano & Brown, 1999). Em muitos casos as ilhas sio vulcanicas e por isso o
vulcanismo tem sido invocado para explicar a variabilidade e estruturagao populacional
encontrada, determinando o isolamento e efeito de gargalo de muitas populagbes (ver
exemplos de Carson ez al. 1990; Pestano & Brown, 1999) ou o contacto secundario entre

populagdes (Giannasi, 1997; Thorpe, et al, 1996).
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Os dados da biologia molecular e a medida da variabilidade genética

Até ha pouco tempo, falar em reducao da variabilidade nas populagoes insulares
significava dizer que os caracteres morfolégicos e enzimaticos eram menos vatiaveis do que
nas populagoes continentais.

A sequenciagao directa do DNA fornece informacao detalhada da variabilidade
intraespecifica e interespecifica (Harrison, 1991). Nalguns casos em que as aloenzimas
revelaram uniformidade, as técnicas moleculares revelaram variabilidade (ver por ex:
Routman, 1993; Scribner e al, 1994) o que mostra um melhor poder de resolucao destas
ultimas, permitindo por exemplo a deteccao de espécies gémeas ou cripticas, cOmo no caso
dos Escincideos do Pacifico do género Emwia (Bruna et al, 1995) e no caso de morcegos
(Juste ez al., 2004).

A grande variedade de técnicas moleculares reveladores da enorme variabilidade ao
nfvel do DNA levou a um “boom” de estudos moleculares, com o objectivo de determinar a
variabilidade molecular intra e inter especifica, a dispersao de animais, etc..

Tal ¢ o caso do estudo das popula¢oes de Urssaurus ornatus, efectuado com base na
variabilidade do DNA mitocondrial (Haenel, 1997). Moritz & Brown (1987) fizeram o
mesmo com outros lagartos. O uso de marcadores moleculares para estudos sobre a
variabilidade populacional em tartarugas foi feito por Norman ez a/. (1994) através da analise
de sequéncias parciais do DNA mitocondrial e da utilizagao de RFLPs.

O DNA “fingerprinting” tem sido aplicado ao estudo da variabilidade genética e das
relagdes entre populagoes de varios organismos como as baleias (Patenaude ef 4/, 1994) e
répteis iguanideos da espécie Sceloporus gramicus (Sites Jr. & Davis, 1989).

As técnicas moleculares tém sido importantes para a determina¢ao da variabilidade
em espécies em vias de extingdo ou com necessidade de preservagio (Geyer ef al, 1993;
Gibbs ez al, 1994; Laurent 1993; Martin ef al,, 1997; Moritz, 1994).

A dispersao de organismos tem sido estudada com o auxilio de técnicas moleculares
como aconteceu em Carranza ef al. (2000) onde também foi abordada a filogenia das espécies
do género Tarentola (Sauria: Gekkonidae) com base nas sequéncias parciais de genes
mitocondriais. Austin & Zug (1999) utilizaram a mesma tecnologia para estudar a dispersao
do escincideo Ewmwia tongana. Segundo estes autores, a elevada divergéncia genética entre
populacdes era indicativo da dispersao e isolamento.

Routman (1993) verificou que a variagdo do DNA mitocondrial obtida com RFLPs,

era superior a variacao aloenzimatica em salamandras Cryptobranchus alleganiensis. A explicagao
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estaria na existéncia no passado dum fenémeno de efeito gargalo, seguido duma rapida
evolucao do DNA mitocondrial e duma lenta evolucao aloenzimatica.

RAPD’s (“Random amplified polymorphic DNA”) foram utilizados em estudos de
conservagao de espécies, como por exemplo de duas espécies de cobras do Canada, Elaphe
obsoleta obsoleta e Sistrurus catenatus catenatus (Gibbs et al, 1994). Em lagartos foram utilizados
por exemplo, para estimar a relagdao entre lacertideos partenogenéticos e as suas presumiveis
espécies parentais (Grechko e al, 1993) e para esclarecer a sistematica de iguanideos do
género Crenosanra (Kohler et al., 2000).

Mais recentemente, outras técnicas moleculares tém sido utilizadas para quantificar a
variabilidade genética das populagdes, nomeadamente os AFLP’s (“Amplified Fragment
Length Polymorphism”) (Ritland & Ritland, 2000) utilizados por exemplo em populagoes da
salamandra alpina, Salamandra atra (Amphibia: Salamandridae) (Riberon ez a/, 2004), bem
como a sequenciagao directa de DNA (Brown, 1994; Lowe e a/ 2004).

Os SNP’s (““ Single nucleotide polymorphisms”) sio marcadores moleculares comuns
no genoma, na ordem dos varios milhdes (estimativa de 1 por cada 1000 bp) e sao dialélicos.
Embora recente, a utilizagdo destes marcadores em vertebrados para a determinagio de
padroes filogeograficos e variagao genética é uma realidade ha ja alguns anos (O’Btien ef al,

1999; Shi et a/ 2001).

1.3. Dados moleculares versus dados morfoldgicos e enzimdticos

“Which type of character is best ¢ There is no hard and fast answer to this question. “ (Freeman &
Herron, 2004).

Tem havido um debate aceso, ao longo dos tempos sobre a importincia relativa
destes conjuntos de dados na sistematica, na evolugao e filogenia dos organismos (Moritz &
Hillis, 1990).

Os pontos negativos dos caracteres morfométricos poderao estar relacionados com
fenémenos como a homologia e o estado dos caracteres (continuos zersus discretos)(Cancino
& Meléndez, 2000).

Ja no passado a aplicagdo de polimorfismos enzimaticos revelou-se mais eficaz, por
exemplo, na detecgio de espécies cripticas, como aconteceu com  Sphenomorphus jobiensis
(Sauria: Scincidae) da Nova Guiné (Donnellan & Aplin, 1989).

Nalguns estudos, os dados moleculares corroboram os dados morfolégicos como

acontece em Harris ef al. (1998b) sobre filogenia de Lacertideos, e em Sites Jr. ef al. (1996) em
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Iguanideos. Em Mervles spp. (Reptilia: Lacertidae) Harris ef al. (1998a) também obtiveram
concordancia entre dados moleculares e morfolégicos, mas diferentes dos resultados obtidos
com electroforese de proteinas. Noutro caso, no estudo de Lamb & Bauer (2001) em osgas
da Namibia do género Rhoptropus, assistiu-se a situagdo de congruéncia entre dados
moleculares, morfologicos e enzimaticos, o que segundo os autores da forte suporte a
filogenia molecular obtida e tras estabilidade taxonémica ao grupo.

Outro caso de congruéncia entre dados morfologicos e aloenzimaticos ¢ o estudo de
Busack (1988) sobre a evolugao dos répteis do género Blannus de Marrocos e Espanha.

Muitos estudos revelam congruéncia entre a morfologia ¢ os dados genéticos. Assim
Caccone ¢t al. (1999b) encontraram baixa variabilidade genética que era correspondida por
baixa variabilidade morfolégica. Keogh (1998) obteve concordancia entre a morfologia e as
arvores obtidas a partir de sequéncias de citocromo b e 16S de cobras elapideos dos géneros
Bungarus spp. e Laticanda spp.

Contudo, a aplica¢ao de técnicas moleculares ao estudo das filogenias e relagdes entre
espécies suplantou a aplicagao de técnicas morfoldgicas. Sao indimeros os exemplos (Avise ez
al. 1992; Fu, 1998; Harris ez al., 2004a ; Lamb & Lydeard, 1994; Turbeville ¢f 4/, 1994; Zhang
& Ryder, 1994). As técnicas moleculares conseguiram detectar descontinuidades e
variabilidade onde outras se mostraram ineficazes. Esta constatagao levou a que se utilize
estas técnicas para os estudos de comparagao de variabilidade entre ilhas e entre ilhas e
continentes ou para estudar as relagOes e origens das populagdes insulares.

Ao nivel da determinagdo das relagdes entre grupos de individuos ou populagdes,
tem-se assistido a uma avalanche no aparecimento de técnicas de biologia molecular. Estas
poderdio em muitos casos nao substituir na totalidade as técnicas aloenzimaticas e
morfologicas, mas de certeza que constituem valiosos complementos.

Ha no entanto muitos casos em que existe uma evidente incongruéncia entre 0s
dados originarios de técnicas diferentes. Hodges & Zamudio (2004) verificaram que existiam
falta de congruéncia entre a os dados da biologia molecular e da morfologia em Phrynosoma
spp. (Reptilia: Sauria). Bennetts ez a/ (1999) verificaram a mesma situacio de discordancia
entre dados moleculares e morfolégicos em Noturus spp..

Benton (1998), no seu estudo sobre filogenias de mamiferos verificou que em certos
casos os dados moleculares eram melhores do que os morfolégicos, mas noutros casos

acontecia o contrario.
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Noutros estudos os dados biométricos nao eram congruentes com os dados
moleculares. Hedges ¢z a/. (1991), ndo encontraram concordancia entre os resultados obtidos
pela sequenciagio do 12 S e do citocromo 4 com a morfologia de algumas espécies da Familia
Xantusiidae (Reptilia: Sauria).

Num estudo do complexo Anolis grahani, Jackman et al. (2002) obtiveram niveis de
variabilidade no DNA elevados em termos geograficos para uma espécie morfologicamente
uniforme como Anolis valenciennz, dai que tenha sugerido a existéncia de espécies cripticas. No
mesmo estudo, a partilha dos mesmos ecomorfos por alguns grupos, nio correspondia a
filogenia o que subentendia uma incongruéncia entre a morfologia e os dados moleculares.

Em camaledes do género Bradypodion da Africa do Sul, Tolley e al. (2004), nio
obtiveram concordancia entre dados morfolégicos e dados moleculares (genes 16S e ND2),
referindo que os dados morfologicos nao reflectiam as “verdadeiras” relagbes filogenéticas.
Muitas das espécies reconhecidas pela morfologia eram polifiléticas principalmente naquelas

que ocorrem nos isolados florestais, no nordeste da Africa do Sul.

1.4. Especiagao e Radiagcao adaptativa

“...We naturalists throught that evolution was indeed a gradual process, as Darwvin bad

always insisted. . .” (Mayt, 2004)

“Wallace also made the first carefful analysis by a darwinist “varieties” below the species
level, in particular distinguishing geographic races from reproductively isolated species”
(Mallet, 2004)

A radiagao adaptativa e a especiacao sao dois fendmenos extremamente importantes
e frequentes nas ilhas, principalmente as oceanicas. A especiagido surge como um aspecto
fundamental na teoria evolutiva e talvez um dos mais especulativos (Coyne, 1992).

Especia¢ao ¢ um processo central em evolucao. Estd muitas vezes correlacionada
com a separa¢ao do pool genético em unidades facilmente identificaveis obtidas a partir de
deriva genética devido a fendémenos de vicariancia ou eventos fundadores ou por selec¢ao
sexual ou natural disruptiva. Este processo podera ocorrer em alopatria ou simpatria (ver
Templeton, 1981 e Tregenza & Butlin, 1999, sobre discussoes sobre o assunto).

Especiacao implica a nogao de espécie. Muitos conceitos existem € por isso muito
debate em torno deste conceito também existe (Hey, 1997). A descoberta que a espécie existe

mas que alguns organismos nao ocorrem em espécies, revela a dificuldade central na teoria
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sistematica que assume a existéncia das espécies (Hey, 1997). Nao cabe aqui promover
qualquer discussao sobre o conceito de espécie, um dos que ao longo dos anos sempre
suscitou acesos debates (Baum, 1992; Coyne, 1994; Cracraft, 1989; Darwin, 1859; De
Queiroz & Donoghue, 1990; Dobzhanskyi, 1935; Donoghue, 1985; Freemon & Herron,
2004; Hennig, 1966; Hey, 1997; Kelt & Brown, 2000; Kornet, 1993; Mallet, 1995, 2001b,
2004; Mayr, 1942, 1964; Nixon & Wheeler, 1990; Patterson, 1985; Pinna, 1999; Riddle &
Hafner, 1999; Ridley, 1993; Rosen, 1978; Simpson, 1961; Templeton, 1989; Van Valen,
1976; Wiens & Servedio, 2000; Wiley, 1978).

Os conceitos de espécies baseados na filogenética foram revistos algumas vezes,
entre as quais por Pinna (1999). Segundo o autor, muitos dos conceitos “ditos” filogenéticos
baseiam-se em factores estranhos as hipoteses filogenéticas. Tém um limitado conteddo
empirico e oferecem bases fracas sobre as quais se devem tomar decisdes acerca de
problemas reais relacionados com as espécies. Qualquer nogao de espécie devera basear-se
em analises explicitas de caracteres em vez de propriedades abstractas das linhagens,
previsoes narrativas ou especulagdes acerca das relagoes.

Apesar da controvérsia sobre o conceito de espécie, esta categoria taxonomica é
considerada por muita gente como a unica real e susceptivel de ser testada e definida
objectivamente (Mallet, 2001b).

Mallet (1995) propds um critério de agrupamento genotipico, segundo o qual, a
espécie era reconhecida pelas descontinuidades genéticas e morfoldgicas entre populagdes em
vez de ser reconhecida por meio da filogenia, coesdao ou isolamento reprodutor.

Com o avango da biologia molecular tem-se assistido a uma inflagio do nimero de
espécies, em que muitas subespécies foram elevadas a espécies, sem que se tivesse em conta
os critérios adoptados no passado (critérios morfoldgicos, reprodutores, etc.) (Isaac ez al,
2004).

Segundo Wiens & Penkrot (2002), a analise de filogenias baseadas em haplétipos e
sequéncias de DNA sao utilizadas cada vez mais com maior frequéncia para testar a
taxonomia tradicional ao nfvel especifico. Contudo, poucos trabalhos tém comparado os
limites especificos baseados na morfologia e no DNA, e os métodos utilizados com um ou
com o outro tipo de dados sdao raramente explicados. Os autores referem que o DNA pode
ter mais vantagens do que se pensava na delimitagao de espécies. A utilizagdo de diferentes
conjuntos de dados e de diferentes aproximagoes podem dar resultados discordantes. Dai

que a metodologia para a delimitacao de espécies ¢ um ponto critico na sistematica.
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Apesar dos varios conceitos, a definicao de espécie continua a ser um dos aspectos
mais controversos da biologia evolutiva. Segundo Sites & Crandall (1997), qualquer estudo
que propde uma nova espécie deve fornecer uma hipdtese testavel do estatuto especifico.
Geralmente as designacoes de espécies eram baseadas na morfologia, ecologia e geografia.
Mais recentemente, as distancias genéticas tém sido utilizadas para identificar espécies
(Arnason & Gullberg, 1993; Arnason ef al, 2000; Mallet, 1995), no entanto nao existe um
teste de distancia genética universal. Mesmo assim aparecem duas questoes dificeis
subjacentes a prépria medida: a) qual a regido genética que deve ser examinada e, b) qual o
nivel de divergéncia que determina diferentes espécies (Yoder ef al, 2000). Os dois critérios
mais utilizados sio o critério filogenético e o critério biolégico. No primeiro, a populagao
devera ser considerada uma espécie quando apresenta uma série de caracteres que a definam
(Davis & Nixon, 1992; Nixon & Wheeler, 1990). A este critério esta associada a analise de
agregacdo das populagoes que se baseia na ocorréncia de caracteres fixos e Unicos na
genealogia da populagio. Envolve portanto a pesquisa de diferencas fixas na populagiao
(Davis & Nixon, 1992).

O critério filogenético tem os seus criticos (Davis, 1997). Alega-se por exemplo que
em duas pequenas populagdes que se tornam isoladas (como acontece nas ilhas) pode
acontecer a fixacao das linhagens genéticas e passarem a ser vistas como espécies distintas
sem que qualquer outra evolucido importante do ponto de vista biolégico tenha ocorrido.
Evidentemente que o contrario também ¢ verdadeiro, veja-se o caso do homem e simios,
espécies distintas, mas que partilham os mesmos polimorfismos genéticos para a maioria dos
genes (Mallet, 2001b)

Uma alternativa ao conceito filogenético de espécies foi proposto por Avise &
Wollenberg (1997) e designada por “multilocus coalescent speciation theory”, em que as
espécies sao identificadas pela nao intersecgao das vias genealdgicas. A integridade da espécie
¢ verificada e reconhecida nos casos onde todos as genealogias mostram um padrio de
monofilia reciproca.

O “antigo” critério bioldgico ¢ dificil de testar pois envolve isolamento reprodutor,
dificil de analisar em condi¢Ges de laboratério e impossivel em formas alopatricas e em
formas com reprodugao assexuada. Este isolamento surge geralmente apds o estabelecimento
de separagdes geograficas quer por dispersao quer por vicariancia (Freeman & Herron, 2004).

Categorias taxonomicas infraespecificas sio ainda mais dificeis de definir como

unidades geograficas fenotipicamente distintas (Mallet, 2001a) ou agregados de populagdes
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fenotipicamente semelhantes de uma espécie que habitam uma subdivisio geografica da area
da espécie e diferem taxonomicamente das outras populacoes da espécie (Mayr, 1969).

A falta dum critério que definisse a subespécie levou muita gente a considera-la
como uma categoria irreal. Com o conceito filogenético de espécie, muitas formas locais sao
consideradas por vezes como espécies distintas e nao subespécies (Mallet, 2001a).

Actualmente, além do conceito morfolégico alguns autores tentam estabelecer limites
em termos percentuais segundo os quais se pode, por assim dizer, categorizar um faxon
relativamente a sua posi¢ao taxonémica. Na maior parte dos casos estes limites sio arbitrarios
ou mesmo empiricos mas ainda assim nio deixam de ser usados. Assim, por exemplo
Gonzalez et al. (1996) estabeleceram como distancia genética média entre espécies, 0.245 +
0.025 para o citocromo b (gene mitocondrial), e 0.195 + 0.010 para o 12 S rfRNA (também
mitocondrial) obtidas com “Kimura’s (1980) two parameter”. Os valores médios entre
populagdes intraespecificas (subespécies) variava entre os 3.06 e 5.57%. Os niveis de
divergéncia parecem diferir consoante o autor. Assim Reeder (1995) utilizando
conjuntamente sequéncias mitocondriais dos genes 125 rRNA e 165 rRNA, obteve
percentagens de divergéncia entre géneros de lagartos da familia Phrynosomatidae de 4,5 a
12,5%. Dentro do mesmo género, as distancias variaram entre 1,4% (Urosaurus microscutatus e
Urosanrus nigricandus) e 12,1% (Sceloporus jarrovi e Sceloporus variabilis). Este ultimo valor ¢é
curioso pois é semelhante a0 maior valor entre géneros diferentes. Segundo Harris (2002) a
distancia média do citocromo b para congenéricos nos répteis ¢ maior do que o previsto
(13,6% em vez de 12%). Por isso, Podarcis hispanica é um complexo de espécies pois a
divergéncia entre linhagens da espécie é cerca de 10 a 15 % no citocromo b e por isso foi

considerado parafilético (Harris & Sa-Sousa, 2002).

Em relacao aos processos de especiagao, comegaremos por referir as palavras de
Mallet (1995) que sdao significativas e elucidativas da discussdao que existe em torno do
processo:

“One hundred and thity-six years since “On the Origin of Species...”, biologists might be expected
to have an accepted theory of speciation. Instead, there is, if anything, more disagreement about speciation than
ever before. Even more surpsisingly, 60 years after the “biological species concept”, in which species were
considered to be reproductive communities isolated from other such commmunities, we still do not accept a
common definition of species. The emerging solution to the species problem is an update, genetic version of

Darwin’s own definition.”
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Cockburn (1991) referia ja que varios modos de especiagao existem, mas nio ¢é
possivel calcular a importancia relativa de cada um. Segundo o autor a espécie podera divergir
em alopatria, formar-se em parapatria ou aparecer rapidamente em simpatria.

A visao tradicional da nogio de que a especiagido ¢é essencialmente alopatrica
(Dobzhanskyi, 1935; Mayr, 1942, 1964, 1969) esta um pouco caindo em desuso (Mallet,
2001c).

Tem existido uma discussao quanto aos mecanismos € Processos existentes na
formacao de espécies. Muitos consideravam a especiagdo como um processo gradual e outros
como um processo que podia ser saltacional (Mayr, 2004). O moderno paradigma
darwiniano, conhecido por “Sintese Evolutiva”, tera sido um passo para a conciliagdo entre
estes dois pontos de vista e tera sido impulsionada por varios cientistas entre os quais
Theodosius Dobzhansky e Ernst Mayr (Mayr, 2004)

Na década de 40 parecia que a sintese evolutiva estava resolvida. A constatagao de
que o material genético eram os acidos nucleicos e nao as proteinas e a descoberta da dupla

hélice, novo impulso e novo impacto aconteceu sobre o paradigma darwiniano (Mayr, 2004).

“...t would seem justified to assert that, so far, no revision of the Darwinian paradigm has become

necessary as a consequence of spectacular discoveries of molecular biology. ..”" (Mayr, 2004).

Mayr (1970) considera trés formas para a formagdo de novas espécies: a
transformacao de espécies, a fusio e a multiplicacao de espécies ou verdadeira especiagao.
A transformagao de espécies confunde-se com a evolu¢ao genética. Neste caso, o isolamento
reprodutor nao pode ser testado pois as populacoes sao alocronicas (Mayr, 1942). A fusao de
espécies envolve a quebra dos mecanismos de isolamento reprodutor, resultando na
diminui¢ao do nimero de espécies sendo contudo um fenémeno raro (Almaga, 1981; Wiley,

1981). Porém, o fenémeno da especiagio € essencialmente dinamico.

“...However, numerous other modes of speciation have also been discovered that are unorthodox in
that they differ from allopatric speciation in various ways. Among these other models are sympatric speciation,
speciation by hybridization, by pohploidy and other chromosome rearrangements, by lateral gene transfer, and
by symbiogenesis. Some of these nonallopatric modes are quite frequent in certain genera of  cold-blooded
vertebrates, but they may be the tip of the iceberg. ... (Mayr, 2004):
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Devido a grande biodiversidade ainda por desvendar, os processos de especiagiao da
maioria dos grupos ¢ desconhecida (Mayr, 2004). James Mallet (Nature, 430: 503; 2004)
refere que: “..I do not wish to be little the work of Mayr and the geneticist Theodosius Dobzhansky — but
our impression that they solved the species problem is illusory.”

Ainda com uma visdo essencialmente geografica da especiagio, Futuyma (1980)
considera-a um processo que consiste no aparecimento de barreiras as trocas genéticas entre
populacdes. Isto devera acontecer mais por poliploidia e divergéncia genética entre
populagdes segregadas espacialmente (alopatricas ou parapatricas). As espécies existem nao
porque sao completamente distintas geneticamente mas sim porque apareceram barreiras
reprodutoras que tém geralmente uma base genética. Teoricamente, este argumento nao
contradiz a especiagao simpatrica (Futuyma, 19806).

Em sintese, podemos considerar os seguintes modos de especiagio (Barton, 1988;
Bush, 1975; Cockburn, 1991; Wiley, 1981):

a) alopatrica — a independéncia da linhagem ¢é conseguida pela separagao geografica (ver
Dobzhansky ¢z al., 1988) ;

b) alo-parapatrica — a independéncia da linhagem ¢é conseguida enquanto duas ou mais
linhagens estao disjuntas geograficamente, mas a sua diferenciagao é melhorada apos
um perfodo de parapatria;

C) parapatrica ou peripatrica— a independéncia da linhagem é conseguida entre linhagens
geograficamente distintas que mantém um nivel baixo de cruzamento, ou seja, de
fluxo genético, ao longo duma zona de contacto;

d) estasipatrica — a independéncia da linhagem ¢é conseguida através de grandes
rearranjos cromossémicos que dao origem a mecanismos de isolamento pos-
zigoticos;

e) simpatrica — a independéncia da linhagem ¢ conseguida sem separagao geografica,
por mudangas ecoldgicas, mudanga de épocas de reproducio, etc.. Tem sido dado
pouca importancia a este tipo de especiagdo, mas é possivel que esta tenha uma
importancia maior do que ¢ atribuido (Coyne, 1992).

No processo de especiagio deverdo estar envolvidas a seleccdo natural, a selec¢ao
sexual e a deriva genética associada a efeito fundador, assim como a histéria das popula¢oes
naturais (Schneider, 2000).

Schluter (1996, 1998) refere um tipo de especia¢ao de teor ecoldgico (especiagao

como consequéncia da adaptagiao a diferentes recursos ambientais) que pode ocorrer em
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simpatria ou alopatria envolvendo numerosos agentes de selec¢do natural e uma combinagio
de processos adaptativos (Schluter, 2001).

A especiagao ¢ tida como um fendémeno frequente nas ilhas, as quais constituem um
meio ideal para a diversificacao de espécies, na medida em que uma das causas fundamentais
deste processo é o isolamento das distintas populagdes entre si ou seja, a auséncia ou
intermiténcia do fluxo genético (Nunn, 1994).

Com o desenvolvimento de técnicas moleculares, tem-se verificado que ha uma
tendéncia para que o ritmo ou velocidade de especiagao seja muito mais rapido nas ilhas do
que nos continentes. A vantagem conferida pelo sedentarismo é uma causa da especiagao e
origem de endemismos nas ilhas (Perraud, 1992). A especiagdo ¢ tanto mais evidente quanto
mais distante ¢ a ilha e portanto menos sujeita a fluxo genético do que o continente, sendo
portanto de esperar aqui maiores percentagens de endemismos (Perraud, 1992).

As diferentes capacidades de dispersdo, os diferentes sistemas genéticos e estratégias
ecologicas determinam diferentes taxas de especiagao e divergéncia fenotipica consoante os
grupos, sendo talvez por causa disso que os mamiferos e pequenos répteis (ex: lacertideos)
desenvolvem tantas espécies e subespécies nas ilhas (Almaga, 2001).

Os mecanismos mais importantes na evolugao insular sao o isolamento das
populagbes e a deriva genética actuando sobre o pequeno nimero de individuos
colonizadores (Catlquist, 1966; Estoup & Clegg 2003). Ha também a considerar as diferentes
pressoes selectivas nas ilhas que determinam muitas vezes uma forte selecgao direccional
(Coyne, 1992). Deste conjunto de factores deverao resultar fenémenos de radiacao
adaptativa, mudangas morfologicas, fisiologicas, etoldgicas e ecoldgicas, por vezes
acentuadas, e especiacao rapida. Segundo Coyne (1992), a radiacao adaptativa explica melhor
os fenémenos de especiagao nas ilhas do que o “efeito-fundador”.

A continua especializagdo e adaptacao aos nichos encontrados, mesmo que estes
mudem, pode ajudar a explicar as espécies encontradas, o elevado nivel de endemismos nas
ilhas bem como os diferentes morfos encontrados (Losos ¢# al, 1994).

Ao processo de formacgao de espécies que envolve o isolamento de um pequeno
niumero de individuos ¢é atribuido a designacio de “especiagdo por efeito fundador”
(Giddings ez al. 1989; Grant, 1998b; Mayr, 1942) que é um tipo de especiagao alopatrica.
Evidéncias biogeograficas, ecoldgicas e sistematicas revelaram que o efeito fundador é muitas
vezes uma pré-condicio para as variagOes genéticas que levam a especiagio (Carson &

Templeton, 1984). A importancia potencial dos eventos fundadores na reducao da
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variabilidade e no aumento da divergéncia genética tem sido muitas vezes reconhecido como
factor principal na evolugao da divergéncia e da especiacio (Mayr, 1963; Templeton, 1980),
contudo na pratica ¢ dificil distinguir os efeitos fundadores dos efeitos da selecgao, podendo
estes ultimos se sobreporem aos primeiros nalgumas populacdes pequenas e isoladas, ou seja
a deriva ser suplantada pela selec¢do na determinagdo da variabilidade genética (Barton, 1998;
Coyne & Barton, 1988). A invasio e subsequente aumento da area de distribuicio de muitas
espécies fornecem excelentes oportunidades para estudar os efeitos fundadores na estrutura
genética das populagoes colonizadoras (Demelo & Hebert, 1994).

O principio fundador ¢ muitas vezes responsavel pela uniformidade fenotipica e
genotipica (baixa variabilidade) dos animais das populacdes isoladas periféricas (Mayr, 1970).
E rapido, comparativamente a outras formas de especiagio, pois além do baixo efectivo
inicial e dos fenémenos de deriva genética, a origem dos fundadores é geralmente em zonas
limitrofes da area de distribuicdo da espécie em causa. Geralmente estas populagoes
limitrofes apresentam ja um elevado grau de homozigotia e endogamia (Carson, 1975, Mayr,
1970).

Ohta (1973, 1974) previu que uma populagao sujeita a efeito gargalo (“bottleneck”),
inerente ao conceito de efeito fundador, teria maiores taxas de evolu¢io molecular do que
aquelas que ndo haviam passado por esse efeito. DeSalle & Templeton (1988) suportam estas
previsoes.

O efeito gargalo resulta geralmente na perda de alelos (principalmente os mais raros),
na reduzida diversidade genética e nas mudancas aleatorias nas frequéncias alélicas. A perda
de heterozigotia é um processo continuo que é mais rapido nas pequenas populagdes. O
endocruzamento, expondo alelos recessivos e deletérios, ¢ inevitivel nas pequenas
populagdes e leva a redugdes na heterozigotia, na reproducdo e na sobrevivencia. (ver
Frankham, 1998; Frankham ez a/,, 2004).

Com o advento das técnicas moleculares, novas aproximagdes a especiagao e ao
efeito fundador aconteceram (Coyne, 1992; Estoup & Clegg, 2003; Hedrick ez a/, 2001).

Para Templeton (1994) as linhagens evolutivas sao espécies se cumulativamente
forem geneticamente distintas, se nao houver fluxo genético recente e se houver limitagdes
ecologicas e demograficas na reprodugao.

Por detras da “simples classificacio” existem varias razOes para determinar os
“limites” das espécies: (i) a amostragem dos Zzxa pode ter um profundo impacto na inferéncia

filogenética (Lecointre e al, 1993), afectando as hipéteses evolutivas; (i) a identificacao das
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espécies ¢ essencial para se tecerem hipéteses biogeograficas (Palumbi, 1996); (i) os esforcos
de conservagao sé tém efeito quando sabemos o que estamos a proteger.

Para perceber a especiagdo costuma-se estudar a genética e a ecologia dos casos
intermédios onde a hibridacao interespecifica ocorre. Quando os gradientes genéticos sao
estreitos e coincidem com mudancas de habitate podemos dizer que uma selecgao natural
forte esta a acontecer mantendo as distribui¢oes parapatricas, e a adaptagdo ecoldgica
mantém esta area estreita. Também podera contribuir a seleccao sobre determinados loci, o
cruzamento ao acaso ou nao e a inviabilidade do hibridos. (Jiggins ef al, 1996 ; Jiggins &
Mallet, 2000).

A colonizaciao das ilhas tem sido reconhecida como uma das causas predominantes
da especiagao alopatrica e consequentemente as ilhas oceanicas tém sido apresentadas como
sistemas modelo para o estudo da especiacao e principalmente da radiagao. Uma das tarefas
mais interessantes e a0 mesmo tempo mais frustrantes ¢ descobrir a origem dos endemismos
insulares. Alguns podem tornar-se tio distintos que é muito dificil saber qual o ancestral. A
radiacdo adaptativa associada as dificuldades de sair das ilhas sio mecanismos que levam a
formagao de endemismos. A radiacio adaptativa é frequente nas ilhas oceanicas (Baez,
1982a,b; Eliasson, 1995; Givnish, 1998; Grant, 1986, 1998c; Nunn, 1994; Pianka, 1988;
Schluter, 1988; Schluter ez a/., 1985; Shorrocks, 1980).

Segundo Schluter (1996), na primeira metade do século XX, a radiacao adaptativa era
vista como o resultado de trés processos ecoldgicos: diferenciagao fenotipica das populagoes
devido a divergéncia na utilizagdo de recursos por ac¢ao da selec¢do natural; diferencia¢ao
fenotipica através da competi¢ao pelos recursos (oportunidade ecoldgica e deslocamento de
caractere divergente); e especiagdo ecoldgica (especiagao como consequéncia da adaptagao a
diferentes recursos ambientais).

Numa revisao extensa a literatura sobre adaptagdes de populacSes naturais recentes,
nomeadamente aquela que abordava a radia¢ao adaptativa, Reznick & Ghalambor (2001)
verificaram que o fendmeno se pode enquadrar em duas categorias: (1) colonizacao de novos
ambientes e (2) adaptagodes locais num contexto de ambientes heterogéneos e de estruturas
metapopulacionais. Estes autores sugerem que o factor chave para a rapida evolugdo e
diversificacao possa ser a oportunidade das populagdes crescerem como acontece em meios
isolados com comunidades depauperadas.

A radiagao adaptativa ocorre quando uma linhagem evolutiva se diferencia em varias

espécies relacionadas que diferem na utilizagdio dos recursos ecolégicos, ou ocupam
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diferentes nichos ecologicos (Freeman & Herron, 2004; Schluter ez al, 1985; Schluter, 1996,
1998). Este tipo de diferenciacio ¢é frequentemente definido como um conjunto de
especiagdes rapidas que ocorrem mais ou menos a0 mesmo tempo e que deverdo depender
da evolugiao da dispersao para habitates ndio ocupados. Muitas destas especiagcdes podem
ocorrer em condi¢des de isolamento ecolégico e alopatria (Carr e al, 1989), muitas vezes
como consequéncia da competicio entre organismos, ocorrendo simultaneamente um
fenémeno de deslocamento de caractere (Schluter, 1988, 1994, 1998, 2000, 2001; Schluter &
McPhail, 1992; Schluter ez al., 1985).

Os dados geoldgicos e moleculares indicam nalguns casos que a radiagao ¢ fruto de
especiagdes recentes, como ¢é o caso dos ciclideos do Lago Vitéria (Meyer e# al., 1990). Nas
radiagOes recentes, as causas de diferenciacdo e especia¢ao devem estar ligadas aos factores
ecologicos existentes (Schluter, 1996). Isto é menos 6bvio para radiagdes mais antigas
(Lovette & Bermingham, 1999) em que pode haver uma explosdo inicial seguida de
processos evolutivos independentes.

Neste fendémeno, a competicdo intraespecifica inicial, consequéncia das grandes
densidades rapidamente atingidas e a ocupagao de “espagos ecologicos” vazios, deverdo ser
duas condi¢gdes importantissimas na radiacio das varias formas. A forte diferenciagao
genética associada a uma estrutura filogeografica poderao e deverdo contribuir duma forma
decisiva para a especiagao; e se as varias formas tiverem diferenciagiao ecoldgica e fisioldgica é
normal que se assista a uma radiagao adaptativa (Garcia-Patis ¢ a/, 2000).

De acordo com Watren ez al. (2003) radiagdes contemporaneas da formagao de ilhas
mostram habitualmente um padrio gradual a medida que as ilhas se vao formando. Devera
ter sido este padrao dos lagartos das Canarias (Gonzalez ¢ al, 1996; Thorpe et al, 1994), nos
escincideos (Brown & Pestano, 1998) e osgas canarias (Nogales ¢f @/, 1998). Outro tipo de
radiacao ¢é aquele que acontece ap0s as ilhas formadas em que a especiagao e diversificagao
sao rapidas, como no caso dos tentilhoes de Darwin das Galapagos (Sato ez 4/, 1999, 2001).
De acordo com Beltran ez al. (2002) as radiagoes adaptativas recentes fornecem excelentes
modelos para perceber a especiacao, mas a rapida diversificacio podera causar problemas na
inferéncia filogenética com topologias com nés mal suportados.

Uma questao central nesta area da biologia evolutiva é saber se a direc¢ao do
processo evolutivo se processa da mesma forma e na mesma direccio em radiagoes
independentes, em ambientes semelhantes. Comparando _Anolis e varias espécies de

lacertideos, Vanhooydonck & Irschick (2002) chegaram a conclusao que nao se pode assumir
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que a divergéncia no uso de habitate esteja associada com variagdes evolutivas da mesma
forma em diferentes grupos.

Os casos mais espectaculares de especiagao radiativa sao sem duvida os das moscas
do género Drosophila do Hawaii (Hollocher, 1998). Cerca de 1/3 do total de espécies
conhecidas mundialmente sao endémicas do Hawaii. Nao s6 o nimero de espécies ¢ elevado
como existe uma enorme variedade quer a nivel comportamental quer morfologico. As
principais explicagoes deste fendmeno assentam no efeito fundador e na ocupagao de nichos
nao ocupados nas ilhas (mas que estariam ocupados no continente) na histéria geoldgica e
nos eventos de colonizacio (Brown & Gibson, 1983; Carr ef al, 1989; Hollocher, 1998;
Roderick & Gillespie, 1998). Os peixes ciclideos dos lagos de Africa como o Malawi, o
Tanganyika e Vitoria sio exemplos frequentemente invocados de especiagao explosiva e
radiacao adaptativa em vertebrados (ver Danley & Kocher, 2001; Ruber ¢ a/, 1998). Outro
exemplo de radiagao adaptativa devera ter ocorrido com as tartarugas gigantes das Galapagos
(Beheregaray e al., 2003).

Na Ilha da Madeira, alguns exemplos podem ser citados, como o de Trechus spp.
(Insecta: Carabidae) com 22 espécies (Borges & Oromi, 1991). Noutros grupos animais
observam-se outros exemplos de radiacdo adaptativa como o diplépode do género
Cylindrololus (29 espécies endémicas), o coledptero do género Laparocerns (23 espécies
endémicas) (ver Baez, 1993).

Outro exemplo menos espectacular mas igualmente representativo tem a ver com os
iguanideos do género Awolis da Jamaica. Todas as espécies resultaram de uma radiagdo
adaptativa. A explicagdao para este fendmeno baseia-se na ocupacao diferencial do espago por
grupos de individuos (Williams, 1983). Provavelmente a especiagdo dos répteis do género
Mabnya sofreram o mesmo tipo de radiagao no Arquipélago de Cabo Verde (Brown ez al,
2001). Nas Ilhas Canarias, Lopez-Jurado & Mateo (1995) utilizam igualmente a hipdtese da
radiagio adaptativa para explicar a diversidade de lagartos do género Gallotia. F. invocado,
entre outros, o vulcanismo que leva a formagao de ambientes em mosaico e a colonizagao de
novas areas como bases explicativas da radiacao.

Segundo Carranza e a/. (2000), muitos animais nao voadores que efectuaram grandes
dispersdes transoceanicas, sofreram apds a chegada as ilhas uma radiagdo adaptativa.

Contudo, faltam muitos detalhes sobre a reconstrucio destes eventos.
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Nos ultimos anos, a aplicacao de marcadores moleculares tem sido importante para a
determinagao e identificacao de fendmenos de radiacdo adaptativa (Brown ez a/,, 2001; Liu &

Hershler, 2005; Lopez-Fernandez ez al, 2005; Lovette & Bermingham, 1999).

1.5. Dispersao e fluxo genético

Varios modelos de fluxo genético existem e que correspondem a diferencas na
estrutura populacional apesar de quase todos subentenderem uma taxa constante de fluxo
genético (Futuyma, 1986), os quais podemos sumarizar assim:

1- O modelo “Ilha-continente” (Wright, 1931)- considera que ha movimento
essencialmente numa direccdo, do continente (populagdo grande) para a ilha (populagao
pequena e isolada) e em que todas as subpopulagdes tém o mesmo efectivo (N.%). Os
individuos migram de uma subpopulagao para outra a mesma taxa.

2- O modelo “ilha” — em que os organismos migram ao acaso entre um grupo de
pequenas populagoes.

3- Modelo “stepping-stone” (Kimura, 1953) — cada populagio recebe migrantes
apenas das populagbes vizinhas. Considera que as subpopulagdes tém o mesmo efectivo
(N, a taxa de migracdo é constante e define a taxa de mudanca de uma populagio vizinha
para outra.

4- Modelo de isolamento pela distancia — o fluxo genético ocorre entre vizinhangas
numa populagao distribuida continuamente. Prolongados petriodos de fluxo genético restrito
poderao resultar em divergéncia de populagoes geograficamente distantes através da deriva
genética. As populagoes poderao divergir, também durante o inicio da fase de nao equilibrio
do isolamento pela distancia através de eventos de efeito fundador a medida que a espécie se
expande (Slatkin, 1993; Wright, 1943).

O modelo de “stepping stone” apresenta uma vertente ecologica, normalmente
referida aquando da explicagao da deslocagao ou dispersao de ilhas distantes, através dos
“saltos” pelas ilhas intermédias entre a ilha final e o continente (ver MacArthur & Wilson,
1967). No entanto, Kimura (1953) apresenta e modeliza uma vertente de variagao genética ao
longo das varias subpopulagdes formadas (ver também Kimura & Weiss, 1964).

Quando uma espécie ocupa um vasto territorio, ocorre geralmente diferenciagao local
sob a forma de ragas ou formas geograficas. Cada uma destas formas pode ter diferengas
genéticas, o que reflecte diferentes pressoes selectivas, ou mudangas ao acaso na constitui¢ao

genética. O aparecimento duma barreira contribuird para a manuten¢ao e aumento dessas
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diferencas (Kimura & Weiss, 1964). Wright (1943) propée um modelo de estrutura
populacional, no qual a populacdo esta distribuida ao longo dum vasto territério, mas os
parentes dos individuos ocorrem numa pequena area circundante. Mesmo que nao haja
barreiras, em popula¢oes com distribui¢ao vasta e com migragdes curtas (mais pequenas do
que a area de distribui¢do), a troca de genes entre os limites mais afastados nio acontece,
podendo ocorrer diferenciagao local aleatdria, com a ajuda da selecgdo, dai que Wright (1943)
tenha chamado a este modelo “isolation by distance”.

A formulacdo matematica dos modelos “stepping stone” e isolamento pela distancia
(“isolation by distance”), dois modelos basicos no estudo dos efeitos da subdivisio
populacional bem como as variagdes genéticas sofridas pelas populagoes ao longo do tempo,
estao delineados em Cox & Durret (2002), Kimura (1953), Kimura & Weiss (1964) e Wright
(1943).

A deriva genética é uma mudanga imprevisivel nas frequéncias alélicas devido ao
tamanho finito de uma populagao que pode originar a fixacdo de certos alelos a custa de
outros (Slatkin, 1987). Esta fixacdo ¢ tanto maior quanto menor forem as populagdes. Dai
que se encontre muitas vezes em pequenas ilhas, alelos e frequéncias alélicas “estranhas”.

O fluxo genético podera constrangir a evolucao, dificultando a adaptagao as
condi¢bes locais, homogeneizando a composicio genética (Futuyma, 1986; Hendry ef al,
2002), ou podera promover a evolu¢ao ao espalhar novos genes ou novas combinagoes de
genes pela area de distribuicao da espécie (Slatkin, 1987). Alids, este tem sido um aspecto
fundamental da teoria da biologia evolutiva. Segundo Barton & Hewitt (1989), o fluxo
genético impede a divergéncia entre populagbes, promovendo a homogeneizacio (ver
também Vandewoestijne e a/, 1999). Contudo, a existéncia de gradientes estaveis e de zonas
hibridas mostra que o fluxo genético nao destréi propriamente as diferencas genéticas entre
populagdes. A questao fundamental é como surgem as barreiras reprodutoras dentro das
populagdes continuas (Barton & Hewitt, 1989). Deverdo surgir por algum mecanismo de
seleccdo sobre os genes que se exerce no tempo e no espago ? Ou por acumulagao de
mutag¢oes ? Havera um qualquer tipo de zona de tensao (sensu Barton & Hewitt, 1989) ».

No trabalho de Hendry ef a/ (2002), em peixes da espécie Gasterostens aculeatus, os
resultados sugeriam que a selec¢ao natural promove a divergéncia adaptativa entre as formas
dos lagos e dos rios enquanto que o fluxo genético constrange a magnitude desta mesma

divergéncia.
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Em espécies com distribuicao geografica persistente durante muito tempo, o fluxo
genético ocorre através do movimento de individuos entre populagoes e geralmente o fluxo é
conservativo, nao havendo diferencia¢ao local e inibindo a especiagio. Se o fluxo ¢é
intermitente ou inexistente entao as populagdes evoluem independentemente (Slatkin, 1987).

Quando as capacidades de dispersio duma espécie estio aquém da sua distribuicao
geografica, as diferengas genéticas entre populagdes deverao aumentar com a distancia que as
separa (Hellberg, 1994), pois o fluxo genético diminui com a distancia. Este fluxo pode ser
medido utilizando métodos directos ou indirectos (sensu Wright, 1931). Os primeiros usam
estimativas das distancias de dispersao e do sucesso reprodutor das espécies, enquanto que 0s
segundos recorrem as diferengas nas frequéncias alélicas ou as diferengas entre sequéncias de
DNA.

A teoria e estatistica associadas a avaliagio da diversidade genética com base em

métodos indirectos é exposta em Wright (1951), Slatkin (1987,1993) e Futuyma (19806)

1.6. Ilhas e a conservagido das espécies
A conservagio da biodiversidade é extremamente importante por razoes éticas,

cientificas, ecologicas, econémicas e estéticas (Roman ez al.,, 2001).

As ilhas tendem a apresentar elevados niveis de endemismo e elevado nimero de
espécies reliquias que entretanto se extinguiram nos continentes (Carlquist, 1974). Nalguns
casos existe uma estabilidade insular que permite que algumas formas ai se mantenham
(Nunn, 1994). Noutros casos e em pequenos ilhéus, devido as dificuldades de acesso o
nimero de predadores é nulo ou reduzido, permitindo a nidificacdo de aves marinhas como

acontece com a cagarra (Calonectris diomedea borealis) nas Ilhas Selvagens (Jouanin ef al., 1995).

Ja vimos antes que a viabilidade de popula¢ées fundadas por poucos individuos
(efeito fundador), ndo pode ser calculada e é fortemente influenciada pelo acaso (Broders ez
al., 1999). Quando as populagdes sio pequenas, a probabilidade de desaparecer devido a uma
catastrofe natural (ex: vulcao, furacao) aumenta, ou simplesmente, a extin¢ao por flutuagdes
demograficas aleatérios ¢ muito maior nestes pequenos grupos (Frankham ef al, 2004;
Hasegawa, 2003). Dai que as pequenas populagdes sio as que recebem mais atengdo dos
conservacionistas tanto mais que na maior parte das vezes estdo fortemente caracterizadas
por uma baixa variabilidade genética e elevados niveis de endogamia. Diamond (1984)

demonstrou que havia um aumento no risco de extingao com o decréscimo do tamanho da
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populagao. Como referi, nas populagdes pequenas aumenta também os riscos de extingao
devida a flutuagoes estocasticas das populagées. No entanto, o tempo esperado para estas
extingoes é tanto maior quanto maior a capacidade de sustento do meio (Lande, 1993).

Apesar de constituirem nalguns casos refugio de muitas espécies, as ilhas constituem
sistemas muito vulneraveis estando as espécies mais sujeitas a extingao do que em relagdo ao
continente (Frankham, 1997). De acordo com Frankham (1997, 1998), os factores genéticos
nao podem ser descartados como causas da maior taxa de extingdo nas ilhas, apesar de
poucas serem as evidéncias a prova-lo. Segundo o autor existem quatro factores genéticos
que contribuem para a maior taxa de extingao nas ilhas: aquilo a que ele chamou de
depressao endogamica, perda de variabilidade genética, acumulagdo ou fixagao de mutagdes
deletérias e “adaptagao genética” ao ambiente insular.

As ilhas funcionam muitas vezes como armadilhas evolutivas, em que as espécies
muito adaptadas ou especializadas estio sujeitas a elevadas probabilidades de extingao (Baez,
1988). As formas endémicas terdo entdo maior dificuldade em se manter nos casos em que
ocorrerem mudangas ambientais, pois a sua variabilidade ¢ geralmente muito reduzida, mais
baixa do que nas formas nao-endémicas (Frankham, 1997).

A extingdo dos animais e plantas nas ilhas pode ter varias causas sendo a mais
frequente a caga directa pelo homem (sobrexploracao) e outras formas de exploragiao
humana como a desflorestagao, modificacdes do habitate como a sua fragmentagao e
destruicio com a formagdo de isolados, polui¢ao, preda¢io, competicio com as espécies
introduzidas. As espécies também podem extinguir-se por causas naturais (ex. vulcanismo,
chegada de outras espécies...) e efeitos secundarios da extingao de outras espécies (Cushman,
1995; James, 1995; Frankham ez a/, 2004; Pimm & Gilpin, 1989; Rocha Pité & Avelar, 1996)
bem como por taxas elevadas de endogamia e homozigotia. (Frankham ez a/, 2004).

A importancia das invases bioldgicas tem vindo a ser reconhecida como muito
importante na degradacdo da diversidade biolégica em termos mundiais e locais (Mack ez a/,
2000; Usher ez al., 1988), principalmente nas ilhas oceanicas (Roemer e @/, 2001) como as
Galapagos (Itow, 2003). As introdugdes comegaram ja na pré-histéria, como foi o caso do
rato-do-Pacifico (Raztus exulans) introduzido na Polinésia (Matisoo-Smith, ef a/, 1998).

A maior capacidade competitiva, as interac¢oes mutualistas, a flexibilidade de
comportamento podem ser factores importantes no sucesso dos invasores (Mooney &
Cleland, 2001) e por isso o comportamento assume um papel importante na biologia da

conservagao (Holway & Suarez, 1999).
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Os efeitos das invasdes podem ter varios impactos sobre as populagoes locais.
Parker ¢f al. (1999) referem que apesar dos cientistas falarem nos impactos das espécies nao
indigenas, pouca aten¢ao tem sido dada na definicdo de impacto, ou na ligagio da teoria
ecologica as medidas de impacto. A falta de generalizacGes respeitantes as invasodes
bioldgicas, reflectida na incapacidade em fazer previsGes é negativo e impede uma estratégia
eficaz de combate as invasoes (Parker ez a/, 1999).

Das espécies que chegam as ilhas, algumas podem motrer e outros tornar-se-ao
naturalizadas. S6 algumas das espécies naturalizadas se podem tornar invasoras. Os invasores
biol6gicos sio espécies que estabelecem nova distribuicdo onde proliferam, expandem e
persistem em detrimento do ambiente (Mack ez a/, 2000).

As invasGes causam geralmente danos graves nos ecossistemas atingidos. Os animais
podem eliminar formas nativas através da preda¢ao, herbivoria, competi¢ao e alteragao de
habitate. Nalguns casos a introdu¢ao duma presa pode levar a profundas alteragdes na rede
tréfica das ilhas, como aconteceu com a introdu¢ao de porcos em certas ilhas do Golfo da
California. Estes permitiram a fixacdo de aguias predadoras que comecaram a predar sobre
espécies nativas nomeadamente carnivoros. Nestas ilhas a predagdo substituiu a competi¢ao
como principal forca a dar forma aos biota (Roemer ez af, 2001).

Podemos dizer que a maioria das extingdes ocorridas a partir de 1600, quer em aves
quer em mamiferos ou répteis ocorreram em formas insulares, mesmo pensando que o total
das espécies insulares ¢ apenas uma pequena fraccao do total de espécies. Assim, por
exemplo 20% das espécies de aves ocorrem em ilhas, sendo que 90 % das extingbes de aves
ocorreram em ilhas (Frankham, 1997; Frankham ez a/, 2004).

A introducdo de cdes, gatos e ratos, bem como a ac¢ao predatéria do homem tem
sido invocada para explicar o declinio de certas formas reptilianas insulares, principalmente
gigantes, como em Gallotia (Machado, 1985). A extrema vulnerabilidade das ilhas as invasoes
por espécies (Cushman, 1995; Roemer e# a/, 2001) é provavelmente bem demonstrada pela
colonizacao das ilhas pelas espécies introduzidas pelo homem nos dltimos 200 anos.

Segundo Keitt & Marquet (1996), podera nao haver um equilibrio entre a introdugao
duma espécie e a extingdo de uma nativa, mas a introducao duma espécie podera despoletar
uma “cascata” de extingdes. Neste dltimo caso, a relagao entre o tempo da introdugio e a
extingdo de diferentes espécies ¢ regida por uma relacao exponencial. Inicialmente, o invasor

pode ter uma acgao subtil ou mesmo insignificante.

30



A introdugao de espécies pode contribuir para o aumento do nimero de espécies se
nenhuma for extinta, por outro lado geralmente leva a reducio do numero de espécies
devido a competicao e predacao por parte das invasoras (D’Antonio & Dudley, 1995).

Em termos de lagartos, Anolis carolinensis foi introduzido, nao se sabe como, em La
Romana na Costa da Repuiblica Dominicana e rapidamente atingiu grandes densidades, onde
parece estar a influenciar algumas espécies nomeadamente A. ¢ybotes através da predagao
(Fitch, ez al, 1989).

O desaparecimento de Macroscincus coctei em Cabo Verde devera ter sido consequéncia
da introdu¢ao de animais relacionados com o homem ou a predacio antropogénica
(Andreone, 2000; Andreone & Guarino, 2003). Outro exemplo foi a chegada do homem as
Galapagos junto com as espécies parasitas ou comensais (ex: ratos) que devastaram varias
espécies entre as quals as tartarugas gigantes, quer pela predacao directa sobre adultos quer
sobre os recém eclodidos e ovos (Beheregaray e a/ 2003).

Espécies com distribui¢oes restritas estio mais em risco de extingdo do que espécies
com distribui¢es geograficas amplas porque qualquer variacio ambiental desvantajosa para a
espécie pode leva-la a extingdo. Este risco sera tanto maior quanto mais homogénea e
panmitica for a populagao (Lande 1988; Shaffer ez a/, 2000). Outro risco tem a ver com a
hibridizacdo entre espécies nativas e as introduzidas e invasivas, provocando um tipo de
extingao ou de polui¢ao genética (Simberloff, 2001).

E fundamental em conservacio de espécies conhecer-se a estrutura populacional
vigente (Shaffer ez al, 2000), e neste aspecto a utilizagdo de marcadores moleculares tem sido
extremamente importante nos ultimos anos. As relagoes filogeograficas baseadas no DNA
mitocondrial tém-se revelado duma importancia extrema, nomeadamente na detecgao de
fenémenos de endocruzamento, de fragmentacao e isolamento, de efeito de gargalo, de fluxo
genético, ou na quantificagao da variabilidade genética em espécies em risco (ver por exemplo
o trabalho de Randi e7 4/, 1994, em ursos europeus; ver também Avise ez al,, 1987).

Prevenir e identificar futuros invasores constitui uma das maiores e arduas tarefas da
biologia da conservagio porque a identificacao de caracteristicas de possiveis invasores tem
sido muitas vezes inconclusiva (Simberloff, 2001).

Contudo, o efeito das espécies invasoras pode niao ser negativo para todas as
espécies. Assim, por exemplo, 5 a 10 % da herpetofauna das Indias Ocidentais parecem ter
beneficiado com a introdugio de espécies mediadas pelo homem, como as palmeiras,

bananeiras, cacaueiros e plantas de café, ou pela actividade do homem em si. Os lagartos,
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principalmente Awmeiva e Anolis, utilizam os recursos introduzidos como abrigo, locais de
termorregulacdo e alimentagdao assim como locais para interacgdes sociais (Henderson &
Powell, 2001).

A combina¢do da ecologia com a genética ¢ essencial para o desenvolvimento de
solugbes praticas para o problema das espécies invasoras. Esta aproximagao holistica inclui
por exemplo técnicas moleculares, experiéncias controladas e modelos matematicos (Sakai ez
al., 2001). Muito trabalho ¢ necessario realizar ainda para podermos prever os efeitos dos
invasores nas espécies nativas, quer em termos ecoldgicos (a posi¢ao ou espago ecologico
que ira ocupar), quer genéticos (Sakai e a/, 2001). Em termos naturais a fragmentagao de
habitate tem sido responsavel pela diferenciacio de vertebrados, tanto a nivel continental
como insular (Avise, 1992; Brown e al., 2000). As mudangas climaticas constituem uma das
causas, assim como o vulcanismo (Brown e al, 2000). A perda de habitate e a sua
fragmentacgao, provocada pelo homem, sio as maiores ameagas a biodiversidade do planeta
(Colinge, 1998; Roman ez al, 2001; Templeton ef al., 2001).

Poucos sao os trabalhos que tratam do impacto da fragmentagdo nos répteis. O
estudo de Nally & Brown (2001) constitui uma excepg¢ao a regra, no qual a fragmentagao
parece nao influenciar o nimero total de espécies, mas sim interferir na existéncia de certas

espécies.
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Capitulo 2

2. SISTEMATICA MOLECULAR: OS MARCADORES UTILIZADOS

“ Scientific technology is providing experimental data on evolution as the process
occurs. Research Projects are finding real-time evidence of natural selection,
hybridization and the influence of genetic variation” (WEINER, 1995)

A sistematica molecular fornece ferramentas robustas e muito importantes no estudo
da origem e evolugdo de organismos insulares (Cancino & Meléndez, 2000; Emerson, 2002;
Franckam ez 4/, 2004; Hillis & Moritz, 1990; Hillis e# 4/, 1996a,b; Lewis, 2001; Lowe ef al,
2004; Veith, 1990).

Até meados dos anos 60 do século XX, quando a electroforese de proteinas comegou
a ser utilizada para detectar a variagio genética em amostras de individuos provenientes de
diferentes populagoes e espécies, ndo era possivel obter estimativas rotineiras de parametros
genéticos de relevancia em ecologia e evolugao. Termos como heterozigotia média, nimero
de alelos por locus, percentagem de alelos polimorficos, coeficiente de endocruzamento,
equilibrio genético, estrutura populacional, etc. comegaram a fazer parte do quotidiano da
biologia das populagoes (Baker, 2000).

Actualmente ¢ o DNA a molécula mais utilizada em evolugdo e ecologia moleculares.
A descoberta da PCR e a sequenciagio directa foram outras revolu¢gbes niao menos
importantes que permitiram chegar aos nossos dias com genomas inteiros praticamente
sequenciados (Baker, 2000). Os RAPD’s, AFLP’s, RFLP’s e microsatélites, sao exemplos da
grande variedade de técnicas e marcadores ao nosso dispor (Frankham ez @/, 2004; Ritland &
Ritland, 2000).

As principais vantagens da utilizacio dos caracteres moleculares centram-se
sobretudo no facto de poderem evoluir a uma taxa de substituicio constante e regides
diferentes do genoma poderem evoluir a diferentes velocidades, o que podera ser utilizado
para a reconstrucao filogenética a varios niveis (Lowe ef a/, 2004). Também alteragbes na
sequéncia de nucledtidos principalmente nas codificadoras de proteinas implicam alteragbes
nas posicoes dos coddes que também se reflectem em diferentes taxas de substitui¢do, apesar

do facto das sequéncias poderem ser alvo de convergéncia.
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Uma das razdes da escolha dos marcadores usados neste estudo, nomeadamente do
citocromo b, do 128 e 16S tem também a ver com a disponibilidade de acesso a inimeras
sequéncias no Genebank. Outra das razoes é que em certos estudos relacionados com o tema
deste trabalho e com a adaptagao e especiacdo em répteis, estes marcadores foram utilizados

em conjunto, nomeadamente em Mervles (Lacertidae: Reptilia) (Harris ez al, 1998a).

2.1. O DNA mitocondrial

Os marcadores genéticos ocorrem no genoma nuclear e nos genomas organelares
(cloroplastos e mitocondrias). Estes trés genomas diferem nas suas caracteristicas evolutivas
(na heranca, na sequéncia e estrutura das taxas de mutag¢ao), o que determina os objectivos a
atingir em cada estudo. Em cada um destes genomas as regides nao codificadoras e as
codificadoras evoluem a diferentes taxas. A escolha do genoma e da regido a estudar
dependera da variagdo necessaria para uma investigagao em particular (Lowe ¢ a/.,, 2004).

E claro que desde 1987 muito mudou a medida que o genoma de um sem nimero de
organismos foi sendo escalpelizado e novos marcadores e técnicas foram aparecendo e
implementadas. Mais de 70% dos artigos publicados em jornais de ecologia molecular ou
filogeografia, sao contudo baseados em marcadores do DNA mitocondrial. E na
generalidade o DNA mitocondrial satisfaz um variado nimero de critérios nomeadamente
possuir regides com taxas de evolucao diferentes e portanto passiveis de ser utilizado em
analise inter- e intraespecifica.

Os padroes de variagio molecular de /ow neutrais podem dar informacgao importante
sobre a histéria das populagoes, apesar de se aconselhar cuidado na escolha dos genes (Singh
& Long, 1992). Como afirma Harrison (1989), a sequenciagao de fragmentos homologos de
DNA a partir de diferentes organismos fornece o método directo mais poderoso para a
obten¢ao de informacdo sobre a quantidade de variagdo ou divergéncia genética. Cada
nucleétido representa um caractere que pode possuir quatro estados discretos.

A analise filogenética de espécies ou zzxa proximos deve usar informaciao de genes
com uma taxa de evolugdo rapida, de que os genes do DNA mitocondrial sdo exemplo
(Avise et al, 1987). Mesmo no interior desta molécula, os genes codificadores devem estar
mais constrangidos do que por exemplo a regido controladora ou D-loop, selectivamente
mais relaxada e que devera ser mais variavel possuindo assim uma taxa de muta¢do mais

elevada (Cook et al., 1999).
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Pouca divergéncia no DNA mitocondrial de duas populagdes podera querer dizer
que a separagdo ¢é recente (Cook ez al, 1999). Poderao até existir casos de pouca divergéncia
entre espécies ja reprodutivamente isoladas, que em isolamento aparecem sem grandes
diferencas no DNA mitocondrial (Rocha Olivares ez al., 1999a,b).

Se o objecto de estudo forem #zxa mais afastados, a op¢ao podera ter de passar pela
utilizagao de genes nucleares. Os marcadores deverao assim ser bem escolhidos consoante os
objectivos dos estudos. Se nalguns casos 300-500 bp sao suficientes, 1000 ou mais poderao
ser insuficientes para obter filogenias com boas resolugdes. Ha muitas razdes que justificam
este ultimo caso, mas a existéncia de elevados nfveis de saturacio ou homoplasia das
posi¢des, principalmente na terceira posi¢io dos cododes, ¢ talvez a mais evidente porque
baixa o sinal filogenético (Avise ¢z al,, 1994).

Muitas vezes ¢ adoptada uma estratégia mista no sentido de se analisarem genes
mitocondriais e nucleares, principalmente quando temos muitos Zxas com diferentes tempos
de divergéncias ou quando temos taxas que divergiram ha relativamente bastante tempo.
Assim, por exemplo, Whiting ez @/ (2003), ao estudarem um grupo da familia Scincidae
utilizou genes mitocondriais (12S rRNA, 16S rRNA e citocromo b) e genes nucleares (18S, C-
mos e a-Enolase).

Em geral podemos dizer que a variabilidade intraespecifica ¢ melhor determinada
com os marcadores mitocondriais, enquanto que a variabilidade interespecifica, ao nivel
supraespecifico (grandes tempos de divergéncia), ¢ melhor determinada com marcadores
nucleares (Avise et al, 1994; Moritz et al, 1987; Zhang & Hewitt, 2003). Subsistem contudo
alguns 6bices quanto ao caso de marcadores moleculares, a maior parte deles relacionados
com as questdes laboratoriais para recuperar a informac¢ao haplotipica, bem como a
dificuldade da analise dos dados devido a recombinagdo e baixos niveis de divergéncia e
multifurcagao intraespecifica evolutiva. A recuperagao de haplotipos tornou-se um problema
menor se forem utilizados dados empiricos e inferéncia estatistica e alguns métodos foram
estabelecidos para detectar recombinagao e analise de redes (“network e nested clade
analysis”). Ainda segundo Zhang & Hewitt (2003), a inclusio de marcadores nucleares em
estudos evolutivos e populacionais é hoje indispensavel para um melhor entendimento dos
processos evolutivos permitindo aceder a uma histéria anterior a abrangida pelos marcadores
tradicionais mitocondriais.

A utilizagdo de marcadores mitocondriais tem sido igualmente muito importante na

resolucao de espécies cripticas, dificilmente identificaveis pelo fenétipo como foi o caso do
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estudo de Bruna ez a/ (1995) em lagartos do género Emwia (Sauria: Scincidae). Estes
marcadores tém sido também utilizados em filogeografia comparativa como no estudo de
Bernatchez & Wilson (1998) em peixes Nearticos e Palearticos. Outro exemplo ocorreu na
deteccao de espécies cripticas de morcegos do género Pipistrellus. A sua detecgiao sé foi
possivel com estudos de ecolocacao e com RFLPs (Mayer & Helversen, 2001a). Os mesmos
autores utilizaram sequéncias de ND1 para diferenciar espécies de morcegos
morfologicamente semelhantes (cripticas) de varios géneros europeus (Mayer & Helversen,
2001b). Hulva et @l (2004) utilizaram sequéncias do eocromo b para distinguir espécies
cripticas do complexo Pipistrellus pipistrellus/ Pipistrellus pygmaens, bem como as suas origens. O
mesmo gene foi utilizado por Juste e al. (2004) para a deteccdo de espécies cripticas de
morcegos bem como os padrées de colonizagao destes animais na Europa e ilhas Atlanticas.

Para tempos de divergéncia muito elevados, a taxa de mudanca do DNA
mitocondrial pode revelar-se, aparentemente, semelhante a0 DNA nuclear (Attardi, 1985),
provavelmente devido a fenémenos de homoplasia. Para grandes niveis de divergéncia é
igualmente possivel utilizar as primeiras e segundas posicoes dos cododes, s6 as transversoes,
ou os genes tRNA do DNA mitocondrial, duas estratégias para reduzir a homoplasia (Moritz
¢t al., 1987).

O DNA mitocondrial podera também dar-nos informagoes valiosas sobre processos
demograficos como a fragmentagao das populagoes, isolamento e efeitos gargalo (Wilson ez
al. 1985).

O mérito do DNA mitocondrial dos animais como um marcador molecular de alta
resolu¢ao em ecologia molecular e genética evolutiva esta bem fundamentada na literatura
desde ha pelo menos 25 anos. O DNA mitocondrial tornou-se numa ferramenta de uso
popular, forte e muito util nos estudos evolutivos, na determinagao da estrutura populacional,
do fluxo genético, na deteccao de hibridacao, em biogeografia e, como nao poderia deixar de
ser, na determinagao de relacoes filogenéticas entre grupos de diferentes niveis taxondmicos,
principalmente de grupos filogeneticamente proximos e na sistematica (Avise ef al, 1987;
Bernatchez & Osinov, 1995; Harrison, 1989; Moritz, 1994; Motitz et al., 1987; Wilson ef al.,
1985 e veja-se a revisao de Ballard & Whitlock 2004).

Avise (1989b) refere que existem duas componentes gerais da variabilidade
intraespecifica do DNA mitocondrial importantes para o evolucionista: (1) a magnitude e o
padrio da diferenciagao filogenética entre haplétipos; (i) e a distribuicdo geografica dos
grupos filogenéticos ou haplétipos. Estas duas componentes juntam-se para formar uma sub-
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disciplina, a filogeografia intraespecifica. A filogeografia comparativa estuda os efeitos da
histéria e geografia na distribuicdo da variabilidade (variagao) genética dentro da espécie
numa comunidade de organismos.

Trés aspectos importantes ¢ basicos inerentes ao DNA mitocondrial sao tidos em
conta quando utilizamos esta molécula em estudos evolutivos: substituicio, adi¢des e
delecgoes de bases, a variagao no tamanho da molécula e o arranjo das varias por¢des da
molécula que constituem as mudancas mais comuns no DNA mitocondrial (Densmore ef al.,
1985; Motitz, et al, 1987).

Uma caracteristica também importante esta na sua facilidade de isolamento, extrac¢ao
e manipulacao (Avise 1989a, 1991). Como referimos, uma propriedade interessante esta
relacionada com o facto dos seus genes apresentarem diferentes taxas de mutagdo ou
substituicdo entre si e mesmo intragénica principalmente nos codificadores de proteinas
encontram-se diferengas entre regioes e posi¢coes nos codoes (Marshall & Baker 1998). Sendo
assim o DNA mitocondrial podera ser utilizado em estudos de zaxaz proximos com em
estudos entre fzxa distantes, ou que divergiram ha muito tempo (Avise, 1994).

O DNA mitocondrial é herdado por linhagem materna (Attardi, 1985; Avise ez al,
1987; Densmore ¢ al, 1985; Frankham e# al, 2004; Laurent, 1993; Moore, 1995; Randi, 2000),
apesar de algumas, raras excepcoes (Gyllesten e al, 1991; Zouros et al., 1992) e possui uma
taxa de evolu¢ao nos vertebrados 3 a 10 vezes superior ao DNA nuclear (Avise, 1994; Avise
et al, 1987; Brown, 1985; Brown ¢f 4/, 1979; Densmore ¢t al., 1985; Moote, 1995; Hoelzel &
Dover, 1991; Randi, 2000; Sheldon ez a/., 2000), o que a torna adequada ao estudo de grupos
proximos (Ashley, 1989). Um caso extremo, e provavelmente o mais extremo, é descrito por
Caccone ef al. (2004) em tartarugas das Galapagos, em que a divergéncia no DNA
mitocondrial é 30 vezes superior ao do DNA nuclear. Segundo estes autores esta
discrepancia ¢ estranha tendo em conta que os grandes ectotérmicos tém geralmente baixas
taxas de evolu¢ao do DNA mitocondrial (Mindell ez @/, 1996; Rand, 1993). Outra
caracterfstica importante é a provavel e geralmente aceite inexisténcia de recombinagdao
(Brown, 1985) o que a torna excelente para a reconstru¢ao da historia das populagoes e
espécies (Avise ez al, 1987).

A diferenca em termos de taxa de substituigdo como ja foi referido anteriormente,
torna o DNA mitocondrial numa ferramenta importante quando as divergéncias sao recentes
para estudar fenémenos de deriva, por exemplo (veja-se uma revisao sobre o DNA

mitocondrial em Ballard & Whitlock, 2004).
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A respeito das substituicGes nucleotidicas a relacdo entre transicoes e transversoes
(Ti/Tv) é de cerca de 10 a 20 em comparagdes intraespecificas (ver Holmquist, 1983). A
medida que aumenta a divergéncia esta raziao diminui podendo descer abaixo de 1.0 e por
isso indicando uma saturacio das transi¢coes. Em média o DNA mitocondrial satura em 10 a
20 milhoes de anos (Irwin ef a4/, 1991; Randi, 2000), no entanto nos genes codificadores
podemos ter uma resolugao filogenética com 250 milhdes de anos (Janke & Arnason, 1997).
As terceiras posi¢oes, as zonas hipervariaveis da regiao controle e os sitios sinénimos podem
evoluir 10 a 20 vezes mais rapido do que o resto do DNA mitocondrial (Randi, 2000).
Existem geralmente aquilo a que se designa por “hotspots” de transi¢ao na regiao control do
DNA mitocondrial que evolui cerca de 100 vezes mais rapido, tornando dificil neste caso
calibrar as taxas evolutivas (Lowe & Scherer, 1997; Willis, 1995).

Uma das formas de resolver sera tornar os ramos internos maiores (adicionar mais
caracteres a matriz de dados) e os terminais menores (reduzindo o nimero de caracteres com
informagao insuficiente ou errada, ou pela adigao de faxa) (Graf & Sparks, 2000). Segundo
os autores 0 DNA mitocondrial ¢ inapropriado para linhagens que divergiram antes do inicio
do Terceario e mesmo mais tarde em alguns casos.

Em relagao ao genoma mitocondrial propriamente dito, parece que o tamanho da
molécula é mais variavel e maior nos animais ectotérmicos do que nos endotérmicos, nao
havendo diferencas na heteroplasmia (Rand, 1993). Podera a sua taxa metabdlica estar
relacionada com este facto ? (ver discussao em Mindel ¢z a/, 1996).

Nos vertebrados em geral os genomas mitocondriais sio semelhantes, em termos
organizativos e em termos de compactagao (Bensch & Harlid, 2000; Chang, ez a/, 1994;
Gemmell ¢f al, 1994; Harlid ef al, 1998; Harrison, 1989; Kumazawa & Nishida, 1999; Mindell
et al, 1998; Quinn & Mindell, 1996; Randi, 2000; Seutin e a/, 1994 b). Por exemplo, a carpa,
Cyprinus carpio (Pisces: Cyprinidae)(Chang, ef a/, 1994), o anfibio Xenopus laevis (Roe et al., 1985)
e a galinha (Desjardins & Morais, 1990), apresenta uma ordem de genes e uma mesma
compacticidade genémica semelhantes a dos Mamiferos (Kim e# a/, 1998), com 22 tRNA’s, 2
rRNA’s e 13 genes codificadores de proteinas (Avise ez al, 1987; Ballard & Whitlock, 2004;
Hoelzel & Dover, 1991; Moritz ez al., 1987) (ver Figura 1).
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Figura 1: Molécula de DNA mitocondrial e posicdo relativa dos genes dum escincideo e duma tartaruga (Kumazawa &
Nishida, 1999)

O namero de pares de bases do genoma mitocondrial varia entre os 15 a 17Kb, o que
corresponde a cetca de 1/10 000 do genoma nuclear animal mais pequeno (Ballard &
Whitlock, 2004), sendo a maioria entre 16 e 17,5kb mas existindo casos com 15,1 e 23 kb
(Moritz & Brown, 1980).

Alguns estudos mostraram a existéncia de sequéncias repetitivas em “tandem” no
DNA mitocondrial de lagartos (Densmore ez al., 1985; Moritz & Brown, 1986, 1987; Moritz
et al, 1987), ou mamiferos quirépteros (Wilkinson ez al, 1997), o que contribui para as
diferencas nos tamanhos da molécula de DNA. Assim em lagartos da espécie Cremidophorus
excsanguis foram encontrados DNA’s mitocondriais com cerca de 22,2 kb, enquanto que a
maioria possui cerca de 17,4 kb (Moritz & Brown, 1986). Moritz & Brown (1987)
encontraram variagdes em lagartos entre 17-25 kb. Estas sequéncias repetitivas abrangem
essencialmente as sequéncias do D-Loop e dos tDNA’s.

Na maioria das vezes as duplicagdes sao raras e aparecem em poucos individuos
numa populagao. Também em muitos casos, espécies proximas nao partilham a mesma
duplicagao. Nos lagartos ocorrem em frequéncias semelhantes nos hibridos e nao hibridos,
com maior frequéncia nos tripléides do que nos dipldides (Moritz & Brown, 1987). Zevering

et al. (1991) encontraram duplicagdes e formacao de pseudogenes em formas partenogénicas
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do geconideo Heteronotia binoei podendo tal dever-se ao facto dessas formas resultarem da
hibrida¢ao entre espécies.

O numero de genes ¢ semelhante nos animais em geral, mas ocorrem entre
organismos filogeneticamente distantes rearranjos que incluem codigo genético modificado,
tradugdes pouco ortodoxas, coddes de iniciagio distintos, e componentes de RNA
estruturalmente modificado do sistema de tradugao (Wolstenholme, 1992). Ha também
semelhangas nos sitios de infcio das transcri¢oes e replicacbes em muitos vertebrados.

Existem excepgdes a organizagao dos genes deste genoma, muito particularmente em
aves e que basicamente envolvem trocas de posi¢des sobretudo dos tRNA’s em aves (Bensch
& Harlid, 2000; Desjardins & Morais, 1990; Gemmell ¢ a/.,1994; Mindell ¢z al, 1998), ao que
sugeriram que havia origens independentes das ordens dos genes nas aves.

Também nos répteis foram descobertos arranjos diferentes nos tRNA’s (Kumazawa
& Nishida, 1995). Quinn & Mindell (1996) verificaram que os crocodilos e as tartarugas
tinham o mesmo arranjo de genes do que os dos mamiferos na zona do D-loop (regiao
controle), mas com uma pequena alteragio: o crocodilo possui um tRNA™ inserido entre o
tRNA™ e a extremidade 5 da regido controle (orientagio da cadeia leve (L-strand).
Encontraram dois arranjos diferentes em tuatara, outro réptil, um dos quais semelhante ao
dos mamiferos e outro as aves. Algumas tuataras parecem ter sofrido delegdes,
nomeadamente no citocromo b, tRNA™ assim como 87 bp da regido controle. Glenn et a/.
(2002) descobriram uma nova regido nao codificadora adicional, entre o citocromo b e
tRNA™ em Alligator misssissippiensis e A. sinensis. As diferencas entre as principais linhagens de
réptels também se fazem sentir nas taxas de substituicdo das sequéncias de genes
codificadores de protefnas, com taxas rapidas para as cobras e crocodilos e lentas para as
tartarugas e lagartos (Kumazawa & Nishida, 1999). Dentro de cada linhagem existem ainda
diferencas significativas.

A maior diversidade do DNA mitocondrial centra-se sem duvida na regiao control,
conhecida por D-Loop. A mais flagrante ¢ a variacao de tamanho (Roe ¢ a/, 1985), desde a
galinha com 1227 bp, 1122 bp no homem, 879 no ratinho e 2134 bp em Xenopus laevis
(Desjardins & Morais, 1990). Em Lacerta dugesii encontramos variagdo neste caso ao nivel
intraespecifico (Brehm ez al,, 2002).

Fenémenos de heteroplasmia, ou seja, a existéncia de diferencas no DNA

mitocondrial do mesmo individuo tém sido observadas em varios animais entre 0s quais 0s
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lagartos do género Cuemidophorns (Sauria: Teiidae) e sao geralmente traduzidas por pequenas

dele¢oes ou adigoes, ou pela existéncia de duplicagoes em “tandem” (Densmore ef al., 1985).

2.1.1. Numts ou o DNA mitocondrial nuclear

Os Numts (“nuclear — copies of mitochondrial sequences”, Lopez et al, 1994),
pseudogenes ou paralogos nucleares, sio cépias niao funcionais do DNA mitocondrial
existentes no genoma nuclear. Tém sido descobertos em vertebrados e invertebrados
(Arctander, 1995; Lopez et al, 1994). Estes pseudogenes possuem maiores taxas de
substituicao devido a falta de constrangimentos funcionais, levando a filogenias erradas em
muitos casos se nao detectados (Bensasson ez @/, 2001; Woiscnick & Moraes, 2002; Zhang &
Hewitt, 1996) funcionando como estruturas vestigiais moleculares. Tradicionalmente, as
estruturas vestigiais sdo definidas como versdes nao funcionais ou rudimentares de parte do
“corpo” que tém importancia noutras espécies relacionadas. Ao transpor esta defini¢do para a
biologia molecular, os pseudogenes sao “falsos genes” que nao codificam para RNA’s ou
para proteinas. Estes pseudogenes podem ser considerados como evidéncia de evolucdo
(Freeman & Herron, 2004) e podem contribuir para inferéncias filogenéticas erradas baseadas
na evolu¢ao de um “DNA mitocondrial” que nao ¢ suposto analisar (Bensasson ez al.,, 2001;
Woisnick & Moraes, 2002).

A origem extra nuclear do DNA mitocondrial tem sido muitas vezes posta em causa
alegando-se que as sequéncias em estudo poderdo na realidade ter uma origem nuclear ou
seja, tratar-se na realidade de pseudogenes nucleares. Ha varias razdes que podem indiciar ou
indicar da verdadeira natureza da sequéncia em estudo ou seja, que estamos perante copias de
DNA mitocondrial e ndo de copias nucleares. Estas sdo, por exemplo, o forte desequilibrio
na composi¢ao nucleotidica principalmente na falta de G’s nas terceiras posi¢oes (Harris ez al,
2002b) e a indicagdo da natureza das respectivas energias livres para avaliar a natureza das
estruturas secundarias, para além de uma auséncia de codoes STOP (Harris ef al., 2000b;
Voelker, 1999).

Estas constatagoes sao importantes para avaliar da natureza das sequéncias
mitocondriais ou seja de que nao sdo copias nucleares amplificadas. A verdadeira natureza da
sequéncia s6 pode ser aferida seguindo a estratégia de Bensch & Harlid (2000) e Saunders &
Edwards (2000) ou seja, purificar mitocondrias a partir de tecidos frescos, principalmente
tigado, em gradiente de densidade de cloreto de césio-brometo de etideo. O fragmento assim

obtido ¢ entao amplificado usando os primers pré-estabelecidos e em seguida as sequéncias
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sao analisadas para verificar se sao ou nao idénticas as obtidas a partir de tecidos sem

purificacdo das mitocondrias.

2.1.2. Os pontos fracos da molécula do DNA mitocondrial na andlise

filogenética

De acordo com Ballard & Whitlock (2004) o DNA mitocondrial ndo esta isento de
dificuldades na interpretagao filogeografica das sequéncias obtidas. O DNA mitocondrial ndo
¢ um marcador suficiente para estudos filogeograficos se o foco da investigacao ¢ a espécie e
nao o organelo. Nio se deve pois assumir @ priori que o DNA mitocondrial evolui segundo
um padrdo neutral na medida em que a selec¢ao directa ou a indirecta influencia o préprio
organelo. Ja Ballard & Kreitman (1995) haviam posto em causa a neutralidade do DNA
mitocondrial, referindo sobretudo o problema da recombinagdo, do tamanho efectivo
populacional (que ¢ Y4 do dos genes nucleares), bem como da taxa de mutagio e da
introgressao.

A neutralidade invocada muitas vezes para o DNA mitocondrial parece nao
corresponder a realidade, havendo autores que questionaram ha ja algum tempo este estatuto
(ex: Rand, 2001; Singh & Hale, 1990). O acasalamento que niao seja ao acaso ou a seleccao
sexual podem exercer aqui um papel importante. Gerber ¢ a/ (2001) contestam e rejeitam a
neutralidade do DNA mitocondrial, através duma ampla revisdo efectuada. Estes autores
referem ainda que manipulagdes experimentais revelaram que alguns haplétipos tinham
vantagem sobre outros, contudo os efeitos bidticos e historicos e as interac¢des cito-
nucleares torna dificil aceder as importancias relativas dos factores nao neutrais. Referem
ainda que a rejeicao de padrdes neutrais ¢ frequente na literatura mas nao predominante.

De acordo com Gerber ¢z al. (2001), os padroes de substitui¢oes sindnimas dentro e
entre espécies identificaram uma tendéncia para um excesso de substitui¢oes intraespecificas
tornando-se necessario avaliar correctamente os testes de neutralidade a aplicar.

Gillespie (1991) afirmava que na evolugao molecular as mutagdes silenciosas e as nao
silenciosas experimentavam diferentes dinamicas e que nio se podia concluir que ambas
estavam sujeitas a evolucao neutral.

Existe portanto um certo grau de controvérsia sobre a neutralidade ou nio do DNA
mitocondrial.

Cremos que a posicao de Kreitman (1991) é conciliadora mais consensual e logica, na

medida em que as causas da varia¢ao genética sio tidas como consequéncia de duas forgas
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antagbnicas: neutralidade e selec¢do. Mesmo uma comparagio superficial entre as terceiras
posicoes dos coddes relativamente as outras posi¢oes indicam que quer a deriva genética quer
a selecgao operam, dado que umas substituicdes sio silenciosas (ndo se repercutindo em
mudancas de aminoacidos- geralmente as terceiras posi¢oes) e as outras sao nao silenciosas
(envolvem alteragbes de aminoacidos, geralmente dadas pelas alteragbes nas primeiras e
segundas posi¢cdes dos coddes) (Gillespie, 1986a,b; Kimura, 1983).

De acordo com Randi (2000) ha 3 tépicos principais que devem ser resolvidos para
assegurar a utilizacao correcta das sequéncias de DNA mitocondrial na analise filogenética:

1- Tamanho da amostra: o nimero de 7axa/sequéncias devera ser representativo da
biodiversidade dos grupos estudados;

2- Tamanho da sequéncia: depende da taxa de evolugao molecular dos genes e dos
niveis de divergéncia dos grupos estudados;

3- A escolha dum modelo de substituigao adequado.

2.1.3. Citocromo b

O citocromo b é um dos genes mais sequenciados e utilizados na analise filogenética
em animais (Ducroz ez al,, 1998; Halanych ez al, 1999; Harris, 2002; Irwin e al., 1991; Johns &
Avise, 1998; Kronauer e al, 2005, Van der Meij et al, 2005; Wister et al, 2005)
principalmente entre grupos infragenéricos mas também a outros niveis taxonémicos (Farias,
et al, 2001). Este gene ¢ muito utilizado no estudo das relagoes filogenéticas entre varios Zaxa,
principalmente entre categorias taxonémicas inferiores a ordem e ¢ talvez o que cobre a mais
vasta diversidade de organismos quer através de sequéncias parciais quer totais (de 300 a
aproximadamente 1140bp) (Barber, 1999; Cicero & Johnson, 1998; Farias, er a/, 2001;
Friesen, et al, 1996; Irwin et al., 1991; Juste ez al,, 2004; Lessa & Cook, 1998; Maldonnado ez a/.,
2001; Martin & Bermingham, 1998; Rocha Olivares, ¢t a/, 1999a; Sorenson ez al., 1999; Yoder
et al., 2000; Zardoya, ez al, 1999).

O gene apresenta regides mais conservadas e outras mais variaveis implicando taxas
evolutivas distintas com a terceira posicao dos coddes a apresentar as maiores taxas de
substituicao (Fairbairn e al, 1998; Farias et al, 2001; Gonzalez et al, 1996, Halanych e al,
1999; Harris, 2002; Irwin ef al, 1991; Johnson & Sorenson, 1998; Palkovacs ez a/., 2002; Van
der Mejj ez al., 2005), dando origem na maioria das vezes a mutagdes silenciosas.

As mutagoes silenciosas da 3* posicao podem ainda ser utilizadas em linhagens cuja

separagao ¢ relativamente recente (Graybeal, 1993). Mesmo assim este gene provou ser util
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na resolucdo de padroes filogenéticos entre varios artiodactilos ruminantes com divergéncias
de apenas 20-30 milhoes de anos (Irwin ef al, 1991). Muitos outros trabalhos encontraram
disparidades entre as varias posi¢oes (Fairbairn e al., 1998; Farias ez al., 2001; Gonzalez e/ al.,
1996; Harris, 2002; Irwin ef al, 1991; Johnson & Sorenson, 1998; Palkovacs ez al.,, 2002; Van
der Meijj ez al., 2005).

Rocha-Olivares e al. (1999a) constataram que em Sebastes e Sebastomus (Pisces:
Scorpaenidae) mais de 80% do nimero de mutagdes aconteciam na terceira posi¢io de cada
codio e a maior parte eram transicdes. Daf que as transi¢oes na terceira posi¢ao saturavam ao
fim de poucos milhdes de anos. Nas primeira e segunda posi¢Oes a taxa de mutagao ¢ mais
baixa e leva muito mais tempo a haver saturagao. A maior taxa de substituicio na terceira
posicdo tem sido confirmada em muitos estudos (ex: Barber, 1999; Barome ez al, 1998;
Demboski & Cook, 2001; Nogales ¢f a/. 1998; Smith & Patton, 1991), ndo havendo nenhum a
contrariar esta tendéncia. Assim, Zardoya ez a/. (1999) também encontrou uma prevaléncia de
substitui¢bes nas terceiras posi¢oes em peixes ciprinideos da Grécia, assim como Cook ez al.
(1999) em mamiferos cervideos da espécie Cervus nippon. O mesmo foi encontrado em aves
do género Anthus (Voelker, 1999), em tartarugas de Madagascar (Caccone, ¢t a/,19992), e em
mamiferos roedores (Smith & Patton, 1991).

No citocromo b as terceiras posi¢oes ficam rapidamente saturadas para as transigoes,
enquanto que as transversoes sao mais lentamente saturadas (Halanych ¢ @/, 1999; Kornegay
¢t al., 1993) e sao na maioria mutac¢oes sinénimas (Hassanin & Douzery, 1999). Observa-se
também ao longo do tempo uma reduc¢ao da razao Ts/Tv.

O citocromo b apresenta uma série de caracteristicas comuns aos Tetrapodes das
quais se destaca a baixa percentagem de G’s na terceira posicao dos codoes (Harris, 2002;
Harris & Sa-Sousa 2002; Hassanin & Douzery, 1999; Slowinski & Keogh, 2000). Segundo
Harris (2002), nos répteis o conteddo em G’s na terceira posi¢ao apresenta uma média de 3,
6% e nao 18% segundo afirmam Johns & Avise (1998). Os codoes terminam geralmente por
A ou C e predominam as pirimidinas na segunda posi¢ao (Irwin e a/, 1991; Birt ef al, 1992;
Kornegay, ¢t al, 1993; Matthee & Robinson, 1999; Palkovacs e al, 2002; Pang ef al., 2003;
Rocha-Olivares ez al, 1999b; Slowinski & Keogh, 2000; Song ez al., 1998; Voelker, 1999)
como ¢ tipico do genoma mitocondrial e nao do nuclear (Pang ez a/, 2003). Jermiin et a/
(1994), referem que nalguns casos ha aumento dos GC, talvez a custa duma pressio de

mutagao direccional, ou heterogeneidade nas substitui¢oes.
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Em relagao aos répteis, grupo que nos interessa particularmente, o citocromo b tem
sido de longe o gene mais sequenciado (Palkovacs ez a/, 2002; Whiting e al., 2003). Assim foi
utilizado em estudos filogeograficos nas osgas (Kronauer ¢z a/., 2005), em cobras foi utilizado
para distinguir e clarificar a posi¢ao taxonémica de formas insulares como no caso de Python
reticulatus da Indonésia, uma cobra com distribuicdo vasta e de grandes dimensdes com
formas anas em certas ilhas (Auliya e @/, 2002). Noutros répteis, como em Podarcis atrata
(Sauria: Lacertidae) das ilhas columbretes (Espanha: Mediterraneo) foi utilizado para detectar
a presenca de haplétipos continentais, para inferir da introdugao de formas continentais nas
ilhas (Castilla ez al, 1998). Em lagartos australianos da familia Scincidae da espécie Lerista
bouganvilli toi utilizado no estudo das relagoes filogenéticas entre populagdes oviparas e
vivipras (Fairbairn ez al,, 1998) e em Tarentola spp. (Sauria: Gekkonidae) das Ilhas Canarias foi
utilizado conjuntamente com o 12§ rRNA para estudar as relagdes filogenéticas e
colonizacdo destas ilhas.

O citocromo b combinado com outros genes mitocondriais foi usado para deduzir os
padroes filogeograficos das cobras Thamnophis sirtals, amplamente distribuidas e comuns no
Noroeste da América (Janzen ez al, 2002). Os padroes encontrados permitiram detectar
eventos historicos de vicariancia durante o Pleistoceno, e efeitos gargalo em dispersdes
recentes pos-glaciais. No mesmo estudo, a elevada variabilidade morfoldgica devera ter sido
moldada pelo ambiente e por isso as designagdes das subespécies nao estao de acordo com a
filogenia apresentada pelos dados moleculares. Estudos semelhantes foram feitos por Wiister
et al. (2005) em trés géneros (Acanthophis, Oxyuranus e Psendechis) de cobras da regido
Australasiatica. Muito outros estudos poderiam ser citados.

Keogh (1998) e Slowinski & Keogh (2000) estudaram a filogenia e biogeografia de
cobras elapideas, Upton & Murphy (1997) a filogeografia dos lagartos do género Uta
(Familia Phrynosomatidae) na “Baja California”, Pook e @/ (2000) a filogeografia de
serpentes da espécie Crotalus viridis (Familia Viperidae). A combinacdo do 16S rRNA e do
citocromo b foi utilizada também no estudo das relagdes filogenéticas das osgas do género
Rhoptropus da Namibia (Lamb & Bauer, 2001) e Pang e7 a/. (2003) utilizaram este gene (mais o
128 e 16S) para estimar as relagoes filogenéticas de agamideos do género Phrynocephalus.
Juntamente com o 12 S rRNA foi utilizado para estudar as relagbes filogenéticas dos lagartos
do género endémico das Ilhas Canarias, Gallotia (Gonzalez et al., 1996) bem como para
estimar a divergéncia genética e filogenética de Lacerta laevis € do complexo Lacerta kulzeri

(Sauria:Lacertidae) (Bosch ez a/, 2003).
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Graybeal (1993) nao obteve suporte significativo em anfibios da familia Bufonidae
que divergiram ha muito tempo e desaconselha o uso do citocromo b em divergéncias mais
longas.

Segundo Harris (2002) a distancia média do citocromo b para congenéricos nos
répteis é maior do que o previsto (13,6% em vez de 12%). Sa-Sousa & Harris (2002)
obtiveram valores semelhantes, 13% para duas espécies de Podarcis. Harris (2002) subestima
assim o valor obtido por Lamb & Bauer (2001) para o género Rhgptropus da Namibia, que foi
de 19 a 27 % de divergéncia para o citocromo b. Muitos dos erros cometidos podem ter a ver
com a falta ou adicio de bases num gene que geralmente nao possui indels alternando as
percentagens dos quatro nucleétidos nas varias posi¢cdes dos coddes.

Harris & Sa-Sousa (2002) obtém valores de divergéncia entre linhagens de P. hispanica
de 10 a 15 % no citocromo b e que sugerem um complexo de espécies.

Segundo Paulo ef @/ (2001), a taxa de substitui¢do é considerada alta (2.85%), média
(2.00%) e baixa (1.7 %) em Lacerta schreiberi (Sauria: Lacertidae) da Peninsula Ibérica. Maca-
Meyer et a/ (2003) obtéem 2,2% por milhao de anos em Gallotia; Carranza et al (2002) obtém
2,6 % em Tarentola spp. Foram obtidos 3,2 % por milhdo de anos em Chalcides (Carranza &
Arnold, dados nao publicados iz Carranza ef al, 2004). Curioso é que em Chaliides canarios

Brown & Pestano (1998) obtiveram 1.5 % por milhdo de anos.

2.1.4. 125 rRNA e 165 rRNA

Ambos estes genes apresentam indels que correspondem a adigdes e delecgoes de
bases. Um dos problemas associados a este fenémeno esta relacionado com o significado
evolutivo e filogenético destes indels. Varios autores tém criado modelos que incluem os
indels mas ponderados por “gap-penalties”, ou seja o custo inerente a adigao/deleccio de
uma base (ver Gotoh, 1982). O fenémeno do aparecimento de um indel deve ser tnico ou
seja, ¢ improvavel que dois acontecimentos independentes levem ao aparecimento do mesmo
indel (Lloyd & Calder, 1991). Isto significa que partilhar indels é o mesmo que dizer que
resultaram dum ancestral comum e pressupde portanto homologia. No entanto parece que
muitas vezes acaba por introduzir homoplasia. O problema da transferéncia lateral de genes,
recombina¢do e paralogia podem obscurecer a informagio e por isso muitos autores
mostraram que os indels ndo devem ser considerados na analise filogenética (Bapteste &

Philippe, 2002).
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O 128 rRNA ¢ muito utilizado no estudo das relagSes filogenéticas entre varios faxa,
principalmente entre categorias taxonomicas inferiores a ordem. Foi utilizado em muitos
estudos de filogeografia e filogenia em varios grupos de animais como anfibios (Darst &
Cannatella, 2004) e répteis (ver por exemplo Austin e al,, 2004; Harris e al,, 1998a,b; Hedges
& Bezy, 1993; Lin et al, 2002; Schmitz et al, 2003; etc.). A exemplo de outros genes
mitocondriais tem sido utilizado na detecgao de espécies em novas areas, como por exemplo
na detec¢ao de Podarcis carbonelli no Sul de Espanha (Harris ez @/, 2002a). Num estudo de
geconideos, Nogales e a/ (1998) encontraram uma média de Ts/Tv de 1,56, variando entre
9,1 entre subespécies e 1,05 entre Hemidactylus e Tarentola.

Estes genes codificam para a pequena e grande subunidades dos ribossomas
mitocondriais (Fu, 2000; Goebel ¢ al., 1999; Smith & Bond, 2003; Springer e al, 1995) e cré-
se que evolui lentamente porque apresenta muitas posi¢des que estdo constrangidas pela
funcio e pelas estruturas secundaria e terciaria (Fu, 2000). Segundo Simon ez a/. (1994) 0 16 S
¢ mesmo o marcador mais aplicavel a eventos divergentes mais antigos. Devido as estruturas
secundarias, tanto este gene como o 12S possuem regides homoélogas alternadas com zonas
mais variaveis (Attardi, 1985).

A semelhanca do que acontece com o citocromo b a taxa de transicdes supera a de
transversoes (ver Caccone ef al, 1999b, em tartarugas; Honda ez a/, 2000, em lagartos). No
estudo de Caccone, as transicbes AG apareciam mais frequentemente do que as TC, numa
propor¢ao de 2:1 mas a situagdo contraria acontecia com o citocromo b. Neste mesmo
estudo a maioria das transversdes no 128 eram TA e TG, enquanto que no 16S e citocromo
b eram TA e AC. Springer e/ al. (1995), em mamiferos, referem que quer nas zonas
homologas (“stems”) quer nos loops, as transversoes entre T e A sdo mais frequentes do que

CG (ver Tabela 1).

Tipo Via Stems Loops Stems+Loops
Transi¢do AeG 170.0 137.7 307.7
Transicio TeC 181.9 276.0 457.9
Transversio AT 41.0 197.5 238.5
Transversio AeC 19.6 164.1 183.8
Transversio TG 111 27.0 38.1
Transversio CoG 1.5 14.7 16.2

Tabela 1. Nimero dos diferentes tipos de transi¢oes e transversoes em Mamiferos (de acordo com Springer ¢ al., 1995)

Lamb & Bauer (2001) obtém maior variagdo no citocromo b do que no 16S em osgas

do género Rhgptropus da Namibia. A exemplo dos outros genes mitocondriais a percentagens
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de G’s é mais baixa e as pirimidinas aparecem em maior quantidade em relacao as purinas
(Reeder, 1995).

Comparando com o citocromo b, o 128 ¢é geralmente menos variavel. Dai que, por
exemplo Janczewski e¢f al (1995), em Felideos (Mammalia), tenham afirmado que as
sequéncias do citocromo b parecem acumular mais rapidamente as diferengas estabilizando
depois, enquanto que o 12S mostra uma evolugao mais lenta e gradual. Sullivan ez a/. (1995)
referem no entanto que existe uma elevada variagao entre posicdes no 12S sendo mais
moderada no citocromo b.

Os genes tRNA do DNA mitocondrial (12S e 16S) tém sido utilizados numa
variedade de estudos desde taxas proximos a taxas pouco relacionados ou distantes (Carranza
et al.,2004; Sullivan ez al, 1995; Whiting ez al, 2003). Foram utilizados em conjunto no estudo
das relacOes filogenéticas entre espécies de lagartos da familia Phrynosomatidae (Reeder,
1995), nas relagdes entre diversas popula¢oes do complexo Tarentola manritanica (Harris et al.,
2004a) e para inferir as relagoes filogenéticas e a biogeografia entre espécies da subfamilia
Lygosominae (Sauria: Scincidae) (Honda e 4/, 2000) e nos agamideos do género
Phrynocephalus (Pang et al., 2003). A sua aplicagao serviu para estudar a diferenciagao intra-ilha
de Chalcides viridanus (Sauria: Scincidae) em Tenerife (Brown ef al, 2000). Foram utilizados em
conjunto, junto com o etocromo b, no estudo filogeografico de cobras do género Macroprotodon
do Noroeste Africano (Carranza ez al, 2004).

Particularmente em répteis e anfibios o 16S foi usado em ras hiléides (Darst &
Cannatella, 2004), ras cofilineas de Madagascar (Andreone ez al, 2005), ras do género Rana
(Familia Ranidae) (Hillis & Wilcox, 2005), em camaledes da Africa do Sul (Squamata:
Chamacleonidae) do género Bradypodium (Tolley et al,. 2004), em serpentes americanas do
género Bothrops (Werman & Crother, 1999); agamideos da espécie Agama impalearis do
Noroeste Africano (Brown et al, 2002), e recentemente na revisao de 26 espécies do género
Mabuya (Mausfeld et al,, 2000). Vences e al. (2004) utilizaram-no exclusivamente para estimar
a natureza das introdug¢oes de Hemidactylus em Madagascar. Varios outros estudos usaram o
16S em répteis (Carranza et al, 2004; Harris ef al, 2004a,b; Harris & Arnold, 2000; Honda ez
al., 2000; Whiting ez al., 2003).

Quando comparamos os dois genes anteriores em termos de variabilidade,
verificamos alguns aspectos curiosos. Assim em Gallotia spp. o citocromo ¢ trés vezes mais
variavel que o 128 rRNA ao nfvel subespecifico; é duas vezes mais variavel ao nivel

especifico e apenas 1,2 mais variavel ao nivel genérico (Gonzalez et al., 1996).
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Oliverio et al. (1998, 2000) obtém valores de divergéncia de mais de 3,6 % entre
populagdes de Podarcis sicula e sugerem que tal evidencia a existéncia de um complexo de
espécies. Em Agama impalearis de Marrocos foram encontrados niveis de divergéncia genética
entre populagdes de 2,6% o que foram considerados elevados (Brown ef @/, 2002). Harris e a/
(2004a), também em Marrocos, mas com Tarentola mauritanica obtém valores de cerca de 5%
(entre Libia e Tunisia: 8%). Entre espécies das osgas do género Rhoptropus da Namibia, a
divergéncia no 16S tRNA foi entre 9 e 15% (Lamb & Bauer, 2001). Portanto, os valores
variam nos genes rRNA entre Zaxa.

