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Resumo

Entender as transformagdes do bauplan dos animais ¢ um desafio em estudos evolutivos. A
morfologia serpentiforme presente em muitos répteis Squamata oferece um interessante
modelo para esses estudos, devido aos diferentes estagios encontrados em espécies
proximamente relacionadas, facilitando comparacdes estatisticas. Neste trabalho, nos
investigamos a evolucdo na forma do corpo em lagartos em 14 espécies do género Bachia,
através de combinagdes de dados morfoldgicos, moleculares e métodos comparativos
filogenéticos. Nos encontramos suporte para as hipdteses de associagao entre o alongamento
do corpo e redugdo dos membros e entre a redu¢cdo dos membros e reducgdo dos digitos. No
entanto, ndo encontramos suporte para a hipétese de correlagdo entre a morfologia
serpentiforme e com a diminui¢do do didmetro corporal e com a redug¢ao do nimero de
escamas na cabeca. Nos também nao encontramos indicios de que existe uma sequéncia na
evolucao da morfologia serpentiforme em Bachia, passando primeiramente pelo alongamento
do corpo, seguida pela redugdo dos membros e finalizando com a perda de digitos. Nos
encontramos evidéncias que as espécies de Bachia que t€ém mais adaptagdes para a
fossorialidade estao ocorrendo mais em areas de vegetacdo aberta que em ambientes

florestais.
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Abstract

Understanding the bauplan transformations of the animals is a challenge in evolutionary
studies. The snakelike morphology present in the squamate reptiles provides an interesting
model for this study due to several levels observed in closely-related species, which facilitate
statistical comparisons. In this work, we examine the evolution of body form in 14 species of
the genus Bachia through combinations of morphology, molecular data and phylogenetic
comparative methods. We find support for the hypothesized relationship between body
elongation and limb reduction, and between limb reduction and digit loss. However, we find
no support for the hypothesized association between snakelike morphology and reduced body
diameter, and between snakelike morphology and reduced head scales. We also found no
evidences for a sequence in the evolution of the serpentiform morphology in Bachia, going
from body elongation to limb reduction, and then to digit loss. We found evidence that the
species of Bachia that are adapted to fossoriality they occur mostly in areas of more open

vegetation than in forest environments.



Introducao

Entender como se ddo as principais mudangas no bauplan dos animais ¢ um desafio
no estudo de biologia evolutiva, uma questao que vem sendo abordada em diversos grupos
taxonomicos (Adriaens et al., 2002, Davidson et al., 1995, Budd, 1998, Siler & Brown, 2011,
Raia & Meiri, 2011). As grandes transformagdes na forma do corpo que aconteceram no
passado deram origem aos grandes tdxons existentes. Entender os mecanismos do surgimento
desses grandes taxons ¢ dificil porque essas transformagdes se deram hd muito tempo e foram
unicas, dificultando comparagdes e analises estatisticas robustas (Wiens & Slingluff, 2001).

O bauplan alongado ¢ uma caracteristica presente nos principais clados de vertebrados
como peixes (Ward & Brainerd, 2007), mamiferos (Bejder & Hall, 2002), anfibios (Jockusch,
1997), aves (Fitch, 1999) e répteis (Bergmann & Irschick, 2010, Siler & Brown, 2011, Wiens
& Slingluff, 2001, Brandley et al., 2008). Dentre os répteis, Squamata ¢ um grupo
interessante para o estudo da evolugdo da morfologia serpentiforme, pois apresenta diversos
estagios intermedidrios entre o bauplan ancestral, com corpo truncado e membros e dedos
bem desenvolvidos, e a morfologia serpentiforme propriamente dita, com corpo alongado e
redu¢@o ou auséncia de membros locomotores (Wiens et al., 2006). Ha relatos de, pelo
menos, 26 eventos independentes de evolugdo para a morfologia serpentiforme em répteis
Squamata (Greer, 1991, Wiens et al., 2006). Ainda, diferentes niveis da transi¢ao do estado
ancestral para o serpentiforme sdo relatados em espécies do mesmo género, tais como Bachia
(Kohlsdorf & Wagner, 2006), Brachymeles (Siler et al., 2010), Chalcides (Caputo et al.,
2000), Hemiergis (Shapiro et al., 2003), Lerista (Greer, 1987) e Scelotes (Lande, 1978).

Dessa forma, os mecanismos evolutivos da morfologia serpentiforme t€ém sido
bastante estudados em Squamata. Stokely (1947) mostrou