O produto dos genes rRNA apresentam geralmente extensas estruturas secundarias
que leva a fortes constrangimentos funcionais, que culminarao numa variagao entre posi¢oes
bastante elevada. Tém sido propostas varias solugbes para o tratamento estatistico e
filogenético deste fenémeno nomeadamente atribuir diferentes pesos as posi¢oes, com a
atribui¢ao de um peso maior as posi¢oes com complementaridade (“stem sites”) do que nas
sem complementaridade e que formam os caractetisticos “loops” (“loop sites”) (Sullivan, e#
al., 1995). Muitas vezes é escolhida uma outra alternativa talvez mais correcta estatisticamente
que ¢ a de encontrar uma ou mais sequéncias com caracteristicas idénticas ignorando para a

analise as restantes.

2.1.5. D-loop

A regido controle onde se encontra o D-loop ¢é a regiao mais variavel do DNA
mitocondrial (Randi, 2000). Zink ez a/. (1998) encontraram 38% de variagao no CRII de aves,
ou seja na segunda parte da regiao controle, 20,2% para o citocromo b e 28,4% para o gene
ND2. Contudo foram definidos 3 blocos muito conservados (CSB-1, CSB-2 e CSB-3) no
interior da regiao controle em muitas espécies de vertebrados (Brown ez a/ 1986; Walberg &
Clayton, 1981). Nalguns estudos a sua variagdo era equiparavel a variagio (transi¢oes) da
terceira posicdo dos coddes do citocromo b (Zink e al (1998). Noutros estudos e
considerando a globalidade do citocromo b, verificou-se que a regiao controle evoluia 3 a 5
vezes mais rapido do que o citoctomo b (Meyer, 1994, Rocha-Olivares ¢ al, 1999b). No
entanto outros e diferentes resultados foram obtidos por Brehm e a/. (2002).

O D-loop e regides adjacentes variam grandemente nas espécies animais, quer em
termos de sequéncias nucleotidicas quer em tamanho, mesmo em espécies proximas (Attardi,
1985). Em toda a sua extensdo nao se observa uniformidade nas taxas de mutacao (Attardi,

1985; Brehm ez a/, 2002; Froufe ez al., 2005).
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Nesta regiao podem ser encontradas zonas repetitivas, como observaram Hoelzel e
al. (1994) nos mamiferos carnivoros, havendo variacbes do nimero e organizac¢ao de micro e
minisatélites, nas varias familias deste grupo de animais. Wilkinson e a/ (1997) também
verificaram a existéncia de sequéncias repetitivas em “tandem” que variavam entre 78 e 85
pares de bases e de duas a nove sequéncias repetidas na regiao controle de varias familias de
morcegos. Semelhantes resultados foram obtidos em Lacerta dugesii (Brehm ez al., 2002) e em
canfdeos (Mammalia) (Savolainen ez a/, 2000). Heteroplasmia significativa, em todos os
individuos, foi observada (Savolainen e# a/, 2000). Nestes caso as mutagdes podem ser
explicadas por “slippage” ou mutagdes pontuais. A maioria dos indels continham repeti¢oes.

Uma das razoes da grande variacio das mutagées no tamanho ¢é a capacidade de
formar estruturas secundarias que podem estabilizar as cadeias desencontradas ou
indevidamente emparelhadas, ou bloquear a polimerase durante a replicagdio da molécula
(Savolinen ez al., 2000).

Saccone ¢z al. (1987) definem trés dominios na regiao contendo o D-loop, o esquerdo
(L) e o direito (R) com baixa percentagem de G’s, e que contém as extremidades 5’ e 3°do D-
loop. Segundo estes autores estas zonas sao muito variaveis quer na sequéncia quer no
tamanho. No seu interior existem ainda zonas mais estaveis, CSB1 e TAS, que estao
associadas com locais de comeco e término da sintese de DNA. Entre os dominios L. ¢ R
existe uma zona rica em G’s.

A regidao controle ¢ sobretudo escolhida quando ha necessidade de observar relagoes
genéticas entre Zzxa muito proximos. E porventura a escolha ideal para estudar migracGes
populacionais, como em elefantes do Uganda (Nyakaana & Arctander, 1999), como em
Lemur catta de Madagascar (Yoder ef al, 2000). Foi também utilizada para estudar fenémenos
de especiacdo simpatrica em peixes ciclideos do Lago Ejagham nos Camardes (Schlienen ez
al., 2001) e em estudos filogeograficos entre populagdes de anfibios (Steinfartz e al, 2000, em
Salamandra salamandra) e de tartarugas da espécie Sternotherus minor (Walker et al, 1995).
Constitui hoje uma das principais sequéncias alvo em qualquer estudo de ecologia molecular

sobretudo quando a andlise ¢ infraespecifica (ver trabalho de Ashton & De Queiroz, 2001).

2.2. Marcadores nucleares
Mais recentemente, a utilizagao de marcadores nucleares na reconstrugao filogenética
tem oferecido uma alternativa as filogenias baseadas exclusivamente no DNA mitocondrial e

por conseguinte permite obter duas versoes que se podem tornar complementares (Hoegg e7
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al, 2004; Saint, et al. 1998; Zhang & Hewitt, 2003). Na realidade, os genes nucleares
codificadores de proteinas parecem revelar melhores performances na reconstrugao de

relagbes filogenéticas antigas (Springer e al., 2001).

2.2.1. C-mos

Sequéncias parciais deste gene tém sido utilizadas na analise filogenética de varios
grupos de répteis (familias) da ordem Squamata (Harris, 1999; Harris, ez al, 1999b; Harris, ef
al, 2001; Pellegrino ez al, 2001; Saint ez al, 1998; Vidal & David, 2004). Foram também
utilizadas dentro de familias como nos geconideos (Austin ef a/, 2004; Donnelan e al, 1999)
e nos colubrideos de Madagascar e do arquipélago de Socotra (Nagy ez al, 2003), na
estimativa das relacoes entre cobras (Slowinski & Lawson, 2002), na estimativa das relagoes
dentro de géneros das familias da ordem squamata (Brehm ez @/, 2001a; Carranza ef al., 2002;
Jesus ez al,, 2002a), assim como dentro da mesma espécie (Domingues ¢ 4/, 2001). A analise
revela um elevado grau de informacao filogenética quer nas substitui¢cGes sindnimas quer nas
substitui¢bes nao sinébnimas, nao havendo saturacao mesmo quando se junta a analise grupos
tao distintos como as tartarugas, os crocodilos e os squamata (Saint e# a/., 1998).

Harris et al (2001) referem que a analise das relagoes filogenéticas de 56 zaxa de
Squamata produz resultados bastante robustos com a utilizagao deste gene. Verificaram que
certos grupos mal suportados com o DNA mitocondrial apresentavam elevados nfveis de
robustez com a utilizagdo do C-mos (Saint ez al,, 1998; Harris, 1999).

A homoplasia parece nao constituir problema na analise filogenética utilizando este
gene, nomeadamente ao nivel das familias (Harris, ef a/, 2001).

Proposto inicialmente por Graybeal (1994) como potencial marcador nuclear para
utilizagdo em estudos filogenéticos em zzxa que divergiram ha mais de 300 milhées de anos,
este gene é um proto-oncogene, sem introes, que codifica a quinase serina/treonina, expressa
essencialmente nas células germinativas. A proteina é um regulador da maturacdo meidtica,
ou um factor de maturacio de odcitos (Saint, ef a/, 1998; Vidal & David, 2004; Yew, ¢ al,
1993). E um gene tnico sem copias o que é semptre uma mais-valia.

Lovette & Bermingham (2000) verificaram em aves que a taxa de substitui¢ao no c-
mos era semelhante a taxa de transversdes nos genes mitocondriais codificadores de proteinas.
Neste sentido ha uma certa sobreposicao, mas devemos considerar esta situagdo como uma
situagao digna da utilizagdo da complementaridade. Um gene nuclear que pode ser usado na

confirmacio de outro mitocondrial.
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Em média, o citocromo b diverge 7,14 vezes mais rapido do que o ¢0s nas cobras,
3,82 vezes mais rapido nos lacertideos e escincideos, mas apenas 2,3 nos teideos (Harris,
2003). Esta variagao pode estar relacionada com a taxa de evolu¢ao das proteinas, associada
ao conteddo de GC.

Em Drosophila o conteudo de GC tem impacto sobre a taxa da evolugdo das proteinas
o que possivelmente distorce as inferéncias filogenéticas (Rodriguez-Trelles ez al, 1999).

Parece existir, assim, um desequilibrio nos coddes mais significativo nos teideos, com
um aumento significativo da evolu¢ao do ¢-os devido a alteragdes no conteudo em GC. Isto
diz-nos que nao devemos utilizar o ¢»os na analise filogenética dos squamata quando os

teideos sao incluidos (Harris, 2003)

2.2.2. Enolase

A enzima enolase [EC 4.2.1.11] é encontrada em todos os organismos com o0s
vertebrados a exibirem isozimas especificas de tecidos, codificadas por 3 genes: Alpha ()
Beta (B) e Gamma (y). A limitada amostragem nio permite estimar ha quanto tempo se
registou a duplicacdo destes genes (Tracy & Hedges, 2000).

Os genes utilizados no presente trabalho amplificam a regiao do intrao 8 e pequenas
porcoes dos exdes 8 e 9. Esta regiao parece ser informativa ao nivel interespecifico (Friesen
et al., 1997).

Tracy & Hedges (2000) estudaram esta familia de genes em 6 7zxa representativos dos
vertebrados (essencialmente peixes). As sequéncias das Arqueobactérias foram designadas
por “enolase-2”, enquanto a dos outros organismos foi designada por enolase-1. Duas das
trés isoenzimas da “enolase-1" (alpha e beta) foram encontradas em peixes actinopterigeos,
sarcopterigeos e nos cartilagineos. A analise filogeografica das enolases dos vertebrados,
revelou que as duas duplicagbes de genes que levaram as trés isoenzimas da enolase 1
ocorreram posteriormente a divergéncia dos Agnatha que viveram no Proterozoico ou
Fanerozoico (aproximadamente ha 550 milhGes de anos). Duas cépias da alpha, alpha-1 e

alpha-2, foram encontrados na truta, indicativo de novo evento de duplicagao.
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2.3. Variagdo das taxas de mutagcao

Ao longo deste capitulo temos vindo a referir muitos aspectos sobre as diferencas nas
taxas de muta¢ao nos diferentes genomas. Queria referir ainda que as taxas de mutagao além
de variarem entre genes poderdo variar entre os grupos de animais (Hasegawa & Kishino
1989; Kocher et al, 1989; Wu & Li, 1985). Animais com diferentes tempos de geracdo
deverdo ter, em principio diferentes taxas de mutagio e por isso diferentes reldgios
moleculares para o mesmo gene. O que acontece numa tartaruga gigante (com longevidades
acima dos 200 anos) devera ser diferente do que acontece em certos lagartos que vivem meia
duzia de anos.

<

Avise et al. (1992) alertaram ja para a falacidade de usar valores “universais” dos
relégios moleculares, precisamente com o exemplo das tartarugas com taxas menores do que
nos restantes vertebrados.

As taxas também variam no interior dum gene. No genoma nuclear, as taxas sio mais
altas nos introes e zonas flanqueadoras do que em regides codificadoras (Li, 1997).

Em relacio ao DNA mitocondrial tém sido propostas varias taxas de mutagdo
consoante os grupos estudados. Particularmente nos répteis, Macey ez a/. (1998) apresentam
uma taxa de mutagao de 0,65-0,7 % por milhao de anos nos agamideos do grupo da Laudakia
cancasica. Com base em sequéncias do 125 rRNA a taxa foi de 0,1 por milhdo de anos entre
pares de linhagens de Takydromus (Reptilia: Lacertidae) (Lin ef @, 2002). Ja em Tarentola
delalandii  (Reptilia: Gekkonidae) das Canarias a taxa de substituicdo no citocromo b foi
calculada em 1% por milhao de anos (Gubitz e a/., 2000).

A variagdo nas taxas de substituicdo parece ainda ser de explicagio complexa. A
demonstracao que o tamanho corporal podera estar relacionado com estas taxas, sugere que
os factores fisiologicos (ex: taxa metabdlica) ou ecoldgicos devem estar envolvidos neste
fenémeno, no entanto até 1998 faltavam estudos a larga escala (Nunn & Stanley, 1998). Os
efeitos do tamanho do corpo devem manifestar-se no tempo de geragdo, no tamanho da
populagao e nas taxas metabodlicas. Maiores tamanhos estdo geralmente associados a maiores
tempos de geragio, menores populagoes e menores taxas metabolicas.

Em aves marinhas, Nunn & Stanley (1998), utilizando o citocromo b e tendo em
conta evidéncias fosseis, observaram que os Zzxa de maiores dimensoes possuiam menores

ramos nas arvores filogenéticas sugerindo uma menor taxa de mutagio.
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2.4. Aplicagdo dos marcadores genéticos na biogeografia historica

As razdes da distribuicao geografica dos organismos tem interessado os cientistas ao
longo dos anos. A distribuicao geografica das linhagens filogenéticas, baseada essencialmente
em marcadores moleculares, criou um campo cientifico que podemos inclui-lo dentro da
biogeografia e foi designado por Filogeografia que teve como principal impulsionador John
Avise (Avise, 1998, 2000). Em 1987 menos de 5 artigos sobre filogeografia, ou empregando
os termos filogeografico ou filogeografia foram publicados e hoje é tema de exceléncia de
revistas inteiras.

A filogeografia posiciona-se entre as disciplinas macroevolutivas como a etologia,
demografia e genética populacional e as disciplinas microevolutivas como a geografia
histérica, a paleontologia e a filogenética tendo como forte suporte a genética molecular
(Avise, 2000; Bermingham & Moritz, 1998).

Trata-se de uma subdisciplina da biogeografia historica, relacionada com os principios
e processos que regem a distribuicdo geografica das linhagens genealogicas (Arbogast &
Kenagy, 2001; Avise ez al., 1987).

Existem varias escolas para a reconstrugio biogeografica: dispersionista,
panbiogeografia, biogeografia filogenética; biogeografia de vicariancia cladistica e analise
parsimoniosa da endemicidade (ver Figura 2) (Vargas, 1992b). Outra divisao ¢ nos dada por
Van Veller & Zandee (2002) (ver Figura 3). A biogeografia histérica aborda os estudos da
distribuicao espacial e temporal dos organismos actuais e investiga tais distribuicoes
baseando-se em fenémenos paleogeograficos, paleoclimaticos e evolutivos. A divisao da

biogeografia em ecoldgica e historica é antiga mas ainda tem ampla aceitagao (Vargas, 1992b).

Crisci (2001) considera que a biogeografia historica esta a ser alvo duma revolu¢ao no
que concerne a0s conceitos basicos, as suas fundagoes, aos métodos, bem como as relagoes
com outras disciplinas da biologia. Existem forcas externas (tectonica global como o
principal paradigma nas geociéncias; cladistica como a linguagem base e a percep¢ao da
biogeografia pela biogeografia) e internas (discussoes filosoficas em torno das suas
fundamentagdes) que estao a moldar a biogeografia histérica Segundo o autor, trés tipos
diferentes de processos modificam a distribui¢io geografica dos organismos: extingao,
dispersao e vicariancia. A reconstru¢ao de eventos biogeograficos pode entio ser feita
segundo a perspectiva da distribui¢io dos grupos individuais (“Taxon biogeography”), das
areas de endemismo (“Area biogeography”) e dos biotas (homologia espacial). Crisci (2001)

considera pelo menos 9 aproximagoes basicas a biogeografia historica, centro de origem e
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dispersao, panbiogeografia, biogeografia filogenética, biogeografia cladistica, filogeografia,

analise parsimoniosa da endemicidade, métodos baseados nos eventos, areas ancestrais e

biogeografia experimental.
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Figura 2. Principais escolas implicadas nas reconstru¢oes das historias biogeograficas e metodologia seguida por cada uma
delas (adaptado de Myers & Giller, 1988a,b)
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O dispersionismo ¢ a teoria mais antiga e foi usada até aos anos 70. Actualmente ha
outros modelos que negam o fenémeno da dispersao. Segundo a teoria, a distribuicio no
tempo e no espago de cada organismo ¢é resultante da sua valéncia ecoldgica, da sua
capacidade de competicao e do seu poder de dispersao (Van Veller & Zandee, 2002). A teoria
assenta inicialmente nas conclusdes do trabalho de Alfred Wallace (Van Veller & Zandee,
2002; Vargas, 1992 b).

Segundo esta teoria os grupos tendem a especiar-se mais activamente no seu centro
de origem (zona em que a riqueza especifica do zzxon é maxima, ha maior concentracao de
espécies jovens e presenga de fosseis), a partir de onde dispersam. Assim, o descendente mais
moderno ocupara o centro de origem e o mais antigo as zonas periféricas (Darlington, 1957,
Vargas, 1992b). Nesta teoria, existe o conceito de zonas de refugio que sao zonas de
“sobrevivéncia” durante periodos desfavoraveis, a partir das quais os organismos se
dispersam quando as condigoes voltam a ser favoraveis.

Segundo Pielou (1979) a dispersio pode ser por salto envolvendo grandes distancias
(e a sua duracao ¢ menor do que o tempo de geragao média dos organismos), a difusio e a
migracao secular (a sua duragao é maior do que o tempo de geragao média dos organismos).

Outra teoria da Biogeografia historica, ou seja, outra teoria que tenta explicar a
distribuicdo dos organismos ¢ a teoria panbiogeografica que assenta sobre o fenémeno da
vicariancia. A vicaridancia ¢ definida como a distribuicdo disjunta de faxa ou biotas
aparentados devido ao aparecimento duma barreira que fracciona a area ancestral de
distribui¢ao e da lugar a um processo particular de especiagao alopatrica (Vargas, 1992b).

Esta teoria baseia-se essencialmente no facto de que a distribuigao alopatrica dos faxa
relacionados surge da forma¢ao duma barreira que fracciona a area de distribuicao do zaxon
ancestral. Como consequéncia a vicariancia implica diferenciagio geografica e possibilita a
multiplicacao de espécies, enquanto que a dispersao (teoria anterior) da lugar a fenémenos
posteriores de simpatria entre diferentes biotas. Segundo a teoria, a vicariancia surge de
mudangas geograficas dos continentes que subdividem os biotas ancestrais e é essencial para
interpretar muitas distribuicdes actuais de grupos aparentados em alopatria (Vargas, 1992b).

Os métodos associados a panbiogeografia centram-se na analise das homologias
espacio-temporais da distribuicao dos organismo. A panbiogeografia depende das mudancas
tectonicas e geologicas que sao responsavelis por se encontrar diferentes espécies em

diferentes areas. Assim a geologia e a distribui¢do dos organismos sio dois aspectos
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indissociaveis. Segundo a teoria ¢ ainda possivel inferir relacGes filogenéticas a partir de
evidéncias biogeograficas (Vargas, 1992b).

A teoria da panbiogeografia também tem os seus pontos fracos como por exemplo, a
falta de aplicagao de critérios filogenéticos rigorosos, nao permitindo assegurar a monofilia
dos faxa relacionados (Nelson & Platnick, 1981), e como se trata dum método fenético
(Patierson 1981) nao é muito correcto extrair qualquer conclusao com valor histérico ja que
se limita a comparar estatisticamente povoamentos entre regioes (Nelson & Platnick, 1981).

Assim, de acordo com o que se disse até agora, os dois processos principais
envolvidos na distribui¢ao dos organismos acabam por ser a vicariancia e a dispersao. Ambos
sao alternativos mas nunca simultaneos.

Outra teoria da biogeografia histérica é a da Biogeografia Filogenética que teve
Hennig (1966) como principal impulsionador. Este autor propos a sobreposicao de arvores
filogenéticas com mapas geograficos para ajudar a determinar as ligages entre areas e a
direccio de movimentos entre linhagens. Um dos aspectos basicos e fundamentais desta
teoria assenta no facto das relagdes entre grupos estarem relacionadas com a relagao
ancestral-descendente.

As bases desta teoria assentam no facto de ser necessario para reconstruir a historia
biogeografica dum grupo uma hipdtese filogenética desse grupo. Se diferentes grupos
monofiléticos possuem modelos biogeograficos similares entao devem compartilhar a mesma
historia biogeografica. Existe um paralelismo entre a progressao morfolégica e a progressao
coroldgica das espécies, i.e, uma espécie mais moderna (apomorfa) ocupara uma posi¢ao mais
distante do que a espécie primitiva (plesiomorfa) do centro de origem. E designada pela regra
da progressio (Hennig, 1966; Rosen, 1975; Vargas, 1992b; Wiley, 1981).

Os pontos fracos da teoria sao a existéncia dum centro de origem (os fenémenos de
dispersao e a regra da progressao nao sao aceites pelas escolas que defendem e assumem a
vicaridancia como fonte de multiplicacio de espécies (Humphries & Parenti, 19806), a
especiagao alopatrica por isolamento periférico esta sobrestimada (Wiley, 1981) e ainda a
reconstruces biogeograficas limitam-se aos grupos estudados sem procurar um modelo
comum (Vargas, 1992b).

Outra teoria, a da Biogeografia da Vicariancia Cladistica, nasce com Platnick &
Nelson (1978). Combina os principios cladistas de Hennig com a Panbiogeografia
(Donoghue & Moore, 2003). Segundo a teoria, os fenémenos de vicariancia seguidos de

especiacdao alopatrica sao os responsavels pela distribuicao actual dos organismos, o que
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implica que espécies e areas evolufram juntas e assim ¢ possivel reconstruir a sequéncia de
fenémenos de vicariancia a partir do estabelecimento de filogenias dos organismos. Os
fenémenos de dispersio sdo portanto pontuais, independentes e posteriores a emergéncia de
barreiras e junto com as extingoes, responsaveis pela dificuldade de identificagao dos antigos
biota continuos a partir de disjungdes actuais. (ver Vargas, 1992b; Andersen, 1998; Nelson,
1984; Sanmartin & Ronquist, 2002; Van Veller & Zandee, 2002; Wiley, 1981).

Os principais pontos fracos sio a existéncia de cladogramas com perda de
informagdo (pelo menos uma 4area nao aparece quer devido a amostragem, auséncia ou
exting¢ao do zaxon ancestral da area primitiva), cladogramas com informacao redundante (pelo
menos uma area aparece repetida como consequéncia de que varios zxa ocupam essa mesma
area), cladograma de #axa com distribuicao ampla (faxa ocupam mais do que uma area de
endemismo) ¢ cladogramas com 4reas originais (apresentam uma area que nao se reflecte
noutros cladogramas)(Ver Nelson, 1984; Nelson & Platnick, 1981; Platnick & Nelson, 1978;
Vargas, 1992b; Sanmartin & Ronquist, 2002). Outros pontos fracos estao relacionados com o
facto da origem dos biotas de ilhas vulcanicas remotas s6 poderem ser explicadas invocando
processos de dispersdo a partir dos biotas continentais, em vez de recorrer a processos de
vicariancia baseadas em supostas conexoes antigas entre as ilhas e continentes (Vargas,
1992b).

Os métodos de parsimonia, incluidos nesta teoria (Brooks, 1981; Zandee & Roos,
1987) sao procedimentos quantitativos que tém por objectivo elaborar cladogramas gerais de
areas, baseando-se na aplica¢ao do principio da parsimonia, a partir dos dados dos grupos
monofiléticos. Cada um dos cladogramas de areas resultantes podem ser codificados numa
matriz e todas elas combinadas numa matriz Gnica, a partir da qual se geram novo (s)
cladograma(s) geral(ais) de areas de tamanho minimo e com o menor nimero de
homoplasias. As homoplasias filogenéticas sao analogas as homoplasias biogeograficas, no
sentido de que a dispersao e as amplas distribui¢es sao interpretadas como paralelismos ou
convergéncias e as extingdes como reversdes (Zandee & Roos, 1987). Uma sinapomorfia
num cladograma de areas ¢ interpretada como uma linhagem que esta presente em duas ou
mais areas e que O antecessor nao estava na area (Sober, 1988). Uma plesiomorfia é
equivalente a um cosmopolitismo primitivo (Nelson e Platnick, 1981). O procedimento foi
desenvolvido por varios autores entre os quais Kluge (1988)(Ver mais sobre o assunto em,

Nelson, 1984; Sanmartin & Ronquist, 2002; Van Veller & Zandee, 2002).
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Recentemente surgiu uma nova aproximacdo e extensio a filogeografia que ¢ a
filogeografia comparativa que pretende comparar padroes filogeograficos de multiplos
grupos taxonémicos distribuidos numa mesma area (Arbogast & Kenagy, 2001). Porque as
filogenias utilizadas na filogeografia comparativa sao construidas com dados moleculares, é
possivel estimar padrdes e testar hipoteses biogeograficas e filogeograficas que incluem o
tempo de separacao das populagoes, dos eventos de especiagao, bem como as mudangas do
tamanho efectivo da populacio ao longo do tempo. Toda esta informacdao podera ser
avaliada num  contexto interdisciplinar  conjuntamente com dados obtidos
independentemente através da geologia, paleontologia, palinologia, climatologia, etc. A
filogeografia comparativa é entao uma aproximacao quantitativa e integrada que permite aos

biogedgrafos desenhar e testar, sob efeito de varias fontes de informacao, a complexa relagao

entre a “historia da terra” e os padroes de biodiversidade actuais (Arbogast & Kenagy, 2001).

Hipdteses filogeogrificas

Dentro da mesma espécie, as relagoes filogenéticas entre populacdes e a distribuicao
geografica dos grupos filogenéticos e conjunto formam aquilo a que se chamou de
filogeografia intraespecifica (Avise e al,, 1987). Avise resume assim a sua teoria:

1- Muitas espécies sao compostas por populagoes geograficas cujos membros ocupam
diferentes ramos duma arvore filogenética intraespecifica. Esta particdo geografica dos
ramos filogenéticos pode ser designada por “Estrutura Filogeografica Populacional”.

2- Espécies com estruturas filogeograficas populacionais limitadas tém perfis demograficos
tipicos de populagoes em dispersio, nio havendo impedimentos quanto ao fluxo
genético. Estas espécies tiveram fluidez no movimento num passado recente.

3- Grupos monofiléticos distinguiveis por grandes hiatos filogenéticos, frequentemente
originados por grandes periodos de existéncia de barreiras extrinsecas ao fluxo genético.
Esta hipotese tem varios corolarios:

a) amedida que o tempo de isolamento aumenta, o grau de concordancia filogeografica
aumenta ao longo das diferentes linhagens;

b) a colocagio dos hiatos filogenéticos sao concordantes ao longo da espécie, o que
pressupde desde logo um longo isolamento ao fluxo genético que molda da mesma
maneira as arquitecturas genéticas das espécies com semelhantes perfis demograficos;

¢) Os hiatos filogenéticos sio concordantes geograficamente com as provincias

zoogeograficas geralmente reconhecidas.

59



As filogenias intraespecificas sobrepostas com mapas geograficos poderao induzir

varias interpretacoes. Avise ef al. (1987) sugere cinco categorias principais de padroes:

1-

Descontinuidades filogenéticas-Separacio espacial — E a situagio mais frequente.
Constitui a explicagdo mais logica para as principais divergéncias genéticas que apresenta
uma orientagao geografica que envolve longas barreiras extrinsecas ao fluxo genético, de
tal forma que as populagées ocupam locais bem definidos nas arvores filogenéticas.
Outra explicagio assenta na extingdo de genotipos intermédios. Genes nucleares
comegam a apresentar niveis de divergéncia apreciaveis.

Descontinuidades filogenéticas — Falta de Separagdao espacial — Nesta situagao, mesmo
em espécies gémeas ¢ de esperar a existéncia de diferencgas entre o DNA mitocondrial.
Continuidade Filogenética — Separacio espacial — F outra situacio comum. Nem todas as
populagbes tém de ter descontinuidades genéticas quando estdo separadas
geograficamente. Podera corresponder a um padrao regional dentro da categoria (1).
Acontece geralmente em espécies nao subdivididas fortemente e nem ha bastante tempo
por barreiras extrinsecas. Mesmo que o fluxo genético seja limitado.

Continuidade Filogenética — Falta de Separacao espacial — Nestas condi¢oes ¢ suposto
que as populacoes geograficas tiveram interconexdes recentes e extensas, traduzidas por
elevados nfveis de fluxo genético. Geralmente, também estio envolvidas espécies com
boas capacidades de dispersao. Também se aplica a espécies com expansdes recentes e
rapidas.

Continuidade Filogenética — Separacdo espacial parcial — Nesta situagao, alguns
haplétipos mitocondriais apresentam uma distribuigdo vasta e outros sao localizados. Isto
pode acontecer quando um genétipo é plesiomorfico (ancestral) enquanto que os outros
sao apomoérficos (derivados), ao contrario de (2), o ancestral deverd ocorrer numa area
mais vasta, ao contrario de (4) as novas mutagoes ainda nao se espalharam pela area de
distribui¢ao da espécie.

Dois elementos determinam o padrio filogeografico: (1) o grau de divergéncia entre

as sequencias dos haplotipos e a (ii) distribui¢ao geografica dos haplotipos (Avise, 2000).

Segundo Castilla ez @/ (1998) a presenca de haplotipos continentais nas ilhas pode ser

indicativo de um polimorfismo ancestral, introdugao recente antropogénica ou ainda uma

colonizagao historica devida a mudancas do nivel do mar (sobretudo nas ilhas das
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plataformas continentais). Estes autores encontraram elevados nfveis de divergéncia (46%)
entre Podarcis atrata das ilhas columbretes (Mediterraneo: Espanha).

A falta de correlagiao entre a distancia geografica e a distancia genética é na maior
parte das vezes indicativo duma grande capacidade de dispersao (Hastings & Harrison, 1994).
Por outro lado a capacidade de dispersio duma espécie associada a deriva genética influencia
a quantidade de diferenciacao genética inter- e intrapopulacional (ver por exemplo Jerry &
Baverstock, 1998, em peixes catadromos).

Muitas das explicagoes dos padrdes filogeograficos das espécies actuais das regioes
temperadas assentam geralmente nesta capacidade de dispersao dos organismos ou de
fenémenos historicos como glaciagdes ou degelos pliocénicos e pleistocénicos (Bernatchez
& Wilson, 1998; Johns & Avise, 1998), bem como de eventos de vicariancia. E o caso de
Sceloporus wood; (Sauria: Iguanidae) que apresentava no passado uma distribuicao continua e
actualmente forma isolados devido a fragmentagiao natural do habitate na Florida (USA)
ocorrida aquando das ultimas grandes alteragoes climaticas (Clark, e 2/ 1999). Trata-se de
uma espécie com isolados bem definidos porque apresenta baixa capacidade de dispersao e
os habitates estio fragmentados. Outros estudos que invocam os efeitos historicos
pleistocénicos sao por exemplo, o de Janzen ef al. (2002), em cobras americanas (Ihammnophis
sirtalis) ou o estudo de Lin e al (2002) sobre a colonizagio do Oriente asiatico por
Takydromus (Reptila: Lacertidae). Sobre a hipétese das oscilagoes das glaciagbes pleistocénicas,
os grandes niveis de riqueza especifica e endemismo caracteristicos do Sul da Europa deverao
resultar de menores nfveis de extingdo neste perfodo. Esta regido devera ter funcionado
como refagio (“Refuge Effect”) durante o maximo glacial. Associado a este fenémeno temos
algumas peninsulas e montanhas que conferiram uma topografia complexa, provocando o
isolamento de algumas populagdes com varios eventos de colonizagao (Garcfa-Barros ez al,
2002). Paulo ez al. (2001) atribuem importancia fundamental nos refagios pleistocénicos para
Lacerta schreiberi na Peninsula Ibérica. Riddle ef 2/ (2000), estudando 12 faxa de mamiferos,
anfibios, aves e répteis do deserto peninsular da Baja Califérnia, verificaram que os padroes
encontrados poderiam ser explicados por fendémenos pleistocénicos ou de finais do
Pliocénico e por uma vicariancia criptica.

Tais eventos sdo invocados noutros estudos para explicar a filogeografia dos varios
grupos, como a triparticao dos trés principais agrupamentos de haplotipos em Sorex: ormatus da
Califérnia (Maldonado e¢f @/, 2001) bem como a importancia da topografia para a delimitagao

dos trés grupos.
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Noutras regides do globo, nomeadamente no Sul de Africa, os padrdes
filogeograficos de especiagio e radiacao adaptativa poderdo ser explicados por hipoteses
relacionadas com o movimento de areias e subsequente fragmentacao das populag¢oes, como
parece ter sido o caso de Platysaurus spp. (Scott et al., 2003), apesar de poderem ser igualmente
invocados eventos plio-pleistocénicos. Nesta regiao, Harris e a/. (1998a) encontraram em
Meroles spp. topografias das arvores filogenéticas que indicavam adaptacao destes lacertideos
as condi¢oes do deserto especialmente ao vento e aos habitates de areia. A robustez das
topografias encontradas suporta um modelo de invasio dos varios habitates nos quais
sucessivos acontecimentos de especiacdo, dispersio e adaptagio a condi¢des ecoldgicas
extremas ocorfreram.

O numero de eventos de colonizagao vai depender das capacidades de dispersao dos
organismos ou de outras caracteristicas associadas a distancia da fonte ao territério
colonizado ou a colonizar. Assim, e apesar da grande distancia do Arquipélago do Hawaii
aos continentes mais proéximos, ha casos de plantas que parecem ter realizado multiplas
colonizacbes como Asplenium nigrum (Ranker e al,, 1994). Este fendmeno é mais comum em
plantas e provavelmente fica a dever-se a pequenez dos esporos envolvidos na dispersio e
que provavelmente fazem parte do famoso “plancton aéreo”.

As estimativas das filogenias sio cada vez menos baseadas em registos fosseis mas a
validade dessas filogenias depende da robustez da filogenia e da sua topologia. Mudangas nas
caracterfsticas individuais podem ser tracadas e historias gerais de grupos desenvolvidas e

comparadas entre uns e outros (Arnold, 1993).

2.5. Sistematica Filogenética

Os sistemas taxonomicos sio fundamentais para a biologia comparativa. Sdo regidos
por regras e principios e estao inseridos num contexto teérico. O sistema de Lineu dominou
durante mais de 200 anos apesar de nao ser baseado em principios evolutivos. No entanto, a
moderna biologia comparativa requer um sistema taxonémico baseado em principios
evolutivos (De Queiroz & Gauthier, 1992). Tal comegou com Willi Hennig e seus discipulos
que criaram um sistema cujo principio ancestral-descendente passou a ter um papel central.
O desenvolvimento dum sistema filogenético de nomenclatura requer a reformulagao de
conceitos e principios, para que nao fiquem dependentes ou inseridos numa realidade lineana,

mas sim numa logica de ancentral-descendente. De Queiroz & Gauthier (1994) enuncia
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algumas bases desse sistema que cada vez mais ganha terreno e adeptos ao sistema antigo,
tendo ja dado origem as normas para um novo codigo (Phylocode).

Actualmente poderemos considerar que existem trés escolas principais de Sistematica
nomeadamente, a da taxonomia numérica (Sneath & Sokal, 1973), a da sistematica evolutiva e
a da sistematica filogenética (Wiley, 1981) que teve como principal impulsionador Hennig
(1966) e que se baseia na distancia temporal a que esta o ancestral comum. As Tabelas 2 e 3

apresentam de forma resumida os varios aspectos e comparagoes entre as tres (Blanchette,

2002; ver também Farris, 1967; Hennig, 1966; Simpson, 1961; Sneath & Sokal, 1973).

Taxonomia numérica

| Classificagio evolutiva

| Sistematica Filogenética

- O nimero de caracteres utilizados é
importante para a classificacio.

- A priori, todos os caracteres tém
importancia igual para a criagio dos Zaxa.

- A similaridade global entre duas entidades
depende das similaridades individuais de
cada caracter que é comparado.

- Os taxa distintos podem ser reconhecidos
porque as correlages entre os caracteres
sao diferentes dum grupo de organismos
pam outro.

- As inferéncias filogenéticas podem ser
feitas a partir da disposicao taxonémica
dum grupo e das correlagdes entre
caracteres mediante certos pressupostos
sobre os mecanismos evolutivos e os
caminhos tomados pela evolugio.

- A Taxonomia ¢é concisa e pratica como
uma ciéncia empfrica.

- As classificagoes sdo baseadas sobre
similaridades fenéticas

- Totalidade dos caracteres como um
conjunto integrado e se tiver genotipos
definidos associados melhor é a
classificacio.

- Os caracteres sio ponderados em funcao

das informagdes filéticas que eles fornecem.

- As evidéncias da existéncia de lagos de
parentesco depende da comparagio de
caracteres homologos.

- Os faxa distintos podem ser reconhecidos
porque os Zaxa supetiores imediatamente
reconhecidos tém um significado ecolégico
definido (as descontinuidades entre os
grupos sao reais.

- A filogenia ¢ tida em consideracao tendo
em conta dois processos evolutivos: a
anagénese ¢ a cladogénese.

- Taxonomia é pratica como uma ciéncia e
uma arte

- As classificacoes sio baseadas sobre a
histéria evolutiva

- Quanto mais soubermos sobre a
polaridade dos caracteres melhor é a
classificacao.

- §6 as sinapomorfias sio utilizadas.

- As relagdes filogenéticas entre as espécies
sdo estabelecidas a partir das melhores
hipéteses disponiveis

- Os taxa distintos podem ser reconhecidos
porque € suposto que um s6 acontecimento
de especiagdo esta na origem de cada zaxon
supraespecifico

-A filogenia é tida em considera¢do tendo
em conta de evento de especiagio
principalmente por cladogénese

- A taxonomia ¢ pratica como uma ciéncia
hipotética-dedutiva

- As classificacoes sio baseadas sobre a
sequéncia de episédios de especiacio.

Tabela 2. Caracterfsticas das trés principais escolas de sistematica (adaptado de Blanchette, 2002)

O desenvolvimento da Sistematica Filogenética tem as suas bases curiosamente nos
postulados da teoria de Charles Darwin, nomeadamente todos os organismos estao ligados
entre si por uma genealogia compartilhada e a forma e funcio dos organismos estao
estreitamente relacionadas com o habitate (Cancino & Meléndez, 2000; Wiley, 1981).

A taxonomia filogenética tem uma perspectiva histérica e é predictiva tendo como
resultado imediato um sistema de classificacio natural baseado no uso de caracteres
derivados ou apomorfias. Assim, a sistematica filogenética surge duma ligacdo conceptual e

metodologica entre evolucdo, ecologia e biogeografia, emergindo como uma disciplina
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integracionista que potencialmente obtém a evidéncia da ancestralidade a partir de todos os

campos da biologia basica e aplicada (Brower e a/., 1996; Wiley, 1981).

Taxonomia numérica

Classificagio evolutiva

Sistematica Filogenética

Os grupos sio baseados em:

Caracteres utilizados

Natureza do reagrupamento
Reagrupamentos obtidos

Tipo de dendograma
Divisdao

Qualidades pesquisadas
Hierarquia dos taxa

- Critérios principais

Hierarquia dos taxa
- Outros critérios

Avaliagio da
similaridade global
(analise dos
agrupamentos)

Todos sem distin¢io

Taxa fenéticos
Exclusivamente “fenes”
sensu Sneath & Sokal
(1973)

Fenograma

Segundo resultados da
analise de agrupamento
-Objectividade
-Precisiao

Grau de similaridade
global

- Avaliagao da similaridade global (analise
dos agrupamentos)

- A avaliagdo do parentesco (analise
cladistica)

- Dados paleontologicos

- Avalia¢io da importancia da divergéncia
evolutiva

-sinapomorfias

-simplesiomorfias

-autapomotfias

Taxa filéticos

- Monofiléticos (sezsu Hennig, 1966)

- Monofiléticos (sensu Simpson, 1961)

Filograma
Hortizontal e vertical

- Conformidade com a histéria evolutiva

- Grau de similaridade global

- Lugar ocupado na série de episédios de
cladogénese

- Grau de divergéncia das caracteristicas
- Importancia das descontinuidades
-Diversificacio do grupo

-Tamanho dos grupos subordinados

- Hierarquizagio equivalente nos faxa
relacionados

-Estabilidade

A avaliagdo do parentesco
(analise cladistica)

Exclusivamente sinapomotfias

Taxa filéticos
Monofiléticos (sensu Hennig,
1966)

Cladograma
Vertical

Conformidade com a série de
episédios de cladogénese
Lugar ocupado na série de
episédios de cladogénese

Tabela 3. O reagrupamento das espécies nas trés principais escolas de sistematica (Blanchette, 2002)

A filogenia devera reflectir uma classificacio biolégica que reflecte as relagoes

evolutivas ou as relagoes ancestral-descendente. Para reconstruir uma filogenia podem ser
utilizados varios tipos de caracteres desde morfologicos a moleculares. Podem-se usar fésseis
ou a distribuicio dos caracteres nas espécies existentes. Dos caracteres morfologicos, os
discretos sao os melhores para a reconstrucao de filogenias. Os caracteres moleculares,
nomeadamente os relacionados com as sequéncias de DNA constituem a informagao mais
directa disponivel para a reconstrugiao das filogenias. Como afirma Lewis (2001), durante
muito tempo a sistematica filogenética estava praticamente restrita ao dominio da sistematica
molecular e aos estudos de evolucao molecular. Actualmente os vatios métodos estio
também a ser utilizados na analise de dados morfolégicos discretos, particularmente na
estimativa dos estados ancestrais e na correlacio de caracteres. Ainda segundo o autor os
bidlogos estao a comegar a aplicar os modelos probabilisticos (“Likelihood models”) e a

estatistica probabilistica Bayesiana.
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Durante muito tempo houve tentativas e alertas para a separagao da sistematica da
teoria evolutiva para que mantivesse alguma objectividade (Sneath & Sokal, 1973).
Actualmente sao poucos aqueles que adoptam esta estratégia (Mindell & Thacker, 1996).

Na sistematica filogenética a unidade critica ¢ a unidade monofilética isto ¢, o
ancestral e todos os seus descendentes. Nesta sistematica a espécie é um grupo de
organismos diagnosticamente distintos de outros grupos e dentro do qual existe um padrao
de ancestral-descendente (Cracraft, 1989).

Os caracteres usados para diagnosticar uma espécie filogenética poderdo nao ser
caracteres derivados mas ser primitivos (plesiomérficos). Sendo assim uma espécie pode
deixar de ser apenas monofilética, podendo ser parafilética e mesmo polifilética (Mallet,
2001b), o que de resto era profundamente negado por Cracraft (1989).

Se uma variedade geografica, que era no passado integrada dentro de outras
variedades geograficas se separa e se subdivide em duas formas que coexistem como grupos
genotipicos separados, entdo podemos ter uma situacdo em que a espécie politipica inicial se
tornou parafilética (Mallet, 2001c).

Com este campo da ciéncia a se desenvolver, a nomenclatura tradicional das espécies
tende entdao a tornar-se numa nomenclatura filogenética. Nos ultimos 15 anos, numerosos
sistematas tém contestado os cédigos com influéncia Lineana e Aristotélica e baseados em
principios tipolégicos que nio se enquadram numa visao evolutiva actual nio tipologica
(Sluys ez al., 2004).

Fala-se entdo em sistematica filogenética e em nomenclatura filogenética, em que o
nome cientifico para um grupo de espécies ou um Zaxon é definido em relagao a sua posi¢ao
relativa na arvore filogenética (De Queiroz & Gauthier, 1992). E defendido que esta
designagao é mais estavel e proporciona mais informacao evolutiva porque o mesmo nome
sera sempre referido a0 mesmo grupo genealdgico (Bryant & Cantino, 2002; De Queiroz &
Gauthier, 1994; Pleijel & Rouse, 2003). Sob estes principios a designagdo binomial sera
desnecessaria e apenas sera necessario uma palavra. Surge assim um novo cédigo de
nomenclatura, o cédigo filogenético de nomenclatura biolégica, o “PhyloCode” disponivel

em http://www.ohio.edu/phylocode/

2.6. Aplicagcdo de marcadores moleculares na conservagio da Natureza
A informagao genética tem tido um papel importante no desenvolvimento da

biologia da conservacdo ao focar-se nas propriedades evolutivas e da genética populacional,
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principalmente, das pequenas populagdes (Milligan ez a/,, 1994), onde os fenémenos de deriva
genética sao importantes na reducdo da variabilidade genética. Os fendmenos de vicariancia
devidos a fragmentagao de habitate tém sido também considerados utilizando marcadores
moleculares (Macey e al., 1999a,b).

A aplicagiao de métodos moleculares veio dar oportunidades excepcionais na area da
conservagao de espécies (Da Silva & Patton, 1998). Isto porque a diversidade genética tem
sido reconhecida como um componente fundamental da biodiversidade e a sua protecgao é
incluida em numerosas convengdes ou politicas de conservacao (Ciofi & Bruford, 1999;
Moritz, 1994; Moritz & Faith, 1998). Contudo os conceitos e métodos para estimar o valor
da distribuicao geografica da variabilidade genética nao estao claramente definidos até a data.

A capacidade de poder delinear as fronteiras entre as linhagens evolutivas e distinguir
populagbes geneticamente divergentes, muitas em perigo de extin¢do, ¢ um dos pontos fortes
da sistematica molecular, permitindo que se adoptem estratégias adequadas de proteccio e
conservacgao da natureza (Luikart ef al., 1998; Moritz, 1994).

A aplicagao de marcadores moleculares tem sido muito proveitosa, nomeadamente na
deteccao de invasGes cripticas, ou multiplas invasoes, dificilmente identificaveis com a
utilizagao de dados morfologicos (Geller ef al, 1997; Grosholz & Ruiz, 1996). Também tem
sido proveitosa na detecgao de variabilidade criptica (Hammond ez @/, 2001; Roman ez al,

1999).

2.7. O modelo das Ilhas Canarias

Nos dltimos anos, as ilhas Canarias tém sido alvo de muito estudos filogeograficos e
biogeograficos, utilizando marcadores moleculares em varios grupos de animais tendo dado
origem a um modelo para estudo dos fenémenos de dispersao, colonizagao, relacao entre
populagdes, relagao entre as divergéncias genéticas e distribuicGes geograficas, etc.. Este
arquipélago ¢ interessante porque possui ilhas com areas muito diferentes, idades geologicas
distintas, diferentes graus de isolamento e de diversidade de habitates, elevados niveis de
endemicidade e diferenciagao intra e, principalmente, inter-ilhas (Juan ez a/., 2000). Para além
deste facto, a idade das ilhas é conhecida através de numerosos estudos geologicos (Anguita
& Hernan 2000; Gémez ef al., 2003).

Do ponto de vista evolutivo, os répteis das Canarias constituem um dos grupos mais
interessantes do arquipélago. O pequeno numero de espécies (devido as caracteristicas dos

meios insulares), a diferenciacao de pequenos isolados (ao nivel do género, da espécie e da
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subespécie) a extin¢ao das grandes espécies, a variagao intrainsular com gradientes (“clines”)
bem definidos, foram aspectos que desencadearam uma série de trabalhos taxonémicos,
genéticos, ecoldgicos, etc. (ver por exemplo Brown ez a/, 2000; Brown & Pestano, 1998;
Emerson ¢t al, 2002; Gonzalez et al., 1996; Gubitz et al., 2000; Juan ez al, 2000; Juan e al.,
1996; Lopez-Jurado & Baez 1985; Nogales ez al., 1998; Pestano et al, 2000; Pestano et al,
2003a; Pinto ez al., 1997; Thorpe et al., 1993, 1994).

Varios estudos foram realizados sobre a evolucio inter e intra-ilhas, baseando-se em
técnicas moleculares. Muitos destes estudos revelaram que os padrées de colonizagio
estavam relacionados com a emergéncia da ilha e sua idade geolégica (Emerson ef al, 2002;
Juan, et al, 1996). Neste arquipélago a colonizagdo de muitos Zzxa parece ter sido feita de leste
para oeste, das ilhas mais velhas e mais proximas da plataforma continental para as mais
distantes ¢ mais novas, de acordo com um modelo “stepping-stone”. E o caso do género
Hegeter (Tenebrionidae: Coledptera) (Juan ef al, 1996), e de Drosophila subobscura (Pinto et al.,
1997). Este padrao nao é contudo universal nestas ilhas, apresentando os lagartos Gallotia
(Thorpe ¢t al., 1993, 1994) e Chalcides (Brown & Pestano, 1998) notaveis excepgdes.

A diferenciagio intra-ilhas foi também objecto de varios estudos, nomeadamente nos
coledpteros do género Nesotes da Ilha de Gran Canaria, que evidenciaram um padrao de
diferenciagao molecular sugestivo de forte influéncia da seleccao e adaptacao aos diferentes
tipos de ambientes (Rees ez a/, 2001).

Nos escincideos do género Chalcides, a monofilia presente no estudo de Brown &
Pestano (1998) ¢ indicativo duma colonizagiao do arquipélago, seguida duma migracao entre
ilhas. A diversidade encontrada dentro das ilhas Canarias parece entao ser explicada por um
unico evento de colonizacao seguido pela diferenciagao intra-ilhas. Esta diferenciagao pode
entio ficar a dever-se a extingdes e recolonizagbes locais durante periodos de intensa
actividade vulcanica. Padroes semelhantes foram descritos para insectos no Hawaii onde a
dispersio entre ilhas e a vicariancia dentro de cada ilha eram fortemente dependentes dos
fluxos de lava (Carson ¢# al, 1990; Shaw, 1990).

Pestano & Brown (1999) verificaram que em Chalsides sexlineatus da lha de Gran
Canaria os padrdes filogeograficos e morfolégicos eram concordantes.

Nogales ¢ al. (1998) encontraram elevados niveis de diferencia¢ao genética dentro de
cada ilha em Tarentola delalandii em Tenerite e Tarentola boetigeri em Gran Canaria. As relagdes
filogenéticas entre as espécies estudadas revelou um maior nivel de diferenciagaio e um

padrio de colonizagdo mais complexo neste género do que em Gallotia (Gonzalez et al.,
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1996). Nas Canarias o padrao de espécies encontrado actualmente em Tarentola spp. devera
ser resultado de varios eventos independentes da colonizagao e da extingdo (Nogales e/ 4/,
1998).

Do ponto de vista da variacao intraespecifica, Gubitz e al. (2000), a exemplo de
Nogales ¢ al. (1998) obtiveram um elevado grau de diferencia¢ao geografica em magnitude e
padrio numa escala espacial muito pequena na osga Tarentola delalandii na ilha de Tenerife,
com base em sequéncias do citocromo b. Pestano & Brown (1999), também encontraram
elevada variacio no DNA mitocondrial de Chalcides sexlineatus (Sauria: Scincidae). Neste
mesmo estudo verificaram que na Ilha de Gran Canaria existia um padrao filogeografico.
Utilizando caracteres morfolégicos estes animais mostraram um gradiente Norte-Sul
relacionado com a ecologia, nomeadamente com o clima. Uma inspecgio ao DNA
mitocondrial revelou a existéncia de 3 linhagens separadas geograficamente, uma a norte,
outra a sudeste e outra a sudoeste, com padrio semelhante ao obtido com a morfologia.
Adaptagiao diferencial e aos dois principais tipos de habitate e selec¢io contra os hibridos
deverao explicar por que a zona de transi¢ao morfoldgica coincide com o principal ecoétono.
(Thorpe et al., 1990).

Estudos nos lagartos das Canarias tém sugerido vicariancia historica resultante do
vulcanismo e a sua importancia no padrao genético intrainsular. Chalcides viridanus da Ilha de
Tenerife revelou a existéncia de 3 grupos principais geograficamente distintos (Brown ez 4/,
1991). O terceiro grupo em particular apresenta uma distribuicio vasta e representa uma
expansao recente apos um efeito gargalo, tendo como provavel causa a actividade vulcanica
(esta terda separado os dois grupos a norte e feito desaparecer as populagoes intermédias)
(Brown et al., 2000).

A nao concordancia obtida entre os padroes filogeograficos e a morfologia de
Chaleides viridanus em Tenerife pode ser explicada pelas pressoes selectivas sobre a morfologia
e o pouco tempo de divergéncia das linhagens que se sobrepdem a variagio no DNA
mitocondrial (Juan ez al, 1996; Thorpe ef al., 1996) ou pela introgressio diferencial entre o
DNA nuclear ¢ o mitocondrial (Brown ez al, 2000). A filogenia “star-like” e a baixa
divergéncia genética dum dos grupos ¢ sinénimo de expansao recente (Brown ez a/, 2000).

Haplétipos muito divergentes e em simpatria poderao indicar, um contacto
secundario (Conroy & Cook, 2000). A extensao da divergéncia genética podera ser prevista

com base no fluxo genético (Avise ez al., 1987). Contudo a divergéncia entre populagoes que
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nao atingiram o equilibrio entre mutag¢ao, migragao e deriva genética também deve reflectir
factores historicos, como efeito gargalo e mudangas de distribuicao.

Queria referir ainda que outro tipo de marcadores muito utilizados, principalmente
no passado, para determinar fluxos genéticos, estruturas populacionais, e diferenciacao entre
ilhas, como no Caranguejo, Birgus latro (Lavery et al., 1995) foram as aloenzimas, Neste
estudo os autores encontraram o fenémeno do isolamento pela distancia, na medida em que
quanto mais distantes geograficamente sao duas populagoes, mais distantes também o sdao do

ponto de vista genético.
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Capitulo 3

3. OS TAXA ENVOLVIDOS NO PRESENTE TRABALHO

“ REPTILES pedatri, auribus planmo-denudis absque auricutis, variam vitam ex fiructura agunt:
Leftudines maniuntur Tefta; Dracones evolant Alis; Lacerta fuginnt Pedibus; Rana abfconduntur 1oco; nec

omnes Veneno porfus carent, ut Bufo, salamndra, Gecko.” Linnaeus (1758). Systema Naturae

Os animais considerados nesta dissertagdio siao vertebrados da classe Reptilia
LINNAEUS, 1758. Os animais desta classe caracterizam-se por serem geralmente tetrapodes,
pentadactilos e unguiculados, possuirem um cranio com um unico condilo occipital, ossos
parietal e esquamosal em contacto extenso externamente, tipicamente com duas vértebras
sacrais, presenga de costelas nas vértebras pré-sacrais, esterno geralmente presente, coragao
com duas auriculas e um ventriculo (nalguns casos com dois), pele com escamas epidérmicas
e nao glandular, presenca de ovos amnibticos. Sao animais com distribuicio vasta, nao
existindo para 1a dos circulos polares (Barbadillo, 1987; Hildebrand, 1988; Storer e# al., 1982;
Zug, 1993).

Sio portanto répteis que pertencem a subclasse Diapsida OSBORN, 1903, que se
diagnostica essencialmente pela existéncia de duas fossas temporais, superior e inferior. Sao
lepidosaurios, ou seja caracterizam-se essencialmente por terem corpo coberto de escamas
(ver Barbadillo, 1987; Hildebrand, 1988; Storer ez al., 1982; Zug, 1993).

Os animais aqui considerados pertencem ainda a ordem Squamata OPPEL, 1811,
Subordens Sauria MacARTNEY, 1802 (=Lacertilia OWENS, 1842) (familias Gekkonidae
GRAY, 1825, Scincidae GRAY, 1825, Lacertidae GRAY, 1825) e Serpentes LINNAEUS,
1758 (=ophidia) (familias typhlopidae, MERREM, 1820, Leptotyphlopidae, STEJNEGER,
1891, Colubridae, OPPEL, 1811, Elapidae, BOIE, 1827)

3.1. Os Répteis terrestres dos arquipélagos

As ilhas oceanicas sao geralmente pobres em fauna herpetolégica (Klemmer, 1970).
A maioria das ilhas atlanticas nem sequer possuem répteis de grande porte como crocodilos e
as serpentes sao raras (Bertin 1946). Em contrapartida apresentam um nimero relativamente

grande de lagartos, lagartixas e osgas. Embora, em termos de nimero de géneros ou espécies
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nao possam rivalizar com outros grupo animais ou insectos, eles nio sao menos importantes

do ponto de vista biogeografico.

3.1.1. Arquipélago da Madeira

No Arquipélago da Madeira e Selvagens existe um pequeno lacertideo que é o tnico
vertebrado nao voador endémico (Sadek, 1981). Mertens (1938) definiu uma subespécie
melanica com dimensoes menores na Deserta Grande - Lacerta dugesii manli Mertens(1938).
Bischoff ez al (1989) definiu trés subespécies endémicas, Lacerta dugesii dugesii (Madeira e
Desertas), Lacerta dugesii selvagensis (Selvagens) e Lacerta dugesii jogeri (Porto Santo). Segundo
Gonzalez et al. (1996) a separagao subespecifica das populagdes das Selvagens e da Madeira é
bem suportada ao nivel molecular.

Na Ilha da Madeira tem sido referida a presenga de osgas, dadas como pertencentes a
espécie Tarentola manritanica (Baez & Biscoito, 1993) (Tabela 4). Sendo quase certa a sua
introdugao a partir da Europa (Hartis ef al, 2004a), a espécie parece estar a expandir-se nos
ultimos anos.

Joger (1984a) refere ainda a existéncia de osgas do subgénero Makariogecko
(subgénero primitivo) na Madeira, mas esta observacao nunca foi confirmada posteriormente
e n6s também nao a confirmamos.

Outras espécies de répteis como Chalcides viridanus e Calcides sexlineatus foram referidas
erroneamente, ou carecem de confirmagao para o Arquipélago Madeira (Baez & Sanchez-
Pinto, 1983; Bertin, 1943; Mateo, 1997b). Pasteur et a/ (1988) afirmam que nao existem
espécies deste género na Madeira e que as referéncias devem-se provavelmente a trocas ou
mal etiquetagem das amostras.

Bertin (1943) referiu que Lacerta dugesii tera existido nas Canarias e Gallotia galloti
(género endémico do Arquipélago das Canarias) na Madeira. A presenca de Gallotia na
Madeira foi também referida por Bischoff (1997). Esta nunca foi devidamente provada e a
realidade evidencia o contrario. E provavel que nestes casos tenha havido troca de
especimenes ou mal etiquetagem das amostras (opiniao partilhada por Sarmento, 1948). Mais
recentemente, a espécie ¢é referida novamente para a Madeira por Bischoff (1998), mas uma
vez mais nao a confirmamos. Gallotia galloti ¢ bem maior e diferencia-se bem de L.dugesii.
Durante a nossa longa experiéncia de campo, nunca encontramos alguma Gallotia galloti. Pode
ainda dar-se que a referéncia tenha sido ocasional e decorrente duma introdugao ocasional e

sem sucesso. Apesar de nunca ter sido capturado nenhum destes individuos na Ilha da
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Madeira, na base de dados do “EMBL Reptile database™ voltamos a encontrar a referéncia
de G. galloti para a Madeira, G. caesaris € Chalcides viridanus todas fruto de introdugoes. Garcia-
Talavera (1998) volta a referir a existéncia de Chaleides spp. na Madeira. Nunca presenciamos
nenhum exemplar e duvidamos seriamente que alguma vez tenha existido.

Lacerta dugesii tera sido introduzida em Lisboa (Mateo, 1997b; Sa-Sousa, 1995) e nos
Agores (Bertin 1946; Dellinger, 1997; Malkmus, 1984; Mateo, 1997b; Mertens, 1934; Rosa &
Crespo, 1997). Neste ultimo arquipélago a introdugao esta documentada, cerca do ano de
1860 nas ilhas dos grupos Central e Oriental, ndo se encontrando no grupo ocidental
(Dellinger, 1997). Dellinger (1997) refere ainda que existe a possibilidade da introducao

antropogénica desta espécie nas Selvagens o que, como veremos ¢ impossivel.

ESPECIES Madeira Porto Ilhéu Deserta Bugio
Santo Chio grande

Lacerta dugesii . . . ° °

Tarentola bischoffi Introduzida *

Tarentola manritanica Introduzida

Hemidactylus mabonia Introduzida

Tabela 4. Espécies presentes no Arquipélago da Madeira. Fontes: Observagdes proprias; Cook (1979); Dellinger (1997);
Geniez, (1997); Guettero et al, 1997; Sadek (1981); Sarmento (1948); (“EMBL Reptile database™: http://www.embl-
heidelberg.de/~uetz/LivingReptiles.html) * pouco credivel segundo Nogales e# a/ (1998)

E referida também para a Tlha da Madeira Tarentola bischoffii (Joger, 1985). Mas a existir,
cremos que niao devem ser organismos estabelecidos mas ocasionais (Tabela 4). Mesmo
assim temos as nossas davidas sobre uma potencial troca de amostras. Nogales ez a/. (1998)
referem que nao existe nenhuma indica¢ao que sugira a sua presenga na Ilha da Madeira e

nbs corroboramos inteiramente esta opiniao.

3.1.2. Arquipélago das Selvagens

A osga das Selvagens apresenta afinidades com algumas das suas congéneres canarias
e caboverdeanas, nomeadamente com Tarentola boetigeri. Diferencia-se desta osga canaria pela
cor do olho (mais clara), presenca de tubérculos carenados, baixo nimero de escamas
interorbitais e pelo baixo nimero de lamelas subdigitais (Geniez, 1987).

Antes de 1984, a osga das Selvagens era considerada como pertencente a espécie
Tarentola delalandii. Nesse mesmo ano foi considerada como uma subespécie de Tarentola
boettgeri, i.e. Tarentola boetigeri bischoffi. F, também neste ano que é elevada ao estatuto de

espécie distinta devido as diferencgas existentes em certos caracteres proteicos e imunologicos

Uhttp:/ /www.embl-heidelberg.de/~uetz/LivingReptiles.html
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A osga das Selvagens foi estudada bioquimica e imunologicamente por Joger (1985) que lhe
atribuiu o nome de Tarentola bischoffi. Ja em 1984, o autor tinha publicado um trabalho com
estudos imunoloégicos da espécie, dando-lhe o nome de Tarentola (Makariggecko) boetrgeri. Este
autor considera muito provavel que Tarentola bischoffi constitua a espécie mais primitiva da
radiacao do género Tarentola das Canarias e Cabo Verde. Assim, com base neste trabalho, ele
defende que a expansio das osgas nas Canarias se tenha dado de Norte para Sul. A outra

espécie de réptil que se encontra neste arquipélago é Lacerta dugesii (Tabela 5)

ESPECIES Selvagem Grande Selvagem Pequena
Lacerta dugesii ° °
Tarentola bischoffi . .

Tabela 5. Espécies presentes no Arquipélago das Selvagens. Fontes: Cook (1979); Dellinger (1997); Geniez (1997); Guettero
et al. (1997); Sadek (1981).

3.1.3. Arquipélago de Cabo Verde

Segundo Angel (1935), os primeiros trabalhos realizados com a fauna do Arquipélago
de Cabo Verde sio dados por Lopez de Lima nos seus trabalhos estatisticos sobre as
possessoes portuguesas datados de 1844 e 1846. E referido nestes trabalhos a presenca de
muitas tartarugas marinhas e auséncia de serpentes. S6 em 1896 Barboza du Bocage publica
uma lista comentada dos répteis de Cabo Verde (Angel , 1935).

Bertin (1946) refere para Cabo Verde a existéncia de espécies pertencentes aos
géneros Tarentola, Mabnya, Hemidactylus e Macroscincus. Erradamente ou nao, este autor refere a
existéncia de Mabuya fogoensis para o Fogo. Embora tenha este restritivo especifico, em
estudos recentes nao se faz alusao a sua existéncia na ilha do Fogo.

Além das espécies referidas na Tabela 6, Bertin(1946), refere ainda a existéncia de
Hemidactylus boavistensis (Boavista) e Hemidactilus chevalieri (Sal), provavelmente formas de H.
bonvieri. Quanto as osgas do género Tarentola, Bertin (1946) considera apenas a existéncia de 2
espécies, 1. gigas e 'I. delalandei (subespécies: delalandei, rudis e boettgers). A literatura mais recente
esta mais de acordo com a Tabela 6 do que com a classificacao de Bertin (1946).

Mertens (1934) refere que a herpetofauna destas ilhas apresenta uma maior influéncia
etiopica enquanto que nas outras ilhas da Macaronésica, a influéncia é essencialmente
europeia.

Hemidactilus bowvieri parece estar em tisco de extincdo no ilhéu de Santa Luzia. E
referida a sua presenca nesta ilha apenas por Mateo e a/ (1997). E curiosa no entanto a
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riqueza herpetofaunistica das ilhas Desertas deste arquipélago, com varias espécies e
subespécies endémicas (Santa Luzia, Razo e Branco) (Mateo e# al, 1997; Schleich, 1987) dado
a sua pequenez.

Em Cabo Verde houve referéncias a cagados no Ilhéu de Santa Maria, ou num ilhéu
da Baia da Praia (Bertin, 1943), nunca tendo sido capturados quaisquer exemplares.

Parece ter existido neste Arquipélago, mais precisamente no Ilhéu Branco e Ilhéu
Raso (Bertin, 1943; Greer, 1976), uma forma gigante de escincideo Macroscincus coctei (Duméril
& Bibron, 1839), entretanto extinta ha cerca de um século (Andreone, 2000; Andreone &
Guarino, 2003). Esta espécie com mais de 50 cm terd sido designada de Macroscincus por
Bocage em 1873, em vez de Euprepis como havia sido designada por Duméril e Bibron que a
descreveu a partir de um individuo de origem desconhecida (Peracca, 1891). Andreone &
Guarino (2003), ao medirem onze machos e quinze fémeas da colecgao do Museu de
Zoologia de Turim (Italia), verificaram que os comprimentos entre o focinho e a cloaca
oscilavam entre os 283 mm nos machos e 255 mm nas fémeas e que tinham idades maximas
entre 12 anos nas fémeas e 16 nos machos. Carranza ef al. (2001) chegaram a considera-la
como uma forma especializada de Mabuya.

E curioso que Bertin (1943) nunca refira que M.actei esta extinto, afirmando a
determinado momento « ...il doit étre signalé comme survivance ou relique d’un groupe de
scinques a nombreux ecailles qui devait exister a I’ époque Miocene ».

Contudo esta constatacio da sua nio extincio devera ser considerada com muito
cuidado, pois Bertin parece errar em muitos outros aspectos, como a referéncia de Gallotia
spp. (Sauria: Lacertidae). e Chalcides spp. (Sauria: Scincidae) para a Madeira.

Outro dado curioso esta relacionado com Tarentola annularis que apesar de constar da
“EMBL Reptile database” ndo foi nunca referida por Carranza et /. (2001) nem nés a

encontramos nas duas missoes ao Arquipélago de Cabo Verde.

3.1.4. Sdo Tomé e Principe e Annobon
Em 1999, Jonathan Baillie visitou a Ilha do Principe essencialmente para observar
aves, e no seu “diario” relata que a unica espécie de lagarto encontrada na manta morta das

. , . L. , . . 2
florestas primarias e secundarias é Panaspis afiicana .

! http://www.embl-heidelberg.de/~uetz/LivingReptiles.html
2 http://ggeg.st/jon_principe.htm
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ESPECIES SA SV SL BrR Rz SN Sal BV M St SM F B Rh

Mabnya delalandii . . . . . .
Mabnya fogoensis . . . °?

Mabunya stangeri . . . . . . ° . . .
Mabuya salensis ° °

Mabunya spinalis . o? .

Mabuya vaillanti ° . °
Tarentola caboverdiana . . o? o? (] .

Tarentola rudis . . . . . . . . . . . .
Tarentola Darwin ? ? (] .

Tarentola gigas . ° o? o?
Hemidactylus bonvieri . . ° . . . ° . . .
Hegmidactylus brooki . . ° ° ° ° . . . °

Tabela 6. Espécies dadas para o Arquipélago de Cabo Verde. SA- Santo Antdo; SV- Sdo Vicente; SL- Santa Luzia; Br-
Branco; Rz- Razo; SN- Sao Nicolau; BV- Boa Vista; M- Maio; St- Santiago; SM- Santa Maria; F- Fogo; B- Brava; Rh-
Rombos Fontes: Observacoes proprias; Angel (1935); Bocage, 1875; Boulenger (1887); Brown ez al. (2001); Greer, 1976;
Guerrero et a/ 1997; Joger (1993); Mateo ez al. (1997); Mertens, (1934, 1955); Pinheiro (1989, 1990); Schleich (1987).

E pouco provivel a existéncia da cobra venenosa Dendraspis spp. como havia sido por
Bocage (1904-1905) e Mertens (1934). Pode ter-se dado o caso de ter sido confundida com
pequenas cobras esverdeadas existentes no arquipélago e pertencentes ao género Philothammnus
de nome vulgar Soa-So4. Leonard Fea' designou a forma de Sido Tomé por Dendrophis
Jamesont, que significava mamba-soa-soa que seria assim uma forma hibrida. Nao queremos
deixar contudo uma pequena adverténcia do facto de que muitos curadores de museu,
poderio ter recebido amostras incorrectamente identificadas e etiquetadas, dando origem a
muitos mal-entendidos que prevalecem até hoje.

Também na “EMBL Reptile database™ ¢ feita referéncia a Pelusios subniger e nio a
Pelusins castanens que ja havia sido mencionada por Bocage (1904-1905) e Mertens (1934).
Mertens (1934) refere o pouco conhecimento da herpetofauna de Annobon e esta
constatagao parece valida até aos nossos dias (Tabela 7).

Neste capitulo tentaremos identificar aquelas espécies utilizadas nesta dissertagdao. As
sinonimias e subespécies foram baseadas em dados oriundos da “EMBL Reptile database”.

As descricoes encontram-se essencialmente em anexo.

3.2. Breve caracterizagio e historia filogenética dos Taxa

3.2.1. Familia Gekkonidae

E uma das familias mais numerosas dos saurios. Contudo nio h4 uniformidade nos
nimeros adiantados na literatura. Assim podemos considera-la como tendo entre 600

espécies (Barbadillo, 1987), 800 (Glaw & Vences, 1994), ou 900 (Henkel & Schmidt, 2000).

! http://triplov.com/mamba/mamba00.htm
2 http:/ /www.embl-heidelberg.de/~uetz/LivingReptiles.html
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Esta variacao deve-se em parte ao estatuto taxonémico ambiguo de algumas subfamilias.

ESPECIES Principe Sdo Tomé  Annobon

Panaspis annobonensis ou subsp. (] Endémica de Annobon ?

Panaspis Africana . . Endémica de Sao Tomé e Principe ?
Mabnya maculilabris (] . ?

Mabuya affinis syn. Mabnya blandingii (] . ?

Mabnya ozorii oXkk  @kokkk

Feylinia polylepis (] Endémica do Principe

Hemidactylus greefii (] o Endémica de Sao Tomé e Principe
Hemidactylus newtonii .

Hemidactylus mabonia (] o o¥¥kk D Introduzida

Hemidactylus longicephalus ° ° ?

Lygodactylus thomensis (] . (] Endémica de Sao Tomé, Principe e Annobon
Philothammus girardi .

Phylothamnus thomensis . Endémica de Sao Tomé

Lamprophis lineatus bedriagae (] . Endémica de Sao Tomé e Principe
Hapsidophrys principis (] Endémica do Principe

Hapsidophrys smaragdina * . ?

Naja melanolenca melanolenca o Introduzida ?

Rhbinotyphlops feae (] . Endémica de Sao Tomé e Principe
Rhbinotyphlops newtoni (] o Endémica de Sao Tomé e Principe
Typhlops elegans (] Endémica do Principe

Pelusios castanens @K ololofok

* o mesmo que Hapsidophrys principis ?; ** Bocage (1904-1905); *** Bocage (1903);**** Bocage (1893a) — quase de certeza que
era H. newtonii, s6 que nesta data ainda nio estava descrita; ***** Mertens (1934)

Tabela 7. Espécies dadas para Sio Tomé Principe e Annobon. Fontes: “EMBL Reptile database” (http://www.embl-

heidelberg.de/~uetz/LivingReptiles.html); “Gulf of Guinea Conservation Group” (http://www.ggcg.st/reptiles_stp.html), Bocage (1893a;
1903;1904-1905); Mertens (1934)

A familia gekkonidae é cosmopolita e ocorre essencialmente em regides tropicais e
subtropicais do Novo e do Velho Mundo (Lee, 2000; Stafford & Meyer, 2000), onde terao
colonizado uma grande variedade de nichos ecolégicos (Henkel & Schmidt, 2000). Muitas
das espécies sio conhecidas por osgas.

A sistematica dentro da familia ndo esta bem estabelecida (Glaw & Vences, 1994).
Ha quem subdivida as osgas em dois grandes grupos, um dos quais inclui animais com
palpebras fixas, iméveis e maioritariamente transparentes (subfamilias Gekkoninae,
Teratoscincinae e Diplodactylinae). O outro grupo sera formado pelas subfamilias
Aleuroscalabotinae e FEublepharinae e inclui animais com palpebras moéveis'. As osgas
consideradas neste trabalho pertencem todas ao primeiro grupo. Ha também quem inclua
algumas destas subfamilias em familias distintas, como acontece com a Dipodactylinae que é
muitas vezes incluida na familia Pygopodidae (Kluge, 1987). E também o caso das
subfamilias Eublephatinae e Sphaerodactylinae que outrora foram consideradas familias
distintas. Alias a familia Pygopodidae ¢ considerada como muito proxima da Familia

Gekkonidae (Estes ef al,, 1988; Schwenk, 1988). Enquanto que esta familia ¢ monofilética, a

Uhttp:/ /www.emblheidelberg.de/~uetz/families/ Gekkonidae.html
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familia Gekkonidae ¢ de taxonomia muito mais complicada formando um enorme grupo
parafilético (Estes et al, 1988). Contudo Presch (1988) considera os Pygopodidae e os
Gekkonidae como familias afastadas. Presch (1988) utilizou menos caracteres do que Estes ef
al. (1988) (148 contra 91), havendo em ambos os casos predominancia de caracteres
osteologicos, nomeadamente cranianos.

Uma das razdes destas discordias tem a ver com a riqueza especifica e com a
variabilidade fenotipica da familia. Para conhecer algumas sinapomorfias das osgas,
relacionadas essencialmente com a osteologia e morfologia remetemos o leitor para a leitura

de Estes ez al. (1988).

3.2.1.1. Género Tarentola GRAY, 1825

O género Tarentola compreende cerca de 20-22 espécies morfologicamente
semelhantes (Joger 1984 ab; Schleich, 1984). Ocorre essencialmente no Norte de Africa,
regiGes costeiras do Mediterraneo, ilhas macaronésicas (Madeira, Selvagens, Canarias e Cabo
Verde), Cuba, Bahamas (Carranza ez al,, 2000; Harris, e al, 2004a) e Jamaica (Sprackland &
Swinney, 1998). A denominagao Tarentola vem de Taranto, um ponto no Sul de Italia onde
ocotre Tarentola manritanica (Schleich et al.,, 1996).

O género ¢ originario provavelmente do Norte de Africa e terd colonizado as varias
ilhas Atlanticas. Utilizando sequéncias parciais do citocromo b e do 128 rRNA, num total
aproximado de 1 kb, Carranza e a/. (2000) afirmam que terdo ocorrido 4 invasGes principais
dos arquipélagos, presumivelmente por jangadas flutuantes,

- 0 subgénero Neotarentola tera efectuado uma dispersao de cerca de 6000 km ha cerca
de 23 milhGes de anos, através da Corrente Norte-Equatorial,

- o subgénero Tarentola tera invadido as ilhas Canarias orientais, dispersando no
minimo 120 km, sendo este o subgénero que se encontra no Norte de Africa ¢ Europa,

- o subgénero Makariggecko tera chegado a Gran Canaria e as ilhas Canarias
Ocidentais ha cerca de 7-17,5 milhdes de anos, provavelmente dispersado a partir do
continente africano, das Ilhas Selvagens ou do Arquipélago da Madeira (um valor de
dispersao entre 200 a 1200 km),

- uma unica espécie do subgénero Makariogecko oriunda de La Gomera ou de Tenerife
devera ter dispersado 1400 km até Cabo Verde, ha mais de 7 milhdes anos, através da
Corrente das Canarias, o que equivale a afirmar que as formas de Cabo Verde pertencem ao

subgénero Makariogecko (Figura 4).
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Nos ultimos anos, tem sido um género bastante estudado em termos filogenéticos

(Carranza et al., 2000, 2002, Jesus ¢f al., 2002a).
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Figura 4 . Colonizagio das ilhas macaronésias pelo género Tarentola (Joger, 1984 b)

Segundo Joger (1984b) o ancestral comum das “tarentolas” macaronésicas tera
existido no continente africano e na Peninsula Ibérica, donde tera partido para a Ilha da
Madeira ou Norte das Canarias. Das Canarias tera passado para Cabo Verde, seguindo
portanto a corrente fria das Canarias. Tarentola. bischoffi parece ser mais aparentada com T.
delallandii e T gomerensis. As Canarias terdo sido alvo de duas colonizagdes, uma dando origem
a dellallandii/ gomerensis e outra a boetgerii. Segundo este autor os dados imunoldgicos e
geolégicos nao permitem suportar todos estes eventos de colonizagdo. Mais tarde, Joger
(1985) utilizando dados bioquimicos e imunolégicos considera a forma das Selvagens mais
proxima de boettger. Nesse mesmo artigo refere que a bischoffi ¢ provavelmente a forma mais

primitiva do género Tarentola das Canarias e Cabo Verde (figuras 4, 5 e 6).

O género Tarentola esta representado nas ilhas macaronésicas pelos subgéneros

Tarentola e Makariogecko. O subgénero Tarentola inclui apenas T. angustimentalis presente
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exclusivamente nas Canarias (endémica de Lanzarote e Fuerteventura) e possui origem na
Africa continental. Segundo Guerrero e¢f al. (1997), o subgénero Makariggecko conta com 8
espécies, e experimentou uma especiagao que afecta os arquipélagos das Selvagens, Canarias e
Cabo Verde.

A partir de dados morfologicos e bioquimicos de Joger (1984a), Guerrero ez al. (1997)
tragam possiveis cenarios de colonizagao das ilhas macaronésicas por este género. Partindo
dum ancestral continental, a primeira fase consistiria em diferentes processos de coloniza¢ao
e especiagdo que dariam lugar ao subgénero Makariogecko. Este colonizaria primeiro as ilhas
de Cabo Verde dando lugar ao ancestral de T. darwinii. Depois dar-se-ia uma expansio até ao
Arquipélago das Canarias, comegando por Gran Canaria, Tenerife e daqui para a Gomera.
As ilhas Selvagens seriam colonizadas a partir de Gran Canaria, diferenciando-se entio T.
bischoffi. Desde a Ilha da Gomera haveria nova colonizagao de Cabo Verde onde teria lugar a
especiagao que daria lugar a Tarentola caboverdiana e T gigas.

Esta interpretagao é contudo diferente da de Joger (1984a,b; 1985). Segundo ele as
espécies do subgénero Makariogecko das Canarias  provém dum ancestral comum que
colonizou em primeiro lugar a Madeira e as Ilhas Selvagens. Estas interpretacées distintas a
partir dos mesmos dados devem-se a que Joger (1984a,b) se tenha baseado nas correntes
marinhas predominantes de Norte para Sul para explicar os padrées biogeograficos e de
colonizacio.

Ap6s as abordagens feitas as osgas caboverdianas do género Tarentola, por Joger
(1984a) e Schleich (1984, 1987), alguma confusao nomenclatural permaneceu acerca dos zaxa
rudis e gigas. Joger tratou estes zaxa como semiespécies dentro duma espécie designada por
Tarentola borneensis GRAY,1845. Por outro lado, Schleich considerou-as como duas espécies
distintas, nao aceitando a designagao Tarentola borneensis, mas sim Tarentola rudis e Tarentola
gigas. Segundo Schleich (1987), a bioacustica bem como as diferencas ecologicas e
comportamentais justificavam tal separagdo. De acordo com Joger (1993), esta visio ¢
aceitavel tendo em conta a separagao geografica (rudis nas ilhas mais a Sul do Arquipélago de
Cabo Verde, gigas nos ilhéus Razo e Branco).

Quer em Cabo Verde quer nas Canarias, espécies morfologicamente semelhantes,

mostraram ser linhagens distintas (Carranza ez al, 2000; Jesus ef al., 2002a).
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Figura 5. Eventos de colonizagio no Arquipélago de Cabo verde por osgas do género Tarentola, segundo Joger (1984b)

Utilizando sequéncias de genes mitocondriais (citocromo b e 12S rRNA) e nucleares
(¢-m0s), Carranza et al., (2002) obtiveram resultados cutiosos para Tarentola spp. (Figura 8):

1) Apesar do género ser mais ou menos uniforme, nio obtiveram suporte para a
monofilia dos subgéneros Tarentola s. str. e Makariogecko.

2) O subgénero Makariggecko inclui Geckonia (osgas do Norte de Africa) bem como o
subgénero Sabelogecko.

3) As formas continentais do género parecem ter invadido o Deserto do Sahara a
partir do seu bordo setentrional (Norte).

4) Colonizaram também as ilhas atlanticas cinco vezes. Uma unica invasao para as
Indias Ocidentais e trés para as Canarias; uma destas trés resultou depois na invasio de Cabo
Verde.

5) Relacdo proxima entre Geckonia chazaliae e as espécies de Tarentola da parte
ocidental das Canarias e de Cabo Verde. Os autores sugerem que Geckonia chazaliae deve
passar a ser considerada Tarentola chazaliae.

O reconhecimento dos grupos dentro deste género e a sua filogenia tém sido
efectuados utilizando a anatomia, bioquimica e imunologia (Joger, 1984b, 1985). Nio existe
um trabalho morfolégico completo, talvez devido ao facto destas osgas serem mais ou
menos “semelhantes” e as vezes dificeis de distinguir morfologicamente. S6 recentemente as

técnicas moleculares tem sido utilizadas para tentar clarificar a taxonomia (ver Carranza ef al.

2000).
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T. caboverdiana
— +

T. gigas

L— T. gomerensis

— T. delalandii

T. boettgeri

— T bischoffi

— T darwini

(-]

Figura 6. Relagbes filogenéticas de algumas espécies de Tarentola spp. da Macaronésia. S- Selvagens, G- Gomera, P- La Palma,
T- Tenerife, H- Hierro, CV- Cabo Verde, C- Gran Canaria (Adaptado de Joger 1984a e Guerrero e al, 1997)

Segundo Carranza ez al. (2000), deverao ter ocorrido um minimo de 5 dispersdes em
Canarias (Figura 7) e cerca de 16 em Cabo Verde. Neste ultimo arquipélago a ocupagio
devera ter comegado pelo Norte, provavelmente por Sao Nicolau, com uma subsequente
dispersao para as ilhas vizinhas. As ilhas orientais e meridionais terdo sido colonizadas a partir
destas ilhas setentrionais. Pelo menos duas invasdes bem separadas no tempo deverdo ter
ocorrido. A primeira espécie a chegar a Cabo Verde devera ter radiado em 5 novos Zaxa. A
maioria das ilhas sdo habitadas por duas espécies que diferem no tamanho, provavelmente
devido a um deslocamento de caractere (Carranza et al., 2000).

O estudo de Carranza ez al. (2000) implica a nosso ver dois comentarios:

- Os autores parecem pressupor que o panorama actual (nomeadamente a direc¢do
das correntes maritimas) era semelhante ao existente ha cerca de 7-23 milhées de anos, o que
manifestamente € dificil de inferir,

- nao ¢ simplesmente possivel que o subgénero Makariogecko tenha origem na Madeira

pois a ilha tem uma idade de emersao muito recente. Neste caso talvez fosse de considerar a
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Ilha do Porto Santo, bastante mais antiga. A existéncia nesta ilha de Makariogecko s6 podera
ser atestada com um exame mais profundo aos fésseis (raros) ali existentes. Certo é que os
parentes mais préximos das espécies deste género sio as formas do Norte de Africa.

Nas Canarias, o estudo das rela¢oes filogenéticas entre as espécies do género Tarentola
revelou um alto nfvel de diferenciagio, nomeadamente interespecifica, e um complexo
modelo de colonizagio, ao contrario de Gallotia (Gonzalez et al., 1996; Nogales et al., 1998).
Semelhante resultado seria de esperar em Cabo Verde, em que a diferenciacao de Tarentola e
a complexidade dos padrdes de colonizagdo seriam maiores do que em Mabuya. O mesmo
seria de esperar para Sio Tomé no que diz respeito a Hewmidactylus € Mabuya. No fundo, estas
expectativas baseiam-se numa logica de Gekkonidae versus Scincidae/Lacertidae, em que os
geconideos sao melhores colonizadores e por isso apresentam mais ou varios eventos de
colonizagao como acontece com as Tarentola das Ilhas Canarias (Nogales ¢f al, 1998) em que
o padrio de espécies encontrado actualmente devera ser resultado de varios eventos

independentes de colonizagio e da extingao de algumas espécies (Nogales ¢ al., 1998).

(@) . Pto. Santo ®) s
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Figura 7. Duas hipdteses alternativas da colonizagdo das Selvagens e da Zona Ocidental das Ilhas Canarias pelo subgénero
Makariogecko. a) via Gran Canaria; b) via Arquipélago da Madeira (Carranza ez al., 2000)
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Figura 8. Arvore NJ de 53 representantes do subgénero Makariogecko mais trés T. angustimentalis usadas como “outgroup” baseado num
modelo ML. —In likelihood = 6357,66426; Ts/Tv = 4.2; parimetro gamma = 0.6254. As terceiras posi¢des do citocromo b nio forma
incluidas. “Bootstraps” em caixas: em cima e a esquerda, NJ usando um modelo ML, excluindo a terceira posicao do citocromo b; em cima a
direita, NJ usando o modelo TN, incluindo as terceiras posicoes do citocromo b; em baixo a esquerda, Mp (Ts=Tv) sem as terceiras
posi¢oes do citocromo b; em baixo a direita Mp (T's=4, Tv=1) com as terceiras posi¢oes do citocromo b. Quando a diferenca entre os quatro
valores era menor do que 5 % era considerado o valor médio (Carranza ez al., 2000).

3.2.1.1.1. Tarentola darwini JOGER, 1984
Sinonimia: Tarentola darwini JOGER, 1984; Tarentola delalandii boettgeri BOULENGER, 1906;

Tarentola delalandii delalandii LTOVERIDGE, 1947; Tarentola delalandii rudis MERTENS, 1954; Tarentola spp.
SCHLEICH, 1982; Tarentola spp. SCHLEICH, 1984; Tarentola darwini JOGER, 1993; Tarentola darwini KLUGE,
1993; Tarentola (Makariogecko) darwini ROSLER, 1995; Tarentola (Makariogecko) darwini CARRANZA et al., 2000.
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Subespécies: nio existem referéncias
Terra typica : Tarrafal (Santiago)

Esta espécie distribui-se essencialmente pelas ilhas do Sul do Arquipélago de Cabo

Verde, nomeadamente pelas ilhas do Fogo e de Santiago.

3.2.1.1.2. Tarentola caboverdiana SCHLEICH, 1984

Sinonimia: Tarentola caboverdianus SCHLEICH, 1984; Tarentola caboverdiana JOGER, 1984; Tarentola
caboverdiana SCHLEICH, 1987; Tarentola caboverdiana JOGER, 1993; Tarentola caboverdianns KLLUGE, 1993;
Tarentola caboverdiana antoensis JOGER, 1984 (nomen nudum); Tarentola (Makariogecko) caboverdiana CARRANZA et
al., 2000.

Tarentola caboverdiana caboverdiana SCHLEICH, 1984; Tarentola delalandii delalandii LOVERIDGE, 1947,
Tarentola delalandii rudis MERTENS, 1954; Tarentola caboverdianus SCHLEICH, 1984; Tarentola caboverdiana
caboverdiana JOGER, 1984; Tarentola caboverdiana caboverdiana JOGER, 1993.

Tarentola caboverdiana nicolanensis SCHLEICH, 1984; Tarentola caboverdianus nicolanensis SCHLEICH, 1984,
Tarentola caboverdiana nicolauensis JOGER, 1984; Tarentola caboverdiana nicolauensis JOGER, 1993; Tarentola
(Makariogecko) caboverdiana nicolanensis CARRANZA et al., 2000.

Tarentola caboverdiana raziana SCHLEICH, 1984; Tarentola caboverdianus razianns SCHLEICH, 1984;
Tarentola caboverdiana ragiana JOGER, 1984; Tarentola caboverdiana raziana JOGER, 1993; Tarentola (Makariogecko)
caboverdiana raziana CARRANZA et al., 2000.

Tarentola caboverdiana substituta JOGER, 1984; Tarentola caboverdianus caboverdianns SCHLEICH, 1984;
Tarentola  caboverdiana  substituta  JOGER, 1984; Tarentola caboverdiana  substituta JOGER, 1993; Tarentola
(Makariogecko) caboverdiana substituta CARRANZA et al., 2000.

Subespécies: Tarentola caboverdiana caboverdiana SCHLEICH, 1984; Tarentola caboverdiana substituta

JOGER, 1984; Tarentola caboverdianus nicolauensis SCHLEICH, 1984; Tarentola caboverdianns razianus SCHLLEICH,
1984.

Terra typica : Da subespécie caboverdiana: Santo Antio. Da subespécie substituta: Sio Vicente. Da

subespécie nicolanensis: Sao Nicolau. Da subespécie ragianus: Santa Luzia

A espécie distribui-se pelas ilhas de Santo Antao, Sdo Vicente, Santa Luzia, Branco,
Raso, Sao Nicolau. A subespécie caboverdiana ~distribui-se por Santo Antdo. A subespécie
nicolanensis distribui-se por Sao Vicente e Sao Nicolau. A subespécie rugiana distribui-se pelo
IThéu Branco (Carranza e al, 2000) Santa. Luzia, Raso. A subespécie substituta distribui-se por

Sao Vicente.
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3.2.1.1.3. Tarentola rudis BOULENGER, 1906

Sinonimia: Tarentola rdis BOULENGER, 1906; Tarentola borneensis mdis JOGER, 1984; Tarentola gigas
rudis KLUGE, 1993; Tarentola (Makariogecko) rudis CARRANZA et al., 2000; Tarentola borneensis GRAY, 1845.

Tarentola rudis boavistensis JOGER, 1993; Tarentola borneensis maioensis JOGER, 1984; Tarentola rudis
maioensis SCHLEICH, 1987; Tarentola rudis boavistensis JOGER, 1993; Tarentola (Matkariogecko) rudis boavistensis
CARRANZA ¢t al., 2000.

Tarentola rudis hartogi JOGER, 1993; Tarentola borneensis protogigas JOGER, 1984; Tarentola rudis protogigas
JOGER, 1993; Tarentola (Makariogecko) rudis hartogi CARRANZA et al., 2000.

Tarentola rudis maioensis SCHLEICH, 1984; Tarentola delalandii rudis MERTENS, 1954; Tarentola rudis
maioensis SCHLEICH, 1984; Tarentola borneensis maioensis JOGER, 1984; Tarentola gigas maioensis KLUGE, 1991;
Tarentola rudis maioensis JOGER, 1993; Tarentola (Makariogecko) rudis maioensis ROSLER, 2000.

Tarentola rudis rudis BOULENGER, 1906; Tarentola delalandii vax. rudis BOULENGER, 1906; Tarentola
delalandii ANGEL, 1937; Tarentola delalandii var. rudis BOULENGER, 1947; Tarentola delalandii delalandii
DEKEYSER & VILLIERS, 1955; Tarentola delalandii rudis MERTENS, 1955; Tarentola rudis rudis SCHLEICH,
1984; Tarentola borneensis rudis JOGER, 1984; Tarentola rudis rudis JOGER, 1993; Tarentola gigas rudis KILUGE,
1993; Tarentola (Makariogecko) rudis rudis CARRANZA et al., 2000.

Tarentola rudis protogigas JOGER, 1984; Tarentola delalandii var. rudis BOULENGER, 1906; Tarentola
delalandii LOVERIDGE, 1947; Tarentola rudis rudis SCHILLEICH, 1984; Tarentola borneensis protogigas JOGER, 1984;
Tarentola rudis protogigas JOGER, 1993; Tarentola gigas protogigas KLUGE, 1993; Tarentola (Makariogecko) rudis
protogigas ROSLER, 2000; Tarentola (Makariogecko) rudis protogigas CARRANZA et al,, 2000.

Subespécies: Tarentola rudis boavistensis JOGER, 1993; Tarentola rudis hartogi JOGER, 1993; Tarentola

rudis maioensis SCHLEICH, 1984; Tarentola rudis protogigas JOGER, 1984; Tarentola rudis rudis BOULENGER,
1906.

Terra typica: Da subespécie boavistensis: Boa Vista (Sal Rei). Da subespécie hartogi: Rombos. Da

subespécie maivensis: Maio. Da subespécie protogigas: Fogo. Da subespécie rudis: Praia — Santiago ou Fogo - Sao
Filipe.

Mertens (1955) nao considera Tarentola rudzs, considera esta forma como subespécie
de Tarentola delalandii, com ferra typica no Fogo. Esta espécie distribui-se essencialmente pelo
Sul do Arquipélago de Cabo Verde. Todas as subespécies se distribuem pelas ilhas do Sul
excepto a boavistensis que se localiza numa posi¢ao mais oriental. T 7. profogigas também existe

na Brava e T. r rudis existe também em Santa Maria.

3.2.1.1.4. Tarentola gigas BOCAGE, 1896

Sinonimia: Tarentola borneensis gigas BOCAGE, 1875; Ascalabotes gigas BOCAGE, 1875; Platydactylus
gigas ROCHEBRUNE, 1884; Tarentola gigas BOULENGER, 1885; Tarentola gigas BOCAGE, 1896; Tarentola
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giganten SCHERER, 1907; Tarentola gigas ANGEL, 1937; Tarentola delalandii gigas LOVERIDGE, 1947; Tarentola
delalandii gigas MERTENS, 1955; Tarentola delalandii gigas SCHILEICH, 1979; Tarentola delalandii gigas SCHLEICH,
1980; Tarentola “delalandii” gigas SCHLEICH, 1982; Tarentola delalandii gigas GRUBER & SCHLEICH, 1982;
Tarentola delalandii gigas BAEZ, & SANCHEZ-PINTO, 1983; Tarentola delalandsi gigas SCHLEICH & WUTTKE,
1983; Tarentola gigas SCHLEICH, 1984; Tarentola borneensis JOGER, 1984; Tarentola borneensis JOGER, 1993;
Tarentola gigas KLUGE, 1993; Tarentola borneensis gigas JOGER, 1993; Tarentola (Mafkariogecko) gigas CARRANZA er
al., 2000; Tarentola borneensis GRAY, 1845.

Tarentola gigas  brancoensis SCHLEICH, 1984; Ascalabotes gigas BOCAGE, 1875; Platydactylus gigas
ROCHEBRUNE, 1884; Tarentola gigas BOULENGER, 1885; Tarentola giganten SCHERER, 1907; Tarentola gigas
ANGEL, 1937; Tarentola delalandii gigas LOVNERIDGE, 1947; Tarentola delalandii gigas MERTENS, 1955; Tarentola
delalandii gigas SCHLEICH, 1980; Tarentola "delalandii" gigas SCHLEICH, 1982; Tarentola gigas brancoensis
SCHLEICH, 1984; Tarentola borneensis borneensis JOGER, 1984; Tarentola gigas brancoensis SCHLEICH, 1987,
Tarentola borneensis borneensis JOGER, 1993; Tarentola (Makariogecko) gigas brancoensis CARRANZA et al., 2000
Tarentola (Makariogecko) gigas brancoensis ROSLER, 2000.

Tarentola  gigas  gigas (BOCAGE, 1875); _Ascalabotes  gigas BOCAGE, 1875; Platydactylus  gigas
ROCHEBRUNE, 1884; Tarentola gigas BOULENGER, 1885; Tarentola gigas BOCAGE, 1896; Tarentola giganten
SCHERER, 1907; Tarentola gigas ANGEL, 1937; Tarentola delalandii gigas LOVERIDGE, 1947; Tarentola delalandii
gigas MERTENS, 1955; Tarentola gigas gigas SCHLEICH, 1984; Tarentola borneensis gigas JOGER, 1984; Tarentola
borneensis gigas JOGER, 1993; Tarentola (Makariogecko) gigas gigas CARRANZA et al., 2000.

Subespécie: Tarentola gigas brancoensis SCHLEICH, 1984; Tarentola gigas gigas BOCAGE, 1875
Terra typica: Da subespécie brancoensis: Branco. Da subespécie gigas: Raso

A subespécie brancoensis distribui-se pelo ilhéu Branco enquanto a gias se distribui
pelo Razo. Todavia mantém-se questionavel se existiriam ou nao nos Ilhéus Rombos. Fésseis
recém descobertos parecem indicar que era uma espécie mais vastamente distribuida no
passado (Carranza et al., 2000)

Mertens (1955) nao a considera Tarentola gigas porque a coloca como subespécie de
Tarentola delalandii, com ferra typica no Ilhéu Razo. Nos tltimos tempos tinha sido considerada
como Tarentola borneensis (Joger, 1984b). Pelo facto de serem endémicas de Cabo Verde e nao

do Borneo o nome Tarentola gigas foi retomado (Schleich, 1988) de modo a evitar confusdes.

3.2.1.2. Género Hemidactylus OKEN, 1817
E um género cosmopolita, com cerca de 79 espécies reconhecidas, sendo por isso o
segundo género com mais espécies nos geconideos (Kluge, 2001) embora a maioria delas se
concentre no “Velho Mundo” (Africa, incluindo Madagascar, EuroAsia, etc.) (Anderson,
1999; Glaw & Vences, 1994; Lee, 2000). Segundo Bauer & Pawels (2002), apesar de estar
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distribuido por quase todo o velho e novo mundos nas regides tropicais e subtropicais ¢ no
Corno de Africa e regides adjacentes onde atinge a maior riqueza especifica.

Algumas espécies deste género sao cosmopolitas com distribuicdes moldadas por
dispersdes naturais transocednicas bem como por introdugoes recentes mediadas pelo
homem. Na maioria destes casos a relagio com o homem ¢ uma relagdo comensal (Vences ef
al., 2004).

Nio existem trabalhos significativos que abordem as filogenias dos Hemzdactylus das

ilhas consideradas.

3.2.1.2.1. Hemidactylus brookii GRAY, 1845
Sinonimia: Hewidactylns Brookii GRAY, 1845; Hemidactylus tytleri TYTLER, 1865; Hemidactylus

guineensis PETERS, 1868; Hemidactylus affinis STEINDACHNER, 1870; Hemidactylus kushmorensis MURRAY,
1884; Hemidactylus gleadowi: MURRAY, 1884; Hemidactylus stellatus BOULENGER, 1885; Hewmidactylus murrayi
GLEADOW, 1887; Hemidactylus tenkatei LIDTH DE JEUDE, 1895; Hemidactylus togoensis WERNER 1897,
Hemidactylus brookii DE ROOLJ, 1915; Hemidactylus luzonensis TAYLOR, 1915; Hemidactylus brookii SCHMIDT,
1919; Hemridactylus neotropicalis SHREVE, 1936; Hemidactylus angulatus THYS VAN DER AUDENAERDE, 1967;
Hemidactylus trokii ELTER, 1981 (nomen nudum); Hemidactylus brooki SCHWARTZ & HENDERSON, 1991;
Hemidactylus brookii LINER, 1994; Hemidactylus brookii angnlatns HALLOWELL, 1854; Hemidactylus angnlatns
HALLOWELL, 1854; Hemidactylus brookii angnlatns BROADLEY & HOWELL, 1991; Hemidactylus brookii leightoni
BOULENGER, 1911; Hemidactylus leightoni POWELL et al., 1996; Hemidactylus leightoni FUENMAYOR, 2002.

Subespécies: Hemidactylus brookii angnlatns HALLOWELL, 1854; Hemidactylus brookii brookii GRAY,

1845; Hemidactylus brookii leightoni BOULENGER, 1911 (fide Kluge 1969); Hemidactylus brookii parvimaculatns
DERANIYAGALA, 1953; Hemidactylus brookii subtriedroidess ANNANDALE, 1905.

Terra typica: Da subespécie de Cabo Verde, Hemidactylus brooki angulatns: Costa Ocidental Africana

Esta espécie tera sido introduzida em Cabo Verde. Apresenta uma distribuigao vasta,
pela Africa, Asia, Indonésia, Caraibas, México, etc.. A subespécie que aparece em Cabo Verde

parece ser a H. b. angulatus (Mertens, 1955).

3.2.1.2.2. Hemidactylus bouvieri ( BOCOURT, 1870)

Sinonimia: Emydactylus bonviei BOCOURT, 1870; Hemidactylus bouviei ROCHEBRUNE, 1884;

Hemidactylus bouviei BOULENGER, 1885; Hemidactylus bouviers KLUGE, 1993; Hemidactylus bomvieri ROSLER,
2000; Hemidactylus bonvieri bouvieri BOCOURT, 1870; Hemidactylus cessacii BOCAGE, 1873 (fide LOVERIDGE,
1947); Hemidactylus bonvieri bouvieri LOVERIDGE, 1947; Hemidactylus bonvieri bouvierr WERMUTH, 1965 ;
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Henidactylus bonvier: boavistensis BOULENGER, 1906; Hemidactylus boavistensis BOULENGER, 1906; Henzidactylus
chevalieri ANGEL, 1935 (fide MERTENS, 1955); Hewmidactylus bouvieri boavistensis LOVERIDGE, 1947,
Hemidactylus bonvieri boavistensis MERTENS, 1955; Hemridactylus bonvieri boavistensis WERMUTH, 1965.

Subespécies: Henmidactylus bonvieri bouvieri BOCOURT, 1870); Hemidactylus bonviers boavistensis
BOULENGER, 1906; Henzidactylus bonvieri razoensis GRUBER & SCHLEICH, 1982

Terra Typica:Da espécie: Sio Vicente. Da subespécie bomvieri: Sio Vicente. Da subespécie
boavistensis: Boa Vista. Da subespécie razensis : Razo.

Esta espécie distribui-se por varias ilhas e ilhéus de Cabo Verde. H. bouvieri bouvieri
apresenta como Zzerra typica a ilha de Sdo Vicente (Mertens, 1955). Distribui-se pelas ilhas de
Sao Vicente, Santo Antao, Santiago, Fogo e Brava. H. bouvieri boavistensis apresenta como zerra

typica a ilha da Boavista. Distribui-se pela Boavista e Sal (Mertens, 1955)

3.2.1.2.3. Hemidactylus greefii BOCAGE, 1886

Sinonimia: Hemidactylns  greefii BOCAGE, 1886; Hemidactylus greeffii BOULENGER, 1887,

Hemidactylus greeffi LOVERIDGE, 1947; Hemidactylus greeffi WERMUTH, 1965; Henzidactylus greeffii KLUGE, 1993;
Hemidactylus greefi WELCH, 1994; Hemidactylus greeffii ROSLER, 2000.

Subespécies: nio ha referéncias
Terra typica: Sao Tomé.

Distribui-se pelas ilhas de Sao Tomé, Principe e Rolas..
Foram referidas desde a sua descri¢io em 1886 por Barboza du Bocage, na Ilha de
Sio Tome e Ilhéu da Rolas (Bocage, 1904-1905). Era confundida com H. mabonia mas ja

Bocage (1904-1905) havia separado as duas espécies (ver anexo I)

3.2.1.2.4. Hemidactylus mabouia (MOREAU DE JONNES, 1818)

Sinonimia : Gekko mabouia MOREAU DE JONNES, 1818; Gekko incanescens WIED, 1824; Gecko
tubercnlosus RADDI, 1823 (syn. Fyde LOVERIDGE, 1947); Gekko armatus WIED, 1824 (syn. Fyde
LOVERIDGE, 1947); Gecko acuteatns SPIX, 1825; Gecko cruciger SPIX, 1825; Gekko incanescens WIED, 1825 (syn.
Fyde LOVERIDGE, 1947); Hemidactulus tubercutosus FITZINGER, 1826; Gecko mabuia CUVIER, 1829 (nomen
substitutum pro Gecko mabonia); Hemidactylus mabonia DUMERIL & BIBRON, 1836; Hemidactylus mercatorins GRAY,
1842 (fide BROADLEY & HOWELL, 1991); Hemidactulus (Tachybates) mabuya FITZINGER, 1846; Hemidactulus
(Tachybates) armatns FITZINGER, 1846; Hemidactylus platycephalus PETERS, 1854 (syn. Fyde LOVERIDGE,
1947); Hemidactylus mabonia GUICHENOT, 1855; Hemidactylus exaspis COPE, 1868; Hemidactylus frenatus var.
calabaricns BOETTGER, 1878 (syn. Fyde LOVERIDGE, 1947); Hemidactylus bengellensis BOCAGE, 1893 (syn.
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Fyde LOVERIDGE, 1947); Hemidactylus gardineri BOULENGER, 1909 (fyde BROADLEY & HOWELL,
1991); Hemidactylus persimilis BARBOUR & LOVERIDGE, 1928 (fyde BROADLEY & HOWELL, 1991);
Hemidactylus - mandanns HEWITT 1932 (syn. Fyde LOVERIDGE, 1947); Hemidactylus mabonia mabonia
AUERBACH, 1987; Hemidactylus mabonia SCHWARTZ & HENDERSON, 1991; Hemidactylus mabonia CEI,
1993; Hemidactylus mabonia LINNER, 1994; Hemidactylus mabonia GLAW & VENCES, 1994.

Subespécies : nio ha referéncias

Terra typica: "Insel St. Vincent, Kleine Antillen" (SMITH & TAYLOR 1950).

Esta espécie podera corresponder a um conjunto de espécies cripticas (McBee ez 4/,
1987), ou poderemos simplesmente estar perante um complexo. De qualquer modo trata-se
de uma espécie ou complexo com taxonomia complicada e mal definida, e com a existéncia
de muitas interrogagdes quanto a validade de determinadas formas como sendo entidades
taxonomicas distintas (ver a curta revisao feita por Vences ¢f al, 2004). Como exemplo desta
taxonomia controversa, H. platycephalus foi tratada por varios antigos naturalistas como
sinénimo de H. mabouia. Noutros casos foram realizadas descricdes de formas e estas foram
designadas com nomes diferentes e no entanto algumas como sinénimos de H. mabonia (ver
Vences ez al, 2004). Kluge (1969) realizou uma revisio das formas do Novo Mundo dos
complexos H. mabouia e H. brooki e verificou que o holotipo de Gecko mabouia Moreau de
Jonnés era aparentemente um exemplo da populagao colombiana actualmente designada por
H. brooki leightoni. Isto da-nos uma ideia da dificuldade de caracterizar esta espécie.

A espécie distribui-se por quase todo o mundo mas principalmente na regiao
intertropical. Foi introduzida em muitas ilhas como por exemplo no arquipélago de Abrolhos
(Brasil) (Rocha ez al.,, 2002).

Tem uma distribuicio muito vasta (Managas, 1952). Incluindo os locais onde foi
introduzida é encontrada na América do Sul, Africa, Caraibas, México etc. (ver Henkel &
Schmidt, 2000). Ja no século XIX havia sido identificada no Ilhéu das Rolas e em Sdo Tomé
(Bocage, 1904-1905). Provavelmente com origem africana, tera sido introduzida em locais tao
distantes como aqueles anteriormente citados (Henkel & Schmidt, 2000). Em toda a sua area
de distribuicdo esta espécie apresenta um caracter antropofilo, sendo frequentemente
encontradas junto das habitagdes humanas. F frequente encontra-las nas frestas das casas
(Henkel & Schmidt, 2000, observacdo pessoal), sob a casca das arvores, material de
construgdo, etc., e a noite é frequente encontra-las nas cidades junto as luzes em intensa

actividade.
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Hemidactylus mabonia ¢ H.geefii de Sao Tomé e Principe foram confundidas no

passado. Daif que Bocage (1886) tivesse comparado as duas espécies (ver anexo I).

3.2.1.2.5. Hemidactylus newtonii FERREIRA, 1897

Sinonimia: Hemidactylus  mabonia BOCAGE, 1893; Hemidactylus newtoni FERREIRA, 1897,
Hemidactylus newtoni WERMUTH, 1965; Hemidactylus newtoni KLUGRE, 1993; Hemidactylus newtoni ROSLER, 2000.

Subespécies: nio ha referéncias

Terra typica: Annobon.

Esta espécie comecou por suscitar confusio com H. mabonia. F. muito provavel que
os individuos de H. mabonia referidos por Bocage (1893a) para Annobon sejam na realidade
H. newtonii dadas as diferencas apontadas pelo autor como a auséncia de poros femurais e
anais. Os de Annobon sio ligeiramente mais pequenos e apresentam tubérculos dorsais

relativamente maiores e mais aproximados.

3.2.2. Familia Scincidae

E uma das familias mais numerosas dos Saurios (Whiting ez a/, 2003; Zug, 1993). O
nimero varia de autor para autor. Assim pode atribuir-se a esta familia entre 600 e¢ 1200
(Barbadillo, 1987; Glaw & Vences, 1994; Henkel & Schmidt, 2000; Lee, 2000; Pough ez 4/,
1998; Zug, 1993), ou ainda 1300 espécies em 85 géneros de acordo com Bauer (1992). Muitos
dos grupos da familia apresentam sistematica controversa ou estao mal estudados.

A maioria das espécies desta familia distribui-se pela zona intertropical de todo o
globo terrestre (Glaw & Vences, 1994). Apresenta uma distribuicio cosmopolita,
principalmente entre os trépicos e nalgumas zonas temperadas do globo terrestre (Zug,
1993). As principais 4reas de distribuicio sio o Sudoeste Asiatico, Africa e Australia (Henkel
& Schmidt, 2000 e Stafford & Meyer, 2000). Muitas das espécies atingem elevadas densidades
populacionais, nomeadamente no género Mabuya (Henkel & Schmidt, 2000). Tal facto foi
possivel observar por n6s em Mabuya delallandii das Ilhas do Fogo e Santiago (Arquipélago de
Cabo Verde) assim como em M. maculilabris de Sio Tomé.

A familia estda dividida em quatro subfamilias, Scincinae, Acontinae, Feylininae e
Lygosominae (Greer 1970; Pough et al, 1998). Excepto Scincinae, as outras podem ser
diagnosticadas a partir de caracteres derivados (Greer 1970, 1986). A subfamilia Scincinae

parece ser parafilética. A subfamilia Lygosominae contém cerca de 600 espécies distribuidas
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pelas zonas temperadas ¢ tropicais da Asia, Australia ¢ Africa central ¢ meridional. Também
aparece em Madagascar e na América incluindo as Caraibas (Greer, 1970; Ota ez al, 1996;
Zug, 1993). A grande diversidade de espécies torna o grupo atractivo para a analise
filogenética e estudos biogeograticos (Greer, 1974; Ota ¢ al., 1990).

A maioria dos estudos subsequentes seguiram a divisao de subfamilias realizada por
Greer (1970) embora com algumas criticas pelo meio, principalmente relacionado com a
monofilia do grupo Lygosominae (ver Honda e 4/, 2000). A relacio entre as quatro
subfamilias permanece obscura. Greer (1986) propde uma série de caracteres novos que
reforcam a monofilia do grupo, nao existindo posteriores estudos sobre o tema (Honda ef @/,
2000). As relagdes filogenéticas inferidas a partir de sequéncias do 128 rRNA e do 16S rRNA
voltaram a revelar a monofilia da Subfamilia Lygosominae (Honda ez 4/, 2000).

Mais recentemente Whiting ¢ al (2003) parecem contestar a monofilia ao nao
encontrarem suporte para esta condi¢ao nos grupos Scincinae e Lygosominae. A monofilia é
apenas suportada para a subfamilia Acontinae. Ainda segundo os autores o subgrupo
subsahariano dos Scincinae e Feylinia formam um grupo monofilético

Dentro da subfamilia Lygosomine, a mais numerosa e com distribui¢do mundial mais
vasta dentro da familia Scincidae (Whiting e# 4/, 2003), existem trés linhagens evolutivas
constituidas  pelos  Ewugongylus, Mabuya e  Sphenomorphus, reconhecidas morfolégica,
cariologicamente e imunologicamente (Baverstock & Donnelan, 1990; Donnellan, 1991 a,b;
Greer, 1979; King, 1973; Ota et al., 1988, 1991, 1995, 1996). Com base em sequéncias parciais
de DNA mitocondrial Honda ez a/. (1999b) demonstraram a presenca de trés linhagens
distintas dentro de Mabuya, ou seja Egernia, Lygosoma e Mabuya. No todo a subfamilia
Lygosominae parece assim ter cinco linhagens distintas (Honda ez a/, 2000).

As subfamilias Acontinae (18 espécies) e a Feylininae (4 espécies) constituem dois
pequenos grupos de lagartos sem patas e restritos a Africa. A subfamilia Feylininae tem
origem provavel na subfamilia Scincinae (Whiting, 2004), no grupo Scelotes-Melanoseps-
Scolecoseps (Greer, 1985)

No estudo de Whiting ef a/. (2003) nao parece existir concordancia quanto a familia
mais proxima da familia Scincidae se Cordylidae (Estes e al, 1988; Schwenk, 1988) ou
Xantusiidae (Presch, 1988). Para conhecer algumas sinapomorfias desta familia, relacionadas
essencialmente com a osteologia e morfologia remetemos o leitor para a leitura de Estes ¢z a.

(1988).
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3.2.2.1. Género Mabuya FITZINGER, 1826

O género Mabuya inclui actualmente cerca de 85 a 100 espécies (Greer e# al, 2000,
Greer & Broadley 2000; Greer & Nussbaum, 2000; Lee 2000; Mausfeld ez al., 2002; Ota ef al.,
1996). E um género da subfamilia Lygosominae (Glaw & Vences, 1994, Henkel & Schmidt,
2000). Concentra-se essencialmente entre os tropicos e parte das zonas temperadas do
“Velho Mundo” (Africa e Sudeste da Asia) e do Novo mundo (principalmente América do
Sul), e aparece também em numerosas ilhas do Indico e do Atlantico (ex. Cabo Verde,
Caraibas e Seychelles) (Greer ez al, 2000; Greer & Broadley 2000; Greer & Nussbaum, 2000;
Lee, 2000). A maioria das espécies do género ocorrem em Africa (Greer, 1977).

E um género com um apreciavel variacio interespecifica (Greer e al, 2000). Greer &
Nussbaum (2000), Mausfeld ¢z a/. (2002) e Mausdfeld & Schmitz (2003) referem que as
relages dentro do género sao mais complexas do que se pensava ¢ a taxonomia das espécies
pode ser dificil. E costume usar-se caracteres com forte grau de sobreposicao entre espécies,
como o numero de fiadas longitudinais de escamas em torno do corpo, o nimero de lamelas
subdigitais, o nimero ou grau de desenvolvimento das carenas nas escamas, € aspectos subtis
do padrio de coloragio (Greer & Nussbaum, 2000). Estes autores comentam neste trabalho
a importancia dum caracter que se trata do padrao de sobreposi¢ao entre a escama parietal ¢ a
temporal superior anterior, e referem que ¢ um caracter util. O padrdo primitivo caracteriza-
se pela sobreposi¢ao da parietal sobre a temporal anterior superior. No padrao derivado ¢ a
temporal que sobrepde a parietal. A condigdo primitiva ocorre na maioria das espécies de
Aftica, pelo menos nas espécies de Cabo Verde, em todas as espécies das “Américas” e
Seychelles. A condigao derivada ocorre nas formas do Sudeste Asiatico, nalgumas formas do
Sul Asiatico, em Madagascar e nalgumas Africanas continentais. Greer & Broadley (2000)
propde seis caracteres (o grau de contacto entre a primeira supraocular e a frontal; nimero da
supraocular mais posterior modalmente conectada com a frontal; numero de escamas
prétemporais; nimero e configuracio das escamas temporais primarias e secundarias;
naquelas espécies com “janela” nas palpebras — o nimero de fiadas de escamas bordejando o
limite supetior da “janela”; robustez/fragilidade da pele) . Os autores come¢am por estudar
Eumeces spp., considerado o grupo de escincideos mais primitivos e portanto, aqueles com
maior numero de caracteres primitivos.

Até 2000 ndo tinha existido qualquer analise filogenética de todo o grupo e por isso

qualquer caracter que ajudasse a distinguir inequivocamente os grupos eram potencialmente
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importante quer do ponto de vista da taxonomia das espécies quer da filogenia (Greer &
Nussbaum, 2000).

O grupo ou género Mabuya, nao parece ser monofilético, mas sim parafilético (Honda
et al., 1999a,b; Honda ef al., 2000; Whiting e/ al, 2003). Os autores sugerem a divisao do grupo
em trés, Egernia, 1ygosoma ¢ Mabuya. Como veremos, mais adiante, Mausfeld ez a/. (2002)
sugerem a divisio em quatro grupos.

A analise molecular efectuada por Mausfeld ¢z a/. (2002) com sequéncias dos genes
mitocondriais, 16S tRNA e 12S rRNA, sugere que Mabuya spp. é constituida por algumas
linhagens ha muito tempo separadas formando cada uma, uma radiacio monofilética bem
suportada estatisticamente Assim temos quatro grupos que se transformam em géneros e que
se encontram distribuidos por quatro areas que sio, a América do Sul, Asia, Africa-
Madagascar e Cabo Verde. As topologias obtidas com a analise de “Maximum Parsimony” e
“Maximum Likelihood” sdo semelhantes mas com alguns Zzxa terminais a diferirem. Ja em
2000 Mausfeld e a/. referiam a monofilia das formas africanas (Figura 9).

De acordo com Mausfeld e al. (2002), o género Mabuya passa a ser dividido em
Mabnya FITZINGER, 1826 (América do Sul), Eutrgpis FITZINGER, 1843 (Asia), Euprepis
WAGLER, 1830 (Africa) e Chioninia GRAY, 1845 (Cabo Verde) (Figura 9).

Mausfeld ez al. (2002) apresenta as descricoes de Euprepis WAGLER, 1830 e de
Chioninia GRAY, 1845 (ver anexo I). Com base nessas descri¢oes apresentadas podemos
dizer que o dois géneros criados por Mausfeld ¢z 2/ (2002) em pouco ou nada diferem, tendo
esta separagdao mais valor filogenético do que propriamente morfolégico.

Greer (1976) supde uma origem do género Mabuya na Asia tropical e uma posterior
radiagio adaptativa em Africa. Fsta radiagio pode estar na origem do aparecimento de
espécies como M. maculilabris que parece ser um complexo de espécies (Figura 10).

Neste género importa salientar Mabuya atlantica que habita o Arquipélago de
Fernando Noronha (350 km a Nordeste da Costa do Brasil) e que apresenta afinidades com
formas africanas, mais do que com as caboverdianas, asiaticas e da América do Sul,
nomeadamente com Mabuya maculilabris e M.comorensis, embora este grupo esteja
filogeneticamente mal suportado (ver Mausfeld ez a/, 2002). As formas do Golfo da Guiné
encontram-se na rota da corrente Benguela de sentido Sul-Norte que provavelmente podera
ter levado M. atlantica em jangadas flutuantes, para o Arquipélago de Fernando Noronha ao

longo de 5000 a 6000 km), durante cerca de 139 dias (Mausfeld ez 2/, 2002) (Figura 11).
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Figura 10. Rela¢bes filogenéticas hipotéticas dos principais grupos de escincideos (adaptado de Greer, 1976).

Em estudos mais recentes, utilizando sequéncias de genes mitocondriais e nucleares,

Carranza & Arnold (2003) e Whiting (2004) mostraram que a América do Sul (Tropical) tera
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sido invadida duas vezes por Mabuya spp. a partir de Africa, nos dltimos 9 milhdes de anos.
Uma delas chegou ao continente americano e a outra a Ilha de Fernando Noronha. Portanto,

duas dispersdes transoceanicas, com pelo menos 3000 km.

Cope =, .
Verde s, o

Fernande de
* Noronha

-

Figura 11. Migragdo trans-marinha do antepassado de Mabuya atlantica (Mausfeld ez al., 2002)

Segundo estes autores, parece que os eventos de colonizagoes transoceanicas a longa
distancia foram relativamente frequentes. Os resultados filogenéticos sao compativeis com
uma origem do género Mabuya no Sudeste Asiatico ou Australia, seguida de expansio para
Oeste, chegando a Cabo Verde (ver Figura 12). O mesmo ¢ considerado por Carranza e/ al.
(2001). Jangadas flutuantes terdo posteriormente e a partir destes locais chegado a América
(Greer, 1977). A outra alternativa ¢ a da colonizagio da América a partir da Asia. Outra
alternativa ainda, nao considera estas “grandes viagens”, mas sim o facto de Mabuya estar
presente na Africa e América do Sul quando as duas massas continentais formavam um s6
continente ha cerca de 119 a 105 milhSes de anos (McLoughlin, 2001), hipétese que ndo é
suportada pela andlise realizada por Carranza & Arnold (2003), sendo necessario que a taxa

de substituicao dos genes considerados fosse mais ou menos 10 vezes mais lenta do que o
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normalmente considerado. Introdugoes realizadas pelo homem sao pouco provaveis dado as

diferencas morfoldgicas existentes (Carranza & Arnold, 2003). A topologia filogenética bem

suportada indica que as Mabuya do

Velho Mundo sdo parafiléticas em relagao as americanas

indicando que o movimento ter-se-4 dado para ocidente a partir de Africa, favorecida pelas

correntes que ocorrem na zona do

Equador e paralelo a este, bem como pelos ventos que

também tém uma orientacao para Ocidente a partir do Golfo da Guiné até a América do Sul.

As invasdes da América sio independentes da invasio de Cabo Verde (Carranza & Arnold,

2003) (ver Figura 12).
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Figura 12. Arvore filogenética ML (GTR+I+

G); Inl. = 10200,87208 baseada no citocromo b, 12S rfRNA e 16S rRNA.

Nuameros adjacentes aos nds indicam da esquerda para a direita, a probabilidade posterior da analise Bayesiana e os valores de
“bootstrap” para a analise de parsimonia. O simbolo indica que um né patticular nio foi recuperado. Onde sé é mostrado
um valor, a probabilidade posterior e o valor de “bootstrap” sio iguais (Carranza & Arnold, 2003).
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Greer ¢t al. (2000) consideram Mabuya como um género muito importante em termos
taxonomicos por duas razoes: por ser considerado um grupo relativamente primitivo nos
Lygosominae (Greer, 1976) e porque apresenta uma variabilidade interespecifica assinalavel.

Greer et al. (2000) estudaram o nimero de vértebras pré-sacrais em 76 espécies do
género Mabuya. A maioria das espécies apresentam 26 destas vértebras. As espécies
americanas, excepto M. atlantica de Fernando Noronha apresentam numero igual ou superior
a 28. S6 mais sete espécies tém mais de 26 vértebras e todas sio de Africa ou perto de Africa
e entre outras espécies incluem as caboverdianas M. fogoensis, M. spinalis e M. stangeri com 27.
A informagao sobre as vértebras proporcionou informacao adicional sobre a sistematica de
dois grupos, americano e caboverdeano. Outros caracteres parecem separar as americanas
como a viviparidade e a auséncia de dentes petrigoides (Blackburn e a/, 1984; Vitt &
Blackburn, 1983, 1991).

As cinco espécies de Cabo Verde, com excepgao de M. geisthardti (descrita apenas a
partir dum exemplar por Joger, 1993), formam dois grupos: um formado por M. delalandii e
M. vaillanti que possuem as parietais e interparietais fundidas (Gnico nos escincideos) mas
mantém as 26 vértebras pré-sacrais; e o grupo M. fogoensis, M. spinalis e M. stangeri com 27
vértebras pré-sacrais. Embora a reproducio seja desconhecida, M. vaillanti parece ser vivipara
(Hauschild & Gassner, 1995). Macroscincus coctei, a espécie extinta do Branco e do Razo, parece
tazer parte do grupo com 27 vértebras e parece ter sido ovipara, o mesmo devendo acontecer
com as outras trés espécies.

Mabnya spp. tera efectuado 17 deslocagoes inter-ilhas em Cabo Verde (Carranza ef al.,
2001). Os répteis da familia Scincidae estao representados em Cabo Verde por 6 espécies do
género Mabnya. Mas, segundo Carranza ef al. (2001) existem pelo menos 5 espécies.

Carranza et al. (2001) elaboraram um estudo filogenético destas espécies, usando
sequéncias do citocromo b, citocromo oxidase I e 128 fRNA. Os resultados corroboraram os
dados morfologicos de que as espécies formam um udnico grupo. Inclufram na analise
Macroscineus coctes, ja extinto, e obiveram a seguinte relacao (M. vaillanti e M.delalandii)(M.
spinalis e Macroscincus coctei (M. fogoensis nicolanensis (M. fogoensis antaoensis e M. stangerr))) (Figura
13), Portanto, a exemplo de Greer (19706), consideram Macroscincus coctei proximo do  grupo
das Mabuya spp. caboverdianas.

Brown ez al. (2001) obtém uma monofilia reciproca de M. spinalis e M. stangeri que
deve ter surgido no fim do Miocénico, principio do Pliocénico. Encontram também uma

divergéncia entre ilhas relativamente grande para M. spinalis (podendo dever-se ao facto do
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autor nao considerar M. salensis como uma espécie, mas sim uma subespécie de M. spinalis),
que pode ter colonizado primeiro as ilhas do Sal e da Boavista. Menor divergéncia entre ilhas
foi encontrada para Mabuya delalandii indicando uma expansio mais recente. Parece haver
uma certa similaridade entre os lagartos das Canarias e de Cabo Verde quanto aos padroes
filogeograficos obtidos, no sentido de que o Fogo e Brava foram colonizados logo apds o seu
aparecimento das ilhas assim como aconteceu com La Palma e Hierro (Brown & Pestano,
1998; Gonzalez ¢t al, 1996; Nogales et al, 1998; Thorpe ¢t al, 1994) e apds a formacio de
cada ilha poucas colonizagoes ocorreram (Brown ez al, 2001).

O estudo de Brown ef a/ (2001) peca pela nao inclusio de determinados axa de
Mabnya como por exemplo M. vaillanti. No entanto tenta tragar um cenario filogeografico no
qual a dispersao mais antiga tera tido lugar entre Sao Vicente (ou ilhas vizinhas) e Sal,
Boavista Maio ou Santiago, por um ancestral de M. spinalis/ M. stanger:.

Para Greer (1976), a evidéncia para esta proximidade estd numa caracteristica
osteologica relacionada com o palato (pequeno processo digitiforme no ectopterigoide que se
estende até ao lado antero-lateral do ramus palatal do pterigoide até ao palatino. Este arranjo
apenas foi identificado em M. irregularis (Africa Oriental) e em M. stangeri, M. fogoensis e M.
vatllanti. O autor refere ainda que existe outro ponto de similaridade morfologica se bem que
possa ser um fenémeno de convergéncia e que esta relacionado com os dentes cuspides
lateralmente comprimidos, semelhantes aos de M. vaillanti (padrio raro nos escincideos),
diferentes apenas na forma (que pode ser arredondada ou nao). Greer (1976) apresenta uma
filogenia hipotética baseada nos dentes e na fusio ou nao das placas interparietais e parietais
(Figura 14), em que as formas mais primitivas sao M. fogoensis e M. stangeri. Segundo o autor
Macroscineus deriva de Mabuya e nao ao contrario (Figura 14).

O arquipélago devera ter sido assim colonizado a partir da Africa Ocidental, no fim
do Miocénico ou no principio do Pliocénico. As ilhas mais a Norte deverdo ter sido as
primeiras a serem colonizadas, apés o qual o ancestral de M. delalandii ¢ M. vaillanti tera
surgido na Boavista ha cerca de 6 milhoes de anos. Desta ilha, o ancestral de M. delalandii
devera ter colonizado as ilhas de Santiago e Fogo. O grupo M. satangeri - M. fogoensis tera
colonizado o ilhéu Branco, o Razo, Santa Luzia e Sio Vicente a partir de Sao Nicolau. S6
depois tera colonizado Santo Antdo, a ilha mais a ocidente (Carranza ef al, 2001). A
colonizagao das ilhas mais a Norte parece ter sido lenta, quer pelo nio desenvolvimento das
ilhas receptoras quer devido as correntes e ventos predominantes. A expansao rapida para sul

ocorreu com M. spinalis nas ilhas meridionais e orientais e depois por M. vaillanti e M.
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delalandii. O aparente atraso na colonizacao do sul podera ser devido a coloniza¢Oes
anteriores que foram mascaradas e substituidas pelas posteriores, a existéncia de catastrofes
como vulcanismo e eventos climaticos que permitiram as ultimas coloniza¢des (Carranza er

al., 2001). Joger (1993) também considera o grupo Mabuya delalandii, M. vaillantii monofilético.
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M. vaillanti

Dentes comprimidos com ctispides afiadas

Macroscincus coctei
Dentes comprimidos com ctspides
arredondadas

M. delalandi

Frontopatietais fundidas, parietais e
interparietal fundida

M. fogoensis e M.stangeri
Frontoparietais, interparietal e parietais
distintas, dentes conicos ou em forma de

pino (“peg”’like”)

Figura 14. Relagoes filogenéticas dos escincideos caboverdeanos. Faltam M. spinalis e M. salensis (adaptado de Greer, 1976).

A inclusio do Macroscineus no mesmo grupo das Mabuya spp. caboverdianas
subentende uma radiagao monofilética (Greer, 1976). Os argumentos morfologicos, como o
numero de vértebras pré-sacrais, particulares das espécies do género Mabuya spp. de Cabo
Verde tém sido invocados para justificar a radiacio monofilética sofrida por estas espécies.
Muitas destas caracteristicas morfologicas estao ausentes ou sao raras nas outras espécies do
género sendo que muitas delas sdo caracteristicas derivadas e nao primitivas (ver Carranza ez
al., 2001; Greer, 1976; Greer et al., 2000).

O intervalo de tempo entre a formagao dos cinco principais zxa de Cabo Verde por
especiagdo ¢ a sua subsequente dispersao ¢ longo e segundo Carranza ef a/. (2001) poderia
dever-se ao facto das ilhas nao estarem emersas todas ao mesmo tempo bem como as
correntes e ventos predominantes que impediriam a colonizagio em certos sentidos. A
exclusao de populagdes por outras também ndo esta posta de parte e isto podera ter
acontecido nas ilhas do Sul do Arquipélago. A descoberta de fésseis mais antigos do que as
invasoes referentes aos faxa actuais é indicativo de colonizagdes/extingoes rapidas. Cutioso é
também a existéncia de apenas uma espécie em Santo Antdo, Sio Nicolau e Brava enquanto
que Sio Vicente, Razo, Branco, Boavista e Maio tém duas e Santiago e Fogo possuem trés
espécies. Nao existe uma relagao aparente de area - numero de espécies, talvez devido as
razbes invocadas da colonizagio de Norte para Sul. Nas ilhas com mais de uma espécie,
observa-se uma diversificacio comportamental: uma espécie é grande e vegetariana e as

outras pequenas ¢ insectivoras (Carranza e/ al, 2001). A forma gigante actual, M. vaillanti,
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parece ser herbivora (Greer, 19706). Esta situacao ¢ segundo os autores semelhante ao que
aconteceu nas Canarias, ja que entre a partida do antepassado de Gallotia spp. do continente

Africano até chegar a La Gomera decorreram cerca de 8 milhdes de anos.

3.2.2.1.1. Mabuya salensis ANGEL, 1935

Sinonimia: Mabuya salensis ANGEL, 1935; Mabuya stangeri salensis MERTENS, 1955; Mabuya salensis
BREHM ¢/ a/, 2001a.

Subespécies: nio estao referenciadas

Terra typica: 11ha do sal

Esta espécie encontra-se no Sal e Boavista, e foi incluida por varios autores na espécie

Mabnya stangeri (Mertens, 1955), ou Mabuya spinalis..

3.2.2.1.2. Mabuya vaillanti BOULENGER, 1887

Sinonimia: Mabuia vaillanti BOULENGER, 1887; Mabuya vaillantii GREER, 1976, Mabuya vaillantii
BREHM ez al., 2001a; Chioninia vaillantii MAUSFELD e al., 2002.

Subespécies: nio estio referenciadas

Terra typica : 1lha de Santiago

Segundo Mertens (1955), a espécie existe no Fogo, Santiago e Rhombos.

Baseado em caracteres morfologicos, as duas espécies simpatricas M. delalandii e M.
vaillanti sio consideradas como muito préximas (Greer, 1976; Pinheiro, 1989; Joger, 1993). B
o maior escincideo actual do Arquipélago de Cabo Verde (cerca de 130 mm entre a ponta do
focinho e a cloaca (Carranza et al, 2001). E reconhecivel também pela coloracio amarelada
da ponta do focinho. Também ¢é possivel distinguir duas bandas laterais extensas e trés
bandas dorsais mais estreitas e mais claras (Joger, 1993). Contrariamente ao defendido por
Schleich (1987) nao ha diferengas na folidose do pileo em relagao a M. delalandii (Joger,
1993).

3.2.2.1.3. Mabuya delalandii ( DUMERIL & BIBRON, 1839)

Sinonimia: Euprepes delalandii DUMERIL & BIBRON, 1839; Euprepes delalandii BOCAGE, 1875;
Mabuia delatandii BOULENGER, 1887; Mabuia delalandii MERTENS, 1955; Mabuya delalandii JOGER, 1993;
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Mabnya delalandii GREER & NUSSBAUM, 2000; Mabuya delalandii BREHM et al., 2001a; Chioninia delalandii
MAUSFELD et al., 2002.

Subespécies: nio estio referenciadas

Terra typica: foi erradamente atribuida ao Cabo da Boa Esperan¢a por Dumeril &

Bibron 1839 (Mertens, 1955). Sera possivel que seja a Ilha do Fogo em Cabo Verde?

Distribui-se pelo Fogo, Santiago, Brava, Rhombos e Boavista (Mertens, 1955;

Schleich, 1987) ou seja, essencialmente pelas ilhas do Sul do Arquipélago.

3.2.2.1.4. Mabuya fogoensis O’'SHAUGHNESSY, 1874

Sinonimia: Euprepes fogoensis O'SHAUGHNESSY, 1874; Euprepes fogoensis BOCAGE, 1875; Mabuia

Jfogoensis BOULENGER, 1887; Mabuya fogoensis MERTENS, 1955; Mabuya fogoensis GREER et al., 2000; Mabuya
fogoensis BREHM et al., 2001a; Chioninia fogoensis MAUSFELD et al., 2002.

Subespécies: Mabuya fogoensis fogoensis (O'SHAUGHNESSY, 1874); Mabuya fogoensis antaoensis
SCHLEICH, 1987; Mabuya fogoensis nicolauensis SCHLLEICH, 1987.

Terra typica : Da subespécie fogoensis: 1lha do Fogo (Nunca foi capturada nesta ilha). Da subespécie

antavensis: Ilha de Santo Antdo. Da subespécie nicolanensis: Iha de Sao Nicolau.

Distribui-se essencialmente pelas ilhas do Norte do Arquipélago de Cabo Verde.
Embora tenha o restritivo especifico fogoensis, nunca foi capturada na Ilha do Fogo. No
entanto, Mertens (1955) refere esta espécie para o Fogo, Sao Nicolau, Sao Vicente, e Santo

Antao. Boulenger (1887) refere-a apenas para o Fogo e Sao Vicente.

3.2.2.1.5. Mabuya stangeri (GRAY, 1845)

Sinonimia: Euprepis stangeri GRAY, 1845; Euprepes polylepis PETERS, 1870; Euprepes hopfferi
BOCAGE, 1875; Mabuia stangeri BOULENGER, 1887; Mabuya stangeri GREER et al, 2000; Chioninia stangeri
MAUSFELD et al., 2002.

Subespécies: Mabuya stangeri stangeri (GRAY, 1845); Mabuya stangeri maioensis MERTENS, 1955;
Mabuya stangeri salensis ANGEL, 1935; Mabuya stangeri spinalis BOULENGER, 1906

Terra typica: Da subespécie stangeri : Aftica Ocidental. Da subespécie maioensis: llha do Maio. Da

subespécie salensis : Ilha do Sal. Da subespécie spinalis: Iha do Fogo
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O autor considera como subespécies desta espécie a M. stangeri spinalis (terra tpica:
Fogo), a M. stangeri maioensis (terra typica: Maio, e nova subespécie criada pelo autor) e a M.
stangeri salensis (terra typica: Sal) e Mabuya stangeri stangeri (terra typica: Sio Vicente). A primeira e a
terceira foram ja consideradas como espécies, respectivamente por Joger, (1993) e Angel
(1935) e Brehm ez al, (2001a).

Foi considerada como existente na Africa ocidental por Gray (1845). Boulenger
(1887) considera que esta espécie distribuia-se pelo Ilhéu Raso, Sao Vicente e pelo ocidente

africano. Actualmente sabe-se que nao existe no continente africano.

3.2.2.1.6. Mabuya spinalis BOULENGER, 1906

Sinonimia: Mabmya spinalis BOULENGER, 1906; Mabuya stangeri spinalis MERTENS, 1955 ; Mabuya

stangers SCHLEICH, 1984 (fide JOGER, 1993); Mabuya spinalis GREER et al., 2000; Chioninia spinalis
MAUSFELD e al., 2002; Mabuya spinalis satensis ANGEL, 1935; Mabuya spinalis BREHM et al., 2001a.

Subespécies: Mabuya spinalis spinalis BOULENGER, 1906; Mabuya spinalis salensis ANGEL, 1935;
Mabuya spinalis maioensis MERTENS, 1955

Mabnya spinalis foi considerada como sinénimo de Mabuya stangeri (Gray, 1845).
Mertens (1955) refere-a como subespécie de M. stangeri. Mas, Joger (1993) atribui-lhe o

estatuto especifico de M. spinalis. Brown ef al. (2001) confirmam a posi¢ao de Joger (1993).

Terra typica:: Da subespécie spinalis: 1lha do Fogo. Da subespécie maioensis: Ilha do Maio. Da

subespécie safensis: 1Tha do Sal.

Se considerarmos as subespécies entao distribui-se pelo Maio, Sal e Fogo. No entanto
na Ilha do Sal a subespécie foi elevada a espécie M. salensis (Angel 1935). Mertens (1955)
refere-a apenas para as ilhas do Fogo e Sal. Pinheiro (1990) afirma que M. stanger: spinalis nao
foi capturada na Ilha do Fogo. No entanto nas nossas missdes conseguimos capturar um

exemplar desta espécie na Cha das Caldeiras (Ilha do Fogo).

3.2.2.1.7. Mabuya maculilabris (GRAY, 1845)

Sinonimia: Euprepis maculilabris GRAY, 1845; Euprepes notabilis PETERS, 1879; Euprepes albilabris
MULLER, 1885; Mabuia (sic) maculilabris BOULENGER, 1887; Mabuia maculilabris BOCAGE, 1903; Mabuya
macnlilabris SCHMIDT, 1919; Mabuya macnlilabris ANGEL, 1942; Mabuya maculilabris comorensis LOVERIDGE,
1953; Mabuya maculilabris maculilabris DE WITTE, 1953; Mabuya polytropis ANGEL, GUIBE & LAMOTTE,
1954; Mabuya maculilabris BRYGOO, 1981; Mabuya maculilabris LANZA, 1990; Mabuya maculilabris maculilabris
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BROADLEY, 1991; Mabuya maculilabris GREER et al,. 2000; Mabuya macnlilabris macnlilabris BROADLEY &
HOWELL, 1991; Eunprepis maculilabris MAUSFELD et al., 2002 ; Mabuya maculilabris albotaeniata BOETTGER,
1913; Mabuia albotaeniata BOETTGER, 1913; Mabuya macnlilabris albotaeniata BROADLEY & HOWELL, 1991;
Mabuya albotaeniata BROADLEY, 2000.

Subespécies: Mabuya maculilabris - macnlilabris (GRAY, 1845); Mabuya maculilabris - albotaeniata
BOETTGER, 1913; Mabuya maculilabris casuarinae BROADLEY, 1974

Terra typica: Africa Ocidental. Da subespécie maculilabris: Africa Ocidental. Da subespécie

albotaeniata: 1lha Pemba, Tanzdnia. Da subespécie casuarinae: 1lha Casuarinae (Costa Norte de Mogambique).

Broadley (2000) elevou M. 7. casuarinae ao estatuto de espécie.

A espécie distribui-se por quase toda a Africa, essencialmente pela Africa
SubSahariana. Também ¢é encontrada em certos arquipélagos africanos como as Ilhas
Comoros e Sao Tomé e Principe. A subespécie albotaeniata pode também ser encontrada nas
ilhas Mesale (“EMBL Reptile database”'; Hoogmoed, 1974). Desde h4 mais de cem anos que
¢ conhecida em Sao Tomé e Ilhéu das Rolas (Bocage, 1904-1905).

Mabnya maculilabris deve ser entendida como um complexo de espécies onde também
se deve incluir a espécie gémea M. comorensis (Mausfeld et al, 2000; Mausfeld & Schmitz,
2003). Ha ainda a salientar que Mabuya comorensis ja foi considerada uma subespécie de M.

macnlilabris (Brygoo, 1981).

3.2.2.1.8. Mabuya affinis (GRAY, 1838)

Sinonimia: Tiligna affinis GRAY, 1838; Euprepis blandingii HALLOWELL, 1844; Eupretes raddoni
GRAY, 1845 (fide BOULENGER, 1887); Euprepes (Euprepis) aeneofuscus PETERS, 1864; Euprepes gracilis
BOCAGE, 1872 (fide BOULENGER, 1887); Eupretes stangeri MULLER, 1882; Euprepes pantaenii FISCHER,
1885 (fide BOULENGER, 1887); Mabuia raddonii BOULENGER, 1887; Mabuia affinis BOULENGER, 1887,
Mabnia raddonii BOCAGE, 1895; Mabnya blandingii MERTENS, 1941; Mabuya blandingi GRANDISON, 1956;
Mabuya blandingii LAWSON, 1993; Mabuya affinis GREER et al., 2000; Euprepis affinis MAUSFELD et al.,
2002.

Subespécies: Nao ha referéncias

Terra typica: Libéria (desconhecida segundo Hoogmoed, 1974)

Uhttp:/ /www.embl-heidelberg.de/~uetz/LivingReptiles.html
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Esta espécie distribui-se por Angola, Congo ?, Gabao, Guiné Equatorial, Camardes,
Nigéria, Togo, Benin, Gana, Costa do Marfim, Libéria, Serra Leoa, Guiné Bissau, Senegal,

Reptiblica Centro Africana; Gimbia (“EMBL Reptile database™).

3.2.2.1.9. Mabuya ozorii BOCAGE 1893

Sinonimia: Mabuya oz0rii BOCAGE 1893
Subespécies: nio ha referéncias
Terra typica: Annobon

Esta espécie distribui-se pela Ilha de Annobon (Bocage, 1903). Muito poucas
referéncias tém sido feitas a esta espécie e nem aparece na “EMBL Reptile database” *.

Espécie muito comum em Annobon (Bocage, 1893b).

3.2.3. Familia Lacertidae

E uma familia constituida por cerca 250 espécies pertencentes a cerca de 27 géneros
que se distribuem pela Furésia e Africa (Arnold, 1989; Hartis ef al, 1998b). Também podem
ser encontradas em ilhas, principalmente naquelas da plataforma continental, que estiveram
ligadas ao continente durante a ultima glaciagao, indicando que as espécies desta familia nao
sao bons migradores transoceanicos ou migradores no meio marinho (Arnold, 1989). Nesta
familia incluem-se os répteis que na Peninsula Ibérica sio conhecidos vulgarmente por
lagartos e lagartixas. F£ uma das familias de sadrios mais representativas do Velho Mundo.
Distribui-se essencialmente pela Eurasia e Africa excepto Madagascar (Arnold, 1989).

A maior revisdo taxonémica da familia devera ter sido realizada por Arnold (1989)
baseando-se em 112 caracteres relacionados com o esqueleto (ex: no cranio - disposigao dos
ossos, forma das suturas, existéncia ou nao e forma de projecgdes ou processos em
determinadas areas nomeadamente forma do processo quadratojugal, etc.; Esqueleto Post-
craniano — forma da interclavicula, orientacao das expansdes da clavicula, numero e forma
das costelas, padroes das vértebras caudais autotomicas, etc.), genitalia, anatomia,

comportamento (ex: emissao ou nao de sons, posicio de copula, etc.) e nalgumas

! http://www.embl-heidelberg.de/~uetz/LivingReptiles.html
2 http:/ /www.embl-heidelberg.de/~uetz/LivingReptiles.html
106



caracterfsticas externas (ex: disposi¢oes ou tamanho relativo de certas placas; presenca ou nao
de janelas transparentes nas palpebras, coloracio, etc.) . No entanto, muitas relagdes e muitos
grupos dentro da familia continuaram “mal resolvidos”. No passado, varias tentativas com
outros caracteres foram realizadas. Estas incluem electroforese de proteinas e imunologia,
particularmente de albuminas (Busack & Maxon, 1987; Guillaume & Lanza, 1982; Lutz &
Mayer, 1985; Mayer & Tiedmann, 1982). Estas aproximagoes muitas vezes deram resultados
concordantes com a morfologia e também muitas vezes deram resultados nao concordantes
(Arnold, 1993). Outras aproximagoes relacionadas com a cariologia foram utilizadas como o
tipo e forma dos cromossomas (ver: Odierna ef al,, 1987, 1991,1993; Olmo e al, 1991, 1993).
Também, a utilizacado de satélites de DNA, mostrou concordancia com os dados da
imunologia e morfologia (Capriglione, 1995).

Mais recentemente, a analise do DNA tem fornecido resultados que podem ou nao
ser concordantes com a morfologia e podem ou nio descrever uma diferente histéria
evolutiva (Harris ef al.,1998 b).

Fu (2000) tentou estudar a filogenia da familia Lacertidae, utilizando sequéncias de
seis genes mitocondriais, obtendo um fraco suporte para a subfamilia Lacertinae. Dois
grupos, ou duas subfamilias, sao reconhecidos dentro da familia: Gallotiinae (géneros: Gallotia
e Psammodromus) (grapo reconhecido também por Arnold, 1989 e Harris e al, 1998b) e
Lacertinae. Lacertinae divide-se em dois grupos (apenas reconhecidos por Mayer & Benyr,
1994; Harris et al, 1998b). O grupo africano e arabico e o da Eurasia constituido por Erenzias
e Ophisgps. A maior parte das relagdes dentro destes dois grupos nao puderam ser resolvidas
na totalidade, se bem que as monofilias dos géneros Lacerta (sensu stricto), Lacerta (Timon),
Meroles, Gallotia e Podarcis estejam bem suportadas por dados moleculares. O ancestral comum
dos grupos africano e eurasiatico deve ter sofrido multiplos eventos de especiagdo
simultaneos ou quase simultaneos (cladogénese rapida), o que deixou poucos ou nenhuns
caracteres fixos nos internédulos. Segundo Fu (2000) a reconstrucao filogenética torna-se
assim dificil de efectuar. Considera ainda que o conjunto de dados de Harris ez 2/ (1998b) e de
Fu (1998) insuficientes o que limita a resolugao da analise.

Em muitas situacoes a falta de resolugdo tem um efeito limitado na nomenclatura,
mas nos lacertideos, o problema é maior porque os estudos baseados na morfologia e
imunologia revelam que o género Lacerta é parafilético (Arnold, 1989; Mayer & Benyr, 1994).

O registo fossil é fragmentario demais para dar uma informagao sobre as relagdes

dentro da familia (Arnold, 1973). Esta familia tem uma histéria evolutiva comum com as

107



familias Teiidae ¢ Gymnophthalmidae (distribuem-se essencialmente pela América) (Estes ef
al., 1988), sendo consideradas “Zaxa irmaos” (Vitt & Pianka, 2004). As trés familias fazem
parte dum grupo monofilético, os Lacertiformes. Para conhecer algumas sinapomorfias desta
familia, relacionadas essencialmente com a osteologia e morfologia, remetemos o leitor para a
leitura de Estes ez a/. (1988). Presch (1988) e Schwenk (1988) obtém resultados diferentes em
que as duas familias “americanas” estao num grupo separado de Lacertidae, nao sendo
correcto falar em zzxa irmaos entre Lacertidae e Teiidae.

A famfilia Lacertidae pode ser considerada como um grupo com muitos ramos
sucessivos nas zonas aridas de Africa e Furasia e provavelmente um grupo mal suportado e
parafilético no Mediterraneo e areas Palearticas (Arnold, 1993).

Os géneros mais primitivos desta familia existirao nas regioes orientais da regiao
Paledrtica e os mais modernos terdo invadido as regides ocidentais ¢ Africa. A familia devera

ter surgido na Europa durante o Paleocénico (Estes, 1983).

3.2.3.1. Género Lacerta LINNAEUS, 1758
“TACERTA. Corpus tetrapodum, candatum, nudum” Linnaeus (1758)

Sio lagartos e lagartixas de pequenas a médias dimensdes (35 a 210 mm de
comprimento focinho-cloaca) (Arnold, 1973). E um género parafilético (Harris ez al. 1998b,
Harris, 1999) que tem sido alvo de muita controvérsia em termos taxonémicos, sendo alguns
subgéneros elevados a géneros por alguns autores. Apds a grande revisao efectuada por
Arnold (1973) utilizando caracteres morfoldgicos, osteologicos e muitos relacionados com o
hemipénis, o género foi dividido em 4 grupos, Lacerta parte 1, Lacerta parte 11, Podarcis e
Gallotia , tendo estes ultimos dois passado a género com excepcao de Lacerta (Podarcis) dugesii
que permaneceu com O Mesmo nome.

Ja anteriormente outras revisoes tinham sido feitas, mas menos exaustivas, como a de
Boulenger (1916) iz Arnold (1973) que dividiu Lacerfa em cinco secgOes: I- Lacerta s. str, 11-
Gallotia Boulenger, I11- Zootoca Wagler, IV- Podarcis Wagler e V- Thethia Gray.

E um género que se distribui pela Europa, parte da Asia Ocidental e Norte de Africa

(Arnold, 1973).
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Lacerta Parte 1I (sensu Arnold, 1973)

Nesta sec¢ao sao incluidas as espécies duvidosas, altamente variaveis, com nichos e
habitates muito variados, aquelas que nao se encaixam em Lacerza parte I e nos outros grupos,
daf que seja dificil definir uma forma tipica. A caracterizacao deste grupo encontra-se no
Anexo L.

O grupo contém uma grande variedade de espécies de varios subgéneros como
Zootoca, Archaeolacerta, Apathya e Scelaris, (muitos destes subgéneros tém sido elevados a
género) mais as espécies com posi¢ao mal definida tal como Lacerta dugesii. Nao devemos
esquecer que esta espécie apesar de fazer parte deste grupo nao foi incluida por Arnold nas
espécies mais tipicas do grupo. Alguns subgéneros constituintes tém sido elevados a géneros,
o que pode, do ponto de vista pratico confundir os nao - especialistas (Harris & Carretero,
2003). Harris et al. (1998b) recomendaram o uso de subgéneros para grupos monofiléticos
encontrados dentro do género especialmente para evitar as mudangas binomiais.

Quando se elevaram alguns subgéneros, Teira fol o nome genérico atribuido a
lagartixa da Madeira. Teira GRAY, 1838, inclui também a andreanskyi e perspicillata. A analise
morfologica revela parafilia do grupo, em que Tezra andreanskyi esta mais proxima do género
Podarcis (Arnold, 1989). Padrao semelhante foi encontrado por Harris & Arnold (1999)
através da analise de sequéncias parciais de genes mitocondriais. Resultados diferentes foram
propostos por Oliverio ¢f al. (2000), com base numa outra analise do DNA mitocondrial. Um
maior conjunto de dados foi considerado por Fu (2000), e a exemplo de Harris & Arnold
(1999), nao ha suporte para a consideragao de zzxa irmaos entre andreanskyi e perspicillata.
Portanto, a evidéncia existente sugere que as trés espécies ndo formam um grupo, a nao ser
que T. andreanskyi seja excluida. T. dugesii e T. perspicillata sio bem suportadas como faxa
irmaos (Harris & Arnold, 1999; Harris & Carretero, 2003). Portanto, sera melhor considerar

Teira como subgénero e nao como género, conforme ¢é sugerido por Harris & Carretero

(2003).

3.2.3.1.1. Lacerta dugesii MILNE-EDWARDS 1829

Sinonimia: Iacerta dugesii MILNE-EDWARDS, 1829; Lacerta dugesii DUMERIL & BIBRON, 1839,

Lacerta dugesii BOULENGER, 1887; Lacerta dugesii MERTENS, 1934; Lacerta dugesii manli MERTENS, 1938
(fide BISCHOEFF et al., 1989); Lacerta dugesii WELCH, 1982; Podarcis dugesii ENGELMANN ef al, 1993; Teira
dugesii MAYER & BISCHOFF, 1996; Teira dugesii WAGNER, 2002; Lacerta dugesii BREHM et al., 2003.
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Subespécies: Lacerta dugesii - dugesii  (MILNE-EDWARDS, 1829); Lacerta  dugesii ~ selvagensis
(BISCHOFF, OSENEGG & MAYER, 1989); Lacerta dugesii jogeri BISCHOFF, OSENEGG & MAYER, 1989).

Terra typica: Da subespécie selvagensis: Selvagem Grande. Da subespécie jogeri: Porto Santo. Da

subespécie dugesi: Restantes locais da distribuicao. Da espécie: ITha da Madeira.

Distribui-se pelos Arquipélagos da Madeira e Selvagens (Cook, 1979; Crisp et al,
1979, Sadek, 1981). Foi introduzida nalgumas ilhas agoreanas (Dellinger, 1997; Malkmus,
1984) e na zona portuaria de Lisboa (Mateo, 1997b; Sa-Sousa, 1995).

E uma espécie que apresenta grande polimorfismo na morfologia, padrio de
coloracido e coloracio inter-ilhas e intra-ilhas (ver Baez, 1990; Baez & Brown, 1997; Cook,
1979; Crisp, et al, 1979; Davenport & Dellinger, 1995; Jesus ¢f al., 1994, 1998; Sadek, 1981,
Sampaio & Jesus, 1994). Num estudo sobre microdiferenciacio da espécie na Ilha da
Madeira, Baez & Brown (1997) nio encontraram um padrao dominante e significativo de
variagao ao longo da ilha ou seja, uma relacdo evidente entre a variagdo morfologica e a
varia¢ao geografica, apesar de terem encontrado algumas combinag¢oes lineares de varfaveis
morfologicas de acordo com a orientagio Oeste-Este. Repararam que a elevagio ¢ a
humidade podiam contribuir muito para a variagdo morfolégica encontrada nas escamas mas
o padrio encontrado nio parecia ser explicado por vicariancia populacional em larga escala.

Muita discussao tem ocorrido em torno da sua designacao genérica, desde Lacerta,
Podarcis, até Teira. Apds Arnold (1973), Richter (1986) considera L. dugesii e L. perspicillata
como faxa irmaos de Podarcis s. str. Considerou as duas unidades como subgéneros,
respectivamente Teira e Podareeis e colocou-as dentro do género Podarcis. Arnold (1989) volta a
sugerir a sua retirada do género Podarcis por este ser muito uniforme e as espécies em causa
possuirem muitas caracteristicas diferentes. Sugere ainda a consideracio de Lacerta sensu lato
como sendo um grupo parafilético, possuindo varios tipos que tém sido usados, entre os
quais Teira Gary 1845, onde se inclui L. dugesii.

Lacerta dugesii, 1. andreanskyi e L. perspicillata sio colocadas por alguns autores num
género a parte, ou seja no género Teira GRAY 1838, (Bohme & Corti, 1993; Richter, 1979).
Esta linhagem tera se separado das restantes “Lacertas” ha cerca de 18 milhdes de anos
(Mayer & Lutz, 1989). Contudo Bohme & Corti, (1993) afirmam nio haver base para

suportar estas relagoes filogenéticas hierarquicas.

110



De acordo com a maior revisao feita ao género Lacerta spp. com base em caracteres
essencialmente morfoldgicos, esqueléticos, genitais, etc. (Arnold, 1973) e trabalhos mais
recentes baseados em sequéncias de DNA (Hatris ef a/, 1998b), assim como revisoes feitas a
familia (Arnold, 1989), optamos por chamar este zaxon por Lacerta dugesii .

Arnold (1973) refere um conjunto de caracteristicas que servem para excluir a espécie
do género Podaris.

De acordo com estudos moleculares (Harris ef al, 1998b; Harris & Arnold 1999), a
espécie mais proxima de Lacerta dugesii é Lacerta perspicillata que se distribui por certas zonas do
Norte ou Noroeste Africano, sendo consideradas espécies irmas e encontrando-se entre o
género Podarcis (subgénero Podarcis antes de Arnold, 1973) e o género Lacerta propriamente
dito, possuindo assim uma relacdo de proximidade com Podarcs (Harris & Arnold, 1999;
Odierna ez al., 1987). Mais proximo de Podarcis esta L. andreansky:.

Lacerta dugesii e L. perspicillata assemelham-se na estrutura peculiar da interclavicula, no
numero de postnasais (2), nos padroes dorsais (Arnold, 1973), na inexisténcia de placa
massetérica diferenciada, na existéncia de grandes escamas na palpebra, bracos da
interclavicula dirigidos para tras e na fontanela esternal oval (Arnold, 1989). L. andreanszkyi
que apenas existe em Marrocos (Schleich e al, 1996) e L. dugesii tém ambas 6 fiadas
longitudinais de escamas ventrais. Estas trés espécies sao incluidas no grupo das espécies do
Sudoeste (Arnold, 1973). Curioso é a semelhanga nos habitos e padroes dorsais com L.
danfordi, o que é estranho em termos zoogeograficos porque esta ultima espécie se distribui
pelo Sudoeste Asiatico e Europa Ocidental (Arnold, 1973).

Como curiosidade, Mertens (1934) considera L. dugesii como uma forma modificada

de Tacerta muralis bocagei (actualmente Podarcis bocagei ?) do Norte de Africa.
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Capitulo 4

4. OS OBJECTIVOS DO TRABALHO

Os objectivos da presente dissertagio podem ser basicamente enumerados como
segue:

1- Inferir os eventos de colonizagio para as ilhas e inter-ilhas e as origens das
colonizagbes bem como analisar os fenémenos de fragmentacdo e dispersio de
populagoes,

2- determinar os padroes de diversidade genética observados nestas e noutras ilhas
vulcanicas e determinar o numero de espécies ou unidades evolutivas de répteis
presentes nas ilhas com base em marcadores moleculares,

3- wverificar se espécies com distribuigao vasta em ilhas com diversidade de habitats
apresentam estruturagao geografica,

4-  redefinir, caso seja necessario, a taxonomia de alguns grupos,

5- inferir quais as espécies que possam ter tido uma introdugdo antropogénica,

0- determinar prioridades de conservacdo dos Zxa estudados, caso as hajam.

Estes sao naturalmente objectivos que versam essencialmente as relagdes
filogenéticas e a filogeografia da maioria dos répteis terrestres das ilhas consideradas.

Tendo em conta que a altitude, area, idade e distancia ao continente sio factores que
certamente influenciam a fauna e flora insulares, sera de esperar que ilhas como Bioko, Sao
Tomé, Principe e Annobon, todas posicionadas em linha recta e seguindo uma formacao
geolégica bem conhecida, apresente uma fauna mais pobre a medida que nos afastamos do
continente e da ilha maior para a menor. Contudo, as ilhas costumam desenvolver
endemismos, principalmente as oceanicas, devido aos efeitos da deriva genética ou pressdes
selectivas sobre as pequenas populagoes distintas da area original.

Enquanto Sio Tomé é mais alta e maior, o Principe é a mais antiga (quase o dobro da
idade de Sao Tomé; quando Sao Tomé apareceu o Principe ja tinha cerca de 17 milhGes de
anos), o que permite a Sao Tomé ficar com uma segunda e mais perto fonte de colonizagao.

As espécies de répteis consideradas deverdo ter chegado as trés ilhas mais afastadas
do Golfo da Guiné através da ilha mais préxima (e primeira a ser colonizada) até a mais
distante segundo um modelo de “stepping stone”. Assim sera de esperar um decréscimo de
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espécies a medida que nos afastamos do continente. Também ¢é possivel que a chegada de
cada faxon tenha sido através de eventos independentes para cada ilha e subsequente
dispersao para as restantes o que obrigaria a que cada ilha apresentasse uma herpetofauna
basicamente distinta. Outra via seria a especiacio nas ilhas mais velhas e subsequente
dispersao das novas formas como unidades endémicas. Neste caso seria de esperar nas ilhas
mais novas elementos endémicos ou semelhantes aos endémicos das mais velhas.

No Arquipélago de Cabo Verde ¢ igualmente de esperar um modelo do tipo
“stepping stone”, tal como no Arquipélago da Madeira. E interessante referir que entre a Ilha
da Madeira e a Peninsula Ibérica existem varios bancos submarinos que certamente estiveram
a descoberto durante as dltimas glaciagoes e que apresentam idades crescentes a medida que
nos aproximamos da plataforma continental.

Dos arquipélagos mais a norte para os do Golfo da Guiné, sera de esperar um
enriquecimento do nimero de espécies que podera camuflar o efeito de area, distancia ao
continente e idade da ilha, na medida em que existe uma tendéncia para o aumento do
nimero de espécies a medida que nos aproximamos do equador (Rosenzweig, 1995).

Da mesma forma é de esperar que semelhantes grupos taxonémicos apresentem
semelhantes padroes de colonizagdao, ¢ como referimos na introducao desta dissertacao,
sendo os geconideos bons dispersantes, podermos esperar maior numero de eventos de
colonizagao por parte deste grupo.

Os representantes dum zzxon em duas areas podem ter comegado a divergir antes ou
apos a separagdo da populagiao original. A diversificagdo numa area com uma ou mais das
suas linhagens a expandirem para outra area adjacente, sofrendo um processo de vicariancia
aquando da separagdo ¢ um fendmeno que podera ser observado.

O método comparativo tem sido utilizado desde Darwin (1859) e sera a filosofia
inerente a este método que estard na base do tratamento de dados deste trabalho.

As hipoteses filogenéticas podem ser usadas para analisar os padroes evolutivos em
varias espécies e para inferir quais os caracteres que devem ter evoluido numa espécie
particular como adaptagao ao ambiente circundante (Harvey & Pagel, 1991); no nosso caso,
para inferir quais as mudancas observadas nas sequéncias de varias espécies e a subsequente

reconstrugao filogenética e filogeografica.
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Capitulo 5

5. METODOLOGIA DE TRABALHO

5.1. Breve caracterizacdo dos sistemas insulares amostrados

Apesar da grande distancia que separa os Arquipélagos considerados, pelo menos trés
caracterfsticas comuns parecem evidentes: a proximidade ao continente africano (Figura 15);

a origem vulcanica e a posicao oriental no Atlantico.

Figura 15. Localizagio relativa das ilhas consideradas neste estudo, em relagdo a Africa.

Africa ¢ um continente que possui poucas ilhas associadas. Excepto Madagascar sio
todas pequenas. No Atlantico Norte médio e central, encontramos de norte para sul, os
arquipélagos dos Acores, Madeira, Canarias, Cabo Verde e ilhas do Golfo da Guiné. Os
arquipélagos da Madeira, Selvagens e Cabo Verde estio incluidos numa area designada por
Macaronésia (termo criado por Webb & Berthelot no século XIX) (Garcfa-Talavera, 1998;
Guerrero et al, 1997). No entanto ha autores que contestam a existéncia desta entidade,

afirmando que do ponto de vista biogeografico estes arquipélagos sao muito distintos (ver
Beyhl ¢z al., 1995; Guerrero et al., 1997).
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Os arquipélagos macaronésicos possuem analogia geologica quanto a constituigao e
estruturas paisagisticas (Baez & Sanchez-Pinto, 1983; Garcia-Talavera, 1998; Guerrero ¢ al.,
1997; Mitchell-Thomé, 1979, 1980; Teixeira, 1949). O vulcanismo relaciona-se com a
formacdo da Cordilheira Dorsal-Atlantica, com a deriva dos continentes e com a existéncia
de pontos frageis na crosta. Em todas as ilhas abundam as rochas do tipo alcalino-sédico.
(Alves & Forjaz, 1991; Garcia-Talavera, 1998; Guerrero e al, 1997; Teixeira, 1949). Os
arquipélagos da Madeira, Selvagens e Canarias parecem ter origem no deslocamento de

<

“hotspots”, resultantes de “upwellings” no manto, que formam cadeias de ilhas e bancos
submarinos, estando geralmente os mais velhos a Nordeste (Geldmacher ¢# a/, 2001). Um
facto curioso ¢ termos Canarias e Cabo Verde em linhas vulcanicas semelhantes a linha
vulcanica dos Camardes responsavel pelo aparecimento das ilhas do Golfo da Guiné, e com
orientagago SW-NE. Estas evidenciam vulcanismo intraplaca e levantamentos da crosta
miocénicos ou ante-Miocénicos. A linha dos Camardes nao foi s6 formada por uma pluma
do manto ou por um “hotspot” moével, e envolveu também movimentos verticais da crosta e
fenémenos de “upwelling” do manto (Caldeira & Munha, 2002; Meyers ¢ al., 1998).

Os bancos situados entre os arquipélagos considerados e a costa continental serdo
elevagbes vulcanicas submarinas alinhadas ao longo de zonas de fracturas (tipo linha
vulcanica dos Camardes) de direcgao NE-SO. Por exemplo, entre a Madeira e o continente
encontramos Goringa (profundidade = -42m), Gettysburg (-60m), Sena (-150m, Ampere (-
250m), Josefina (-1500m) (Teixeira, 1949), e muitos seriam ilhas com dimensdes apreciaveis,
entre 200 e 300 km” (Garcfa-Talavera, 1998).

A formagcao das ilhas macaronésicas deve ter-se iniciado no Cretacico Supetior ou no
principio do Eocénico, prolongando-se até ao Quaternario com fases de actividade e
repouso. As ilhas ndo se formaram todas a0 mesmo tempo. E provavel que no Miocénico
quase todas ja estivessem formadas, assim o indicam os depdsitos calcarios vindobonianos
conhecidos em todos os arquipélagos. Nesta altura, estavam algumas ilhas em formagao
porque se encontram rochas vulcanicas sobre estes dep6sitos calcarios (Teixeira, 1949). Os 5
arquipélagos da Macaronésia tém idades entre 0.8 a 21 milhdes de anos (Carracedo, 1994).

Os arquipélagos macaronésicos tém climas muitos diversos desde humidos e frescos
(Agores) a aridos e quentes (Cabo Verde), com temperaturas médias anuais entre 17.3° e
27.7° (Guetrero et al., 1997). Ha diminui¢ao da pluviosidade e aumento da temperatura de
Norte para Sul. O regime de correntes actual, corrente de Norte na Madeira, Selvagens e

Cabo Verde (corrente fria das Canarias) podera nao ter sido sempre assim. Durante as
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ultimas glaciacGes as calotes polares chegaram aos 42 ° N, e provavelmente existiram
mudancas dramaticas de correntes maritimas em relagdo ao padrio actual (Coope, 1986) e
também devem ter ocorrido mudangas na circulagao atmosférica (Nicholson & Flohn, 1980).

O clima africano devera influenciar a maioria das ilhas consideradas neste trabalho.
Segundo Nicholson & Flohn (1980), desde fins do Pleistocénico ocorreram trés perfodos
principais, o primeiro de aridez e formacao de dunas - entre 22 000 e 14 000 anos atras
(Sahara avangou para Sul até a costa da Guiné), e ¢ sincrénico do pico da ultima glaciagio e
provavelmente as regides equatorias eram mais secas; periodo humido, lacustre- entre 12 000
e 10000 anos atras, caracterizado por um aumento da precipitacio no Golfo da Guiné e na
zona da Guiné e Senegal; periodo humido, lacustre — entre 8500 e 6500 anos atras, no qual o
Sahara contraiu consideravelmente; aumento da precipitagiao na zona da Guiné e Senegal.

As afinidades faunisticas e floristicas destes arquipélagos sao com o continente
europeu e africano. Assim a Madeira tem afinidades com o Mediterraneo e a Peninsula
Ibérica; as Canarias com o Noroeste africano, com o Mediterraneo e Peninsula Ibérica e
Cabo Verde com o Noroeste africano e regido central africana. As ilhas do Golfo da Guiné
terdo afinidades com os paises da zona e de alguns do Sudeste do continente africano (devido
as correntes). Para Baez (1982a), as Selvagens e Madeira tém afinidades palearticas ocidentais
e holarticas e Cabo Verde tem afinidade etiépica. Uma das caracteristicas dos biotas dos
arquipélagos macaronésicos ¢ um elevado nivel de endemicidade de certos zzxa (Machado,
1995). A maioria das espécies dos biota da Macaronésia tera dispersado para estas ilhas no
Miocénico e Pleistocénico, quando a glaciagao e desertificagio do Norte de Aftica levou a
extingOes massivas e a migracao e dispersao de plantas e animais (Francisco-Ortega ez al.,
1996). E possivel que muitos grupos animais tenham chegado a estas ilhas através de ilhas
actualmente submersas ou ainda imersas, através do modelo de “stepping stone” (Borges,
1992). Varias terao sido as historias de coloniza¢do nestes arquipélagos atlanticos consoante
0s grupos ou espécies.

Como vimos no capitulo 3, a fauna de répteis dos arquipélagos é pobre em termos de

nimero de espécies, mas rica em termos de endemismos (Guerrero ez al, 1997).
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5.1.1. Arquipélagos da Madeira, Desertas e Selvagens

5.1.1.1. Localizacdo e dimensées

A Tlha da Madeira localizada entre 32° 37' 52" N e 32° 52' 08" N, e 16° 39' 19" W e
17° 15' 54" W, é a maior ilha do arquipélago com cerca 728 Km’. Encontra-se a cerca de 700
Km de Africa e a 980 Km da Costa Ibérica (Lisboa) (Pereira, 1989) (Figura 16).

As Desertas sao trés ilhas de pequenas dimensoes (ver Figura 16) em linha com
direccao NNW-SSE, com o Ilhéu Chao mais a Norte, o Bugio mais a Sul e a Deserta Grande
20 meio. Estdao localizadas a cerca de 40 km do Funchal e a cerca de 60 km do Porto Santo,
entre 32° 24' 05" N a 32° 35' 20" N e 16° 27' 45" W a 16° 32' 50" W (Peteira, 1989). A Deserta
Grande encontra-se a 450 m a Sul do Ilhéu Chao, o Bugio encontra-se a 1,3 km a sul da
Deserta Grande (Pereira, 1989) (Figura 10).

O Porto Santo esta localizado a cerca de 38 km a Nordeste da Madeira. Porto Santo
e ilhéus adjacentes ficam compreendidos entre 33° 07' 35" N e 33° 59' 40" N e entre 16° 24'
35" W e 16° 16' 35" W (Pereira, 1989). Com uma orientagdo NE-SW, possui uma area de
cerca de 41 km® (Figura 16).

Figura 16. Localizagio relativa da Ilha da Madeira, Desertas, Porto Santo e Selvagens.
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As Selvagens estao localizadas entre 30° 017 35” ¢ 30° 09” 10” N, e 15° 56’ 15” ¢ 16°
03> 057 W (Figueira, 1964; Pereira, 1989; Servico do Parque Natural da Madeira, 2004). Os
principais ilhéus deste arquipélago sao a Selvagem Grande, a Selvagem Pequena e Ilhéu de
Fora. A Selvagem Grande com forma pentagonal possui uma 4rea de 2,46 Km” (Figueira,
1964). A Selvagem Pequena ou Pitio Grande apresenta uma forma bastante irregular,
irradiada, com uma 4rea de 0.16 km* (Figueira, 1964). H4 no entanto uma grande variagio na
area da Selvagem Pequena, consoante o nivel de maré. Assim, por exemplo, a linha de costa
varia entre 2300 m na preia-mar e os 6300 m na baixa-mar (Figueira, 1964; Pereira, 1989). As
Selvagens consistem em dois grupos ligados por uma isobata de 1000 m. O grupo mais a
Norte com a Selvagem Grande com os ilhéus Palheiro da Terra e Palheiro do Mar, separados
da ilha maior por profundidades que rondam os 40 m; e o grupo mais a Sul, a cerca de 16 km
do anterior, contendo a Selvagem pequena, o Ilhéu de Fora e outros pequenos ilhéus
(Figueira, 1964). As Selvagens encontram-se a 160 km de Tenerife e a 250 km da Madeira
(Garcia-Talavera, 1998).

5.1.1.2. Geologia e Clima

A rochas principais da Madeira sao alcalino-basalticas (Weijden & Pacheco, 2003).

As grandes fases de formacao da Madeira devem ter comegado no Miocénico, Ante-
Miocénico até ao Quaternario (Gagel, 1969; Mitchell-Thomé, 1979). Segundo Ribeiro ez 4.
(1980) as primeiras erupgdes vulcanicas foram submarinas e comegaram no Vindoboniano.
Mitchell-Thomé (1979) refere a existéncia de quatro fases de vulcanismo na formagio da
Madeira. As Desertas, a Ponta de Sao Lourenco (extremidade oriental da Madeira) e a
Madeira em geral, sao incluidas no mesmo complexo vulcanico. A profundidade entre a P. S.
Lourencgo e as Desertas é baixa, i.e., 100 a 500m, segundo Ribeiro ez 2/ (1980). O Porto Santo
parece nao pertencer a este edificio, pois a profundidade entre a Madeira e o Porto Santo, ou
Desertas e Porto Santo ¢ de cerca de 3000 m (Ferreira, 1993; Teixeira, 1949).

A Ilha da Madeira e as Desertas sao as ilhas emersas ha menos tempo ou seja, ha
cerca de 5-6 milhoes de anos (Galopim de Carvalho & Brandao, 1991; Prada & serralheiro,
2000), ou 4,6 milhdes de anos (Geldmacher ez a/, 2000). Os valores podem estar sujeitos aos
erros introduzidos por oscilagées verticais do nivel do mar e das ilhas.

As maiores elevagoes estao no centro da ilha (ex: Pico Ruivo - 1861 m), e fazem parte

dum eixo montanhoso com orientacao W-E.
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Quanto as Desertas, as duas ilhas mais velhas e de semelhante idade, Deserta Grande
e Bugio, possuem complexos vulcanicos semelhantes aos da regido de Machico (Zona
Oriental da Ilha da Madeira). O Ilhéu Chao é o mais moderno. As Desertas devem estar
emersas ha cerca de 5-6 milhoes de anos (Galopim de Carvalho & Brandio, 1991), ou ha
cerca de 3,6 milhdes de anos (Geldmacher ez a/, 2000). A Deserta Grande é uma ilha com
uma altitude maxima de 408 m e com muitas arribas. No cimo existe um planalto irregular e
estreito que constitui o topo duma cadeia montanhosa (NNE-SSW)(Pereira, 1989). Com a
forma de arco, o Bugio é constituido por arribas e escarpas que terminam numa crista com a
maior elevagao aos 348 m (Pereira, 1989). A isobata dos 100m quase liga as Desertas a Ponta
de Sio Lourengo e por isso ¢ de supor uma ligacio no passado entre todos estes ilhéus
(Galopim de Carvalho & Brandao, 1991).

O vulcanismo que deu origem a Ilha do Porto Santo parece ter comegado no
Miocénico, prolongando-se ao Quaternario (Ribeiro ez a/, 1980). A ilha e os ilhéus
circundantes estao assentes numa plataforma que testemunha a existéncia de uma maior
extensao emersa no passado (Galopim de Carvalho & Brandao, 1991). A profundidade entre
estes ilhéus e o Porto Santo é inferior a 50 m, o que subentende que durante a ultima
glaciacao estariam unidas ao nivel sub-aéreo (Bloom, 1971). O Porto Santo ¢ a ilha que esta
emersa ha mais tempo, ha cerca de 14 milhdes de anos (Galopim de Carvalho & Brandao,
1991; Geldmacher e# aj. 2000). E uma ilha plana com relevo suave e ondulante. A altitude
maxima ¢ de 507 m (Ribeiro, et al, 1980). Entre a Madeira e o Porto Santo parece nao ter
havido qualquer conexao terrestre pois as profundidades ultrapassam os 2000m.

O Arquipélago das Selvagens é de origem vulcanica e emerge nos extremos NE e SW
dum grande monte submarino que a meio tem profundidades de 500m. As Selvagens ligam-
se todas pela curva batimétrica dos 1000m (Pereira, 1989) e estao situadas no extremo da
plataforma das Canarias (Figueira, 1964; Servico do Parque Natural da Madeira, 2004). A
Selvagem Grande parece estar emersa ha cerca de 12-13 milhdes de anos (Galopim de
Carvalho & Brandao, 1991; Geldmacher ¢ a/, 2000). A maxima altitude da Selvagem Grande
ronda os 163m (Figueira, 1964). Segundo Bravo & Coello (1978) a meseta superior da
Selvagem Grande, de 80 a 90 m de altitude esta integrada por formagoes tipicamente
marinhas e por uma cobertura basaltica de lavas submarinas. Isto podera querer dizer que as
ilhas poderio ter estado submergidas a relativamente pouco tempo. Movimentos verticais das

ilhas e do nivel médio do mar podem ter contribuido para a submersao.
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Os dois conjuntos, Porto Santo-Madeira-Desertas e Selvagens (e Canarias)
encontram-se sobre duas plumas de vulcanismo com larga expressio de migraciao para Sul
como reflexo da translagao para Norte da Placa litosférica africana (Ferreira, 1993).

As idade dos bancos submarinos encontrados entre estas ilhas e o continente sao
maiores do que as das ilhas expostas (Geldmacher e 4/, 2000, 2001). Estes bancos poderao
ter estado no passado a descoberto e desta forma pudesse ter ocorrido uma dispersio de
organismos de acordo com o modelo de “Stepping-Stone”.

O clima destes arquipélagos ¢é fortemente influenciado pelos ventos aliseos de
Nordeste, pela corrente fria das Canarias e pela orogratia. A Ilha da Madeira apresenta uma
distingao climatica entre as vertentes norte e sul (Garcfa-Talavera, 1998; Weijden & Pacheco,
2003). A quantidade de precipitagio é maior (ultrapassando nalguns locais os 3000 mm) e a
temperatura ¢ menor no Norte e a altas altitudes (Baez & Sanchez-Pinto, 1983; Sjogren,
1972). Os valores médios da humidade variam muito, sendo maiores no Norte (Pereira, 1989;
Sjogren, 1972). A extremidade oriental constitui a parte mais arida da Madeira, com cerca de
400 mm de precipitagao anual.

O Porto Santo, Desertas e Ponta de Sao Lourengo sio aridos com uma precipitagao
anual de cerca de 400 mm e uma temperatura média anual que ronda os 20 © (Pereira, 1989).

As Selvagens tem um clima semelhante ao das Canarias, podendo ser considerado
como subtropical maritimo. As chuvas sao escassas e os ventos predominantes sao os aliseos
(Garcfa-Talavera, 1998; Servico do Parque Natural da Madeira, 2004). As temperaturas sio

mais elevadas do que na Ilha da Madeira.

5.1.1.3. Aspectos da Flora e da Fauna

Existem cerca de 1100 espécies de plantas vasculares na Madeira, sendo 121
endémicas (Hampshire, 1984). Parte importante da flora desta ilha ¢ testemunho de uma
vegetagao que se desenvolveu no Sul da FEuropa durante o Terciario e que desapareceu
devido as glaciagoes (Baez & Sanchez-Pinto, 1983) e constitui a Laurissilva. Segundo
Romariz, a Madeira, no centro da Macaronésia, forma um "né" dos elementos holartico
atlantico, africano e holartico mediterranico que domina indiscutivelmente (78% das espécies
sao mediterranicas). A estes juntam-se os elementos endémico macaronésico, o endémico
madeirense e o introduzido. Recentemente, Sequeira ez a/ (in press) descreveram para a Ilha da

Madeira 16 classes de vegetagdo que inclufam cerca de 40 associagdoes e comunidades,
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existindo uma relagao entre as comunidades vegetais e o clima. A peninsula de Sao Lourenco
possui zonas abertas com vegetacao rasteira e zonas sem vegetagao (Teixeira & Abreu, 2003).

Quanto as Desertas e Porto Santo, abunda a vegetacao xerofila e espagos abertos
estando condicionada pelas condi¢bes climaticas e geomorfolégicas (Baez & Sanchez-Pinto,
1983; Costa, 1946; Garcia-Talavera, 1998; Pickering, 1962).

Nas Selvagens, a vegetacdo ¢ rasteira e arbustiva (Pereira, 1989; Pickering & Hansen,
1969). A flora de plantas vasculares compreende mais de cem espécies, sendo onze exclusivas
das Selvagens (Servigo do Parque Natural da Madeira, 2004). Na Selvagem Pequena, observa-
se a maior percentagem de endemismos botanicos por unidade de superficie da Macaronésia.
(Servigo do Parque Natural da Madeira, 2004).

Segundo Baez (1993), a fauna terrestre da Madeira é constituida por cerca de 3300
espécies, sendo 900 endémicas. Apresenta uma percentagem de endemismos relativamente
alta (Teixeira & Abreu, 2003), cerca de (27%) (Baez, 1993), variando de grupo para grupo,
sendo nos répteis terrestres de 100 % (Baez, 1993). Observa-se, também na Madeira valores
médios de endemismos intermédios entre os Acores e Canarias como no caso dos
coleopteros (Serrano, 1982). Segundo Baez (1993), a maior parte da fauna da ilha principal
apresenta afinidades com a fauna europeia e mediterranica. Nos arquipélagos da Madeira e
Selvagens parece existir uma relacio empirica entre a area e o nimero de espécies de muitos
grupos, como nas aves (ver Bernstrom, 1951, Biscoito & Zino, 2002; Zino et al., 1995).

Quanto as Selvagens, grande parte da fauna terrestre tem afinidades com Canarias
(Oromi, 1983). Do ponto de vista da conservagao e considerando apenas os vertebrados, os
mais importantes sao os répteis (répteis serdo tratados num capitulo a parte) com dois zaxa
endémicos e as aves com a nidificagio de aves marinhas. F também interessante pela elevada
percentagem de endemismos de invertebrados (Garcia-Talavera, 1998). Nas Selvagens foram
introduzidas cabras, coelhos e ratos, levando a reducao de muitas espécies vegetais (Servico

do Parque Natural da Madeira, 2004).

5.1.2. Arquipélago de Cabo Verde

5.1.2.1. Localizac¢ado e dimensoes

Cabo Verde localiza-se a cerca de 500 km da costa ocidental de Africa (Naurois,
1994a), sendo de 455 km da Ilha da Boavista ao continente e 725 km da Ilha de Santo Antao
ao continente. Esta a cerca de 1300 km das Canarias e a cerca de 2000 km da crista dorsal

Atlantica, a 16° N de latitude média (Costa, 1996a; Garcfa-Talavera, 1998, Torres et al., 1998),
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entre 14°48” - 17°12” N e 22°44” — 25°28’ W (Torres et al., 1998), ou entre 22°30” e 25°20° W e
14° 50’ ¢ 17°03 N (Naurois, 1994a) (Figura 17). O arquipélago possui dez ilhas, seis ilhéus
com irea inferior 2 8 km” e uma duzia de ilhotas distribuidas ao longo das costas (Naurois,
1994a). As dez ilhas sio divididas em dois grupos, o de Sotavento e o de Barlavento. No
entanto do ponto de vista geomorfolégico e geografico devemos dividi-las em trés grupos
(Garcia-Talavera, 1998): o Norocidental (Santo Antao, Sao Vicente, Santa Luzia, Ilhéu Razo,
Ilhéu Branco e SioNicolau), o Oriental (Sal, Boavista e Maio) e o Sul (Santiago, Fogo, Ilhéus
Rombos e Brava). A 4rea total do arquipélago ¢ de cerca de 4000 km” (Garcia-Talavera, 1998;
Naurois, 1994a). A ilha de Santo Antio ¢ a segunda maior (797 km?) e a mais ocidental e
setentrional do arquipélago (Correia & Costa, 1996). A ilha de Sio Vicente possui uma area
total de cerca de 227 km* (Correia & Costa, 1996). A ilha de Santa Luzia é a mais pequena
com cerca de 35km’ (Garcia-Talavera, 1998; Mateo ez al, 1997). A maior ilha é a de Santiago
com uma area de cerca de 990 km” (Garcfa-Talavera, 1998; Naurois, 1994a). A ilha do Fogo ¢
a quarta maior do Arquipélago com 476 km® e apresenta uma forma arredondada, com um
diametro médio de 25 km (Costa, 1998). A Boavista é a mais oriental das ilhas cabo-verdianas
e a terceira maior ilha do arquipélago com cerca de 620 km® (Costa, 1996b). A ilha do Sal é a
mais setentrional (16° 45” N) das trés ilhas rasas e a mais oriental de todas. Tem uma forma
alongada no sentido norte-sul perfazendo uma superficie de cerca de 216 km® (Costa, 1996b).
O Maio ¢ a mais meridional das trés ilhas rasas (Maio, Sal e Boavista) com uma area de 269

km? (Costa, 1996b). O ilhéu Branco tem 3 km’ e o Razo 7 km® de area (Mateo ez al, 1997).

Figura 17. Localizagdo relativa das ilhas do Arquipélago de Cabo Verde
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5.1.2.2. Geologia e Orografia

As ilhas do arquipélago sao de origem vulcanica e nunca estiveram ligadas ao
continente africano (Mitchell-Thomé, 1983,1985). Estas ilhas tém origem em “hotspots” e
encontram-se sobre uma area mais elevada da crosta ocedanica com menos de 4000 m de
profundidade (Plesner ez a/, 2002). Foram consideradas como as ilhas mais antigas da
Macaronésia datadas do Mesozoico (Garcia-Talavera, 1998). A actividade vulcanica parece
decorrer no Maio entre 20 a 8 milhdes de anos atras, sendo o periodo de maior intensidade
entre 12 a 6.5 milhGes de anos atras (Plesner ef al, 2002) Para Mitchell-Thomé (1985), Sal e
Boavista t¢ém cerca de 26 milhdes de anos; o Maio cerca de 7-20 milhdes de anos). A
actividade vulcanica ainda se faz sentir com a ultima erup¢ao no Fogo em 1995 (Costa, 1998;
Garcfa-Talavera, 1998; Plesner e a/, 2002). A disposi¢ao das ilhas, assim como as idades
relativas parece indicar a ac¢ao duma pluma do manto associado a uma crosta fragmentada
(Torres et al, 1998). Nalguns locais existem bancos submarinos que quase afloram a
superficie (Garcia-Talavera, 1998). Santiago ¢ a maior ilha com dois macigos montanhosos
centrais (altitudes médias superiores a 1000 m) separados por uma zona planaltica (altitude
média de 500 a 550 m) e numerosos vales profundos. Segundo Mitchell-Thomé (1985) esta
ilha ja devera estar a descoberto ha cerca de 10.3 milhoes de anos. A ilha Brava devera existir
desde ha cerca de 5.5 milhoes de anos (Mitchell-Thomé, 1985). As ilhas do Maio, Boavista e
Sal sdo as ilhas mais antigas e mais erodidas cuja altitude nio ultrapassa 400 m. As ilhas mais
novas tém um relevo mais acentuado onde as altitudes atingem 976 m na Ilha Brava, 1304
em Sao Nicolau, 1392 em Santiago, 1979 em Santo Antao e 2830 no Fogo (vulcao) (Costa,
1998).

A costa da Ilha de Santo Antao é pouco recortada e geralmente constituida por
arribas com altitudes superiores a 50m. (Correia & Costa, 1996). O vulcanismo da Ilha de
Santo Antao parece ter ocorrido entre 7.57 e 0.09 milhGes de anos (Plesner e al., 2002).

Do ponto de vista geoldgico, a ilha de Sao Vicente ¢ um antigo cone vulcanico que
posteriormente evoluiu em caldeira, cujo sector abatido corresponde a depressio central e os
topos dos relevos periféricos a bordeira (Correia & Costa, 1996). As ilhas de Sao Vicente e
Santa Luzia e os ilhéus Razo e Branco encontram-se situados num banco submarino, com
profundidade que ronda os 50 m. As ilha da Boavista e Sal possuem costas pouco recortadas.
Particularmente o Sal ja devera existir, provavelmente desde o Miocénico (Mitchell-Thomé,

1985).
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O grupo Noroeste esta separado das restantes ilhas do arquipélago por

profundidades superiores a 2500 m e provavelmente nunca estiveram ligadas (Greer, 1976).

5.1.2.3. Clima

Cabo Verde esta integrado na zona africana de clima saheliano arido e semi-arido
(Costa, 1996a). Os ventos predominantes sio os aliseos (Castanheira & Cardoso, 1994;
Naurois, 1994a). Este arquipélago esta também sujeito a Corrente das Canarias, (Naurois,
1994a). O clima de Cabo Verde ¢ arido mas nio quente como do tipo Sahariano, com
humidades relativas elevadas, mais parecido aos climas da costa ocidental do Norte de Africa.
A precipitagao pode ser sob a forma de chuvas de mongio e outros tipos de humidificagao.
As chuvas de mong¢ao podem ocorrer com violéncia entre Agosto e Outubro (Naurois,
1994a). O arquipélago apresenta assim duas estagdes distintas. De Dezembro a Junho
predomina a estagdo seca. A estacdo humida decorre entre Agosto e Outubro. Nesta altura
costuma cair cerca de 90% da precipitacio anual (Costa, 1996a,b). As ilhas mais altas
apresentam niveis de precipitagio e humidade superiores (Naurois, 1994a). O panorama
descrito varia muito entre as ilhas. B provavel que no Sal e noutras ilhas rasas (Boavista e
Maio) a seca seja mais acentuada (Costa, 1996b). As ilhas ditas desertas, Santa Luzia, Razo e

Branco apresentam precipitagcdes anuais inferiores a 100 mm (Castanheira & Cardoso, 1994).

5.1.2.4. Fauna e Flora
Segundo Naurois (1994a), quando se compara a flora caboverdiana com a canariana e
circum-sahariana, esta revela uma pobreza de espécies e endemismos. Também mostra
formacbes descontinuas e com caracter pré-sahariano. A fisiografia e climatologia
determinam a existéncia de dois tipos de zonas em que se desenvolve com maior intensidade
quer a vida animal quer vegetal. Uma zona até aos 400m de altitude, onde apenas recebe as
chuvas de mongio e na orla costeira onde também as goticulas de mar; uma zona média e
alta, acima dos 400m até aos cumes. As arvores pouco abundantes e de médio a pequeno
porte , encontram-se até aos 900-1000 m de altitude. Os bidtopos, relativamente pouco
diversificados devido a aridez aparecem dentro do escalonamento anterior (Naurois, 1994a):
Devido a situagao geografica, a flora e fauna do arquipélago mostra muita afinidade
com a regido paleotropical (Africa subtropical e intertropical; Norte de Africa) e pouca
afinidade com a regido mediterranica e com os restantes arquipélagos macaronésicos.

(Naurois, 1994a).
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A ac¢do humana na fauna e flora manifesta-se essencialmente na desflorestacio e
introdugao de espécies exoticas (Garcfa-Talavera, 1998).

Dos vertebrados terrestres, deverao ser os répteis os que apresentam maior nivel de
endemicidade (Garcia-Talavera, 1998).

Nas ilhas, incluindo Santa Luzia, Branco e Razo foram introduzidos varios animais
como ratos, caes e gatos, provocando desequilibrios (Mateo, ¢f a/, 1997). Esta talvez tenha

sido uma das razoes para a extingdo do Macroscincus coctei, uma espécie de lagarto gigante.

5.1.3. Ilhas do Golfo da Guiné: Sdo Tomé, Principe e Annobon

5.1.3.1. Localizacado e dimensoes

A Tlha do Bioko é a maior e mais préxima de Africa (a cerca de 32 km dos
Camardes), e possui uma area de 2017 km” (75 x 25 km). A altitude méxima é de 3010 m.
Mais pequenas e mais afastadas estio Sio Tomé e Principe e Annobon.

Em torno das Ilhas de Sao Tomé e Principe encontram-se uma série de ilhéus, dos
quais se destacam as Rolas. A ilha de Sdo Tomé com cerca de 850 km® de 4rea (Naurois,
1994b; Ribeiro et al, 1984) dista cerca de 300 km' ou 235 km (Ribeiro e al, 1984) do
continente mais préximo. A ilha do Principe esta localizada entre 1° 32’ N — 1° 43’ N e 7° 20
-7°28 E. A sua irea ¢ de cerca de 128 km” (Juste, 1996), ou 139 km® (Naurois, 1994b). Dista
do continente mais préximo cerca de 250 km* ou 215 km (Ribeiro ¢f a/, 1984) (Figura 18).

A ilha de Annobon ¢ a mais pequena e mais afastada do continente. Esta localizada a
cerca de 01° 26° S e 05° 377 E (Naurois, 1994b). Encontra-se a cerca de 160 km a Sul-
Sudoeste de Sao Tomé e a cerca de 335 km do Gabio (Sunderland & Obama, 1999) ou 350
km' (Figura 28). A sua 4rea é de aproximadamente 17-18 km* e possui um tnico povoado,

San Antonio de Palea °.

5.1.3.2. Geologia e Orografia

As ilhas do Bioko, Sao Tomé, Principe, Annobon e ilhéus circundantes encontram-se
sobre uma linha de fractura da crosta terrestre e oceanica, tendo uma origem vulcanica
associada a0 mesmo acidente geolégico (Déruelle ez a/, 1991). Esta linha de fractura parece

incluir a ilha de Santa Helena (Meyers ¢f al, 1998) e é designada por Linha dos Camardes

! http://www.calacademy.org/research/guinea_islands/
2 http:/ /www.calacademy.otg/research/guinea_islands/

3 http:/ /www.425dxn.otg/dc3mf/ annobon. html
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(“Cameroon line”) e estende-se desde o Monte Camardes (Africa, Camardes) numa extensio
de pelo menos 1600 km (Caldeira & Munha, 2002). A cadeia de ilhas do Golfo da Guiné
devera ter iniciado a sua formacao durante meados da Era Tercearia (Meyers ¢ al., 1998). No
continente temos o sector continental e¢ nas ilhas do Golfo da Guiné temos o sector
oceanico. O vulcanismo silicioso neste tltimo sector parece ter ocorrido entre 31 e 5 milhoes

de anos (Lee ¢# al, 1994; Marzoli ¢t al., 1999).

Figura 18-. Localizagdo relativa das ilhas do Golfo da Guiné.

Das quatro ilhas do Golfo da Guiné, o Bioko ¢é a tnica que faz parte da plataforma
continental e que esteve provavelmente ligada ao continente na tltima época glacial'.

Em Sao Tomé, apesar de nido se conhecerem erup¢oes vulcanicas em termos
histéricos, a informagao retirada do is6topo Argon indica actividade vulcanica ha menos de
100000 anos’. Sao Tomé ¢é essencialmente constituido por lavas basalticas com menos de 1
milhdo de anos. No entanto encontram-se zonas piroclasticas com menos de 0.4 milhdes de
anos nos extremos Norte e Sul da ilha. Um periodo vulcanico mais antigo (3-8 milhoes de
anos) ¢ encontrado na regidao Sul-Sudeste. Na regido Norte\Nordeste da ilha encontra-se

uma predominancia de lavas basalticas com idades inferiores a 1 milhao de anos (Caldeira &

U http:/ /www.calacademy.org/research/guinea_islands/
2 http:/ /volcano.und.nodak.edu/vwdocs/volc_images/africa/waftica.html
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Munha, 2002). A altitude mais elevada ¢ de 2024 m (Aka es al, 2001; Naurois, 1994b).
As rochas mais antigas datam de ha mais de 15,7-13 milhdes de anos. A idade da ilha sera de
cerca de 14 milhGes de anos (Déruelle e al., 1991; Lee ¢z al., 1994).

A ilha do Principe ¢ mais antiga do que Annobon e Sao Tomé, com cerca de 31
milhdes de anos. F uma ilha muito erodida® (Lee ¢z al, 1994) e a altitude mais elevada é de
948 m no Pico' (Naurois, 1994b).

A ilha de Annobon a mais afastada das consideradas (Aka ez al.,, 2001; Lee ¢t al., 1994,
Marzoli et al, 1999). Nesta ilha sio reconhecidos afloramentos basalticos, espalhados pela
ilha, com cerca de 4,8 — 4,9 milhdes de anos e devera ser esta a idade da ilha (Lee ¢f a/, 1994).
Parece ter existido vulcanismo até ha menos de 100 000 anos’, mas a exemplo das outras
ilhas do Golfo da Guiné, nao se conhecem erupgbes historicas. A maior elevacio de
Annobon ¢é de cerca de 654 m'. Grande parte da costa é abrupta, essencialmente constituida

por arribas. Alguns pequenos ilhéus bordejam esta pequena ilha.

5.1.3.3. Clima

No geral, o clima caracteriza-se por uma uniformidade nomeadamente na
temperatura devida a reduzida variacdo anual do angulo de incidéncia do sol e da duragao do
dia. A precipitagao ¢ elevada mas com variaces entre as ilhas, com Annobon mais seco e
intra ilhas com o Sul de Sio Tomé mais chuvoso do que o Norte'. A humidade atmosférica ¢
elevada. O clima das duas ilhas, de Sao Tomé e Principe é semelhante. Em Sao Tomé e
Principe existem basicamente duas estagoes. A estacao mais chuvosa decorre entre o Outono
ao infcio de Maio, e a estagdo mais seca, conhecida localmente por “gravana” entre Junho,
Julho e Agosto. Existe também uma curta estagao seca entre meados de Dezembro e meados
de Janeiro, conhecida localmente por “gravanito” (Naurois, 1994b).

E provavel que no passado, a exemplo do que aconteceu na regiio ocidental dos
Camarodes, o clima fosse mais frio arido e seco ha cerca de 20000 anos até ha 10000 anos,
predominando a vegetacdo herbacea e areas abertas. Entre 13000 e 12000 anos atras houve
um aquecimento ¢ aumento da precipitacao, e entre 11500 e 10400 anos tera havido uma
diminui¢do da precipitagao, aumento da sazonalidade e manutencdo da temperatura elevada

tal como ¢ sugerido através de analises paleobotanicas (Maley & Brenac, 1998).

Uhttp:/ /www.calacademy.org/science_now/sio_tome/ we_begin.htm
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5.1.3.4. Fauna e Flora

Apenas a Ilha do Bioko devera ter estado ligada ao continente por via sub-aérea ao
contrario do Principe, S0 Tomé e Annobon. Este facto reflecte-se na flora e fauna que
encontramos no Bioko. Por exemplo existem mais de 30 espécies de cobras e muitas familias
de lagartos como escincideos, geconideos, varanideos, agamideos, lacertideos e
camaleonideos. Nas outras ilhas mais afastadas nao se encontram as quatro tltimas familias, e
o nimero de cobras é mais reduzido. S6 uma pequena propor¢ao de espécies ¢ endémica do
Bioko (2 ou 3 espécies) ao contrario do que acontece nas outras ilhas com elevadas
percentagens de endemismos' (Drewes 2002). As ilhas do Golfo da Guiné apresentam assim
uma elevada taxa de endemismos quer da flora quer da fauna® (Drewes & Wilkinson, 2004;
Juste, 1996).

A flora das ilhas do Golfo da Guiné é muito rica. Segundo Exell (1973), o nimero de
espécies conhecidas nas ilhas, incluindo as introduzidas sao: 314 para o Principe; 601 para
Sio Tomé e 208 para Annobon e 1105 para o Bioko. As percentagens de endemismos de
plantas exclusivos de cada ilha, obtidas por Exell (1973) é de 9,9 % para o Principe, 15,4%
para Sao Tomé, 7,7% para Annobon e 3,6 % para o Bioko. A percentagem dos endemismos
exclusivos mais a percentagem dos endemismos que aparecem em pelo menos uma das
outras ilhas do Golfo da Guiné ¢ de 13,7% para o Principe; 17,8 % para Sao Tomé, 11,0%
para Annobon e 3,8 % para o Bioko.

E reconhecido por muitos cientistas que decorridos cinco séculos de exploracio da
madeira e de culturas diversas, quase nao resta mais floresta primaria (sezsu stricto) em Sao
Tomé e Principe (Naurois, 1994b). As formagoes primarias estao restritas, essencialmente as
grandes altitudes (2024 m no Pico de Sio Tomé), e constituem o “Obé microtérmico” e
nalgumas areas perto do mar (Lains e Silva, 1958). No Pico de Sao Tomé e acima dos 1930 m
nao existe propriamente uma floresta mas sim um mato espesso de cerca de 2 a 3m de altura.

As formagOes primarias secundarizadas seguem-se as primarias, localizando-se
geralmente até aos 1000 m e nalguns locais até aos 500 m. Nas areas onde siao encontradas, a
temperatura é quente ¢ a humidade elevada (“Obd mesotérmico”) (Lains e Silva, 1958).

As formagoes secundarias sio constituidas por matos, brenhas, matagais e pradarias.
(Lains e Silva, 1958) e estendem-se da costa até aos 1200 m de altitude (Lains e Silva, 1958).

As formagdes artificiais incluem sobretudo as plantacées (Lains e Silva, 1958).

Uhttp:/ /www.calacademy.org/research/guinea_islands/
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Quanto a fauna, ndo sio muitos os levantamentos efectuados nestas ilhas. Os
primeiros contributos deverdo ter sido fornecidos por C. Weiss em 1847, Greef em 1884,
Moller em 1885, Francisco Quintas , Francisco Newton, Ch. Gravier e A. Chevalier'.

No que respeita a répteis marinhos, estas ilhas tém importancia como local de
nidificagao de tartarugas como acontece em Sao Tomé com Chelonia mydas, Caretta caretta,
Lepidochelys olivaceae, Dermochelys coriaceae e Erethmochelys imbricata. No entanto ao contrario do
que acontece noutras latitudes o homem ¢ nestas ilhas a principal ameaga destes répteis
(Graff, 1996), quer através da extracgio de areias onde sio efectuadas as posturas, mas
também através da sua acgao predatoria directa sobre os ovos e tartarugas.

A ilha de Annobon tem sido muito pouco visitada por ser de dificil acesso. O que se
sabe ¢ muito antigo, ou ¢é informacdo oriunda de relatos ocasionais ou esporadicos . Pouco

se sabe sobre a sua fauna de vertebrados, nomeadamente de répteis.

5.2. Colheita das amostras

Um dos passos deste trabalho envolveu a utilizagdo da PCR. Esta ¢ importante
porque requer pouca quantidade de material biologico (Laurent, 1993), ndo sendo necessario
sacrificar animais desnecessariamente, 0 que em espécies ameagadas seria impraticavel. Dado
que os répteis das familias Gekkonidae, Lacertidae e Scincidae tém a capacidade de
autotomizacdo da cauda, como mecanismo de defesa, foram utilizadas com elevada
frequéncia as pontas das caudas para extrac¢ao de DNA.

Os especimenes usados neste trabalho foram provenientes de missoes cientificas
levadas a cabo a Cabo Verde, Guiné-Bissau e Sio Tomé e Principe de 2000 a 2003 no ambito
da Universidade da Madeira. Usaram-se igualmente especimenes de colec¢oes de museus de
outras institui¢des, sobretudo para completar as colec¢oes locais para os quais a recolha no
campo se revelou impossivel de efectuar. Outras amostras foram ainda fornecidas por
terceiros. Todo o material usado estava perfeitamente identificado, quer em relagao a sua
origem quer a data de colecta, bem como estavam identificados do ponto de vista
taxonomico.

O material recolhido nas missoes e utilizado neste trabalho esta depositado no
Departamento de Biologia da Universidade da Madeira e com nimeros de colecgao que estao

disponiveis no catalogo da colecgao e que portanto nés dispensamos de apresentar aqui.

Uhttp:/ /www.triplov.com/
2 http:/ /angelicus.netliberte.org/articles/atl/atlanthtm
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5.3. Extrac¢do, amplificagdo e sequenciagdo do DNA das regioes em estudo

A extrac¢do do DNA gendémico foi efectuada segundo protocolos baseados em
metodologias que utilizam solventes organicos, nomeadamente fenol-cloroférmio (ver Hillis
et al., 1996b; Keller & Manak, 1989; Werman ez al., 1990).

Os fragmentos de DNA escolhidos para estudo, mitocondriais e nucleares, foram
amplificados fazendo recurso da PCR (“Polymerase Chain Reaction”, ver procedimento e
principios em Birt & Baker, 2000; Taylor, 1991). As reaccdes de PCR seguiram igualmente os
procedimentos e metodologias universalmente usados na maior parte dos laboratérios de
biologia molecular (Etlich e 4/, 1991; Erlich & Arnheim, 1992). As condi¢des de
amplificacao dos fragmentos incluidos neste estudo foram efectuadas com temperaturas de
“annealing” da reac¢ao de PCR ajustadas ou alteradas em relagao ao descrito na literatura e

sao apresentados na Tabela 8.

Gene/regido Condigoes de amplificagio Gene/regido Condigdes de amplificagdo
12S tfRNA 4mina 94° Enolase 4mina 94°
30s a 94° 30s a 94°
30s a 50° 35 ciclos 30s a 50° 35 ciclos
30s a 72° 30s a 72°
5 min 72° 5 min 72°
16S tRNA 5mina 85° Cmos 3mina 94°
35s a 94° 25s a 94°
35sa 50° 35 ciclos 55s a 50° 40 ciclos
1mina 72° 40s a 70°
S5min  72° 3min  72°
Citocromo b 4 mina 94° CR 30s a 94°
Curto 30s a 94° 30s a 60° 35 ciclos
30s a 52° 35 ciclos 2mina 70°
30s a 72°
5 min 72°
Citocromo b 5mina 85° Reacgio de 4mina 94°
Longo 40s a 94° sequenciagio 10s a 96°
50s a 50° 35 ciclos 5sa 50° 30 ciclos
2mina 72° 4mina  60°
5 min 72° 10 min a 60°

Tabela 8. Temperaturas e duragGes das varias fases da reacgdo para os diferentes genes utilizados

No presente trabalho adoptamos geralmente os primers indicados na literatura para
cada fragmento e descriminados na Tabela 9. Alguns foram redesenhados pois chegou-se a
conclusao que os publicados davam maus resultados para certos zaxa. Os novos primers sao
também incluidos na Tabela 9 e estao devidamente referenciados.
Para mais pormenores sobre a sequenciacio, ver procedimentos em Brown (1994).
Os fragmentos amplificados foram depois sequenciados num sequenciador

automatico (ABI PRISM 310, Applied Biosystems).
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Sequéncia do Primer Codigo do Gene Tamanho do Autor

Primer fragmento (bp)
5’ctggeattagataccccacta-3’ ver 12Sa 12S rfRNA ~370 Baseado em Kocher e 4,
5’-tgaggagootoacgoocoot-3’ 12Sb (1989)
5’-ccatccaacatctcageatgatgaaa- 3’ Cytb1 Citocromo b ~320 Baseado em Kocher e al,
5’-ccctcagaatgaatgatatttgtectca-3’ Cytb2 (1989)
5’-ccatccaacatctcageatgatgaaa- 3 Cytb1 Citoctomo b ~690 Basecado em Palumbi e al,
5’-ggcaaataggaartatcattc- 37 Cb3h (1991); cytbl ¢é semelhante ao

do Kocher ef a/ (1989)

5’-tgaggacaaatatcattytgrgo-3’ P1 Citocromo b - Desenhado pela nossa equipa
5’-cgectgtttaacaaaaacat-3’ 16SL 16S rRNA ~520 Baseado em Simon e 4,
5’-ccggtetgaactcagatcacg-3’ 16SH (1990)
5’-taaccacgtgaagaaa-3° REVER G73 C-mos ~370 Saint ez al., (1998)
5’-tgaccatccaaagtctecaatc-3° REVER G74
5’-tggacttcaaatcccecgatgatcecace-3’ Enoll.731 Alfa Enolase ~225 Baseado em Friensen e al,
5’-ccaggcaccceagtctacctggtcaaa-3’ EnolH912 Muito variavel (1997)
5’-ctgeatctacctccacatcggacg-3’ cBL Control Region ~3100 Desenhados pela nossa equipa
5’-aagtttttcacttgtagttctctggcgg-3’ 12L

Tabela 9. Primers utilizados para a amplificacao dos fragmentos de genes mitocondriais e nucleares. (~ = aproximadamente).

5.4. Andlise Filogenética
Foi nosso principal objectivo efectuar uma analise filogenética com base no maximo
nimero de genes possivel e aplicando métodos e algoritmos filogenéticos que servirao para

testar as nossas hipoteses filogenéticas.

5.4.1. Alinhamento muiltiplo das sequéncias

O alinhamento das sequéncias nucleotidicas dos acidos nucleicos é um passo inicial
critico nos estudos de evolugdo molecular ou filogenéticos (Hickson e af, 2000; Miyamoto &
Cracraft, 1991). E o processo de procura das homologias e ¢ fundamental na reconstrucio
das arvores (Funk & Brooks, 1990; Miyamoto & Cracraft, 1991; Mindell, 1991; Phillips e/ L.,
20005 Schuler, 2001). Com a melhoria das técnicas de sequenciagiao, maiores sequéncias vao
sendo obtidas e com isto um aumento na complexidade do alinhamento dessas sequéncias. A
situagao complica-se ainda mais quando se consideram sequéncias muito divergentes (Hein &
Stovlbaek, 1994; Hickson e# al, 2000). Nesta situagao o alinhamento torna-se dificil e pode
nao ser adequado ou nao reflectir as relagdes historicas. Por este motivo varios programas
informaticos de alinhamento surgiram (Hickson ez @/, 2000).

Phillips ez al. (2000) referem trés aspectos para a reconstrucio do alinhamento
filogenético: (1) defini¢do dum critério de optimizagao para alinhamento; (2) a utilizagdo
consistente de pressupostos na andlise do alinhamento e das reconstru¢oes filogenéticas; e (3)

o exame dos pressupostos através de analises que examinam a robustez das conclusoes.
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Dado que o alinhamento procura minimizar as nao-homologias, a parsimonia parece
ser o critério de optimizagao mais 16gico para o alinhamento. Este inclui muitas vezes a
construcao do cladograma de tamanho minimo que devera, por definicao, diminuir a nao
homologia (Phillips ez a/., 2000).

O alinhamento complica-se com o aparecimento de zonas ricas em indel’s (inser¢oes
e delecgdes) como é o caso de alguns dos genes utilizados por nds, ou quando as sequéncias
nao estdo muito conservadas, o alinhamento torna-se ambiguo. As estruturas secundarias
tornam necessario efectuar o alinhamento através de inspec¢ao visual (manualmente). Em
alternativa, é aconselhavel pura e simplesmente eliminar as zonas de alinhamento ambiguo
porque podem nao ser posi¢oes ou zonas homologas ou podem estar sujeitas a saturacao por
multiplas substitui¢bes (Castresana, 2000; Gatesy ef al, 1993; Harris ez al, 1999b; Randi,
2000).

Wheeler et al. (1995) propde uma forma de ultrapassar a situagao, atribuindo menos
peso as posi¢cdes ambiguas. Hickson e a/. (2000) testaram a perfomance de varios programas
de alinhamento multiplo em cinco faxa de vertebrados e cinco de invertebrados no 12 S
rRNA. A perfomance baixava quando toda a sequéncia incluindo os indels era considerada.
Clustal W, Divide, Conquer e Treealign foram os “softwares” que deram melhores resultados
quando as “gap costs” aumentavam (Hickson ez @/, 2000). Nos alinhamentos feitos por
computador, a maioria dos algoritmos contemplam o estabelecimento dum valor ou
probabilidade de alinhamento (Waterman e7 a/., 1991; para mais pormenores sobre programas
de alinhamento ver também Schuler, 2001).

Para o alinhamento das sequéncias em todos os nossos estudos adoptamos uma
estratégia mista, a utilizacdo de um programa (clustal W, Thompson ez al, 1994; clustal X,
Thompson ez al, 1994) aliado ao alinhamento manual. O alinhamento manual ¢ relativamente
facil quando as sequéncias sao mais ou menos semelhantes.

Os indels resultam do alinhamento de sequéncias de tamanhos distintos durante a
pesquisa de homologia. Vistas como estados de caracteres originados de determinados
eventos (mutagdes), uma posicao com indel contém informacao histérica que pode ser
utilizada na analise filogenética (Giribert & Wheeler, 1999).

Observa-se muitas vezes nos programas a alusao a “unit gap cost” que é o custo para
aumentar o tamanho da gap em uma base; e a “open gap cost” que € o custo para abrir uma

gap na sequéncia (Mindell, 1991).
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5.4.2. Sobre os caracteres

Os caracteres sao geralmente categorizados como sendo ndo variaveis se nao
produzem ou fornecem qualquer informagio relevante para a constru¢ao de uma filogenia.
Sio nio informativos caso variem apenas num unico individuo ou unidade taxonémica e
finalmente sao informativos se sao polimoérficos em pelo menos dois individuos. Os
caracteres sao igualmente divididos em ancestrais (subdivisiveis em primitivos e
plesiomorficos), derivados (apomorficos) e compartilhados (que ainda se sub-dividem em
simplesiomorficos se compartilham com o caractere primitivo ou sinapomorficos se
compartilham com o derivado).

As simplesiomorfias nao definem com rigor os grupos porque os Zaxa nao perdem o
estado ancestral de acordo com um padrao hierarquico. As simplesiomorfias podem sugerir
diferentes (conflituosos) padrdes hierarquicos ou seja, topolologias. Podem  ser
filogeneticamente fracas ou insuficientes. Pelo contrario, as sinapomorfias definem os grupos
dentro duma hierarquia sendo filogeneticamente informativas e sem conflitos.

Havendo dois caracteres homologos encontrados num grupo, consideramos que ¢é
caractere ancestral se existir num “outgroup” enquanto que o caractere encontrado s6 no
grupo ¢ considerado um caractere derivado.

A analise da compatibilidade dos caracteres ¢ importante na filogenética (Estabrook,
1984; Meacham, 1984). Os métodos filogenéticos podem assim produzir filogenias menos
correctas devido a diferente composicao de bases entre as linhagens em jogo (Bussche 7 a,
1998). Alias, muitos factores podem alterar as topologias obtidas tais como a heterogeneidade
na taxa de substituicdo entre as linhagens, a taxa de mutagao, simetria na substituicio de
nucleétidos, e a composi¢ao de nucledtidos como ja anteriormente referido.

Muitas vezes as estratégias de atribuir diferente peso aos caracteres tém sido utilizadas
para diminuir ou remover a homoplasia, e ¢ légico que assim seja com o intuito de manter a
congruéncia com a particao dos dados. Incongruéncia entre as posi¢coes dentro dos coddes
do mesmo gene pode ser pior do que a incongruéncia entre genes em posigdes analogas dos
codoes (Vidal & Lecointre, 1998).

No DNA mitocondrial, as terceiras posi¢oes dos coddes comportam-se muito
distintamente em termos de congruéncia entre diferentes genes, mas em vez de se retirarem
posicoes, ¢ preferivel a retirada das substituicoes que siao incongruentes (Vidal & Lecointre,
1998). Devido a0 elevado teor de variagao entre posi¢oes que se faz sentir particularmente no

gene mitocondrial 12S (e que ¢ moderada no citocromo b), pode levar a analises filogenéticas
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menos correctas (Sullivan ez a/, 1995). Nesta area da filogenética, assume particular
importancia a determinacdo da polaridade dos caracteres, sob a qual recaiem particulares

cuidados (Stuessy & Crisci, 1984).

5.4.3. O que se entende por Homoplasia ?

Um caractere mostra homoplasia se um estado do caractere evoluiu mais do que uma
vez ou seja, um caractere ¢ partilhado por 2 grupos, mas nao por todos os ancestrais entre
eles e o seu mais recente ancestral comum. Sio similaridades em qualquer caractere que nao
sao sinapomorfias (ex: evolugao convergente, inclui também simplesiomortias em caracteres
variaveis). A homoplasia nao ¢é distribuida hierarquicamente, o que pode gerar muitos
cladogramas filogeneticamente pouco informativos (Futuyma, 1986). A homoplasia pode ser
produzida por evolugdo paralela ou por reversio evolutiva (“evolutionary reversal”) sendo

que estas ultimas sio mudangas evolutivas que consistem no retorno ao estado ancestral

(Figura 19).

nEoioinin

Ewvolugio Paralela Reversao Evolutiva

Figura 19. Cladogramas onde se representam os dois tipos principais de homoplasia.

A homoplasia pode ser estimada. A utilizacio do indice de consisténcia (CI —
Consistency Index) e do indice de retengao (RI; Farris, 1989, 1990) sio formas de obter essa
estimativa e foram utilizadas por nés como medidas de aferi¢ao. O indice de consisténcia (CI;
Kluge & Farris, 1969) esta contudo dependente do numero de faxa e do numero de
caracteres (Forey ez al, 1992). Segundo Hedges & Bezy (1994), é uma medida da quantidade
do conflito entre caracteres (homoplasia) numa arvore de parsimonia. Ainda segundo estes
autores o indice pode ser inflacionado com a adi¢ao de caracteres nio informativos, estando
também relacionado com o nimero de Zaxa e de caracteres utilizados.

O melhor valor do CI ¢ 1, quando os dados e a arvore estio em completa sintonia,

isto é, a arvore representa completamente os dados e é dado pela férmula.
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CI=S (x, — 1)/L
n— ¢ o nimero de caractetes, x nimero de estados do caractere i, L. nimero minimo de mudangas na arvore
ou CI= M/S

M- nimero total de mudancas de caracteres esperados dado um conjunto de dados, S- nimero actual (observado) de mudancas que ocorrem

na arvore.

Outro indice é o de retengao (Fartis, 1989) e ¢ dado pela térmula.

RI =(G-S)/(G-M)

S e M — significado semelhante ao referido para o CI, G — maior nimero de passos que pode ter um cladograma

e a melhor arvore é obtida quando RI esta proximo de 1.

5.4.4. Homologia

O objectivo final em filogenética, o que na realidade se procura, sio as homologias. F
assim fundamental discernir entre as homologias e analogias ou homoplasia. O conceito de
homologia repousa na ideia de que dois caracteres partilham de um ancestral comum.
Caracteres homologos partilham caracteres comuns dos ancestrais mais recentes. Ou seja,
estamos perante uma homologia quando as caracteristicas sdo similares entre grupos porque
foram herdadas dum ancestral comum e dal podermos usa-las para extrapolar as relagoes
entre grupos. Quanto mais distantes do ponto de vista evolutivo forem os grupos menor
serao as homologias (Freeman & Herron, 2004; Futuyma, 1986; Mindell & Meyer, 2001).

O conceito relativamente recente de evolucdo reticulada tem trazido alteracdes ao
conceito de homologia. Assim, introduz por exemplo, ramos horizontais em arvores
bifurcantes e fornece portanto relevancia maior as transferéncias laterais de genes processo

em que o conceito de homologia ja nao se ajusta ao tradicional (Mindell & Meyer, 2001).

5.4.5. Arvores Filogenéticas

A arvore ¢ uma representacao bidimensional que mostra as relagoes evolutivas entre
os organismos. No entanto houve quem tentasse criar um algoritmo para a representagao
tridimensional de arvores filogenéticas e estimular o seu uso como complemento a
interpretacdo da representacao bidimensional (Pinou ez a/, 1996). Defendida para espécies

proximas, o principal problema parece residir na interpretacio da terceira dimensao. O
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angulo formado deveria indicar a separagio entre duas espécies e o plano definido a
trajectoria evolutiva (Pinou ef al., 1996).

Existem basicamente os cladogramas que indicam a posi¢ao relativa dos organismos
sem nos indicar tempos de divergéncia (nds terminais estao a0 mesmo nivel), os filogramas
que nos dao a posigao relativa dos organismos e nos permite saber os tempos de divergéncia
das linhagens e nao pressupoe igualdade de divergéncia para todas as arvores, e ainda as
arvores ultramétricas que sio semelhante aos filogramas mas pressupoe que dois faxa
divergentes a partir dum né apresentem tamanhos de ramos idénticos

Uma arvore ou topologia filogenética ¢ um grafico composto de nds e ramos
(“branches”), em que um liga dois nés adjacentes. Cada um destes nés representa uma
unidade taxonémica e os ramos definem as relacbes entre as unidades em termos de
ascéndencia-descendéncia. A topologia é portanto um termo que se refere ao padrio dos
ramos.

O tamanho dos bragos da topologia (“branch lengths”) num filograma fornece
importante informac¢ao sobre o tempo e a extensio da separacdo entre 0s faxa, sendo
proporcional ao nimero de mutagoes ocorridas. Uma analise correctamente efectuada da
histéria evolutiva de qualquer grupo depende da estimativa dos “branch lengths”. No
entanto, em muitos casos a estimativa destas medidas esta mal definida (Corneli & Ward,
2000). Por exemplo, quando os ramos sio muito pequenos ou inexistentes e existe uma
uniformidade entre varias formas de determinada ilha podemos estar perante uma espécie
introduzida pelo homem (Avise, 2000; Vences et al, 2004). Longos ramos em espécies
relacionadas e simpatricas podera querer indicar a evolu¢ao de mecanismos de isolamento
eficazes que impedem a introgressio do DNA apesar das muitas oportunidades de
hibridizacio (Lovette & Bermingham, 1999). A distribui¢do dos tamanhos das arvores pode
dar indica¢Ges preciosas sobre o modelo de filogenia (Hillis, 1991). Existe um fenémeno
designado por “Long —Branch atraction” que pode contribuir para histérias filogenéticas
erradas ou menos correctas (ver Philippe & Germot, 2000) e que pode ser devido a taxa de
varia¢ao ou a amostragem inadequada (Hartis ez a/. 1999b). Bragos longos terminais, maiores
que os internos poderao indicar também uma rapida cladogénese.

As arvores deverao ter uma rafz para se possivel determinar a polaridade dos
caracteres e dos grupos. Uma arvore sem raiz nao nos permite estimar a polaridade (Figura

20).
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Na filogenia em geral, existem varias ferramentas para criar uma raiz que incluem
padroes de desenvolvimento, registo fossil e analise de “outgroups” que nos diz directamente
respeito tendo em conta o conteddo deste trabalho. A escolha de outgroups deve ser
cuidadosa. Devendo ser escolhidos grupos relacionados e mais préximos do ancestral
possivel do “ingroup”.

A determinagio da raiz pelo uso de um “outgroup” cria um dilema. Se muito
proximo do “ingroup” pode levar a exclusio de algum membro do “ingroup”. Se muito
distante pode ter uma grande divergéncia de tal forma que a liga¢do ao “ingroup”esta sujeita
a0 ja mencionado fenémeno de “Long-branch atraction” (Brinkman & Leipe, 2001).

Numa topologia com raiz (Figura 21), existe um né particular chamado justamente de
raiz (D), a partit da qual uma unica “passagem” leva a outro né. A topologia mais

parsimoniosa ¢ aquela que mostra menor numero de mudangas para explicar os dados.

(o]

Figura 20. Topografia duma arvore filogenética sem raiz.

Politomia

Ramo

[*]

A,B,C- sdo nos externos; D, E- sio nds internos

Figura 21. Topogtafia duma arvore filogenética com a designagdo dos principais aspectos da ramificacio (ver por exemplo
Brinkman & Leipe, 2001).

A topologia de uma arvore pode dizer-nos muito sobre os processos evolutivos que
caracterizam o conjunto dos Zaxa que nela estao incluidos. Assim, uma arvore muito
assimétrica parece sugerir que a probabilidade de extingdo e especiacdo difere nas diferentes

linhagens (Losos & Adler, 1995). A arvore de partida para testar as arvores obtidas, ou o
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modelo nulo assume que a especia¢ao ocorre com a mesma intensidade em todos os ramos
das arvores (ver artigo de Losos & Adler (1995), para melhor entendimento da problematica).
A topologia e o tamanho dos ramos das arvores combinado com as estimativas do tempo de
divergéncia ¢ muitas vezes utilizada para gerar hipoteses sobre a direcgao e sequéncia de
colonizagao das ilhas (Warren et al., 2003).

A topologia filogenética podera sugerir ha quanto tempo as linhagens ou grupos
divergiram, se foram alvo de introdu¢oes pelo homem (divergéncia extremamente recente, ou
falta desta) ou sofreram processos de dispersao trans-marinha. Podem ainda sugerir a
direccao do movimento, dado que a filogenia de espécies na area de origem é muitas vezes
parafilética em relacdo aos subgrupos que aparecem por invasao da segunda area (Carranza &
Arnold, 2003). Fornece também informagao sobre o nimero de invasoes e di-nos também
uma ideia de quando aconteceram. A maior evidéncia para uma invasao traduz-se pela
presenga dum tnico grupo numa area invadida que derivou dum conjunto parafilético na area
de origem. As multiplas invasoes determinam geralmente a existéncia de varios grupos
distintos na area invadida. Adicionar novas espécies da fonte de origem a analise filogenética
parece nao perturbar o caso de introdugoes multiplas, apesar de poder aumentar o nimero
de eventos de colonizagao. Contudo o grau de amostragem pode determinar ideias erradas
sobre o numero de eventos de coloniza¢io (Carranza & Arnold, 2003). Num estudo
filogenético, uma conclusao de multiplas coloniza¢oes é muitas vezes mais segura do que de
uma unica colonizacao (Carranza & Arnold, 2003).

Se todas as espécies dum grupo sio igualmente susceptiveis de especiar ou se
tornarem extintas, as arvores podem assumir uma tipologia simétrica ou assimétrica. A
variagdo entre espécies em especiacao e taxas de extingao podem igualmente causar assimetria
excessiva a qual pode ser testada por testes nao paramétricos que avaliam o acaso ou nao da
topologia da arvore (Kirkpatrick & Slatkin, 1993). Numa arvore assimétrica com duas
espécies, apenas uma das duas espécies descendentes continua a especiar apés o momento de
separa¢ao. Numa topologia simétrica todas as linhagens participam na cladogénese
(Kirkpatrick & Slatkin, 1993).

Um desvio ao processo de formagio dos clados (“random branching”) numa arvore
genética, devera indicar um desvio da neutralidade e/ou existéncia de panmixia na populagao.
Uma rapida especiagio pode ser evidenciada pelo baixo valor de suporte dos nodos
(“bootstraps”) e pequenos ramos das arvores separando as principais linhagens (Kimball ez

al., 1999). Radiagoes adaptativas recentes e rapidas sao disso exemplo. Introgressao de genes
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poderao ocorrer antes da evolugiao do isolamento efectivo ou polimorfismos presentes no
ultimo ancestral comum deverdo ser separados aleatoriamente nas multiplas linhagens
descendentes. Eventos de especiagdo proximos ndo deverao ter, muitas vezes, muitas
sinapomorfias especialmente se esses eventos ocorreram relativamente cedo na histéria do
grupo (Lanyon, 1988) e consequentemente os valores de suporte indicardo baixos niveis de
confianga na hipétese filogenética

Radiagoes adaptativas recentes ddo arvores filogenéticas com baixa resolugdo e uma
filogenia cuja topologia toma a forma de estrela (“Star-Like”)(LLopez-Fernandez ez al, 2005;
Scott et al,, 2003). Nestas condi¢es os tamanhos dos ramos basais nao sao significativamente

diferentes de zero.

5.4.6. Topologias de genes versus topologias de espécies

Muitas vezes as topologias construidas com base em sequéncias de DNA (de um
gene por exemplo) podem nio ser semelhantes as topologias das espécies construidas com
base noutros marcadores. De acordo com Nei (1991) a probabilidade das topologias génicas
e das topologias baseadas nas espécies serem diferentes é alta quando as espécies sio muito
polimérficas ou quando a separagdo ¢ recente. E aconselhavel portanto incluir no estudo o
maior nimero possivel de genes.

As filogenias baseadas no DNA mitocondrial representam na verdade topologias de
um ou mais genes a qual pode nao ser congruente com a equivalente topologia das espécies.
Uma solu¢do para obter uma aproximagao a topologia “real” ¢é incluir /os7 independentes do
genoma nuclear (Giannasi ef al., 2001).

As sequéncias moleculares tém a limitacao de identificar topologias génicas e que nao
podem nem devem ser confundidas com as topologias dos respectivos zzxa. Apesar deste
factor contra, os estudos filogenéticos podem ser extremamente Uteis no registo da riqueza
especifica, independentemente do conceito de espécie considerado (Brower ez al, 1996). No
nosso caso e sempre que possivel incluimos genes mitocondriais e nucleares como ja

descrevemos antes.

5.4.7. Nogio de grupo monofilético, parafilético e polifilético
Um grupo de #axa monofilético inclui o seu ancestral comum mais recente e todos os
seus descendentes (Farris, 1974). No caso do ancestral comum mais recente nao incluir todos

os descendentes, dizemos que estamos em presenca de um grupo parafilético. Um grupo
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polifilético ¢ constituido por grupos que nao se encontram ligados por um ancestral comum

mais recente (Farris, 1974) (Figura 22).

—
Polifilético
| | [ I
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Binln

¢ Ancestral
i comum de B
ieC

Ancestral
comum  de
D,E,F

Ancestral
comum de A,
BeC

Ancestral comum

Figura 22. Representacio dos fenémenos de polifilia, parafilia e monofilia.

5.4.8. Principais métodos utilizados na analise filogenética para a construgcio

de drvores filogenéticas

A analise filogenética engloba geralmente quatro fases fundamentais (Brinkman &
Leipe, 2001): (1) alinhamento das sequéncias; (2) determinagao do modelo de substituigao; (3)
construcao da arvore e (4) avaliacao da arvore.

Os modelos inerentes aos métodos filogenéticos apresentam geralmente os seguintes
pressupostos (Brinkman & Leipe, 2001):

1- As sequéncias estdo correctas e originam-se nas fontes especificadas.

2- As sequéncias sao homologas (descendentes duma sequéncia ancestral comum).

3- Qualquer posicio numa sequéncia num alinhamento de sequéncias ¢ homologa
com a mesma posicao de todas as outras sequéncias.

4- Cada uma das sequéncias multiplas incluidas numa analise tem uma historia
filogenética comum com as outras (isto ¢, ndo ha misturas de sequéncias organelares e
nucleares).

5- A amostragem ¢ adequada para resolver o problema em questao.

6- A variagao das sequéncias ¢ indicativa da “largura” do grupo em causa.
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7- A variabilidade das sequéncias na amostra contém sinal filogenético adequado para
resolver o problema em questio.

Nos trabalhos incluidos na presente dissertagao a constru¢ao das arvores foi realizada
com os programas MEGA 2.1 (Kumar, ¢z 2/ 2001) e PAUP 4.0b10 (Swofford, 2002). O teste
dos 56 modelos de substitui¢io nucleotidica foi realizado essencialmente com o Modeltest
(versdo 3.6) (Posada & Crandal, 1998).

Existem numerosos métodos a disposi¢ao para aplicagao a um conjunto de dados de
sequéncias de DNA. Uns sdo considerados sempre que os dados estdo convertidos em
distancias e sao: UPGMA (Sneath & Sokal, 1973), Método das Distancias Transformadas
(TD) (Farris, 1977), Neighbour Joining (Saitou & Nei, 1987), Método de Fitch & Margoliash
(FM) (Fitch & Margoliash, 1967), Método da Minima Evolucio (ME) (Edwards & Cavalli-
Sforza (1963), transformado por Saitou & Imanishi (1989) usando a aproximacao de Fitch
& Margoliash), Método das Distancias de Wagner (Farris,1972), “Neighborliness Method”
(ST) (Fitch, 1981).

No caso dos dados analisados serem de natureza discreta (ex: sequéncias de DNA),
os métodos ao dispor do investigador sao geralmente os seguintes: Maxima Parsimonia (MP)
(Fitch, 1971) ou método de parsimonia de Wagner (Farris, 1970), Método de parsimonia
evolutiva (EP) (Lake, 1987) e “Maximum likelihood” (Felsenstein, 1981).

O principal objectivo de todos estes métodos ¢ a obten¢ao duma arvore que ¢é a
hipétese para a reconstrucio filogenética dos grupos de faxa em estudo. A producio duma
hipétese filogenética implica um primeiro passo que consiste na aplicagio de um método de
inferéncia filogenética, como “minimum evolution”, analise de parsimonia, “maximum
likelihood” ou “bayesian analisys”. Apos este passo inicial ¢ possivel o calculo do suporte
interno para discriminar os grupos com sinal filogenético claro e os fracamente suportados.
Virios métodos foram propostos para a determina¢ao do suporte interno, mas as técnicas de
re-amostragem como o “bootstrap”, “Jackknife”, “Decay Index”, “Branch swapping by tree
bisection and reconnection” sao as vulgarmente mais utilizadas (ver Salamin ez a/, 2003).

Nenhum dos métodos citados ¢ isento de pontos fracos (Huelsenbeck & Hillis,
1993). A eficiéncia dos varios métodos vai depender de varios factores como a forma da
arvore, o nimero de substituicdes nucleotidicas, a razio entre nimero de transicoes e
numero de transversoes, ou a taxa variavel de substituicdo nucleotidica (Nei, 1991). A

probabilidade de obter a verdadeira filogenia vai pois depender de varios factores como o
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tamanho do conjunto de dados (numero de faxa e de caracteres, topologia da arvore
verdadeira, taxa de mudanca dos caracteres, método de analise, etc.) (Hedges & Bezy, 1994).
Os métodos e modelos da analise filogenética que se utilizam actualmente sio muito
variados e a sua utilizacio depende dos dados a analisar. E aconselhavel comecar pela escolha
dum critério de optimizagao que implica seleccionar uma estratégia de busca para gerar uma
série de arvores (Tabelas 10 e 11), sob as quais vai actuar o critério de optimiza¢ao de forma a

permitir obter a melhor arvore (Ver Holder & Lewis, 2003; Lewis, 2001).

Critério Dados Baseado em Modelos ?
Parsimonia Discretos Nao
“Likelihood” Discretos/ continuos Sim
“Minimum evolution” “Pairwise distances” Sim
“Least squares” “Pairwise distances” Sim

Tabela 10. Os diferentes critérios de optimizacio

Estratégia Tipo de estratégia
“Stepwise addition” Algoritmica

“Star Decomposition” Algoritmica
“Exhaustive Enumeration” Exacta

“Branch & Bound” Exacta

“Branch swapping: NNI, SPR, TBR” Heuristica/Sistematica
“Genetic Algorithm” Heuristica/Estocastica
“Markov Chain Monte Catlo” Heuristica/Estocastica

Tabela 11. Tipo de estratégias de busca de arvores ou da melhor hipétese

Das varias estratégias de busca (ver Brinkman & Leipe, 2001 Funk & Brooks, 1990;
Swofford & Olsen, 1990) as procuras exaustivas (“Exhaustive search”) examinam todas as
arvores possiveis e ¢ praticamente impraticavel quando temos muitos Zaxa. O nimero de
arvores cresce tao rapidamente que a partir 12 ou 13 zaxa a andlise se torna tecnicamente
irrealizavel (por exemplo existem 2 x 10° possfveis arvores para apenas 10 zaxa (Swofford &
Olsen, 1990)). E a estratégia que fornece sem qualquer divida a melhor arvore.

Outra estratégia de busca similar é a “Branch-and-Bound” apesar de estar limitada
quando o numero de Zaxa é superior a 25. Embora possa ser utilizada com outros critérios de
optimizagao, ela é melhor explicada no contexto da parsimonia (Holder & Lewis, 2003;
Lewis, 2001). No fundo ¢é semelhante a técnica anterior, mas vai havendo uma eliminagao das
arvores menos provaveis a medida que se adicionam os Zaxa (Swofford & Olsen, 1990).

Outra técnica de busca é a “Heuristic Search”. Comeca com a mesma arvore (quer
seja a arvore ao acaso “‘random tree” quer a “stepwise addition tree”) e esta sofre uma série
de colapsos dos ramos de modo a recuperar as melhores arvores. Nao ha garantias desta

recupera¢ao mas os resultados costumam ser bons e ¢é dificil encontrar exemplos em que esta
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procura deu diferentes resultados duma procura exaustiva. F aconselhavel efectuar vérias
“Heuristic seach”, cada uma comecando de diferentes pontos de partida (Ver Holder &
Lewis, 2003; Lewis, 2001).

Como vimos, existem varios métodos para inferir filogenias, sendo os principais os
métodos de distancias, a parsimonia e a “maximum likelthood”. Os métodos de distancias
sao aproximagdes a uma “likelihood” plena, e é assim menos desejavel quando é possivel
realizar uma “maximum likelthood” (Hillis e# a/, 1996a,b). Analises simuladas revelaram que o
método da maxima parsimonia (“Maximum Parsimony”) é um método menos eficaz na
reconstrucdo filogenética do que os “likelihood methods” quando a complexidade dos
processos de substituicao nucleotidica ¢ incluida no modelo (Yang, 1996a). O conhecimento
do padriao de substituicdo nucleotidica é importante quer para a compreensio da evolugiao
molecular das sequéncias quer para a estimativa das relagdes filogenéticas (Yang, 1994a), ¢ a
analise devera entdo ter em conta os tamanhos dos ramos (“branch lengths”), relagao entre
transicdes e transversdes (Ts/Tv) e vatiagio entre sitios da sequéncia (“among-site
variation”) (Hillis e a/,, 1996a,b).

O rigor da estimativa das distancias é muito importante na reconstrucao filogenética.
Uma arvore baseada em distancias poderd ser inconsistente se as distincias forem mal
calculadas, se o modelo de substituicio, ou o método de célculo das distancias forem mal
escolhidos (Zharkikh, 1994). Quando se estimam as relagdes filogenéticas entre sequéncias
assume-se um determinado modelo de evoluciao, pelo que a escolha do modelo a usar para os
dados que possuimos é um problema estatistico (Goldman, 1993).

A variagdo das taxas e substituicdo nucleotidicas entre posi¢cbes e as diferentes
probabilidades nas mudancas entre os quatro nucledtidos foram parametros um pouco
esquecidos no passado. Quando estas variagdes existem mas sao ignoradas, os desequilibrios
entre as taxas de substituicao sdo subestimados. Portanto, é fundamental ter em conta estes
parametros na analise. Alguns autores promovem varios modelos e férmulas para que
possam ser consideradas estas variagdes (ver Wakeley, 1994).

Com o desenvolvimento dos computadores e o aparecimento de novos modelos
analiticos e evolutivos que incluem a complexidade da transformagdo dos caracteres (ou
probabilidades), os custos de transformagao por sitio (ex: diferentes custos entre transi¢oes e
transversoes e diferencas entre os tipos de transi¢cdes e transversoes, o custo das “indels”), a

utilizagio de métodos e férmulas que consideram o mesmo peso para todos os sitios tém
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tido cada vez menos importancia e sido cada vez menos utilizados. Portanto os modelos de
transformacao de caracteres deverdo ser 16gicos e naturalmente aplicados (Wheeler, 1993).

Segundo Nei (1991) e Swofford & Olsen (1990), o método de maxima parsimonia ¢é
tao eficiente como o “Neighbour Joining method” (NJ), o “Minimum evolution method”
ME) e o “Maximum likelthood” (ML), apenas quando o numero de substitui¢Ges
nucleotidicas por site ¢ pequeno e o numero de nucleétidos usados é grande. Caso contrario
o NJ, ME, e o ML sio op¢oes melhores independentemente de haver desequilibrios na razao
transicdes/ transversoes. Em muitos casos a arvore obtida com o NJ é semelhante a obtida
com o ME. A vantagem do primeiro é o menor tempo que gasta na computacao. O NJ
podera ser também vantajoso porque além da topologia fornece o tamanho dos ramos da
arvore. Muitos investigadores nao estao satisfeitos com o NJ porque s6 da uma arvore (Nei,
1991). Considerando condi¢ées comparaveis, Huelsenbeck (1995), verificou que o
“maximum likelihood” era geralmente superior e mais robusto do que o “neighbor joining”,
mesmo quando se violavam alguns pressupostos.

Arvores construidas a partir de regiGes codificadoras implicam a utilizacio de
algoritmos e técnicas que tenham em conta as diferengas entre substituicoes sinénimas e nao
sinébnimas. Enquanto que o modelo de evolucio de Jukes-Cantor (Jukes & Cantor, 1969)
assume que os quatro nucleétidos sao igualmente frequentes e portanto a taxa de variagao ¢é
igual em cada posicao, outros modelos aplicam diferencas entre transi¢oes e transversoes e
diferentes frequéncias nucleotidicas e diferentes taxas de mutacdo consoante as posi¢oes, etc.
E o caso dos modelos posteriores como o de “Kimura-2parameter” (Kimura, 1980) ¢ o
modelo GTR (“General Time-Reversible”)(Lanave ez al., 1984; Rodriguez et al., 1990; Tavare,
1986) que considera as diferengas nas frequéncias nucleotidicas mas também que as seis
possiveis mudangas de nucleétidos (A<>C, A—>G, AT, CoG, CoT e GoT) apresentam
diferentes taxas (Lewis, 2001; Swoford & Olsen, 1990).

Um melhoramento posterior esta relacionado com a consideracio da variagao das
taxas de substituicio ao longo das posi¢des (Churchill ez a/, 1992; Gaut & Weir, 1994;
Goldman & Yang, 1994; Yang, 1993,1994a; 1994b; Yang & Nielsen 2000). Um dos métodos
mais aplicados é o método discreto “gamma” que assume que as taxas relativas estdo
distribuidas de acordo com uma distribui¢iao “gamma” com uma média de 1 e uma variancia
de 1/a, onde o define a forma da distribuicio. Grandes valores de o significam uma baixa
variancia nas taxas relativas (isto é as taxas em todas as posi¢oes sao equivalentes ou

semelhantes). Quando a« ¢ muito baixo (ex: 0.01) a distribui¢do apresenta uma forma de L,
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que significa que a maior parte das taxas sao baixas, mas algumas sdao elevadas. Virias

revisbes importantes sobre a heterogeneidade das substitui¢coes ao longo das varias posigoes

foram realizadas por Huelsenbeck & Crandall (1997), Swoford ez al. (1996) e Yang (1996a).
De todos os métodos disponiveis, a nossa analise dos dados baseou-se praticamente

nos métodos para os quais se fornece uma breve descrigio.

5.4.8.1. Mzixima Parsimonia (“Maximum parsimony”) (MP)

Segundo esta analise, a arvore correcta é aquela que requer o menor numero de
substituicdes (drvore mais pequena) para explicar os dados obtidos. E este o paradigma da
parsimonia. F um critério de légica e da procura do cladograma que possui menos
convergéncias ou reversoes (homoplasia) e maximiza as congruéncias (Brinkman & Leipe,
2001; Crother & Presch, 1994; Freeman & Herron, 2004; Swoford & Olsen, 1990).

Este método de analise filogenética faz parte da escola cladistica para a analise de
sequéncias de DNA (Farris, 1970; Kitching ef a/ 1998; Swoford & Olsen, 1990), que segue o
principio da parsimonia ja praticamente enunciado (procura das arvores com menos
mudangas) e cuja relevancia para a sistematica filogenética é comentada por Kluge (1984).

Um dos problemas da MP ¢ a inexisténcia dum modelo evolutivo associado, e
algumas vezes sao considerados pressupostos irrealistas quanto ao processo de substitui¢ao
(Steel & Penny, 2000; Yang 1996b). Por isso alguns autores sugerem a sua nao utilizacio em

estudos do processo evolutivo (Yang & Goldman, 1990).

5.4.8.2. Probabilidade Mixima /Mixima verosimilhanga (“Maximum

Likelihood”) (ML)

Basicamente, este método esta relacionado com o calculo da probabilidade dos dados
tendo em conta uma topologia e um modelo de evolugao.

A escolha dum modelo de substituicdo correcto ¢ um passo decisivo neste método de
inferéncia filogenética (Piontkivska, 2004). Normalmente sao utilizados os programas de
software PAUP (Swofford, 2000) e Modeltest (Posada & Crandal, 1998). Este ultimo é um
programa que utiliza os valores de verosimilhanca logaritmica (“log likelihood”) para
estabelecer o modelo de evolugio do DNA que melhor explica os dados (Posada & Crandall,
1998).

Para a escolha do modelo poderfamos utilizar os varios valores de —InL. (logaritmo do

“likelihood”) obtidos com a experimentagdo de varios parametros de substituicao (feito
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automaticamente por muitos dos softwares disponiveis). No entanto, ¢ comum utilizar o
“Likelihood Ratio Test” para testar a significancia da escolha.

O ML faz parte da escola probabilistica para a analise de sequéncias. Na sua base esta
um modelo de evolugao das sequéncias ao longo do tempo tendo cada mudanca uma
probabilidade associada e portanto o objectivo é encontrar a arvore mais provavel de acordo
com o modelo (Felsenstein, 1973; Goldman, 1990). E fundamental a utilizacado de modelos
correctos (Bruno & Halpern; 1999; Goldman, 1990; Huelsenbeck & Crandal, 1997; Posada &
Crandall, 1998; Steel & Penny, 2000; Sullivan & Swofford, 2001; Swoford & Olsen, 1990;
Yang, 1997).

A ML ¢ a aproximag¢ao mais geral a inferéncia estatistica. Envolve a computagao da
“likelihood” da topologia com maior probabilidade de representar os dados observados. O
“likelihood” ¢ visto como fungao da arvore, e nés procuramos aquela arvore que maximiza o
“likelihood”. A probabilidade da arvore tendo o conjunto de dados, é resultado duma analise
postetior (a posteriori) (Felsenstein, 1984; Swoford & Olsen, 1990).

A ML tem sido ultimamente utilizada, principalmente devido ao desenvolvimento de
hardware e software necessarios. Parece ser um método melhor do que os outros, porque é
menos sensitivo as oscilagdes em composicao de bases, além de que entra em linha de conta
com os modelos de evolu¢ao, com os modelos de substituicio e permite a inclusdo de
parametros criticos na analise (Swofford ez a/, 2001).

Muitas destas vezes, o aumento dos parametros, de dados e de complexidade
introduzem um “ruido” enorme nas inferéncias estatisticas. Nestas condi¢cbes os modelos
mais complexos poderdo nao dar melhores topologias (Felsenstein, 1984; Piontkivska, 2004).

Geralmente comega-se por calcular uma arvore com o método do “Neighbour
Joining” (NJ), e é a partir desta topologia que se calcula os valores de probabilidade
(“likelihood scores”) para os varios modelos de evolu¢ao que sio depois comparadas
estatisticamente usando um teste de Qui-Quadrado com graus de liberdade iguais as
diferencas entre os parametros livres dos modelos a serem testados (Hartis ez a, 1999b).

Ha certas premissas que constituem hipoteses nulas a serem testadas nesta forma e
que incluem frequéncias nucleotidicas iguais, taxas de transicao iguais as taxas de transversao,
taxa de homogeneidade no conjunto dos dados, inexisténcia de uma propor¢ao significativa
de posicoes invariaveis.

Muitas vezes, apos a escolha do modelo de evolugao, uma arvore ¢é estimada usando

o método de “Maximum Likelihood” (Felsenstein, 1981) usando a adicio aleatéria de
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sequéncias (“random sequence addition”), e uma procura heuristica (“heuristic search”) com
um minimo de pelo menos 10 replicados. (Harris ez al., 1999b).

Segundo Huelsenbeck & Crandall (1997) um dos pontos fortes do “maximum
likelihood” ¢ a facilidade com que pode ser formulado e testado devido principalmente aos
avangos recentes nos modelos de substituigdo, programas de computador e velocidade
computacional.

O teste das hipéteses pode ser realizado com “bootstraps” e “likelihood ratio tests”.
A aplicagao de “likelihood ratio tests” (que no fundo se baseia no coeficiente entre o
likelihood da hipétese nula e da hipdtese alternativa) ¢ relativamente recente (ver

Huelsenbeck & Crandall, 1997 sobre os testes).

5.4.8.3. “Neighbour Joining” (NJ)

E um método de distincias. Todos os possiveis pares de sequéncias sio alinhados
para determinar quais os pares mais préximos e quais os mais afastados. Este método
pertence a escola fenética para a analise de sequéncias. Segundo esta, as varias sequéncias sao
agrupadas de acordo com a sua similaridade, de forma a minimizar o tamanho total dos
ramos em cada nivel de agrupamento das OTU’s, comecando por uma topologia em forma
de estrela (“star-like”) e frequentemente utilizando algum modelo para a transformacao das
bases. E talvez o método mais popular ¢ usado em comparagdes infraespecificas. Como
afirmado anteriormente, comega por encontrar uma filogenia com topologia em estrela,
minimiza as distancias totais quando cada par de OTU’s é encontrado, o qual forma um novo
n6 na topologia até que todos os OTUs estejam agrupados (Saitou & Nei, 1987, Nei, 1991).

O NJ parece ser menos eficiente quando o nimero de #zxz aumenta e 0s ramos sao
curtos (Strimmer & Von Haeseler, 1996). Este método parece sensivel a ordem em que a
informacao ¢ introduzida no algoritmo e esta desenhado para produzir apenas uma arvore e
nao tem em conta a qualidade da informacao (Saitou & Nei, 1987; Farris e al., 1996) sendo o
seu aspecto mais fraco pois nao fornece uma forma objectiva de ver o grau de suporte da
arvore. O método ¢é conceptualmente englobado na Analise Grupal (“Cluster analysis”). Nao
assume a mesma divergéncia para as diferentes linhagens. A analise comega com a unido dos
dois OTU’s mais proximos, e a seguir une os dois com outro mais proximo (Swoford &

Olsen, 1990).
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5.4.8.4. “Nested Clade Analysis” (NCA)

Esta técnica de analise tem sido aplicada a répteis como no estudo filogeografico das
viboras do bambo (Trimeresurus stenegers) na Tailandia (Creer ef al, 2001), nos teideos da
espécie Ameiva chrysolaema da Ilha Hispaniola (Gifford ez al., 2004), em Lacerta schreiberi da
Peninsula Ibérica (Paulo ez al, 2002).

O método foi inicialmente descrito por Templeton ef 4/, (1995), sendo aplicado
inicialmente para testar a significancia de padroes geograficos. Desde os anos 20 do século
XX que os geneticistas populacionais tém tido possibilidade de medir ou descrever a forma
de como a variagdo genética esta distribuida geograficamente dentro duma espécie
(Templeton, 1998), sendo um dos métodos mais antigos a utilizagio do “F-Statistics”
(Wright, 1931, 1951).

Templeton (1998) mostrou que a “Nested Clade Analysis” era mais forte e com mais

poder de descriminagao bioldgica do que a F, no teste da hipétese nula da inexisténcia de

associagdo entre a variagdo geografica e a geografia. O F ndo descrimina entre forgas
recorrentes (ex: fluxo genético restrito) versus eventos histéricos (ex: fragmenta¢io), enquanto
que a NCA consegue. O F, também ndo incorpora a histéria evolutiva e por isso ¢ um fraco
substituto da NCA para testar associa¢oes filogeograficas (Templeton, 2002). A utilizagiao do
F,, antes do NCA ¢ defendida no entanto por Petit & Grivet (2002).

A NCA fornece uma estatistica objectiva para descriminar entre processos historicos
(ex: expansao da area de distribuicdo, fragmenta¢ao) e recorrentes (ex: fluxo genético, deriva)
que deverdo explicar a variagdo genética observada (Gifford ez a/, 2004). Esta anilise
considera além das diferengas genéticas, as diferengas geograficas ou espaciais entre 0Os
haplétipos. Importante é que esta analise podera diferenciar entre associagoes filogeograficas
devido ao restrito fluxo genético e eventos histéricos que operam na populagao (Templeton,
1998).

Este método tenta extrair a importancia de certas forgas (como o fluxo genético), de
eventos historicos (como a fragmentacio ou ampliacio da distribui¢ao), através da
sobreposicao da distribuicao geografica dos haplétipos, ou grupos de haplétipos com as
arvores filogenéticas obtidas. O espago (geografia) e o tempo (arvore) sao assim integrados
na mesma analise. “Nested Analysis” ¢ uma forma recente de verificar esta distribuicao
geografica, com base em dados da biologia molecular. A hipétese nula é que os haplétipos ou

clados de haplotipos estio distribuidos aleatoriamente pela area geografica, ao contrario
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daqueles que se agrupam formando “nested clades”. A for¢a da hipétese nula é assumir a
inexisténcia de sinal filogenético @ priori dentro dos “nesting clades”. Também elabora
pressupostos « priori sobre as causas bioldgicas de qualquer associagio (Templeton, 2002).

O tempo ¢ incorporado através da conversiao da arvore numa hierarquia gradual mas
sucessiva (“nested hierarchy”) de grupos (“branches”). Estas hierarquias reflectem as idades
relativas de haplotipos ou grupos de haplétipos especificos. A idade do haplétipo ou grupo
de haplétipos deve ser menor ou igual a idade do grupo (“clade”) onde estao inseridos. Se a
arvore de haplétipos tem rafz, entdo um conjunto destas hierarquias sucessivas pode ser
definido, na qual cada grupo é mais recente do que o grupo maior e imediatamente
consecutivo onde se insere (“nested clade”). O principal objectivo da NCA ¢ identificar a
influéncia do papel do fluxo genético e dos eventos histéricos na estrutura filogeografica
(Templeton, 2002).

Uma vez o cladograma transformado ou convertido numa série de grupos
hierarquicos de haplétipos, a informagiao geografica é quantificada quer directamente a partir
de registos de longitude e latitude quer através de uma matriz de distancias, em duas
distancias estatisticas. Assim a NCA quantifica a distribuigao espacial dos haplétipos e grupos
de haplotipos através de duas distancias. A primeira é a distancia do grupo, D_ (“clade
distance)”, a qual mede a amplitude geografica de um grupo como sendo a distancia média
que um individuo com um haplétipo de um grupo fica do centro geografico de todos os
individuos portadores de haplétipos do mesmo grupo. A segunda medida ¢ a “nested clade
distance”, Dn, que quantifica a distancia de um haplétipo ou grupo de haplétipos dos outros
mais proximos evolutivamente, ou seja 0s outros grupos com os quais esta conectado a um
nivel grupal imediatamente superior. O programa GEODIS realiza estes calculos (Posada ez
al, 2000). A distancia de grupo mede a distancia média que um individuo portador dum
haplétipo dum grupo fica do centro geografico de todos os individuos portadores de
haplétipos do mesmo grupo. Resumindo, a “nested clade distance” mede a distancia média
dum individuo portador dum haplétipo dum grupo fica do centro geografico de todos os
individuos portadores de haplétipos do préximo nivel hierarquico que contém o grupo em
causa ou de interesse (Templeton, 1998). A arvore haplotipica é assim estimada pelo
programa TCS (Clement ¢z al, 2000).

Inferéncias na NCA estdo limitadas aos casos com associagoes geograficas com uma
ou ambas medidas de distancia. A hipotese nula é a da inexisténcia de associagdes
geograficas. O préprio Templeton reconhece que a andlise tem algumas limitagoes como a da
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“Inference Key” original nio considerar explicitamente a situagao de contacto secundario
apos fragmentagao das populagdes (Templeton, 2002). Templeton (2001) propde assim
estatistica adicional que permite a inferéncia acerca do contacto secundario. Esta nova
estatistica estd baseada mais na aproximacdo aos sitios de amostragem do que numa
aproximacao haplotipica, calculada com o programa GEODIS desenvolvido por David
Posada e colaboradores (Posada ez al., 2000).

A significancia estatistica ¢ determinada através de “random permutation tests”
baseada na hipétese nula de distribuicio geografica aleatéria para todos os grupos do
“nesting clade”. Depois as associagOes estatisticamente significativas entre 0s grupos
(“clades”) e a distancia sdo interpretados a luz da chave de inferéncia de Templeton (1998).

Esta chave de inferéncia foi modificada recentemente por Templeton (2004) e permite

realizar inferéncias bioldgicas.

5.4.8.5. Andlise Baiesiana (“Bayesian Analysis™)

Basicamente neste método ha o calculo duma probabilidade posterior de obter a
topologia tendo um conjunto de dados na base da sua constru¢iao e um modelo de evolugao.

A base do teorema de Bayes esta na seguinte igualdade (ver Huelsenbeck ez a/, 2001,
2002):

Pt 4rvore |dados] = Pr[Dado | Arvore] * Pr[arvore] / Pr[dados]

em que, Pr- significa probabilidade. A barra vertical significa “dada”, isto é, Pr|
arvore|dados|, significa a probabilidade da arvore de acordo com os dados, e esta
probabilidade é a probabilidade @ posteriori. Pr[Dado | Arvore] é o “likelihood”, e Pr[arvore]
¢ a probabilidade a priori da filogenia.

A probabilidade posterior da arvore pode ser interpretada como a probabilidade de
estar correcta. A arvore com maior valor desta probabilidade deve ser a escolhida para inferir
a filogenia.

E uma andlise utilizada para estimar a confianca dos grupos formados nas arvores.
Ao contrario do ML a “Bayesian analysis” tem sido utilizada para estimar a posteriori as
probabilidades para as relagoes filogenéticas inferidas na analise ML (ex: estudo de Reeder,

2003). Esta analise pressupoe probabilidades « priori.
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Muitos estudos revelaram diferencas consideraveis entre o “bootstrapping” nao
paramétrico e as probabilidades posteriores de Bayes em termos de valores de suporte dos
ramos das topologias (Erixon ef al., 2003). Utilizando modelos idénticos Erixon ez a/ (2003)
verificaram que as probabilidades posteriores de Bayes eram significativamente superiores as
obtidas com o “maximum likelihood bootstrapping”, mas por outro lado a probabilidade de
cometer erros era maior, principalmente quando os modelos apresentavam poucos
parametros.

A inferéncia Bayesiana usando o método “Markov Chain Monte Carlo” (MCMC) foi
defendida como um método bom e robusto para a inferéncia filogenética em diferentes
espécies, podendo considerar grandes arvores filogenéticas e complexos modelos evolutivos
(Huelsenbeck ez al., 2001). O MCMC comega por uma topologia que pode ser escolhida
aleatoriamente ou que descreva melhor os dados e depois forma uma segunda topologia.
Através de mecanismos que devem satisfazer certas condigdes como o facto do processo
proposto dever ser estocastico; toda a arvore possivel deve ser acessivel por repetida
aplica¢ao do mecanismo envolvido; a cadeia deve ser aperiddica (Huelsenbeck ¢z a/., 2002).

Este método tem tido, no entanto, algumas criticas. Assim, Suzuki ez a/. (2002),
referem que apesar de ser reconhecido como um método bom e robusto para a inferéncia
filogenética, em que os niveis de suporte ou confianga estatistica dos ramos interiores sao
maiores do que quando se utiliza o “Maximum likelithood”. Apresenta elevada sensibilidade
as probabilidades @ priori (ver também Helsenbeck ef al, 2002), ou seja, no fundo a

probabilidade de eventos histéricos s6 pode ser 0 e 1 e ndo valores entre estes dois extremos.

5.4.9. “Mismatch distribution”

A “Mismatch distribution”, ou a distribui¢do das frequéncias de diferencas
nucleotidicas entre duas sequéncias, ¢ afectada por alteragdoes demograficas historicas.
Expansées repentinas ou o efeito gargalo geram distribuicdes unimodais, em forma de L,
enquanto que populagdes estaveis ou em ligeiro declineo, ou fragmentadas, produzem uma
variedade de distribuicbes multimodais (Harpending ez @/, 1998). Populagbes recém chegadas
ou oriundas de colonizagdes recentes também apresentam topologias em estrela (Conroy &
Cook, 2000; Slatkin & Hudson, 1991). A distribui¢ao bimodal pode ainda ser indicativa de
contacto secundario entre populagdes (Frankham e al, 2004). Segundo Rogers &
Harpending (1992), os episédios de crescimento e declineo populacionais deixam marcas

caracterfsticas na distribuicdo das diferengas nucleotidicas (ou de restricao) entre pares de
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individuos. Estas marcas aparecem em histogramas que mostram as frequéncias relativas de
pares de individuos que diferem em 7 sitios (=1, 2, 3,....). Nesta distribuicao, um episddio de
crescimento gera uma onda que se “desloca” para a esquerda no grafico, atravessando uma

unidade no eixo hotizontal em cada 1/2# geracoes, onde # € a taxa de mutagio.

5.4.10. O Relogio Molecular (“Molecular Clock™)

O relégio molecular é uma abstraccdo das observacées de que o numero de
substitui¢des de aminoacidos ou de nucleétidos separando um par de espécies é mais ou
menos proporcional ao tempo de divergéncia do ancestral comum (ver Gillespie, 1991, para
mais pormenores sobre relégios moleculares).

Segundo Gillespie (1991), existem duas razoes porque nos devemos preocupar com o
relégio molecular: como um instrumento para estimar tempos de divergéncia entre linhagens
e pelas suas implicagdes acerca dos mecanismos de evolu¢iao molecular. E no entanto preciso
ter cuidado com o estabelecimento da escala temporal da evolugao e com os erros associados
a determinagao do relégio. Um erro podera determinar a consideragao de diferentes modelos
de evolucao (Gillespie, 1991). Podemos ainda adiantar como veremos mais adiante que a
velocidade de substituicio podera mudar entre Zaxa, entre genes e entre posi¢cdes nos genes.

Segundo Huelsenbeck ¢f 4/ (2000), a hipétese do relégio molecular continua a ser
uma importante ferramenta analitica e um importante conceito na biologia evolutiva apesar
da existéncia de varias observagoes em que a hipdtese do relégio nao explica perfeitamente a
variagdo observada nas sequéncias de DNA. Estes autores criaram entio um modelo
paramétrico que relaxa o relégio molecular permitindo que as taxas de variagio variem entre
linhagens de acordo com um processo composto de Poisson. Quando num evento a taxa de
substituigao varia, a taxa de substitui¢do corrente é modificada por uma variavel aleatoria com
distribuicio gamma.

Para estimar o tempo de divergéncia de um conjunto de Zaxa (por exemplo espécies)
ou grupo de faxa, Takezaki et al. (1995) apresentaram dois testes de relégio molecular
(“molecular clock”) para aplica¢ao a uma determinada topologia: “two-cluster test” e “branch
length test”. O primeiro examina a hipétese do relégio molecular para as duas linhagens
criadas por um né interior da arvore, o segundo examina o desvio entre a rafz da arvore e
topo. A estimativa dos tempos de divergéncia de linhagens evolutivas estao dependentes da

filogenia estabelecida, de uma datagao paleontolégica bem feita pelo menos para um né da
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arvore filogenética e de um teste de correccao das diferentes taxas evolutivas (Arnason ef al.,
2000).

A comparacgao de varias sequéncias de DNA mitocondrial em muitos vertebrados
levou ao pressuposto que as substituicdes nucleotidicas acumulavam linearmente com o
tempo e eram semelhantes nos varios grupos de animais (Brown, ez 4/, 1979; Hillis & Moritz,
1990). No entanto isto parece niao corresponder a realidade. Por exemplo, as taxas de
substitui¢do nos roedores é quatro a oito vezes maior do que nos primatas supetiores (Li e#
al., 1987). Muitos autores defendem que as diferentes linhagens podem ter diferentes taxas de
substitui¢ao devido ao tempo de geracao (Li, e7 a/ 1987), a eficiéncia de reparagao do DNA, a
exposicao a mutagéneos, a taxa metabolica, etc. (Cantatore, ¢f al, 1994; Mindell ¢ al.,, 1996;
Sibley & Ahlquist, 1990). Para responder a variagio existente nas taxas de substituicao varios
modelos foram propostos (ver por exemplo Rambaut & Bromham, 1998).

Os relégios moleculares sdo problematicos (Hillis ez a/, 1996a,b). E portanto correcto
referir que as taxas de evolugao molecular variam consoante os grupos e consoante os genes
e posicdes dentro dos genes (Mindell & Thacker, 1996). E dificil calibrar um relégio
molecular, principalmente devido aos fendmenos de heterogeneidade de substituicio entre as
varias posi¢cdes (Harris ef a/, 2000). Nao ¢ igualmente aconselhavel usar valores de outros
grupos taxonomicos. Podem ser eventualmente utilizados valores de grupos préximos
(Harris e al., 2000), mas mesmo assim podem surgir discrepancias.

Avise ¢t al. (1992) sugerem diferentes taxas para diferentes organismos. Curioso é que
seis anos mais tarde Avise ef al. (1998) volta a utilizar uma taxa de substitui¢do, ou rel6gio
molecular padrio de 2% para o DNA mitocondrial de répteis embora admitam a existéncia
de taxas de substituicio mais baixas e considerem como mais baixa a de 0.5% por milhao de
anos. Este valor pode nio ser real pois para uma tartaruga que tem uma longevidade de varias
dezenas de anos, o seu relogio molecular sera diferente dum lagarto que apenas vive 2 a 3
anos.

Mais recentemente, Palkovacs e @/ (2002), num estudo em tartarugas do Indico,
obteve resultados que suportavam as teorias de que um pequeno tempo médio de geragao e
um pequeno tamanho corporal estavam relacionados com um aumento da taxa de
substituicado do DNA mitocondrial dos vertebrados.

Muitas vezes a calibragaio de uma determinada topologia pode ser efectuada mais
realisticamente com base em informac¢ao exterior ao conjunto de dados que suporta a

topologia. Sabendo por exemplo a idade geoldgica ou histérica da separagao das linhagens é
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um passo importante para o estabelecimento dum relégio molecular ou para a sua calibragao.
Foi assim que se deduziu para o citocromo b, 2% para Gallotia galloti (Gonzalez et al., 1996),
mas 1.5 a 1.9 % no grupo dos Gallotia spp. gigantes (Pestano et al., 2003). E, também foi
assim que Irwin e al. (1991) obteviveram uma taxa de substituicado de transversoes, em
mamiferos, de cerca de 0,20% por milhdao de anos no citocromo b.

Dois dos primeiros trabalhos a estimar taxas de mutagao foram o de Upholt & David
(1977) e o de Brown et al (1979) que encontraram uma taxa de mutagdo no DNA
mitocondrial dos vertebrados de cerca de 2% por milhdo de anos. Apos estes trabalhos,
muitos trabalhos utilizaram este valor numa grande variedade de organismos: peixes ciclideos
(Meyer et al, 1990), ou lagartos do género Gallotia (Thorpe et al, 1994). No entanto a
literatura tornou-se erratica em relacio as taxas de calibragdo. Mesmo no interior duma
espécie a taxa pode variar como na Vibora Lachesis muta, entre 0,47 e 1,32 % por milhdo de
anos (Zamudio & Greene, 1997).

Caccone ¢z al. (1999b) obtiveram uma taxa de substitui¢do em tartarugas de cerca de
0,4 a 0,6 % por milhdao de anos. No escincideo, Ablepharus kitaibelii, Poulakakis ez al. (2005),
consideraram para o citocromo b uma taxa de mudanga de 1,3% por milhao de anos e para o
16S rRNA consideraram uma taxa de mudanca de 0.457 %.

Noutros vertebrados, Kasapidis ¢f 2/ (2005) consideraram a taxa evolutiva de 12,4 %
para o dominio I da regiao controle (CR-I) de lebres (Lepus europaens). Para a mesma regiao
Vila ez al. (1999) consideram o valor de 10% para o Lobo (Canis lupus); Horai et al. (1995),
consideraram o valor de 7.39 % para o homem; Sturmbauer ez 2/ (2001) consideraram o valor
entre 6,5 a 8,8 % para os ciclideos africanos.

Nos trabalhos de Thorpe ef al (1994) e Gonzilez et al. (1996) em Guallotia spp.
(Reptilia: Lacertidae), uma regra pode ser encontrada ou seja, em que a divergéncia de 24 %
no citocromo b define géneros distintos, 10-12% espécies distintas e 5% ou menos encontra-
se ao nivel da separaciao dentro das espécies, nomeadamente ao nivel das subespécies.

Gillespie (1986b) ja havia referido as diferentes taxas existentes no DNA. Uma das
razdes referidas pelo autor para explicar a maior taxa de substituicao silenciosa no DNA
mitocondrial do que no DNA nuclear é de que o segundo apresenta histonas associadas que

sao conservativas enquanto que o DNA mitocondrial nao as possui.
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Capitulo 6

6. RESULTADOS OBTIDOS

Apresentam-se a seguir os artigos que servem de base a esta dissertagao e onde estao
assinalados entre outros aspectos, os principais resultados e conclusoes obtidas.

Os artigos estao essencialmente ordenados por areas geograficas excepto os dois
ultimos artigos subordinados a introdugao duma espécie na Ilha da Madeira e a discussao
sobre a utilidade dum marcador nuclear; nio estando estes dois directamente relacionados

com os artigos anteriores os quais tratam de filogenias, filogeografia e relagdes entre faxa.

Arquipélago da Madeira:

Artigo I- BREHM, A.; JESUS, J.; SPINOLA H.; ALVES, C.; VICENTE, L. & HARRIS,
D. J. (2003). Phylogeography of the madeiran endemic lizard Lacerta dugesii
inferred from mtDNA sequences. Molecular Phylogenetics and Evolution 26: 222-230.

Artigo II- BREHM, A,; KHADEM, M.; JESUS, ], ANDRADE, P. & VICENTE, L.
(2001). Lack of congruence between morphometric evolution and genetic
differentiation suggests a recent dispersal and local habitat adaptation of the
madeiran lizard Lacerta dugesii. Genetics Selection and Evolution 33: 671-685.

Artigo III- BREHM, A.; HARRIS, D. J; ALVES, C; JESUS, J.; THOMARAT, F. &
VICENTE, L. (2002). Structure and evolution of the mitochondrial DNA
complete control region in the lizard Lacerta dugesii (Lacertidae, Sauria). Journal of
Molecular Evolution 55: 1-8.

Artigo IV- KHADEM, M,; JESUS, J. & BREHM, A. (1997). Peptidase-3 polymorphism in
populations of the madeiran lizard Lacerta dugesii, from Porto Santo Island. Boletins
do Musen Municipal do Funchal 49 (276): 99-105.

Arquipélago de Cabo Verde:

Artigo V- BREHM, A.; JESUS, J. ; PINHEIRO, M. & HARRIS, D. J. (2001). Relationships
of scincid lizards (Mabuya spp; Reptilia: Scincidae) from the Cape Verde islands
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based on mitochondrial and nuclear DNA sequences. Molecular Phylogenetics and
Evolution 19: 311-316.

Artigo VI- JESUS, J.; BREHM, A. & HARRIS, D. J. (2002). Relationships of Tarentola
(Reptilia: Gekkonidae) from the Cape Verde islands estimated from DNA
sequence data. Amphibia-Reptilia 23: 47-54.

Artigo VII- JESUS, J; BREHM, A; PINHEIRO, M. & HARRIS, D. J. (2001).
Relationships of Hemidactylus (Reptilia: Gekkonidae) from the Cape Verde islands:
What mitochondrial DNA data indicate. Journal of Herpetology 35 (4): 672-675.

Ilhas do Golfo da Guiné (Principe, Sao Tomé, Annobon):

Artigo VIII- JESUS, J.; HARRIS, D. J. & BREHM, A. (submitted). Phylogeography of
Mabnya maculilabris (reptilia) from Sio Tomé Island (Gulf of Guinea) inferred
trom mtDNA sequences. Molecular Phylogenetic and Evolution (Submitted).

Artigo IX- JESUS, J.; BREHM, A. & J. HARRIS, D. J. (2005). Relationships of scincid
lizards (Mabuya spp.) from the islands of the Gulf of Guinea based on mtDNA
sequence data. Amphibia- Reptilia (in press).

Artigo X- JESUS, J.; BREHM, A. & HARRIS, D. J. (2005). Phylogenetic relationships of
Hemidactylus geckos from the Gulf of Guinea islands: patterns of natural
colonizations and anthropogenic introductions estimated from mitochondrial and
nuclear DNA sequences. Molecular Phylogenetics and Evolution 34: 480-485.

Artigo XI- JESUS, J.; BREHM, A. & HARRIS, D. J. (2003). The herpetofauna of Annobon
island, Gulf of Guinea, West Africa. Herpetological Bulletin n® 86: 20-22.

Artigo XII- JESUS, J.; FREITAS, A.; BREHM, A. & HARRIS, D. J. (2002). An introduced
population of Hemidactylus mabouia MOREAU DE JONNES, 1818) on Madeira
island. Herpetozoa 15 (3/4): 179-180.

Artigo XIII- JESUS, J.; BREHM, A. & HARRIS, D. J. (2005). Is ¢-z0s phylogenetically
informative at lower taxonomic levels in reptiles? An assessment of variation
within Lacerta (Teira) dugesi MILNE-EDWARDS, 1829 (Squamata: Sauria:
Lacertidae). Herpetozoa 18 (1/2) (in press).

158
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Lacerta dugesii inferred from mtDNA sequences
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Abstract

Partial sequences from two mitochondrial DNA genes, cytochrome b and 128 rRNA, were used to assess the phylogenetic re-
lationships of populations of Lacerta dugesii from the volcanic Atlantic islands of Madeira, the Desertas, Porto Santo, and the
Selvagens. All four-island groups are genetically distinguishable and populations within each contain similar degrees of genetic
diversity. Molecular clock estimates suggest that the islands were colonized much later after their emergence compared to other
Atlantic islands, possibly due to their greater geographical isolation. Mismatch analysis of all populations is consistent with ex-
ponential growth, as expected after colonization of empty niches. The Selvagens contain genetic substructuring between the islets.

© 2002 Elsevier Science (USA). All rights reserved.

Keywords: Lacerta dugesi;, 125 tRINA; Cytochrome b; Phivlogeograplly, Madeira

1. Infroduction

Geographical isolation is an important barrier to al-
low genetic differentiation of populations. Islands
constitute perfect choices to study differentiaion phe-
nomena in lizard populations because gene flow among
them may be almost nom-existent if an effective sea
barner prevents the dispersal of mdividuals. In this case,
each island may be regarded as a discrete evolutionary
unit. Considerable genetic variation in reptiles has been
found in mter- and intra-sland studies and volcanism
has been used to explain such a variation by producing
rapid recurrent isolation and bottlenecking of popula-
tions (Brown et al., 2000; Gibitz et al., 2000).

The Madeira Archipelago consists of Madeira, Porto
Santo Islands, the Desertas, and the Selvagens Islands
(Fig. 1). Madeira is the largest island (750 km®) and Lies
about 700km from the western coast of Afnca (Mo-
rocco). The 1sland 1s ecologically very heterogeneous due

aCorrespondj:ng author, Fax: +351-281-705385,
E-mail addvess: brehm@uma.pt (A, Brelun),

to very different weather conditions, humd subtropical
in the north to hot and arnd in the south and east. Porto
Santo and the Desertas are almost deprived of vegeta-
tion. The Selvagens are situated about 300km south of
Magdeira Island, mid-way to the Canary Islands. Geo-
logical studies have shown that all these 1slands have a
long and complex volcanic history (Mitchel-Thomé,
1976). According to Geldmacher et al. (2000) and
Galopim de Carvalhe and Brandao (1991), island ages
are 3.6 million years (MY} (Desertas), 4.6MY (Ma-
deira), 14 MY (Porto Santo), and 12MY for the Selva-
gens. Yolcanmic activity occurred on Madeira almost
exclusively from 3.9 to 4.6 MY and from 0.7 to 3.7 MY.
The last eruptions are well localized and took place
around 6500 YBP (Geldmacher et al., 2000}, The three
Deesertas 1slands, together with Madeira, are part of the
same volcanic complex and were probably connected by
land bridges as recently as 18,000 years ago, before the
last deglaciation periods (or the last Pleistocene glacal
cycles), when the sea level rose. In fact, the sea depth
between both groups is just 90m in certain arcas,
otherwise the groups of islands are separated by deep
channels and have never been connected above sea level.

1055-7903/02/F - see front matter © 2002 Elsevier Science (USA). All rights reserved.
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Fig. 1. Geographical locations of Laceria dugesii populations used in this study. All populations ate represented by a two-letter code with the first
letter representing the name of the lsand group (M, Madeira; S, Selvagens; D, Desertas; and P, Porto Santo). The second letter means the site from
wihere the population was captured (MP, Pail da Serra; MC, Curral das Freiras; ML, Ponta de S8mae Loutengo; MF, Perto de Funchal; SG,
Selvagem Grande; SP, Selvagen pequena; DG, Deserta Gratde; DB, Bujio; DC, [héu Chio; and PS, Porto Santo).

The lizard Lacerta dugesii 1s the sole flightless verte-
brate endemic to the Madeira Archipelago, although it
had been introduced to some islands of the Azores and
the Iberian Peninsula. In the Selvagens, the species co-
exists with a small gecko, Tarenrola bischoffii. The origin
of L. dugesii 1s unknown, but studies of Arnold (1989)
and Harris et al. (1998) showed that its closest extant
relative 1s Lacerta perspicillata, endemic to Northwest
Africa, thus, suggesting that its ancestor could be from
the African maimland. Other hfe history traits also
suggest this relationship (Galdn and Vicente, 2002). L.
dugesii presents broad intra- and inter-island morpho-
logical and colour pattern polymorphism (Cook, 1979;
Crisp et al.,, 1979). Several subspecies have been de-
scribed m the past, on the basis of morphological or
enzymatic polymorphisms. Mertens (1938) described a
subspecies endemic to the Desertas (Lacerta dugesii
mauli), but Bischoff et al. (1989) accepted Lacerta dugesii
dugesii on Madeira and the Desertas, and described
Lacerta dugesii jogeri for Porto Santo Island and L.
dugesit selvagensis for the Selvagens. A recent study
using enzymatic markers and morphological characters
failed to show a dear picture of the relationships be-
tween the different island populations (Brehm et al.,
2001a).

Because the age of the Madeira Archipelago, as
well as the time some of the islands have been linked
are well known, L. dugesii 1s a good model to study
the population penetic varation among islands and
compare this with the islands’ age, size, and distances
separating them. The goal of this study was to present
an insight mto the genetic variation and relationships
of L dugesii populations, particularly the possible
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patterns that may explain the species past historic
events related to the colomization process among is-
lands. Also, to assess for intra-island variation we
analyzed four different populations from sites that are
geologically of different ages from Madeira Island. We
use partial cytochrome 5 and 125 rRNA mtDNA gene
sequences. These regions have been shown to evolve in
a clocklike fashion in other reptiles, with approxi-
mately 2% divergence per million years (Carranza
et al., 2000}, so we can compare the levels of varia-
tion within I. dugesii to this calibration. The data
gathered might also give insight into the subspecific
status that had been proposed for some of these
populations.

2. Materials and methods

Ninety-six L. dugesii specimens were collected from
10 localities spanning the species present-day distribuo-
tion (Fig. 1). Four of the 10 sites are located in Madeira
Tsland and coded as MP, MC, ML, and MF. Two sites
are located n each of the two islands of the Selvagens
Archipelage (360 km from Madeira) and coded as SG
and SP. Three sites are localized in each of the three
islands comstituting the Desertas group (24 km from
Madeira) and coded as DG, DB, and DC. Finally, PSis
a sample from the island of Porto Santo (42 km north of
Madeira). The number of mdividuals per site is mdi-
cated m Table 1. Genomic DNA was extracted from
tail-tip samples of L. dugesii following standard phenol-
chloroform protocols. For each imdividual, mitochon-
drial cytochrome & and 125 fragments were amplified by
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Table 1

Variable sites of the cytochrome b and 125 tRNA miDNA gene sequences in 96 individuals of Laceria dugesii
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Haplotype names are shown In parentheses and digits at the top of the table indicate nucleotide positions relative to the beginning of sequences,
MNummbers o the tight ate the total munber of individuals per site bearing a haplotype Site codes are according to Fig. 1. Dots represent identical
bases to the first haplotype, a dash represents a deletion. The last haplotype is from Laceria perspicillata. The entire sequences are deposited in

GenBank.

PCR using the published primers and PCR conditions of
Kocher et al. (1989). Sequencing of the amplified
products was performed in both strands in an auto-
mated sequencer (ABI Prism}. Previously published se-
quences of the closely related L. perspiciilaia and two
Podarcis hispanica complex were included as outgroups
(Harris et al., 1998; Harris and S4-Sousa, 2002). Se-
quences of both genes were aligned using Clustal X
(Thompson et al., 1997). Minor adjustments to the
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alignment of 128 tRNA sequences were made by eye
with reference to the secondary structure (Hickson et al.,
1996). Differences m substitution rates between gene
regions can potentially result in conflicting signals if one
gene is saturated. Thus, we used the partition homoge-
neity test (Farns et al., 1994) implemented in PAUP*4
{Swofford, 2001} to evaluate whether the two regions
contained significantly different phylogenetic signals.
This test indicated no significant incongruence between
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regions (p 0.66), so they were combined m all phylo-
genetic analyses (Table 1).

2.1. Data analysis

Evolutionary relationships above and below the
species level are fundamentally different in nature. Re-
lationships between genes for individuals belonging to
different species are hierarchical, while those sampled
from mdividuals within a species are not (Posada and
Crandall, 2001). Methodologies for interpreting the
genetic vanation at these two levels are therefore also
different. We expect that populations from different is-
land groups could behave as “species™ with limited gene
flow, whereas, withm 1sland groups, gene flow could be
extensive. We used the statistical parsimony algorithm
(Templeton et al., 1992) performed in TCS (Clement
et al., 2000) to estimate the maximum number of dif-
ferences among haplotypes as a result of a single sub-
stitution with a 95% confidence level and also the most
probable ancestral haplotype. For cach of these identi-
fied groups, mter-haplotype divergence was represented
by median networks (Bandelt et al., 1995, 2000). For the
rhylogenetic analysis, we used maximum hikelihood
(ML} and Bayesian mference. For the ML analysis, we
followed the approach outlined by Hulsenbeck and
Crandall (1997) to test 56 alternative models of evolu-
tion, employing PAUP*4 (Swofford, 2001) and Model-
test version 3 (Posada and Crandall, 1998). L.
perspicillara and two Podarcis species were designated
as outgroups. A starting tree was obtained wusing
neighbour-joming (NJ}. With this tree, ikelihood scores
were calculated for 56 various models of evolution and
then compared statistically wsing a ¥ test with degrees
of freedom equal to the difference in free parameters
between the models being tested. Once a model of
evolution was chosen, it was used to estmate a treg
wsing the maximum hkelihood (ML) criteria (Felsen-
stein, 1985). A single replicate heuristic search was used
with TBR branch-swappimg. Support for nodes was
estimated wsing the “fast” bootstrap techmique, with
100 pseudoreplicates implemented in PAUP*4. The
Bayesian analysis was implemented uwsing MrBayes
(Huelsenback and Ronquist, 2001), which calculates
Bayesian posterior probabilities using a Metropohs-
coupled, Markov chain Monte Carle (MC-MCMC)
sampling approach. Two independent runs were com-
ducted with random starting trees, run 0.5 x 10° gen-
erations, and sampled every 10 generations using a
general-time-reversible model of evolution. In both
scarches, statiomarity of the Markov Chain was deter-
mined as the point when sampled log-likelihood values
plotted against generation time reached a stable mean
equilibrium value; “burn-in” data sampled from gen-
erations preceeding this point were discarded. All data
collected at stationarity were used to estimate posterior
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nodal probabilities and a summary phylogeny. Two
mdependent replicates were conducted and inspected
for consistency to check for local optima (Huelsenback
and Bollback, 2001). To test for demographic signatures
of population expansions following colonization of each
island group, we used the mismatch distribution anal-
ysis (Rogers and Harpending, 1992). To compare the
observed distribution with that expected under the ex-
pansion model, we calculated the raggedmess index
(Rogers and Harpending, 1992) uwsing Arlequin
(Schneider et al., 2000).

3. Results

Amplified cytochrome £ and 12S rRNA partial genes
yielded unambiguous sequences of 299 and 371bp
length, respectively. Cytochrome 5 sequences presented
no indels, but the 128 sequences varied from 365 to 371
m size, depending on a variable C-stretch charactenstic
of this sequence. The cytochrome # and 125 (including
gaps as a fifth character) sequences comprised 37 and 30
variable positions, respectively. Table 1 shows the van-
able mucleotide positions found in both sequences.
Numbers referning to these posiions are based on the
entire sequences that are available from the GenBank
database under Accession Nos, AFS43302-AF543309.
Thus, nucleotide positions 6—285 refer to the partial cy-
tochrome & gene fragment sequenced. Variable positions
of the 128 sequences are from nucleotides 311 to 657,

None of the networks from the four 1sland groups
(Madeira, Porto Santo, Selvagens, and Desertas) could
be confidently lmked wsing statistical parsimony, so
separate networks were constructed for each group (Fig.
2}). The number of haplotypes and the number of mdi-
viduals carrying a particular haplotype per site are
shown in Table 1. Haplotypes are labelled according to
the place where ammals were captured (M, Madeira
Island; S, Selvagens group; Db, Desertas group; and P,
Porto Santoe Island). Madeira Tsland yielded 22 different
haplotypes in 39 samples from four sites. The Selvagens
group had 11 haplotypes in 20 individuals, the Desertas
11 m 27 individuals, and Porto Santo Island had 5
haplotypes in 10 individuals. Table 1 also includes the
cytochrome 5 and 128 sequences of L. perspicillata
(Harris ct al., 1998} as a reference outgroup. In this case,
only the variable positions found in L. dugesii are shown
m L. perspicillata.

For the ML analysis, we concluded that the TrN
(Tamura and Nei, 1993) model with a discrete approx-
mmation to a gamma distributed rate heterogeneity
model (x  0.21) was the most appropriate model of
evolution for this data set. A heunstic search incorpo-
rating this model found seven trees of In 2091 (Fag. 3).
These differed only in the position of the short branches
separating within island haplotypes.
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Porto Santo (P)

Selvagens (S)

Madeilra (M)

Fig. 2. Medium networks showing the phylogenetic and geegraphic relationships between Lacerta dugesii mtDINA haplotypes (circles). Relationships
for the different groups of'islands are represented separately: Porto Santo, Madeira, Selvagens, and Desertas Islands. Circled areas are proportional
to the number of individuals bearing a particular haplotype. Branch lengths are proportional to the number of mutations involved between hapl-
otypes. Numbers on branches refer to the mutated base and are the same as in Table 1. Indels were excluded. Labels inside circles correspond to
haplotypes from Table 1. Different shadows represent the propertion of haplotypes found in the different sites sampled. A star indicates the most

probable root of the network.

Fig. 4 shows the mismatch distribution (Rogers and
Harpending, 1992) of all sequences and a comparison to
Poisson expectation. The close match between the two
suggests that L. dugesii populations have undergone a
historical population increase and/or range expansion.
The raggedness index (Rogers and Harpending, 1992}
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was low and not significantly different from expectation
{Madeira: R 027, p 0.35 Selvagens: R 0.019,
p 0091, Porto Santo: R 0.26, p  0.13, Desertas:
R 003, p 0974}, This indicates a smooth distribu-
tion of pairwise differences and agamm supports a
hypothesized population increase.
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H Madeaira
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) Selvagem Grande
O Potto Santo

A Desertas

1

Fig. 3. Tree derived from the Bayesian analysis. Average posterier
probabilities are shown above nodes. The tree was reoted using La-
ceria perspicillaia and both Podareis sequences. The bootstrap 50%
majority rule consensus tree derived from the ML analysis was iden-
tical, except for being less well resolved (bootstrap values are shown
below the nodes).

4. Discussion

All haplotypes found can be unambiguously assigned
to one of the four major groups of islands, Madeira,
Diesertas, Selvagens, and Porto Santo, as none is com-
mon to two different island groups. Pairwise mismatch
analysis (Fig. 4) shows single monomeodal distributions
for Madeira, Desertas, and Porto Santo. This 1s the
signature expected, following the exponential growth i
a panmictic population. Although we have only one
population sampled from Porto Sante, we cannot make
mferences of geographical isolation, for Desertas and
Madeira we can nfer that there is substantal gene flow
between populations. For the two populations from the
Selvagens, however, there is a more bimodal distribution
of pairwise differences, something expected when popu-
lations are geographically subdivided (Marjoram and
Donnelly, 1994). Further, when the migration rate is very
low or the imitial population size is high, separation of
the peaks in the pairwise mismatch analysis is more ex-
treme. Our close bimodal data are more similar to results
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from simulated data with a very low initial population
size and a high migration rate (Marjoram and Donnelly,
1994}, something unsurprising given the geographic
isolation of the Selvagens coupled with the close prox-
imity of islands within the group. According to Bravo
and Coello (1978), although the Selvagens are very old,
most of the emerged land dates only to the Quaternary,
up to 1.3MY. Other studies suggest a constant subaeral
landmass dating to the mid-Plhiocene and the probable
existence of several small islands in the recent past of this
island group (Geldmacher et al, 2001). Assuming a
molecular cdlock of 1.96% divergence per million years
(Carranza et al., 2000}, the L. dugesii populations on the
Selvagens have been reproductively isolated nearly
25MY. Although calibration of molecular clocks 1s
complex (see Bromham, 2002), our data seem to be more
consistent with the hypothesis proposed by Geldmacher
et al. (2001). Tt will be interesting to determine the genetic
diversity within the Selvagens endemic gecko Tarentola
bischofft to test these hypotheses further.

Both the ML and Bayesian amalyses support the
monophyly of the Selvagens, Porto Santo, and the De-
sertas. The two populations from the Selvagens are
nested within those from Madeira. Individuals from the
Selvagens have enough fixed differences from those on
Madeira that the two networks cannot be lmked.
However, they also contain all the fixed differences that
define the Madeira populations. Therefore, n the phy-
logenetic analyses, populations from Madeira are pa-
raphyletic. This is not surprising if the Selvagens were
colonized from Madeira and shows the advantages of
using both networks and phylogenetic analyses in
combination.

Genetic diversity within islands is not correlated with
island age—there is no significant difference in the
number of haplotypes in each island, despits the fact
that Porte Santo is approximately four times older than
the Desertas. This could be due to a relatively recent
radiation of L. dugesii. The highest uncorrected diver-
gence between populations is only approximately 5.6%.
This divergence 1s similar between each of the four 1s-
land groups, suggesting that once L. dugesii reached the
first 1sland, it spread quickly to the others. If the an-
cestor of L. dugesii colonized the islands only 2.8 mya,
all the islands were already formed. This means that
both Porto Santo and the Selvagens were not colonized
for more than 10 MY. Studies of the herpetofauna from
the Canary Islands (Carranza et al., 2000) and Cape
Verde Islands (Brehm et al,, 2001b; Carranza et al,
2001} suggest that these islands were colomized much
meore rapidly after their emergence. The late arrival of L.
dugesti could be due to a poor transmarine colonization
ability of lacertids compared to geckos—geckos have
made more separate colomizations within these island
groups than either skinks or the lacertid lizards Gallotia
(inferred from Carranza et al., 2000; Jesus et al., 2001,
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Fig. 4. Observed distribution of pairwise differences among individuals within each island group ((A} Porto Santo, (B} Madeira, (C} Selvagens, and
(D} Desertas). A simulated Poisson’s distribution is indicated by a dotted ine. All four groups fit a wave characteristic of an episode of population
growth. The bimedal wave observed in the Selvagens (C} also indicates population fragmentation.

2002; Thorpe et al., 1994). The Madeira islands are also
more geographically 1solated from continental source
populations than either the Canary islands or the Cape
Verde and this could also explain the delay i their
colomization.

Few other studies have assessed genetic diversity n
the fauna and flora of the Madeira archipelago.
Whereas L. dugesii shows strong differentiation among
islands, the hiverwort Porella canariensis does not, with
populations from Madeira being paraphyletic with re-
spect to both Porto Santo and the Desertas (Freitas and
Brehm, 2001). More studies are needed for other taxa
before any general pattern of colonization in the archi-
pelago can be determined.

Sequences for an individual from L. dugesii from Sace
Miguel Island in the Azores (Harris et al, 1998) par-
tially overlap with those used m this analysis. Because
the exact same regions are not available, it was not in-
cluded in the phylogenetic analysis. However, a simple
NI analysis including this taxon (with non-overlapping
sections included and coded as missing data in this se-
quence, analysis mot shown)} provides compelling evi-
dence that the source population for this introduction
was from Madeira. L. dugesii are found on several is-
lands in the Azores and omly further data and more
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variable markers will determine whether these were n-
troduced once or several times.

Our data suggest that four genetically distinct units
exist within L. dugesii, on Madeira, the Desertas, Porto
Santo, and the Selvagens. Genetic monophyly of the
Desertas populations would suppoert the resurrection of
L. dugesii mauli as an endemic subspeaes. Gene flow 13
clearly restricted to be mimimal or nom-existent, even
though the distance between the Desertas and Madeira
1s mimimal. Colonization of the islands teok place en-
ough tme ago to allow the accumulaton of unique
mutations in each of the island groups.

The Canary Islands have become an important model
region for studying the colonization and diversification
of different orgamisms (Juan et al., 2000}, especially
reptiles (e.g., Brown et al., 2000; Carranza et al., 2000;
Gibitz et al, 2000). Recently, phylogenetic analyses
have been used to study similar processes among the
Cape Verde herpetofauna (e.g., Brehm et al, 2001b;
Carranza et al., 2001; Jesus et al., 2001). Whereas, many
of the patterns observed in these island archipelagos are
similar, others are not. By obtaining phylogenetic data
across diverse taxa in all three systems, we can under-
stand more clearly the complex nature of colonization
and subsequent radiations.
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Abstract - Genetic differentiation among nine populations of the endemic lizard Zacerta
dugesii Milne-Edwards 1829 (Lacertidae) from four groups of islands constituting the
Archipelago of Madeira, was investigated by protein electrophoresis at 23 enzyme loci. Among
twenty polymorphic loci, the total genetic diversity was due primarily to intra-population
variation. The allele and genotypic frequencies among populations showed some heterogeneity,
allowing the species to present a structuring pattern compatible with their geographical cluster-
ing. Some evidence suggests that selection acting on some loci in different ecological conditions
may be responsible for the clustering of the populations studied. There wasno apparent isolation
effect expected under an "island” model of population divergence, and no correlation was found
between genetic and geographic distances among populations. Morphological variation of the
proposed three L. dugesii subspecies is not congruent with the allozyme analysis. This most
probably suggests a rapid colonization of the islands followed by a strong effect of selection
operating over the morphological characters used to define the subspecies.
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1. INTRODUCTION

Islands constitute excellent systems for studying divergence and speciationin
lizard populations because in most cases gene flow is almost completely absent
and each island becomes a discrete unit [15]. Patterns of genetic variation
among islands can thus be attributed to population history, founder events,
drift or selection. Divergence may be a direct consequence of geographic dis-
tance separating the populations (isolation-by-distance model [35]), although
selection may contribute to this divergence when populations are under different
ecological conditions [30]. Allthese processes may produce similar patterns of
population genetic structuring making it difficult to distinguish these alternative
hypotheses. It has recently been shown [19] that rapid adaptative radiation
of lizards in similar environments could overcome historical contingencies,
producing morphological similar outcomes on genetically different individuals.
Natural selection acting in similar habitats can be the major force in generating
phenotypic (and thus morphological) diversity in lizards [19].

The Madeira Archipelago consists of Madeira and Porto Santo Islands plus
two groups of smallerislands (Selvagens and Desertas). Distances between the
islands vary from a few kilometres to 300 km (Fig. 1). Madeira is the largest
island and has a climate ranging from humid subtropical in the north to hot
and arid in the south and east. Porto Santo, Desertas, and Selvagens are arid,
with sparse vegetation. Except the presence of the gecko Tarentola bischoffi
in the Selvagens, Lacerta dugesii is the sole flightless vertebrate endemic to
the Archipelago. Its origin, (European or African) and the time and historical
colonization of the islands are unknown. The species does not have any
close relative in the Canary Islands, although this archipelago is close to the
Selvagens. According to morphological and molecular data, the sister species
of Lacerta dugesii is L. perspicillata, endemic to Morocco [17]. Laceria
dugesii is a small lizard that shows considerable color and pattern variability
among populations [2,3,9,10]. Its phenotypic variation remains to be under-
stood but could be the result of selection over different habitats in Arelis and
Tropidurus [19,23,32]. The species is extremely abundant, occurring on all
islands of the archipelago, and occupying habitats ranging from sealevel to the
highest point (1 800 meters) of Madeira. Lacerta digesii is omnivorous and its
only natural predators are birds of prey and rats. Its taxonomic status remains
under discussion but here we have adopted the name Lacerta dugesii following
Arnold [1]. The species has been seen aboard the ships that occasionally link
Madeira Island with the Desertas and Selvagens groups (pers. obs.). The
heavy maritime traffic existing between the two inhabited islands (Madeira
and Porto Santo) makes the exchange of individuals between them extremely
plansible. Few stndies have investigated intra-specific divergence of L. dugesii.
Morphological variation of the individuals on Madeira Island or among the four
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Figure 1. Map of the Archipelago of Madeira, showing the location of population
samples used in this work. Codes of populations are as follows: Madeira group of
islands (MA1, MA2, MA3), Desertas group of islands (DE1, DE2, DE3), Porto Santo
Island (PS), and the Selvagens group of islands (SE1, SE2).

groups of islands has been addressed [2,9]. Bischoff er al. [4] have presented
both morphological and allozyme data but the number of specimens studied was
relatively small (175 for the morphological characters, but only 22 individuals
from five islands were assayed for allozyme characters). A dendrogram based
on these data was consistent with the biogeographical distribution of L. dugesii
populations. Based on these studies, Bischoff et al. [4] proposed the existence
of three subspecies: Podarcis dugesii dugesii (Desertas Islands), P. dugesii
Jogeri (Porto Santo Island) and P. dugesii selvagensis (Selvagens Islands) [4].
The population from Madeira was given no subspecific name.

In the present study, we examined allozyme variation within and among nine
populations distributed across the archipelago in order to look for any pattern
of genetic structure. The results revealed a rather weak pattern of genetic
differentiation in the populations of L. dugesii congruent with their geographic
distribution. The habitat shift prevailing in the different populations could favor
selection to act differently upon certain loci and therefore be responsible for
the pattern observed. A comparison of our results with those of Bischoff
et al. [4] inferred from morphological characters revealed a total lack of
congruence between the two types of data. Multidimensional analysis of
genetic distances based on these two types of data showed different geographic
clustering of the populations, a fact that may be due to a recent divergence
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of populations, subjectad to differential selective constraints and adapted to
different habitats.

2. MATERIALS AND METHODS

2.1. Samples and gel electrophoresis

Specimens of L. dugesii were collected from nine locations, spanning the
Madeira Archipelago (Fig. 1). Liver tissue was removed from 410 specimens
and frozen at —70°C. The tissues were homogenized in an equal volume
of distilled water, followed by centrifugation at 10 000 g for 30 min at 4 °C.
Supernatants were collected and stored at —20°C. Protocols for horizontal
starch gel electrophoresis and histochemical staining were similar to those
described previously [21]. Samples from two individuals of known electro-
phoretic mobility for a given locus were used in each gel as markers. Enzyme
systems are listed in the Appendix and buffer systems are available from the
anthors upon request.

2.2. Analysis of genetic diversity

Allele frequencies and measures of intra- and inter-population vari-
ation (average heterozygosity, percent polymorphic loci, mean number of
alleles per locus, within and overall gene diversity) were estimated with
GENEPOPv3.1d [24]. Gene diversity parameters include within and over-
all gene diversity (Hs and Hif), and Nei [22] GST and GIS as measures
of gene diversity among populations [22,24,33,34]. Exact tests for diver-
gence from Hardy-Weinberg Equilibrium (HWE) were done for each locus in
each population with P-values estimated by the Markov chain method [16].
Population differentiation at each locus and over all loci among popula-
tions, was tested by estimating unbiased P-values of a log-likelihood G-exact
test, using FSTAT [13]. Random permutation procedures were used to test
whether values differed significantly from zero. The amount of gene flow
among populations was estimated within each island by substituting 757
with &5T in Wright’s [34] island model of gene flow. This model estimates
Nm = (1 — GST)/2GST,, with Nm being the effective number of migrants
per generation, and & = (Hf"(f?, — 1))2, where r is the number of populations.
An AMOVA [12] on genotype frequencies in each population was performed
with the software ARLEQUIN [27], to test the hierarchical partitioning of
genetic variability within and among populations of the four groups of islands.
Significance of 57 values was assessed by random permutation tests. Pairwise
Cavalli-Sforza and Edwards [6] chord distance was calculated and subjected
to Multidimensional Scaling (MDS) [18] using NTSYS-pc [26]. Correlation
between genetic and geographic distances among populations was tested with
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Option 6 of GENEPOPv3.1d [24], based on Slatkin and Maddison’s [29]
isolation by distance model, using F instead of F57 [8]. Finally we performed
an MDS plot using the mean values of morphometric characters (meristics and
pholidotics) of individuals belonging to six populations of L. dugesii published
by Bischoff ef al. [4]. The values were first standardized and a distance matrix
was constructed based on BEuclidean distances. Whenever possible we kept the
same population codes to allow an easier comparison.

3. RESULTS

Twenty-three presumptive loci were scored for all populations (see
Appendix); three of these (AK, PGI and SOD) were monomorphic and were
excluded from data analysis. Mean number of alleles per locus was similar
across populations, varying from 1.7 to 2.1. Direct-count heterozygosity estim-
ates (H) ranged from 0.10 to 0.22. The percentage of polymorphic loci (pres-
ence of more than one allele) varied from 55% to 85% (see Appendix). Het-
erozygosity among populations did not differ significantly (two way ANOVA,
F = 1.68, N5), and island size and mean heterozygosity were not related
(F = 0.34, NS). There were no fixed differences between populations at any
locus. Some alleles were archipelago-specific: G3PDH-allele 3, AAT allele 3
and G6PDH-allele 3 from the Selvagens Islands (SE1, SE2), Est-allele 4 and
LDH2-allele 3 from the Desertas Islands (DE2, DE3), MDH-alleles 5,6, PEP1-
allele 4 and FEP3-allele 4, which are specific to the Porto Santo Island (PS).
Most of the populations showed a high percentage of loci in which the most
common allele was at afrequency greaterthan 90%. Cnly 16 out of 106 tests for
conformity to HWE in individual loci in each population, showed a significant
deficit of heterozygotes when o was set to 0.005 (data not shown). Pooling
the genotypes into three classes: (1) homozygotes for the most common allele,
(2) common and rare heterozygotes and (3) rare homozygotes, thereby avoiding
classes with an expected low allele frequency, did notchange the results. Table I
gives basic genetic diversity measures, P-values associated to Hardy-Weinberg
expectations for each locus across all populations, and probability exact tests
related to genotypic differentiation across all populations. All P-values were
subjected to Bonferroni corrections, and o was set to 0.002 since 20 tests were
done (0.05:20). Even so, seven loci showed deviation to HWE, all in the dir-
ection of heterozygote deficiency. Except for ME-1, PEP-2, G6PDH, LDH-1,
PGM-2 and XDH, genotypic distributions differed significantly (P < 0.0001)
across populations (Tab. ). We followed Nei [22] notation and measured
genetic differentiation among populations as &Y and &S57'. The mean values
of GIS and GST for all populations across all loci surveyed were 0.27 and 0.19
respectively. Unbiased estimates of log-likelihood (()-based exact tests for
population differentiation revealed significant genotypic differences among all
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populations, indicating a major pattern of heterogeneity among loci (lab. I).
The same tests done between pairs of populations belonging to the four groups
of islands either within or among these groups gave similar results (data not
shown). The highest number of loci with significant P-values of genotypic
differentiation tests (in all cases P = 0.05, & = 0.002) was found between
population pairs MA1-MA2 and MA2-MA3 from Madeira Island (nine and
five loci respectively). Also, two populations of the Desertas group (DE2 and
DE3) showed seven loci with significant P-values. Pooling the populations
from the same group, and applying the same tests, led us to uncover some loci
such as EST, MDH and PEP-3, which consistently showed strong genotypic
structure among these groups. Other loci discriminate a particular group of
populations (AAT, G6PDH, ME-3 in Selvagens, or LAP and PEP-3 Porto
Santo island, data not shown). Three loci (PGM-2, XDH, MPI) did not show
any significant P-values related to genotypic differentiation either within or
among groups. Pooling the populations from each of the three archipelagos
(Madeira, Desertas and Selvagens) allowed us to compare the respective GST-
and &I5-values (Tab. IT). The three populations from Madeira Island showed
the highest genotype heterogeneity. The GST-values depicted in Table II
also clearly indicate that the two populations from Selvagens were the least
differentiated.

The AMOVA results are shown in Table III and indicate that 99.7% of
the genetic differentiation existing in L. dugesii populations was due to intra-
population variation. Only a negligible amount of variation was attributed to
differences among populations within and among archipelagos. These values
confirm the analysis of variance done on heterozygosity estimates.

Multidimensional Scaling (MDS) plot based on Cavalli-Sforza and Edwards
chord distances (Fig. 2, left), shows a close proximity of the Desertas group
(DE1, DE2, DE3) to the MA3 population from Madeira Island and to a lesser
extent with the other populations from the same island (MA1 and MA2). The
two samples from the Selvagens (SE1 and SE2) and the sample from Porto
Santo (PS) Island appear to be slightly separated from the others. Although
one may be tempted to cluster the populations according to their geographic
origin, the truth is that they do not show clear and separate groups. Only the two
Selvagens remain close to each other as well DE3, DE1 and MA3. The fact is
that the plot from Figure 2, left, allows any kind of interpretation. To assessthe
effects of geographical distance on genetic divergencein L. dugesii populations,
pairwise F5T-values were tested for correlation with geographic distances. No
significant correlation was found (r = 047, £ = 2.9, P = 0.05). Finally,
the multidimensional scaling (MDS) plot based on the Bischoff morphological
characters gave different results from those obtained with the enzymatic data

(Fig. 2, right).
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Table 1. Nei estimates of heterozygosity and gene diversity parameters, per locus,
awver all populations of Lacerta digesii and over all loci.

Loci s Hi GST GIS GD® W ws®
P-values P-values
ADH 0.11 0.14 0.23 0.37 0 NS
G3PDU 028 0.33 0.13 0.15 g NS
EST 0.29 0.36 0.21 0.26 * #
AAT 0.32 0.36 0.11 —0.00 g NS
G6PDH 0.18 0.18 0.01 0.14 NS NS
IDH 0.17 0.19 0.12 0.31 * #
LAP 0.4 0.05 0.11 —0.13 G NS
LDH-1 0.10 0.11 0.03 0.25 NS NS
LDH-2 0.14 0.16 0.08 —0.09 g NS
MDH 0.38 0.59 0.38 0.59 * #
ME-1 0.14 0.14 0.03 0.25 NS NS
ME-3 0.35 0.46 0.27 0.37 G *
PEP-1 0.19 0.21 0.09 0.15 * NS
PEP2 0.08 0.09 002 0.27 NS *
PEP-3 025 0.34 0.26 0.37 * #
PEP4 0.10 0.11 0.09 0.36 g *
PGM-1 007 0.09 0.31 —047 * NS
PGM-2 0.03 0.03 0.00 0.01 NS NS
XDH 0.03 0.04 0.02 —0.03 NS NS
MPL 0.08 0.09 0.08 0.11 g NS
Mean 0.17 0.20 0.19 0.27 0 g

* P = 00025, NS: non-significant;
@ Test for genotypic differentiation of populations using G-tests with 1000 random-

isations [13];

®1 P-yalues for testing Hardy-Weinberg within samples.

Table II. Genotypic differentiation parameters within three archipelagos, across loci
and populations of Lacerta digesii.

Archipelago H GST GIS HW® Nm
Madeira 0.18 0.19%* 0.26 o 1
Desertas 0.20 0.09* 0.18 * 2
Selvagens 0.15 0.03% 0.28 * 4

*P < 0.05 o = 0.0025;
@ Significance of Hardy-Weinberg tests within samples based on FIS-values, with

1 000 randomisations.
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Table III. Hierarchical AMOVA results based on genotype frequencies of Lacerta
dugesii populations.

Source of variation Df  Sum of squares Percentage of variation FST
Among groups 3 7.15 0.11 0.0023*
Among populations,
within groups 5 6.59 0.19
Within populations 8311 4056.5 99.70
* P < 0.0001.
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Figure 2. Left: Multidimensional Scaling (MDS) based on Cavalli-Sforza and
Edwards [6] chord distance, among populations of Lacerta dugesii plotted in two
dimensions. Right: MDS plot based on morphological data published by Bischoff
et al. [4].

4. DISCUSSION AND CONCLUSIONS

The expected heterozygosity values of L. dugesii (H = 0.13) averaged over
populations was higher than those previously reported for lizard island popula-
tions but similar or even higher than those reported for mainland populations [5,
7,11,14,20]. Podarcis muralis and P. oxycephala from the islets of Lake Skadar
have higher heterozygosity values relative to mainland populations [11]. How-
ever, populations of Lacerta melisellensis in the Adriatic islands have lower
heterozygosity values in more remote islands than in mainland populations, a
fact attributed to recent isolation of the islands [15]. Heterozygosity values
of Lacerta dugesii populations suggest that none had been subjected to a
strong genetic bottleneck. This is supported by the fact that the highest value
obtained (0.223) refer to a small island from the Desertas group. Of course,
one cannot rule out the possibility that migrations exist among the islands.
The high polymorphism level and the GST-values found for each archipelago
could easily be transformed into Nm > 1, thus suggesting that gene flow is
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actually taking place. The lack of fixed allele differences among populations
also suppotts a recent colonization by L. dugesii although it is impossible to
infer the time of colonization of each island from these data. Moreover the
most likely explanation for the heterozygote deficiencies found is to admit that
populations are structured on a microspatial scale, in other words, a Wahlund
effect.

The different (57 -values for each locus among populations is a good indic-
atorthat selection may be acting differently on some loci or, as Taylor et al. [31]
pointed out, gene flow is sufficiently strong to homogenize unselected loci. The
data do not suggest that the amount of gene flow is the same among populations;
this is not surprising given the different distances separating the various groups
of islands. The lowest value of Nm is found among the three populations
from Madeira Island, which are submitted to more diversified environmental
conditions, ultimately more efficiently favouring theirisolation.

Population pairwise tests for genotype differentiation either on Madeira
Island or between populations on different islands reject the null hypothesis of
no genotypic differentiation. The AMOVA indicates that most of the genetic
variation of L. dugesii is found within populations, with much less variation
found among populations. Apparently, isolation by distance and oceanic
barriers has not lead to effective isolation and differentiation. The significant
overall G57 -value of 0.19 suggests that some genetic structure exists, with the
GST -value for groups of populations being high in Madeira Island and low in
the Selvagens. It is population MA?2 that contributes most to the differenti-
ation among the Madeira island populations, while the two populations from
Selvagens were not differentiated from each other (GST = 0.03).

Lacerta dugesii populations appear genetically distinct from each other
but do not show a clear pattern of genetic structuring compatible with their
geographic locations, as seen in the MDS plot based on the electrophoretic
data. The plot shows that the three samples from Desertas and sample MA3
from Madeira are relatively close which is not surprising, since Madeira Island
and the Desertas were certainly linked during the last glaciation periods around
18000 BF, and population M A3 inhabits an environment similarto the Desertas.
On the small Desertas Islands, the three populations are genetically similar
whereas they do not cluster together morphologically. This suggests that selec-
tion may be operating even in small areas on apparently similar environmental
conditions. Conversely, the three samples from Madeira Island appear to be
more different from one another than do samples from different islands. For
example, MA2 has been reported as having low lizard density with no gene
flow [3]. In fact, lizards in this region exist in high-density groups separated
by long distances. This area is environmentally very different from MAT1 and
MA3, and its lizard population presents marked allelic differences from the
other two. The fact that MA2 does not appear close to the other two from the
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same island in the plot of Figure 2, left, could indicate that some of the lociare
under strong selection.

The overall week correlation between genetic and geographic distances
indicates that genetic divergence among the islands is neither a function nor
the result of isolation by distance. In fact, our data suggest that L. dugesii
populations have a relatively recent dispersion history. Slatkin’s [28] model of
rapid colonization or population expansion, where a single ancestral population
gives rise to extant populations, could explain the observed pattem of genetic
divergence in L. dugesii, a case where the isolation-by-distance effect would
not be apparent if the “radiations” were recent.

A major conclusion is that the electrophoretic and morphological data
reveal different clustering of populations that could be explained by rapid
morphological adaptation to different habitats involving drastic changes in
morphology but not necessarily in allele frequencies. Others have reported
similar findings on lizards inhabiting ecologically different habitats [23,32]
and in sticklebacks [25]. Our hypothesis to explain the morphological clus-
tering of populations from different islands is that there is convergence of
some characters in similar environments, a fact already found in other lizard
populations [19]. Althoughthere is some gene flow among the nine populations
of L. dugesii, it is not sufficient to override the morphological differences
observed, which may be driven by ecological selection and adaptation to the
particular environments prevailing in each habitat. Overall, our data point to
a weak phylogeographical structure of L. dugesii populations, which is not
in agreement with the morphological classification of these populations as
subspecies.
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APPENDIX

Table IV. Allele frequencies per locus, in Laceria dugesii populations. N, is the
number of individuals sampled. Codes of populations are as in Figure 1. {contimued
on Rext pages)

Loci Populations

SEl1 SE2 MAl1 MA2Z MA3 PS DE1 DE2 DE3
1.ADH
(V) 20 12 24 18 15 24 23 14 24
1 097 10 1.0 069 10 10 067 10 0.98
2 002 000 000 030 000 000 033 000 002
2.G3FPDH
(N) 18 17 50 18 15 24 50 14 24
1 078 076 09 084 10 058 087 10 0.63
2 011 012 004 036 000 042 013 000 037
3 011 012 000 000 000 000 000 000 000
3EST
() 20 19 24 18 20 24 24 14 24
1 093 087 098 09 10 081 065 036 048
2 006 013 002 003 000 017 035 043 029
3 000 000 000 003 000 002 000 000 000
4 000 000 000 000 000 000 000 021 023
4. AAT
() 20 17 24 18 15 24 23 14 15
1 067 062 10 072 093 071 039 082 093
2 010 035 000 028 007 020 041 018 007
3 023 003 000 000 000 000 000 000 000
5.GsPDH
(N) 20 19 24 18 20 24 24 14 24
1 092 084 0% 092 09 0% 083 080 092
2 003 000 00s 008 010 004 017 011 008
3 005 0l1s 000 000 000 000 000 000 000
o IDH
(V) 20 12 24 13 15 24 24 14 24
1 09 087 0680 10 10 098 092 093 087
2 010 013 040 000 000 002 008 007 013
TLAP
(V) 24 26 26 28 24 24 26 10 7
1 10 10 1.0 1.0 10 083 10 095 10
2 000 000 000 000 000 017 000 005 000
SLDH-1
(N) 20 19 24 18 20 24 23 14 24
1 10 095 10 097 09 085 091 08 1.0
2 000 005 000 003 005 015 009 014 000
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Table IV, continued.

A. Brehm et al.

Loci Populations

SE1  SE2 MAl1 MA2 MA3 PS DE1 DE2 DE3
9LDH-2
(N) 20 19 24 18 20 24 24 14 25
1 10 079 0% 092 10 10 09 082 080
2 000 021 004 008 000 000 000 018 0.18
3 000 000 000 000 000 000 004 000 002
10MDH
(N) 26 26 32 41 35 24 26 9 i}
1 08 09 022 000 038 000 038 022 017
2 004 000 037 000 000 000 000 000 000
3 000 004 041 091 036 067 062 078 083
4 010 000 000 000 006 004 000 000 000
5 000 000 000 009 000 012 000 000 000
o 000 000 000 000 000 017 000 000 000
11.ME-1
(N) 26 26 40 47 38 24 26 9 8
1 098 094 099 09 087 098 088 09 0381
2 002 006 000 002 008 002 006 006 000
3 000 000 001 003 005 000 006 000 019
12.ME-3
(N) 46 46 38 65 52 48 50 14 24
1 040 036 080 093 034 087 060 093 092
2 059 064 013 001 033 007 033 000 008
3 001 000 007 006 013 006 007 007 000
13.PEP-1
(N) 23 26 64 47 35 24 26 5 7
1 0% 10 072 09 09 083 0692 094 10
2 000 000 0ls 000 001 013 004 000 000
3 004 000 012 006 009 000 027 006 000
4 000 000 000 000 000 004 000 000 000
14 PEP-2
(N) 20 26 34 42 38 24 26 9 8
1 098 094 090 1.0 091 10 089 1.0 1.0
2 002 006 006 000 000 000 002 000 000
3 000 000 004 000 009 000 009 000 000
15 PEP-3
(N) 42 42 64 65 38 23 50 14 18
1 076 097 0% 082 091 024 087 093 0467
2 000 000 000 001 003 000 002 000 000
3 024 003 004 017 006 087 011 007 033
4 000 000 000 000 000 009 000 000 000
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Genetic variation of Lacerta dugesii 685

Table IV, continued.

Loci Populations
SE1  SE2 MAl1 MA2 MA3 PS DE1 DE2 DE3

16 PEP-4

(N) 25 26 36 42 38 24 26 9 8

1 09 10 082 099 077 091 10 10 1.0
2 004 000 011 000 021 000 000 000 000
3 000 000 007 001 002 006 000 000 000
17 PGM-1

(N} 24 26 26 28 24 24 26 10 7

1 1.0 10 098 063 10 10 0% 1.0 1.0
2 000 000 002 037 000 000 000 000 000
3 000 000 000 000 000 000 OO4 000 000
18 PGM-2

(N} 23 26 20 28 24 24 20 10 7

1 1.0 10 09 098 10 10 098 095 10
2 000 000 004 002 000 000 000 000 000
3 000 000 000 000 000 000 002 005 000
19 XDH

(N) 20 19 24 18 15 24 24 14 2

1 1.0 10 0% 0% 10 094 10 10 1.0
2 000 000 004 0086 000 008 000 000 000
20.MPI

(N} 20 19 24 18 16 24 22 14 16

1 097 10 0% 10 097 10 078 09 094
2 003 000 004 000 003 000 022 004 006

Mean of number of alleles

2.0 1.7 2.0 2.0 1.9 2.0 2.1 1.8 1.7
Percentage of polymorphic loci

070 060 080 080 055 070 08 070 060
Mean of observed heterozygosity (H)

0108 0098 0.102 0.142 0094 0135 0223 0.115 0.133
(ST. error) (©.031) (0.030) (0.025) (O.040) (0.024) (0.038) (0.043) (0.030) (0.038)
Expected Heterozygosity

0141 0.145 0.157 0.163 0.137 0187 0246 0.151 0.169
(ST. error) (0.038) (0.038) (0.042) (O.037) (0.040) (0.042) (O.041) (0.037) (0.044)

* #* * #*

HWE® * NS * NS NS
estimates
FIS * * * NS * * NS * NS

Adenvylate kinase (AK) 2.74.3; Aleohol Dehydrogenase (ADH) 1.1.1.1; Aspartate aminotransferase
(AAT) 2.6.1.1; Bsterase (EST) 3.1.1.- Glucose-6-phosphate Dehydrogenase (GEPDH) 1.1.1.49;
Glycerol-3-phosphate Dehydrogenase (G3PDH) 1.1.1.8; Isocitrate Dehydrogenase (IDH) 1.1.1.42;
L-Lactate Dehydrogenass (LDH-1,LDH-2) 1.1.1.27; Lancine Aminopeptidase (LAP)3.4.11.-; Mal-
ate Dehydrogenase NAD (MDH) 1.1.1.37; Malate Dehydrogenase NADP (ME-1, ME-2) 1.1.1.40,
Manose-6-phosphate Isomerass (MPT) 5.3.1.8; Peptidass (FEP-1, PEP-3)3 4.- - Peptidass (PEP-2,
PEP-4) 3 4.--; Phogphoghicose Isomerase (PGI) 5.3.1.9, Phogphoglucormitage (PGM - 1, PGIM-2)
5.4.2.2; Superoxide Digrmutagse (30D} 1.15.1.1; Xarthine Dehydrogenase ({DH) 1.1.1.204.

* P < 0.0025; @ Unbiased estimate of P-values using the Markov chain method; ® Pvalues
of FF within sarples, with 1000 randomisations.
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Abstract. We sequenced the complete control region
(CR} and adjacent tRNAs, partial 128 rRNA, and
cytochrome & (over 3100 bp} from eight individuals
of Madeiran wall lizards, Laceria dugesii, from four
distinct island populations. The tRNAs exhibit a high
degree of intraspecific polymorphisms compared to
other vertebrates. All CR sequences include a mimi-
satellite that varies in length between populations but
is apparently fixed within them. Variation in mini-
satellite length appears between populations sepa-
rated by apparently very short evolutionary time
spans. Many motifs identified in the CR of other
vertebrates are not highly conserved, although con-
served blocks are identifiable between the few pub-
lished reptile CR  sequences. Owerall there are
extensive differences in the internal organmization of
the reptile CR compared to the more widely studied
mammals and birds. Variability in the CR is lower
than in cytochrome b, but higher than in 128 rRNA.
Phylogenetic analysis of these sequences produces a
well-resolved estimate of relationships between pop-
ulations.
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Introduction

In wertebrates, the mitochondrial control region
(CR}, is the major noncoding fragment of the mole-
cule. The CR spans between the tRNAT* and the
tRNAT™ genes and includes the transcription inita-
tion sites for both strands (Attardi 1985; Clayton
1982; Saccone et al. 1987). Because the CR lacks
typical coding constraints, it accumulates base sub-
stitutions, indels, and a variable number of tandem
repeats which are responsible for the extensive size
variation found in the mtDNA molecule (Hoelzel et
al. 1994; Sbisd et al. 1997). The CR is usually thought
to be the fastest-evolving region of the genome
(Brown et al. 1979}, and for that reason it is broadly
used to perform intra- and interspecific phylogenetic
studies. However, only a few CR sequences have been
published for reptiles (e.g., Sites et al. 1996, Ku-
mazawa and Nishida 1999; Janke et al. 2001}, so Little
is known concerning its comparative structure or
phylogenetic utility within this group. Our aim was to
address this by sequencing the CR for several indi-
viduals of the lacertid lizard Facerta dugesii.
Lacerta dugesii is an endemic lizard from Madeira,
the Desertas Islands, Porte Santo, and the Selvagens
and was recently introduced to the Azores. Because
of the well-known geological history of these islands
(Geldmacher et al. 2000) and the high population
densities of the lizards, it is a model organism for



47

Ibernan
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o Selvagens o Fig. 1. Geographic location of the eight Lacerta
J D2 dhugresii specimens used in the present study, M,
e Madeita Island; D, Desertas Islands; P, Porto Santo
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¢ y ;, < — Grande; D3, IThéu Chio; 51, Selvagemn Grands; 52,
Selvagem Pequena.

studying genetic variation across a fragmented habi-
tat. Eight CR sequences from FLacerta dugesii indi-
viduals were compared interspecifically and with
other published reptile sequences. We use this to
address relative rates of evolution between CR, cy-
tochrome 4, and 12s IRNA sequences. Within the CR
we also investigate the evolutionary rate in putatively
conserved regions and within the arrays of tandem
repeats that commonly occur in both extremities of
the CR (e.g., Savolainen et al. 2000).

Materials and Methods
Laboratory Methods

Eight specimens of Lacerta dugesii covering the species distribution
range were sequenced for the entire CR (D-loop). The precise lo-
calities annd code names of the specimens captired are showa in Fig,
1 and are as follows: two animals from Madeira Island (M1 and
M2}, three from the Desertas archipelago (D1, D2, and D3}, one
from Porto Santo Island (P13, and two from the Selvagens archi-
pelago (51 and 52} Total DNA was extracted from tail tips from
each individual, followed by a phenel ehleroform standard proce-
dure. The entire CR. including three tRNAs and partial 125 and
cytochrome b gene sequences were amplified in a single step using
two primers, ¢BL (5-CTGCATCTACCTCCACATCGGACG-3)
and 121 (5-AAGTTTTTCACTTGTAGTTCTCTG GCGG-3)
and TegPhes Long from Stratagene, following the manufacturer’s
mstructions. PCR cyele conditions were 30 s at 94°C, 30 s at 60°C,
and 2 min at 70°C, for 35 cycles. Primers ¢BL and 121 were de-
signed to anneal to conserved regions in the eytochroms b and 128
rRNA genes, respectively. Following the amplification of this
fragment, nine primers were successively designed to amplify and
sequence consecutive segments using the initial fragment as a tem-
plate, until sequences from both extremities overlapped. Primer
sequences and their relative locations and amplification conditions
are described on the web page: www. uma.pt/bioarticles.

Amplified fragments were always sequenced three times and in
both directions, on a 377 Applied Biosystern DNA Sequencing
Apparatus, with the same set of primers used for amplification.
Omne primer pair was specifically designed to amplify the region
containing a repeat motif. We amplified this fragment in 10 indi-
viduals from each site and examined variation of the number of
repeats within populations through differences in the length of

PCR products visualized in an agarose gel stained with ethidium
brormide.

The existence of nuclear copies of mitochondrial sequencesin a
variety of organisms is well known [Numts according to Lopez
et al. (19943] and these may obscurs inferences on mtDNA evolu-
tion (Bensasson et al. 2001; Woiscnik and Moraes 2002}, The se-
quences initially appear to be mtDNA and not nuclear copies for
several reasons. The strong bias against guanosines in the third
positions of the eytochrome b gene is typical in reptiles (Harzis
2002}, Also, part of the cytochrome b and 125 tRINA sequences
overlap with previously published sequences of L. dugesii for thess
regions, and differ from them by less than 1% (Oliverio et al. 2000;
Harris et al. 1998). Further, the free energy of the sscondary
structure of the 125 rRMA is similar to that of other lacertid spedies
(data not shown; see Harris 2001}, although this method does not
always cleatly identify numts (Olsen and Yoder 200Z) To be
completely sure that we had not amplified a nuclear copy we fol-
lowed the same strategy as Bensch and Hérlid (2000} and Saunders
and Edwards (2000} and purified mitochondria from a fresh liver
sample of L. dugesiiin a CsCl ethidium bromide density gradient.
A fragment was then amplified using the same set of primers and
mtDNA extract as the template. Sequences obtained were identical
to those obtained when using PCR products amplified from total
DNA.

Structural and Sequence Arnalysis

The cight sequences were aligned using SEAVIEW (Galtier et al.
19963 and sequence sinilaritiss were chiecked by visual inspection.
The sequences reported here are available in GenBank, accession
numbers AY 147872 AY 147879, Analyses of codon positions and
variable informative sites were done using PHYLO WIN (Galtier
et al. 1996}, Search for possible sequence motifs repetitions in the
CR and compatison with other taxa were done using BLASTN
v.2.2.1 (Altschul et al. 1997} The MFOLD program (Zuker et al.
1999} was employed to idemtify the three tRNAs' seccondary
struetures. The search for potential promoter sequences was done
with PROSCAN v1.7 and NNFPP, available at the BCM web site.
We have searched for potential secondary struetures around con-
served seginents or segments identified as highly conserved across
several organisms using MFOLD and RNAdraw (Matzura and
Wennborg 1996). Sequences were phylogenetically analvaed using
PAUF’ 4.0.b3a (Swofford 2001}

When estimating phylogenetic relationships among sequences,
one assumes a model of evolution regardless of the optimality
criteria employed. Here we used the approach suggested by Huel-
settbeck and Crandall (1997} to test 56 alternative models of evo-
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Fig. 2. Phylogenctic tree based on the complete sequences of

gight Lacerta dugesii specimens. Abbreviations are as in Fig. 1.
Numbers ott branches are bootstrap values (see texth. In paren-
theses are the numbers of 37-bp repeats n the control region.

Tution, using MODELTEST v.3 (Posada and Crandall 1998}, de-
seribed in detail by Harris and Crandall (2000}, The chosen model
of evolution was used to estimate a tree using maximum likelihcod
(Felsenstein 1981}, with confidence in resulting nodes assessed us-
ing the bootstrap technicue (Felsenstemn 1985) with 1000 psew-
dereplicates.

Phylogenetic Analysis

The thres major regions sequenced (125 tRNA, cytochrome b, and
CR} were analyzed separately and combined. For the combined

analysis the most appropriate model of evolution was the TV,
with an estimated proportion of invariable sites (0.1} and a discrete
approximation of the I' distribution (0.001}. A heuristic search with
100 replicates with this medel found a single most likely tree of —In
6385 (Fig. 2}

Results
Structure of the Amplified Region

The CR and adjacent gene sequences were obtained
from eight Lacerta dugesii individuals. The aligned
sequences varied in length from 3112 to 3311 bp and
included 851 bp of the cytochrome b gene, the com-
plete tRNA™ (69 bp) and (RNAT™ genes (varying
between 69 and 70 bp), the whole CR, the complete
tRNAT™ gene (which varied in length from 75 bp in
five individuals to 74 bp in three others), and a partial
sequence from the 128 rTRNA gene which varied from
478 bp (in D1, D2, and D3) to 480 bp (M1, M2, 81,
and $2) to 481 bp (P1). tRNAT" {s separated from the
cytochrome b gene by a sequence of six nucleotides.
Table 1 lists the nucleotide frequencies of the cyto-
chrome # gene, the CR, the 128 rRNA gene, and the
three tRNAs together. The transiton/transversion
ratio (7,7} of the cyt b sequence is 9.5, with a clear
bias toward C+— T (AG/CT = 0.44), most of the
substitutions being at the third codon position. The
same applies to the 128 rRNA sequence (T/T, =
3.43; AG/CT =0.85). Table 1 compares the mumber of
variable sites of the four regions surveyed with those
that are phylogenetically informative.

Transfer RNA Genes

The base content of the three tRNAs of .. digesii is
similar to values found in other organisms (Table 1).
The T,/T, ratio observed in the three tRNAs is 12:
only 1 transversion found, versus 12 transitions (AG/
CT = 1). Lacerta dugesii tRNAs appear to be func-
tional, encoding apparently stable secondary struc-

Tablel. Nunber of sites found in Cyt b, the CR, the repeat region in the 5 left CR strand (CR munisatellite), 125 RNA, and three tRNAs®
Region Codon position NS T A % C T G %= T NVS (T} WIS (%)}
Cytd 1 283 250 30.2 224 223 16 (5.7} 8 (2.8}
2 284 203 24.0 12.1 43.6 5(1.8) 3(L.1)
3 284 337 41.4 4.3 207 85 (29.9) 61 (21.5}
Total 851 264 319 128 289 106 (12.5) T2 (8.5}
CR Total 1408 32.8 22.1 9.7 35.5 97 (6.9} 67 (4.8}
CR minisatellite 36Y 12.5 425 16.7 28.1
3 18.5 44.0 15.9 28.1
125 RNA Total 478 34.4 23.0 18.4 4.2 31 (6.5} 22 (4.6}
tRNAs Total 212 334 26.1 18.1 223 13 (5.1} 6 (2.8}

® Nucleotide frequencies in the four regions are given, as well as the number of variable sites (NVS), and, of these, the number that are

Ehylogeneﬁca]ly informative (NIS}). CR walues do not include the repeats. NS, number of sites.

Number of sites in each repeat without gaps.
¢ WNumber of sites in each repeat with gaps.
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Fig. 3. Secondary structures of the preswmably functional tARNA™ (a), tRNATT (b}, and tRNA™ (¢} genes.

tures usually present in mitochondrial tRNAs (Ku-
mazawa and Nishida 1993). Due to an intraspecific
polymorphism the tRNAT™ gene may assume two
different stable secondary structures (Fig. 3a) with
perfect cloverleaf topologies. The rRN.AT™ gene is
much more variable (Fig. 3b). The eight L. dugesii
individuals gave six tRN.AT™ sequences (Fig. 3¢). This
is not an unusual feature of this tRNA (Kumazawa
and Nishida 1995), but the extent of intraspecific
polymorphism in this species is extremely high. The
fact that no duplicate forms of the (RNAT™ gene were

found allows us to assume that all are functional
structures, although it easily accumulates indels or
base substitutions.

The Conirel Region (CR)

The Lacerta dugesii CR is depicted schematically in
Fig. 4. The CR base composition is characterized by a
low G content (9.7%), as is typical in vertebrates. The
base content GC versus AT is irregular across the
entire region and we did not attempt to divide the
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General structute of the control region in Lacerta dugesii. R1 and R2 are 31- and 14-bp perfect repeats. The dark gray region

adjacent to tRN.4™" represents the variable number of tandem 37-bp repeats. The dotted pars below the gray bar show the localizations of

highly variable CR. regions.

segment into domains because it is not comparable
between different species. The overall T,/7, ratio in
the CR is 3.43 (21 transversions and 72 transitions;
AG/CT=0.5). Figure 4 illustrates the distribution of
repeat and variable sites as well as three CSB (con-
served sequence blocks) and TAS (termination-asso-
ciated sequence) clements. The Lacerta dugesii CR
structure does not present the typical domains de-
scribed for mammals (Randi and Lucchini 1998). The
CR presents two well-conserved central domains
{about 130 bp each) with no variable sites, flanked by
variable domains. The sequence between the two
central conserved segments (about 260 bp) is also
variable. The extreme left domain (the 5 terminus of
the nascent H-strand) contains tandem repeats con-
sisting of four to nine 37-bp repeats responsible for
the variable length observed in the mtDINA CR. The
base composition of this minisatellite is very different
from that of the total CR (Table 1), with a striking
increase in cytosines and deficit of adenines. The
number of these repeats was found to be constant in
10 individuals screened from each population. Figure
4 also ilustrates how conserved blecks are inter-
spaced with more variable sections. Two repeats of 34
bp were found in a conserved region, separated by 28
bp (R1 in Fig. 4). Four motifs matching the TAS
element (5. AATTACA ...3") reported by Saccone et
al. (1987), as well as the more expanded sequence
denominated ETAS (Sbisa et al. 1997), are evident
(Fig. 4), but three of them are in an inverted direction
from that of Saccone et al. (1987). The conservative
nature of these sequences and the flanking regions
provides additional evidence that they may be of
importance for mitochondrial transcription and reg-
ulation in the D-loop-containing region (Brown et al.
1984; Saccone et al. 1987; Shisd et al. 1997). The four
TAS elements do not seem to be randomly distrib-
uted in the CR since they are found in the extremities
and in conserved regions. Brown et al. (1986} re-
ported the existence of four TAS motifs in rodent,
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cow, and human mtDNAs, all located in the 3 end of
the D-loop region. Three CSB elements (CSB-1, -2,
and -3 in Fig. 4) are highly conserved among the eight
L. dugesii specimens. TATATA repeats, the most
common motif for transcription by RNA polymerase
I, are tandomly dispersed across the whole CR. Al-
s0, the motif CCAATC (probably with a function
identical to that of the TATA boxes) was found in the
conserved segment between R1 and CSB1 and also
near the 3’ end, next to tRNVAT™. A common modular
element for most promoters, the ATATAA box, is
also present between the R2 repeats. Three GYR-
CAT motifs (Y=C/T; R=A/G) are evident, two of
them incuded in the already-mentioned TAS boxes.
These motifs are quite widespread in Domain [ of
mammals and birds (Randi and Lucchini 1998), but
they are also part of the more general TAS (alo
called ETAS) motifs. We have searched for possible
open reading frames (ORFs) but no potential pro-
moters were recognized in the CR with the search
tools used. Two TCCC motifs exist in the Lacerta
dugesii CR, which have been linked to termination of
H strands in mammalian and bird D-loops (Douzery
and Randi 1997; Randi and Lucchini 1998} but nei-
ther are linked to putative cloverleaf secondary
structures.

Phylogenetic Value of the CR

Our analysis of the combined sequences produces a
single well-resolved estimate of phylogeny. Individu-
als from each of the island groups are strongly sup-
ported as clades  three individuals from the Desertas
{100% bootstrap support), two from Madeira (99%),
and two from the Selvagens (1009%). The ndividuals
from the Selvagens and Madeira form a clade relative
to those from the Desertas and Porto Santo (90%)
{(Fig. 2). In the separate analysis of 128 TRNA, cy-
tochrome b, and CR sequences, all of these clades are
similarly recovered (data not shown).



Discussion
Structure and Comparative Analysis of the CR

We did not attempt to divide the Lacerta dugesii CR
into domains according to degree of variability or
base content, as this division would be arbitrary in
this species. The Lacerta dugesii CR shows a strong
bias against guanine on the light strand (G = 9.7%),
slightly lower than the values found in other reptiles
{Macey etal. 1997a). The 1 RN .47 gene appears to be
under relaxed selection to accumulate a considerable
number of indels and base substitutions, even within
a species, The presence of tandem repeats near the 3/
end of the CR is not uncommon in vertebrates, al-
though their putative function and origin are un-
known. Repeats of variable number and length have
been found in various organisms, but not always
localized in the same domains (Mortz and Brown
1986; Lunt st al. 1998; Savolainen et al. 2000): turtles
(Zardoya and Meyer 1998; Kumazawa and Nishida
1999), bears (Matsuhashi et al. 1999), snakes and
skinks (Kumazawa et al. 1998; Kumazawa and
Nishida 1999), and iguanas (Janke et al. 2001). The
several types of repeats found in L. dugesii do not
follow the general pattern described by Hoelzel et al.
(1994) and Savolainen et al. (2000} for vertebrates in
general. It is interesting to observe that the sequence
CAACAAA also appears twice in L. dugesii, once in
the middle and in the left domains of the CR light
strand. In fguana iguana, the same sequence appears
three times consecutively (as in gulls), in the left do-
main of the CR, immediately before the CSB-2 se-
quence. Macey et al. (1997b) have found repeats
between tandemly duplicated pairs of the rRNAT™
gene of several spedies. It is thus plausible that the
STTTTG3 present in each repeat following the £.
dugesii tRNAT™ may m fact be reminiscent of im-
perfect duplications of this tRNA. TAS elements
have been associated with stop sites for DNA syn-
thesis (Doda et al. 1981) and have been found near
the 3 terminus of the D-loop strand. The ones re-
ported in this work perfectly match those reported in
smakes [in both sequence and direction (Kumazawa et
al. 1998)) and are identical, but inverted, to the ones
reperted by Saccome et al. (1987} for vertebrates in
general. The Lacerta dugesii CR has two TAS se-
quences in both the 3 and the 5 CR extremities,
contrary to their clustering only in the 3’ extremity of
rodents (Brown et al. 1986) and Galliformes (Randi
and Lucchini 1988 and references therein). Another
TAS motif is the sequence GYRCAT, which was
found to be highly conserved in birds as well as
mammals. The same sequence exists in L. dugesii in
the CR left region, first as GTACAT and then as the
more common GTGCAT. The segment can form a
structure with four hairping and loops with AG =
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—23 keal. In {. iguana this motif is repeated five times,
three of them in the first 215 CR bases.

Amnother common feature assodated with the CR
of all organisms reported so far is the existence of
(CSBs associated with start sites for DNA synthesis.
In the eight sequences of Lacerta dugesii the three
CSB blocks are found in conserved regions (Fig. 4).
CBS-Z has a motif identical in L. dugesii, I. iguana
(Janke et al. 2001), and Eumeces egregious (Kumaz-
awa and Nishida 1999). Interestingly, while similari-
ties between reptile and mammal CSB-2 are high, we
could not identify correlated sequences from any of
the CR sequences of birds. CBS-3 is also quite similar
across reptiles, with only a few differences in the
1. iguana sequence. Again, there is evident homology
among reptiles, mammals, and birds. The least con-
served block among the published reptile species is
(CSB-1, although the sequences are still quite similar.
It is evident that among these reptile species, CSB
boxes are highly conserved, supporting the view that
the asymmetrical replication mechanisms proposed
for mammalian mtDNAs are the same for reptiles
(Kumazawa and Nishida 1999). Although some motif
sequences can be found in all vertebrates included in
the comparison, it is hard to find CSB-1 homologies
among mammals, birds, and reptiles. This is not
surprising since Crochet and Desmarais (2000} had
already reported strong differences in this sequence
and related secondary structure within gulls. It seems
that CSB-1 is not so highly conserved across verte-
brates. In L. dugesii the CSB-1 block and the pre-
ceding 100 bp are nonvariable and are able to form a
stable secondary structure. It has been hypothesized
that conserved sequences like CSBs or conserved CR
domains can form stable secondary structures
(Brown et al. 1986; Crochet and Desmarais 2000}).
However, except for CBS-1, the other two CSBs do
not form stable secondary structures. We failed to
identify a sequence that encompasses H-strand inibi-
ation in L. dugesii or the transcriptional promoter,
unless this sequence is the poly(C) of the CSB-2
motif, just a few bases downstream from a TATA
box. The CSB-1 motif also presents a conserved
AGACAT motif, similar to the putative GGACAT
apparently linked to mitochondrial LSP/HSP (Randi
and Lucchini 1998). The presence of two STOP sig-
nals following these motifs could be used to abort
transcription of the H-strand. In this regard L. du-
zesii CR organization finds parallels in mammals and
birds (Clayton 1982; Sbisd et al. 1997; Randi and
Lucchini 1998). Overall, however, we observe strong
differences in the internal organization of the reptile
CR compared with the mammals and birds studied so
far. It should be interesting to screen the CR of more
reptile families to see if the extent of variation is a
particular feature of this group of vertebrates, which
would have important evolutionary implications.
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Evolutionary Implications of the L. dugesii CR

From our estimate of phylogenetic relationships it is
clear that the number of repeat sequences has chan-
ged multiple times in different lineages. The two
populations in Madeira differ (three or four repeats),
as do the populations in the Selvagens (six or eight
repeats). These populations are strongly supported as
single lineages (100% bootstrap support), indicating
that changes in repeat nmumber occurred after these
clades separated from the other populations. To ob-
tain a rough estimate of timing of cladogenic events
within the phylogeny, we used a likelihood ratio test
to assess whether the sequences were evolving in a
cdocklike fashion. We included only the 128 rRNA
and cytochrome & sequences, since thers is a well-
calibrated estimate of 1.96% sequence divergence per
million years for lacertid lizards, Galloiia, from the
Canary Islands for these regions (Carranza et al.
2000}, The tree constructed under a molecular clock
assumption is not significantly different from the ML
tree (analysis not shown). Therefore we can estimate
that the populations within the Desertas and within
the Selvagens separated from each other about
100,000 years ago. The two Madeiran populations
diverged approximately 900,000 years ago. From this
we deduce that changes in repeat numbers, and their
apparent fixation in populations, can occur in a short
evolutionary time scale.

The CR has not been used much in phylogenetic
studies in reptiles, probably because of the presence
of repeat units and the lack of universal primers. Our
study suggests that it can be highly informative for
resolving intraspecific phylogenies. Moreover, our
identification of conserved structures between diver-
gent reptile groups should facilitate primer design
within the CR. For closely related taxa varation in
the number of repeats in the CR could also be a
phylogenetically useful character.
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PEPTIDASE-3 POLYMORPHISM IN POPULATIONS OF THE
MADEIRAN LIZARD LACERTA DUGESII, FROM PORTO SANTO
ISLAND

M. KHADEM ', J. A. JESUS 2, A. BREHM '3#

With 2 figures and 2 tables

ABSTRACT. All populations of Madeira lizard, Lacerta dugesii, have two alleles
for peptidase-3 enzyme system. However, the same locus has a third allele in some
populations from Porto Santo Island. The relative frequencies of the three alleles
were sureyed in 13 populations from this Islands. Using UPGMA method, with one
exception, populations can be classified into two groups: group 1, includes populations
from the north of the island that represents high altitude; group 2, includes central and
southern populations that represents low altitude. The exceptional population is the
one from Tanque that although belongs to the central and southern parts, shows a
revers allelic frequencies. The possible action of human is discussed.

RESUMO. As populagdes da lagartixa da madeira, Lacerta dugesii, apresentam
geralmente dois alelos no sistema enzimatico da Pedtidase-3. No entanto, algumas
das populagdes da ilha de Porto Santo apresentam um terceiro, raro alelo. Foi efectuado
o levantamento das frequéncias relativas dos alelos deste sistema, nas populagdes
desta ilha.

O método do UPGMA para construgio de fenogramas foi aplicado aos dados
obtidos, permitindo a distingéo das diversas populagdes em dois grupos, com uma
excepgdo. Um dos grupos compreende as populagdes da parte norte da ilha
representando zonas de maior altitude. O outro representa as populagdes centrais e do
sul, de mais baixa altitude. A excepgdo ¢ a populagiio de tanque a qual, fazendo parte
do segundo grupo possuia frequéncias alélicas distintas e invertidas.
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INTRODUCTION

The archipelago of Madeira is composed of four groups of islands: Madeira itself,
the nearby Porto Santo, Desertas and the Selvagens, this last one located midway between
Madeira and Canary islands. The geological history of the first three groups in relation
with the Selvagens is not clearly known. According to TEIXEIRA (1949) and RIBEIRO et
al. (1980) the Desertas group was united to Madeira itself, but how they were linked to
Porto Santo is still a matter of discussion.

Lacerta dugesii MILNE-EDWARDS, 1829 (SAURIA: LACERTIDAE) is an endemic
lizard of the archipelagos of Madeira. Its african or european origin remains unknown,
which makes the species an interesting subject of biogeographic study.

BISCHOFF et al. (1989) studied the differentiation of L. dugesii on basis of
morphological characters, as well as (very few) enzymatic systems. According to those
authors, the species is subdivided into three subspecies, one from Porto Santo and the
others from Madeira and Selvagens. We had undertake a large survey on th enzymatic
polymorphism of this species (KHADEM et al. 1996) which is also in agreement with the
distinctiveness of the lizards from Porto Santo. From all /oci analyzed, one which
contributes to the differentiation of this population is the peptidase-3 system.

We found that all populations of L. dugesii from the Archipelago of Madeira,
have two alleles at the peptidase-3 locus, a slower and more common allele (designated
as a) and a faster one (b). The population of Porto Santo we have used in our survey had
a third and rare allele (designated as c). This allele was not found in other populations of
the archipelago. For this reason we made a full survey of the peptidase-3 system in Porto
Santo to determine its existence and frequencies in different populations of lizards collected
from different parts of the island.

Materials and Methods

Samples of specimens were collected during the summer of 1995 in 13 localities,
covering the whole area of the island of Porto Santo (Fig. 1). Tails of lizards were cut into
small slides (<2mm) and manually smashed with a few drops of destilled water. After the
homogenates were centrifuged 30 minutes at 10000 g the supernatant was collected and
used in the subsequent electrophoretic analysis. The electrophoretic data were resolved
using standard methods of horizontal starch gel electrophoresis and histochemical staining
procedures (SELANDER et al . 1971). The buffer system used to detect Peptidase-3 activity
was Tris-EDTA Borate pH 8,6 (0,18M Tris, 0,1M Boric Acid, 0,004M 2Na-EDTA).
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Fig. I - Collection localities of L. dugesii in Porto Santo island. Numbers represent the following
sites: - Pico da Cabrita, altitude 265 meters; 2- Serra de Fora, alt 50 m: 3- Serra de Dentro, alt 50
m; 4- Barbara Gomes, alt 200 m: 5- Eiras, alt 160 m; 6- Fonte da Areia, alt 120 m; 7- Pedregal, alt
180 m; 8- Assoproes, alt 80 m: 9- Calheta, alt 20 m: 10- Pico do Castelo, alt 200 m: 11- Camacha,
alt 160 m: 12- Farrobo, alt 80 m: 13- Tanque, alt 60 m.

Allelic frequencies were used to compute genetic distances between the
populations, using Biosys-1 (SWOFFORD & SELANDER 1981). Genetic similarity between
populations was estimated with the CAVALLI-SFORZA and EDWARDS (1967) chord
distance algorithm, which was applied to produce a dendrogram with the unweighted pair
group method using arithmetic average (UPGMA; SNEATH & SOKAL, 1973). For each
population, the mean heterozigosity estimate was calculated as the ratio of observed
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heterozygotic genotypes with the total number of individuals sampled.
Results and Discussion

Table 1 shows the allelic frequencies in the 13 populations sampled as well as
their levels of heterozigosity. In all populations, Pep-3 was find to be polimorphic, i.e., at
least two alleles were present. A general pattern that can be seen from the analysis of
allele frequencies, is that adjacent populations tend to have similar values (populations 8,
10, 11 and 12). Five populations included in this study do not conform to the Hardy-
Weinberg equilibrium (populations 2 to 5 and 13) with P values ranging from .002
(population of Tanque, x* 14.560; df3) to .024 - Barbara Gomes, x? 9.479; df3). All the
others fall into P values varying from .288 (population 1) to .868 (population 12).
Heterozigosity estimates are extremely variable with values as low as .100 (population
12) up to .937 (population 2). In this respect the ratio between observed homozygotes and
heterozygotes and their expected values, follow normal values according to Hardy-
Weinberg (P between .90 and .20), except for population 2 which is less then .01 and
shows an excess of heterozygotes.

TABLE 1 - Allele frequencies, expressed as percentage in 13 populations of Lacerta dugesii for
the Peptidase-3 system, and mean heterozigosity (H). Coefficients of CAVALLI-SFORZA and
EDWARDS (1967) chord distances were calculated for all pairs of populations examined (Table 2).

Population

Locus and

aleles 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
(N) g 16 11 9 11 41 16 17 10 10 8 10 14
Pep-3

allelea .625 .531 .773 .772 .545 768 .531 .824 .700 .850 .938 .950 .143
alleleb .188 .375 .136 .111 .182 .207 406 .176 .300 .150 .063 .050 .714
allelec  .188 .094 .091 .167 .273 .024 .063 .000 .000 .000 .000 .000 .143
H 500 937 272 333 545 414 437 235 400 300 .125 .100 .285

The values depicted in Table 2 should be read simply as comparative measures of
the peptidase-3 system among the populations surveyed. Caution should be taken when
one tries to extrapolate these values to effective phylogenetic distances. The analysis of
the data allowed us to detect the existence of two groups of populations (group I comprising
populations 1 to 5 and population 7, group II comprising populations 6 and 8 to 12).
Mean distances (D) within group I is similar to that of group II (.136 versus .121), but the
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distance separating group I from group II is the double (D = .270). The lowest distance
found is .017 between Farrobo and Camacha (population 11 and 12) and the highest is
.599 between Farrobo and Tanque (population 12 and 13).

TABLE 2 - CAVALLI-SFORZA and EDWARDS (1967) chord distances for all 13 populations of L.
dugesii. The population number key is the same given in Figure 1.

Population
2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13

1 145 .109 .075 .066 .185 .179 .286 .289 .290 .320 .328 373
2 *¥%x 182 204 .182 .187 .039 257 211 271 338 352 272
3 ¥¥** 074 170 .108 .198 .195 225 .194 214 222 443
4 *Hxx 117 179 231 268 294 266 276 281 .444
5 *¥xE 250 219 349 347 353 380 .387 .364
6 *xx 161 .104 118 .112 .174 .189 427
7 *¥aw 240 182 256 .331 345 272
8 *EEX 093 .023 115 .132 495

9 *EEx 116 207 224 423
10 **%% 092 109 513
11 **5*¢ 017 .585
12 *xk% 500

A second feature that can be seen from data of Table 2 is the clear separation of
population 13 (Tanque) from all the others. This is the only site were allele b is in higher
frequency than allele a. Apart from this grouping, one can say that the peptidase-3 system
do not present any clear geographic cline in Porto Santo. It is interesting however, to note
that group I includes northern peripheric populations, namely the ones from the highest
points in the island. Group II represent central and south populations all with a strong
influence of human activities.

Fig. 2 represent the topology constructed from data of Table 2 and applying
UPGMA. The existence of the two groups of populations already detected from the analysis
of the genetic distances is evident. Population 13 (Tanque) appears quite separated from
the others due, in part, to the fact it is the only site were allele b is present in higher
frequency than allele a. The explanation for the existence of these frequencies is not
obvious. Human activities may be responsible for the displacement by chance of some
individuals, which led to the distribution we see today.
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Fig. 2 - Cluster analysis using the UPGMA method, and the Cavalli-Sforza and EDWARDS (1967)
chord distances. (Cophenetic correlation = .859).

It is also interesting to note that the rare allele c, is present, apart from Tanque
and Fonte da Areia (populations 13 and 6), only in populations belonging to group I.
Fonte da Areia, is a peripheric population, near the main waste deposit of the island. It is
well possible that lizards belonging to other places have been introduced together with
the deposit of waste.

The biochemical information gathered from this survey allowed us to detect a
rare allele, which is present in just one island of the archipelagos of Madeira. Even within
the island, this rare allele is not widespread but confined to the populations occupying
sites with less human activity, namely the ones of higher altitude. The question to be
asked is, what factors are contributing to the confinement of the rare allele to some localities.
A further survey on the population dynamics of L. dugesii especially in what concerns its
rate of dispersion and behaviour may provide an answer to this question.
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Partial DNA sequences from two mitochondrial (mt)
and one nuclear gene (cytochrome b, 128 rRNA, and
C-mos) were used to estimate the phylogenetic rela-
tionships among the six extant species of skinks en-
demic to the Cape Verde Archipelago. The species
form a monophyletic unit, indicating a single coloni-
zation of the islands, probably from West Africa.
Mabuaya vaillanti and M. delalandii are sister taxa, as
indicated by morphological characters. Mabuya fogo-
ensis and M. stangeri are closely related, but the
former is probably paraphyletic. Mabuya spinalis and
M. salensis are also probably paraphyletic. Within spe-
cies, samples from separate islands always form mono-
phyletic groups. Some colonization events can be hy-
pothesized, which are in line with the age of the
islands. C-mes variation is concordant with the topol-
ogy derived from miDNA., 2001 Academic Press

Kev Words: Mabuva; Cape Verde; cytochrome B 125
rRNA; C-meos phylogeny; colonization.

INTRODUCTION

Studies of among-island variation have been funda-
mental in evolutionary theory. Nonwvolant tetrapod
groups, such as lizards, have become model organisms
for the study of colonization and dispersal patterns,
especially in the mid-Atlantic islands which have well-
known geological historles (e.g., Thorpe et al, 1994;
Brown and Pestano, 1998; Carranza et ai., 2000). Ini-
tlal colonization of these archipelagos has often been
followed by invasion of nearby islands and rapid spe-
clation (Carranza et al., 2000). Reconstruction of such
events can be assessed with DNA sequence data. Given
the limited range of these island endemic species and
that island populatiens have a higher risk of extinction

! To whom correspondence should be addressed. Fax: +351 252
661780, E-mail: james@mail.icav.up.pt.

Apj

(Frankharm, 1997), assessment of variationis also crit-
ical for conservation efforts.

The Cape Verde Archipelago lles 450 kmn from the West
African Coast and comprises 10 islands and 3 islets of
volcanic origin which have never been connected to the
mainland (Mitchell-Thomé, 1983). The set configuration
is of an arch {Fig. 1), the oldest islands being Maio, Sal,
and Boavista and the youngest being Sante Antdo and
Brava, the tips of the “arch.” Because the sea depth
between islands varies from a few meters to more than 3
km it is probable that some of them were linked due to
sea level fluctuations during the Pleistocene or even more
recently. During these periods some of the northwestern
group of islands were most likely linked—Sao Vicente,
Santa Luda, Brance, and Raso, and possibly alse Boa-
vista and Maio from the “central” group of islands. Apart
from these cases the water channels are very deep
(>>1000 m)j so it 1s highly improbable that these islands
were ever linked by land connections.

The genus Mabuya comprises species of skinks of
meoderate to large size, with cylindrical bodies (Hoog-
moed, 1974). They have a worldwide distribution in
tropical and subtropical areas with approximately 101
described species. In the Cape Verde islands the genus
is represented by 6 recognized species, the only diurnal
lizards present, all of which are endemic to the archi-
pelago (Table 1). The giant scincld AMacroscincus cocted
was another endemic specles but it is believed to have
been extinct from the beginning of the twentieth cen-
tury (Schleich, 1982). The taxonomic status of some of
these 6 specles remains controversial especially at the
subspecific level {e.g., Mertens, 1955; Schleich, 1987;
Joger, 1993). Based on morphelogical characters, the
two sympatric specles M. delalandii and M. vaillanti
are considered to form a closely related group (Greer,
1978; Pinheiro, 1989; Joger, 1993). They possess fused
interparietals and parietals {(unique in skinks) and re-
tain 26 presacral vertebrae, which is typical in Mabuya
(Greer er al, 2000). The remaining species in the Cape
Verde islands usually have 27 presacral vertebrae. M.

1055-7903/01 $35.00
Copyright © 2001 by Academic Press
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FIG. 1. Map of the Cape Verde islands. Localities of specimens
used in this study are given in Table 1. Shallow water areas, which
were probably above sea level in the geologically recent past, are
marked with dashed lines.

delalandii and M vaillanti are restricted to the lee-
ward islands of the Archipelago; Brava, Fogo, and San-
tlago. M. fogeensis 1s distributed on the windward is-
lands of Sante Antdo and Saoe Nicolau and is divided
into two endemic subspecies, M. £ antaoensis and M. £
nicolatiensis (Schleich, 1987). The remaining 3 species,
M. stangeri M. salensis, and M. spinalis, share several
morphological characteristics and have been the center
of most of the taxonomic controversy (Angel, 1935;
Mertens, 1955; Schleich, 1987; Joger, 1993). Based on
morphological characters Joger (1993) propesed that
all Scincldae from the Cape Verde islands, including
the extinct glant skink M. cocted, are a monophyletic
group presumably from the nearby West African coast.
However, recent molecular analyses of the Cape Verde
island geckos Taremtela (Carranza et al, 2000) and
Hemidactylus (Jesus et al., 2001) infer multiple coloni-
zations in Hemidactvius and a direct colonization from
the more distant Canary Islands in the case of Taren-
tola. Mitochondrial DNA evidence suggests that
Mabuya may have colonized Madagascar more than
once (Mausfield et af., 2000). Therefore, the monophy-
letic status of Mabuya in the islands and its probable
origin require further investigation.

Here we examine Mabuya from the Cape Verde Ar-
chipelago, covering almost the entire distribution of
the extant specles. On the basls of mitochondrial and
nuclear DNA sequences, we elucidate the phylogenetic
relationships among species and address historical dis-
persal processes that may have shaped their present
distribution pattern.

EREHM ET AL.

MATERIALS AND METHODS

The geographic locations of the specimens used in
this study, voucher codes, and number of specimens
used are given in Table 1. All specimens belong to the
collections of the University of Madeira. Total genomic
DNA was extracted from small pieces of tail by use of
standard methods. Polymerase chain reaction (PCR)
primers used in bhoth amplification and sequencing
were cytochrome bl and 2 and 12Sa and 12Sb from
Kocher et all (1989) and G73 and G74 for C-maos from
Saint et al (1998). Amplification conditions were the
same as those described by Harris et al (1998, 1999).
Amplified fragments were sequenced from hoth
strands on a 373 Applied Blosystem DINA Sequencing
Apparatus. Sequences from the cytochrome b and 125
rRNA belonging to the same individual were rmerged in
the subsequent analysis. These and the C-mos se-
quences were aligned with Clustal W (Thompson et ai.,
1994). Cytochrome b, 12SrRNA, and C-mes sequences
were, respectively, 280, 333, and 375 bp long. Three
species of Mabuya from the Africa/Madagascar group,
M. affinis, M. elegans, and M. quinguetaeniata (Maus-
field et al, 2000}, and Chalcides acellatus and C. viridis
from the Canary Islands (Brown and Pestano, 1998)
were included in the analysis of the mtDNA sequences.
The mtDNA sequences were aligned with Clustal W
{Thompson et al, 1994). The cytochrome b sequences
contained no indels. The data were then imported into
PAUP* 4.0b3a (Swofford, 2000) for phylogenetic anal-
ysis. When estimating phylogenetic relationships
among sequences, one assumes a model of evolution.
Determining which model is most appropriate for a
given data set is a statistical problem (Goldman, 1993).
We used the approach outlined by Huelsenbeck and
Crandall (1997) to test 56 alternative models of evolu-
tion, employing PAUP* 4.0b3a and Modeltest (Posada
and Crandall, 1998). A starting tree was obtained with
neighbor-joining. With this tree, likelihood scores were
calculated for various models of evolution and then
compared statistically with a y* test with degrees of
freedom equal to the difference in free parameters be-
tween the models being tested. The null hypotheses
tested in this way included (1) nucleotide frequencies
are equal, (2) transition rates are equal to transversion
rates, (3) there is only one transition rate, (4) there are
only two transversion rates, {5) there is rate homoge-
neity among sites, and (6) there is no significant pro-
portion of invariable sites. Once a model of evolution
was chosen, 1t was used to estimate a tree with the
mindmum-evolution (ME) optimality criteria (Rzhetsky
and Nei, 1992). Support for nodes was estimated using
the bootstrap (Felsenstein, 1985) technique, with 1000
replicates. A maximum-parsimony (MP) analysls was
also carried out (100 replicate heuristic search), and
support for nodes was estimated with decay analysis
{Bremmer, 1988} and bootstrapping with 1000 repli-
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TABLE 1

List of Specimens and Locations Used in This Study

Species (number included for mtDNA)

Voucher code Island locality

M. fogoensis (O’Shaughnessy, 1874)" (6)

M. fogoensis (0"Shaughnessy, 1874)! (3)

M, stangeri (Gray, 1845)% (1)

M. stangeri (Gray, 1845)% (2)

M. 5. maioensis Mertens, 1955% (2)

M. spinalis Boulenger, 1906° (2)

M, spinalis Boulenger, 1906% (2)

M. salensis Angel 1935° (1)

M. salensis Angel, 1935° (2)

M. vaillart? Boulenger, 1887 (2)

M. vaillarti Boulenger, 1887 (Z)

M, delalandi? (Dumeril & Bibron, 1829)% (1)
M. delalandii (Dumeril & Bibron, 1839)° (3)
M. delalandit (Dumeril & Bibron, 1838)% (3)

R34, 35, 36, 80, 100, cvl 33 Santo Anto

RO1, 72, 93 S&o Micolau
R78 Séo Vicente
RTE, 86 Ilhéu Rasn
RES, 67, 69 IMaio

RE1, 62 Fogo

RE0O, cvwh8 Santiago
RO3 Boavista
RT79, 82 Sal

RS2, 94, 96 Fogo

R98, 00, rvst999 Santiago
R5E Brava

R43, 49, 51 Santiago
R52, 98, 99 Fogo

! Formerly attributed to the genus Euprepes but renamed by Boulenger, 1887 as Mabuya fogoensis; Schleich (1987) created two new
subspecies for Santo AntZo and S3o Nicolau, respectively, M £ antacensis and M. £ nicolauensis,
 Formerly attributed to the genus Euprepes but renamed by Boulenger, 1887 as Mabtya stangerd,

* Renamed M. spinalis matoensts by Joger (1993).

! Considered a synonym of M. stangers by Schleich (1987), but Joger (1992) reassigned it as M spinalis subspecies spinalis.

® Initially designated M. safensis by Angel (1935) and then changed to M. stangers (Dekeyser and Villiers, 1951), Mertens (1955) and
Schleich (1982) created a subspecies M. stanger? salensis with the ferra typica in the island of Sal. Joger (1993) refers M. spinalis salensis
Angel, 1935 to the specimens from Boavista and Sal islands and M. spinalis maicensis Mertens, 1955 to the specimens from Maio island.

® Pirst attributed to the genus Euprepes but renamed by Boulenger, 1887,

cates. Assessment of saturation in the third positions
of the cytochrome & by the plotting of numbers of tran-
sitions and transversions against uncorrected dis-
tances indicated that these position were not saturated
{(not shown). Therefore, all positions were included in
the analysis.

RESULTS

We obtained 613 bp of aligned sequences from the
combined 125 rRNA and cytochrome b genes for 32
taxa. GenBank Accession Nos. are AF335016-
AF335088. With the included published data this gave
35 representatives of Mabuya and 2 Chalcides, which
were designated outgroups. Using Modeltest (Posada
and Crandall, 1998) under the Akaike information cri-
terla, we concluded that the GTR model {Rodriguez et
al., 1990), with a gamma-distributed rate heterogene-
ity model (four rate categories, G = 0.85; Yang, 1994)
and an estimated proportion of invariant sites {(0.56)
was the most appropriate model of evelution for this
data. A 10-replicate heuristic search with this model
produced a single tree with a minimum-evolution score
of 1.4 (Fig. 2). Maximum-parsimony analysis found two
trees of 515 steps which were similar to the ME tree
(Fig. 2); 158 characters were parsimony informative.
For the nuclear gene C-mos, nine sequences of 375 bp
were analyzed. Fleven positions were variable, and 6
positions were parsimony informative. There were no
insertions or deletions. Since there was no homoplasy
in the data set, the sequences were joined in a most

parsimonious network. As all the synapomorphies
were in agreement with the topology derived from
mtDNA data, they were simply mapped onto the ME
tree (Fig. 2). Inclusion in the analysis of C-mos se-
quences (from Saint et al, 1998) of other skinks from
the same subfamily Lygosominae (Greer, 1970; Honda
et al, 2000} did not alter this topology.

DISCUSSION

With the available outgroups, the mitochondrial
DNA sequences suggest that the Mabuya from the
Cape Verde islands are a monophyletic clade. Within
the islands, they can be separated into two groups. One
is constituted by M. vaillanti from Fogo and Santlago
and the sympatric M. delalandii, which also occurs in
the island of Brava. The separation of these species
from the others is in accordance with morphological
characters. Both of these specles are monophyletic,
with 99-100% bootstrap support from the mtDNA
analysis and a single synapomorphy in the C-mos se-
quence data. In M. delalandiilow variation was found
in individuals from different islands, and no variation
was found within islands. In the distance analysis A
vaillanti samples are separated according to their is-
land of origin, but with MP the two individuals from
Santlago were successive branches to the two from
Fogo.

The other main branch comprises all remaining spe-
cles studied. This branch can also be subdivided into
two groups. One contalns M. fogeensis from Santo
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M. delalondii Santiago
M. delalandii Santiago
M. delalandii Brava
M. delalardii Santiago
1%} M. delalandii Fogo
M. delalandii Foga
M. delalandii Fogo
M. vaillanti Fogo
M. zaillanti Fogo
M. vaillanti Santiago
M. waillanti Santiago
M. fogoensis Santo Antio
M. fogoensis Santo Antio
M. fogoensis Santo Antao
M. foguensis Santo Antdo

76.4

100.13

M. fogoensis Santo Antio

M. fogoensis Santo Antio

ag | M. fogoensis Sao Nicolau
M. fogoensis Sao Nicolau
M. fogoensis Sao Nicolau

68, M. stangeri Raso
M. stangeri Raso
" M. stangeri Sio Vicente
65.3 M. spinalis Maio

M. spinalis Maio
M. salensis Boavista
1|oa[ M. spinalis Fogo

M. spinalis Fogo

gg| M. salensis Sal
68.4(985 A calensis Sal

gg[~ M. spinalis Santiago
988l M. spinalis Santiago

Muabuya affinis West Africa

Mabuya elegans Madagascar

Mals

Africa

1

100
100.23

Chalcides ocell, Canary Islands

FIG. 2.

Chalcides viridis Canary Islands

Tree derived from a minimum-evaelution (ME) search using the model described in the text. Maximum-parsimony (MP) trees

differed in that M. vaillant from Santiago was not a monophyletic group and that the three Mabrya outgroup taxa were joined as a clade
[61% bootstrap support). Bootstrap values (=50%) for ME and MP are given above and below nodes, respectively. Decay indices for the MP
analysis are given below the nodes, The tree was rooted with the Chaltides sequences, Six synapomorphies derived from C-moes sequences

are mapped onto the tree {open rectangles).

Antdo and Sao Nicolau and M. stangers from Sao Vi-
cente and the islet of Raso. The population from Sao
Nicolau has been regarded by some as a separate sub-
specles from M. fogeensis of Santo Antdo with the
name M. fogoensis nicolauensis (e.g., Schleich, 1987).
In our ME analysis M. fageensis is paraphyletic, with
M. stangerf more closely related to M. fogoensis from
Santo Antao. When we constrained M. fogeensis to be
monophyletic and compared this against the ME tree

with the same meodel of evolution with the likelihood
variance (KH) test of Kishino and Hasegawa ({1989},
the hypothesis could not be refuted (differences in —In
1=1035 P = 0.7). Whereas the use of the KH test has
recently been questioned, in this case, since we reject
the null hypothesis with a B2 > 0.05, our results
would be the same using the alternative Shimodaira
and Hasegawa test (see Goldman et al, 2000). There-
fore, we cannot reject the possibility that M. fogoensis
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is monophyletic. However, the samples from the two
islands are clearly morphologically and genetically dis-
tinct. M. stangeri from Sdo Vicente and Raso are
closely related (100% bootstrap support), which is not
surprising if one takes intoe consideration that the is-
lands were probably united during recent glacial peri-
ods. This scenario agrees with Greer’s (1976) hypothe-
sis of evolution of the extinct giant skink M. coctey,
which was known from the islands of Raso and Branco
and regarded by this author as derived from either M
fogoensis or M. stangeri.

The third group of species includes M. salensis (from
Sal and Boavista islands), M. spinalfs from Santiagoe
and Fogo, and samples from Maio that have been re-
ferred to either M. stangeri or M spinalis. Both
mtDNA (78% bootstrap) and three synapomorphies
from the C-mos sequences support this clade. Within
the group all the islands that were sampled form mono-
phyletic undts (98-100% support from mtDNA), but
relationships between the islands are very poorly sup-
ported. In the ME tree the two species do not form
monophyletic units, but this possibility cannot he sig-
nificantly rejected using the KH test. Based upon our
analysis, the samples from Maio should be considered
M. spinalis maicensis rather than M. stangeri, sup-
porting Joger (1993).

Due to the lack of support for relationships within
the M. spinalis/M. salensis clade, little can be hypoth-
esized about colonization patterns for these species.
However, the possible radiation in other species can be
predicted. M. delalandii and M. vaillanti may have
originated and speciated on Santiage, which is the
oldest of the islands on which they are found and the
closest to Africa. Separate colonizations of Fogo, and in
the case of M. delalandii, Brava, would then have
occurred. If one assumes a molecular clock of 1.9% per
million vears (after Carranza et al, 2000), the two
speciated approximately 3 mya, with M. vailfanti col-
onizing Fogo 1 mya and M. delalandii even more re-
cently. These dates are much more recent than the
origin of the islands. In the M. fogeensis M. stangeri
clade, higher genetic variation is found within A £
nicolauensis, on the older more eastern island of Sao
Nicolau, and from here the lizards could have succes-
sively colonized the newer more western islands of Sao
Vicente and Santo Antio.

CONCLUSIONS

Analysis of mtDNA sequence variation resolves
many of the relationships within Mabuya from the
Cape Verde islands, and the limited C-mes variation is
in concordance with these. Varlation within Mabuyais
lower than that found among geckos on the islands
(Carranza et al, 2000; Jesus et al, 2001), implying a
more recent colonization. Intraisland colonization
events also appear to be fewer. This Is not surprising,
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as geckos generally are more successful transmarine
colonizers, as indicated by their presence on more oce-
anlc islands, than skinks. Further, some geckos may
have been moved between islands anthropogenically
(Jesus et ai., 2001).

Mitochondrial DNA still reveals considerable varia-
tion between islands, which helps the understanding of
the systematics of the group and is essential knowledge
for their future conservation. Many taxa have very
restricted ranges, and, given that M. coctef has proba-
bly already gone extinct in the last century, more work
will be needed to ensure their continuing existence.
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Abstract. Thirteen specimens of Tarentola from the Cape Verde islands were sequenced for 695 base pairs of
128 rRNA and cytochrome b mitochondrial genes, and analysed with published sequences. Our results support
many of the relationships previously proposed. We report the presence of Tarentola gigas Bocage, 1875 on Sdo
Nicolau and Tarentola caboverdiana nicolauensis Schleich, 1984 on Sio Vicente. This increases the number
of genetically distinct forms on these islands; hence community structure appears to be more complex than
previously understood. We also sequenced seven individuals for 375 base pairs of the nuclear gene, C-mos. Two
sites were variable, much less than expected given the high levels of differentiation based on mitochondrial DNA
sequences.

Introduction

The Cape Verde archipelago, approximately 400 km from the West African coast, com-
prises ten islands and a number of islets of volcanic origin (Mitchell-Thomé, 1983). The
islands form an arch (fig. 1), the oldest islands being Maio, Sal and Boavista, and the
youngest Santo Antdo and Brava, the tips of the “arch”. During sea level fluctuations in
the Pleistocene some of the northwestern group of islands were most likely linked — Sao
Vicente, Santa Luzia, Branco and Raso, and possibly also Boavista and Maio from the
“central” group of islands. Otherwise the water channels are very deep (>1000 meters)
and so it is highly improbable that these islands were ever linked by land connections.
DNA sequence data have recently been used to estimate colonization patterns of reptiles
within the Cape Verde islands (Brehm et al., 2001; Carranza et al., 2001; Jesus et al., 2001).
In the case of Tarentola a species of the subgenus Makariogecko appears to have colonized
the Cape Verde islands from Gomera or Tenerife in the Western Canaries (Joger, 1984;

© Koninklijke Brill NV, Leiden, 2002 ' Amphibia-Reptilia 23: 47-54
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Figure 1. Map of the Cape Verde islands. Localities of specimens used in this study are given in table 1. Shallow
water areas, which were probably above sea level in the geologically recent past, are marked with dashed lines.

Carranza et al., 2000). Nine genetically distinct units were defined from the Cape Verde
islands on the basis of partial 12S rRNA and cytochrome b mitochondrial DNA (mtDNA)
sequences (Carranza et al., 2000). Here we combine data from the same genes for 13
additional individual Tarentola from the islands, and also sequences from the nuclear gene
C-mos to compare with the mtDNA data. Inclusion of our new data does not alter many
of the taxonomic conclusions of Carranza et al. (2000). Carranza et al. (2000), however,
reported only a single species of Tarentola from each of the northern islands except Sdo
Nicolau and the islets of Branco and Raso. We found additional species on the larger islands
in the northern group. Although Tarentola show higher levels of mtDNA variation within
the Cape Verde islands compared to Mabuya skinks (Brehm et al., 2001; Carranza et al.,
2001), they show lower levels of variation in the nuclear gene C-mos. Despite the extensive
sampling of Carranza et al. (2000) the genetic variation of Tarentola within the Cape Verde
islands is more complex than previously described. '

Methods

Additional specimens examined are shown in table 1. Specimens collected in the field were identified following
Joger(1993) and Schleich (1987), and released after tail tips were taken. Tissues are preserved in the collections
of CCBG (University of Madeira). The sample from 7. c. raziana Schleich, 1984 (from Raso island) comes from
the collection of the Center of Zoology (IICT, Lisbon). Total genomic DNA was extracted from small pieces
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Table 1. Specimens included in the mtDNA analysis with locality and specimen voucher number.

Specimen Island (locality) Voucher
T. caboverdiana nicolauensis T Sido Nicolau (Ponta Cachorro) T23848
T. cab diana nicol sis Sdo Nicolau (Ribeira Brava) T23849*
T. caboverdiana nicolauensis Séo Nicolau (Ribeira Brava) T23847
T. caboverdiana nicolauensis Sdo Vicente (Mindelo) T23850*
T. caboverdiana nicolauensis Séo Vicente (Mindelo) T23851
T. caboverdiana caboverdiana Santo Antdo (Porto Novo) T23839
T. caboverdiana caboverdiana Santo Antdo (Ponta do Sol) T23855
T. caboverdiana substituta Séo Vicente (Madeiral) T23891
T. caboverdiana substituta Sdo Vicente (Madeiral) T23892
T. caboverdiana raziana . Razo NCT317*
T. gigas S3o Nicolau (Ponta Cachorro) T23893*
T. darwini Santiago (Tarrafal) T23894
T. darwini Fogo (Sio Filipe) T23895

* Indicate the partial C-mos region was also sequenced. Three other specimens were also sequenced for C-mos
(T. rudis and two T. darwini, all from Santiago, codes T23882, T23897 and T23898 respectively).

of tail using standard methods. Polymerase Chain Reaction primers used in both amplification and sequencing
were cytochrome b1 and b2 and 12Sa and 12Sb from Kocher et al. (1989) and G73 and G74 for C-mos from
Saint et al. (1998). Amplification conditions were the same as described by Harris et al. (1998) and Saint et al.
(1998). Amplified fragments were sequenced from both strands on a 373 Applied Biosystem DNA Sequencing
Apparatus.

Sequence analysis. Sequences from the Cytochrome b and 12S rRNA belonging to the same individual were
merged for the analysis. These and the C-mos sequences were aligned using Clustal W (Thompson et al., 1994)
with the previously published data (Carranza et al., 2000; Harris et al., 2001). Three samples of Tarentola
gomerensis Joger and Bischoff, 1983 were designated as outgroup taxon. Cytochrome b, 12S rRNA and C-mos
sequences were respectively 303, 392 and 375 base pairs long. GenBank accession numbers are AF468790 to
AF468815. The cytochrome b and C-mos sequences contained no indels.

The data were imported into PAUP* 4.0b5 (Swofford, 2001) for phylogenetic analysis. We used the approach
outlined by Huelsenbeck and Crandall (1997) to test 56 alternative models of evolution, employing PAUP* 4.0b3a
and Modeltest (Posada and Crandall, 1998) discussed in detail in Harris and Crandall (2000). Once a mode! of
evolution was chosen, it was used to estimate a tree using neighbor joining. Support for nodes was estimated
using the bootstrap technique (Felsenstein, 1985), with 1000 replicates. A maximum parsimony analysis was
also carried out (100 replicate heuristic search), and support for nodes estimated by bootstrapping with 1000
replicates.

Results

Including the three outgroups 57 sequences were analyzed for the mtDNA data set.
Aligned sequences of the combined gene regions were 695 bps long. The data appear
to be mitochondrial DNA sequences and not nuclear integrated copies (see Nielson and
Arctander, 2001) for several reasons. The protein coding gene, cytochrome b, contains no
introns or stop codons, and the free energy of the secondary structure of the 12S rRNA
is similar to the previously published sequences (data not shown; see Harris, 2001a). The
extreme strand bias in the third position of the cytochrome b gene is also typical in reptiles
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(A 30% C 53% G 04% T 12%, compared to average in geckos of A 36% C 44% G 05%
T 15%; Harris, 2001b). We concluded that the HKY model (base frequencies A 0.30,
C 0.32, G 0.17, T 0.21, transition/transversion ratio 5.63), with a gamma distributed rate
heterogeneity model (4 rate categories, G = 0.175) was the most appropriate model of
evolution for these data (fig. 2). Maximum parsimony analysis found 56 trees of 298
steps that were similar to the NJ trees (fig. 2). One hundred and forty five characters
were parsimony informative. For the C-mos partial gene region, seven individuals were
sequenced from five of the major mtDNA groups identified in this study and by Carranza
et al. (2000). These were compared to the sequence of Tarentola boettgeri Steindachner,
1891 from Gran Canaria (Harris et al., 2001). A single synapomorphy united the specimens
from the Cape Verde islands. One site is autapomorphic for T. gigas, and the other
synapomorphic for T. gigas and T. rudis rudis Boulenger, 1906.

Discussion

Our results support many of the conclusions of Carranza et al. (2000). We have however
included some additional taxa that were not included in the previous analysis, and which
slightly alter the conclusions.

Tarentola caboverdiana

Carranza et al. (2000) included three subspecies of Tarentola caboverdiana in their
analysis. Individuals of T. c. nicolauensis from Séo Nicolau were clearly a genetically
distinct group, while T. c. raziana and T. c. substituta Joger, 1984 were reciprocally
monophyletic and formed a closely related group. We included five additional specimens
of T. c. nicolauensis, all of which form a monophyletic group with the previously published
samples of this subspecies (98% support). However, two of these came from the island of
Sdo Vicente (T23850 and T23851). Previously only T. c. substituta has been recorded from
this island (Joger, 1993). We also included two samples of T. ¢. caboverdiana Schleich,
1984 from Santo Antdo. These formed a distinct clade (73% support) that is sister taxon
to both T. c. raziana and T. c. substituta (73% support). However, with the addition of
two sequences of T. c. substituta and one of T. c. raziana, these two subspecies are no
longer monophyletic with respect to each other. Therefore, within this species only three
genetically distinct groups can be identified: T. c. nicolauensis which is not closely related
to the other members of this species, T. c. caboverdiana and a closely related group of
both T. c. raziana and T. c. substituta. It is not surprising that T. c. raziana and T. c.
substituta are not genetically well differentiated, since they occur on islands that were
probably connected during periods of lower sea levels during the last glacial periods.
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Figure 2. Tree derived from a neighbor joining analysis using the model described in the text. Bootstrap values
for NJ and MP are given above and below nodes respectively. The strict consensus of the MP trees differed only in
being less well resolved. Specimens new to this study have codes in bold. Others are from Carranza et al. (2000).
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Tarentola gigas

Two subspecies are currently recognised within Tarentola gigas, T. g. gigas from Raso
and T. g. brancoensis Schleich, 1984 from Branco (Joger, 1993). These forms were not
differentiated using mtDNA (Carranza et al., 2000). The species was reported to be
confined to these small islands, although recent fossils show it was more widely distributed
in the past (Carranza et al., 2000). We have included a sample from an individual of T. gigas
from Sio Nicolau. Given that this species has not been reported from this island before,
and that the sample shows considerable genetic differentiation from other T. gigas (3.3-
3.6% sequence divergence with the cytochrome b region) it could well represent a new
subspecies. Additional sampling and detailed morphological analysis will be needed to
confirm this.

Phylogenetic relationships of major genetic clades

Carranza et al. (2000) identified nine major genetic groups within Tarentola from the Cape
Verde islands. Our analysis is congruent with this. Supported as a clade is a group of T.
gigas, T. rudis rudis, T. r. hartogi Joger, 1993 and T. r. protogigas (96% support). Most
closely related to this group is a clade of T. caboverdiana caboverdiana, T. c. sustituta
and T, c. raziana. Tarentola c. nicolauensis is the sister taxon to this whole group (53%
support). These relationships are essentially the same as those found by Carranza et al.
(2000). Bootstrap supports are lower, probably because we included a shorter region of the
cytochrome b gene in our analysis. A single C-mos synapomorphy links 7. gigas with T.
rudis rudis. This is in accordance with our phylogeny estimated from mtDNA sequences.

The other taxa from the Cape Verde islands formed a separate clade in the analysis of
Carranza et al. (2000), although bootstrap support was low (46% in the NJ analysis). In
our analysis T. darwini Joger, 1984 from Sio Nicolau and T. r. boavistensis Joger, 1993
are sister taxa, with 7. darwini from Fogo and Santiago as the most basal taxa. Bootstrap
support for these relationships is low, so our analysis of the available data does not resolve
relationships between these groups.

Community Structure

Our analysis suggests that genetically distinct forms of Tarentola exist on more of the
islands than has been previously reported. Sdo Vicente has both T. caboverdiana sustituta
and the genetically distinct 7. c. nicolauensis. Sdo Nicolau is inhabitated by T. gigas as
well as T. darwini and T. c. nicolauensis. It seems likely that more extensive surveying will
uncover additional forms on other islands. Additional data are also needed to determine if
these taxa are found in sympatry on the islands.
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Variation in C-mos compared to mtDNA sequences

If both C-mos and mtDNA sequences evolve according to a molecular clock, then the
relative ratio of genetic divergences between taxa will be equal in different groups.
C-mos substitutions accumulate at a rate similar to that of transversion substitutions in
mitochondrial protein-coding genes in passerine birds (Lovette and Bermingham, 2000).
In Mabuya skinks from the Cape Verde islands, taxa show considerably lower levels of
mtDNA substitutions than geckos, but eleven C-mos substitutions were detected (Brehm
et al., 2001), as opposed to two within Tarentola from the islands in this study. Geckos
on average have higher levels of mtDNA divergence between species than other lizards
(Harris, 2001a). This could be an artifact of taxonomy, for example geckos could simply be
morphologically more conservative so that some species have been overlooked. However,
if C-mos variation is low between gecko species, this implies they may have a higher rate
of mtDNA divergence than other lizards, which would affect molecular clock calibrations
currently used. Additional sampling of taxa for both mtDNA and C-mos will be needed to
study this possibility further.

Conclusions

Despite the extensive sampling of Carranza et al. (2000) we have uncovered genetically
distinct forms on islands where they have not previously been recorded. This knowledge
is essential for future conservation of these unique geckos. Our study suggests that even
more sampling will be necessary to fully understand the evolutionary history of the group
and their systematics.
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Colonizers in archipelagos frequently invade nearby
islands and often show high genetic diversity between
islands (Castilla et al,, 1998). Because island popula-
tions have a higher risk of extinction than mainland
populations (Frankham, 1997), investigation and pro-
tection of intraisland forms is particularly important.
Because geckos are frequently introduced anthropo-
genically, we examined gekkonids of the genus Hem-
idactylus in the Cape Verde islands. The Cape Verde
archipelago (Fig. 1) lies between 380 and 460 km from
the coast of Africa and consists of volcanic islands,
which have never been connected to the continent
(Mitchell-Thome, 1983). Two species of Hemidactylus
have been reported from the islands; Hemidactylus bou-
vieri is endemic to the islands, whereas Hemidactylus
brooki is extremely widespread, found in subsaharan
Africa, India, Indonesia, Mexico, and elsewhere (Mer-
tens, 1955; Joger, 1993; Powell et al., 1998).

Six H. breoki (CV36, CV122, Hb37, Hb38, Hb42,
Hb43) and four H. bouwvieri (CV38, CV125, CV165 and
HBV1) from the Cape Verde islands were taken from
the collections of the University of Madeira and Cen-
tro de Zoologia, IICT, Lisbon. One juvenile specimen
that could not be adequately identified using morpho-
logical characters was also included (BichoA), as was
one sample of H. brooki from Guinea, Africa (HbG1).
Total genomic DNA was extracted from tail pieces us-
ing standard methods. Polymerase Chain Reaction
(PCR) primers used in amplification and sequencing
were cytochrome bl and b2, and 125a and 125b (Ko-
cher et al., 1989). PCR conditions were as those used
by Harris et al. (1998), and successful PCR products
were sequenced from both strands on an Applied
Biosystems DNA Sequencing System.

Sequences were aligned using Clustal W (Thomp-
son et al., 1994). The cytochrome b sequences were 317
base pairs long, and contained no indels. The codon
reading frame was infered by comparison with pub-
lished sequences of Tarentola mauritanica and Tarentola
delalandii (Nogales et al., 1998), which were included
as outgroups. Cytochrome b sequences from Hemidac-
tylus turcicus (Nogales et al., 1998) and Hemidactylus
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mabouia (U69833, B. N. Campbell, unpubl. data) were
included from Genbank. Aligned 125 sequences were
390 base pairs long after minor adjustments to align-
ment were made by eye with reference to the second-
ary structure (Hickson et al., 1996). The T. mauritanica,
T. delalandii and H. turcicus 125 rRNA sequences were
included (Nogales et al, 1998), but these were not
available for H. mabouia.

Data were analyzed using PAUP* 4.0b3a (Swofford,
2000). Initially a maximum parsimony analysis was
performed (10 replicate random addition heuristic
searches) and support for nodes estimated using de-
cay analysis (Bremmer, 1988) and by bootstrapping
(Felsenstein, 1985) and quartet puzzling (Strimmer
and von Haesler, 1996) with 1000 pseudoreplicates.
Because assessment of saturation in the third positions
of the cytochrome b indicated that these positions
were likely to be saturated with respect to the out-
group (not shown), analyses were also run with these
sites excluded. We also estimated a tree using maxi-
mum likelihood (Felsenstein, 1981). We used the ap-
proach outlined by Huelsenbeck and Crandall (1997)
to test 56 alternative models of evolution, employing
PAUP* 4.0b3a and Modeltest (Posada and Crandall,
1998). Once a model of evolution was chosen, it was
used to estimate a tree using 10 random addition rep-
licate heuristic searches. Support for nodes was esti-
mated using the bootstrap technique with 1000 pseu-
doreplicates

We obtained 717 bps of aligned sequences from the
combined 125 rRNA and cytochrome b genes for 12
taxa. Genbank accession numbers are AF324793 to
AF324812. Including the published data, this provided
14 representatives of Hemidactylus (four species), and
two of Tarentola (two species), which were designated
as outgroups. There were 115 and 112 parsimoniously
informative sites in the cytochrome b and 12S rRNA
partial gene regions examined, and our maximum

FIG. 2. Single ML tree of relationships among sam-
pled taxa, rooted using the Tarentola species. Numbers
above nodes indicate support derived from MP boot-
straps, ML bootstraps and MP quartet puzzling, re-
spectively. Where all three levels of support are iden-
tical, only one number is given. Numbers below nodes
indicate decay values derived from the MP analysis.

parsimony analysis found 39 trees of 531 steps (Fig.
2). In our maximum likelihood analysis, we concluded
that the TVM model (Rodriguez et al., 1990), with a
gamma distributed rate heterogeneity model (four
rate categories; Yang, 1994), was the most appropriate
model of evolution for these data, and our heuristic
search with this model produced a single maximum
likelihood tree of score -In 3224.65 (Fig. 2). A maxi-
mum parsimony analysis with third position sites ex-
cluded also produced the same estimates of relation-
ships.

']Phe four individuals of H. bouvieri received 100%
support as a monophyletic group in all analyses. Two
samples each from Boavista and Sal form separate
clades with high support, and the two clades show
approximately 2% genetic divergence from each other;
both are typically assigned to the same subspecies, H.
b. boavistensis. Joger (1993) indicated some morpholog-
ical difference between specimens from these two is-
lands and suggested that this difference might justify
subspecific status. Assuming a typical molecular clock
rate used for these gene regions in other lizards
(1.96% per million years; Carranza et al., 2000), these
two forms would have last shared reproductive con-
tact about 1 million years ago.

The six specimens of H. brooki likewise are strongly
supported (100%) as a clade. Within this clade, five of
the samples, those from mainland Guinea, S. Antao,
S. Nicolau, and Santiago, are genetically very similar
to each other (approximately 0.5% genetic diversity).
The individual from the island of Sal, however, is
quite different (5%). All H. brooki on the islands are at
present assigned to H. b. angulatus and show very little
morphological variation between islands (Joger, 1993).
The high genetic differentiation between the sample
from Sal and samples from the other islands could
indicate lack of reproductive contact between popu-
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lations for nearly 2.5 million years. What is perhaps
more surprising is that the genetically similar forms
are found on both northern and southern islands, is-
lands separated by very deep channels, which have

robably never been connected to each other (Mitch-
ell-Thome, 1983). One possible explanation is that
these geckos have been moved between islands an-
thropogenically; they are nearly identical to the main-
land specimen and could also have been introduced
to the Cape Verde islands. If this is the case, the spec-
imen from Sal would have had to have reached the
islands independently.

The juvenile sample from S. Vicente, which could
not be easily identified using morphological charac-
ters, is genetically very similar to the H. mabouia spec-
imen from GenBank (100% support) and is probably
this species. Hemidactylus mabouia has a wide ranging
distribution across subsaharan Africa, Madagascar,
the Seychelles, and South America, and has been in-
troduced to Florida (Powell et al., 1998). Hemidactylus
mabouia has never been reported from the Cape Verde
islands before, and the most likely explanation of its
occurrence is recent introduction. Its possible threat to
the native species should not be underestimated; in
the Mascarene islands endemic geckos of the genus
Nactus have probably been eliminated from some is-
lands by introducted H. frenatus (Arnold, 2000). It is
imperative to determine how common and wide-
spread H. mabouia is on the islands.

All analyses cluster H. mabouia with H. bouvieri and
present H. brooki and H. turcicus as successive branch-
es, indicating that the two species from the Cape
Verde islands colonized the islands independently.
Hemidactylus is a speciose genus (about 80 species),
there is no comprehensive estimate of its phylogeny
available, and without sampling additional species
these relationships are only tentative. Sequence diver-
gence between both the Hemidactylus and Tarentola
samples is extremely high. In a recent analysis of all
reptile genera for which data are on GenBank these
two had the highest congeneric variation for cyto-
chrome b (average uncorrected distances over 20%;
DJH, unpubl. data). Additional data reported here
confirm this finding, and recent work on Pachydactylus
also reports very high congeneric variation (Lamb and
Bauer, 2000). It will be interesting to see whether other
gecko genera show similarly high levels of genetic di-
vergence both within and between species.

The endemic H. bouwvieri shows some genetic differ-
entiation between the two island populations from
which we sampled. This species has been recorded
from almost every island in the Cape Verde Archipel-
ago (e.g., Mertens, 1955; Schleich, 1987), but recent
surveys have found it on only two—Sal and Boavista
(M. Pinheiro, J. Jesus, and A. Brehm, unpubl. data).
Although it still exists in low densities on the other
islands (S. Carranza, Natural History Museum, Lon-
don, pers. comm.), it appears to be much rarer than
in previous surveys, and, combined with a threat from
introduced competitors, it almost certainly warrants
official listing as an endangered species.
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Abstract

The pattern of genetic variation of the lizard Mabuya maculilabris from Sao Tomé Island (Gulf of
Guinea) was investigated using a combination of 3 mitochondrial DNA gene fragments. Forty-
eight haplotypes were recovered among 66 individuals covering the whole island. The genealogy
inferred from the most parsimonious network of haplotypes allows us to detect two main and long
branches departing from the putative group of oldest haplotypes. The tip of these branches
exhibits star-like phylogenies which may be indicative of recently expanded populations, most
probably from a small number of founders. A nested clade analysis suggests a complex pattern of
past events that gave rise to the extant geographical pattern found in the haplotype distribution:
past and allopatric fragmentation, range expansion, restricted gene flow and long distance
dispersal. These results are consistent with the complex geological history of the island where
important volcanic activity with extensive lava flows has occurred during several periods.
Mismatch distribution analysis and AMOVA also support these conclusions. Substantial genetic
structuring among these lizards was detected as well as high levels of differentiation between the
southern edge populations (particularly those from the Rolas Islet) and the remaining ones.
However, variation is low relative to the geological age of the island. Our results indicate that
patterns of variation observed in reptiles in other oceanic islands are not indicative of those

observed in the islands of the Gulf of Guinea.
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Introduction

The genus Mabuya (sensu Greer, 1977) is the only lizard genus with a circumtropical
distribution. More than 100 species are known from Asia, Africa and the Neotropics (Greer et
al., 2000). Some species are also very widespread, for example Mabuya maculilabris has been
reported from Sdo Tomé and Principe Islands in the Gulf of Guinea (Bocage, 1903, 1904-5),
from across Central Africa, and on islands in the Indian Ocean (e.g. Zanzibar and the
Comores). Based on mtDNA sequence data, a recent review of taxa from Sdo Tomé and
Principe islands showed that populations from Principe are well differentiated from those of
Sdo Tomé, probably constituting a distinct taxon (Jesus et al., 2005a), and that both are well
differentiated from continental M. maculilabris. However, pending taxonomic reform, we
continue to refer to the species as “M. maculilabris”.

The island of Sdo Tomé is situated in the Gulf of Guinea, 275 km west of Gabon. This
volcanic island is part of an extension of the 1600 km long “Cameroon Volcanic Line”
(Deruelle et al., 1991; Caldeira and Munha, 2002, Figure 1) and has never been connected to
the mainland or neighbouring islands. Sdo Tomé is made of basaltic lavas lying in Cretaceous
sandstones that reach 2024 m above sea level. The oldest dated volcanic rocks are 15.7
million years (My) old (Deruelle et al. 1991) but most of it are basaltic lavas less than 1 My
old (Munha et al., 2001); well preserved recent (<0.4 My; Munha et al., 2001) pyroclastic
cones are frequent in the northeast as well as in the south extreme of the island (Caldeira and
Munha, 2002, see their Figure 1). The south and southeast part of the island exposes an older
volcanic period (3-8 My, Caldeira and Munha, 2002). The southern edge of the island as well
as the Rolas Islet is mainly composed of pyroclastic and lava cones less than 0.4 My. The sea
depth between the main island of Sdo Tomé and the Rolas islet is less than 100 meters and it
is supposed that both complexes were connected by land mass recently during the last
glaciation period. In other volcanic islands with similar geologically-complex histories, such
as Tenerife in the Canary Islands, phylogeographic analyses have revealed extensive genetic
variability within reptile species, coinciding with geologically distinct regions (Gubitz et al.,
2000, 2005; Pestano and Brown, 1999; Thorpe et al., 1994). However, other than
Hemidactylus geckos (Jesus et al., 2005b) there are no phylogeographic studies on reptiles
from the islands of the Gulf of Guinea. We use phylogeographic methods to examine
geographic structuring of extant lineages of M. maculilabris, and to clarify its evolutionary
history relative to the known geology of the island. We can then compare this to other reptile

species from volcanic islands, especially the Canary Islands and Cape Verde Islands.
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Materials and Methods

Samples and sequencing of DNA

Sixty-six specimens of Mabuya maculilabris were collected from 12 localities in Sao
Tomé Island (Figure 1). All individuals used in this study are deposited in the reptile
collection of the University of Madeira under voucher numbers identified by locality-
haplotype numbers, i.e. M. maculilabris 6-1. Genomic DNA from each individual was
extracted by phenol-chloroform standard protocols. PCR primers used in both amplification
and sequencing were 12Sa and b, 16SL and 16SH and cytbl and cytb3 from Kocher et al.
(1989), Simon et al. (1991) and Palumbi et al. (1991) respectively, following conditions given
in Harris et al. (1998). PCR fragments were sequenced in an ABI 310 sequencer. Sequences
were aligned using Clustal X (Thompson et al., 1994) and minor adjustments were made by
eye. Alignment was facile as only single base pair insertions or deletions were required. In
order to detect possible different phylogenetic signals among different gene regions of the
mtDNA genome we use a partition homogeneity test which revealed no significant
incongruence between the three regions, thus validating their use combined as a single
haplotype. Sequences from three individuals have been previously published (Jesus et al.,
2005a).
All 66 individuals were amplified for all the three gene fragments and these sequences were
merged in individual haplotypes. Variable positions of the entire sequences excluding indels
are shown in Table 1. The complete 66 fragments from each gene are deposited in GenBank

under accession numbers XXXXXXXX-XXXXXXXX.

Data analysis

Analysis of the phylogeographic structure of Mabuya maculilabris mtDNA haplotypes
was performed using nested clade analysis (NCA). A statistical parsimony algorithm
(Templeton et al., 1992) with nesting rules extended in Crandall (1996) was performed in
TCS (Clement et al., 2000). The estimated maximum number of differences among
haplotypes as a result of single substitutions with a 95% confidence level allowed all the
haplotypes to be joined in a single network. The program TCS was also used to reconstruct an
unrooted haplotype genealogy, and to estimate the most ancestral haplotype. Ambiguities of
the nesting design were resolved following Crandall and Templeton (1993) and Crandall et al.
(1994). The nesting design was constructed following Templeton et al. (1987). Associations
between this nesting topology and geographical distances among populations were tested with

GEODIS (Posada et al., 2000). This program estimates two distances: clade distance (DcC) as a
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measure of the geographical range of clades at each hierarchical level, and nested clade
distance (Dn) which measures the geographic position of a clade relative to sister-clades. Both
distances are used to calculate the average interior (ancestral) clade distance minus the
average tip clade distances (I-T)c and (I-T)n. The hypothesis that dispersion distances of
clades are not significantly greater or less than expected at random was tested comparing Dc
and Dn values with those obtained after 10000 random permutations of clades against
sampling locations. The statistics were than used to infer biological explanations of the results
under a null hypothesis of no association between haplotype topology and geographical
distribution. The biological interpretations of the results follow the inference key of
Templeton (2004).

An analysis of molecular variance (AMOVA, Excoffier et al., 1992) was performed based
on Euclidean distances between haplotypes using Arlequin (Schneider et al., 2000). The total
genetic variation was partitioned among 3 groups of populations: the ones from more recent
lava (populations 1-2), those from intermediate aged lava flows (5-10) and the ones from
older lava flows (3-4, 11-12) (Figure 1). Another AMOVA was performed based on a
geographical clustering of populations: Rolas Isl. (1), southern edge of S. Tomé Isl. (2-3), East
coast (9-12) and West coast (4-8). These were chosen to try to assess if geological history or
current geography better explain genetic variability with Mabuya maculilabris.

To further test for demographic signatures of population expansions within the island of
Sdo Tomé, we used the mismatch distribution analysis (Rogers and Harpending, 1992) and
compared the observed distribution with the expected under the assumption of an expansion
model by calculating the raggedness index (Rogers and Harpending, 1992). We also
calculated Fu’s Fs (Fu, 1997) as a test of neutrality using Arlequin v.2.000 (Schneider et al.,
2000). Under infinite site model large values of Fs provides evidence for population

expansion.

Results and Discussion

A total of 48 haplotypes were identified in the 66 individuals included in this study (Table

1). Most of these haplotypes were unique but haplotype 6 was found in 8 specimens from 3

different localities.

All haplotypes can be connected by less than 9 mutational steps and following Templeton

et al. (1992) have a probability of >95% of being parsimoniously connected. Figure 2 shows the

maximum parsimony network of 48 haplotypes and the nested clade design. Haplotype 6 (H6) is
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considered the most probable ancestral haplotype. Homogeneity testing revealed significant non-
random association of clades and sampling locations, indicating that a phylogeographic structure
exists especially at higher hierarchical clade levels. Table 2 presents the interpretations of the
nested clade analysis of geographical distances according to the latest key of Templeton (2004). A
significant geographical association has been detected under our nested design, in four clades at
different hierarchical levels and at the total cladogram level: 2-1 (due to interior clade 1-1), 2-16
(due to a low Dc of clade 1-43), 3-4 (due to a low Dc of clade 2-11), clade 4-1 (that presented
statistically significant Dc and Dn values at clades 3-1 and 3-2) and finally the entire cladogram
(with all nested clades presenting either statistically small or large values for Dc and Dn). Except
in two instances the network is fully resolved (Figure 2). The geographical distance analysis
showed significant differences at different clade levels (either clade-Dc or nested clade Dn
distances) which with one exception allows drawing of demographic inferences according to the
key of Templeton (2004, Table 2).

The entire cladogram points to restricted gene flow or dispersal but with some long
distance dispersal (see Table 2). Mabuya maculilabris in Sdo Tomé is characterized by a closely
related group of haplotypes (clades 3-1 and 3-2) which are spread over almost the entire island
(except Rolas) independent of lava ages. From the statistical parsimony network, two long and
well separated branches emerge clearly from H17, which is linked to the putative oldest haplotype
by only 2 mutational steps. One of these branches is mainly concentrated in the southern edge of
S. Tomé. These include the 8 haplotypes from Rolas Islet representing the extreme tip of this
branch and none of these are found elsewhere, forming a distinct cluster. The characteristic “star-
like” topology of haplotypes from Rolas is indicative of a demographic expansion (Slatkin and
Hudson, 1991). The expansion is probably a recent dispersal from the closest haplotypes in the
south of the nearby main island (populations 2 and 3). The NCA indicates that the haplotype
distribution within clade 3-4 is significantly associated with geography, probably as the result of
past fragmentation. Haplotypes from Rolas Islet were not found in the main island but the most
closely related haplotypes are those from populations 2 and 3. If one assumes a molecular clock of
~1.96% per million years (my) calibrated from Mabuya of Cape Verde islands (Carranza et al.,
2001) and a sequence divergence between Rolas and both populations from the southern edge of
Sdo Tomé of 0.28%, the separation of the former population took place at least =150,000 years
ago. This age agrees well with the geological data, which gives important volcanic activity in the
area around 0.4my that probably extended for another 100,000 years (Munha, pers. comm.). The
lack of haplotypes in Rolas, the southern coast of Sdo Tomé is also evidence that gene flow
among the two regions is low or nonexistent. The most ancestral haplotype (H6) of Sao Tomé,

although not detected in Rolas, is quite widespread along the southeast part of the island. The data
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allows us to infer that this region was probably the first to be colonized by M. maculilabris. From
this region the populations spread in two distinct lineages: a widely distributed one ending in the
islet of Rolas and other more concentrated in the central and western part of the island (clades 3-5
to 3-7). Most of the haplotypes from Sdo Tomé are private haplotypes, only four are shared by
more than one population, indicating that the whole population may have experienced a past
fragmentation history. Although lack of sampling density could also explain this result, Mabuya
are large, mobile animals, and our sampled populations are spread throughout the island making
this explanation less likely. The second longest branch in the topology contains most of its
diversity in the northwest coast of the island. The whole clade 2-16 has a sequence divergence to
the ancestral type of 0.51% which results in a divergence time of approximately 260,000 years.
Although the haplotype distribution and distances are significantly associated, a strict
interpretation of the inference key of Templeton results in an inconclusive biological inference.
Nevertheless the estimated coalescence date of clade 4-2 regarding clade 2-1 which includes the
putative ancestral haplotype as well as derived ones (some also existing in the southern edge of the
island), puts the origin of all extant lineages around 800,000 ya. This is surprising given the age of
the island, and given the high genetic differentiation between populations from Sao Tomé and
Principe, its presumed sister-taxon (Jesus et al., 2005a). Although error rates of molecular clocks
are substantial, especially when comparing closely related populations, this age is very different
from the =5my separating populations from Sdo Tomé and Principe using the same rate estimate
(Jesus et al., 2005a). It thus highlights the problems of using island ages to calibrate molecular
clocks — coalescent dates for haplotypes within islands are often substantially less than the age of
the islands, as seen here and in the case of Lacerta dugesii in Madeira (Brehm et al., 2003).

The AMOVA analysis further confirms that Sdo Tomé M. maculilabris populations
are structured. The clustering of populations according to geography (3 groups, southern edge of
Sdo Tomé, east and west coasts) yields an FST value of 0.54 with 25% of the variation
attributed to differences among the 3 groups and 28% attributed to differences among
populations within groups (P<.0001). The clustering of populations according to age lava flows
gave values of 11% of variation attributed to differences among groups and 40% due to among
populations within groups (FST of 0.52). Thus the geographic separation better explained
genetic variation than separation based on age of lava. Pairwise mismatch analysis (Figure 3)
clearly shows a bimodal distribution of pairwise differences, which is expected when
populations are geographically subdivided (Marjoram and Donnelly, 1994). Such clear bimodal
data (with peaks clearly separated) further suggests that the initial population size was high and
coupled with a probably low migration rate. This is also consistent with the geological history

of Sdo Tomé with constant lava flows through complex chains of valleys around the volcano
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(Caldeira and Munha, 2002). Further evidence that M. maculilabris in Sdo Tomé is experiencing
a population expansion is also suggested by the large value of Fg for the whole population (Fu,

1997) as well as the parameters of mismatch distribution obtained (Figure 3).

In conclusion all analysis show a degree of population substructuring within Mabuya
maculilabris, that is consistent with the known geology of the island but that also shows strong
geographic structuring. In this respect the results are similar to those obtained from reptiles from
other geologically-complex islands such as Tenerife. However the level of variation within M.
maculilabris is low compared to reptiles from Tenerife, which is surprising given that S0 Tomé
is geologically older (15my vs. 11my for Tenerife). Variation is also very low given the age of
the island within Lacerta dugesii from Madeira (Brehm et al., 2003). However this latter result
can be explained by the greater degree of geographical isolation of Madeira. Our results indicate
that more studies are needed from more volcanic island archipelagos before comparative

phylogeographic conclusions can be drawn.
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Table 1. Variable sites of the 125 rRNA, cytochrome b and 165 rRNA gene sequences, in 66 individuals of Mabuya
maculilabris (indels were disregarded). Hpl is the haplotype number, numbers 1-12 are the sites of collection (see Figure 1).
Following the haplotype is the number of individuals bearing the same sequence. Digits at the top of the Table indicate

nucleotide positions relative to the beginning of sequences deposited in Genebank. Dots represent identical bases to the first

haplotype.
111 111111111
12 224 4444455556 GBATITITTT BEBBBBBYYY 9999999001 122222334
Hpl i1 3 45 67T 8 % 10 11 12 1782356671 J4E5T7T006%0 256002778% 1133358001 2488599243 044455261
1609094850 BY23603092 9051413614 3H029440584 4736013601 HISHR9224
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Table 2. Interpretation of the results of Fig. 2 using the key of inference of
Templeton (2004).

Clade

Chain of inference

Demographic event inferred

2-1 1-2-11-12-13-YES Past fragmentation followed by range expansion

2-16* 1-19-20-2-11-17-NO Inconclusive outcome

3-4** 1-19-20-2-3-4-9-NO Allopatric fragmentation

4-1 1-2-3-5-6-7-8-NO U.nable to dlscrlm!nate between isolation by
distance and long distance movements

TC*** | 1-2-3-5-6-7-YES Restricted gene flow / Dispersal but with some

long distance dispersal

TC, Total Cladogram; * Permutational x° statistic=11.0 (P<.005) ** x* statistic=16.0 (P<.0001)
%k x? statistic=33.79 (P<.005)
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Figure 1. Sampling sites of Mabuya maculilabris specimens from the island of Sdo Tomé, used
in this study. Numbers are as follows: 1. Rolas Islet, 2. Porto Alegre, 3. Monte Mario, 4. Ponta
Furada, 5. Santa Catarina, 6. Neves, 7. Ribeira Funda, 8. Lagoa Azul, 9. Sdo Tomé, 10. Sao

Nicolau, 11. Santana, 12. Sdo Jodo dos Angolares. The map show altitude contours. Shaded areas

show the geography of lava flows from different ages (see text).
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Figure 2. Maximum parsimony network of Mabuya maculilabris haplotypes (labelled as in
Table 1) and nested clade design. Missing haplotypes are indicated by black circles. Haplotype 6
has the highest outgroup probability. The clades are identified using the two numbers system
where the first refers to the nesting hierarchy and the second is an arbitrary individual clade
identifier. Each line represents a single mutational step between two haplotypes. Oval shapes are
not proportional to haplotype frequency. Two ambiguous connections linking H32 to the
unknown haplotype from clade 1-5, and H21-H13 were removed following the procedures
outlined by Templeton and Sing (1993).
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Figure 3. Mismatch distribution analysis of Mabuya maculilabris mtDNA haplotype sequences
from Sao Tomé Island. A simulated Poisson distribution is indicated by a dotted line. The group
fits a wave characteristic of an episode involving population growth, although the bimodal shape
clearly indicates that population fragmentation is also involved. Fu’s Fs test of selective neutrality
yielded a value of Fs=-24.457, a Pr <0.0001 (probability that simulated Fs under 1000 bootstraps
is less or equal to the observed Fs), [1=3.841, [1;=11.012 and [1,=44.297, and the Harpending’s
(1988) raggedness index, which measures the “smoothness” of the mismatch distribution is =

0.00462.
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Relationships of scincid lizards (Mabuya spp.) from the islands of
the Gulf of Guinea based on mtDNA sequence data

José Jesus', Anténio Brehm!, D.J. Harris?

Abstract. Relationships of Mafuya lizards from the islands of the Gulf of Guinea where estimated using partial 128 rRNA,
165 rRNA and eytochrome & mitochondrial gene sequences. Mabuva maculilabris from Sio Tomé and Principe are discreet
monophyletic units, highly divergent from each other and from inland populations, indicating M. maculilabris may
be a species complex. Mabuva affinis from Principe is similarly distinet from mainland populations of this species. The
relationships of Mabuya ozoni from Annobon are unclear, but the three species in the Gulf of Guinea islands are not closely
related, indicating multiple independent colonization events. The recent proposal to partition Malwuyva into four genera is

premature, since at least five distinet genetic lineages can be identified.

Introduction

The genus Mabuva (sensu Greer 1977) is the
only lizard genus with a circumtropical distri-
bution. More than 100 species are known from
Asia, Africa and the Neotropics (Greer et al.,
2000). The genus is also widespread on islands,
including the Seychelles, Comores, the Cape
Verde islands, Fernando de Noronha, and the is-
lands of the Gulf of Guinea. While colonisation
patterns of the Cape Verde islands (Brehmeet al.,
2001; Carranza et al., 2001) and across the At=
lantic (Carranza and Arnold, 2003; Mausfeld et
al., 2002) have been well studied, little infor-
mation is known regarding the species from the
islands of the Gulf of Guinea, despite the fact
that these islands are part of one of the worlds
biodiversity hotspots (Myers et al., 2000).

The oldest island in the Gulf of Guinea,
and the closest to Africa, is Bioko (figure 1).
Maore geographically isolated are Sio Tomé and
Principe (1001 km® combined) that include a
number of small islets, and 160 km southwest
of Siio Tomé, Annobon (17 km?). While Sio
Tomé, Principe and Annobon have never been
connected, Bioko (formerly Fernando Poo) was

1 - Centro de Estudos da Macaronésia, University of
Madeira, Penteada, 9000-390 Funchal, Portugal

2 - Centro de Investigagio em Biodiversidade e Recursos
Genéticos (CIBIOAUP), ICETA, Campus Agrario de
Vairdo, 4485-661 Vila do Conde, Portugal
e-mail: james @ mail.icav.up.pt

connecled to Africa during sea level fluctua-
tions and thus has an essentially continental her-
petofauna, including representatives of families
such as Lacertidae and Chamaeleonidae that are
not present on the other islands. Oldest geolog-
ical dates for Principe, Siio Tomé and Annobon
are 31 my, 14my and 4.8 my respectively (Lee
et al.,, 1994). Three species have been reported
from these islands — the endemic Mabuya
ozorii from Annobon (Bocage, 1893) and two
widespread species, Mabuyva maculilabris from
S0 Tomé and Principe, and Mabuya affinis on
Principe. Our analysis of Hemidactvlus geckos
from these islands showed that, in this group,
widespread species were anthropogenically in-
troduced (Jesus et al., 2005). Our aim was to
use mitochondrial DNA sequence data to deter-
mine the relationships of the species from the
islands relative to the many published species
(Carranza and Arnold, 2003; Carranza et al.,
2001; Mausfeld et al., 2000, 2002). This should
answer many questions regarding how the is-
lands were colonised, and if the current taxon-
omy accurately reflects the evolutionary history
of the species. Al the same time we use the data
to critically assess the recent proposal Lo parti-
tion the genus Mabuya into four genera (Maus-
feld et al., 2002).

© Koninklijke Brill NV, Leiden, 2005. Also available online - www.brill.nl
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Figure 1. Map showing sampling lacalities of Mak

Table 1. Sf " 1 for this analysi _
Species y, Island Map locality
and Code
Mabuva affinis Principe 1602
Mabuva affinis Principe 1603
Mabuya affinis Principe 2635
Mabuya maculilabris Sio Tomé 3502
Mabuya maculilabris Sao Tomé 4 503
Mabuva maculilabris Sio Tomé 5505
Mabuya maculilabris Principe 2595
Mabuva maculilabris Principe 2599
Mabuya maculilabris Principe 1749
Mabuya ozorii Annobon 6623
Mabuya ozorii Annobon 6625
Mabuya ozorii Annobon 6627
l & Y
Methods J the new seq) Amplified frag were seq| d on
it e sie e it ) B P, Sk, | B bl oy E’m g o5, g Y

Tomé and Annobon, and tail tips were collected (table 1),
Voucher specimens are housed in the collection of the

tal W (Thompson et al., 1994). Previously published se-

University of Madeira. Total genomic DNA was d
from rl:lé‘s‘e\_gn'lal_l'.-pieues of tail using standard methods,
following Harris et al. (1998), Polymerase Chain Reaction
primers used in both amplification and sequencing were
12Sa and 128b, 16SL and 165H, and cytochrome &1 and
eytochrome b3 from Kocher et al. (1989), Simon et al.
(1990) and Palumbi et al. (1991). These were the most
commonly sequenced regions in earlier studies, and were

chosen so that this published data could be combined with

of Mabuya included all species available for all
three genes were included in the analysis, with three out-
group species, Amphiglossus igneocaudatus, Famel
cus gardineri and Tiliqua gigas. A total of 40 taxa were
analysed. Aligned sequences for 128, 165 and cytochrome
b were 355, 519 and 400 base pairs long (1274 in to-
tal), although several of the sequences from GenBank were
slightly shorter than the others. Thirty-three base pairs of
165 rRNA were excluded due to ambig align-
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ment. The alignment is available on request from the corre-
sponding author.

The data were imported into PAUP* 4.0b10 (Swofford,
2002) for phylogenetic analysis. For the phylogenetic analy-
sis of the mtDNA data we used maximum likelihood (ML),
maximum parsimony (MP) and Bayesian inference. We fol-
lowed the approach outlined by Huelsenbeck and Crandall
(1997} to test 56 alternative models of evolution, employing
PAUP* 4.0b10 and Modeltest (Posada and Crandall, 1998).
Onee a model of evolution was chosen, it was used 1o es-
timate a tree using ML, and support for nodes estimated
by bootstrapping with 500 replicates (Felsenstein, 1985) us-
ing the “fast” option. A MP analysis was carried out {100
replicate heuristic search, TBR branch-swapping) with gaps
treated as missing data, and support for nodes estimated by
bootstrapping with 1000 replicates. The Bayesian analysis
was implemented using MrBayes (Huelsenbeck and Ron-
quist, 2001). Bayesian analyses were conducted with ran-
dom starting trees, run 0.5 » 10° generations, and sam-
pled every 1000 generations using a general-time-reversible
maodel of evolution with a gamma model of among site rate
variation. In both searches stationarity of the Markov Chain
was determined as the point when sampled log likelihood
values plotted against generation time reached a stable mean
equilibrium value; “burn-in” data sampled from generations
preceding this point were discarded. All data collected at
stationarity were used to estimate posterior nodal probabili-
ties and a summary phylogeny. Two independent replicates
WETE 1 and inspected for istency to check for
local optima (Huelsenback and Bollback, 2001).

Results and discussion

Including outgroups, 40 combined mtDNA se-
quences were analyzed. We concluded that the
GTR model (with a gamma distributed rate het-
erogeneity model (4 rate categories, G = 0.698)
and an estimated proportion of invariable sites
(0.53) was the most appropriate model of evo-
lution for these data. A ten replicate heuris-
tic search incorporating this model found one
tree of — In 10671, Maximum parsimony analy-
sis of 392 informative characters found 8 trees
of 2205 steps, the 50% bootstrap consensus of
which was identical to the ML analysis, but
less well resolved (fig. 2). The estimate of phy-
logeny obtained using Bayesian analyses was
similar to the ML tree, although with much
higher levels of support (fig. 2).

Genetic variation within Mabuya maculilabris

Mabuva maculilabris as presently accepted has
a huge range across sub-saharan Africa, includ-

ing islands off both the East and West coasts.
Our analysis suggests extremely high genetic
divergence between populations from Sdo Tomé
and Principe — 10.8% based on cytochrome b
sequences, which is in the range typically found
between species (Harris 2002). Several more
sequences were available from GenBank for
the 128 gene region of Mabuyva maculilabris.
Therefore we also produced an estimate of re-
lationships within this species based only on
128 sequences (fig. 3). Again, using these se-
quences genetic diversity is very high — up
to 8.5%. Five distinct groups are supported;
samples from Cameroon, from Sao Tomé, from
Principe, M. m. casuarine from Mozambique
with M. comorensis, and T. m. maculilabris
from Mozambique. Given that M. comorensis
clusters within M. maculilabris, and given the
high genetic distances observed M. maculilabris
should be considered a species complex. How-
ever greater sampling across the range will be
needed to delimit the different genetic groups
within this complex.

Genetic variation within Mabuya affinis

Mabuya affinis is widespread in West Africa,
from Angola to Sencgal. The specimens from
Principe show a relatively high degree of differ-
entiation from the single sample included from
GenBank, from Guinea-Bissaun (15%). Again
further investigations will be needed to deter-
mine if this is also a species complex.

Genetic affinities of Mabuya ozorii

Mabuva ozorii is a poorly-studies species en-
demic to the tiny island of Annobon. Our analy-
sis suggests that it is unrelated to the other
species on the islands of the Gulf of Guinea, and
thus probably colonised Annobon directly from
the Continent, rather than “island-hopping™ via
Sdo Tomé and Principe. The degree of diver-
gence from the closest other species sampled
is very high (10.8% for cytochrome b), es-
pecially given that Annobon is only 4.8 mil-
lion years old. This confirms the distinctive-
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Figure 2. Single tree derived from a ML analysis using the model described in the text. All analyses produced similar
estimates of relationships to the one shown. Posterior node probabilities from the Bayesian analyses are indicated below

nodes and bootstrap values for MP are given above nodes,

ness of M. ozorii, and indicates Annobon may
have been colonized soon after ils emergence.
As expected, M. ozorii belongs to the African-
Malagasy group of Mabuva.

Phvlogenetic divisions within Mabuya

Five major lineages within Mabuva that have
some biogeographical coherency can be ascer-
tained using our data. The species from tropical

Asia, Mabuva macularia and Mabuva multifas-
ciata are sister taxa to the remaining Mabuya
and are well supported as a clade (clade A,
fig. 2). The other major groups are species from
North Africa and Turkey (clade B), those from
the Cape Verde islands (C), South America and
the Caribbean (D), and Africa and Madagascar
(E). Bootstrap support for these groups varies
from quite weak (clade E ) to strong (clades C
and D — 100%), although all clades have high
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Figure 3. Single tree derived from a ML analysis based only on 128 rRNA sequences, following the same procedure used in

fig. 2. Mabuva wrightii and M. striata were used to root the
above and below the nodes respectively.

Bayesian posterior node probabilities. Relation-
ships between clades B-E are all weakly sup-
ported. The same major clades were found by
Carranza and Arnold (2003), although the esti-
mate of relationships between clades B-E dil-
fered in this study. Similarly Mausfeld et al.
(2002) recovered four of these clades, the fifth
(B} not having been sampled. They also ob-
tained different estimates of relationships be-
tween the major clades. Our sampling overall
is too limited to draw many conclusions con-
cerning relationships within these clades. How-
ever, for the species from the Cape Verde islands
we recover the same estimate of relationships as
previous studies with more extensive sampling
(Brehm et al., 2001; Carranza et al., 2001).

Taxonomic revision of Mabuya

Mausfeld et al. (2002), on the basis of sampling
21 species (circa 20% of known Mabuva) rec-
ommended a taxonomic partitioning of Mabuyva
into four new genera, Ewtropis, Chioninia,
Mabuva and Euprepis for clades A, C, D and

tree, following fig. 2. Bootstrap values for MP* and ML and given

E respectively. Bauer (2003) has since reported
that Euprepis is a junior synonym of Mabuva,
and that Trachylepis is the appropriate name for
the African-Malagasy group (Clade E). Our data
indicates that this original separation was pre-
mature, since species from North Africa and
Turkey clearly do not belong to any of the
four new genera. Furthermore, bootstrap sup-
port that these groups are monophyletic has de-
creased with increased species sampling. Thus
these clades may well need to be split further
when more species are added. We suggest taxo-
nomic instability can be avoided by referring to
these clades as subgenera, pending further stud-
ies. Clade B would then need to be formally de-
scribed as an additional subgenus. Use of sub-
genera o avoid taxonomic instability has been
suggested before (Arnold, 2000; Harris and Car-
retero, 2003). It has also been criticised, as ge-
nera are considered “simply as operational units
and is contra productive to modern efforts for
a new less arbitrary generic concept” (Béhme
and Kihler in press). However, Mausfeld et al.
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(2002) recommend splitting Mabuyva based on
high genetic distances found between groups.
This is equally arbitrary since the genetic dis-
tance chosen as a cut-off point at which new
taxonomic units are named has nothing to do
with biological reality. More important is the
need for extensive sampling before taxonomic
changes are made. Since Mabuva is probably
paraphyletic (Honda et al,, 1999) taxonomic
changes are needed. However, with a high de-
gree of uncertainty regarding taxonomic rela-
tionships, and with few species sequenced, we
suggest further work is required before these
changes are made.

Conclusions

Four genetically distinct entities of Mabuya are
reported from the islands of the Gulf of Guinea
— Mabuya ozorii from Annobon, M. mac-
ulilabris from Sdo Tomé, M. maculilabris from
Principe and M. affinis from Principe. Mabuva
maulilabris appears to be a species complex.
Since none of these four entities are sister taxa,
each is the product of a separate colonization
event. Thus while Mabuya colonised the Cape
Verde islands only once (Brehm et al., 2001;

Carranza et al., 2001), the islands of the Gulf of

Guinea were colonized at least four times. The
recently proposed taxonomic split of Mabuva
into four genera is inappropriate, since at least
five deep genetic lineages exist.
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Abstract

Mitochondrial DNA (128 fRNA, 168 rRNA, and cytochrome 5) sequences and nuclear sequences (C-mor and «-Enolase) were
analyzed within all known Hemitdactylus species from all three volcanic islands in the Gulf of Guinea that have never been connected
to the continent. These comprise both endemic and widespread species. Our aim was to determine if the widespread species was intro-
duced anthropogenically, to determine the number of distinct genetic lineages within the islands, and to determine if the endemic
forms constituted a monophyletic group. Our results suggest that a previously indescribed species on Sao Tomé is the sister taxon to
Hemidactylus newtont, endemic to Annobon. Genetic variation between populations of Hemidactylus greefit from Sao Tomé and
Principe is very high based on mtDNA sequences, but the forms cannot be distinguished using the nuclear DNA sequences. Hemi-
dactylus mabovia appears to have been anthropogenically introduced to all three islands. The island endemics do not form a mono-
phyletic group, suggesting multiple inde pendent colonizations of the islands.

@ 2004 Elsevier Inc. All rights reserved.

Keywords: | 28TRNA; 68 rRNA; C-mos, Enoclase; Hemidactyber, Sio Tomé, Principe; Annobon

1. Introduction small islets, and 160 km southwest of S&0 Tomé, Anno-
bon (17km?). While Bioko was connected to the conti-

The forests of West Africa, including the islands of nent during sea-level fluctuations in the last glacial

the Gulf of Guinea (Fig. 1) comprise one of the world's
biodiversity hotspots (Myers et al, 2000). The volcanic
chain was formed during the middle to late Tertiary.
Bioko (formerly Fernando Po) is the largest and closest
to Africa, only about 32km from Cameroon. Smaller
and more geografhically isolated are Sio Tomeé and
Principe {1001 km* combined), that include a number of

* Corresponding author. Fax: +351 252 661 780,
E-mail addvess: james@mail icav.up.pt (D], Harrlg)

1055-7903/% - see [ront matter © 2004 Elsevier Inc. All rights reserved.
doi:10.1016/) ym pev.2004.11 006

periods, the other islands have never been connected and
are separated by deep-sea trenches. Thus while the her-
petofauna of Bioko is essentially continental in nature,
the remaining islands harbor far fewer species but far
more endemics. Oldest geological dates for Principe, Sio
Tome, and Annobon are 31, 14, and 4.8 my, respectively
(Lee et al, 1994).

Although many phylogenetic studies have been per-
formed on the herpetofauna of the more northern
Atlantic volcanic islands, such as the Cape Verdes
(Carranza et al., 2001; Jesus et al., 2001, 2002a), Canary
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Fig. 1. Map showing the sampling localities of Hemigactyhes from the Gulf of Guinea. The Cape Verde islands are also located off the West Coast of
Africa, but over 2000 km to the North. Localities of H. bouvieri and H. brookii, for which 1 28 rRN A sequences were already published but additional

gequences were generated, are given in Jesuset al. (2001).

Islands (Carranza et al, 2000; Thrope et al., 1994), and
Madeiran archipelago (Brehm et al, 2003), very little is
known about the herpetofauna of the islands of the
Gulf of Guinea. This is especially true of the geckos
Hemidactylus, a genus of over 80 morphologically simi-
lar species found across Africa, Asia, and South Amer-
ica. Often commensal, they have been repeatedly
translocated by humans, as shown by the recent report
of an introduced population of Hemidactylus mabouia
on Madeira (Jesus et al., 2002b). An extensive revision
of Hemidactylus from Madagascar and the Indian
Ocean islands indicated a complex pattern of anthro-
pogenic introductions and natural colonizations
(Vences et al, 2004). These introductions have serious
conservation implications—in the Mascarene islands
Nactus geckos have possibly been eliminated from
some islands by introduced Hemidactylus frematus
(Arnold, 2000). However, no broad-scale phylogeny for
Hemidactylus s available. In this paper, we attempt to
unravel relationships of Hemidacrylus from the Gulf of
Guinea islands, including both endemic { Hemidactylus
newtont and Hemidactylus greefif) and the widespread
species (H. mabouta). Using both mitochondrial and
nuclear DNA sequences we aim to (a) distinguish natu-
ral island colonizations from recent anthropogenic
introductions, (b) determine the number of genetically
distinct lineages on the islands, and (c) determine the
relationship of all known island species to other Hemi-
dactylus species.

2. Materials and methods

The number and geographic locations of the speci-
mens used in this study are given in Table | and Fig. 1.
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Total genomic DNA was extracted from small pieces of
tail using standard methods (Sambrook et al, 1989)
Primers used in both amplification and sequencing of
mitochondrial DNA were 16SL and 16SH, 12Sa and
128b, and cytochrome 21 and 3 from Kocher et al
(1989). Amplification conditions were the same as
described by Harris et al (1998). Primers used to amplify
a fragment of the nuclear gene C-mos were G73 and
G74, and were used following the conditions given in
Saint et al. (1998). C-mos sequences have been widely
used to infer relationships at many levels within geckos
{eg. Austin et al, 2004; Carranza et al, 2002; Harris
et al., 2004a,b). «-Enolase is an enzyme involved in gly-
cosis. The primers used (Enol L731 and H912; Fricsen
et al, 1997} amplify intron eight, and small parts of
exons eight and nine. In a recent study this region was
more variable than C-meos within skinks, and within a
single genus, Scelotes (Whiting et al, 2003). Amplified
fragments were sequenced on a 310 Applied Biosystem
DNA Sequencing Apparatus. Sequences were aligned
using Clustal W (Thompson et al, 1994). Two loop
regions of the 168 rRNA fragment (totaling 53 bp) could
not be unambiguously aligned, and were excluded from
further analyses, Initially we sequenced all 53 Hemi-
dactylus samples from the Gulf of Guinea for the frag-
ment of 128 rRNA and compared this to eight published
sequences—H. frenatus (Whiting et al, 2003), H mab-
oufa from Madeira (Jesus et al, 2002b) and the Cape
Verdes (Jesus et al, 2001), H. brooki from Guinea and
the Cape Verdes (Jesus et al,, 2001), and three H bowvieri
from the Cape Verdes (Jesus et al., 2001), All H. mabouia
were identical for this marker. To confirm that the F
mabouta showed very low genetic variation Wwe
sequenced three individuals from each island for 700 bp
of the faster evolving gene cytochrome % We then
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Table |
Specimens used in this study
Bpecies Looality Code
Hemidactylus mabowia 840 Nicolau—8T4 726
Hemidactyius mabouia 840 Nicokun—sT4 554
Hemidactylus mabouia Séo Nicolau—8Td 555
Hemidactylus maboula B0 Nicolan—8Td 558
Hemidactylus mabouia S0 Nicola—8T4 728
Hemidactylus maboula S4o Nicolu—8T4 2
Hemidactylus mabouia Séo Nicolau—8Td 7
Hemidactylus maboula B0 Nicolan—8Td 739
Hemidactylus mabowia 840 Nicolau—8T4 740
Hemidactyius mabouia 840 Nicokun—sT4 741
Hemidactylus mabouia Séo Nicolau—8Td 742
Hemidactylus maboula B0 Nicolan—8Td 743
Hemidactylus mabowia 840 Nicolau—8T4 744
Hemidactylus maboula S4o Nicolu—8T4 745
Hemidactylus mabouia Béo Nicolau—8Td 746
Hemidactylus maboula B0 Nicolan—8Td 748
Hemidactylus mabowia Santa Catarina—ST? 747
Hemidactylus maboula Monte M4ric—=8T35 513
Hemidactylus mabowia Monte Mario—sSTS 534
Hemidactylis mabowia Monte MAric—=2TS 733
Hemidactylus mabowia Newveg—3T8 549
Hemidactylus maboula Newves—8TS 550
Hemidactylus mabouia Neves—3TS 551
Hemidactylis mabowia Neves—3T8 544
Hemidactylus mabouia Neves—STS 545
Hemidactylus maboula Cavalete—8TI0 706
Hemidactylus mabowia Cavakte—STI0 m
Hemidactyius mabowia 840 Tomé—ST3 723
Hemidactylus mabouia 8o Tomé—sT3 730
Hemidactylus mabouia Tlhéu dag Rolas—STS 557
Hemidactylus mabouia Théu dag Roks—STs 558
Hemidactylis mabouia Ponta do Sol—P1 753
Hemidactytus mabouia Fonta do Sol—Pl 754
Hemidactylis mabouta Ponta do Bol—FP1 755
Hemidactylus mabouia Annohon 668
Hemidactylis mabowia Annobon 669
Hemidactytus mabouia Annobon 670
Hemidactylus newtoni Annobon 667
Undgseribed species 840 Nicolan—8T4 722
Hemidactylus greefii Vale do Contador—8T7 569
Hemidactylus greehi Vak do Contador—ST? s71
Hemidactylus greefii Nova Estrelh—F?2 590
Hemidactylus grecfil Nova Estrela—FP2 591
Hemidactylus greefii Nova Estrela—F2 597
Hemidactylus greefi Nova Estrela—F2 598
Hemidactylus greefii Nova Estreh—F2 701
Hemidactylus grecfil Nova Estrela—FP2 702
Hemidactylus greefi Nova Estreh—F2 703
Hemidactylus greefil Nova Estrela—F2 704
Hemidactylus mabowia Nova Estrelh—FP2 705
Hemidactylus grecfil Nova Estrela—FP2 706
Hemidactylus greefi Nova Estreh—F2 77
Hemidactylus greefil Nova Estrela—F2 718
Hemidactylu bouvieri Boavista—8al Rei— CWv125
Cabo Verde Islands
Hemidactylu bouvieri Boavista—Sal Rei— CV3g
Cahbo Verde Islands
Hemidactylus bouvier Bal—Cabo Verde
Hemidactylus brookii Bissau—Guingé 782
Hemidactyius brookii Santo Antdo— HEIE
Cabo Verde

Looalities refer to Fig |. Codes refer to voucher specimens and to Fig 2,
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sequenced all the endemic Hemidaciylus species, five
individuals from two outgroup species (H. brookii and
H. bouvtert) and at least three H. mabouiz from each of
the islands for a 500 bp fragment of the 165 rRNA. We
used these combined 125 rRNA and 16S rRNA
sequences for 37 taxa for our phylogenetic analyses, C-
mos sequences were collected from specimens from all of
the genetically distinct mtDNA lineages, five outgroups
(two H. brookii and three H. bouvier)), and aligned
against a published sequence of H. fremarus (Whiting
etal, 2003). In total 20 sequences of 338bp were
included in the analyses. Since the intron of a-Enolase
has been shown to evolve faster than C-mos in many rep-
tiles (Whiting et al., 2003) we also sequenced nine H. gre-
efit and seven H mabouta for this marker. We failed to
amplify H. newtoni.

Mitochondrial DNA sequences were imported into
PAUP#* 4.0b10 (Swofford, 2003) for phylogenetic analy-
sis. For the phylogenetic analysis of the combined data,
we used maximum likelihood (ML), maximum parsi-
mony (MP), and Bayesian inference. When estimating
phylogenetic relationships among sequences, one
assumes a model of evolution. We used the approach
outlined by Hulsenbeck and Crandall, 1997 to test 56
alternative models of evolution, employing PAUP*
40b10 and Modeltest (Posada and Crandall (1998)
described in detail in Posada and Crandall (2001)). Once
a model of evolution was chosen, it was used to estimate
a tree using ML (Felsenstein, 1981) with random
sequence addition (10 replicate heuristic search). The
MP analysis was also performed with random sequence
addition (100 replicate heuristic search), and support for
nodes was estimated using the nonparametric bootstrap
technique (Felsenstein, 1985) with 1000 replicates. The
Bayesian analysis was implemented using MrBayves
(Huelsenbeck and Ronquist, 2001), which calculates
Bayesian posterior probabilities using a Metropolis-cou-
pled, Markov chain Monte Carlo (MC-MCMC) sam-
pling approach. Bayesian analyses were conducted with
random starting trees, run 0.5 10° generations, and
sampled every 100 generations using a general-time-
reversible model of evolution with a gamma model of
among-site raté variation. In both searches, stationanty
of the Markov chain was determined as the point when
sampled In-likelihood values plotted against generation
time reached a stable mean equilibrium value; “bum-in”
data sampled from generations preceding this point were
discarded. All data collected at stationarity were used to
estimate posterior nodal probabilities and a summary
phylogeny. Two independent replicates were conducted
and inspected for consistency to check for local optima
{Huelsenbeck and Bollback, 2001). New sequences from
C-mos were aligned against H. frematus. There were no
indels. Because variation is low, the sequences were
joined in a median network (Bandelt et al, 2000). Simi-
larly for the sequences of «-Enolase, variation was low
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within Hemidactylus, so sequences were jomed in a net-
work. A single base pair insertion was needed to align
the sequences.

3. Results

For the combined 128 rRNA and 16S rRNA gene
fragments, 37 taxa were included for a total of 930 base
pairs; ML, MP, and Bayesian analyses gave identical esti-
mates of relationships (Fig. 2). H frenatus was used to
root the trees. The most appropriate model for the com-
bined data was the GTR model with an estimate of
invariable sites (0.50) and a discreet approximation of the
gamma distribution (0.70). The ML heuristic search using
this model found a single tree of —Ln 3151. Bayesian
analysis produced an identical estimate of relationships.
For MP 201 characters were informative, and the MP
search found one tree of 434 steps (Fig 2). In all analyses
five clades, all with 100% Bayesian support, can be identi-
fied. The species H. bouviers, H. brookti, and H mabowta
are all monophyletic units. H. bouvzers shows differentia-
tion between samples from the two Cape Verde islands,

Sal and Boavista. H greefii is monophyletic, and speci-
mens from S3o Tomé and Principe are also reciprocally
monophyletic. These two islands show a considerable
degree of genetic distinctiveness, with an average of 3.3%
genetic divergence between them, The single sample of 5
newtoni from Annobon is very distinct from any other
samples, but it 18 clearly the sister taxon of an individual
from an undescribed form from S3c Tomé. This form
was noticeably darker and more robust than other speci-
mens from 8o Tomé (unpublished data), but unform-
nately it was the only sample of this kind that we
collected. In all analyses H. greefif is the sister taxon to H.
bouveri from the Cape Verde islands and not to the other
genetic lineages from the Gulf of Guinea islands.

In the combined analysis of 128 and 168 rRNA
sequences, all H. mabouta from Sio Tomé (including the
islet Rolas), Principe and Annobon are identical. Our
sequences of 128 rRNA from additional samples of H
mabouta (Table 1) confirm that all of the samples from
the islands had an identical haplotype that was also
shared by individuals on Madeira and the Cape Verde
islands. Sequences from the faster-evolving cytochrome
b gene similarly showed no differences.

— Q.01 substiutions/sile

F franalus
A_EG Ol H. bawart
N0 Roavisn Cape Varde endemic
61" Boavieta
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Fig 2. Tree derived from a ML analygie of combined 128 and 168 rRN A fragments using the model described in the text MP and Bayesian analyses
gawe identical estimates of relationships Bootstrap values (>50%) for MP are given below the nodes, and Bayesian probabilities are given above the

nodes. The tree wag rooted using H. frematiss
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(1) M bowvieri(Sal)

O

H. mabouia

B pr ST
H. greefii

Fig. 3. Median networks showing relationships derived from partial
sequences of C-mor(A) and o-Enclase (B)

Our analyses of varation in C-mos nuclear DNA
sequences is quite similar to our estimate of relation-
ships derived from mtDNA (Fig. 3). H. greefit, H. new-
tont, and the undescribed lineage from Sio Tomé all
have unique haplotypes. H. bowvient is closely related to
these, while H. mabouia, H. brookii, and H. frematus are
more genetically differentiated. Despite the high
mtDNA differentiation between H greefii populations
from Sio Tomé and Principe, they all share a single
haplotype for C-moz, A similar case has been shown in
Fhelsuma geckos in the Mascarene islands (Austin et al.,
2004), This result could be due to the slowly evolving
nature of this region of the C-mos gene, However, we
obtained the same result with the faster evolving a-Eno-
lase sequences (Fig. 3).

4. Discussion

Due to the known ease with which many Hemidacry-
fus species are anthropogenically transported, it is often
difficult to distinguish natural populations from intro-
ductions (Vences et al,, 2004). The morphological conser-
vativeness of some widespread forms further challenges
taxonomists, such that H. brook#i, H mabouta, and H
frematus are often confused (Vences et al, 2004). The
molecular data presented here clearly separate these
forms, The complete lack of genetic variation with these
markers within H. mabouia from slands as geographi-
cally separate as Sio Tomeé, the Cape Verdes and
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Madeira, however, strongly indicate a recent anthropo-
genic introduction to all these islands. This conclusion is
reinforced by the considerable genetic diversity revealed
within iland endemics, such as H. greefif and H. bouvient,

Hemidactylis greefit populations from Principe and
840 Tome are apparently monophyletic groups with
respect to the mtDNA sequences. Differentiation
between them is higher that that reported between Phel-
swma lineages that appear to be distinct species (Austin
et al, 2004), However, since we did not obtain any differ-
entiation in two nuclear genes, we recommend maintain-
ing the current taxonomy pending a more detailed
morphological analysis. Sequences from o-Enolase
showed variation within H. greefis, while those from C-
mos did not Unfortunately we could not amplify this
part of o-Enolase for H mewiont, so we could not use
this marker in a more detailed phylogenetic analysis.
Similarly Whiting et al. (2004) failed to amplify H. frena-
rus. However, it has been shown to be useful within Seel-
otes skinks (Whiting et al, 2004), and it may be a useful
nuclear marker at lower taxonomic levels where C-mos
1s often uninformative.

Hemidactylus newtont from Annobon is clearly a dis-
tinct species, endemic to this tiny island. Its sister taxon
appears to be an undescribed species from Sio Tome,
from which it can be distinguished by mtDNA and
nuclear C-mos sequences, The degree of divergence
between these groups (21% for the region of cytochrome
b sequenced) Far exceeds that typically observed between
reptile species (Harris, 2002). Our observations on
Annobon suggest that introduced H mabouta is now
much more common than H wewtontf, and that both
species share similar habitats (Jesus et al., 2003), This sit-
uation deserves careful monitoring,

None of our analyses suggest that the endemic Hemi-
dactylus from these islands form a monophyletic unit
This result implies that the islands were colonized inde-
pendently at least twice. One lineage from Sio Tome
presumably then colonized Annobon to give nse to H
newioni.

5. Conclusions

Our study again highlights the extraordinarily high
genetic diversity revealed within morphologically con-
servative gecko species (e.g., Austin et al, 2004; Harris
et al, 2004a.b). Similar, widespread species such as H
brookti, H. frematus, and H mabouta, which are often
mistaken for each other in the field, can be clearly differ-
entiated. H. mabouia has been introduced to all three
islands of the Gulf of Guinea, which has important con-
servation implications. The island endemics H greefit
and H. mewtont are genetically distinct lineages, suggest-
ing a long evolutionary historv on the islands. An addi-
tional undescribed species exists on Sio Tomé.
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OMPARED to the reptiles of other Atlantic

volcanic islands such as the Cape Verde and
Canary islands, there is surprisingly little known
about the herpetofauna of Annobon. There are no
reliable recent species lists for the island. Some
species were described in the 19t century, often by
Portuguese herpetologists, but have not been
studied since. The following report is an account of
the reptile fauna recorded during a three day
expedition in August 2002 by the three authors
specifically to examine the reptiles of this island.
Voucher specimens of each species were taken, and
are stored in the collection of the University of
Madeira.

Discovered by Diego Ramirez Diaz, a Spanish
sailor, in 1470 and named as Isla de San Anténio,
Annobon, or as it is named locally Pagalu, is about
160 km southwest of Sdo Tomé and 350 km
westsouthwest of Cabo Lopez (Fig. 1), at 01° 26'S
and 05° 37" E. It is a small island governed by
Equatorial Guinea of about 8 km from north to
south and 3 km wide with a total land area of
approximately 17 km2. It is formed by three major
peaks, Pico del Fuego (454 m) in the north, Pico
del Centro, and in the south the Pico Surcado. The
shallow Lake Apot, about 1 km in diameter, is
situated in the crater of Pico del Centro at 270 m.
With an estimated age of 4.8 million years (Lee et
al. 1994) the island of Annobon is the last island of
the Cameroon volcanic chain that consists also of
Mount Cameroon, Bioko, Sio Tomé and
Principe.

There is a single small village, San Antdnio, on
the northern tip of the island. Local inhabitants are
primarily fisherman, but there is also a garrison of
soldiers from Equatorial Guinea. The climate is
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wet tropical, although with 1000 mm of rain
annually, Annobon is considerably drier than the
other Gulf of Guinea islands. Mean monthly
temperatures vary from 17-32°C. Lowland and
submontane forests originally covered the whole
island, but are now replaced in northern lowland
regions by savanna grasslands and banana
plantations. The woodlands are relatively dry, but
with cloud forest over 500m. Introduced rats are
extremely common throughout the island. There
are many endemic plants, and a single endemic
land bird, Zosterops griseovirescens Bocage 1893.
There are no reports of amphibians from the island,
and we did not find any evidence of them either.

In total we found seven species of reptiles. The
most common and widespread reptile on this
island is a medium-sized skink, Mabuya ozorii
Bocage, 1893. It is difficult to find records of this
skink in the literature, and it is not mentioned on
the EMBL reptile  database (www.embl-
heidelberg.de/~uetz/livingreptiles) (Table 1).
Mabuya ozorii was described by Barboza du
Bocage in the 19t century, and since then very
few references to this taxon have been made.
Although widespread across the island, this species
was not usually found in wet and shaded places
such as the dense forest that covers the upper
slopes of the island.

‘We also found another skink, Panapis africana
annobonensis Fuhn, 1972, Compared with Mabuya
ozorii, this small-sized endemic subspecies (total
length less then 50 mm) has a more restricted
distribution. This species was usually found among
leaf-litter in the forest at relatively high densities. In
drier places, especially near the coast, it was very
difficult to find this species.
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The family Gekkonidae is represented on
the island by one widespread species,
Hemidactylus mabouia Moreau de Jonnés,
1818 one endemic species, Hemidactylus
newtonii Ferreira 1897 and one endemic
subspecies, Lygodactylus thomensis delicatus

Pasteur 1962. Near houses and in the village,
the most common gecko seems to be /.
mabouia. Based on molecular evidence we
found that H. mabouia from distinct islands,
like Madeira (Jesus et al., 2002), Cape Verde
(Jesus et al., 2001), Sdo Tomé and Principe
and Annobon (unpublished data) are wvery
similar, almost certainly indicating very
recent introduction by humans. The situation
in Annobon is surprising as there is no large
airport or harbour to facilitate such
introductions. The proportion of observed
individuals of Hemidactylus mabouia to H.

2km

Lago Apot

Annobon

newtonii was about 3:1. All were found only
around the village of San Antonio.

Lygodactylus thomensis (Peters 1881) is
peculiar in being diurnally activity. It is endemic to
Sao Tomé, Principe and Annobon. Unlike
Hemidactylus, we found it only in the forest,
climbing on small trees, during the day. It seemed
to have a patchy distribution, being locally
abundant but absent from other areas.
We also found two species of snakes. The endemic
species, Philothamnus girardi Bocage 1893, is a
colubrid that is widespread on the island, mainly
in large open spaces with shrubs and grasses,
outside of the village. The blue
specks on a light green background
were quite different from the plain
green coloration of the species of Sao
Tomé. Philothamnus thomensis [
Bocage 1882. We also discovered |
three specimens of the Flower Pot
Snake, Ramphotyphlops braminus
(Daudin, 1803), under rocks on the =
outskirts of San Antonio. This tiny [
slender snake is originally from Asia *7
but has been widely introduced;
recent new reports include Egypt
(Baha El Din, 1996), Mexico

Mabuya ozorii. Photograph ©James Harris.

Figure 1. Map of Annobon Island

(Vazquez-Diaz & Quintero-Diaz, 2001) and the
Cayman Islands (Echternacht & Burton, 2003) Its
parthenogenetic reproductive strategy almost
certainly has played a role in its extensive
colonisation of islands.

The number of species of reptiles on this very
small island is high when compared with the other
two islands of the gulf of Guinea, Sdo Tomé and
Principe, yet Annobon is the youngest, smallest,
and most geographically isolated. Of these seven

Number 86 - Herpetological Bulletin [2003] 21
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Species Family Our expedition EMBL reptile
database

Mabuya ozorii Scincidae +

Panaspis africana Scincidae + +
Lygodactylus thomensis Gekkonidae + +
Hemidactylus mabouia * Gekkonidae +

Hemidactylus newtonii Gekkonidae + +
Philothamnus girardi Colubridae + +
Ramphotyphlops braminus * Typhlopidae +

Table 1. List of reptiles found in Annobon Island. REFERENCES

* Indicates first record of these species on the island.

species, two are introduced. All non-introduced
taxa are endemic species or sub-species. High
species density may be due to their different
ecological requirements. The geckos have
different periods of activity (one is active during
the day, the other at night) and different
distributions (one lives mainly in rocky habitats,
the other on trees in the forest). The two skinks
also have distinct habitat requirements.
The introduction of Hemidactylus mabouia to the
island could pose a serious threat to [. newtonii -
in the Mascarene islands, Nactus geckos have
probably been eliminated from some islands by
introduced H. frenatus (Arnold, 2000). It is also
unknown if these two species could hybridise. It is
therefore important to determine the exact
distribution and possible spread of H. mabouia on
the island and its affect on or interaction with this
endemic species.
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SHORT NOTE

An introduced population of
Hemidactylus mabouia (MOREAU DE
JONNES, 1818) on Madeira Island

Madeira is a large volcanic island
(circa 750 km?) lying about 700 km from
the western coast of Africa. Despite its con-
stant subaerial existence for 4.6 million
years (GELDMACHER et al. 2000), it has a
very depauperate native herpetofauna, prob-
ably due to its great geographical isolation
from any continental source populations.
The lizard Lacerta dugesii MILNE-ED-
WARDS, 1829 is the sole extant flightless ver-
tebrate endemic to Madeira. Introduced 7a-
rentola mauritanica (LINNAEUS, 1758) was
first reported almost ten years ago (BAEZ &
Biscorto 1993) from Garajau, 7 km east of
Funchal. To survey the spread of T mauri-
tanica, geckos were collected in the area
around the capital, Funchal. However, one
specimen from Achada in Funchal found in
October 2001 was morphologically clearly
not Tarentola, but a Hemidactylus (figs. 1-
3). Further surveying in this region uncov-
ered two more Hemidactylus more than 500
m from the first site, in Rua Carreira,
Funchal. This leads us to believe that a larg-
er population exists.

Hemidactylus is a specious genus of
over 80 species, and identification to the
species level is often difficult using mor-
phological characters. To gain additional
insight into the taxonomy of the Hemi-
dactylus specimens found we sequenced
parts of the cytochrome b and 12S rRNA
mitochondrial genes from the three individ-
uals to compare with data already available
on GenBank.

Genomic DNA was extracted follow-
ing standard phenol-chloroform protocols.
For each individual, cytochrome b and 128
rRNA fragments were amplified by PCR
using the primers published in KocHER et al.
(1989) and conditions described in HARRIS
et al. (1998). Amplified products were se-
quenced on an automated sequencer (ABI ®
310), in both directions. This resulted in
unambiguous sequences of 299 base pairs of
the cytochrome b gene and 370 base pairs of
the 12S rRNA gene. New sequences were
deposited on Genbank, accession numbers
AY 156908 to AY 156909. All three individ-
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uals observed are vouchers, housed in the
collection at the University of Madeira (col-
lection numbers 362, 364, 365).

Alignment by eye of the sequences
from the three individuals showed them all
to be identical. Comparison of these to
sequences from GenBank shows they are
also identical for both regions to one
sequence of Hemidactylus mabouia ma-
bouia (MOREAU DE JONNES, 1818) from Sédo
Vicente, Cape Verde islands (JEsus et al.
2001). Another individual of H. mabouia of
unknown origin has been sequenced for the
same region of cytochrome b, and differs by
just six transition changes (CAMPBELL, B.,
unpublished data). Therefore we can be con-
fident that the specimens found are intro-
duced H. mabouia.

Hemidactylus mabouia is an extreme-
ly widespread species found across sub-
Saharan Africa and many islands. It has
been introduced to various Central and
South American places (WERMUTH 1965)
and Florida, USA (PoweLL et al. 1998).
Therefore we cannot say with any certainty
where the lizards were introduced from
without more comparable sequences from
other localities.

In just ten years 7. mauritanica has
spread along a stretch of Madeiran coast of
more than 7 km from Garajau to Funchal
(FERRAND DE ALMEIDA et al. 2001). It is
likely, given the success of other introduced
populations that H. mabouia will also
spread. This situation clearly deserves care-
ful monitoring. It is worrying from a con-
servation point of view that only one extant
lizard colonized the island of Madeira natu-
rally in 4.6 million years, while at least two
have been introduced in just over a decade.
BiscHOFF (1997) also reported the existence
of introduced Gallotia in Funchal, but ex-
tensive surveys done since that observation
do not confirm it at all and we discard today
the possibility of Gallotia being present in
Madeira.
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Figs. 1-3: Hemidactylus mabouia (MOREAU DE
Jownes, 1818) from Achada in Funchal, Madeira (Col-
lection at the University of Madeira, vaucher number
362).
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Records of Trimeresurus insularis
KRAMER, 1977 from Bali, Indonesia

Trimeresurus insularis KRAMER, 1977,
formerly known as Trimeresurus albolabris
Gray, 1842 or T. albolabris insularis, was
elevated to species status by GIANNASI et al.
(2001). The occurrence of this species in
eastern Java and several of the Lesser Sunda
islands east of Bali is well documented, but
records from Bali were apparently lacking
(KopsTEIN 1938; REGENASS & KRAMER
1981; How et al. 1996; IskANDAR & COLIN
2001), and recent surveys failed to produce
Balinese specimens (How & KITCHENER
1997). Molecular studies, however, have
established that East Javan populations are
very closely related to populations from the
eastern Lesser Sunda islands (MALHOTRA &
THorPE 1997, 2000), offering no reason to
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Is C-mos phylogenetically informative at lower taxonomic
levels in reptiles? An assessment of variation

within Lacerta (Teira) dugesii MILNE-EDWARDS, 1829

(Squamata: Sauria: Lacertidae)

C-mos is a proto-oncogene encoding a
serine/threonine E:um that 1s a regulator of
meiotic maturation (YEW et al 1993). Single
copy and without introns, a fragment of this
gene is now the most widely used of any
nuclear gene for assessing relationships
within reptiles. It has been used across squa-
mates (SAINT et al. 1998; Harris et al. 1999,
2001), across snakes (SLOWINSEl & L AWSON
2002), within families (DONNELLAN et al.
1999; JoGER et al. 2001; PELEGRING et al.
2001), and within genera (BREHM et al.
2001; Carranza et al. 2002; Jesus et al.
2002). Since none of these studies reported
sequencing heterozygotes it might be as-
sumed that intraspecific variation was very
low, although variation has been reported
withm Lacerta schreiber: BEDRIAGA, 1878
(DOMINGUES et al. 2001), and HARRIS et al.

{2004) have also reported intraspecific vari-
ation within Toranfolz geckos. Using nuclear
genes in phylogenetic studies is not as
straightforward as using mtDNA sequence
data. There are theoretical arguments why
nuclear gene trees are less likely to be con-
gruent with the species tree than mitochon-
drial DNA (mtDNA) gene trees, because of
lineage sortmg (MoogE 1995). The branch-
ing pattem of a gene tree will correspond to
the species tree if coalescence occurs be-
tween bifurcations, or speciation events.
The probability of coalescence increases as
effective population size decreases, thus
mtDNA with an effective population size of
one quarter of a nuclear autosomal gene has
an increased likelihood of accurately track-
ing the species tree. It is therefore important
to assess the expected coalescent time of

—p—
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variation within C-mos, and the degree of
variation within species if it is used in phy-
logenetic studies. We examined these ques-
tions by sequencing C-sos from island pop-
ulations of the lizard Lacerta (Teira) dugesii
MILNE-EDWaRDS, 1829 (following Harris
& CARRETERO 2003). Zacerta dugesii is an
endemic lizard from Madeira, the Desertas
Islands, Porto S8anto and the Selvagens and
was recently introduced to the Azores.

Because of the well-known geological his-
tory of these islands ((GELDMACHER et al
2000} and the high population densities of
the lizards it is a model organism for study-
ing genetic variation across a fragmented
habitat (BREHM et al. 2003a, 2003b). At the
same time C-mos variation might give addi-
tional insights into colonization events that
cannot be completely determined using the
mtDNA sequence data.

MATERIALS AND METHODS

Twenty-nine specimens of L. dugesii
were collected across the known range —
nine from Madeira, eight from Desertas,
five from Porto Santo and five from the
Selvagens. These represented the four dis-
tinct monophyletic lineages previously
identified using mitochondrial DNA
sequences (BREHM et al. 2003a). In addition
two individuals were included from the
introduced populations on the Azores
islands. Total genomic DNA was extracted
from small pieces of tail using standard
methods. Polymerase Chain Reaction
primers used in both amplification and
sequencing G73 and G74 from SaINT et al.
(1998). Amplification conditions were the
same as described by SamnT et al. (1998).
Amplified fragments were sequenced from

RESULTS AND

Three positions within the C-mos
fragment analyzed vary within the L. duge-
sii included in this study. Frequencies of
the identified haplotypes are shown in table
1. This can be compared to the five fixed
differences between L. dugesii and Pod-
arcis. All three involve transition changes
and occurred in the first, second and third
coding positions respectively. Despite the
fact that each island group has mono-
phyletic lineages for mtDNA, in general
the C-mos variation is not fixed within each
island. Eight of the twenty-nine individu-
als sequenced were heterozygous for one or
other of the first two variable positions.
The first two of the three variable positions
caused amino acid replacements in some

both strands on a 373 Applied Biosystem
DNA Sequencing Apparatus. We sequenced
both strands and repeated any sequence that
was not completely clean so that we could
accurately identify heterozygotes, which
showed single positions with two clear
peaks in the electropherograms. Sequences
were aligned by eye to two published
sequences of Podarcis (HARRIS et al. 2001)
which were included as a closely related
outgroup. Since this is a coding region and
there are no indels, alignment is facile. All
analysed sequences were 375 base pairs
long. GenBank accession numbers are
FERRRER to *EFE*E@ito be completed(@
All sequences were translated to check for
changes in the amino acid code.

DISCUSSTION

individuals
respectively).

Intra specific variation within C-mos
has previously been demonstrated within 7.
schretber:, and in this study in L. dugesii.
While no wvariation was reported between
subspecies of Gallotia (Carrawza 2002)
this could be due to sample size. This has
important implications for the use of C-nos
for phylogenetic studies between closely
related organisms. Similarly heterozygotes
can be expected when direct sequencing C-
mas and this should be reported and taken
into account in any analyses.

For I. dugesii variation with mtDNA
within island groups is at most 1% (BREHM
et al. 2003a). A rough molecular clock esti-

(GTA-ATA and ATT-ACT

6
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mate of 2% divergence per million years
would thus imply that this section of
mtDNA would require 0.5 MY years to coa-
lesce. The major mtDNA lineages on
Madeira, Desertas and Porto Santo differ
from each other by 3-4%, while the
Belvagens differ from the Madeira lineage
by about half this, implying lizards have
been separated for time periods longer than
that required to reach coalescence; around
1.5-2 MY for most island groups, and 0.75-
1 MY separating Madeiran lizards from
those on the Selvagens. Thus, as would be
predicted, the miDNA lineages are mono-
phyletic on each island group. The C-mos
sequences have generally not coalesced, and
thus studies using C-mos to determine pat-
terns of relationships between forms that are
separated by similar levels of mtDNA vari-
ation should examine intraspecific varia-
tion. However the C-mos data does give
additional information regarding coloniza-
tion patterns of these islands. In the esti-
mate of relationships based on mtDNA
sequences, the lineage leading to haplotypes
on Porto Santo Island is sister @?taxon to
all other . dugesii lineages. This does not,
however, mean that it is most parsimonious
to predict that Porto Santo was the first
island colonized (see EMERSON 2002 ).
Using the C-mos data the Porto S8anto popu-
lation for mutation 1 is fixed for the ances-
tral state. If Porto Santo was colonized first,
this mutation to the derived state could have
occurred in the second colonizing popula-
tion, either in Madeira or the Desertas. This
therefore is evidence that Porto Santo was
the first island colonized, and matches with
ity greater geological age than the other
islands. Since the individuals from the

Azores have both states in the first muta-
tion, this would rule out a recent introduc-
tion from either Porto Santo or the
Selvagens (which is fixed for the derived
state). As indicated by the mtDNA evi-
dence, it thus seems likely that the source
population for this introduction was
Madeira

In passerine birds, C-mos nucleotide
substitutions accumulate at a rate similar to
that of mitochondrial transversion substitu-
tions (LOVETTE & BERMINGHaM 2000).
Within L. dugesii the 0-3 variable positions
within C-mos is the same as the number of
transversions in the 128 fDNA sequences
(also 0-3) but much less than the number of
trangverzions in the combined 128 fDNA
and cytochrome # sequence data Previous
phylogenetic analyses have indicated the
possibility of a non-linear relationship of
genetic divergence between C-mos and
mtDNA across divergent taxa. Tarentola
from the Cape Verde islands show lower lev-
els of variation within C-mcs between clades
separated by high mtDNA divergence when
compared to Mahuye (JEsUS et al. 2002).
Comparizons of cytochrome & to C-mos
divergence also showed that the relative
rates of divergence differed between snakes,
teiids and lacertid lizards (HARRIS 2003).

In conclusion, C-mos sequence data
can be an extremely valuable marker for
phylogenetic studies, and also can clearly be
used as a nuclear marker at the intraspecific
levels. However, just as codon bias should
be accounted for in phylogenetic studies at
deeper taxonomic levels (TLarriz 2003), so
intraspecific variation needs to be assessed
when C-mos sequences are used at lower
phylogenetic levels.
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C-mos variation in Lacerta dugesii MILNE-EDWARDS, 1829

Table 1. Proportien of each haplotype for the three variable positions in the C-mos fragment analysed
Ancestral states were predicted based on the sequences from FPadarcis. MNumbers in drereleaty
cate the number of individuals that were heterozygous. Positions 1 and 2 cause amino acid changes.

indi-

Position 1 (AIG)

Fosition 2 {T/C) FPositien 3 (C/T)

Ancestral State A T C
Madeira 512 (4) 126 4/14
Forto Santo 1040 T3 614
Dresertas 2i14 97 (1) 214
Selvagens 0410 119¢13 0/10
Azores 2(2 1/3(1) 044
Iberian
Peninsula
Porto Santo __
]
Y .
4 o Africa
3 szt
Madeira N .
i !
~\ - ’."
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Figure 1. Map of the 1slands from which Lacerta dugesii MILNE-EDWARDS, 1829 was sampled
Abb 1. Karte der Inseln, won denen die untersuchten faceria dugesii MITNE-EDWARDS, 1829 stammen
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Capitulo 7

7. DISCUSSAO

7.1. A autenticagdo das sequéncias de DNA mitocondrial
Um dos aspectos mais importantes em estudos de genética molecular é a
autenticacao das sequéncias de DNA usadas na constru¢ao das hipéteses filogenéticas. Esta
questdo toma propor¢oes muito particulares em relagio ao DNA mitocondrial e esta
directamente relacionada com a qualidade das filogenias obtidas. Os investigadores que usam
DNA mitocondrial devem estar cientes da possibilidade de poderem estar inadvertidamente a
amplificar fragmentos pertencentes a copias de pseudogenes do genoma mitocondrial
(Bensasson ¢ al, 2000; Quinn 1997; Woischnik & Moraes 2002; Zhang & Hewitt 1990).
Estes “Numts”, como sao conhecidos, sao genes mitocondriais que foram translocados para
o genoma nuclear e portanto passam a ter uma taxa de mutagao mais reduzida se comparada
com a taxa de evolugao do genoma mitocondrial.
Este problema foi detectado durante o nosso estudo sobre as relagdes filogenéticas de
8 individuos de Lacerta dugesii representantes de todas as ilhas do Arquipélago da Madeira,
com base na estrutura e evolugdo da regiao controle completa do DNA mitocondrial (Artigo
III). Neste caso, preferimos seguir a metodologia proposta por Bensch & Hirlid (2000) e
Saunders & Edwards (2000) e que consistiu na purificagao de mitocondrias de figado de L.
dugesii por centrifugacao em colunas de gradiente de densidade de Cs-Cl. Foi amplificado um
fragmento de tamanho variavel entre 3112 e 3311 bp correspondente a regido controle
completa (D-Loop) incluindo os tRNA™, tRNA™, tRNA™ bem como parte dos genes
citocromo b e 12S. As sequéncias obtidas mostraram ser perfeitamente idénticas as obtidas
por PCR e amplificadas directamente a partir do DNA genémico. Para além desta prova, a
presenca de caracteristicas tipicamente do DNA mitocondrial e referentes a composigao em
bases nucleotidicas bem como os motivos conservados do D-Loop propriamente dito e a
homologia entre as regides codificantes do citocromo b e do 12§, levam a supor que as
nossas sequéncias foram obtidas de DNA mitocondrial e nao de sequéncias nucleares
homologas.
A presenga de desequilibrios na composi¢ao nucleotidica, caracterizada pela falta de

G’s caracteristica do DNA mitocondrial é outro dos argumentos que podem ajudar na
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autenticacao do DNA mitocondrial (Boon ef a/, 2001; Honda 7 al, 2000; Zhang & Hewitt,
1996).

Por estes motivos temos toda a confian¢a de que as sequéncias obtidas sio genuinas do
DNA mitocondrial e consequentemente, as inferéncias filogenéticas estao apropriadamente

baseadas em genes ortélogos e nao em genes paralogos.

7.2. Relagoes entre os grupos genéticos. Padroes de colonizagcido dos taxa

estudados.

Na lagartixa da Madeira (Lacerta dugesii) (Artigo I) verificamos que a espécie
apresentava uma estrutura geografica bem definida. Nenhum dos haplétipos encontrados
eram comuns a dois ou mais grupos de ilhas (Madeira, Porto Santo, Desertas e Selvagens). A
analise “pairwise mismatch” revelou distribui¢oes unimodais para a Madeira e Porto Santo, o
que parece revelar um crescimento exponencial numa populagio panmitica. S6 tinhamos
uma popula¢do amostrada do Porto Santo, dai ndo ser possivel adiantar muito sobre o
isolamento destas popula¢es em particular. De acordo com os nossos resultados, entre as
populagdes da Madeira e as populagdes das Desertas ocorre um fluxo genético apreciavel.
Nas Selvagens a “mismatch distribution” apresentava uma forma aproximadamente bimodal,
o que devera indicar populagoes subdivididas geograficamente (Marjoram & Donnely, 1994;
Rogers & Harpending, 1992). Quando a separagdao dos picos é grande, geralmente estamos
perante um cenario de populagdes iniciais grandes e baixa taxa de migragao. No caso
estudado a proximidade dos picos é mais indicativa de populagoes iniciais pequenas e altas
taxas de migracio (Marjoram & Donnelly, 1994). De facto, as ilhas que compdem o
arquipélago das Selvagens estio relativamente préximas e sao muito pequenas (deverdo
suportar menos individuos). A subdivisao ja referida pode ser também sinénimo de
antiguidade das ilhas. No entanto esta questao é controversa pois alguns autores referem que
sempre estiveram emersas (Geldmacher ¢ 4/, 2001), enquanto outros propdem que as ilhas
estiveram emersas desde ha relativamente pouco tempo (1,5 milhGes de anos) até
praticamente aos nossos dias (Bravo & Coello, 1978). Assumindo um relégio molecular de
1,96% de divergéncia por milhao de anos (Carranza e al, 2000), as populagdes das Selvagens
estao isoladas reprodutivamente hé cerca de 2,5 milhdes de anos. Assim, apesar da calibragao
dos relégios moleculares ser uma tarefa complexa e apesar das diferentes taxas de

substituicdo consoante o grupo taxonémico e a por¢io do gene considerado, os nossos
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resultados nao parecem suportar a hipdtese de Bravo & Coello (1978) sobre as ilhas
Selvagens, mas antes a de Geldmacher ez a/. (2001).

As analises revelaram monofilia das populagoes das Selvagens, Porto Santo e
Desertas (Artigo I). As populages das Selvagens encontram-se no mesmo grupo das da
Madeira, mas as suas diferencas nao permitiram que fossem agrupadas em redes tipo
“networks”. Contudo, elas contém todas as diferencas definidas para as populagoes da
Madeira. Assim, em termos de analise filogenética, as populacdes da Madeira parecem ser
parafiléticas. Isto podera indicar a colonizaciao das Selvagens a partir da Madeira e do ponto
de vista pratico mostra a vantagem de combinar a analise filogenética com as analises em rede
(“networks”) (Artigo I). Resultados diferentes foram obtidos no estudo do polimorfismo
enzimatico em que as populagoes das Desertas aparecem mais proximas da amostra da Ponta
de Sio Lourenco (Ilha da Madeira).

Era de esperar uma relagdo entre a idade geologica da ilha e a variabilidade genética
das populagoes. No entanto tal ndo se verificou. Assim, por exemplo, ndo encontramos
diferencas significativas entre o nimero de haplétipos entre o Porto Santo e as Ilhas
Desertas, apesar do Porto Santo ser geologicamente quatro vezes mais antigo. Hste facto
pode ficar a dever-se a uma radiagao recente da espécie. A maior diferenca entre populagdes
¢ cerca de 5,6 %. Este valor é semelhante entre os varios grupos o que subentende que o
ancestral chegou a uma das ilhas e rapidamente dispersou para as outras. Tendo em conta
este valos, se este ancestral apenas colonizou as ilhas ha apenas 2,8 milhdes de anos, todas as
ilhas estavam formadas por essa altura. Estudos da herpetofauna das Canarias (Carranza ez al,
2000) e de Cabo Verde (Artigos V, VI e VII; Carranza ez al, 2001) indicam que estas ilhas
foram mais rapidamente colonizadas apds a emersao. A chegada mais tardia de Lacerta dugesii
podera estar relacionado com a maior distancia da Madeira ao continente em relagao as
outras ilhas e com a menor capacidade de dispersiao transoceanica (Artigos I, VI e VII;
Carranza ez al, 2000; Thorpe ez al, 1994).

Independentemente de nao existir uma relagao entre variabilidade genética e idade
das ilhas, é curioso que as populagdes de Lacerta dugesii apresentem valores de heterozigotia
superiores a muitos valores registados para populagoes insulares de lagartos, mas similares ou
mesmo maiores a valores registados para populagdes continentais (Bobyn ¢z a/.,, 1996; Cirer &
Guillaume, 1996; Crnobrnja-Isailovic ¢ al., 1995; Gorman ez al, 1975; MacCulloch ez al, 1995)
(Artigo II). Os valores elevados sugerem que Lacerta dugesii nao esteve sujeita a um forte
efeito gargalo (Artigo II).
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Poucos estudos existem sobre a diversidade genética da fauna e flora da Madeira. Sao
necessarios mais estudos para podermos ter uma ideia dos padrdes de colonizacio que
realmente terdo existido, a exemplo do que foi e esta a ser realizado nas Ilhas Canarias.

Como referimos, os nossos resultados revelaram a existéncia de quatro unidades
genéticas distintas na espécie, a unidade das Desertas, a da Madeira, a do Porto Santo e a das
Selvagens. A monofilia evidenciada pelas populagdes das Desertas devera suportar a retoma
da subespécie Lacerta dugesii manli (Artigo 1.). O fluxo genético é praticamente nulo ou
inexistente entre estas unidades. Devido a acumulagdao de mutagdes tnicas em cada grupo de
ilhas, a colonizacao das ilhas devera ter acontecido ha ja um tempo apreciavel (2,8 milhoes de
anos) (Artigo I).

Os nossos dados nao corroboram a introdugdao antropogénica da forma das

Selvagens (Artigo I).

As espécies do género Mabuya do Arquipélago de Cabo Verde formam igualmente
um grupo monofilético (Artigo V). Podemos considerar dois grupos, um formado por
Mabnya vaillanti do Fogo e Santiago e por Mabuya delalandii que ocorre também na ilha Brava.
O outro grupo ¢é formado pelas restantes espécies que por sua vez pode ser dividido em dois
subgrupos, ou seja, um contendo Mabuya fogoensis de Santo Antio e Sdo Nicolau e Mabuya
stangeri de Sao Vicente e Ilhéu Razo, e outro contendo a Mabuya salensis do Sal e Boavista e
Mabnya spinalis de Santiago e Fogo.

As espécies do primeiro grupo sio monofiléticas, com um suporte de 99-100% na
analise do DNA mitocondrial e apenas se observa uma unica sinapomorfia no ¢-os. Mabuya
delalandzi apresenta baixa variagao entre ilhas e praticamente nao apresenta variagao dentro de
cada ilha. Consoante a analise os individuos de M. vaillanti agrupam-se de maneira distinta
(Artigo V).

A populagiao de Mabuya fogoensis de Sao Nicolau foi considerada como subespécie M.
. nicolauensis (Schleich, 1987). Na nossa analise ME a espécie Mabuya fogoensis é parafilética
com M. stangeri, mais intimamente relacionada com M. fogoensis de Santo Antao. Contudo nao
podemos rejeitar a hipotese de monofilia em Mabuya fogoensis, no entanto as populagdes de
Mabnya fogoensis de Sao Nicolau e Santo Antao sio genética e morfologicamente distintas (2
subespécies ?). Mabuya stangeri de Sio Vicente e Raso estdao intimamente relacionadas e tal

pode dever-se a uniao destas ilhas na ultima glaciagdo. O cenario esta de acordo com a
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hipétese evolutiva de Greer (1976) para Macroscincus cocter, espécie extinta que ocorfria nos
Ilhéus Raso e Branco e que tera derivado quer de Mabuya fogoensis ou Mabuya stangeri.

O grupo de Mabuya spinalis e M. salensis é suportado tanto pelo DNA mitocondrial
(78%) como por trés sinapomorfias no ¢mos. Dentro do grupo todas as ilhas formam
unidades monofiléticas, mas as relagdes entre ilhas sdo mal suportadas. Baseado na nossa
analise, os exemplares da Ilha do Maio nao deverio ser considerados como M. stangeri (Joget,
1993), mas sim M. spinalis maioensis. Devido a falta de suporte das relagdoes no interior do
grupo M. spinalis/ M. salensis, pouco se pode adiantar sobre o padrao de colonizagao das ilhas.
Contudo uma possivel radiacao nas outras espécies de Cabo Verde pode ter ocorrido. Mabuya
delalandii e M. vaillanti devem ter-se originado e especiado em Santiago que ¢ a ilha mais velha
e mais proxima de Africa onde as espécies ocorrem. Colonizacbes separadas poderio e
deverdo ter ocorrido nas varias ilhas emque se encontram. Em Mabuya delalandii podemos
considerar ainda uma colonizagao da Ilha da Brava. Se assumirmos um rel6gio molecular de
1,9% por milhdao de anos (Carranza ez al, 2000), as duas espécies divergiram ha cerca de 3
milhGes de anos, com M. vaillanti a colonizar o Fogo ha apenas 1 milhdo de anos e Mabuya
delalandii ainda mais recentemente. No grupo M fogoensis/ M. satangeri, maior variabilidade
genética ¢ encontrada em M. [ nicolanensis, na ilha mais velha e mais oriental (Sao Nicolau)
onde ¢ encontrada, e a partir daqui deverdo ter ocorrido coloniza¢Ges para as ilhas mais
ocidentais de Sao Vicente e Santo Antao (Artigo V).

A analise do DNA mitocondrial resolve muitas das relagdes dentro do género Mabuya
em Cabo Verde. A pequena variagio do cos esta em concordincia com a variagdo
mitocondrial. A variagao entre as espécies do género é menor do que a variacao intragenérica
entre as osgas deste arquipélago sugerindo uma colonizagdo mais recente. O numero de
eventos de colonizagio entre ilhas também parece menor nas lagartixas do que nas osgas.
Isto deve-se provavelmente a maior capacidade de colonizagdo trans-marinha das osgas
(Carranza ef al, 2000). Acresce ainda que as osgas podem ter dispersado sob um forte efeito
ou associa¢ao antropogénica (Artigo VII).

A variagao no DNA mitocondrial entre as espécies de osgas caboverdianas é maior
quando comparamos com os répteis do género Mabuya do mesmo arquipélago (Artigo V), o
que esta de acordo com o que Carranza ef a/ (2000), Harris (2002) e Harris ef al. (2004a)
referem acerca da maior varia¢ao das osgas em relagdo aos outros lagartos.

Nas ilhas do Golfo da Guiné o nimero de espécies de Mabuya é mais reduzido do

que em Cabo Verde. Nas ilhas do Golfo ocorre uma situagao distinta, i.e., existe uma espécie,
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a Mabnya maculilabris, com distribuiciao vasta continental subsahariana, ao contrario do que
acontecia em Cabo Verde, onde todas as espécies sao endémicas do arquipélago. Este facto
pode dever-se provavelmente a maior proximidade das ilhas do Golfo em relagio ao
continente. Mabuya maculilabris divide-se em dois grupos geneticamente distintos, um no
Principe e outro em Sao Tomé (Artigo IX). Considerando apenas a forma da Ilha de Sao
Tomé, reconhecem-se duas ramificagdes principais. A extremidade de um destes ramos
apresenta uma filogenia em forma de estrela, o que deve ser indicativo de expansao recente,
muito provavelmente por um pequeno numero de fundadores (Artigo VIII). Uma “nested
clade analysis” (NCA) parece revelar um padrao complexo de eventos passados e que
contribuiram para o padrao de distribuicao geografica dos haplotipos, como a fragmentagao
alopatrica no passado, expansio da distribui¢ao, fluxo genético restrito e dispersio a longa
distancia. Estes resultados parecem ser consistentes com a geografia e nao com a histéria
geoldgica da ilha. Diferengas substanciais foram encontradas na estrutura genética, com as
formas do Sul e IIhéu das Rolas (também a Sul) a serem distintas das restantes. Uma “nested
clade analysis” revelou a existéncia de dois longos ramos a partir de um haplétipo que se
encontra ligado ao ancestral hipotético por apenas dois passos mutacionais. Um destes ramos
corresponde a0 ja mencionado grupo do Sul e que inclui 8 haplétipos exclusivos do IThéu das
Rolas bem como os mais préximos, nomeadamente os encontrados nas populagoes de Porto
Alegre e Monte Mario (Sul da Ilha de Sio Tomé). A metodologia aplicada revelou que quer
os eventos historicos quer os contemporaneos moldaram o padrao da distribuicao de
haplétipos. A estrutura filogeografica existe essencialmente a elevados niveis de agrupamento
hierarquico da “nested clade analysis”. Todos os haplétipos encontrados podem ser ligados
por menos de 9 eventos mutacionais. A espécie em Sio Tomé é caracterizada por possuir
haplétipos muito relacionados entre si. O cladograma obtido aponta para um fluxo genético
ou dispersao reduzidos. A filogenia em forma de estrela dos haplétipos presentes no Ilhéu
das Rolas ¢ caracteristica duma expansiao demografica (Slatkin & Hudson, 1991), neste caso
provavelmente uma dispersao recente dos haplétipos mais proximos do Sul (populagdes 2 e
3) pela ilha principal. A NCA indicou que a distribui¢do de haplétipos no interior do clado 3-
4 estava significativamente associada com a geografia e seria resultante de fragmenta¢do no
passado. Os haploétipos das Rolas nao aparecem em Sdo Tomé, no entanto os haplétipos
mais proximos encontram-se nas duas popula¢oes do Sul (mais proximas das Rolas) (Artigo

VIII).
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Se assumirmos um relégio molecular de 1,96 % (Carranza ef al, 2000) e uma
divergéncia de 0,28 % entre as populagoes do Sul e do Ilhéu das Rolas, entido a separagiao
deve ter acontecido ha cerca de 150000 anos. No entanto devemos ter em conta que o
relégio molecular com este baixo nivel de divergéncia pode ter uma componente estocastica
elevada, de tal forma que o valor pode ser bem distinto da realidade. Apesar disto, é curioso
que a idade encontrada coincida com a actividade vulcanica mais recente (Munha, com pess). O
haplétipo mais antigo localiza-se pelo Sudeste de Sao Tomé, o que pode indicar que a espécie
tera colonizado pela primeira vez esta area. A partir daqui, duas linhagens devem ter
aparecido, uma terminando nas Rolas e outra mais concentrada no Centro e Ocidente da ilha
de Sdo Tomé. A maioria dos haplétipos de Sdo Tomé sio exclusivos, apenas quatro sao
partilhados por mais do que uma populagio, indicando que a populagio geral devera ter
sofrido um fenémeno de fragmentacao algures no seu passado. Uma “pairwise mismatch
distribution” mostra uma curva bimodal, o que mais uma vez vem confirmar a subdivisao
geografica da espécie (Artigo VIII).

A divergéncia genética encontrada entre as popula¢oes de Sao Tomé e as do Principe,
no citocromo b encontra-se entre os encontrados entre espécies diferentes (Harris, 2002). No
128 tRNA encontramos também valores elevados de divergéncia genética, ou seja cerca de
8,5 %. Na analise efectuada, cinco grupos distintos sio suportados, que saio Camaroes, Sio
Tomé, Principe, M. . casuarine de Mocambique e M.comorensis mais M. m. maculilabris de
Mocambique. Mabuya comorensis agrupa-se com M. maculilabris ¢ dado as grandes distancias
genéticas, Mabuya maculilabris deve ser considerada como um complexo de espécies (Artigo
IX). Semelhante conclusio é postulada por Greer (1976) e Mausfeld ez 4/ (2000). E no
entanto fundamental aumentar a amostragem ao longo da area de distribui¢do da espécie.
Como podera corresponder a um complexo de espécies a sua identificagio ¢ um pouco
dificil, exigindo desta forma cuidado nas varias descri¢oes, na sua origem, etc. (Artigo IX).

Outra espécie encontrada nestas ilhas, mais precisamente no Principe, ¢ Mabuya affinis.
Devido a falta de amostras na nossa coleccio e a falta de sequéncias no GenBank das areas
circundantes, pouco ¢ possivel adiantar. No entanto, convém assinalar a grande diferenciagao
entre os organismos do Principe e o da Guiné-Bissau (GenBank) (Artigo IX). Mais
investigacao ¢ igualmente necessaria.

Mabnya ozorii encontra-se apenas na Ilha de Annobon e é uma espécie muito pouco
estudada. A andlise das sequéncias de DNA revelou que esta espécie nao esta relacionada

com as outras espécies do género Mabuya do Golfo da Guiné. Isto podera querer dizer que a
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colonizagao da Ilha de Annobon pelo ancestral de M. ozorii se deu a partir do continente e
nao através das ilhas do Golfo, através do “salto”(“island hopping”) via Principe e/ou Sao
Tomé. O grau de divergéncia mais baixo com as espécies consideradas continua a ser elevado
para o citocromo b tendo em conta que a Ilha de Annobon tem apenas 4,8 milhoes de anos.
Assim, parece que o parente mais proximo desta espécie nao corresponde a nenhuma das
espécies consideradas ou amostradas. E assim necessario uma amostragem mais exaustiva da
maioria das espécies do género Mabuya. Apesar disto podemos afirmar que esta espécie
pertence ao grupo das Mabuya spp. de Africa-Madagéascar (Artigo IX).

Os nossos dados permitem reconhecer cinco linhagens principais de Mabuya. As
espécies da Asia tropical, Mabuya macularia € Mabnya multifasciata sio taxa irmaos e em relacio
as outras espécies formam um grupo bem suportado (grupo A). O grupo B corresponde a
espécies do Norte de Africa e Turquia. No grupo C estio incluidas as formas de Cabo Verde.
O grupo D inclui formas da América do Sul e Carafbas enquanto que o grupo E contém as
espécies de Africa e Madagascar. O suporte para estes grupos é no entanto muito variavel.
Assim temos valores baixos para o grupo E e valores elevados (100%) para o C e D. As
relagdes entre o grupo B e o grupo E sao mal suportadas. Os mesmos grupos principais
foram encontrados por Carranza & Arnold (2003), apesar das relagGes entre os grupos B e E
diferirem nesse estudo. Mausfeld ¢ a/. (2002) consideram quatro destes grupos, o quinto (B,
segundo artigo IX), nao foi simplesmente amostrado pelos autores. Obtiveram diferentes
estimativas das relagbes entre os grupos principais. No geral a nossa amostragem ¢ limitada
para tirarmos muitas conclusées sobre a relagao entre grupos. Contudo para as espécies de
Cabo Verde obtivemos resultados semelhantes a trabalhos anteriores (Carranza ez al, 2001)
(Artigos V e IX).

Com base na amostragem de 21 espécies do género Mabuya, Mausfeld ez al. (2002)
sugeriram a particio do género em quatro géneros, Eutropis, Chioninia, Mabuya e Euprepis para
os nossos grupos A, C, D e E respectivamente. Bauer (2003) considerou que Euprepis era um
sinénimo recente de Mabuya, enquanto que Trachylepis seria o nome apropriado para o grupo
Africa-Madagascar (grupo E). Os nossos resultados revelam que esta separacio foi um pouco
precipitada dado que as formas do Norte de Africa e Turquia néo pertenciam a nenhum dos
quatro novos géneros. Assim, segundo os nossos dados, ha pelo menos cinco grandes grupos
dentro de Mabuya (sensu lato). Estes grupos revelam monofilia, mas o suporte diminui com o
aumento de zzxa amostrados, o que pode sugerir a necessidade de dividir em mais grupos

quando novas espécies sao adicionadas. Sugere-se que a instabilidade taxonémica de Mabuya
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(sensu lato) pode ser evitada se consideramos os varios grupos como subgéneros, mas com a
necessidade de estudos posteriores. O grupo B teria assim de ser descrito como novo
subgénero (Artigo IX). A utilizacdo de subgéneros para evitar a instabilidade taxonémica foi
sugerida noutros trabalhos (Arnold, 2000b; Harris & Carretero, 2003). Como vimos,
Mausfeld ez a/. (2002) recomendaram a divisio de Mabuya baseando-se nas elevadas distancias
genéticas encontradas entre os grupos. No entanto a escolha das distancias genéticas como
critério de separagao pode nao ter nada a ver com a realidade biolégica.

O que se nos afigura mais importante antes de reconhecermos novos grupos, ou
eventuais alteragbes taxonémicas que provavelmente deverdo ser feitas, serd realizar novas e
mais amostragens, sobretudo incluindo maior nimero de zzxa. Provavelmente o género
Mabnya (sensu lato) é parafilético (Honda ef al, 1999a,b), sendo que alteragdes ao nivel da
taxonomia serao necessarias num futuro préximo.

Nas ilhas do Golfo da Guiné foram identificados quatro grupos taxondmicos
distintos em Mabuya (sensu 1ato): Mabuya ozorii de Annobon, M. maculilabris de Sao Tomé, M.
macnlilabris do Principe e M. affinis do Principe. E muito provavel que M. maculilabris seja um
complexo de espécies. Dado que nenhuma destas sdo zzxz irmaos, cada um dos grupos deve
ser resultante de evento de colonizagio separado. Assim, enquanto Mabuya devera ter
colonizado apenas uma vez as ilhas de Cabo Verde (espécies deste arquipélago formam um
grupo distinto em relagao as outras espécies do género) (Artigo VI; Carranza e al, 2001), as
ilhas do Golfo da Guiné (nao contando com o Bioko) foram colonizadas quatro vezes
(Artigo IX). A constatacio de dois grupos distintos, associados provavelmente a dois
eventos de colonizagao, de Mabuya maculilabris em Sao Tomé e Principe s6 foi possivel com a
utilizagdo de varios “outgroups”. Daf que uma ilagdo a tirar deste trabalho ¢ a necessidade de
utilizar varios outgroups, o maior numero possivel, para podermos saber quantos eventos de
colonizagao existiram e quantos grupos geneticamente distintos existem. Outra ilacao ¢ de
que € necessario uma amostragem exaustiva do continente para sabermos realmente quantos
eventos de coloniza¢iao aconteceram.

Os nossos resultados suportam muitas das conclusées de Carranza ef a/. (2000). Em
Tarentola caboverdiana consegue-se identificar trés grupos geneticamente distintos. Tarentola c.
nicolanensis que esta mais distante, T.c. ragiana e T.c. substituta. Estas duas dltimas nao estio
geneticamente bem diferenciadas, provavelmente porque ocorrem em ilhas que no passado
(petiodos glaciais) estiveram ligadas. Incluimos na analise mais cinco individuos de T.c

nicolanensis e verificamos que formavam um grupo monofilético (98 % de suporte) com as
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amostras entretanto publicadas. Contudo, duas destas eram oriundas de Sao Vicente quando
antes, apenas a subespécie T.c. substituta era registada para Sdo Vicente (Joger, 1993). Na
mesma analise também foram incluidos duas amostras de 1. ¢ caboverdiana, de Santo Antao.
Estas formaram um grupo distinto que ¢ faxon irmao de T.c. raziana e T.c. substituta (73 % de
suporte). Contudo com a adigao de duas sequéncias de 1. ¢ substituta e uma de T. ¢. ragiana,
estas duas subespécies deixam de ser monofiléticas. Sendo assim de acordo com os nossos
resultados (Artigo VI), em Tarentola caboverdiana encontramos trés grupos geneticamente
distintos: T.c. nicolanensis é distinto e pouco relacionado com os outros; 1. ¢. caboverdiana; e um
grupo proximo do anterior que inclui 1. ¢ ragiana e T. ¢ . substituta.

Quanto a Tarentola gigas, sao reconhecidas actualmente duas subespécies, T. g gigas do
IIhéu Raso e T. g brancoensis SCHLEICH, 1984 do Ilhéu Branco (JOGER, 1993). Estas
formas nao foram diferenciadas com o DNA mitocondrial no trabalho de Carranza e/ al.
(2000). Incluimos na analise uma amostra de Sao Nicolau. Tendo em conta que esta espécie
nao foi registada para esta ilha e dado que a amostra apresenta diferenciagio genética
apreciavel em relacdo a outras formas de T. gigas (3,3 a 3,6 % de divergéncia no citocromo b),
¢ provavel que estejamos perante uma nova subespécie (Artigo VI). No futuro sera
necessario aumentar o tamanho das amostras e realizar uma analise morfolégica detalhada
para esclarecer a situagao.

Carranza et al. (2000) identificaram nove grupos genéticos principais dentro das
Tarentola de Cabo Verde. A nossa analise ¢ congruente com esta conclusao (Artigo VI).
Suportada como um grupo estio Tarentola gigas, . rudis rudis, T. r. hartogi e T'r. protogigas (96%
de suporte). Mais proximo deste grupo temos o grupo que inclui T.caboverdiana caboverdiana,
T.c. substituta e T. ¢. raziana. T. ¢. nicolanensis surge como faxon irmao de todo o grupo anterior
(53 % de suporte). Foi encontrada apenas uma sinapomorfia no c-zos que ligava T. gigas com
T rudis rudis, estando de acordo com a filogenia obtida com o DNA mitocondrial.

Os outros taxa de Cabo Verde formam um grupo separado na analise de Carranza ez
al. (2000) apesar do baixo valor de suporte (46% na analise NJ). Tarentola darwini Joger, 1984b
de Sdo Nicolau e T. rudis boavistensis JOGER, 1993 sao faxa irmaos com T. darwini do Fogo e
Santiago como o faxa mais basal. Os valores de “bootstrap” sao baixos para esta relagao, dai
nao podermos resolver as relagoes entre estes grupos. No essencial, estas relagdes sdao
semelhantes as encontradas por Carranza ez a/. (2000), no entanto os valores de “Bootstrap”
sao inferiores no nosso trabalho, talvez devido ao facto de utilizarmos na analise uma regiao

menor do citocromo b. O nosso estudo parece indicar que existem mais grupos de Tarentola
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geneticamente distintos dentro das ilhas, do que havia sido registado anteriormente (Carranza
et al, 2000). Sao Vicente possui T.c. caboverdiana e T. c. nicolanensis. Sao Nicolau possui T. gigas,
T darwini e T.c. nicolanensis. Um estudo mais exaustivo cobrindo as ilhas, ao longo das areas de
distribui¢ao de cada espécie podera colocar a descoberto novas formas.

Quanto aos Hemidactylus spp. de Cabo Verde, os quatro individuos analisados de
Hemidactylus bouvieri formam um grupo monofilético (100% de suporte). Destes, dois sio da
Boavista e dois sio do Sal, formando assim dois grupos bem suportados e com uma
divergéncia de cerca de 2%. Ambos pertencem a mesma subespécie, ou seja, H. b. boavistensis.
Joger (1993) refere que existem diferengas morfoldgicas entre os especimenes das duas ilhas,
e por isso o estatuto subespecifico diferente para as duas ilhas deveria ser considerado.
Pressupondo um relégio molecular de 1,96 % por milhdo de anos (Carranza ef al, 2000),
estas duas formas estdo separadas ha cerca de 1 milhao de anos (Artigo VII).

Os 6 especimenes de Hewzidactylus brook: formam um grupo bem suportado (100%).
Dentro deste grupo, cinco amostras oriundas da Guiné, Santo Antao, Sao Nicolau e Santiago
sao muito similares (aproximadamente 0,5 % de divergéncia genética). O individuo do Sal é
distinto destes cinco (aproximadamente 5 % de divergéncia genética). Todos as formas desta
espécie sao atribuidas a H. b. angulatus e mostram pouca variabilidade morfolégica (Joger,
1993). A grande diferenca entre a forma do Sal e as restantes pode indicar uma separacao
reprodutiva antiga com cerca de 2,5 milhGes de anos. O que é mais surpreendente é
encontrarmos formas similares em ilhas do Norte e do Sul, separadas por grande distancia e
grandes profundidades e que provavelmente nunca estiveram ligadas (Mitchell-Thomé,
1983). Uma explicagao possivel é que estas osgas foram transportadas pelos movimentos
antropogénicos. E como também sao muito semelhantes a forma da Guiné, é provavel que
esta espécie tenha sido introduzida em Cabo Verde. Se isto for verdade, entdo a forma do Sal
devera ter chegado as ilhas independentemente (Artigo VII).

As analises revelaram que H. bouvieri formava um grupo com H. mabonia ¢ a este
grupo estavam ligados sucessivamente H. brooki e H. turcicus. Isto indica que as duas espécies,
bonvieri ¢ brooki colonizaram as ilhas independentemente. Hewzidactylus ¢ um género com cerca
de 80 espécies para o que nao existe um trabalho sobre a filogenia de todo o grupo, pelo que
sem um esforco de amostragem adequado, as relagGes interespecificas sio meramente
especulativas.

Hemidactylus e Tarentola divergem significativamente nas sequéncias. Uma analise de

sequéncias do citoctomo b do GenBank mostrou que estes sio os dois géneros de répteis
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com maior variagao congenérica (distancias médias nao corrigidas acima de 20 %) (J. Harris,
dados nio publicados). Lamb & Bauer (2000) também encontraram em Pachydactylus spp.
elevados niveis de variagao. As osgas geralmente possuem elevada divergéncia genética,
apesar das semelhancas morfologicas (Austin e al, 2004; Harris ez al., 2004a,b), sendo este o
cenario também encontrado em Cabo Verde e Ilhas do Golfo da Guiné (Artigos VII e X).

A espécie endémica Hemidactylus bonvieri mostra alguma diferenciagdo genética entre as
duas ilhas com amostras desta espécie. Esta espécie foi referida para quase todas as ilhas do
arquipélago (Mertens, 1955; Schleich, 1987), mas pesquisas recentes revelaram-nas apenas em
duas ilhas (M. Pinheiro, J. Jesus & A. Brehm, dados nao publicados). No entanto, apesar de
poderem (?) existir em baixas densidades noutras ilhas (S. Carranza, com. pess.), parece mais
rara do que nas pesquisas mais antigas. A morfologia semelhante dos Hewidactylus brooki,
Hemidactylus mabonia € Hemidactylus frenatus, faz com que estas espécies sejam muitas vezes
confundidas (Vences e a/, 2004). A analise de sequéncias de DNA mitocondrial e DNA
nuclear separa claramente estas formas.

As espécies do género Hemidactylus nas ilhas do Golfo da Guiné nao parecem formar
uma unidade monofilética. Os resultados parecem indicar que as ilhas foram colonizadas
independentemente pelo menos duas vezes. Uma linhagem provavelmente de Sao Tomé
devera ter entao colonizado Annobon para dar origem a H. newtonii.

Os endemismos do Golfo da Guiné do género Hewmidactylus, i.e. H. greefii e H. newtons,
formam linhagens geneticamente distintas, o que sugere uma longa histéria evolutiva no
Arquipélago (Artigo X).

As populagdes de H. greefii do Principe e Sdo Tomé sao aparentemente grupos
monofiléticos. A divergéncia entre estas populagdes, baseada no DNA mitocondrial, parece
ser maior do que entre espécies diferentes de Phelsuma (Sauria: Gekkonidae) (Austin ef al,
2004). Contudo a diferenciacao entre marcadores nucleares é inexistente e por isso deve ser
mantido o status taxonémico actual. Serao necessarios mais estudos para o esclarecimento da
situacio.

Hemidactylus newtoni é sem duavida uma espécie distinta, endémica de Annobon. O
taxon irmao parece ser o que encontramos em Sao Tomé e ao qual ndo atribuimos qualquer
designacao especifica sendo por isso tratado como “espécie nao descrita” (Artigo X).

O maior numero de eventos de colonizagao nas espécies do género Mabuya, em
relagdo as osgas, é contrario ao que se esperava tendo em conta a realidade de outros

arquipélagos africanos localizados mais a norte, como Canarias e Cabo Verde (Carranza ef al.,
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2000; Artigos V, VI, VII). Isto pode dever-se a maior proximidade destas ilhas ao
continente, principalmente durante as glaciagdes e nao propriamente a menor capacidade de
dispersao das osgas.

O modelo de “stepping-stone” de colonizagao das ilhas pode ser invocado
principalmente quando as espécies tém uma baixa capacidade de dispersio. De acordo com
este modelo, as espécies dispersam desde o continente para a ilha mais proxima e desta para
outra mais préxima da primeira ilha, isto num sentido, estando cada ilha geralmente sujeita a
um evento de colonizagio como acontece com Gallotia spp das Ilhas Canarias (Figura 23).
Em espécies com maior capacidade de dispersio o modelo nio ¢ totalmente aplicavel, pois
estas espécies podem chegar as ilhas quer directamente sem passar pelas ilhas intermédias, ou
saltar de uma ilha para outra sem passar pelas intermédias. Nestas espécies estdo envolvidos
geralmente varios eventos de colonizagao por ilha (Juan ez al., 2000; MacArthur & Wilson,

1967).

ROSARIO

Figura 23. Provavel padrio de coloniza¢io das ilhas Canarias por Gallotia spp.

Seria de esperar neste trabalho que a colonizacao das ilhas pelos lacertideos e
escincideos pudesse seguir um modelo de “stepping-stone”, contrariamente ao observado

nas osgas. Contudo estas previses so seriam correctamente testadas se tivéssemos em todos
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0s grupos uma amostragem exaustiva de zzxa relacionados nas areas continentais e insulares
vizinhas. Apesar de nalguns grupos nao ter sido possivel ter esta amostragem e assim nio
podermos tragar com certeza os padroes de colonizagao, podemos dizer que é provavel que
as osgas do género Hemidactyns em Sio Tomé nao tenham colonizado as ilhas de acordo com
o modelo de “‘stepping-stone” mas que se tenham registado coloniza¢oes independentes
(Artigo X). Quanto a Tarentola spp. de Cabo Verde, apesar de nao podermos inferir com
certeza sobre o numero de colonizag¢les, ¢ provavel que se tenha assistido a chegada dos
ancestrais seguida de radiacao pelas ilhas do Arquipélago (Artigo VI) (Figura 24). Em Mabuya
o fenémeno deve ter sido semelhante, mas com a radiacio dum grupo para as ilhas de
sotavento e a radia¢do de um grupo para barlavento (Artigo V), em cada um destes podendo
ter acontecido um fenémeno de “stepping-stone”, ( fenémeno menos provavel em Tarentola

spp.)- Maior nimero de eventos de colonizagao interilhas parece ter ocorrido em Tarentola.

Figura 24. Padtdes de colonizagio hipotéticos de Tarentola spp. em Cabo Verde

Quanto a Hemidactylus de Cabo Verde, parecem ter ocorrido colonizagoes
independentes. Devido ao facto de nao termos amostrado mais Hewidactilus bonvieri noutras
ilhas além do Sal e da Boavista (talvez porque ja se extinguiram) niao podemos afirmar se

espécie radiou, passando de ilha para ilha, sendo dificil definir o padrao de colonizagao neste
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arquipélago por parte da espécie. Hemidactylus mabonia ¢ H. brooki deverao ter sido
introduzidos excepto H. brooki do Sal que devera ter chegado as ilhas por meios naturais
(Artigo VII).

Quanto a Mabuya no Golfo da Guiné, o mais provavel ¢ que nao colonizaram as ilhas
de acordo com um modelo de “stepping stone”, e foram alvo de mais do que um evento de
colonizagao independente a partit do continente (Artigo IX) a exemplo do que deve
acontecer com Hemidactylus destas ilhas (Artigo X).

E provavel que as oscilagoes, ou os eventos pleistocénicos tenham tido uma
importancia relevante na coloniza¢ao das ilhas do Golfo da Guiné, em particular do Bioko
que se encontra na plataforma continental. Nas outras ilhas desta area, oceanicas por
natureza, o seu isolamento e pequeno tamanho tiveram importancia na diferenciacio de
muitas espécies de outros classes de vertebrados nomeadamente de morcegos da espécie
Rousettus egyptycus (Juste et al, 1996). As distancias e tamanhos das ilhas do golfo da Guiné
devem ter variado imenso com os eventos pleistocénicos (Juste & Ibafiez, 1994). As
mudancas na Ilha do Principe devem ter sido em termos de area, na ordem dos 25 % de

oscilagdo com os correspondentes aumentos e descidas do nivel do mar (Juste ef a/., 1990).

7.3. Congruéncia entre os dados morfoldgicos e moleculares

A correlagao entre as mudangas ou variagdo morfolégicas com o ambiente é muitas
vezes tomada como evidéncia de selec¢ao natural (Endler, 1977). Nalguns casos as variagoes
morfologicas sio maiores que as moleculares, subentendendo uma acgao forte da selecgao
sobre a morfologia, tendo por isso a estrutura do ambiente importancia fundamental neste
fenémeno. Foi o que aconteceu com os lagartos do género Tropidurus na América do Sul, em
que a seleccao natural ajustou rapidamente a morfologia e ecologia, em resposta a exposi¢ao
a diferentes habitates sem que tivesse existido uma tio forte diferenciagigo no DNA
mitocondrial (Vitt ez al, 1997).

A utilizacdo conjunta de dados morfolégicos e moleculares pode ajudar a entender
um modelo como o processo de evolugao nas ilhas oceanicas. Devido aos dados moleculares
serem em grande medida neutrais, permite uma utilizagdo na construcdo de filogenias. Estas
filogenias poderdo ser comparadas com as que surgem dos dados morfolégicos sobrepondo-
a sobre a filogenia molecular. Isto permitira estudar a evolu¢ao dos caracteres morfologicos e
determinar se os mesmos caracteres se desenvolveram de forma independente ou como

resultado da existéncia de forcas selectivas similares em diferentes habitates. De acordo com
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Puorto ez al. (2001), é fundamental saber algo mais do que a filogeografia baseada no DNA
mitocondrial na limitacdo de espécies, nomeadamente quando os grupos formados com o
DNA mitocondrial se sobrepéem. Outros dados como por exemplo os morfologicos
deverio ser igualmente usados. Segundo os mesmos autores ¢ fundamental usar os mesmos
especimenes como fonte de informacao quer molecular quer morfologica.

Todavia em muitos casos, a possibilidade que esta correlagdo seja coincidente nio é
conseguida. Forte evidéncia de seleccao natural acontece quando espécies proximas
alopatricas mostram padrdes semelhantes ao longo de gradientes ambientais similares (Brown
et al, 1991). Uma explicagdo 6bvia para a discordancia entre morfologia ¢ DNA para a
delimitagao de grupos (espécies) tem a ver com o facto de muitas vezes as arvores génicas
nao coincidirem com as arvores de espécies. Mas esta podera nao ser a explicacio em muitos
casos (Wiens & Penkrot, 2002).

A distribui¢ao geografica de vertebrados dentro duma pequena ilha fornece-nos
uma oportunidade unica para detectar os mecanismos de selec¢io natural (Thorpe &
Brown, 1989). Brown ez al. (1991) verificaram que em Gran Canaria e Tenerife espécies
do género Chalcides spp. (Reptilia: Scincidae) mostravam uma variagao paralela Norte-Sul
no padrio de coloraciao. Chegaram a conclusio que existe uma forte relacio entre a
seleccdo natural e o padriao encontrado.

Reeder ez al. (2002) fez um trabalho semelhante ao nosso (Artigo II) em
Cnemidophorns (Squamata: Teiidae), comparando as relagdes filogenéticas com base em dados
moleculares, enzimaticos e morfolégicos. Os dados moleculares basearam-se em sequéncias
parciais do 128 rRNA e 16S rRNA e os dados aloenzimaticos em 31 /o7 filogeneticamente
informativos. Os dados morfologicos basearam-se em 10 caracteres morfolégicos. Nao
utilizaram outras espécies mais distantes na morfologia, ao contrario do que aconteceu por
exemplo na analise dos dados moleculares devido ao fendémeno de falta de estabelecimento
de homologia.

Sa-Sousa & Harris (2002) obtiveram concordancia entre dados genéticos e
morfologicos em Podarcis carbonelli ¢ P. bocagei Harris & Arnold (2000) também parecem obter
similaridades entre os dados moleculares (sequéncias do 128 rRNa e do 16S rRNA) e dados
morfologicos (32 caracteres discretos, folidoticos, esqueléticos, hemipeniais, etc.), mas ao
mesmo tempo também obtém diferencas significativas. A analise combinada dos dados
moleculares e morfologicos resultou numa arvore com a mesma topologia daquela obtida s6

com sequéncias de DNA.
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A existéncia de uma estrutura geografica na variabilidade morfolégica e inexisténcia
de diferenciagio do DNA mitocondrial, devera indicar uma expansdo recente dos
organismos e uma adaptagao rapida as condi¢gdes ambientais (Zink & Dittman, 1993). Tem
sido considerado que as caracteristicas quantificaveis, aquelas utilizadas geralmente em
morfometria, sio inapropriadas para a analise filogenética. A razdo mais importante esta
relacionada com a homologia e com o critério da similaridade associado, sendo dificil definir
a similaridade entre os “n” estados desses caracteres (Zelditch ez a/., 1995). Contudo, Zelditch
et al. (1995) adiantam uma forma de lidar com alguns (poucos) destes caracteres na analise
filogenética.

Os dados electroforéticos e morfoldgicos de Lacerta dugesii revelam diferentes
agrupamentos (Artigo II), o que pode ser explicado pela rapida adaptagio morfologica a
diferentes habitates, envolvendo mudancas drasticas na morfologia mas nao necessariamente
nas frequéncias alélicas. Resultados semelhantes em lagartos em habitates diferentes foram
obtidos por Orr & Smith (1998) e Vitt ez a/. (1997). A nossa hipotese para explicar o
agrupamento morfologico para as diferentes ilhas ¢ a de que deve existir uma convergéncia
dos mesmos caracteres em ambientes similares, um facto ja encontrado noutros lagartos
(Losos et al., 1998).

Obtivemos resultados diferentes quando se utilizaram dados enzimaticos em
contraposi¢cao aos obtidos com sequéncias de DNA. Com as enzimas parecia existir algum
fluxo genético entre as populagoes. A auséncia de alelos fixos nas populagdes sugere que a
colonizagao e dispersao no Arquipélago é recente. O tnico alelo fixo numa populagao é o
alelo aqui designado por c, do sistema enzimatico peptidase-3, e encontrado nalgumas
populacées da Ilha do Porto Santo (Artigo IV) (alids neste sistema observa-se uma
estruturagao geografica no Porto Santo). O “deficit” em heterozigdticos encontrada nalguns
casos sugere que a espécie pode apresentar uma estrutura espacial. Na generalidade dos casos,
os resultados obtidos com as enzimas revelam que a variagao intrapopulacional ¢ maior do
que a interpopulacional. Aparentemente, o isolamento pela distancia e as barreiras oceanicas
nao parecem surtir em isolamento efectivo e diferenciagao das popula¢des. Estas parecem ser
geneticamente distintas, mas nao evidenciam uma estrutura genética compativel com a
distribui¢ao geografica (Artigo II). A sua estrutura genética baseada nas enzimas parece mais
relacionada com fenémenos de adaptacao local. Assim, por exemplo, as amostras das Ilhas
Desertas revelaram-se proximas das da Ponta de Sdo Lourengo (Ilha da Madeira) genética e

ambientalmente, subentendendo uma importancia da pressao selectiva (Artigo II).

277



As diferencas entre os dados do polimorfismo enzimatico (Artigo II) e os do DNA
mitocondrial (Artigo I), poderdo ser explicadas pelo facto da analise do DNA mitocondrial
ser mais minuciosa e pelo facto das enzimas utilizadas serem determinadas por genes
nucleares e por isso serem menos variaveis, nao havendo tempo evolutivo para uma
estruturagao enzimatica compativel com a geografia. Temos portanto duas aproximagdes
diferentes as mesmas amostras, com diferentes niveis de resolugao. A andlise de sequéncias
de DNA mitocondrial revela que nio existe fluxo genético assinalavel entre grupos principais
de ilhas (ex: haplotipos exclusivos de cada grupo) e existe uma estrutura geografica da
variacao genética e tal devera ser a realidade. As enzimas revelaram algum fluxo genético.
Mas como estes marcadores parecem ser menos neutros entao deverao indicar a adaptacao

local das populagdes, reflectindo provavelmente um fenémeno de plasticidade fenotipica.

7.4. As “novas” e “velhas” referéncias de espécies

Na Ilha de Sio Nicolau (Cabo Verde) é possivel que tenhamos encontrado um grupo
genético que podera ser uma nova subespécie de Tarentola gigas (Artigo VI). Analises mais
detalhadas, nomeadamente morfoldgicas, sio necessarias para confirmar este estatuto.

Em Annobon foram encontradas as espécies habitualmente atribuidas para esta ilha
como Panaspis africana, 1ygodactylus thomensis, Hemidactylus newtoniz, Phylothemnus girardi ¢ Mabuya
ozorii (espécie pouco referenciada na literatura). A estas hd a considerar dois registos novos
para a ciéncia e que sao as espécies introduzidas Ramphotyphlops braminus e Hemidactylus mabonia
(Artigo XI).

As ilhas nio constituem apenas receptaculos de espécies exoéticas, podem também
desempenhar o papel de fonte de espécies exoticas para outras ilhas, como revelaram os
nossos dados sobre o caso da introducao de Lacerta dugesii na Ilha dos Acores (Artigo I).
Apesar de ndo possuirmos as mesmas sequéncias, nao incluimos as amostras dos Agores na
analise filogenética. Uma analise simples “Neighbor Joining” parece indicar que esta espécie
foi introduzida a partir da ilha da Madeira. A utilizacio de mais marcadores e o aumento do
tamanho da amostra, podera permitir saber de que local ou locais foram introduzidas e
quantas vezes.

Devido a facilidade com que os Hewzidactylus sao transportados para as ilhas, muitas
vezes ¢ dificil distinguir populacoes naturais de introdugoes (Vences ez al, 2004).

Um caso de introdugoes entre ilhas poderd ser o caso de Hemidactylus mabouia

(Artigos VII, X, XII). O facto de possuirem sequéncias iguais na Madeira, Cabo Verde, Sio
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Tomé, Principe e Annobon (Artigos VII, X, XII) (Tabela 12) podera indicar introdugoes
recentes (mediadas pelo homem) a partir duma ilha ou entdo a partir dum tnico local do
continente para os trés conjuntos de ilhas, ou ainda constituir introdugdes muito recentes nas
ilhas a partir de populagbes continentais recentemente expandidas.

Hemidactylus mabonia é mais comum actualmente na Ilha de Annobon do que H.
newtoni (Tabela 12). Ambas parecem partilhar ambientes semelhantes. Isto parece implicar que
sera importante a implementacio de medidas de monitorizagdo para que a primeira nao
elimine a segunda (Artigo X) ou seja, para verificar qual o efeito de uma sobre a outra.
Cenario semelhante pode ser verificado nas ilhas maiores do Principe e Sio Tomé. Ai
também deve ser considerado seriamente a monitotizagao de Hemidactylus mabonia (Artigo X).
O mesmo acontece na Ilha da Madeira, onde a introdugdo é recente e pela primeira vez
assinalada por nés (Artigo XII), sendo também necessario monitorizar esta espécie nesta
ilha. Hemidactylus mabonia apresenta uma distribuicio vasta, sendo encontrada na Africa
subsahariana e em muitas ilhas. Foi introduzida em varios locais da América Central e
América do Sul e na Florida (Powell ¢/ 4/, 1998), e por isso ndo podemos afirmar de que local
foram introduzidos os exemplares estudados, sendo necessario uma amostragem exaustiva ao
longo da area de distribui¢ao da espécie.

O individuo juvenil do género Hemidactylus de Sio Vicente que nio pode ser
identificado usando caracteres morfologicos, é geneticamente muito similar a Hewidactylus
mabonia do GenBank (100% de suporte) e é provavelmente desta espécie (Artigo VII), sendo
o primeiro registo para Cabo Verde. Deve ter sido introduzido recentemente, pois nem nos
nem Carranza capturamos outros individuos desta espécie. A ameaga para as espécies nativas
nao deve ser subestimada pois, por exemplo, nas ilhas Mascarenhas as osgas endémicas do
género Nactus foram provavelmente eliminadas pela introducao de Hemidactylus frenatus
(Arnold, 2000a). Esta razao justifica s6 por si um acompanhamento da dispersiao da espécie
pelas ilhas de Cabo Verde. Com a chegada de H. mabonia ao Arquipélago e dado que em
relagio a trabalhos antigos as populagdes de H. bowvieri se tem vindo a reduzir, é de
considerar H. mabonia como possivel e provavel ameaga a sobrevivéncia da espécie endémica
(Artigo VII).

As espécies introduzidas apresentam distribuicbes vastas no continente e
exceptuando Ramphotyphlops braminus (em Annobon) (Artigo XI) sao essencialmente osgas
(familia gekkonidae) (Artigos VII, X, XI, XII), o que podera querer dizer que, além do

caracter antropofilo, este grupo apresenta maior capacidade de colonizagao das ilhas.
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E provavel que tenhamos encontrado uma nova espécie de Hemidactylus em Sio
Tomé (Tabela 12). Apesar da proximidade, esta forma de Sdo Tomé diferencia-se bem da de
Annobon quer pelo DNA mitocondrial quer pelo DNA nuclear. A grande divergéncia entre
estes grupos (21 % da regiao do citocromo b sequenciada) excede os valores observados para
as espécies de répteis (Harris, 2002).

O DNA mitocondrial revelou uma consideravel variagio entre as ilhas de Cabo
Verde o que nos ajudou a compreender a sistematica do grupo e a adquirir conhecimento
essencial para a conservacao das espécies (Artigo V). Muitos 7zxa ou grupos genéticos, tém
areas de distribuicdo muito restritas, alguns existem apenas numa ilha. E tendo em conta a
extingao certamente mediada pelo homem de Macroscincus coctei, uma forma restrita aos ilhéus
Branco e Raso, é de ter cuidados redobrados no futuro para garantir a existéncia da
diversidade de 7axa ou dos grupos geneticamente distintos encontrados.

O DNA mitocondrial revelou-se portanto uma ferramenta importante na detecgao
de espécies introduzidas (Artigos VII, X, XI, XII).

E bem possivel que o grau de endemicidade dos répteis de Cabo Verde atinja os 100
% (excluindo as espécies introduzidas pelo homem) e nao de 60 % conforme sugerido por

Garcia-Talavera (1998).

Tabela 12. Lista comentada de espécies consideradas nesta dissertagdo e identificadas nas nossas expedi¢des. Os pontos de

interrogacao significam necessidade de varios estudos.

Espécie Local Referéncia Comentarios
ARQUIPELAGOS DA
MADEIRA E SELVAGENS

Lacerta dugesii Arquipélagos da Madeira e selvagens Artigos I, IL, II1, IV

e XIII

Lacerta dugesii manli

Arquipélago da Madeira: Desertas

Artigos I, IT e III

Retoma da subespécie descrita por Mertens

(1938) e abandonada por Bischoff ef a/. (1989)

Lacerta dugesii jogeri Arquipélago da Madeira: Porto Santo Artigos I, II e ITI Duvidas quanto ao estatuto taxondémico
Lacerta dugesii selvagensis Selvagens Artigos I, IT e III Davidas quanto ao estatuto taxonémico
Lacerta dugesii dugesii IIha da madeira Artigos I, II e I1I Duvidas quanto ao estatuto taxondémico

Hemidactylus mabonia

ITha da Madeira — Funchal

Artigo XII

Primeira citagio para a Ilha da Madeira
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Tabela 12 (continuacio)

CABO VERDE
Mabnya delalandii Arquipélago de Cabo Verde: Santiago, | Artigo V
Fogo
Mabuya vaillanti Arquipélago de Cabo Verde: Santiago, | Artigo V
Fogo
Mabuya fogoensis Arquipélago de Cabo Verde: Santo Artigo V Sera a forma de Sao Nicolau um zaxon distinto
Antio; Sao Nicolau ao nivel subespecifico ou especifico ?
Mabnya stangeri Arquipélago de Cabo Verde: Sio Artigo V
Vicente, Raso
Mabuya spinalis Arquipélago de Cabo Verde: Maio, Artigo V Serio ttés taxa diferentes consoante a ilha
Fogo, Santiago ocupada ?
Mabuya salensis Arquipélago de Cabo Verde: Sal, Artigo V Sera uma subespécie de M. spinalis ? Serdo duas
Boavista. subespécies, a da Boavista e a do Sal ?
Tarentola caboverdiana Arquipélago de Cabo Verde: Sio ArtigoVI Subespécie mais distinta de T. caboverdiana
nicolanensis Nicolau, Sao Vicente
Tarentola caboverdiana Arquipélago de Cabo Verde: Santo Artigo VI Devera também constituir uma subespécie
caboverdiana Antio
Tarentola caboverdiana Arquipélago de Cabo Verde: Sao Artigo VI Sera uma subespécie, ou sera a mesma coisa do
substitnta Vicente que T.c. ragiana
Tarentola caboverdiana Arquipélago de Cabo Verde: Ilhéu Artigo VI Serd uma subespécie, ou serd a mesma coisa do
ragiana Razo que T.c. substituta
Tarentola gigas Arquipélago de Cabo Verde: Sio | Artigo VI Duas subespécies sdéo  reconhecidas
Nicolau actualmente: T.g gigas (Razo) e 1. g brancoensis
(Branco). Nossos dados ndo parecem suporta-
las. Um exemplar de Sao Nicolau devera ser
uma subespécie nova e a primeira citacio para
esta ilha
Tarentola darwini Arquipélago de Cabo Verde: Santiago, | Artigo VI
Fogo, sdo Nicolau
Tarentola rudis Arquipélago de Cabo Verde Artigo VI Taxon irmao de Tarentola gigas. Subespécies
reconhecidas: T. 7. rudis, T. r. protogigas, T r.
hartogi e T. 1. boavistensis (muito distinta e que se
agrupa com 1. darwini de Sao Nicolau — Serdo
dois faxa distintos dos ja conhecidos ?)
Hemidactylus bonvieri Arquipélago de Cabo Verde: Boavista, | Artigos VII e X E provivel que ji tenha desaparecido das
Sal outras ilhas do arquipélago.
Hewmidactylus brooki Arquipélago de Cabo Verde: Santo | Artigo VII Provavelmente introduzida, excepto no Sal.
Antao; Guiné-Bissau
Hemidactylus mabouia Arquipélago de cabo Verde. Sio | Artigo VII Primeira citagdo pata o arquipélago

Vicente
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Tabela 12 (continuacio)

GOLFO DA GUINE

Mabuya ozorii Annobon Artigos IX e XI Nio referida na “EMBL Reptile database”

Mabuya affinis Principe Artigo IX

Mabuya maculilabris Sdo Tomé e Principe Artigos VIII e IX Provavelmente deverdo ser faxa diferentes
(espécies  diferentes), constituintes ~ dum
complexo Mabuya maculilabris onde também se
enquadra por exemplo Mabuya comorensis. A
espécie nio foi introduzida em Sio Tomé e
Principe

Panspis africana Sdo Tomé, Principe e Annobon Artigo XI; Dados | Dados recentes: forma de Annobon devera ser

ndo publicados pelo menos uma subespécie diferente. Deverd

ser provavelmente Panaspis annobonensis. Estes
dados também parecem indicar pelo menos
diferentes subespécies entre Principe e Sdo
Tomé (baseado em dados preliminares de
sequéncias de DNA)

Feylinia polylepis Principe Dados nao

publicados

Hemidactylus mabonia Sio Tomé, Principe e Annobon Artigos X e XI Introduzida; primeiro registo para Annobon

Hemidactylus newtonii Annobon Artigo X e XI

Hewmidactylus spp. Sio Tomé- Sdo Nicolau Artigo X Espécie ndo descrita (?) e proxima de H.
newtonii

Hemidactylus greefii Sio Tomé (Vale do Contador) e | Artigo X Serao dois faxa distintos (subespécies ou

Principe

espécies distintas) ?

Lygodactylus thomensis

Sdo Tomé, Principe e Annobon

Artigo XI; Dados

ndo publicados

Provavelmente temos pelo menos 2 faxa

diferentes (estatuto ?)

Philothamnus girardi Annobon Artigo XI
Philothanmus thomensis Sdo Tomé e Principe Dados nao
publicados

lineatus

Lanmprophis
bedraigae

Sdo Tomé e Principe (?)

Dados insuficientes

Hapsidophrys smaragdina

Sdo Tomé (?)

Dados insuficientes

Naja melanolenca Sdo Tomé Dados nao

melanolenca publicados

Rhbinotyphlops feae Sdo Tomé e Principe (?) Dados insuficientes

Rhbinotyphlops newtoni Sdo Tomé e Principe (?) Dados insuficientes

Typhlops elegans Principe (?) Dados insuficientes

Ranmphotyphlops braminus Annobon Artigo X1 Introduzida; ptimeiro registo para Annobon
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Nao tendo testado propriamente a relagao entre o numero de espécies ¢ a area, a

distancia, a idade ou a latitude das ilhas, porque nao adoptamos a metodologia adequada em

estudos corolégicos; podemos, no entanto, tecer alguns comentarios sobre este tema. Assim,

partindo do pressuposto que amostramos todas as linhagens possiveis porque as ilhas

consideradas nao eram muito grandes, podemos dizer que no geral:

1-

De Norte para Sul, a diversidade taxonémica tende a aumentar como era esperado
pela regra do aumento do numero de espécies com a diminuicdo da latitude
(Rosenzweig, 1985);

Contudo em Cabo Verde o numero de espécies de Mabuya spp. e Tarentola spp. é
maior do que o nimero de Mabuya spp. e Hemidactylus spp. das ilhas do Golfo da
Guiné. Provavelmente isto dever-se-a ao facto de Cabo Verde ser um arquipélago
com 10 ilhas e mais alguns ilhéus que contribuem para a existéncia de varias
colonizacoes e diferenciacOes inter-ilhas e assim o aumento do nimero de faxa
relacionados;

Nas ilhas do Golfo da Guiné, o nimero de espécies relacionadas é menor, ou seja
existem por exemplo menos espécies do género Mabuya, mas por outro lado o
nimero de grupos nao relacionados ou grupos sujeitos a coloniza¢Ges diferentes ¢
claramente superior no Golfo da Guiné:

a) enquanto que nos outros arquipélagos da Madeira e Cabo Verde existem
essencialmente 2 familias de répteis terrestres, no Golfo da Guiné encontramos
varias familias nomeadamente, scincidae, gekkonidae, colubridae, typhlopidae e
elapidae;

b) se considerarmos a familia scincidae, embora em Cabo Verde se note a
existéncia de mais espécies de Mabuya relacionadas, no Golfo da Guiné a
mesma familia possui 3 géneros distintos e bem afastados filogeneticamente,
Feylinia, Mabuya, Panaspis (ou Afroablepharus), e por exemplo dentro de Mabuya
spp., as espécies existentes sao oriundas de 4 eventos de colonizagao
independentes. Isto podera dever-se a maior proximidade destas ilhas ao
continente;

¢) as diferencas também podem dever-se ao facto das ilhas estarem ou niao em
arquipélago, implicando estarem respectivamente menos sujeitas ou nao a
radiacao inter-ilhas, e também ao facto das fontes de aprovisionamento de

espécies continentais serem mais ricas.
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4- No Golfo da Guiné parece nio existir uma relagao positiva e clara entre a idade da
ilha e o nimero de espécies, apesar da mais nova apresentar menor numero de
espécies. No entanto sendo o Principe a mais velha seria de esperar maior numero de
espécies, no entanto o nimero ¢ semelhante ao encontrado em Sio Tomé. A area da
ilha parece também ndo apresentar uma relacio positiva clara, ja que Sio Tomé e
Principe apresentam numeros semelhantes de espécies mas areas bastante dispares. A
distancia ao continente deveria determinar uma maior riqueza especifica no Principe
e menor em Annobon. Se para a segunda é uma realidade para a primeira nao é.

5- Se fizermos uma andlise conjunta dos varios factores, o Principe apresenta um
namero de espécies por unidade de area maior em relagdo a Sao Tomé, podendo ser
devido a maior idade e a maior proximidade ao continente.

6- Em Cabo Verde o panorama ¢ mais complicado com ilhas (Razo) pequenas com
varias espécies e com ilhas grandes (Santo Antio) com apenas 2 espécies nativas.
Depois nao parece existir relagao entre proximidade ao continente e idade da ilha em

relagao ao nimero de espécies.”

7.5. C-mos nos estudos filogenéticos

Se o ¢-mos e o DNA mitocondrial evoluem de acordo com um relégio molecular,
entdo a taxa relativa de divergéncia genética entre Zzxa devera ser igual em diferentes grupos.
As substituicdes no ¢zos acumulam-se a uma taxa similar as transversdes nos genes
mitocondriais codificadores de proteinas nos passaros (Lovette & Bermingham, 2000). Nas
espécies do género Mabuya de Cabo Verde, os faxa apresentam niveis consideravelmente
inferiores de taxas de substituicio em relacdo as osgas, nas por¢des do DNA mitocondrial
analisadas, mas apresentavam onze substitui¢ées no ¢-os (Artigo V), ao contrario das osgas
Tarentola que apenas apresentavam duas substituicGes neste gene (Artigo VI). As osgas tém
geralmente maiores niveis de divergéncia no DNA mitocondrial entre espécies do que outro
tipo de lagartos e lagartixas (Harris, 2001). Isto podera resultar num artefacto em taxonomia
ou seja, por exemplo, as osgas podem ser morfologicamente mais conservativas de tal forma
que algumas espécies podem ter sido simplesmente negligenciadas ou nao consideradas.
Contudo se a variacao do ¢-os é baixa entre as espécies de osgas pode implicar que estas
tenham maiores taxas de divergéncia do DNA mitocondrial do que os outros répteis

terrestres do arquipélago, o que iria afectar as calibragdes dos relégios moleculares usados.
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Por iss sera necessaria uma maior amostragem quer de DNA mitocondrial quer de ¢mos
destes grupos de répteis.

Este proto-oncogene, regulador da maturagio meidtica (Yew e al, 1993), ¢é
actualmente um dos genes nucleares mais utilizados no estudo das relagoes entre espécies de
répteis (Artigos V, VI, X; Carranza e/ al, 2002; Donnellan ez al, 1999; Hartis ef al., 1999b;
Joger et al., 2001; Pelegrino ef al, 2001; Saint e a/, 1998; Slowinski & Lawson, 2002). Nestes
estudos nao foram registados heterozigdticos, o que podera indicar uma variabilidade
intraespecifica muito baixa, apesar de ter sido registada alguma variacio em Lacerta schreiberi
(Domingues ¢f al., 2001) e osgas do género Tarentola (Hartis ef al., 2004b).

A utilizacdo de sequéncias de genes nucleares nos estudos filogenéticos nao ¢ tio
linear e simples como a utilizagdo de sequéncias de DNA mitocondrial. Existem argumentos
tedricos que indicam que as arvores construidas a partir de genes nucleares poderdao ser
menos congruentes com as topologias das espécies do que quando se utiliza o DNA
mitocondrial (Moore, 1995). O padrio de ramificagdo duma topologia génica devera
corresponder a topologia das espécies se ocorrer coalescéncia entre bifurcagdes ou eventos
de especiagdao. A probabilidade de coalescéncia aumenta a medida que diminui o tamanho
efectivo duma populagao. Assim, o DNA mitocondrial com um quarto do tamanho efectivo
da populagio em relagdo ao DNA nuclear, apresenta maiores “capacidades” de obter uma
topologia semelhante a das espécies.

Foram encontradas trés posi¢oes variaveis num fragmento deste gene com cerca de
370 bp (Artigo XIII) em Lacerta dugesii. As modificagdes envolviam a primeira, a segunda e a
terceira posicao do codao. Apesar de cada conjunto de ilhas possuir linhagens monofiléticas
para o DNA mitocondrial (Artigo I), o ¢-705 nao apresenta este cenario, i.e., a variagao do ¢
mos ndo esta fixa dentro de cada ilha. Oito dos 29 animais sequenciados eram heterozigdticos
para a primeira ou segunda posi¢oes do codao. Estas alteragdes acarretam a substituicdo dos
aminoacidos (GTA-ATA e ATT-ACT respectivamente).

Em Lacerta dugesii as substituicbes no ¢os correspondem ao mesmo numero de
transversoes no 12§, mas ¢ muito menor do que o nimero de transversoes observadas
quando se combina o 128 com o citocromo b (Artigo XIII). Parece assim que a relagdo
entre a variacao do ¢os e a variagado do DNA mitocondrial nao ¢ linear nos diferentes zaxa.
Desta forma Tarentola spp. de Cabo Verde mostra baixos niveis de divergéncia no ¢os em
relagdo aos elevados valores de divergéncia no DNA mitocondrial, ao contrario de Mabuya

que apresenta maior divergéncia no cos em relagao a divergéncia no DNA mitocondrial
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(Artigo VI). Outros trabalhos também mostraram que as taxas de divergéncia relativa
diferiam entre colubrideos, teideos e lacertideos (Harris, 2003).

Em Lacerta dugesii a variagdo do DNA mitocondrial dentro dos grupos das ilhas é
cerca de 1% (Artigo I). Tendo em conta um relégio molecular de cerca de 2% de divergéncia
por milhao de anos, esta por¢io de DNA mitocondrial necessitara de cerca de 0,5 milhoes de
anos para coalescer. As principais linhagens do DNA mitocondrial de L. dugesii sio quatro e
correspondem a Madeira, Porto Santo, Desertas, que diferem cerca de 3-4 % uma da outra; e
as Selvagens que diferem em cerca de metade (1-2%) com a Madeira. Isto implica que a
coalescéncia dos grupos de ilhas se deu ha cerca de 1,5 — 2 milhdes de anos, e 750.000 a 1
milhao de anos entre a Madeira e as Selvagens. As linhagens sio monofiléticas em cada grupo
insular (Artigo I). O ¢os geralmente nao coalesceu, e assim estudos utilizando ¢-os para
determinar os padroes de relagdes entre as formas que estao separadas por niveis semelhantes
de divergéncia no DNA mitocondrial devera examinar a variagao intraespecifica. Contudo o
¢-mos da também informacao adicional sobre os padroes de colonizagao (Artigo XIII).

O ¢mos podera ser valioso como marcador em estudos filogenéticos e pode ser usado
como marcador nuclear em estudos ao nivel intraespecifico (Artigo, XIII), mesmo tendo em
conta o desequilibrio em coddes (Harris, 2003).

O facto de encontrarmos elevados niveis de variagao no DNA mitocondrial e baixos
nfveis de variacdo do ¢os nas osgas (Artigos VI e X), contrariamente ao que acontece com
0s outros grupos (menor variagdo mitocondrial e maior variagao no ¢-0s), devera indicar que
a taxa de mutagio no DNA mitocondrial (sera também para o c-mos ?) ndo é a mesma nos
varios grupos de animais ou seja, os relégios moleculares sio distintos.

Nos trabalhos mais recentes sequenciamos por¢des do DNA nuclear da a-enolase.
Este marcador parece mostrar variagdo onde o ¢os é conservativo e nao informativo,
podendo ser utilizado a niveis taxonémicos mais inferiores do que o ¢-os (Artigo X; Whiting
et al, 2003). No entanto parece que este fragmento oferece problemas adicionais de

laboratério, nomeadamente na sua amplificacao (Artigo X; Whiting e a/., 2003).

7.6. A regido controle (“Control Region, CR”) e zonas adjacentes

Num dos nossos estudos sequenciamos cerca de 3000 pares de bases da regiao
controle do DNA mitocondrial em oito individuos de Lacerta dugesii (Artigo III).

Esta regido caracterizou-se por uma baixa percentagem de guaninas (9,7%), um valor

inferior ao encontrado noutros répteis (Macey et al, 1997a). O tRNA™ parece estar sobre
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accao duma selec¢ao nao muito restritiva na medida em que hd acumulagio dum numero
consideravel de “indels” e de substituicdes nucleotidicas mesmo dentro da mesma espécie.
Verificamos que os tRNA’s apresentavam elevado grau de polimorfismo comparado com
outros vertebrados. Todas as sequéncias apresentavam um minisatélite que variava em
tamanho entre populagdes mas era aparentemente fixo dentro de cada populagio. As
sequéncias repetitivas ocorrem essencialmente perto da extremidade 3’ e parecem ser comuns
(embora nem sempre nos mesmos locais e dominios) em varios organismos (Lunt e al., 1998;
Moritz & Brown, 1986; Savolainen ez 4/, 2000): tartarugas (Kumazawa & Nishida, 1999;
Zardoya & Meyer, 1998), ursos (Matsuhashi ez @/, 1999), cobras e escincideos (Kumazawa et
al., 1998; Kumazawa & Nishida, 1999) e iguanas (Janke ¢ af, 2001).

Os varios tipos de repeti¢oes encontrados em L. dugesii nao seguem o padrio geral
descrito por Hoelzel et al. (1994) e Savolainen ez al. (2000) para os vertebrados em geral. A
sequéncia CAACAA aparece duas vezes nesta espécie, uma a meio e outra nos dominios a
esquerda da cadeia leve (“light strand”, LS) da regido controle. Em Iguana ignana aparece trés
vezes consecutivas (como nas gaivotas), no dominio da esquerda imediatamente antes da
regiao conservada conhecida como CSB-2 (Crochet & Desmarais, 2000). Macey ez /. (1997b)
encontraram repeticdes entre os pares aleatoriamente duplicados do tRNA"™ de vérias
espécies. F entdo vidvel pensar que a sequéncia 5’TTTTG3’ presente em cada repeticio que
se segue a cada tRNA™, devera ser uma reminiscéncia de duplicacdes imperfeitas deste
tRNA.

Os elementos TAS associados a sitios de STOP na sintese de DNA sdo encontrados
no extremo 3’ do D-loop (Doda et al, 1981). Estes mesmos elementos foram registados
neste trabalho e coincidem na sequéncia e direccio com os encontrados nas cobras
(Kumazawa ez al, 1998), mas estdo invertidos em relagao aos registados por Saccone e7 al.
(1987) para os vertebrados em geral. A regiao controle de Lacerta dugesii possui dois TAS na
extremidade 3’ e 5’, contrariamente ao que acontece com os roedores (Brown e al, 1986) e
galiformes (que s6 tém um na extremidade 3’, Randi & Lucchini, 1988). Uma sequéncia TAS
¢ a GYRCAT que ¢ considerada como conservadora nas aves e nos mamiferos. A mesma
sequéncia existe em Lacerta dugesii na regiao esquerda da Regido Controle, primeiro como
GTACAT e depois, sob a forma mais comum GTGCAT.

Uma caracteristica comum associada a Regido Controle de muitos organismos ¢ a
existéncia de zonas conservadas (CSBs) associadas ao inicio da sintese de DNA. Em Lacerta

dugesii, as trés zonas estdo em zonas conservadas. O CSB-2 possui um motivo idéntico em
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Lacerta dugesii e Iguana iguana (Janke et al., 2001) e Eumeces egregins (Kumazawa & Nishida,
1999). Enquanto as similitudes entre répteis e mamiferos sao elevadas no CSB-2, o mesmo ja
nao acontece com as aves (Artigo III). O CSB-3 ¢ semelhante nos varios répteis com apenas
algumas diferencas em Igwana ignana. Verifica-se também homologia entre répteis, mamiferos
e aves para este dominio. O bloco menos conservador é o CSB-1, mesmo dentro dos répteis,
sendo muito dificil encontrar homologias entre mamiferos, aves e répteis. Ja Crochet &
Desmarais (2000) tinham registado em gaivotas grandes diferengas neste bloco, com a
existéncia de estruturas secundarias. Em Lacerta dugesii o CSB-1 e as 100 bases precedentes
nao sao variaveis e podem formar estruturas secundarias estaveis (Brown ez a/, 1986; Crochet
& Desmarais, 2000). Contudo, e excepto para o CSB-1, os outros dominios nao formam
estruturas secundarias estaveis. O CSB-1 apresenta um motivo conservado, AGACAT,
similar a0 GGACAT e aparentemente ligado ao LSP/HSP mitocondtial (Randi & Lucchini,
1998). A presenca de dois sinais de STOP a seguir a estes motivos pode ser utilizada para
abortar a transcricao da cadeia H. Esta constata¢ao encontra paralelo nos mamiferos e aves
(Clayton, 1982; Sbisa ez al, 1997; Randi & Lucchini, 1998). No geral encontramos fortes
diferencas na Regiao Controle dos répteis quando comparado com os mamiferos e aves.

Constatamos também a utilidade desta regiao no estudo filogenético. Os nossos
dados parecem indicar que o numero de sequéncias repetitivas tem mudado ao longo do
tempo. De facto as duas populagdes na Madeira diferem em 3 ou 4 repeti¢Ges, tal como as
populagdes das Selvagens (6 ou 8 repeti¢oes). Estas populacoes estio filogeneticamente
suportadas (99 % de suporte) indicando que as mudangas ocorreram depois destes grupos se
terem separado.

A arvore construida sob o pressuposto dum rel6gio molecular (1,96 para o citocromo
b, Carranza et al, 2000) nio ¢ diferente da obtida com o ML. Podemos estimar que as
populagdes das Selvagens se separaram entre si ha cerca de 100000 anos, o mesmo
acontecendo com as Desertas. As populacdes da Madeira diferem em 900000 anos. Destes
dados podemos inferir que as alteragdes no nimero de sequéncias repetitivas podem ocorrer
num curto intervalo de tempo.

A Regiao Controle nao tem sido muito utilizada em estudos filogenéticos em répteis
talvez devido a presenca de unidades repetitivas e a falta de primers universais. Com efeito
trata-se de uma regiao longa e que necessita do uso de primer internos para a respectiva
sequencia¢ao, nao sendo sempre facil o seu desenho devido a variabilidade das sequéncias. O

nosso estudo revelou que, apesar da menor variabilidade do que outras regides mais
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populares (por exemplo o citocromo b), esta regiao ¢ muito boa para a resolucao de
filogenias intraespecificas. Podera a descoberta de algumas zonas repetitivas ainda ajudar no
desenho futuro de novos primers bem como pode sob certas premissas, permitir datagoes.
Assim, o nimero de sequéncias repetitivas também podera ser um caractere filogenético
importante. A variabilidade na Regidao Controle foi menor do que a encontrada no citocromo
b mas foi maior do que a encontrada no 12 S rRNA. A anilise filogenética das sequéncias

desta regiao produziu uma estimativa das relagdes entre populacdes bem suportada.
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Anexo I:

Aspectos da caracterizacdo dos taxa considerados nesta dissertacio



Familia Gekkonidae

A maioria das espécies tém habitos nocturnos e por isso tém pupilas geralmente alongadas
verticalmente ou elipticas (Glaw & Vences, 1994; Lee, 2000). Nas formas com actividade diurna, as pupilas sio
geralmente circulares (Henkel & Schmidt, 2000; Stafford & Meyer, 2000). Alguns géneros sio essencialmente
diurnos como por exemplo o género Phelsuma (Glaw & Vences, 1994). Outros géneros apresentam ainda a
capacidade de possuir actividade diurna e nocturna como por exemplo Ptyodactylus’. Muitos daqueles com
actividade diurna tém geralmente cores muito vivas (ex: género Phelsuma de Madagascar).

Sdo essencialmente insectivoros mas também podem predar sobre outros répteis e micromamiferos.
Poucas espécies parecem alimentar-se de frutos e néctar. (Glaw & Vences, 1994).

Apresentam um tamanho corporal pequeno a médio, podendo no entanto variar entre 30 mm a mais
de 350 mm. Parecem existir espécies fosseis com comprimentos supetiores a 500 (ex: Phelsuma gigas) e 600 mm!.
A cauda costuma ter um tamanho aproximado ao comprimento focinho-cloaca. A maioria apresenta corpo
“rechonchudo”, relativamente aplanado. Nas formas tipicas, a cabega ¢é larga e apresenta contorno triangular,
grandes olhos , que se diferencia do tronco por um pescogo definido (Barbadillo, 1987; Glaw & Vences, 1994).

A boca ¢ grande e possui dentes pleurodontes. As arcadas 6sseas temporais desapareceram (Barbadillo,
1987). Os membros geralmente pentadactilos estio normalmente bem desenvolvidos (Barbadillo, 1987). Uma
particularidade de muitas osgas, como aquelas dos arquipélagos considerados neste trabalho, ¢ a existéncia de
dilatagio na extremidade de cada dedo. Na parte inferior destas dilatagdes, existem numerosas lamelas
transversais que conferem um grande capacidade de adesdo ao substrato por parte das osgas, funcionando cada
dedo como uma ventosa. (Barbadillo, 1987; Lee, 2000; Stafford & Meyer, 2000; Glaw & Vences, 1994), sendo
importantes estruturas na taxonomia do grupo (Glaw & Vences, 1994).

A pele destes animais é geralmente fina e fragil. Na regido dorsal da maioria das espécies esta pele
possui escamas granulares ou uma mistura de escamas granulares e grandes tubérculos (Barbadillo, 1987; Lee,
2000; Stafford & Meyer, 2000).

Muitas das espécies possuem a capacidade de autotomia e regeneracdo da cauda (Barbadillo, 1987;
Henkel & Schmidt, 2000; Lee, 2000; Schleich ez aZ, 1996; Stafford & Meyer, 2000). Muitas osgas, principalmente
as nocturnas, emitem sons (Glaw & Vences, 1994; Henkel & Schmidt, 2000; Lee, 2000; Schleich ez aZ, 1996).
Estes sons servem para delimitar territério, atrair fémeas, defender-se e ameacar outros individuos. Alids o nome
da familia esta relacionado com os sons emitidos por Gekko gekko (Schleich ez al., 1996).

Por fim a famfilia é essencialmente ovipara, a maioria dos individuos pde 2 ovos. Possuem reproducio

sexuada, mas existem casos de partenogénese nos géneros Gehyra e Hemidactylus (Glaw & Vences, 1994)

Género Tarentola GRAY, 1825

Habitam geralmente zonas relativamente secas onde costumam subir e trepar as rochas durante a noite
mas ocasionalmente podem aparecer durante o dia. As espécies constituintes do género possuem dedos livres
fortemente dilatados na extremidade, com lamelas nio divididas por baixo e um escudo aplanado parecido com

uma unha na sua superficie dorsal e perto das pontas dos dedos. 3° e 4° dedos com garras em ambos os sexos;

! http:/ /www.emblheidelberg.de/~uetz/families/ Gekkonidae.html
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os outros dedos nao tém unhas nos machos ou tém unhas diminutas nas fémeas. Pupilas verticais, sem poros

femurais ou pré-femurais (Schleich ez af, 1996).

Tarentola darwini JOGER, 1984

Joger (1993) descreve um macho de Santiago da seguinte forma: 35 escamas numa fiada longitudinal
entre as margens posteriores do membro anterior e do membro posterior; apresenta um valor baixo de escamas
em torno do corpo (119) e uma coloragio uniforme castanho —acinzentada; apenas as zonas laterais do corpo
suportam pontos (“spots”) reticulados. O comprimento da cabe¢a e corpo ¢ de 53 mm (62 mm segundo
Schleich, 1987) e a cauda apresenta comprimento semelhante. O outro exemplar, do Fogo, ¢ uma fémea com 49
mm de comprimento cabega+corpo, ¢ 51 mm de comprimento de cauda; apresenta cerca de 31 tubérculos entre
as margens posteriores dos membros e 110 escamas em torno do corpo. Existem bandas transversais difusas no
dorso. Apresenta também o padrio reticulado nas zonas laterais.

Segundo Schleich (1987), a espécie possui cerca de 7-10 infralabiais e cerca de 13 lamelas subdigitais. A

mental estd em contacto com duas submaxilares (ver Schleich, 1987)

Tarentola caboverdiana SCHLEICH, 1984

Joger (1993) refere que a subespécie raziana apresenta trés bandas dorsais transversais. A subespécie
substituta apresenta mais do que trés bandas. A subespécie maivensis apresenta folidose e padrio tipico e apresenta
uma distancia entre a abertura auditiva ¢ o olho menor do que a distincia entre o olho e a ponta do focinho,

contrariamente ao definido por Schleich (1987).

Tarentola rudis BOULENGER, 1906
Joger (1993) cria e caracteriza a subespécie boavistensis da seguinte forma: pequenos (70 mm de

comprimento entre o focinho e a cloaca); 112 a 143 escamas em torno do corpo; 19 a 22 escamas interorbitais.

Tarentola gigas BOCAGE, 1896

Bocage (1875) dé-lhe o nome de Ascalabotes gigas ¢ descreve-a da seguinte forma: F uma espécie de
grande tamanho de forma atarracada, cabeca grossa e larga na parte posterior. Em termos de escamas sdo
semelhantes a 1. delalandii. A cabeca ¢é revestida por pequenas placas poligonais ligeiramente convexas,
entremeadas por granulacdes. Na regidao dorsal, o corpo possui pequenas granulagdes e tubérculos nido
carenados, circulares e convexos. Estes tubérculos estio dispostos irregularmente sobre a nuca e sobre as
témporas e regularmente em 8 fiadas longitudinais no tronco. Pequenos granulos semelhantes a estes do dorso e
tubérculos disseminados sem ordem cobrem a face externa dos membros. A cauda ¢ anelada, guarnecida de
granulagdes por cima e sobre os cantos mais desenvolvidos sobre o bordo de cada anel, e suporta 6 fiadas
longitudinais de tubérculos um pouco mais fortes e com forma conica mais acentuada. O revestimento da parte
superior do corpo é formado por pequenas escamas aplanadas em que as dimensdes e forma variam com a area
em que estdo inseridas (muito pequenas e atredondadas na face inferior da cabeca e tornam-se maiores e
hexagonais no tronco ¢ abdémen onde atingem o seu maximo desenvolvimento). A face interna dos membros
apresenta um tevestimento semelhante ao da face inferior da cabega. Os anéis da cauda sdo constituidos, na sua
face inferior, por escamas quadrangulares ou hexagonais dispostas em fiadas paralelas e em que as dimensdes
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vao aumentando da base ao bordo de cada anel. Dois tubérculos conicos fortes estao patentes em cada lado da
base da cauda, na sua face inferior. A placa rostral apresenta a forma dum paralelograma alongado. De cada lado
desta placa, 9-10 supralabiais de forma quadrangular, em que as dimensdes vio diminuindo para a parte
postetior. Os bordos do labio inferior estdo guarnecidas por 8 placas quadrangulares. Em torno da narina
encontramos a rostral, a primeira labial e trés placas nasais de dimensdes semelhantes. A extremidade da
mandibula inferior esta coberta por uma placa longa truncada na parte superior e bordejada em cada lado por 3
sub-mentais estreitas e alongadas. O bordo palpebral é completo e os olhos sio grandes com pupila vertical.
Nao possuem poros femurais e pré-anais.

Coloragio: Regido dorsal cinzento-acastanhada com manchas castanhas mais ou menos carregadas que
formam bandas transversais no dorso e da cauda. A meio do dorso existe uma banda longitudinal mais clara. A
parte superior da cabe¢a possui manchas e linhas castanhas; uma pequena faixa estreita bordeja de castanho
desde a narina a parte anterior da Orbita; labiais inferiores e superiores estdo irregularmente manchadas de
castanho e alguns tragos desta cor podem ser encontrados nos cantos do pescoco ¢ nos flancos. Os tubérculos
do tronco e da cauda participam em geral na coloracio das partes onde se encontram implantados. As regides
inferiores sdo claras, cremes, amareladas e sem manchas. A colorag¢io é sensivelmente menos matrcada nos
individuos de maior tamanho (Bocage, 1875).

Dimensées (Bocage, 1875): Do focinho a extremidade anterior da cloaca- 125mm; comprimento com a
cauda- 236 mm ; comprimento da cabeca- 38 mm; do bordo anterior da cloaca a ponta da cauda- 111 mm;
comprimento do membro anterior- 36 mm; comprimento do membro posterior- 48 mm; largura do tronco- 40

mm.

Género Hemidactylus OKEN, 1817

E constituido por osgas com habitos nocturnos, com uma pupila vertical (Glaw & Vences, 1994;
Schleich e7 al, 1996). Os animais apresentam a extremidade dos dedos dilatada e duas fiadas de lamelas
subdigitais nessas dilatagdes (Schleich ez a/, 1996). Existe uma depressio que divide longitudinalmente as lamelas
das almofadas dos dedos, dai o nome atribuido a este género, hei significa metade e dactylus significa dedo. Os
digitos, ao contrario do que acontece no género Tarentola, estio pouco ou nada expandidos distalmente e
possuem unhas (Anderson, 1999; Schleich ez af,, 1996; Stafford & Meyer, 2000). Muitas vezes, a base da cauda
apresenta fiadas de tubérculos pontiagudos e distintos daqueles que sdo encontrados no dorso (Stafford &
Meyer, 2000). Apresentam escamas de diferentes tamanhos no dorso, com pequenas escamas misturadas com
tubérculos achatados ou pontiagudos (Andersson, 1999; Stafford & Meyer, 2000). Os machos costumam possuir
poros femurais préanais (Stafford & Meyer, 2000).

Muitas das espécies deste género possuem a capacidade para emitir sons (Glaw & Vences, 1994).

Hemidactylus brookii GRAY, 1845

Possui tubérculos dorsais grandes e numerosos, fortemente carenados, dispostos segundo fiadas
longitudinais mais ou menos regulares. Machos com 15-27 poros femurais e pré femurais. Com 6 a 10 lamelas
sob 0 4° dedo (Anderson, 1999).

Hallowell (1854) descreveu Hemidactylus brookii como Hemidactylus angulatus da seguinte forma:
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Parte superior do corpo coberta por tubérculos dispostos em linhas paralelas obliquas convergindo
para a linha média do dorso. Grande placa triangular debaixo do queixo. Comprimento da cauda semelhante ao
comprimento da cabega e corpo. Cauda subquadrangular na sua base, afiando-se até a extremidade.

Cabeca de tamanho médio ou moderado, achatada por cima. O focinho ¢ triangular e deprimido por
cima. As narinas sio pequenas e circulares estando colocadas perto duma linha localizada a meio e por cima da
abertura da boca. Existe uma fiada de nove ou dez placas em cada lado da mandibula superior; destas, as duas ou
trés mais perto do focinho parecem ser as maiores. O mesmo numero de placas existe em fiada na mandibula
inferior. A narina ¢ estreita, oblonga e esta numa placa quadrilateral estreita e oblonga. A placa mental é grande e
triangular, com duas pequenas placas quadrangulares em cada lado no édpice do tridngulo. O meatus auditivo é
distinto, de tamanho moderado e oval. Os olhos sio grandes e laterais com pupilas arredondadas. A parte
superior da 6rbita é bordejada por uma fiada unica de escamas conicas. O queixo e a garganta (regido gular)
estdo cobertos por pequenas escamas granulares que sio um pouco maiotes junto ao queixo. As escamas no
pescogo e abddémen sio lisas, quadrangulares e dispostas em fiadas obliquas. A patte superior do corpo
apresenta numerosos tubérculos dispostos em fiadas obliquas, convergindo para a linha média do dorso. Os
espagos entre os tubérculos estdo cobertos por numerosos pontos escuros (pretos). Por cima da cabeca e do
pescogo, numerosos tubérculos grandes (mais abundantes no pescogo) sio observados e estio dispostos
irregularmente. As partes superiores e laterais do focinho estdo cobertas de tubérculos aglomerados. Uma
depressdo bem marcada existe entre o focinho e a parte superior da cabeca. Existem 13 ou 14 poros femurais
nos especimenes examinados, mas nenhum imediatamente 2 frente da cloaca. 4 ou 5 destes poros estendem-se
para além da coxa em cada lado, cerca duma linha em frente da cloaca. A parte inferior das extremidades estd
coberta com pequenas escamas imbricadas que apresentam ponto escuros (pretos) muito pequenos. A parte
inferior dos dedos apresenta uma fiada dupla de escamas imbricadas divididas por uma linha mediana. A parte
superior da cauda apresenta numerosos tubérculos, a parte inferior apresenta pequenos escudos transversais,
algo indistintos (Hallowell, 1854).

Coloragio: Parte superior e lados da cabeca amarelados. Parte superior do corpo castanho claro, com
numerosos pontos escuros diminutos. Parte superior da extremidades mais clara do que o resto do corpo. Partes
inferiores do corpo e das extremidades sdo claras e as vezes rosadas. E estranha esta descricio. Quanto a nos,
esta descricdo da coloracdo devera ser para individuos conservados, pois em vivo os Hewidactylus teém a
capacidade de mudar de cor (Hallowell, 1854).

Dimensées: comprimento da cabega: cerca de 2 cm; maior largura da cabeca: cerca de 1,3 cmy
comprimento do corpo: cerca 3,8 cm; comprimento da cauda: cerca de 5 cm (Hallowell, 1854).

Esta espécie ¢ bem caracterizada pela placa angular no queixo e a disposicao das fiadas de tubérculos

no dorso (Hallowell, 1854).

Hemidactylus bouvieri ( BOCOURT 1870)

O dorso encontra-se coberto por granulos uniformes. Angel (1935) considera como existindo 3
subespécies que para outros autores ndo sio subespécies. Assim, refere H. b. bouvier: em Santo Antdo, Sio
Vicente, Santiago, Fogo e Brava; H. b. boavistensis na Boa Vista; ¢ de H. b chevalieri no Sal. Refere diferencas
morfolégicas baseadas no nimero de lamelas subdigitais nos diferentes dedos e da auséncia ou presenca de

poros femurais nos machos.
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Joger (1993) refere que os exemplares estudados e oriundos de Santa Maria (Sal) tinham um padrio

dorsal reduzido

Hemidactylus greefii BOCAGE, 1886

A exemplo dos outros Hemidactylus possuem as lamelas subdigitais subdivididas por uma depressio
longitudinal.

A conformagio do polegar dos membros anteriores, reduzido na parte basal e sem gatra, ¢ suficiente
para distinguir H. greefii de H. mabouia. (Bocage 1904-1905). Na diagnose feita em 1886, ¢é referida a existéncia de
12 poros pré-anais e a inexisténcia de poros femurais, o que nio é verdade pois mais tarde Bocage (1904-1905)
observou cerca de 9 individuos e constatou a existéncia de 12 a 14 poros préanais bem distintos nos machos. De
cada lado mas menos distintos e dificeis de serem percebidos existia uma série de 11 poros femurais que se

encontravam separados dos poros pré-anais por um intervalo de 3-4 escamas nao perfuradas.

Hemidactylus mabouia (MOREAU DE JONNES, 1818)

O corpo desta osga ¢ deprimido, com um comprimento nos adultos entre 50 e 86 mm (comprimento
entre a rostral e a cloaca)(Glaw & Vences, 1994). A espécie caracteriza-se por possuir tubérculos convexos,
estriados, “com quilha ou crista”, ou subtriedrais dispersos pelo dorso e formam 9 a 18 linhas longitudinais mais
ou menos regulares e acinzentadas ou castanho claro ou escuro, uniforme ou pintalgado com manchas escuras.
Cerca de 5 barras transversais estdo presentes no dorso. Cerca de 10 barras escuras podem ser encontradas na
cauda. A coloracio ¢, no entanto, muito variavel e rapidamente mutavel, dependendo da cor do substrato e do
estado fisiologico do animal (Glaw & Vences, 1994, Henkel & Schmidt, 2000). A distancia entre a ponta do
focinho e o bordo anterior do olho é maior do que a distincia entre o bordo posterior do olho ao bordo
postetior da abertura auditiva (Glaw & Vences, 1994).

Nao ha dimorfismo sexual no tamanho. Machos poderdo ser identificados pelos poros femurais
(Henkel & Schmidt, 2000) que segundo Bocage (1904-1905) apresentam uma série longa de cerca de pelo menos
33 poros preanais e femurais.

Hemidactylus mabouia e H.geefii de Sio Tomé e Principe foram confundidas no inicio, e muitos
naturalistas consideraram-nas como a mesma espécie. Daf que Bocage (1880) tivesse comparado as duas espécies
(Tabela 13).

Managas (1952) descreve H. mabouia de Mocambique da seguinte forma: comprimento total: maior
macho com 160 (75 + 93 mm), maior fémea com 83 (44 +39) (com cauda regenerada). Estes valores sio muito
dispares e deverdo estar relacionados com a pequenez da amostra.

Morfologia (Managas, 1952): Cabe¢a mais comprida do que larga; focinho maior do que a distancia
entre olho e ouvido; narina compreendida entre a rostral, a primeira supralabial e 3 nasais, a maior das quais a
frente e separada da sua simétrica por um grinulo. Ouvido menor do que o didmetro do olho. Rostral
quadrangular, com sulco médio na parte superior; 11 supralabiais, sendo a 11* muito pequena; 10 infralabiais;
mental triangular; 2 pares de pés-mentais, no primeiro, as escamas grandes unem-se na linha média. Cabeca
coberta por granulos maiores no focinho, e muito pequenos na parte posterior onde se notam alguns tubérculos.
No dorso com granulos pequenos, existem 14 fiadas irregulares de tubérculos ovais, convexos, fracamente
carenados. Na face ventral existem escamas imbricadas, lisas, arredondadas e muito pequenas na regiao gular.
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Dedos dilatados, 5 lamelas subdigitais no 1° dedo do pé e 9 no quarto. Cauda mais comprida do que a cabega e

corpo, subcilindrica, revestida dorsalmente por escamas pequenas e por tubérculos coénicos, agucados e

dispostos em 6 fiadas longitudinais; ventralmente, as escamas da regido média sdo largas formando fiada. Uma

pequena fenda transversal em cada lado da cloaca. Um macho com 47 poros preano-femorais e outro com 34,

formando uma série ndo interrompida.

Hemidactylus mabouia

Hemidactylus greefii

Hemidactylus newtonii

-Fronte concava

-Focinho mais longo do que a distancia
entre o olho e a abertura auricular

-Abertura auricular estreita e obliqua

-Narina bordejada pela rostral e 3 ou 4
nasais

-11 a 13 supralabiais e 9 a 10 infralabiais

-Dorso e flancos cobertos de pequenos
grinulos entremeados de tubérculos
arredondados, convexos, nio carenados,
dispostos irregularmente e espagados

-Uma prega longitudinal da pele de cada
lado do abdémen nio guarnecida por
uma fiada de tubérculos

-Dedos  livres, polegar completo nas
extremidades anteriores e postetiores,
armado com garras

-4 a 5 lamelas infradigitais no polegar ou
dedo interno, 6 a 8 no quarto dedo

-Cauda fracamente deptimida, conica,
guarnecida superiormente e lateralmente
com seis fiadas longitudinais laterais de
tubérculos conicos espacados; uma série
mediana de placas largas transversais na
face infetior

-No macho uma série nao interrompida
de poros femurais, 15 a 30 de cada lado

-Fronte concava

-Focinho mais longo do que a distancia
entre o olho e a abertura auricular

-Abertura auricular oval e obliqua

-Narina bordejada pela rostral, a primeira
labial e 3 nasais

-11 supralabiais e 9 infralabiais

-Dorso e flancos cobertos de pequenos
grinulos  entremeados de  tubérculos
convexos, carenados, dispostos
longitudinalmente em 20 séries regulares
proximas entre duas de cada série

- Uma prega longitudinal da pele de cada
lado do abdémen onde se encontram
implantados uma fiada de tubérculos mais
fortes do que os outros prismaticos e
pontiagudos

-Dedos livres, polegares incompletos nas
extremidades anteriores, reduzido a sua
por¢io basal, sem garra

-7 lamelas infradigitais no polegar , 9 a 10 no
quarto dedo

-Cauda quase tetragonal, com seis fiadas
longitudinais  de  tubérculos  grossos
prismaticos e justapostos nas  pattes
superiores e laterais , uma série mediana de
placas largas transversais na face inferior

-No macho uma pequena série de 12 poros
pré-anais

-Focinho afiado até a extremidade, de
tamanho semelhante 2 distancia entre olho e
abertura auricular

-Narina limitada anteriormente pela rostral,
pela  primeira labial, e
posteriormente por duas ou trés placas
arredondadas

em  baixo

-9 a 11 supralabiais e 8 a 9 infralabiais

- mental triangular seguida de dois pares de
placas gulares onde o primeiro par toca-se
na linha mediana

- Cabeca coberta superiormente por
pequenos granulos, o dorso ¢ igualmente
granulado mas aqui os granulos estdo
entremeados  por  numerosas  placas
tetraédricas ou arredondadas, irregularmente
dispostas. A garganta estd revestida por
pequenos grinulos e o ventre estd coberto
por pequenas escamas imbricadas.

-Dedos com unhas ; lamelas infradigitais de
7 a 8 nos primeiros dedos e de 11 a 12 no
quarto dedo do pé

-Sobre a cauda de forma tetragonal, seis
fiadas  longitudinais ~ de  tubérculos
espinhosos, que geralmente desaparecem a
partir de certa distdncia a medida que se
aproxima da parte terminal da cauda

Tabela 13. Comparagdao em termos morfologicos entre Hemidactylus mabouia e H. greefii (Bocage, 1886; Ferreira,

1897 in Bocage, 1903)
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Coloragio (Managas, 1952) (de animais conservados em alcool)- Dorsalmente, a cor de fundo é o
castanho claro; na cabeca encontramos algumas manchas castanho escuras; no dorso 5 manchas onduladas

castanho escuras; na cauda 10 barras transversais da mesma cor. Face ventral branco-amarelada.

Hemidactylus newtonii FERREIRA, 1897

Quem descreveu formalmente esta espécie foi Ferreira em 1897 (Bocage, 1903) o qual achou que era
uma espécie distinta e nova. Os caracteres distintivos e diferenciais estio assinalados na Tabela 16. Segundo
Bocage (1903), a cor dos organismos desta espécie parece variar com a idade. O jovem ¢ castanho mais ou
menos carregado na parte superior, com o dorso matcado por algumas linhas escuras transversais e angulosas; a
caudas nos mais jovens da colec¢io do Bocage apresentam bandas dorsais alternadas de castanho e castanho
muito claro, ou esbranquigado. No adulto as cores sao mais palidas e o desenho menos marcado. A exemplo do
que acontece com H.mabouia estes animais deverdo mudar de cor consoante o substrato. O diagnéstico
cromatico aparentemente contraditério efectuado por Bocage podera ficar a dever-se simplesmente ao facto de

ter utilizado muito provavelmente animais mortos.

Familia Scincidae

Habitam essencialmente os solos, sendo alguns bons escavadores (Henkel & Schmidt, 2000),
principalmente as formas com reducio de membros (Lee, 2000).

Séo espécies com habitos diurnos, embora algumas possam ser nocturnas (Barbadillo, 1987), de
tamanho pequeno a médio, em que cerca de 80% das espécies possuem tamanhos (comptrimento entre focinho
e cloaca) inferiores a 120 mm. Algumas podem ser maiores, como Corucia spp. que atinge 35 cm . Ocupam uma
grande diversidade de habitates (Whiting e# a/, 2003).

O corpo ¢ geralmente alongado e cilindrico ndo havendo contudo distingdo clara do pescogo
(Barbadillo, 1987, Lee, 2000 e Henkel & Schmidt, 2000). Tém geralmente focinhos longos e cranios mais ou
menos achatados, nos quais a abertura temporal superior é reduzida ou ausente. A cabeca esta geralmente
coberta por placas grandes justapostas com distribuigdo mais ou menos tipica ¢ definida, a exemplo do que
acontece com os lacertideos, com osteodermes geralmente associados. Os osteodermes sio encontrados ao
longo do corpo dorsal e ventralmente (Barbadillo, 1987). Nesta familia observa-se uma enorme diversidade de
tamanhos de membros (Schleich ez a/, 1996), desde formas com membros desenvolvidos (Mabuya spp.) a formas
com membros muito reduzidos ou inexistentes (ex: géneros Amphiglossus, Androngo, Feylinia, Chalcides, Pygomeles,
etc.), estando a a cintura peitoral ou escapular sempre presente (Barbadillo, 1987). Muitas das espécies sdo
pentadactilas (ex: Mabuya spp.), mas algumas espécies sofreram um processo de redu¢io do nimero de dedos (3
em Chalcides chalcides) (Barbadillo, 1987).

As escamas que rodeiam o corpo sdo geralmente lisas e imbricadas e cicléides com osteodermes
associados (Barbadillo, 1987; Lee, 2000; Glaw & Vences, 1994; Schleich ez al, 1996), ndo havendo diferencas

assinaldveis entre o tamanho e forma das escamas da regido dorsal e regidgo ventral do corpo. Na cabega, a

! http:/ /www.embl-heidelberg.de/~uetz/families /Scincidae.html
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exemplo do que acontece com os lacertideos, existem grandes placas cefalicas bem definidas e justapostas
(Barbadillo, 1987).

Um palato secundario, parcial ou totalmente desenvolvido é uma caracteristica distintiva dos cranios
dos individuos desta espécie. E formado primeiramente pelo desenvolvimento duma limina em cada lado do
osso palatino que prolonga os canais das coanas. Em algumas espécies o ramus palatal dos pterigoides estendem
o palato secundario posteriormente até ao nivel posterior da lingua; muitos apresentam também processos
descendentes dos parietais que encontram os epipterigoides ¢ um largo processo coronoide do dentirio. O
ouvido interno apresenta um corpo inerte acessorio. A boca ¢ relativamente pequena e as mandibulas possuem
dentes pleurodontes. A premaxila esta dividida e as vezes aparece uma barra dssea superior na regido temporal.
A maioria das espécies nido possuem osso postorbital (Barbadillo, 1987). Tal como nos lacertideos, as aberturas
timpanicas sao facilmente observadas lateralmente na cabe¢a, embora possam estar reduzidas em muitos grupos
(Barbadillo, 1987).

A familia pode ser definida pelas seguintes caracteristicas: ossificagbes presentes nas palpebras;
osteodermes presentes dorsalmente, ventralmente e na cabega; arcada superior completa ou quase, com o jugal e
esquamosal préximos ou em contacto; fossa temporal supetior tapada principalmente pelo postfrontal; sem
poros femurais ¢ anais; escamas dorsais planas e imbricadas (Glaw & Vences, 1994).

Uma particularidade de algumas espécies desta familia ¢ a presenca do fenémeno da ovoviviparidade.
Sio geralmente insectivoros (Barbadillo, 1987; Lee, 2000).

Contrariamente aos lacertideos, ndo possuem poros femurais. Também nio possuem colar e como
dissemos anteriormente ndo possuem grande diferenciacio entre as escamas dorsais e ventrais do corpo

(Barbadillo, 1987; Lee, 2000).

Euprepis WAGLER, 1830 (descri¢ido apresentada por Mausfeld ez a/., 2000)

-Lagartos com tamanho médio a grande, corpo cilindrico, membros pentadactilos fortes e bem
desenvolvidos e com caudas de tamanho médio. Escamas cicl6ides com osteodermes por baixo, escamas dorsais
carenadas (com algumas excep¢oes em que sio lisas). Escamas dorsais e ventrais semelhantes entre si.
Inexisténcia de separacdo clara entre as escamas gulares e as ventrais. Ossos palatinos em contacto na regiao
média; entalhe palatino separando os pterigoides, estendendo-se para a frente até ao centro dos olhos. Dentes
pterigoides presentes ou ausentes. Escamas dorsais da cabeca achatadas e subimbricadas, com um par de
supranasais. Prefrontais e frontoparientais aos pares ou fundidas. Supraocular mais posterior, a terceira, contacta
com a frontal. Temporais secundarias estio em contacto ou separadas pelos limites anteriores da terceira
temporal. Narina incluida numa tnica nasal. As palpebras sdio moéveis com a palpebra inferior com um disco
semitransparente bordejado inferiormente por uma ou mais supralabiais. Pupila redonda. Abertura timpanica
relativamente pequena, com o timpano no fundo dum pequeno meatus auditivo. Os dentes sdo pequenos e
pleurodontes. A lingua ¢ larga, lanceolada, coberta por papilas dispostas irregularmente e a sua extremidade esta
fracamente fendida. Poros femurais ausentes. 26-27 vértebras présacrais. Reproducio ovipara ou vivipara. O

sentido de Euprepis ¢ masculino. Correspondem as Mabuya spp. africanas



Chioninia GRAY, 1845 (descricio apresentada por Mausfeld e a/, 2000)

-Lagartos com tamanho médio a grande, corpo cilindrico, membros pentadactilos fortes e bem
desenvolvidos e com caudas de tamanho médio. Escamas cicl6ides com osteodermes por baixo, escamas dorsais
carenadas. Escamas dorsais e ventrais semelhantes entre si. Inexisténcia de separagio clara entre as escamas
gulares e as ventrais. Ossos palatinos em contacto na regido média; entalhe palatino separando os pterigoides,
estendendo-se para a frente até ao centro dos olhos. Dentes pterigoides presentes ou ausentes. Escamas dorsais
da cabeca achatadas e subimbricadas. Um par de supranasais. Préfrontais e frontopatientais aos pares ou
fundidas. Supraocular mais posterior, a terceira, contacta com a frontal. Temporais em contacto. Narina incluida
numa unica nasal. As palpebras sio moveis, palpebra inferior com um disco semitransparente bordejado
inferiormente por uma ou mais supralabiais. Pupila redonda. Abertura timpanica relativamente pequena, com o
timpano no fundo dum meatus auditivo de tamanho médio. Dentes pequenos, pleurodontes e a lingua ¢é larga,
lanceolada, coberta por papilas dispostas irregularmente e a sua extremidade é fracamente fendida. Poros
femurais ausentes. 26-27 vértebras présacrais. Reprodugio ovipara ou vivipara. O sentido de Chioninia ¢é

masculino. Correspondem as Mabuya spp. caboverdeanas.

Género Mabuya FITZINGER, 1826

Se nio considerarmos a divisdio em quatro grupos (quatro géneros de acordo com Mausfeld e 4l
2002), a maioria das espécies sdo robustas e possuem membros desenvolvidos e pentadactilos (Anderson, 1999),
quando comparados com espécies de outros géneros da Familia Scincidae, como por exemplo Chalcides spp..
Dedos subcilindricos ou comprimidos com lamelas transversais inferiormente (Anderson, 1999). Possuem
também uma cauda longa (Anderson, 1999; Boulenger 1887; Hoogmoed, 1974).

Ao contrario de outros escincideos, ndo apresentam escamas na regido temporal alargadas ou bem
diferenciadas (Stafford & Meyer, 2000). Sdo lagartos e lagartixas de tamanho pequeno a médio (Lee, 2000), ou
sao escincideos de médio a grande tamanho com corpo cilindrico (Hoogmoed, 1974). Ossos palatinos em
contacto medianamente, entalhe palatino separando os pterigoides e estendendo-se para a frente até entre os
olhos; dentes pterigoides minusculos ou ausentes Dentes maxilares conicos ou bicuspides (Anderson, 1999;
Boulenger 1887; Hoogmoed, 1974).

Nio possuem poros femurais ou préanais (Hoogmoed, 1974)

Pilpebras méveis tendo um disco mais ou menos transparente na maioria das espécies (Glaw &
Vences, 1994). Ouvido distinto com timpano mais ou menos profundo. Narina inserida numa tnica nasal.
Supranasais e prefrontais presentes. Frontoparietais 4s vezes unidas num unico escudo e a interparietal muitas
vezes fundidas com as parietais (Anderson, 1999; Boulenger 1887).

Mabnya significa lagarto num dialecto africano (Schleich ez @/, 1996). Como curiosidade apresenta-se a
seguir a descri¢do do género apresentada por Boulenger (1887) que o designava por Mabuia:

“Palatine bones in contact mesially; palatal nich separating entirely the pterygoids, extending forwards to between the
centre of the eyes; pterygoid feeth minute or absent; Maxillary teeth conical or bicuspid. Eyelids movable. Ear distinct, tympanum
more or less deeply sunk. Nostril pierced in a single nasal; supranasals present; prefrontals present; frontoparietal present; single or
double interparietal nsually distinct, sometimes coalesced with the parietals. Limbs well developed, pentadactyle. Digits sub-cylindrical
or compressed, with transverse lamellae inferiorly.

Africa and Madagdscar; Southern Asia; Central and South Ameérica and West Indies”
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Mabuya salensis ANGEL, 1935
Apresenta 39 a 40 escamas em torno do corpo (Angel, 1935; Bertin, 1946). Dorsais tricarenadas; 5° e 6°

labiais situadas sob o olho; 3 supraciliares (Angel, 1935)

Mabuya vaillanti BOULENGER, 1887

Boulenger (1887) apresenta as seguintes dimensdes: comprimento total, 257 mm; comprimento da
cabeca, 22 mm; largura da cabega, 18 mm; comprimento do corpo, 100 mm; comprimento do membro antetior,
33 mm; comprimento do membro posterior, 46 mm, comprimento da cauda, 135 mm.

Apresenta 54 escamas em torno do corpo (Bertin, 1946; Angel, 1935). 5* ¢ 6* supralabiais iguais e
formam as suboculares. Abertura timpanica maior do que a do olho (Angel 1935; Boulenger, 1887).

Segundo Pinheiro (1989), o comprimento do corpo oscila entre 80 e 125 mm com um valor médio de
104,42 ¢ um desvio padrio de 10,52. As fiadas de escamas em torno do corpo variam entre 50 ¢ 56, com um
valor médio de 53,5 ¢ um desvio padrio de 1,56. Os exemplares adultos sdo maiores, mais robustos, com
focinho romboidal e perfil mais alto, cabega relativamente mais larga e mais curta do que os adultos de Mabuya
delalandii. Em termos de coloragio distingue-se bem de Mabuya delalandii (Pinheiro, 1989).

Possuem interparietais e parietais fundidas (4nico nos escincideos) e retém as 26 vértebras presacrais,
tipica das Mabuya (Greet, et al, 2000). As outras espécies de Cabo Verde possuem 27 vértebras.

A coloracio destes organismos caracteriza-se pelo seguinte: banda vertebral esbranquicada, abrangendo
duas fiadas de escamas; duas bandas laterais da mesma cor (3 fiadas de escamas) desde a nuca a cauda. Estas
bandas sao bordejadas por listas castanho escuras. Entre cada uma das bandas laterais e a vertebral, a coloracio é
castanha com linhas transversais castanho escuras e com algumas pontuagoes claras que podem se organizar em
linhas paralelas as escuras. O castanho-acinzentado pontuado por pontos cinzento azulados que podem conter
uma mancha castanha caracteriza a coloracao dos flancos. As pontuagoes e as manchas podem organizar-se num
padrio de linhas transversais semelhante ao observado no espaco limitado pelas bandas vertebral e lateral.
Coloragio ventral cinzento escura, excepto na parte média que ¢ mais clara; regido gular esbranquicada com
marmoreagoes cinzentas (Pinheiro, 1989)

Boulenger (1887) designou a espécie por Mabuia vaillantii e descreveu-a da seguinte forma:

“Head short and feebly depressed similar to that of Lacerta agilis. Lower eyelid with na undivided transparent disk.
Nostril just above or behind the vertical of the suture between the rostral and the first labial; a postasal; anterior loreal in contact
with the first labial; supranasals in contact bebind the rostral; frontonasal broader than long; praefrontals forming a median suture;
frontal pentagonal, in contact with the second and third supraoculars; four (or three) supraoculars, the first very small and sometines
absent; sixc or seven supraciliaries; frontoparietals coalesced to a single shield; parietals and interparietal coalesced to a single
sutberescentic shield, followed by a pair of nuchals; fifth and sixth upper labials below the eye, the former not much larger than the
latter. Ear-opening oval, considerably larger than the eye opening, with a few minute projecting lobules or granules anteriorly. Nuchal
and dorsal scales strongly tricarinate; 54 scales round the middle of the body, subequal. The linibs overlap when depressed. Subdigital
lamellae smooth. Tail a little longer than bead and body. Olive-brown above, with small darker and lighter spots, and three lighter
longitudinal dorsal bands, the vertebral of which is a little narrower than the others and does not extend beyond the base of the tail; a
small blackish spot in the axila. Lower surfaces greenish grey, with more or less distinct darker variegations; chin, and sometimes a

meedian ventral Zone, yellowish.”



Mabuya delalandii (DUMERIL & BIBRON, 1839)

Os exemplares do Fogo capturados por Joger (1993) patecem possuir maior nimero de fiadas de
escamas do que aquilo que é conhecido para a espécie ou seja, 50 (Schleich, 1987) ou 52 (Mertens, 1955). Joger
(1993) também capturou animais na Brava que nao fogem ao padrio da espécie.

Boulenger (1887) apresenta as seguintes dimensdes: comprimento total, 190 mm; comprimento da
cabega, 17 mm; largura da cabega, 12 mm; comprimento do corpo, 63 mm; comprimento do membro anterior,
23 mm; comprimento do membro posterior, 33 mm, comprimento da cauda, 110 mm.

Nesta espécie, observa-se uma fusdo da placa interpatietal com a parietal. Distinto das outras espécies
caboverdeanas ¢é a presenca duma mancha escura na axila. (Joger, 1993). A abertura do”ouvido” ¢ tio grande
como o olho, sem lista vertebral clara (Boulenger, 1887)

Apresenta 46 a 50 escamas em torno do corpo; 5° labial maior do que a 6%, formando a subocular;
abertura timpanica de tamanho semelhante ao olho (Angel, 1935).

De acordo com Pinheiro (1989) esta espécie caractetiza-se por possuir os seguintes valores para os
respectivos parametros biométricos (ver Tabela 14). Sdo aqui incluidos os mais importantes e que definem a

forma geral do animal.

Caracteres Ilha/Localidade Meédia/Desvio padrio
Comprimento do Corpo Santiago 63,89/10,18
Fogo 65,22/10,71
Brava 57,53/8.41
Comprimento da Cabega Santiago 12,08/1,51
Fogo 12.4/2.07
Brava 11.31/1.28
Largura da Cabega Santiago 9,71/1,43
Fogo 10,14/1,89
Brava 8.61/1.2
Latrgura minima da cabeca Santiago 1,27/0,33
Fogo 1,37/0,23
Brava 1,08/0,20
Comprimento do escudo pos-frontal Santiago 2,42/0,22
Fogo 2,41/0,26
Brava 2.27/023
Diametro do olho Santiago 3,44/0,36
Fogo 3,37/0,49
Brava 3,08/0,41
Diimetro do ouvido Santiago 2,15/0,41
Fogo 2,19/0,38
Brava 1,85/0,27
Largura da rostral Santiago 2,15/0,28
Fogo 2,51/0,41
Brava 1,92/0,26
Altura da Rostral Santiago 1,47/0,23
Fogo 1,6/0,34
Brava 1,38/0,21

Tabela 14. Médias e desvios padrdes para determinadas caracteristicas morfométricas (fonte: Pinheiro, 1989)

Segundo Pinheiro (1989) os exemplares da Ilha de Santiago conservados em alcool apresentam a parte
média do dorso castanho-escura que se prolonga pela cauda e na sua parte mais larga abrange cerca de seis
escamas. As escamas da 7* fiada tém as otlas inferiores pretas, formando um trago que bordeja a banda dorsal.
Frequentemente hd espessamentos que alcangam as escamas da fiada seguinte e no seu conjunto com mais duas
ou trés fiadas adjacentes na parte média do dorso, formam listas dorsolaterais branco-acastanhados que percorre

o corpo desde as supraciliraes até pelo menos 2/3 da cauda. Segue-se outra banda escura que se prolonga desde
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o focinho e metade superior do ouvido até a cauda. As duas fiadas de escamas seguintes sdo branco azuladas
encontrando-se entre as labiais e a insercio das patas posteriores. Os flancos entre a inser¢io dos membros
anteriores e posteriores apresentam pontuagdes branco-azuladas e castanho-escuras dispostas mais ou menos em
xadrez. B branco-azulada ou acinzentada a regido ventro-lateral da cabega e pescogo, possuindo ainda tracos
longitudinais cinzento-escuros. As gulares sio branco-rosadas com alguns pontos escuros. A mental ¢é
geralmente rosada. A coloragdo ventral é branco-acinzentada ou rosada. Segundo o autor existem variagGes a0
padrio descrito, com maior ou menor contraste entre cores, a possivel existéncia de risca clara sobre a coluna
vertebral, entre outras.

As formas da ilha do Fogo apresentam um padrio de coloragdo semelhante ao das formas da Itha de
Santiago, mas com algumas diferengas no tom e contraste das riscas. O tom de fundo ¢ geralmente castanho
muito escuro; as listas dorsolaterais claras costumam estar interrompidas por manchas escuras. O espago
acinzentado entre os flancos e a banda lateral castanho-escura é menos marcado nos flancos e as manchas
escuras sao maiores (Pinheiro, 1989).

As formas da Ilha Brava apresentam padriao semelhante as formas anteriores no entanto apresentam
maiores diferencas do que entre as formas do Fogo e de Santiago. O tom de fundo ¢é castanho-esverdeado ou
acinzentado. Na banda dorsal existem algumas pontuag¢des escuras, enquanto que nas outras formas esta banda é
uniforme. As listas dorsolaterais contrastam pouco com o fundo claro e possuem ainda algumas pontuagdes
escuras e sdo geralmente mais curtas raramente ultrapassando o canto postetior do olho. Os tracos escuros
longitudinais na regido gular sdo substituidos por uma mancha cinzento difusa. O contraste das cores nestas
formas parece ser menor (Pinheiro, 1989).

As formas das trés ilhas parecem diferir no nimero de escamas em torno do corpo, nimero de lamelas
subdigitais no quarto dedo e na coloragio. As formas do Fogo parecem possuir maior nimero de escamas. As
formas da Brava diferenciam-se das outras essencialmente pela coloragdo, com tons mais claros e contrastes
menos acentuados (Pinheiro, 1989)

Boulenger (1887) designa a espécie por Mabuia delalandii e descreve-a da seguinte forma:

“ Snout rather elongate, obtusely acuminate; the shape of the head similar to that of the typical Lacerta muralis. Iower
eyelid with na undivided transparent disk. Nostril bebind the vertical of the suture between the rostral and the first labial; a
postnasal; anterior loreal usnally in contact with the first labial; supranasals in contact bebind the rostral; frontonasal broader than
long; praefrontals forming a median suture; frontal pentagonal, in contact with the second, and usnally also the first and third
supraoculars; four supraoculars, second largest; five or six supraciliaries; fronto-parietals coalesced to a single shield; parietals and
interparietal coalesced to a single subcrescentic shield, followed by a pair of nuchals ; fifth upper labial (or subocular) below the eye,
not twice as large as the proximal labials, not narrowed inferiorly. Ear-gpening oval, about as large as the eye opening, with three to
five short pointed lobules anteriorly. Nuchal and dorsal scales mostly tricarinate, some bicarinate, the keels very distinct; 46 to 50
scales round the middle of the body, subequal. The hind limb reaches the wrist or the elbow of the adpressed fore limb. Subdigital
lamellae smooth. Tail once and one third to once and two thirds as long as head and body. Brown or brongy olive above; a pale band
on each side of the back, begining from the supraciliary border, and edged with a séries of small, more or less confluent dark brown
spots; another, narrower, plae band on each side from axilla to groin; the interspace between the two light bands on each side dark
brown; flanks dotted with dark brown, sometimes even over the lower light band; a large deep black, white-edged ocellus in the

axillay; lower surfaces yellowish white, Throat usually dotted with brown”.
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Mabuya fogoensis O’Shaughnessy, 1874

Existem varias formas dentro da espécie. A de Santo Antdo terd comprimento do corpo: 56-79 mm; 7
supralabiais e 6 infralabiais (trés exemplares com 5, dois exemplares com 7); 4 supra-oculares, 5 supraciliares (um
exemplar com 6); 13, 14 ou 15 escamas subdigitais no quarto dedo do membro anterior; 19,20 ou 21 escamas
subdigitais no 4° dedo do membro posterior (um exemplar com 18); 58 a 68 fiadas de escamas a meio e em
torno do corpo (média: 61,21; desvio-padrio: 2, 55) (Pinheiro, 1990); ou 60 a 64 (Angel, 1935; Bertin 1946;
Boulenger 1887). Dorsais duplo-carenadas (Angel, 1935; Boulenger 1887). 5" ¢ 6 supralabiais debaixo do olho
(Angel, 1935)

A forma de Sao Nicolau terd comprimento do corpo entre 43 ¢ 81 mm; 7 supralabiais (um exemplar
com 8) e 6 ou 7 infralabiais (um exemplar com 5); 4 supra-oculares, 5 supraciliares (quatro exemplares com 6);
13, 14 ou 15 escamas subdigitais sobre o 4° dedo do membro anterior (um exemplar com 12, dois exemplares
com 16); 19 a 23 escamas subdigitais sob o 4° dedo do membro posterior (um exemplar com 17, dois com 18);
58 a 64 fiadas de escamas a meio do corpo (um exemplar com 53, dois com 56 um com 57, um com 66) (média:
60,20; desvio-padrao: 2, 42) (Pinheiro, 1990).

Boulenger (1887) apresenta as seguintes dimensdes: comprimento total, 173 mm; comprimento da
cabega, 17 mm; largura da cabega, 13 mm; comprimento do corpo, 61 mm; comprimento do membro anterior,
24 mm; comprimento do membro posterior, 32 mm, comprimento da cauda, 95 mm.

Boulenger (1887) descreve a espécie da seguinte forma:

“Snout rather elongate, obtuse; the shape of the head somewbat like that of the typical form of Lacerta muralis . Lower
eyelid with na undivided transparent disk. Nostril just above or bebind the vertical of the suture between the rostral and the first
labial; a postnasal; anterior loreal shightly or not in contact with the first labial; supranasals in contact bebind the rostral; frontonasal
broader than long; praefrontals forming a median suture; frontal as long as or a little shorter than the frontoparietals and interparietal
together, in contact with the second and third, or first, second, and third supraoculars; four supraoculars, second largest and nsually
touching the parefrontal; five or six supraciliaries; frontoparietals distinct, larger than the interparietal; parietals forming a suture
bebind the latter shield; a pair of nuchals; fifth and sixth upper labials (or suboculars) below the eye, the former not or but slightly
larger than the latter. Ear opening oval, about as large as the eye-opening, the anterior border simple or with a few slightly projecting
granules. Dorsal scales mostly feebly bicarinate, some here and there, tricarinate; nuchal and lateral scales very feebly tricarinate; 60 to
64 scales round the middle of the body, subequal. The hind limb reaches the wrist or the elbow of the adpressed fore limb. Subdigital
lamellae smooth. Tail once and one fouth to once and two thirds as long as head and body. Olive-brown above, variegated with darker

and lighter; three unspotted bands along the back; lower surfaces yellowish, throat and chest marbled with grey-brown.”

Mabuya stangeri (GRAY, 1845)

Segundo Pinheiro (1990), a forma da Ilha do Maio apresenta comprimento do corpo entre 54mm e 75
mm; 7 ou 8 supralabiais (dois exemplares com 6) e 6 ou 7 infralabiais; 4 supraoculares (dois exemplares com 5),
3 ou 4 supraciliares; 13, 14 ou 15 escamas sob o 4° dedo do membro anterior(um exemplar com 12, um
exemplar com 16); 20 a 22 lamelas sob o 4° dedo do membro posterior (um exemplar com 19, um com 23, um
com 24); 36 a 38 fiadas de escamas a meio do corpo (dois exemplares com 39, dois com 40)(média: 37,42;
desvio-padrio: 1,39). A forma da Ilha de Santiago, caracterizada pelo mesmo autor, apresenta um comprimento
do corpo entre 55mm e 63 mm. 7 supralabiais e 7 ou 8 infralabiais, 3, 4 ou 5 supraciliares; 10 a 14 escamas sob o

4° dedo do membro anterior; 18 a 20 lamelas sob o 4° dedo do membro posterior; 36 a 38 fiadas de escamas a
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meio do corpo” (Pinheiro, 1990). A forma de Sao Nicolau apresenta um comprimento do corpo entre 63mm e
71 mm. 7 supralabiais e 6 infralabiais (um exemplar com 5 um com 7); 4 supra-oculares, 5 supraciliares; 13
escamas sob 0 4° dedo do membro anterior (um exemplar com 12, um com 14); 16 a 18 escamas sob o 4° dedo
do membro posterior; 42 a 47 fiadas de escamas a meio do corpo (um exemplar com 40) (Pinheiro, 1990). A
forma do Ilhéu Raso apresenta um comprimento do corpo entre 67mm e 79 mm. 7 supralabiais (um exemplar
com 8), 6 ou 7 infralabiais, 4 supraoculares, 5 supraciliares ( um exemplar com 06); 12 ou 13 escamas sob o 4°
dedo do membro anterior (um exemplar com 14); 19 ou 20 escamas sob o quarto dedo do membro postetior;
43 a 48 fiadas de escamas em torno do corpo.

Segundo Bocage (1875) a coloragio é menos marcada e aproxima-se de Mabuya delalandii. M. stangeri é
petfeitamente distinta de M. delalandii pelas escamas da cabega e de M. fogoensis pelo nimero de fiadas
longitudinais de escamas que ¢ de 56 a 60 nesta ultima, bem como da forma das escamas, tricarenadas numas e
bicarenadas noutras. Ndo sdo possiveis de serem confundidas com espécies das areas continentais vizinhas. Sdo
castanho-escuros, com bandas dorsolaterais uniformes pouco definidas que sio sublinhadas por uma fiada de
manchas escuras transversais de cada lado da linha média e intercaladas com pontos claros. Flancos com bandas
definidas e com pontuagGes claras. Supralabiais, infralabiais e uma zona da metade inferior do ouvido a inser¢do
do membro anterior, sio esbranquigadas. Coloragio ventral branca (Pinheiro, 1990).

Boulenger (1887) apresenta as seguintes dimensoes: comprimento total, 181 mm; comprimento da
cabeca, 16 mm; largura da cabega, 11 mm; comprimento do corpo, 61 mm; comprimento do membro antetior,
23 mm; comprimento do membro posterior, 31 mm, comprimento da cauda, 104 mm.

Sem referir locais de captura, Angel (1935), Bertin (1946) e Boulenger (1887) referem que esta espécie
possui em torno do corpo 42 a 46 escamas. Angel (1935) adianta ainda a existéncia de dorsais tricarenadas ; as 5
e (" supralabiais (suboculares) estio situadas sob o olho; 5 a 6 supraciliares, frontoparietais, patietais e
interparietal distinta; uma postnasal (Boulenger, 1887).

Segundo Bocage (1875) que a designa por Euprepes hopfferi, a descricdo ¢é a seguinte (baseada em
exemplares do Ilhéu Razo): Corpo lacertiforme, ligeiramente aplanado com comprimento total- 160 mm;
comprimento da cabega- 15 mm; da ponta do focinho a cloaca — 75 mm; da cloaca a ponta da cauda- 85 mm;
comprimento do membro anterior- 20 mm; comprimento do membro posterior- 32 mm; comprimento do 3°
dedo- 6 mm; do 3° dedo do pé — 10 mm; cabeca curta com focinho cénico e pontiagudo; cauda um pouco mais
longa do que a cabega+corpo, deptimida na base e arredondada na extremidade. Membros fortes e regulates;
escutelos subdigitais lisos; nos membros anteriores os 3° e 4° dedos sdo semelhantes e os mais longos; nos
membros posteriores o 4° dedo, o mais longo é maior do que o 3° dedo em cerca de 2mm. Abertura auricular
oval, tendo no seu bordo anterior trés l6bulos atredondados e pequenos. Rostral estreita, alta, com extremidade
superior arredondada e elevada, ou proeminente sobre a extremidade do focinho, apresentando 5 bordos onde
os dois laterais sdo direitos e articulam-se a primeira labial e os dois superiores sao concavos. Placas nasais
pequenas, pontiagudas a frente e arredondadas atrds; supranasais em contacto, estreitas e alongadas; internasal de
forma hexagonal mais larga do que comprida, articulando-se pelos seus bordos externos a primeira frenal; duas
frontonasais contiguas e pentagonais; uma frontal que se liga anteriormente a internasal, hexagonal e alongada,
mais estreita anteriormente e com bordos laterais concavos; duas frontoparietais distintas e duas parietais de
forma pentagonal, mas com parietais mais desenvolvidas; uma interparietal em forma de langa, separando quase
completamente as duas parietais que s@o bordejadas postetiormente por uma escama estreita e alongada. De
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cada canto uma freno-nasal pequena, onde o bordo supetior corresponde a extremidade da supranasal; duas
frenais, a primeira romboidal e a segunda pentagonal mais alta e mais estendida do que a primeira das duas
pequenas freno-orbitais, situadas por cima da 4* labial; 4 suborbitais e 5 supraciliares ; 7 supralabiais em que a
quinta faz parte do bordo orbital e as quatro que a precedem sdo quadrilaterais, a sexta é pentagonal e a maior de
todas, a sétima ¢ estreita e alongada; 7 infralabiais. Escamas dorsais tri-carenadas bem distintas e em 43 fiadas
longitudinais.

Coloragao: superiormente, sobte um fundo oliviceo, duas bandas largas escuras interrompidas,
alternadas de pequenos tracos de cor esbranquicada que se estendem da nuca a base da cauda, onde se reunem
para formar uma banda unica que se prolonga até a extremidade da cauda; as faces laterais do tronco e da cauda
manchadas de negro e ponteadas de branco-amarelado, encontram-se separados da banda dorsal por um largo
espago castanho claro que toma a aparéncia duma banda longitudinal mais ou menos distinta. Face superior e
cantos da cabeca dum castanho oliviceo e uniforme, a excepcdo das labiais supetiores e inferiores que sdo
amareladas ou castanho clarinho. Face externa dos membros da cor do dorso manchado de negro. Regides
inferiores esbranquicadas ou amareladas sem manchas.

Boulenger (1887) atribui o nome de Mabuia stangeri e descreve-a da seguinte forma:

“Snout short, obtuse. Lower eyelid with na undivided transparent disk. Nostril just above or bebind the vertical of the
suture between the rostral and the first labia; a postnasal; anterior loreal usually slightly in contact with the first labial; supranasals
in contact bebind the rostral; frontonasal broader than long; praefronrals forming a median suture; frontal as long as or a little
shorter than the frontoparietals and interparietal together, in contact with the second and third, or first, second and third supraoculars;
Sour supraoculatrs, second largest and usually tonching the praefrontal; five or sixc supraciliaries; frontoparietals distint, larger than
the interparietal; parietals forming a suture bebind the latter shield; a pairo [ nuchals; fifth and sixth (or sixth and seventh) upper
labials below the eye, the former not or but slightly larger than the latter. Ear-opening oval, about as large as eye opening, the anterior
border simple or with a few slightly projecting granules. Nuchal and dorsal scales distinctly tricarinate; 42 to 46 scales round the
middle of the body subequal.. The limbs overlap when adpressed. Subdigital lamellae smooth. Tail about once and one third the
length of the head and body. Olive-brown above, with small darker and lighter spots; a more or less distinct lighter dorso-lateral band;
a black, white-edged spot in the axilay lower surfaces yellowish white, throat sometinzes brown spotted.”

As discrepancias encontradas por Pinheiro (1990) deverdo estar relacionadas ou com verdadeiras
diferencas entre populacées ou com o reduzido tamanho das amostras, ou pelo simples facto de ignorar, no caso
do comprimento do corpo, os fenémenos de alomettria.

Considerando algumas espécies reconhecidas como subespécies Pinheiro (1990 apresenta um quadro

significativo das diferencas e semelhancas morfologicas entre Mabuya stangeri e Mabuya fogoensis (Tabela 15).

Mabuya spinalis BOULENGER, 1906
Apresenta 36 a 38 escamas em torno do corpo (Angel, 1935; Bertin, 1946). Angel (1935) refere ainda a
existéncia de dorsais carenadas, uma sé labial (5% ou 67) sob o olho; 4 a 5 supraciliares; uma linha branca dorso-

lateral do olho 2 base da cauda.

Mabuya maculilabris (GRAY, 1845)
Hoogmoed (1974 apresenta a seguinte descricio de Mabuya maculilabris:
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Diagnose: Lagarto de tamanho médio, robusto, com membros bem desenvolvidos e cauda
moderadamente longa. Um par de nucais presentes, supranasais separadas na maioria dos especimenes, as pré-
frontais formam uma pequena sutura na maioria dos especimenes. Duas escamas entre a quarta supraocular ¢ a
supratemporal anterior. Dorsais com 5 a 7 carenas nos adultos. Nimero de lamelas debaixo do quarto dedo
posterior varia entre 16 e 20 (maioria 17-19). Debaixo do quarto dedo anterior 12-17 lamelas (maioria com 14 a
16). Castanho claro por cima com ou sem pontos pretos. Linha dorsolateral formada por manchas brancas
desde as supraciliares até a zona entre a inser¢do dos membros posteriores e antetiores. Flancos castanho-escuro.
Linha branca desde a segunda loreal, debaixo do olho e da abertura auditiva, até a inser¢do do membro anterior,
no flanco. Subocular com areas pretas ou castanho escuro ao longo dos seus bordos dorsal e ventral; supralabiais
anteriores até a subocular com areas pretas ou castanho escuro ao longo das suas margens superiores. Uma orla
branca ao longo da palpebra superior; palpebra inferior apenas com areas brancas perto dos cantos do olho e a
area central ¢ cinzento claro a escuro. Ventre branco, mas os adultos podem ter pequenas manchas castanhas

irregularmente dispostas na garganta (regido gular).

Caracteristicas

Localidade e taxa

1- Mais de 50 fiadas de escamas; uma banda dorsolateral uniforme
pouco contrastada

1.1. Exemplares fortemente melanicos; Regiao gular, petiferia da
regido abdominal e face inferior dos membros com marmoreagGes
cinzentas

2. Menos de 50 fiadas de escamas; canto postetior do olho
prolongado para tris e para cima

2.1. Mais de 40 fiadas de escamas; uma banda dorsolateral clara;
coloracio dorsal predominantemente castanho escuro

2.2. Menos de 40 fiadas de escamas; duas bandas claras, uma
dorsolateral outra no flanco

2.3. Menos de 40 fiadas de escamas; trés bandas claras de cada lado
do corpo; coloracio predominantemente castanho claro.

Mabuya fogoensis, sensu lato.

Santo Antio e Sao Nicolau; citada também para Sao Vicente e Fogo
Mabnya fogoensis

Santo Antio

Mabuya stangeri

Sio Nicolau, Santiago, Maio e Ilhéu Raso; citadas para todas as ilhas
do arquipélago excepto Santo Antio, Brava e Sao Nicolau

Mabunya stangeri stangeri

Sio Nicolau e IThéu Raso; citada para Sio Vicente e Ilhéu Raso
Mabunya stangeri maioensis

Maio

Mabunya stangeri spinalis ?

Santiago; Citada para a ilha do Fogo

Tabela 15. Sinopse do grupo Mabuya fogoensis/ Mabuya stangeri sensn Pinheiro (1990)

Descricao: cabeca curta e larga, correspondendo a cerca de 23 a 25 % da distancia entre a ponta do
focinho e a cloaca (SVL) nos machos, a 19 a 25% nas fémeas e 23 a 28 % nos juvenis; distintamente deprimida e
1,9 a 2,3 vezes mais longa do que alta nos adultos, 1,9 a 2,7 nos juvenis; 1,4 a 1,7 mais longa do que larga. Rostral
pentagonal, claramente visivel de cima e duas vezes mais larga do que alta. Um par de supranasais alongadas e
estreitas formando uma pequena sutura em 8 especimenes; em dois especimenes encontram-se num ponto, e em
20 especimenes estio completamente separadas. Frontonasal grande, romboidal ou hexagonal, tdo larga como
comprida até mais de 1,5 mais larga do que comprida. Um par de pré- frontais rectangulares (quando ndo
formando sutura) ou pentagonais (quando formando sutura) formando na maioria uma sutura (em 30
individuos, 21 possuiam-na). Frontal alongada, romboidal, tio longa ou mais pequena do que a distancia entre
ela e a ponta do focinho, 1,5 mais comprida do que larga, em contacto com a primeira, segunda e a terceira
supraocular, ou apenas com a segunda e a terceira. Um par de frontoparietais irregularmente pentagonais
formando uma sutura longa mediana. Interparietal romboidal, desde tio comprida como larga até 1,5 vezes mais
longa do que larga. Parietais com formas irregulares, mais largas do que compridas na maioria dos especimenes,
formando uma sutura por tras da interparietal. Um par de nucais compridas e transversais, desde duas vezes

mais largas do que compridas a 2,5 vezes mais largas do que compridas; bordo posterior com 12 a 15 carenas
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indistintas. Quatro supraoculares, a primeira é a mais pequena e a segunda a maior. As supraciliares sio 4 a 7
(maiotia 5) em contacto ditecto com as supraoculares. Lateralmente, as parietais estio bordejadas por quatro
escamas, das quais as duas anteriores, as suprapostoculares, sdo pequenas e¢ semelhantes e as duas posteriores, as
supratemporais, sao maiotes, sendo a ultima maior. Poucas temporais e grandes, uma bastante grande
anteriormente, temporais posteriores mais pequenas e semelhantes, em cinco fiadas verticais entre as
postoculares e a abertura auditiva. Abertura auditiva grande, verticalmente oval; bordo anterior com 2 a 5
(maioria 3 a 4) 16bulos assimétricos pontiagudos, bordo postetior liso; #eatus auditivo externo moderadamente
longo. Timpano bem visivel.

Todas as escamas da cabega sio lisas, excepto as temporais posteriores que sdo ligeiramente carenadas.

Gulares e ventrais lisas, cicloides, imbricadas, em fiadas longitudinais e obliquas transversais. Ventrais
ligeiramente maiores do que as gulares. Colar ausente. 53 a 64 escamas entre o primeiro par das placas mentais
(placas do queixo) e as pré-anais. Escamas da nuca e as dorsais excepto, as vezes, algumas perto das nucais
podem ser irregularmente maiores. Escamas no lado do pesco¢o da mesma forma do que aquelas da nuca, mas
mais pequenas. Escamas na nuca e no lado do pescoco em séries obliquas e longitudinais. Escamas dorsais e
laterais idénticas, imbricadas, hexagonais, mais largas do que compridas, em séries longitudinais e obliquamente
transversas; nao existe uma fronteira definida entre ventrais e laterais. O numero de carenas varia entre as
escamas: nos juvenis (26-40 mm de SVL) 3 carenas; nos subadultos e alguns adultos (46-76 mm) 5 carenas; na
maioria dos adultos (64 — 88 mm) 7 carenas. Numero total de fiadas de escamas em torno do corpo, ao nivel
médio ¢é de 32 a 38; maioria dos especimenes com 51 a 62 fiadas transversais de escamas entre as nucais ¢ a base
da cauda. Placa pré-anal coberta por escamas semelhantes as ventrais, excepto a camada de escamas bordejando
anteriormente a cloaca que consiste em maiores escamas. Escamas da cauda e do corpo imbricadas, na superficie
dorsal. Debaixo da cauda uma fiada alargada de escamas desde imediatamente atras da cloaca até a ponta.
Escamas na metade supetior da superficie lateral como as dorsais sdo carenadas; na metade inferior sdo lisas
como as ventrais. Escamas nas porcoes regeneradas da cauda sdo lisas. As fiadas de escamas vertebrais e
subcaudais estdo transversalmente alargadas (duas linhas laterais em cada lado). Cauda redonda em corte
transversal, perto da ponta torna-se comprimida. Escamas nos membros sio cicloides (pattes ventrais) a
romboidais (partes dorsais), imbricadas, ligeiramente mais pequenas do que as dorsais ou ventrais, em séries
longitudinais e obliquamente transversas; lisas na maioria das superficies dos membros anteriores, e a superficie
ventral dos membros posteriores, com trés carenas na superficie dorsal dos membros postetiores e das restantes
superficies dos membros posteriores. 12 a 17 lamelas tnicas lisas debaixo do quarto dedo; 16 a 20 sob o quarto
dedo do membro posterior. Plantas dos membros com escamas justapostas, irregularmente dispostas,
arredondadas e planas. Dedos comprimidos (Hoogmoed, 1974).

Cor em vivo: Dorso castanho com ou sem pontos castanho escuros. Flancos castanho-escuro. Nos
juvenis existe uma banda dorsolateral alargada e evidente com pontos ou manchas brancas. Nos adultos esta
banda ¢ menos clara apesar da existéncia de pontos brancos. Banda lateral branca desde o labio superior até a
virilha nos juvenis, até logo atras a inser¢io dos membros antetiores nos adultos. Uma faixa amarela circunda a
abertura auditiva. Pesco¢o amarelo, ventre amarelo palido (Hoogmoed,1974).

Cor nos animais preservados: Dorso castanho-bronze com pontos castanho escuros formando séries
longitudinais distintas ou indistintas. Quando distintas formam duas listas longitudinais em cada lado da coluna
vertebral. Até a cauda os pontos das duas linhas, no mesmo lado, podem-se fundir. As linhas continuam na

XX



cauda. Uma lista dorsolateral larga mais clara do que a cor do dorso é bem aparente essencialmente nos juvenis e
nos subadultos, e vai desde o canto posterior do olho e continua pela cauda. Nesta banda uma série de pontos
brancos estdo presentes, comegando na primeira supraciliar ou mesmo na frontonasal e finalizando mesmo antes
da inser¢do dos membros postetiores. Cada uma das 4 supralabiais anteriores com uma mancha ou ponto
branco, uma zona castanha ao longo da margem dorsal, uma zona cinzento clara ou palido ao longo da margem
ventral e parte da margem anterior. Uma lista lateral branca com 1,5 a 2 escamas de largura desde a loreal até a
virilha (juvenis) ou até a qualquer zona nos flancos (adultos), passando por baixo do olho e da abertura auditiva e
por cima da inser¢ao do membro anterior. A metade superior das duas escamas entre a loreal e a subocular preta
a castanho escura e com a metade inferior branca. Quinta supralabial (ou subocular) com uma orla dorsal preta
ou castanho escura ¢ uma castanho claro ventralmente, ficando uma faixa branca na parte central. Parte supetior
das supralabiais posteriores preto a castanho escuro e parte inferior branca. Nos juvenis esta banda lateral branca
continua nos flancos até as virilhas e é bordejada ventralmente por uma linha castanho escura. Nos adultos esta
linha desaparece bem como a banda lateral branca. Na maioria dos especimenes a banda clara ¢ distinta mesmo
atras da inser¢do dos membros anteriores. Nos adultos maiores encontra-se interrompida formando uma série
de manchas brancas. Superficie superior dos membros da mesma cor do dorso, com pontos ou manchas
brancas e pretas. Partes ventrais branco escuro a amarelo palido. Uma orla branca distinta na palpebra superior,
palpebra inferior apenas com areas brancas perto dos cantos (Hoogmoed, 1974).

Lagarto de médias dimensdes, robusto, com pernas bem desenvolvidas. Comprimento do corpo
maximo medido por Hoogmoed (1974): 88 mm para o macho e 83 mm para a fémea. Juvenis recém-eclodidos
com 23 a 26 mm. Quando os membros sdo dispostos ao longo do corpo hd uma consideravel sobreposi¢ao
entre 0 membro anterior e o membro postetior, a ponta do quarto dedo chega ao espaco entre o cotovelo e o
punho. A cauda nio danificada é 1,9 vezes maior do que a distancia entre a ponta do focinho e a cloaca nos
adultos e ¢ 1,5 a 1,7 vezes nos juvenis.

Habitate: restrita a areas florestais ou a areas que até recentemente foram florestadas. No Gana, os
animais colhidos por Hoogmoed (1974) foram encontrados junto as habitagdes e nos jardins. S6 um individuo
foi colhido numa zona mais ou menos natural. Parece assim que aparecem muito perto das habita¢des, como
também foi notado na Nigéria (Dunger, 1972) nos Camardes e Costa do Marfim (Hoogmoed, 1974). Em Sio
Tomé e Principe também foram encontrados essencialmente junto as habitacdes. Este facto podera conduzir-
nos a um argumento prévio ou uma pressuposicao de que talvez esta espécie tenha sido introduzida nestas ilhas.

O numero de carenas por escama aumenta com a idade, os juvenis apenas possuem trés. Quando
crescem e tornam-se mais velhos mais duas carenas aparecem lateralmente e muitas vezes ainda mais duas sdo
“adicionadas” (total: 7).

E um lagarto diurno (Hoogmoed, 1974).

Mabuya maculilabris deve ser entendida como um complexo de espécies onde também se deve incluir a
espécie gémea M. comorensis com apenas 1,6% de divergéncia no gene 16S tRNA do DNA mitocondrial
(Mausfeld et al, 2000). Este valor de vatriagio genética nos escincideos corresponde ao valor entre duas
subespécies (Mausfeld & Schmitz, 2003). Esta espécie aparece mais uma vez no mesmo grupo numa andlise de
“maximum likelihood” no trabalho de Mausfeld & Schmitz (2003). Em M. maculilabris foram encontradas
divergéncias de 7 % no DNA mitocondrial (12S rRNA e 16S rRNA) entre populagoes (Mausfeld & Schmitz,
2003).
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Ha ainda a salientar que Mabuya comorensis ja foi considerada uma subespécie de M. maculilabris (Brygoo,
1981).

Mabuya affinis (GRAY, 1838)

Diagnose apresentada por Hoogmoed (1974) para M. affinis do Gana:

- Lagarto de tamanho médio com uma cauda moderadamente longa. Um par de nucais presente.
Supranasais podem estar separadas (+ 40%) ou em contacto. As pré-frontais podem estar separadas (+ 84%) ou
em contacto. Entre a quarta supraocular e a supratemporal antetior existem duas escamas. O nimero de lamelas
sob o quarto dedo do pé varia entre 16 e 21. Sob o quarto dedo da mao existem 12 a 16 lamelas, maioria dos
individuos com 15 a 16. Acastanhado por cima, muitas vezes com quatro fiadas longitudinais de pontos pretos,
dispostas em dois pares. Flancos castanho escuro a negro, ventralmente com ou sem lista branca distinta desde o
labio superior a virilha. A regidao ventral é branca e apresenta frequentemente pontos pretos no pescogo, e
quando presentes estes 30 muito pequenos.

Caracterizam-se por possuir 28 escamas em torno do corpo, cinco supraciliares e escamas nucais
distintamente carenadas (Boulenger, 1887).

Descricao apresentada por Hoogmoed (1974) para M. affinis do Gana:

- Cabeca pequena e larga, representando 22 a 24 % do SVL nos machos e 20 a 24% nas fémeas ¢ 23 a
28% nos juvenis; 1,8 a 2,3 vezes mais longa do que alta nos machos; 1, 8 a 2,1 nas fémeas; 1,9 a 2,4 nos juvenis;
1,4 a 1,7 vezes mais longa do que larga nos adultos, 1,5 a 1,8 nos juvenis. Rostral pentagonal, claramente visivel
de cima, 1,5-2 vezes mais larga do que alta. Um par de supranasais pequenas, alongadas e rectangulares, que em
49 (42%) dos especimenes estido separadas, estando em contacto ou formando uma pequena sutura mediana em
67 (57%) exemplares. Frontonasal grande, irregularmente hexagonal e aproximadamente 1,5 vezes mais larga
que comprida. Préfrontais trapezoides ou rectangulares; separadas em 100 (85%) exemplares, em contacto ou
formando uma pequena sutura mediana em 16 (14%), com uma pequena escama adicional entre elas em dois
exemplares. Frontal alongada, romboidal, maior do que a distancia entre esta e a ponta do focinho e 1,5 a 2
vezes mais comprida do que larga; estd em contacto amplo com a segunda supraocular, mas suturas estreitas
com a primeira e a terceira supraoculares podem ou ndo estar presentes. Um par de fronto-parietais,
irregularmente pentagonais, formando uma longa sutura mediana. Interparietal romboidal, aproximadamente 1,5
vezes mais comprida do que larga. Patietais com formas irregulares, mais largas que compridas; em 84
especimenes examinados, 57% apresentavam uma pequena sutura atrds da interparietal ¢ em 24% ndo se
tocavam. Um par de nucais tranversalmente alongadas, 3 a 4 vezes mais largas que compridas, bordo postetior
carenado (mais de 14 carenas pouco distintas). Quatro supraoculares, a primeira mais pequena, a segunda a
maior. 4 a 8 supraciliares, maiotia com 6 ou 7, em contacto directo com as supraoculares. Duas pequenas
escamas que poderdo ser designadas por suprapostoculares, entre a quarta supraocular e a supratemporal
anterior. Duas supratemporais sendo a posterior maior. Poucas temporais e grandes, sendo a anterior a maior e
em quatro a cinco fiadas verticais entre as postoculares e a abertura auricular. Abertura auricular grande,
verticalmente oval, margem anterior com duas a cinco, maioria 3 lébulos pequenos artedondados, margem
posterior lisa; meatus externo auditivo moderadamente longo.Timpano visfvel. Todas as escamas da cabeca,
excepto as temporais posteriores are fracamente carenadas. Gulares e ventrais lisas, cicldides, imbricadas, em
fiadas longitudinais e obliquas transversalmente. Ventrais maiores do que as gulares. Colar ausente. 45 a 61
escamas numa linha média entre a escama mental e as pré-anais. Escamas na nuca sdo hexagonais, mais largas do
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que compridas, imbricadas, com 3, 4 ou 5 (raramente até 7) carenas. Escamas no lado do pescoco cicléides, mais
pequenas que as dorsais e imbricadas com trés carenas. Escamas na nuca e no lado do pescoco em fiadas
longitudinais e tranversalmente obliquas. Escamas dorsais e laterais idénticas, imbricadas, maiotia com 3 carenas
(regularmente com 5 ou mesmo 7), hexagonais, ligeiramente mais largas do que compridas e em séries
longitudinais e obliquas. 45 a 54 fiadas transversais de escamas entre as nucais e a base da cauda. Nio existe uma
fronteira nitida entre as escamas laterais e as ventrais. 28 a 32 escamas em torno do corpo ao nivel médio,
maioria com 30 a 32. Placa préanal coberta por escamas idénticas s ventrais, excepto as 4 escamas medianas
bordejando a fenda cloacal anteriormente, que sdo ligeiramente maiores.

Escamas nas superficies dorsal e laterais da cauda sdo como as dorsais; excepto no nimero de carenas
por escama. Posteriormente, o nimero de carenas aumenta até a0 maximo de 7, apesar de perto da ponta da
cauda as escamas serem lisas. Debaixo da cauda uma fiada de escamas imbricadas, hexagonais, lisas e
transversalmente alargadas. A parte regenerada da cauda é coberta por escamas lisas: uma fiada vertebral com
escamas transversalmente alargadas, uma fiada de subcaudais transversalmente alargadas, e uma fiada de laterais
em cada lado. Cauda arredondada, mas perto da ponta é lateralmente comprimida. Escamas nos membros
cicléides, imbricadas, menores que as dorsais, em fiadas longitudinais e obliquamente transversas; lisas nos
membros anteriores, e nas superficies ventral e posterior dos membros posteriores. 12 a 16 lamelas subdigitais
lisas e unicas sobre o quarto dedo do membro antetior, frequentemente 16 a 22 lamelas subdigitais lisas e Gnicas
sobre o quarto dedo do membro posterior. Os quartos dedos tém um petfil ligeiramente serrado. Palmas dos
membros cobertas por pequenas escamas justapostas, ligeiramente tuberculares a aplanadas e nido formando
linhas longitudinais. Os dedos sdo comprimidos (Hoogmoed, 1974).

Coloragio: Dorso castanho com pontuacdes castanho-escuras, muitas vezes organizadas em dois pates
de linhas longitudinais. Cabega e pescogo podem ser castanho-avermelhados. Os flancos sdo castanho escuros e
possuem uma lista bem definida, branca, creme ou amarela desde o labio superior as virilhas. Em poucos
individuos esta lista esta ausente. Lados da cabeca frequentemente alaranjados nos machos e raramente assim
nas fémeas; esta cor estende-se pelos lados da garganta ou regido gular. Garganta esbranquicada. Ventre branco
nas fémeas, amarelo e laranja palido nos machos. Supetficie ventral da cauda cinzenta nas fémeas, amarelo ou
laranja nos machos. Iris castanho-dourada (Hoogmoed, 1974).

Coloragdo dos animais preservados: dois tipos devem ser distinguidos. Num existe uma lista branca
distinta na parte inferior dos flancos, noutro esta lista ndo existe. A maioria dos especimenes pettencem ao
primeiro tipo. Nao ha diferencas entre sexos no que concerne a presenga ou auséncia de lista. O dorso é
castanho com ponteado castanho-escuro restrito a parte lateral de algumas escamas dorsais. As vezes, estes
ponteados formam quatro linhas longitudinais, organizadas em dois pares. Banda castanho-escura lateral bem
definida desde imediatamente antes do olho, através do olho, sobre a abertura auditiva até as virilhas. Esta banda
lateral também pode consistir em escamas que tém maioritariamente a mesma cor do que o dorso, com zonas
castanho-escuras ao longo das suas margens. Dorsalmente, esta banda pode estar bordejada por uma lista clara
indistinta ou por uma série de pontos brancos. Ventralmente, a banda lateral ¢ orlada por uma lista branca com
uma escama de largura e ocupando as metades das duas fiadas de escamas que fazem fronteira com a lista. Esta
lista branca comega no ldbio superior, por baixo do olho, passa através da abertura auditiva, sobre a inser¢do dos
membros anteriores e termina nas vitilhas; quer dorsalmente quer ventralmente ¢ bordejada por uma lista preta
estreita com meia escama de largura. Supralabiais anteriores acinzentadas a castanho claras; as posteriores com



um sarapintado bem definido de cinzento e castanho. Infralabiais podem ndo ter ou possuir pontos pretos perto
das margens posteriores e anteriores. Palpebras otladas com uma faixa branca. Ventre branco ou creme.
Garganta branca, ocasionalmente com um numero pequeno de pontos pretos que podem ou ndo estar
organizados em fiadas longitudinais. Superficie superior dos membros da mesma cor do dorso, algumas vezes
com pontos castanho-escuros e brancos (Hoogmoed, 1974).

O segundo tipo devera estar de acordo, na generalidade, com o primeiro tipo, excepto que aqui quer a
banda lateral castanho-escura quer a banda lateral clara estdo ausentes. Os flancos s@o da mesma cor do que o
dorso, tornando-se cinzento-acastanhado para o ventre e gradualmente transitando para a cor do ventre. No
lado da cabeca e do pescogo uma indica¢io da banda lateral castanho-escura permanece ainda presente, algumas
vezes, como uma pequena banda longitudinal, outras vezes sob a forma de poucas escamas castanho escuras.
Entre os dois tipos extremos existem formas intermediarias (Hoogmoed, 1974).

Lagarto de tamanho médio com patas normalmente desenvolvidas. Comprimento entre a ponta do
focinho e a cloaca (SVL) maximo nas formas do Gana: 76 mm para as fémeas (81 numa fémea dos Camardes), ¢
76 mm para os machos do Gana. Juvenis recém eclodidos com 29 e 30mm. Quando os membros sao colocados
a0 longo do corpo, a ponta do quarto dedo chega perto do cotovelo. A cauda nio danificada ¢ 1,7 a 2,0 vezes
maior do que o SVL nas fémeas; 2,0 a 2,2 vezes maior nos machos e 1,8 a 2,2 maior nos juvenis (Hoogmoed,
1974).

Habitate: habita a savana, florestas e jardins. Na savana, Hoogmoed (1974) encontrou-a sempre junto a
agua onde também se concentram os arbustos e as arvores; o segundo tipo (ver pardgrafos anteriores) foi
encontrada essencialmente junto a dgua. Os animais do outro tipo foram encontrados perto de estruturas
artificiais como paredes. Os animais podem ser encontrados nas arvores até 2 m acima do chéo da floresta e no
chio da floresta sobre as folhas caidas.

Activa durante o dia, mas a termorregulacio ¢ efectuada essencialmente a tarde.

Cerca de 130 anos antes, Hallowell (1844) designava a espécie por Euprepis blandingii e a descrevia da
seguinte forma:

-Cabeca de tamanho moderado, triangular, estreita e achatada por cima. O focinho é mais ou menos
prolongado e arredondado a frente. As placas na superficie dorsal da cabeca e dos lados sio lisas; a placa rostral
¢ grande, pentagonal, apresentando um angulo obtuso na sua parte supetior; placas nasais de tamanho
moderado, triangulares e arredondadas postetiormente; as supranasais sio estreitas, oblongas, em contacto uma
com a outra; a placa internasal é grande, apresentando a forma de lozango com os angulos laterais truncados, o
angulo postetior ¢ agudo, o anterior é obtuso e estd em contacto na parte anterior com duas supranasais; o seu
angulo anterior néo chegando tio longe como a rostral; frontonasais de tamanho moderado, sub-pentagonais e
margens lateral e inferior em contacto com a margem superior de duas placas frenais; a placa freno-nasal é
pequena e triangular; a primeira das placas frenais é oblonga-quadrilatera; a segunda, maior, é pentagonal; a placa
frontal ¢ pentagonal, mais larga na parte anterior, arredondada posteriormente; as frontoparietais sao oblongas,
pentagonais, as suas margens anterior e as postetiores em contacto com a frontal sio as mais pequenas; estio em
contacto lateralmente com duas supraorbitais e posteriormente com a parietal e a interparietal; as parietais sdao
grandes e pentagonais; a interparietal é maior do que as fronto-parietais e termina posteriormente num ponto
obtuso; quatro placas supraorbitais ¢ duas freno-orbitais. A margem exterior das supraorbitais ¢ bordejada por
uma fiada de sete pequenas placas quadrangulares e oblongas; imediatamente atras delas esta uma pequena placa

Xxiv



romboidal; a parte superior entre a supraorbital superior e a placa parietal; ndo ha occipital, mas imediatamente
atrds das parietais existem duas escamas oblongas, maiores do que as posteriores, apresentando numerosas
estrias, ou linhas elevadas nas suas margens postetiores. Sete placas labiais, sendo a quinta a mais evidente e é
quadrilatera, oblonga e a maior de todas, formando metade da margem infetior da érbita; a segunda, terceira e
quarta sio romboidais; a primeira ¢ irregularmente quadrilatera; a sexta e a sétima sdo pentagonais; a abertura
auditiva ¢ de tamanho moderado; a sua margem inferior esta bordejada por numerosos pequenos granulos e ha
duas ou trés pequenas escamas a frente. As escamas na parte supetior do corpo sdo hexagonais mais ou menos
arredondadas posteriormente; aquelas no dorso, nos flancos e cauda apresentam trés carenas bem distintas e
pode-se ainda observar uma pequena carena em cada extremidade da escama. Existem oito escamas a frente da
cloaca de tamanho semelhante.

Coloragao (Hallowell, 1844): A cabega, o dorso e a parte superior da cauda apresentam uma cor bronze
COM NUMErosos Pontos negros; estes pontos sao mais abundantes e algo maiores na parte superior da cauda.
Existe uma linha de pontos brancos que se estende ao longo dos lados do pescogo e do corpo até a extremidade
da cauda. Uma banda larga preta percorre os flancos do corpo até aos membros posteriores e tornando-se
indistinta na cauda, e outra imediatamente atrds da Orbita. Imediatamente abaixo ha uma linha estreita branca
comegando perto da extremidade anterior da 6rbita e terminando numa linha definida pela extremidade inferior
do membro anterior quando posicionado para tras junto ao corpo. Ventralmente, no queixo, garganta, abdémen
e extremidades, a coloragdo ¢ cinzento-prateada e ligeiramente esverdeada. Um numero pequeno de pequenos
pontos pretos conglomerados e observados até ao queixo.

Hallowell (1857) refere que o exemplar da Libéria tem uma lista branca que se estende lateralmente até
metade do corpo, mas é mais extensa no outro lado e em todos os exemplares do Gabio. Existem duas linhas
brancas em cada lado, a inferior comegando a frente do olho e terminando na extremidade posterior; a supetior
comegando na zona occipital e chegando a base da cauda; a inferior ¢ a mais larga. Quarto linhas pretas estreitas
ao longo do dorso, duas em cada lado, que se estendem até a base da cauda onde assumem mais a forma de
pontos. A fiada de pontos brancos que passa ao longo do pescoco e do corpo até a extremidade da cauda,
mencionada na descrigdo anterior, ¢ idéntica a linha lateral superior sobre uma superficie imaculada. O autor ndo
considera a interparietal maior do que as fronto-parietais; no exemplar da Libéria ¢ maior. Em todas as formas
do Gabio as frontonasais estao separadas; no exemplar da Libétia estio quase em contacto.

Hallowell (1857) descreve outra espécie, a Euprepes frenatus, muito semelhante a Euprepes blandingii
segundo o autor. Baseia-se num exemplar colhido na Libéria e que o autor refere que talvez seja uma variedade
de blandingii. Euprepes frenatus caractetiza-se por possuir frontonasais em contacto, frenais distintas pelo seu
grande desenvolvimento, especialmente a segunda; escamas do dorso mais largas do que em blanlingii; Cor
olivicea no dorso, com pontos pretos e sem linhas brancas dorsais distintas. Abdémen esverdeado com tons
amarelados, sem pontos e o verde ¢ mais marcado nos lados. 33 fiadas de escamas, tricarenadas no dorso e nos
flancos. Cerca de 13,7 cm de comprimento total; Da extremidade do focinho a extremidade anterior cerca de
2,54 cm; entre as extremidades anteriores e postetiores cerca de 3,5 cm; cerca de 7,6 cm de comprimento da
cauda (regenerada): da extremidade anterior a extremidade do maior dedo cerca de 2,5 cm; da extremidade
posterior a extremidade do maior dedo cerca de 2,8 cm.

As medidas gerais apresentadas por Hallowell (1844) constam da Tabela 16. As descri¢oes de Hallowell
(1844) basearam-se em exemplares capturados na Libéria.
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Dimensdes Centimetros

Comprimento da Cabega 1,8
Comprimento do Corpo 48
Comprimento da cauda 8,6
Comprimento das extremidades anteriores 2,3
Comprimento das extremidades posteriores 2,5

Tabela 16. Algumas medidas biométricas de Mabuya affinis (adaptado de Hallowell, 1844)

Mabuya ozorii BOCAGE, 1893

De acordo com a descrigdo original (Bocage, 1893b), apresenta focinho alongado e arredondado na
extremidade. Um disco transparente na palpebra inferior. Narina situada por cima da primeira labial. Uma placa
freno-nasal; frenal anterior larga em contacto com a primeira e a segunda labiais; supranasais separadas pela
extremidade da internasal que ¢ tio longa como comprida; pré-frontais largamente em contacto pelos seus
bordos externos; frontal com um comprimento semelhante as fronto-patietais e parietais reunidas e tocando
pelo seu bordo externo na segunda e terceira supraocular. Quatro supraoculares, sendo a segunda a maior; seis
supraciliares, a ultima é pequena; fronto-parietais distintas; as parietais em contacto atras da interparietal; um par
de nucais; uma grande subocular, nio estreita em baixo, localizada entre a quinta e a sexta labiais. Abertura
auricular oval, possuindo no seu bordo anterior 3 a 4 pequenos l6bulos arredondados. Escamas dorsais
tricarenadas, dispostas em 34 fiadas longitudinais em torno do meio do tronco. Membros regulares; lamelas
subdigitais lisas. A cauda ¢ longa com quase duas vezes o comprimento da cabega + tronco, ciclo-quadrangular
na base, arredondada no resto. Dorsalmente, castanho-oliviceo com os bordos das escamas negras e alguns
pequenos pontos claros disseminados; partes ventrais esbranquicadas amareladas ou azuladas, mudando para
cinzento nos flancos. Comprimento total, 240 mm; comprimento da cabega, 18 mm; largura da cabeca, 11 mm;
comprimento do tronco, 70 mm; comprimento da cauda, 152 mm.

Segundo Bocage (1893a,b; 1903), embora possua tamanho e coloracio semelhante a M. maculilabris,
distingue-se facilmente da espécie de Sdo Tomé pelos caracteres seguintes: escamas dorsais tricarenadas em vez
de pentacarenadas, placa infraocular situada entre a 5* ¢ a 6" labiais, em vez de se encontrar entre a 4* ¢ a 5% as
placas supra-nasais estdao separadas pela extremidade da inter-nasal e as pré-frontais extensamente em contacto

pelas suas margens internas.

Familia Lacertidae

Apresenta hébitos diurnos e sdo insectivoros, embora algumas espécies possam ser omnivoras (ex:
Lacerta dngesii :ver Sadek, 1981) ou hetbivoras.

Caracterizam-se por possuir uma cabeca bem diferenciada, com focinho estreito. Nasais em pares.
Maxila contactando fronto-dorsalmente e separando as nasais das pré-frontais, frontais em pares ou fundidas no
adulto (Arnold, 1989). Osso parietal tnico. Processos supratemporais do tamanho da parietal podendo expandit-
se ainda mais posteriormente. Fontanela pineal presente na maioria dos casos. Sutura fronto-parietal mostrando
alguma interdigitacdo. Ossos postfrontal e postorbital separados ou fundidos, o postfrontal cobre a fossa
supratemporal; presenca do osso supratemporal; presenga do lactimal; borda inferior da 6rbita com o jugal que
pode possuir um processo quadratojugal; vomers pares; abertura posterior do canal vidiano na sutura

basisfendide-protica; osteodermes do cranio presentes e fundidos com os ossos do cranio quando em contacto
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com eles. Geralmente com ossificagGes nas palpebras (14 ossiculos em cada olho). No cranio, os arcos 6sseos
temporal e postorbital estio presentes. A abertura temporal é reduzida. Os premaxilares encontram-se fundidos
e sobre eles temos dentes do tipo pleurodonte, geralmente bicdispides ou ocasionalmente com mais cispides em
muitas espécies. Dentes também presentes nas maxilas, mandibula inferior e pterigoides (Arnold, 1989;
Barbadillo, 1987). Todos os elementos mandibulares estdo presentes e fossa de Meckel estd aberta; coronoide
sobrepondo ligeiramente o dentario na zona labial. Exteriormente, a cabega estd coberta dorsalmente por
grandes placas simétricas com osteodermes associados. Apresentam boa visio e audi¢do (aberturas timpanicas
bem visiveis). Colar em alguns géneros (Arnold, 1989; Schleich e/ af, 1996).

Pescogo e tronco relativamente alongados. Membros pentadactilos e caudas desenvolvidas (Barbadillo,
1987; Schleich ez al, 1996).

Dorso coberto dorsal e lateralmente por escamas pequenas sem osteodermes associados. Estas podem
ser imbricadas ou justapostas (Schleich ez a/, 1996). Ventralmente as escamas sdo maiores e aplanadas, podendo
estar imbricadas (Arnold, 1989; Barbadillo, 1987). 22 a 33 vértebras présacrais, com as fémeas a possuirem
geralmente maior nimero do que os machos. Frequentemente trés pares de costelas nucais pequenas e dois
grandes. Tipicamente trés pares de costelas ligadas ao externo. Geralmente a ultima vértebra pré-sacral nio
possui costelas. Geralmente a clavicula estd estendida medianamente e perforada para formar um “loop”
continuo ou posteriormente interrompido; interclavicula cruciforme; esternum com fontanela na maioria dos
casos, frequentemente 0, 1 ou 2 pares de costelas associadas. Vértebras caudais autotémicas proximais com um
ou dois pares de processos transversais, se dois, entdo o par posterior deve ser curto e paralelo ao anterior, ou
comprido e divergindo posteriormente (Arnold, 1989). Com poros femurais sendo muito mais desenvolvidos
nos machos (Arnold, 1989; Barbadillo, 1987). A cauda desenvolvida e cilindrica apresenta a capacidade de
autotomia e estd recoberta por anéis de escamas e na maioria das espécies é maior do que a distdncia entre a
ponta do focinho e a cloaca (Arnold, 1989; Barbadillo, 1987; Schleich ez 4L, 1996).

Geralmente oviparas, se bem que se possam encontrar formas ovoviviparas (ex Lacerta vivipara) e

algumas formas partenogenéticas (Barbadillo, 1987).

Género Lacerta LINNAEUS 1758

Placas dorsais da cabeca com um arranjo tipico. Narina geralmente em contacto com uma supralabial,
bordejada posteriormente por 1, 2 ou raramente 3 postnasais. Palpebra inferior geralmente escamosa, podendo
ter uma pequena janela transparente. Anteriormente as parietais ndo se estendem as margens exteriores do 0sso
postorbital. Primeira supratemporal por vezes grande; placa massetérica muitas vezes presente. As escamas
dorsais sdo pequenas a médias. Colar bem marcado. Escamas ventrais lisas, truncadas, mais ou menos
imbricadas ou ndo e dispostas em 6 a 10 fiadas longitudinais. Dedos cilindricos ou comprimidos,
frequentemente com tubérculos ou lamelas por baixo, algumas vezes fortemente imbricados. Cauda geralmente
longa com capacidade autotémica (Anderson, 1999; Arnold, 1973). As escamas ou placas cefalicas dorsais tém
geralmente osteodermes associados ao contrarios das restantes escamas do corpo.

O cranio possui uma forma varidvel; o foramen parietal esta presente; existe um par de ossos frontais
a0 longo da vida; ossos postorbitais e postfrontais separados nos jovens mas nalgumas espécies fundem-se ao
longo da vida. A clavicula esta fortemente expandida medianamente; interclavicula cruciforme com os bragos
laterais nao fortemente dirigidos para a frente, foramen emarginado ou nio; fontanella esternal quase sempre
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presente e quase sempre oval. Variacdo sexual no nimero de vértebras présacrais, todas estas vértebras com
costelas, excepto as trés primeiras cervicais. Costelas divididas em duas séries, uma anterior com costelas longas
e outra posterior com curtas; padrido de vértebras caudais A ou B (raramente C) sensu Arnold (1973). Hemipénis
simetricamente bilobado, armadura tipicamente ausente, lobos nio complexamente dobrados, micro-
ornamentacdo variavel, parte apical dos lobos frequentemente curta com pequenos sulcos labiais e inexisténcia
de grandes papilas conicas nas extremidades dos lobos (Anderson, 1999).

Muitas espécies apresentam grande variabilidade populacional, principalmente na cor e padrio. Existe

também um dimorfismo sexual nestas caracteristicas morfologicas na maioria das espécies (Arnold, 1973).

Lacerta parte 11 (sensu Arnold, 1973)
Caracteristicas distingufveis: Maiotia com comprimento inferior a 90 mm (do focinho a cloaca); adultos
com ventres claros pelo menos nos machos em época de reproducio (Arnold, 1973).

Caracteristicas do_esqueleto (ver Arnold, 1973): Cranio vatiavel, deprimido ou delicado nalgumas

espécies e muito robusto noutras. L.amelas supraoculares muitas vezes fenestradas. Geralmente sem ossificagao
temporal; ossos postorbitais e postfrontais geralmente nio fundidos. Dentes pterigoides ausentes excepto em
certas espécies como Lacerta dugesii. Numero de vértebras presacrais mostram variagdo relacionada com sexo (25
e 28 nos machos; 26 e 29 nas fémeas). Clavicula expandida medianamente e existente na condi¢do emarginada e
intacta; interclavicula cruciforme com bragos laterais poucas vezes fortemente direccionados para a frente ou
para tras (fortemente para trds em L. dugesi); fontanela esternal frequentemente oval. Vértebras caudais ndo
autotémicas em numero de 5 ou 6, raramente 4 ou 7. Vértebras da cauda com padrido B, raramente A (sensu
Arnold, 1973).

Hemipénis (ver Arnold, 1973): simetricamente bilobado, na maioria dos casos sem armadura 6bvia e os
lobos ndo enrolados em repouso. Geralmente lobos sem grandes papilas apicais, os sulcos labiais geralmente
pequenos ou muito pequenos. Micro-ornamentacdo variavel em que a maioria tem tubérculos em forma de
coroa e com espinhos simples recurvados (L. dugesii possui na ponta destes espinhos espinulas microscépicas).

Caracteristicas _exteriores (ver Arnold, 1973): Pequenos a grandes lacertideos de 35 mm (em L.

andreanszkys) a 165 mm (em L. jayakar)) de SVL, maioria entre 50 e 90 mm. Narina geralmente em contacto com
a primeira supralabial, bordejada posteriormente por uma ou duas postnasais (duas em L. dugesi). Palpebra
fracamente escamosa e opaca, com janela transpatente. Parte anterior do bordo lateral da parietal muitas vezes
emarginado indo da regido mediana a extremidade do osso postorbital (ao londo da margem postorbital em L.
dugesiz); supratemporais bastante desenvolvidas na maiotia ( em L. dugesii supratemporais sio dificeis de
distinguir das temporais); placa massetérica geralmente distinguivel excepto em varias espécies como L. dugesii.
Escamas dorsais geralmente pequenas, lisas ou ligeiramente rugosas, ou com quilhas ou carenas pouco
desenvolvidas. Colar bem desenvolvido em sertilha ou liso. Escamas ventrais lisas e truncadas em que o grau de
imbricagdo varia com o habitate; frequentemente com 6 fiadas longitudinais ventrais; placa pré-anal geralmente
desenvolvida. Dedos variando no grau de compressdo, frequentemente com tubérculos na face inferior.
Presenca de poros femurais (7 a 31 em cada lado). Cauda geralmente longa.

Coloracio (ver Arnold, 1973): Dimorfismo sexual no padrio dorsal geralmente inexistente nos adultos

(as excepgbes incluem L. dugesii); padrio muito variavel mas na maioria falta as listas laterais estreitas, claras e
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bem definidas, encontradas em Podarcis ¢ Gallotia. O padrio é muito variavel sendo dificil definir um para o

grupo.

Lacerta dugesif MILNE-EDWARDS, 1829

Atinge grandes densidades principalmente junto aos muros de pedra dos terrenos agricolas, nas lixeiras
clandestinas, junto as casas ¢ em locais com comida e soalheiros, ¢ a altitudes relativamente baixas (Cook, 1983;
Dellinger, 1997, Jesus & Sampaio, 1994), e possui como principais predadores os ratos, gatos, francelhos e
mantas (Cook, 1983; Cook & Yalden, 1980; Jesus et al, 2001a; Sadek, 1981). E omnivora, oportunista,
antropdfila e generalista (Dellinger, 1997; Sadek, 1981), ocupando uma grande variedade de habitates desde os 0
m aos 1861 m na sua area de distribuigio original. Estes habitates apresentam diferentes caracteristivas
nomeadamente ao nivel da exposi¢do ao Sol, da natureza do substratos, etc. (Jesus & Sampaio, 1994).

Segundo Baez & Brown (1997), o tamanho do corpo parece ser maior em altas altitudes e menor nas
baixas. Observagoes nossas nio sio concordantes com esta regra. Encontramos animais menores no Pico do
Atreeiro (1800 metros) do que em muitos outros locais da costa e de média altitude.

E uma lagartixa de tamanho médio. As maiores podem ultrapassar os 18 cm de comprimento (desde a
placa rostral a extremidade da cauda). Possui dimorfismo sexual nas dimensdes corporais. Os machos adultos
sa0 maiores, tém cabegas relativamente mais largas, caudas e membros posteriores relativamente maiores do que
as fémeas com a mesma idade (Cook, 1979 e Sadek, 1981, informagdo nio publicada). Cook (1979) fez um
estudo da morfologia geral da espécie nos Arquipélagos da Madeira e Selvagens e verificou que o tamanho
relativo da perna vatiava significativamente de local para local na Madeira e havia uma diminui¢ao na variancia
desta propor¢io com o aumento do tamanho (Tabela 17). Nio foram encontradas diferencas gerais entre os
varios grupos de ilhas. Quanto ao nimero de escamas, variavam significativamente com os grupos de ilhas com

a forma das Ilhas Desertas geralmente mais escamosa (ver Tabela 19) e a das Ilhas Selvagens menos escamosa.

MACHOS FEMEAS
CCP TRP (%) TRC (%)  CCP TRP (%)  TRC (%)
Madeira 60.5 215 174.0 52.0 20.2 169.8
Desertas 60.5 215 171.9 52.8 20.6 169.5
P. Santo 59.3 21.2 175.4 53.2 19.7 168.8
Selvagens 58.1 213 179.5 53.1 19.6 150.7

Tabela 17. Valores médios do comprimento do corpo (CCP); razio entre comprimento do membro postetior e o
comprimento do corpo (TRP); razio entre comprimento da cauda e comprimento do corpo (TRC) (Cook, 1979)

Sadek (1981) obteve também resultados semelhantes (Tabela 18). Assim a forma das Selvagens ¢ mais
pequena e possui uma cauda relativamente maior.

Na espécie em geral, Sadek (1981) considerou como adultas as fémeas com mais de 50 mm de
tamanho corporal (ndo incluindo a cauda), os machos adultos com mais de 62 mm, os machos subadultos com
50 a 62 mm, e os juvenis com menos de 50 mm. Cook (1979) considerou os adultos com mais de dois anos de
idade e os animais com menos de 45 mm eram tidos como jovens com menos de um ano de idade. Entre 45 e
60 mm encontravam-se os juvenis ¢ adultos jovens com idade compreendida entre 1 e 2 anos. A informagio que
temos vindo a obter, ao longo dos anos, permite referir que nio ¢ facil estabelecer a separa¢do entre adultos e

subadultos/juvenis, ou uma relacio entre idade de maturagio e comptimento do cotpo.
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MACHOS FEMEAS

Média D.padrio N Média D.padrio N
Madeira 59.53 7.21 663 52.17 5.85 306
Desertas 59.47 7.81 126 5213 5.10 46
P. Santo 58.79 577 209 53.60 4.94 173
Selvagens 57.93 7.23 57 52.59 3.94 32
Total 59.29 7.03 1055 52.64 5.35 557

Tabela 18. Comprimento do corpo de lagartixas das varias ilhas dos Arquipélagos da Madeira e Selvagens (Adaptado de
Sadek, 1981)

MACHOS N DORS VENT COLL CHIN DIFE ESFE 4°DED
Madeira 1113 62.0£6.5 26.1+£3.8 13.1+7.6 304488 19.8484 19.8484 29.945.06
Desertas 149 644464 26.0+3.8 13.0+94 31.1£8.6 19.8474 199474 29.1+5.5
P. Santo 218  61.8£57 258434 12.648.2 294485 188479 188479 29.7£55

Selvagens 75 58.945.1  25.844.4 13.04£8.0 27.8459 18.1+8.1 17.848.8 28.4+4.6

FEMEAS N DORS VENT COLL CHIN DIFE ESFE 4°DED

Madeira 546 59.9+6.2 27.5+40 12.6£82 29.9+9.1 19.0£8.2 19.7£7.7  29.945.9
Desertas 50 64.5£7.0 27.0£41 124480 31.6+£10. 18.6+8.0 18.7+6.9 29.1+6.1
P. Santo 176 60.6£54 27.3+4.0 124+77 293481 181467 17.9+6.5 29.445.1

Selvagens 51 59.245.2  26.6+3.8 12.7493 284450 17.246.7 17.14+6.5 28.844.3

Tabela 19. Caracteres folidéticos das principais formas de Lagartixa da Madeira. Numero de escamas dorsais numa fiada
transversal na posigao da 10° linha de escamas ventrais (DORS), nimero de escamas ventrais numa fiada longitudinal central
(VENT), nimero de placas do colar (COLL), nimero de escamas do queixo ao colar numa fiada longitudinal (CHIN),
numero de poros femurais na pata direita (DIFE), nimero de poros femurais na pata esquerda (ESFE) e nimero de lamelas

na parte inferior do 4° dedo da perna esquerda (4°DED) (Adaptado de Cook, 1979).

Em termos de padrio de coloragio dorsal, ele pode ser uniforme ou repartido por listas longitudinais
(vertebral, dorsolateral ou ventro-lateral) mais claras (mais frequente nas fémeas, subadultos e juvenis) ou com
fiadas de manchas escuras. Pode estar sarapintado por pintas de cor creme amarelo, verde etc.. A cor de fundo
vai desde o castanho claro a0 negro (na forma das Desertas). O padrio ventral pode ser uniforme ou estar
sarapintado de manchas de varias cores. A coloracdo ventral de fundo vai desde o creme, verde amarelado, azul,
castanho alaranjado, até ao negro (forma das Desertas) (Baez, 1990; Crisp e¢f al, 1979). Nido esquecer que
também podem ser encontrados individuos melanicos fora das Desertas (Baez, 1990; Crisp ez al, 1979;
observagao pessoal). Crisp ¢ a/. (1979) afirmam que a cor dorsal esta dependente da cor de fundo onde vivem,
tendo assim um valor criptico contra os predadores. A nossa experiéncia diz-nos que em determinados locais
como na Serra de Fora — Porto Santo, lagartixas negras sobre fundos amarelos claros junto ao mar indicam que a
termorregulacdo podera ser a melhor explicago.

Muita discussao tem ocorrido em torno da sua designacao genérica, desde Lacerta, Podarcis, até Teira.
Apo6s Arnold (1973), Richter (1986) considera L. dugesii ¢ L. perspicillata como taxa irmaos de Podarcis s. str.
Considerou as duas unidades como subgéneros, respectivamente Teira e Podarecis e colocou-as dentro do género
Podarcis. Arnold (1989) volta a sugerir a sua retirada do género Podarcis, por este ser muito uniforme e as espécies
em causa possuirem muitas caracteristicas diferentes. Sugere ainda a consideracdo de Lacerta sensu lato como
sendo um grupo parafilético, possuindo varios tipos que tém sido usados, entre os quais Teira Gary 1845, onde

se inclui .. dugesii.
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Lacerta dugesii, L. andreanskyi e L. perspicillata sio colocadas por alguns autores num género a parte, ou
seja no género Teira GRAY 1838, (Bohme & Corti, 1993; Richter, 1979). Esta linhagem tera se separado das
restantes “Lacertas” ha cerca de 18 milhdes de anos (Mayer & Lutz, 1989). Contudo Bshme & Corti, (1993)
afirmam nao haver base para suportar estas relagoes filogenéticas hierarquicas.

De acordo com a maior revisio feita ao género Lacerfa spp. com base em caracteres essencialmente
morfoldgicos, esqueléticos, genitais, etc. (Arnold, 1973) e trabalhos mais recentes baseados em sequéncias de
DNA (Hartis e al, 1998b), assim como revisoes feitas a familia (Arnold, 1989), optamos por designar este Zaxon
por Lacerta dugesii .

Segundo Arnold (1973) existem varias caracteristicas que permitem excluir a espécie do género Podarcis
como a interclavicula com bragos laterais direccionados para tras, a fontanela esternal oval, o padrio vertebral da
cauda do tipo A ou B (sensu Arnold, 1973), o hemipénis com pequenas sec¢oes apicais e pequenos sulcos labiais,
geralmente com duas postnasais, sem placa massetérica ou supratemporais bem definidas, muitas vezes, padrio
dorsal incluindo listas supraciliares que se tornam mais fracas para a regido postetior (como L cancasica), podendo
ter padrao reticulado ou estriado (como certas L. perspicillata ) e hemipénis ornamentado com espinhos
recurvados e com minutas espinulas na ponta dos espinhos.

De acordo com estudos anteriores, utilizando sequéncias do 12S, citocromo b e 16S (Harris et al,
1998b; Harris & Arnold 1999), a espécie mais proxima de Lacerta dugesii é Lacerta perspicillata que se distribui por
certas zonas do Norte ou Noroeste Africano, sendo consideradas espécies irmis e encontrando-se entre o
género Podarcis (subgénero Podarcis antes de Arnold, 1973) e o género Lacerta propriamente dito, possuindo assim
uma relacio de proximidade com Podarcis (Harris & Arnold, 1999; Odierna ez al., 1987). Mais proximo de Podarcis
estd L. andreanskyi. A taxonomia do género Podarcis ¢ complicada, principalmente devido as semelhangas entre as
espécies (Harris & Arnold, 1999). Laceria dugesii e L. perspicillata assemelham-se na estrutura peculiar da
interclavicula, no nimero de postnasais (2), nos padrdes dorsais (Arnold, 1973), na inexisténcia de placa
massetérica diferenciada, na existéncia de grandes escamas na palpebra, bracos da interclavicula dirigidos para
tras e na fontanela esternal oval (Arnold, 1989). L. andreanszkyi que apenas existe em Marrocos (Schleich ez al,
1996) e L. dugesii tém ambas 6 fiadas longitudinais de escamas ventrais. Estas trés espécies sio incluidas no
grupo das espécies do sudoeste (Arnold, 1973). Curioso ¢ a semelhanca nos habitos e padrdes dorsais com L.
danfordi. Isto é estranho em termos zoogeograficos, visto que esta espécie se distribui pelo Sudoeste Asiatico e
Europa Ocidental (Arnold, 1973). Mertens (1934) considera L. dugesii como uma forma modificada de Lacerta
muralis bocagei (actualmente Podarcis bocagei ?) do Norte de Africa.

Do ponto de vista carioldgico, a espécie possui um nimero de cromossomas igual a 2n=38, sendo 2
macrocromossomas com dois bracos e 36 macrocromossomas com um braco. A localizagio do NOR,
maioritariamente em posicdo telomérica, ¢ do tipo L a exemplo dos Lacerta e nao de acordo com o tipo M como
em Podarcis (Odierna et al, 1987). L e M refere-se ao tamanho do cromossoma com o NOR (M- médio, L.
grande). No entanto L. dugesii aproxima-se de Podarcis por partilhar a presenga dum Tag7 satellite DNA (Olmo ez
al, 1993). As fémeas da maioria dos lacertideos (L. dugesii ndo devera fugir a regra) sdo heterogaméticas (tipo

ZW) (Olmo et al, 1993). O tamanho do genoma em L. dugesii ¢ de 4,9 picogramas/nucleo (Olmo, 1986)
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Anexo II:

Caracterizagdo de alguns taxa encontrados nas expedigoes.

(Caracterizagdo de alguns faxa encontrados nas nossas expedicoes, ou dados para as ilhas visitadas e que
ndo foram alvo de estudos moleculares mais aprofundados, apesar de sequenciados, por varias razdes entre as quais
a falta de “outgroups”, ou a pequenez das amostras).

Informacao sobre sinonimias, subespécies e zerra typica retirada da “EMBL Reptile database”.
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Familia Gekkonidae

Hemidactulus longicephalus

Sinonimia: Hewidactylus longicephalus BOCAGE, 1873; Hemidactylus longiceps O'SHAUGHNESSY, 1873
(nomen nudum); Hemidactylus bocagii BOULENGER, 1885: 125 (nom. nov. pro H. lngiceps); Hemidactylus mabouia
var. molleri BEDRIAGA, 1892; Hemidactylus hecqui BOULENGER, 1901 (fide LOVERIDGE, 1947); Hemidactylus
steindachner; TORNIER, 1902 (fide LOVERIDGE, 1947); Hemidactylus heegui BOCAGE, 1903; Hemidactylus
longicephalns SCHMIDT, 1919; Hemidactylus longicephalus LOVERIDGE, 1947; Hemidactylus longicephalus KILUGE,
1993; Hemidactylus longicephalus ROSLER, 2000

Subespécies: Nio ha referéncias

Terra typica: Capangombe ¢ Catumbella (Angola).

A espécie distribui-se por Angola, Congo (Zaire), Tanzania?, Camardes e Sio Tomé.
Bedriaga 1882 7# Bocage (1892) considerou a forma de Sio Tomé como uma variedade distinta de
H.mabouia, a “Moller?’. Para tal baseou-se no nimero reduzido (6) de poros pré-anais e na auséncia de poros

femurais. Provavelmente Bedriaga estatia a considerar um H /longicephalus.

Género Lygodactylus GRAY, 1864

As cerca de 4 a 5 dezenas de espécies constituintes deste género sdo caracterizadas pelo seu pequeno
tamanho e hibitos diurnos. E um género que se distribui pela Africa sub-sahariana e por Madagascar. Cerca de 17
espécies estdo restritas a Madagascar (Glaw & Vences, 1994). Do ponto de vista morfoldgico, além do pequeno
tamanho, as pupilas arredondadas (tipico das osgas com habitos diurnos) sdo caracteristicas importantes. Muitos
aspectos da biologia das espécies permanecem desconhecidos (Glaw & Vences, 1994). Parece no entanto que siao
espécies insectivoras.

A identificacio ¢ muito dificil pois baseia-se em caracteres folidéticos, com muitas excepgdes, ou
varia¢Oes entre as espécies (Glaw & Vences, 1994).

O género foi dividido em 3 linhagens. Uma quarta linhagem consiste no género Millotisanrus (Pasteur,

1965).

Lygodactylus thomensis (PETERS, 1881)
Sinonimia: Scalabotes thomensis PETERS, 1881; Lygodactylus thomensis BOULENGER, 1885; Lygodactylus
rolasi (GREEF, 1885); Lygodactylus thomensis KLUGE, 1993; Lygodactylus (Iygodactylus) thomensis ROSLER, 2000

Subespécies: Lygodactylus thomensis thomensis PETERS, 1881; Lygodactylus thomensis delicatns PASTEUR,
1962; Lygodactylus thomensis wermuthi PASTEUR, 1962

Terra typica: Sio Tomé (Sdo Tomé e Principe)

Distribui-se pelas ilhas de Sao Tomé, Principe, Rolas e Annobon. A sua presenga ¢ questiondvel nos
Camardes!. Segundo Bocage (1904-1905) esta espécie nunca mais tinha sido encontrada em Sio Tomé, apenas nas

Rolas. No entanto, esta constatagao parece ter apenas valor histérico.

L http://www.embl-heidelberg.de/~uetz/LivingReptiles.html
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Pouco se sabe sobre esta espécie. Pelas nossas observacoes, possui habitos diurnos e é frequentemente
observada em ramos das arvores durante os seus petiodos de actividade. Em Madagascat, L. bterurus ¢ L.miops,

apresenta o mesmo tipo de comportamento (Henkel & Schmidt, 2000).

Familia Scincidae

Mabuya geishardti (JOGER, 1993)
Sinonimia: Mabuya geisthardti JOGER, 1993; Chioninia geisthardti MAUSFELD et al., 2002.

Subespécies: Nio ha referéncias

Considerada por Carranza ez al. (2001) como conspecifica de M. fogoensis. Pouco se conhece sobre este Zaxa.

Sera real ?

Género Panaspis COPE, 1869

As espécies deste género fazem parte dum grupo extremamente dificil em termos de delimitacio e
caracterizagao taxonomica (Greer, 1974) e por isso ndo nos alongaremos muito.

Os Lygosominae da Africa Ocidental foram durante muito tempo colocados no género ILygosoma.
Contudo este género encontra-se actualmente restrito as formas do Sul da Asia e Austrilia (Perret, 1973). Na
revisio do género Lygosoma, Smith (1937), colocou ja dentro do subgénero Panaspis as espécies da Africa Ocidental,
como a breviceps, fogoense, kitsoni, cabindae, reichenowi e africana, mas ele manteve-as no género Rigpa reconhecido
actualmente como género distinto. Mittleman (1952) faz outra revisdo, considerando 33 géneros. O género Panaspis
¢ reconhecido, se bem que algumas espécies sio colocadas no género Leiolgpisma.

Os trabalhos de Fuhn (1970 e 1972) mostraram que o género Panaspis é caracterizado pela sua osteologia
craniana pelos ramos palatinos dos pterigoides com processos recurvados em bico e separados por um processo
basal dos palatinos alongado e pontiagudo. O autor reconhece 7 espécies de Abkpharns mais 10 descritas em
diferentes géneros de Lygosoma (sensu lato), dos quais faz parte a afiicana. Perret (1973) afirma ter registado a partir da
literatura 18 espécies para o género.

Numa lista enviada pelo Doutor Schmitz do Museu da Suiga, verifica-se que os nomes atribuidos nao
pertencem ao mesmo género. Parece que muitas das espécies deste grupo continuam até com problemas de
atribui¢ao do nome genérico.

Na Africa ocidental, Perret (1973) distinguiu trés grupos que parecem indicar trés tendéncias evolutivas. A
primeira é caracterizada por animais com babitus mabuiforme, um nimero elevado de escamas em torno do corpo, a
presenca de supranasais e com 7 supralabiais, estando a 5* debaixo do olho; neste grupo estio incluidas as espécies
breviceps, kitsont, nimbaensis e africana.. A africana é a espécie mais divergente do grupo, pois nio possui todos os
caracteres seleccionados. Todavia, pelo habitus, estrutura das “maos” e dos “pés” e o tipo de padrio, estas quatro
espécies estdo proximas e formam um grupo distinto. O segundo grupo caractetiza-se por habitus lacertiforme, o
corpo “elegante”, os membros bem desenvolvidos, sobrepondo-se largamente quando estdo rebatidos sobre o
corpo, os dedos e membros sio muito longos e finos com um numero maximo de lamelas subdigitais, uma longa
cauda afiada, que pode ultrapassar o dobro do comprimento do corpo, e ndo ¢ espessa na base. Deste grupo fazem
parte as espécies robdei e reichenowi. O outro grupo caracteriza-se por babitus sepsinoide caracterizado por um

alongamento do corpo, membros curtos e robustos que nio se sobrepéem quando rebatidos, a cauda é musculada

XXXV



e espessa na base (o seu comprimento é moderado ou muito comprido consoante as espécies) Neste grupo
enquadram-se as espécies vigintiseriernm, gemmiventyss, panliani € amieri, que sdo consideradas préximas, possuindo um
caractere sexual secundario comum, ie. as escamas latero-caudais proximais carenadas no macho, um corpo
robusto de secgdo ovalada ou subcircular. Neste grupo também se incluem mais duas espécies, a lgpesmei e fubn,
estas sdo mais deprimidas dorsoventalmente que as quatro anteriores ¢ o tipo de padrio afasta-se das quatro
espécies precedentes; até 1973 apenas se conheciam individuos fémeas, nao se podendo testar o caractere sexual
secundario referido anteriormente.

A regidgo do Golfo da Guiné e Camardes Ocidental parece como um centro de especiagiao devido ao
numero de espécies e a existéncia de endemismos (Perret, 1973).

Este género é complicado na medida em que espécies atribuidas a este género sdo 4as vezes atribuidas a
outros géneros como Leptosiaphos. Andreas Schmitz enviou-nos amostras em que apenas uma tinha a designagio
genérica de Panaspis. De resto, por exemplo P. vigintiseriernm vinha com a designacio genérica de Leptosiaphos.

Num trabalho recente Schmitz es al (2005) realizaram uma abordagem molecular ao grupo que
designaram por Panaspis (sensu lato). Segundo os autores o género Panaspis tem sido ao longo do tempo alvo de
varias mudangas taxonomicas, essencialmente baseadas em estudos morfoldgicos. Aplicando varios métodos de
andlise filogenética (MP, ML, Andlise Baiesiana) a sequéncias do 12S rRNA e 16S rRNA, os autores encontraram
elevados nfveis de variacdo genética em subgéneros pré-estabelecidos. E, assim sugerem que quatro subgéneros
sejam reconhecidos como géneros, e dentro destes encontraram evidéncia para a formagio de alguns subgéneros.
Segundo este trabalho a Panaspis africana passa a ter um nome genérico diferente, ou seja Afrvablepharus, e tendo
como espécie mais proxima a A. walbergi. Quando foi criado o género Afroablepharus era distinto de Panaspis, sendo a

P. africana incluida no género Panaspis (Greer, 1974)

Panaspis afticana (GRAY, 1845)

Sinonimia: Mocwa africana GRAY, (1845); Lygosoma africannm BOULENGER, 1887; Lygosoma africanum
BOCAGE, (1903); Lygosoma africanum BOCAGE, (1904-1905); Rigpa (Panaspis) africana SMITH, 1937; Leiolopisma
africana MITTLEMAN, 1952; Panaspis africana PERRET, 1973; Leptosiaphus africana HAFT, 1993; Afroablepharus
africanus SCHMITZ. et al., 2005.

Subespécies: Panaspis africana annobonensis FUHN, (1972)
Terra typica: Sio Tomé, Rolas, Principe e Annobon (Pertet, 1973).

Distribui-se pelas ilhas do Principe, Sio Tomé, Rolas (segundo o “EMBL Reptile database” —
http:/ /www.embl-heidelberg.de/~uetz/LivingReptiles.html) e por Annobon (Pertet, 1973). Em Sido Tomé sio
conhecidas hd cerca de 100 anos (Bocage, 1904-1905). A forma de Annobon foi considerada por Fuhn (1972)
como uma subespécie distinta. Perret (1973) considerou no entanto o mesmo faxon como Panaspis annobonensis.
Dados da nossa equipa ndo publicados parecem suportar 3 e ndo dois Zaxa distintos (estatuto ?), em Sdo Tomé,
Principe e Annobon (provavelmente cada um a ocupar uma ilha)

Esta espécie ¢ pouco conhecida na sua drea de distribuicio, mas parece apresentar héabitos fossoriais,
estando associada a manta morta das florestas densas de baixa e média altitude, aparecendo também na manta
morta das margens dessas florestas.

A sistemética ndo é clara. Hi quem considere as duas subespécies como duas espécies (http://www.embl-

heidelbetg.de/~uetz/LivingReptiles.html) estando P. annobonensis restricta a Annobon e a outta, Panaspis africana,
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restricta a ao Principe, Rolas e Sdo Tomé. Dados recentes, obtidos pela nossa equipa, e oriundos de sequéncias de
DNA mitocondrial (125, 16S, citocromo b e de DNA nuclear (¢705) (dados nio publicados) parecem sugerir a
existéncia de trés espécies e ndo de duas nas ilhas do Golfo da Guiné consideradas na presente dissertacao.

Ja em 1903 Bocage afirmava ser uma espécie comum em Annobon.

A diagnose apresentada por Perret (1973) ¢ a seguinte:

- Espécie de tamanho modesto, 35 a 47 mm do focinho ao anus, com cauda moderadamente longa (45 a
56 mm), fina e um pouco comprimida lateralmente na extremidade. Membros bem desenvolvidos, separados
mesmo que eles estejam rebatidos (fémeas) ou sobrepdem-se ligeiramente (Machos). Membro anterior com cerca
de 8 29 mm de comprimento; membro posterior com cerca de 10 a 12 mm de comprimento. Habitus mabuifornme. 24
a 26 fiadas de escamas em torno do corpo contadas na zona mediana do corpo; 7 supralabiais em que a 5 esta
debaixo do olho; sem supranasais; 2 nucais largas e razoavelmente mais elevadas que as escamas dorsais alargadas
que lhes seguem. Quarto dedo do membro anterior com 8 a 11 lamelas; quarto dedo do membro postetior com 11
a 14 lamelas. Dorso e flancos do corpo castanho arruivado com pequenos pontos ou manchas castanho-escuras
alinhadas formando raios longitudinais paralelos, o limite dorso-lateral marcado por um ou dois destes raios
espessos bordejam uma lista clara de pequenas manchas brancas alinhadas e espagadas.

E uma espécie mabuiforme (cauda delgada e pequena, dedos curtos) que se assemelha a Panaspis kitsonii
na coloracio. Distingue-se das outras espécies mabuiformes pelo numero reduzido de escamas em torno do corpo
e auséncia de supranasais. Caracteristica particular e distintiva da coloragdo, ¢ a cabega estar inteiramente e
finamente manchada de castanho escuro a excepg¢ao das supraoculares centrais que apresentam-se « invadidas » por
sombras. As duas linhas escuras paralelas médio-dorsais sdo mais visiveis do que as outras. Os labios, a garganta e a
parte inferior da cauda estdo manchadas de castanho escuro num exemplar fémea. As outras fémeas e machos sio
claros inferiormente. Sobre o material examinado (2 juvenis, 3 fémeas e 2 machos) Perret (1973) afirma que nao
consegue distinguir um dimorfismo nem um dicromatismo sexual marcado. Todavia a cauda da fémea que é mais
reduzida na base, parece ser relativamente mais comprida do que a do macho.

Apesar de descrita ha mais de um século é uma espécie pouco conhecida e rara nas colecgdes de museus
(Perret, 1973). Fuhn (1972) descreveu uma subespécie para Annobon. Esta apresenta 10 a 12 lamelas subdigitais

no 4° dedo do membro anterior e 16 a 18 no 4° dedo do membro posterior.

Género Feylinia Gray, 1845

Greer & Shea (2000) considera os individuos deste género como possuindo um padrio de escamas
semelhante aos outros ndo-Lygosomineos (Subfamilia: Lygosominae), designado por “chalcidine head scale
pattern”. Assim, a frontal expande-se posteriormente ao longo de pelo menos parte da sua fronteira comum com as
supraoculares e ao longo desta distancia estd sobreposta pelas supraoculares. Este padrio parece ser um padrio
derivado nos escincideos. Ha trés variagdes ao padrio basico, um em que a frontal parece um calice (B), noutro um
sino (D) e noutro um diamante (F). O sentido da polaridade do caractere devera ser este anunciado, i.e. o mais
novo ¢ o padriao com a frontal em forma de diamante.

Segundo Whiting (2004), o grupo Feylininae (colocada assim a parte) forma um grupo aninhado com o

grupo monofilético de Scincinae do Sul de Africa.
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Feylinia polylepis (Bocage, 1887)
Sinonimia: Feylinia polylepis BOCAGE, 1887; Feylinia polylepis WELCH, 1982

Terra typica: Principe

Distribui-se pela Ilha do Principe!.

Familia Colubridae
“COLUBER. Scuta abdominalia. Squamae fubcandales” Linnaeus, 1758

E uma familia bastante numerosa com cerca de 2500 espécies vivas (Barbadillo, 1987; Stafford & Meyer,
2000), contendo cerca de 70 % das cobras e serpentes (Lee, 2000). Zaher (2000) refere a existéncia de 1800
espécies. F a familia de cobras mais numerosa e diversa (Glaw & Vences, 1994). E uma familia que pode ser
encontrada em todos os continentes excepto a Antartida. Encontram-se espécies desde o Circulo Polar Arctico até
20 Cabo da Boa Esperanca. Habita também numerosas ilhas (Lee, 2000; Stafford & Meyer, 2000). Contudo ¢ uma
familia que apresenta aspectos ecoldgicos e anatémicos diversos (Lee, 2000). Parece que muitos fenémenos de
radiacio adaptativa aconteceram nesta familia, dando origem a uma grande variedade de formas (Stafford & Meyer,
2000). Podem ser terrestres, arboricolas, aquaticas ou raramente escavadoras (Barbadillo, 1987).

A exemplo das famfilias scincidae e lacertidae, possuem a cabega coberta por grandes placas bem definidas
e com disposi¢io tipica (Barbadillo, 1987, Stafford & Meyer, 2000). Sdo geralmente diurnas, possuindo olhos bem
desenvolvidos com pupilas redondas, ovais ou elipticas (Barbadillo, 1987). O cotpo ¢é geralmente longo e fino
(Chippaux, 2001). A cauda é geralmente fina. A cabeca distinta arredondada apresenta elementos com grande
flexibilidade na parte anterior ao contrario do resto do cranio. Assim a premaxila torna-se independente da maxila.
A maxila junto com o dentdrio ¢ muitas vezes com os ptetigoides e palatinos suportam numerosos dentes
pontiagudos e dirigidos para tras. O pré-maxilar ndo possui dentes. O maxilar é geralmente longo e pode possuir
varios diastemas. Na regido posterior do crinio, o supratemporal tem muita mobilidade e o cuadrado pode bascular
até uma posi¢do mais posterior para permitir uma maior abertura da boca (Barbadillo, 1987). A maioria das cobras
sao aglifas, isto ¢, ndo possuem dentes especializados na inoculagio de veneno (Barbadillo, 1987; Chippaux, 2001).
As que possuem dentes especializados para a inoculacdo de veneno sio opistoglifas, i.e., tém-nos em posiciao
posterior (Chippaux, 2001; Stafford & Meyer, 2000). O olho é sempre visivel, mesmo quando é pequeno
(Chippaux, 2001). Dorsal e ventralmente possuem escamas. Na regido dorsal do cotpo estas escamas tém um
contorno romboidal e podem ter cristas e encontram-se varias fiadas. Na regido ventral apenas existe uma fiada de
escamas ao longo do corpo, e possuem um contorno mais ou menos rectangular (Barbadillo, 1987; Chippaux,
2001). As escamas subcaudais podem estar muitas vezes divididas em pares (Stafford & Meyer, 2000). Nio
possuem membros nem qualquer vestigio de cintura escapular ou pélvica. (Barbadillo, 1987, Chippaux, 2001).

Poucas espécies posssuem a capacidade de autotomia (Stafford & Meyer, 2000). Sdo maiotitariamente
oviparas, havendo, no entanto algumas espécies ovoviviparas. (Barbadillo, 1987)

Por fim, as tentativas de classificacdo dos colubrideos estio longe de serem satisfatorias, em parte devido

a se basearem em caracteres morfologicos e osteologicos sujeitos a fenémenos adaptativos e a grande diversidade

L http://www.embl-heidelberg.de/~uetz/LivingReptiles.html
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existente (Chippaux, 2001). Segundo Nagy e a/. (2003), os colubrideos constituem um grupo com muitas espécies
mas com filogenia pouco clara. As subfamilias tém sido alvo de debate. E provavel a familia seja um grupo
parafilético (Kelly ez af, 2003).

Originarios da Asia, os colubrideos deram provavelmente origem a outros grupos de serpentes como os

elapideos e os viperideos (Chippaux, 2001).

Género Phylothamnus SMITH, 1847

De acordo com a descrigdo apresentada por Chippaux (2001), o género ¢é caracterizado pelo seguinte:

- A cabega ¢ fina e distinta do pescogo. O pescogo esta bem marcado. O focinho ¢ alongado. Os olhos
possuem dimensoes médias a grandes, com pupilas redondas. O corpo ¢ longo e cilindrico, com escamas de
tamanho médio. A cauda ¢ longa e fina. Maxilar com 17 a 48 dentes de tamanho similar. Nao ha diastema. Os
hemipénis sdo unilobados e o sulco espermatico ¢ simples. Os espinhos basais sio bastante desenvolvidos e por
cima temos 3 ou 4 coroas substituidas progressivamente por alvéolos reticulados. A parte apical esta coberta de
papilas (Bogert, 1940). Rostral saliente e pouco visivel por cima. A nasal esta dividida. Existem 2 internasais e 2 pré-
frontais. A loreal esta presente. 1 ou 2 pré-oculares, mas sem subocular. Frontal mais longa que larga e estd separada
do olho por uma supraocular. 2 ou 3 post-oculares. 1 a 2 temporais anteriores, 1 a 2 medianas e 1 a 3 temporais
posteriores. 7 a 10 supralabiais, 2 -3 em contacto com o olho. 2 pares de mentonianas. O sulco mentoniano ¢é
nitidamente marcado. Cerca de 8 a 11 infralabiais. Escamas dorsais lisas sem fosseta apical, somente sobre a patte
anterior do corpo nalgumas espécies e dispostas sobre 13 a 15 linhas longitudinais. A linha vertebral ndo ¢ distinta
das outras. As escamas ventrais sio carenadas. A anal ¢ inteira ou dividida. As subcaudais sio duplas e as vezes
carenadas. Algumas espécies com dimorfismo sexual evidente ao nivel do nimero de ventrais ¢ do nimero de

subcaudais. Género com 19 espécies. (Chippaux, 2001).

Phylothamnus girardi BOCAGE, 1893
Sinonimia: Philothammus girardi BOCAGE, 1893; sz'/ot/aamqm girardi BOULENGER, 1894 ; Philothammnus
girardi GONTHER, 1895; Philothannus girardi TRAPE & ROUX-ESTEVE, 1995.

Subespécies: nio ha referéncias

Terra typical : Annobon

Esta espécie distribui-se pela ilha de Annobon. Podera ocorrer no Congo (?)(Trape & Roux-Esteve 1995),

mas com muitas reservas.

Esta espécie distingue-se facilmente das suas congéneres, nomeadamente P. thomensis pela maior
robustez e ser mais esguia e pelo nimero de fiadas de escamas dorsais, 13 em vez de 15 (Bocage, 1893b; 1903).
Distingue-se ainda de P. thomensis pelo focinho mais longo e mais estreito, pela forma da placa frenal e pela
disposicdo diferente das suas temporais (Bocage 1893b)

De acordo com a descrigdo original (Bocage (1893b) :

Corpo esguio. Cabeca bem distinta do corpo, aplanada por cima; focinho alongado, estreito,
ligeiramente truncado na ponta. Cauda longa e afilada, medindo mais ou menos um terco do comprimento total.
Rostral larga e elevada sobre o focinho; internasais mais curtas do que as pré-frontais; frontal longa, estreita nos

dois tergos posteriores com bordos laterais ligeiramente concavos e terminando em forma pontiaguda. As parietais
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robustas e grandes tém bordos postetiores direitos. Duas nasais. Uma frenal muito estreita e alongada, uma pré-
oculat e duas post-oculates; temporais 1+1+1, excepcionalmente 1+1/14+1. 9 supralabiais, com as 4%, 5* ¢ 6
tocando o olho; as seis primeiras infralabiais em contacto com os dois pares de sub-mentais, que sio estreitas e
longas, sobretudo as do segundo par. Escamas dorsais em 13 fiadas longitudinais a meio do tronco e cerca de 11 na
parte posterior. Escamas ventrais distintamente carenados; as corporais variam entre 189 e 194, as caudais entre 145
e 153 pares ; anal dividida. Por cima sio geralmente verde oliviceas com os bordos das escamas negros que se
reunem em bandas transversais mais marcadas na parte anterior do tronco; nalguns individuos pode-se encontrar
pequenas manchas brancas mais ou menos aparentes. Por baixo sdo geralmente esbranquicadas amareladas com
uma linha negra de cada lado sobre as carenas das placas abdominais. Por baixo da cauda ¢ esverdeado.
Comprimento total, 780 mm; comprimento da cabeca, 17 mm; Largura da cabega, 9 mm; Comprimento da cauda,

280 mm.

Phylothamnus thomensis BOCAGE, 1882
Sinonimia: Philothamnus  thomensis BOCAGE, 1882; Philothammus  thomensis BOULENGER, 1894;
Philothanmus thomensis GONTHER, 1895.

Subespécies: nio ha referéncias.
Terra typica: Sio Tomé

E uma cobra diurna que se alimenta essencialmente de rds e outros répteis'. Distribui-se por Sao Tomé
onde é conhecida pelas pessoas como Cobra Soi-Soé. E referida para esta ilha ha pelo menos 100 anos (Bocage,

1904-1905).

Género Lamprophis FITZINGER, 1843

Segundo Chippaux (2001) podemos descrever o género da seguinte forma:

-Cabec¢a mediana e distinta do pescogo. Ao pescogo segue-se 0 corpo, sendo pouco marcada a transicio.
O focinho ¢ saliente. O olho ¢ pequeno com uma pupila vertical eliptica. O corpo ¢ longo, fino e geralmente
cilindrico, coberto por escamas de pequeno tamanho. A cauda ¢é curta. O maxilar tem 18 a 22 dentes. Ha um breve
diastema que separa 6 dentes anteriores maiores. Ap6s o diastema, o maxilar contém 12 a 16 dentes de tamanho
similar mas mais pequenos do que os anteriores. Os hemipénis sio bilobados no terco apical, estando o sulco
espermatico dividido no quarto basal. A ornamentagdo é constituida por espinhos de base larga, relativamente
longos na parte basal do hemipénis e reduzem-se até ao apice sendo substituidos nesta zona por alvéolos dispostos
em colares (Bogert, 1940). A rostral ¢ saliente, mais ou menos bem visfvel de cima consoante as espécies. A nasal é
inteira ou semi-dividida. Existem sempre duas internasais e duas pré-frontais. A loreal esta presente. Existem duas
pré-oculares, mas ndo existe sub-ocular. A frontal ¢ mais longa do que larga ¢ estd separada do olho por uma
supraocular. Duas postoculares. Uma a duas temporais anteriores, duas a trés temporais médias e trés a quatro
temporais posteriores. O tamanho das temporais ¢ regularmente e discretamente decrescente para a parte posterior.
Sete a nove supralabiais em que duas estdo em contacto com o olho. Dois pares de mentonianas anteriores. O

sulco mentoniano esta profundamente marcado. Cerca de 7 a 9 infralabiais. Escamas dorsais lisas com ou sem

1 http://calacademy.org/science now/sio _tome/we begin.htm



fosseta apical e dispostas sobre 17 a 35 fiadas direitas. A anal ¢ inteira. As subcaudais sio simples e duplas. O
dimorfismo sexual ¢ uma realidade na maioria das espécies principalmente ao nfvel do maior nimero de subcaudais

no macho.

Lamprophis lineatus (DUMERIL, BIBRON & DUMERIL, 1854)

Sinonimia: Boaedon lineatnn DUMERIL, BIBRON & DUMERIL, 1854; Boaedon capense DUMERIL &
BIBRON, 1854 (tide WALLACH); Boodon lineatus BOULENGER, 1893; Boodon lineatns BOCAGE, 1904-1905;
Boaedon lineatus SCHMIDT, 1923; Boaedon lineaturn BOGERT, 1940%; Boaedon lineatus lineatns VILLIERS 1950c,
1952; Boaedon lineatus lineatus MANACAS, 1955; Boaedon lineatuns VILLIERS, (1951, 1956b, 1975)*; Boaedon lineatum
ANGEL e¢# al., 1954*; Boaedon lineaturn CONDAMIN, 1958%; Boaedon lineaturn DOUCET, 1963a*; Boaedon lineatus
STUCKI-STIRN, 1979 *; Boaedon lineaturn ROMAN, 1980% ; Lamprophis lineatus BROADLEY, 1983; Boaedon lineatus
LEBRETON, 1999; Lanmprophis lineatns BROADLEY, 1998

*informacao retirada de Chippaux (2001)

Subespécies: Lamprophis lineatus bedriagae; Lamprophis lineatus lineatus
Terra typica: Ghana

Distribui-se pelo Mali, Republica Centro-Africana, Camardes, Congo e Senegal (Chipaux, 2001; “EMBL
Reptile database!; Managas, 1955). F uma cobra estritamente nocturna com habitos generalistas, embora prefiram
lagartos e anfibios (Chippaux, 2001). Na Africa Subsahariana e ocidental é uma espécie abundante. Em Sio Tomé
as pessoas conhecem-na por “Gita”.

Na pagina do “Gulf of Guinea Conservation Group™? ¢é considerada como endémica de Sdo Tomé e
Principe. Na pagina da EMBL a espécie ¢ referida para varios paises do continente africano. Estard o grupo de
Robert Drewes a se referir a subespécie? E onde foi buscar esta designagio ?. Provavelmente e efectivamente L. /
bedriagae parece constituir uma subespécie de Sao Tomé e Principe.

Referida em Sio Tomé ha cerca de 100 anos por Bocage (1904-1905).

As formas da espécie caracterizam-se por possuit uma cabe¢a média e distinta do pescogo (Chippaux,
2001). O olho ¢é pequeno com uma pupila vertical e eliptica. O corpo ¢ longo fino e cilindrico e coberto por
escamas pequenas dorsalmente. A cauda é curta (Chippaux, 2001). A rostral é saliente, pouco visivel por cima e
mais larga que alta. Nasal inteira, as internasais sao duas a trés vezes mais curtas que as pré-frontais. Loreal é duas
vezes mais longa do que alta. Uma ou duas pré-oculares. A pré-ocular supetior é discretamente maior do que a
inferior. As duas postoculares sio do mesmo tamanho. Podem ser encontrados individuos com apenas uma
postocular. A frontal é mais longa que larga. As supraoculares sio estreitas. Uma temporal antetior, 1 a 2 medianas
e 3 a 4 temporais posteriores. Oito a nove supralabiais, estando a quarta e quinta a bordejar o olho. Mentonianas
anteriores sdo duas a trés vezes mais longas do que as posteriores. Nove a onze infralabiais, as quatro primeiras
estdo em contacto com as mentonianas anteriores. Escamas dorsais lisas e dispostas sobre 25 a 35 fiadas direitas. A
fiada ou linha vertebral ndo ¢ distinta das outras. 192 a 243 escamas ventrais. Anal inteira. 40 a 70 subcaudais
duplas. Comprimento médio dos adultos, 500 mm. O dorso ¢ cinzento e o ventre ¢ acinzentado. A cabeca tem a

mesma cor do dorso, mas com duas linhas amareladas paralelas de cada lado. Supralabiais claras. (Chippaux; 2001).

! http://www.embl-heidelberg.de/~uetz/LivingReptiles.html
2 http:// calacademy.org/science_now/sdo_tome/we_begin.htm
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Nio se sabe muito sobre a reproducio. Mas os valores ndo devem andar longe de Lamprobis fuliginosus
(uma espécie proxima e confundida muitas vezes com L. /Zneatns). Segundo Schleich e¢f al. (19906), as formas de
Lamprobis fuliginosns do Norte de Africa sdo oviparas, ovipositando cerca de 6 a 10 ovos (maximo registado: 16) no
Verio, debaixo de rochas ou no himus. Os ovos sio alongados e ovais. Os recém eclodidos medem cerca de 18 a
26 cm e pesam cerca de 3-6 g

Managcas (1955) caracterizou Lamprophis lineatus lineatus como Boaedon lineatus lineatus da Guiné Bissau da
seguinte forma:

Morfologia: uma s6 pré-ocular e excepto num dos 9 exemplares examinados pelo autor, ela toca a frontal;
2 pés-oculares; 1+2 temporais; 8 labiais superiores, das quais a 4* ¢ a 5* limitam o olho (num dos exemplates, no
lado direito, ¢ a 5* e a 6* que limitam o olho); 4 labiais inferiores em contacto com as gulares anteriores. Escamas
em 28, 29 e 30 fiadas longitudinais; nimero de escamas ventrais 210, 211, 218, 219, 221, 222 e 225; subcaudais sdo
50, 54, 55, 56, 59, 60, 61 e 64 pares.

Coloracao (Manacas, 1955) (animais conservados em alcool) — Face dorsal castanho claro ou castanho
acobreado. De cada lado da cabega, uma faixa escura passando pelo olho e limitada por duas linhas claras. Labiais

superiores amarelas com manchas castanhas. Face ventral amarelada ou esbranquigada.

Género Hapsidophrys FISCHER, 1856

De acordo com Chippaux (2001) este género ¢ sinénimo do género Gastropyxis; COPE, 1861, devendo
desaparecer o nome genérico Gastropyxis.

Segundo Chippaux (2001) o género caracteriza-se pelo seguinte:

- Cabega pequena e distinta do pescogo. O pescogo estd bem marcado. O focinho ¢ alongado. Olho de
tamanho médio com uma pupila arredondada. Corpo longo e cilindrico coberto por escamas de pequeno tamanho.
A cauda ¢ longa e fina. O maxilar tem 30 a 32 dentes, em que o seu tamanho cresce da frente para tras. Ndo ha
diastema. Os hemipénis sdo unilobados. O sulco espermatico é simples. Existem dois espinhos basais fortes
opostos a0 sulco espermitico. O ter¢o basal do hemipénis ¢ ornamentado por espinhos onde o comprimento é
decrescente em direccio a parte apical; As partes média e apical estio cobertas de alvéolos que sdo
progressivamente substituidos por papilas a2 medida que se aproxima o apice. Rostral ¢ saliente, pouco visivel por
cima. A nasal ¢ dividida. 2 internasais e 2 pré-frontais. Loreal presente. Uma pré-ocular, sem subocular. A frontal é
mais comprida do que larga e esta separada do olho por uma supraocular. 2-3 postoculares. 1 ou 2 temporais
anteriores, 2 temporais médias e 2 a 3 temporais posteriores. 8 a 11 supralabiais, em que duas estdo em contacto
com o olho. 2 pares de mentonianas, estando o sulco mentoniano profundamente marcado. Cerca de 9 a 11
infralabiais. As escamas dorsais sdo carenadas, dispostas obliquamente sobre 15 fiadas a meio do corpo, sem fosseta
apical ou com apenas uma sé fosseta apical discreta. A fiada vertebral nio ¢é distinta das outras. As ventrais sao
carenadas. A anal ¢ inteira ou dividida. As subcaudais sio duplas e carenadas lateralmente ou arredondadas
consoante as espécies. Parece ndo existir dimorfismo sexual ao nivel do nimero de escamas ventrais ou de

subcaudais.

Hapsidophrys smaragdina (SCHLEGEL, 1837) ou Hapsidophris principis (*)

Sinénimia da Hapsidophtys smaragdina : Dendrophis smaragdina SCHLEGEL, 1837; Leptophis gracilis
HALLQWELL, 1844; Leptophis smaragdinus HALLOWELL, 1854; eptophis smaragdinus DUMERIL, BIBRON &
DUMERIL, 1854; Leptophis smaragdinus HALLOWELL, 1857; Hapsidophrys coerulens FISCHER, 1856; Gastropyxis
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smaragdina COPE, 1860; Gastropyxis smaragdina BOULENGER, 1894; Hapsidophrys smaragdinus BOCAGE, 1895;
Gastropyxis smaragdina SCHMIDT, 1923; Hapsidophrys smaragdinus BROADLEY, 1966; Hapsidophrys smaragdinus
WILLIAMS & WALLACH, 1989; Gastropyxis smaragdina MEIRTE, 1992; Hapsidophrys smaragdina BROADLEY,
1998;  Gastropyxis smaragdina RODEL & MAHSBERG, 2000; Hapsidgphrys smaragdina CHIPPAUX, 2001;
Hapsidophrys smaragdina GOSSMANN et al., 2002.

*http:/ /www.ggcg.st/reptiles_stp.html
Subespécies: nio hé referéncias.
Terra typica: Costa Dourada (Ghana)

A espécie distribui-se pelo Uganda, Zaire, Angola, Congo, Zaire, Gabdo, Guiné Equatorial, Camardes,
Republica Centro Africana, Nigéria, Togo, Benin, Gana, Libéria, Serra Leoa, Costa do Marfim, Guiné, Guiné
Bissau, Gambia, Sdo Tomé e Principe (Chippaux, 2001; “EMBL Reptile database™).

Segundo Chipaux (2001) a espécie caracteriza-se por tet:

-Cabega alongada e distinta do pescogo. Olho de tamanho médio com pupila redonda. O corpo ¢ longo e
cilindrico ou ligeiramente comprimido. A cauda ¢ fina. A rostral é saliente, pouco visivel por cima e é mais larga que
alta. A nasal ¢ dividida. As internasais sdo tdo longas como as pré-frontais. Loreal rectangular e 2 a 3 vezes mais
longa que alta. 1 pré-ocular, as vezes 2. Sem subocular. Frontal 2 vezes mais longa do que larga. A supraocular é
mais ou menos larga do que a frontal. A postocular superior ¢ ligeiramente maior que a inferior. A férmula
temporal é 14243, 4s vezes 1+1+2. Cerca de 8 a 11 supralabiais, geralmente 9, estando a 5* ¢ a 6* em contacto com
o olho. Mentonianas anteriores sao tio longas como as posteriores. Entre 9 a 11 infralabiais, maioria com 10, as
cinco primeiras em contacto com o primeiro par de mentonianas. Escamas dorsais carenadas dispostas
obliquamente em 15 linhas a meio do corpo. A linha vertebral ndo ¢ distinta das outras. Ventrais sdo carenadas e
em numero de 150 a 174. A anal ¢ dividida. Entre 129 a 172 subcaudais duplas e carenadas. Os adultos tém um
tamanho médio de 750 mm. O dorso ¢ verde esmeralda, com algumas escamas nos flancos azul-turquesa. O ventre
¢ verde claro. A cabega possui uma barra lateral negra, da nasal as ultimas supralabiais e a altura do olho.

As serpentes desta espécies sdo estritamente arboricolas e diurnas. Vivem as vezes perto das habitagoes e
nos jardins. Existe pouca informacido sobre a espécie apesar da sua frequéncia. Alimenta-se de anfibios, répteis e
talvez aves. (Chippaux, 2001)

Hallowell (1957) atribui a espécie as seguintes caracteristicas:

- Numero de escamas abdominais, 158; dupla preanal; nimero de escamas subcaudais, 138; no exemplar
de Duméril & Bibron, 154; 15 fiadas de escamas dorsais carenadas; Lados do abdémen angulares. Comprimento
total 2 pés e 6 linhas; Comprimento da cauda, 9 polegadas ¢ 4 linhas.

Ha duvidas quanto ao estatuto especifico das formas de Sio Tomé e Principe. Serdo endémicas e

constituirdo a espécie H. principis ?

Familia Elapidae
Sdo semelhantes aos colubrideos, donde sio provavelmente oriundos mas algumas sio semelhantes a

viperideos. E uma familia com cerca de 250 espécies venenosas caractetizadas por possuirem presas (dentes do
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veneno) nio erécteis e parcialmente sulcadas a frente da boca (Proteroglifas) (Lee, 2000; Chippaux, 2001), e
encaixam-se em depressoes existentes na mandibula inferior. O osso maxilar ¢ relativamente imdvel; o maxilar é
curto e possui um ou mais dentes venenoso canaliculados em posicao anterior, seguidos geralmente por dentes de
pequeno tamanho. As vértebras dorsais possuem uma hipapéfise. O dentério ¢ curto e suporta dentes. O palatino e
o pterigoide também suportam dentes. O palatino move-se parcialmente nalguns géneros, o que leva a uma
mobilidade relativa do maxilar (Dendroaspis). Todas as espécies possuem uma glandula de veneno ligadas aos dentes
venenosos. O veneno ¢ rico em toxinas de baixo peso molecular, com efeitos neuro-musculares. Possuem escamas
cefilicas semelhantes as dos colubrideos. Pupila arredondada A escama loreal entre as narinas e o olho esta ausente
nesta familia. (Chippaux, 2001)".

Nesta familia encontramos por exemplo as mambas (outrora referidas para Sao Tomé- género Dendraspis)
e as cobras marinhas. S3o responsaveis pela maioria das mortes em pessoas devido a picadas de cobras (Lee, 2000;
Stafford & Meyer, 2000). Sio espécies fossoriais a arboreas!. Ocorrem  essencialmente em zonas tropicais e
subtropicais quer no Novo Mundo quer no Velho Mundo (Stafford & Meyer, 2000).

Sdo geralmente oviparas ou ovoviviparas. Poucas sdo viviparas'.

Género Naja LAURENTI, 1768

E um género que se caracteriza pelo seguinte (Chippaux, 2001):

- Cabeca pequena, larga e curta. O pescogo € distinto. O focinho ¢ arredondado. O olho é pequeno com
uma pupila redonda. Corpo longo e robusto, cilindrico e coberto por escamas de tamanho médio. A cauda ¢ de
tamanho médio. Na sua parte anterior, o maxilar suporta dois dentes venenosos canaliculados. Eles sdo seguidos
dum curto diastema, mais 2 a 4 dentes de pequeno tamanho. Os hemipénis sio bilobados, pelo menos a partir de
metade deste orgio. O sulco espermatico esta divido. A totalidade da superficie estd coberta por pequenos espinhos
finos. Rostral arredondada, bem visivel de cima. A nasal esta dividida. 2 internasais e duas pré-frontais. Loreal
ausente. Uma pré-ocular. Suboculares ausentes ou presentes. A frontal é tdo longa como larga. Esta separada do
olho por uma supraocular. 2-3 pés-oculares. 1-3 temporais anteriores, 2-3 temporais posteriores. 6-8 supralabiais,
estando 1 ou duas em contacto com o olho. Em algumas espécies, o olho estd separado das supralabiais por
suboculares. 1 a 2 pares de mentonianas. O sulco mentoniano é bem marcado. Entre 7 a 11 infralabiais. Escamas
dorsais lisas, sem fosseta apical, dispostas sobre 17 a 27 linhas obliquas. A linha vertebral ndo ¢ distinta das outras.
A anal ¢ inteira. As subcaudais sio duplas. Género com 9 espécies.

Em principio é um género nido monofilético, talvez parafilético (Slowinski & Keogh, 2000). Com base em
estudos morfoldgicos, de caracteres osteoldgicos, Szyndlar & Rage (1990) viram que o género era monofilético na

Asia e deveria ser parafilético em Africa.

Naja melanoleuca melanoleuca (HALLOWELL, 1857)

Sinonimia: Naja haje var. melanolenca HALLOWELL, 1857; Naja annulata BUCHHOLZ & PETERS,
1876; Aspidelaps bocagii SAUVAGE, 1884; Naja haje var. leucosticta FISCHER, 1885; Naja melanolenca MATSCHIE,
1893; Naja melanolenca BOULENGER, 1896; Naja melanolenca SCHMIDT, 1923; Naja lencostica BETHENCOURT —
FERREIRA, 1930; Naja melanoleuca subfulva LAURENT, 1955; Naja melanolenca melanolenca CAPOCACCIA, 1961;
Naja melanolenca anrata STUCKI-STIRN, 1979; Naja melanolenca melanolenca OTA et al., 1987*%; Naja melanolenca
RODEL & MAHSBERG, 2000.
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* informago retirada de Chippaux (2001)
Subespécies: nio ha referéncias.
Terra typica: Gabio (Chippaux, 2001)

A espécie apresenta uma distribui¢io vasta na Aftica Subsahariana, desde Angola, Republica Centro-
Africana, Chade, Congo, Zambia, Zimbabwe, Gabio, Gana, Guiné-Bissau, Senegal, Gambia, Guiné, Costa do
Marfim, Libéria, Niger, Nigéria, Camardes, Serra Leoa Malawi, Mali, Africa do Sul, Mogambique, Somdlia, Sudio,
Etiopia, Tanzania, Quénia, Togo, Uganda, etc...(Chippaux, 2001; “EMBL Reptile database™). Terd sido
introduzida em Sio Tomé. E uma espécie florestal que se alimenta essencialmente de pequenos roedores
(Chippaux, 2001)

Na Ilha de Sdo Tomé é conhecida e designada pelo povo por Cobra Preta. Ha pelo menos 100 anos foi ja
referida em Sao Tomé por Bocage (1904-1905).

Segundo a descri¢ao que Chippaux (2001) faz no seu livro, a espécie caractetiza-se por:

-Cabega curta. Pescogo marcado. Focinho arredondado. O olho ¢ pequeno com pupila redonda. A cauda
apresenta tamanho médio. A rostral ¢ arredondada, bem visivel por cima e ¢ uma a uma vez e meia mais larga que
alta. A nasal esta dividida. As internasais sao duas vezes mais curtas do que as pré-frontais. A loreal esta ausente. A
primeira pré-ocular é mais curta do que o didametro do olho e mais alta que esta Ultima. Uma subocular do mesmo
tamanho das post-oculares. Frontal ¢ tio longa como larga e é da mesma largura do que as supraoculares. 2-3 post-
oculares de tamanho semelhante. Uma temporal anterior e duas posteriores. 7 supralabiais, 3* e 4* em contacto com
o olho; a 6* é a maior e estd em contacto com as post-oculares. Um par de mentonianas sexsu stricto, mas as gulares
parecem-se ou simulam mentonianas postetiores. O sulco mentoniano é bem marcado. Entre 7-9 infralabiais,
geralmente 8, as primeiras 4 em contacto com as mentonianas anteriores, a 5* infralabial é a maior. Escamas dorsais
sao lisas, sem fosseta apical e dispostas sobre 17 a 21 fiadas obliquas, geralmente 19. A fiada vertebral nio ¢ distinta
das outras. Entre 198 a 228 escamas ventrais, menos de 224 para os machos ¢ mais de 215 para as fémeas. A anal
esta inteira. Entre 52 a 76 Subcaudais duplas. Sem aparente dimorfismo sexual. Comptimento médio dos adultos:

1800 mm. O dorso é uniformemente negro mais ou menos manchado de branco. O ventre é de cor arddsia.

Familia Typhlopidae

Sdo cobras pequenas, geralmente ndo ultrapassando os 30 c¢cm ou 40 cm segundo Lee (2000), e
semelhantes a vermes, no entanto poderdo atingir cerca de 90 cm (Chippaux, 2001; Lee, 2000). Sio facilmente
identificaveis pelo aspecto de verme, pequeno tamanho, coloracio uniforme e a cabega ndo ¢ mais larga do que o
corpo (Glaw & Vences, 1994). Sio consideradas como cobras cegas (Stafford & Meyer, 2000) porque os olhos niao
existem ou s3o vestigiais (Glaw & Vences, 1994) e estdo cobertos por uma escama ocular que nio esta fundida com
uma escama labial (Lee, 2000). Vivem essencialmente na manta morta ou em buracos no solo (Glaw & Vences,
1994), podendo aparecer durante a noite (Stafford & Meyer 2000), onde se alimentam de pequenas presas. Habitam
essencialmente entre os trépicos tanto no “Novo” como no “Velho” Mundo (Lee, 2000).

A sistematica desta familia ¢ muito complexa e estd a ser alvo de revisdes (Chippaux, 2001).

1
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A cabega é “cortada a direito” e arredondada. A cauda é curta, terminando geralmente num espinho. Ao
contrario dos colubrideos, faltam-lhes as escamas ventrais alargadas. As escamas dorsais e ventrais s3o lisas e
apresentam tamanhos semelhantes (Lee, 2000).

O maxilar dispSe-se transversalmente e possui alguns dentes. Os dentes posteriores estdo dirigidos para
tras, para o fundo da cavidade bucal. O prémaxilar, o palato, ¢ o pterigoide ndo possuem dentes. O prémaxilar
encontra-se fortemente soldado ao focinho. A mandibula e a maxila possuem dentes na maioria das espécies, e
estdo articuladas com o cranio por articulacdes moveis' (Chippaux, 2001). Algumas possuem um dente na
extremidade anterior (Chippaux, 2001). A mandibula estd composta por um enorme 0sso composto, um coronoide
latgo e separado, uns pequenos ossos, um angular ¢ um pequeno dentario sem dentes. Nao possuem o 0sso pré-
frontal!. A pélvis é reduzida e vestigial nestas espécies (Chippaux, 2001).

Dezasseis fiadas longitudinais de escamas em torno do corpo (Chippaux, 2001)

Reconhecem-se cerca de 6 géneros nesta familial. Na Africa Ocidental e Central existem apenas trés
géneros (Rhamphotyphlops (1 espécie), Rbinotyphiops (6 espécies) e Typhlops (11 espécies)) (Chipaux, 2001).

Nalgumas espécies existem casos de ovoviviparidade/viviparidade, noutras oviparidade e noutras

pattenogénese como em Rbamphotyphlops braminus' (Chippaux, 2001).

Género Rhinotyphlops

Rhinotyphlops feae (BOULENGER, 1906)

Sinonimia: Typhlops feae BOULENGER, 1906; Typhiops principis BOULENGER, 1906; Rbinotyphiops feae
McDIARMIND, CAMPBELL & TOURE, 1999.

Subespécies: nio ha referéncias.

Terra typica: Sio Tomé, Principe (7).

Distribui-se pelas Ilhas do Principe e Sio Tomé.

Rhinotyphlops newtoni (BOCAGE, 1890)

Sinonimia: Typhlops (Onycpeephalus) newtonii BOCAGE, 1890; Typhlops naveli ANGEL, 1920; Rhbinotyphlops
newtoni ROUX-ESTEVE, 1974; Rhbinotyphlops newtoni McDIARMIND, CAMPBELL & TOURE, 1999.

Subespécies: nio ha referéncias

Terra typicak Sio Tomé, Principe (?)

Distribui-se pelas Ilhas do Principe e Sio Tomé.

De acordo com a descriciio original feita por Bocage (1890), os olhos sdo invisiveis, rostral grande com
bordos laterais paralelos e arredondada posteriormente. Bordo livre do focinho robusto e truncado e prolonga-se
para a frente duma forma pontiaguda; nasal desenvolvida, com bordo posterior concavo, passando na parte de tras
o bordo posterior da rostral. Atras da nasal existem duas placas estreitas e alongadas (pré-ocular e ocular) que se
prolongam sobre a cabeca e terminam as duas em ponta a mesma altura. Corpo longo e estreito, um pouco mais

grosso posteriormente, recoberto por 28 fiadas longitudinais de escamas. Cauda curta, ligeitamente cutva,
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terminando por uma pequena espinha. Coloracdo geral esbranquicada. Comprimento total, 40 mm; comprimento
da cauda, 6 mm; largura da cabeca e parte do corpo, 6mm; largura da cauda de 7 a 8 mm.

A descricao foi baseada num individuo fornecido por Francisco Newton e oriundo do Ilhéu das Rolas. A
primeira vista poderia ser confundido com R. caecus. No passado parece que M. Greeff havia referido R.caecus para
Sdo Tomé, mas esta setia a R. mewtoni, s6 que M. Greef nio se havia dado conta das diferencas (Bocage, 1890). As
escamas da cabeca apresentam certas caracteristicas que as distinguem perfeitamente: a forma da rostral nao é
truncada mas arredondada na parte posterior, possui bordo livre e parece mais saliente e mais distintamente
prolongada e mais pontiaguda do que em R. caecus (espécie proxima, continental, e que existe nos Camardes,
Gabio, Zaire, Congo, Togo, serra Leoa, Gana), mas o que distingue nitidamente as duas espécies ¢ a forma e
dimensées das placas pré-ocular e ocular, placas estreitas, alongadas e prolongando-se 2 mesma altura sobre a
cabega (no exemplar do José Vicente Barboza du Bocage), enquanto que em R. caecus a ocular é bem mais pequena
que a pré-ocular e com formas distintas. O numero de fiadas de escamas longitudinais ¢ de 28 em vez em vez de 22

e a coloracio ¢ esbranquicada-amarelada em vez de castanho claro (Bocage, 1890; Bocage, 1904-1905).

Género Typhlops, OPPEL, 1921
E um dos géneros mais representativos da familia, com cerca de 130 espécies, que se distribuem

essencialmente por zonas tropicais e subtropicais do globo terrestre (Lee, 2000).

Typhlops elegans PETERS, 1868

Sinonimia: Typhlops (Ophthalmidion) elegans PETERS, 1868; Typhlops elegans BOULENGER, 1893; Typhlops
elegans McDIARMIND, CAMPBELL & TOURE, 1999.

Subespécies: nio ha referéncias.

Terra typica: Principe

Distribui-se pela ITha do Principe

Género Ramphotyphlops FITZINGER, 1843
E um género, conhecido no passado por Typhiina, ¢ que compreende um conjunto de tiflopideos

caracterizados pela presenca de hemipénis nos machos (Glaw & Vences, 1994).

Ramphotyphlops braminus (DAUDIN, 1803)

Sinonimia: Eryx braminus DAUDIN, 1803; Ophthalmidium tenue HALLOWELL, 1861; Tortrix russelii
MERREM, 1820; Typhiops russeli SCHLEGEL, 1839; Typhlops Braminus DUMERIL & BIBRON, 1844; Argyrophis
truncatus GRAY, 1845; Onychocephalus capensis SMITH, 1846; Argyrophis bramicns KELAART, 1854; Typblops (Typhlops)
inconspicuns JAN, 1863; Typhlops (Dyphlops) euproctus BOETTGER, 1882; Typhlops braminus BOULENGER, 1893;
Typblops limbrickii ANNANDALE, 1906; Typhlops braminus STEJNEGER, 1907; Typhlops braminus BOULENGER,
1920; Glanconia braneri STERNFELD, 1910; Typblops braminus DE ROOLJ, 1917; Typhlops braminus SMITH, 1943;
Typhlops psendosanrns DRYDEN & TAYLOR, 1969; Typhlina braminus MCDOWELL, 1974; Ramphotyphlops braminus
NUSSBAUM, 1980; Ramphotyphlops braminns CONANT & COLLINS, 1991; Ramphotyphlops braminns GLAW &
VENCES, 1994; Ramphotyphlops braminus MANTHEY & GROSSMANN, 1997; Ramphotyphlops braminus COX et al.,
1998; Ramphotyphlops braminus MCDIARMID, CAMPBELL & TOURE, 1999.

Subespécies: nio ha referéncias

Terra typica:: Vizagapatam [Visakhapatnam)], India
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Apresenta uma distribuicio vasta, desde a Africa (Costa do Marfim, Senegal, Madagascar, Comoros, etc.)
até a Asia (India, Japio, Vietname, etc), Indonésia, Australia, Estados Unidos da América (introduzida) (“EMBL
Reptile database™: http://www.embl-heidelberg.de/~uetz/LivingReptiles.html). Nativa de Africa e Asia, ter4 sido
introduzida em muitas ilhas do Pacifico (ver Buden, 2000), como por exemplo na Ilha de Pohnpei (ilha da
Micronésia, entre a Nova Guiné, Filipinas e o Hawaii).

E uma espécie que apresenta corpo cilindrico com didmetro semelhante 20 longo do corpo (Stafford &
Meyer, 2000), em que o adulto apresenta um comprimento total de cerca de 175 mm (Glaw & Vences, 1994).
Possuem uma cabega muito discreta arredondada e truncada (Stafford & Meyer, 2000). Apresentam uma cauda
curta que termina num espinho (Stafford e Meyer, 2000). As escamas lisas do corpo apresentam todas o mesmo
tamanho, dorsal e ventralmente. No corpo, possuem 20 fiadas longitudinais de escamas. A escama rostral é
arredondada, acastanhada e mais clara ventralmente (Glaw & Vences, 1994)

Julga-se que as populagdes sio constituidas por fémeas com reproducio partenogenética (Glaw & Vences,
1994; Stafford & Meyer, 2000). Esta condi¢ao podera favorecer a coloniza¢ao de ilhas oceanicas.

Vive na manta morta (Glaw & Vences, 1994)

Parece que poderd existir um complexo de espécies sob a alcada da designacio de Rbamphotyphlops
braminus, com diferentes estratégias reprodutoras (Glaw & Vences, 1994).

Como curiosidade “Brahmin” é a designacio duma casta (etnia) da India, entre os Hindus.



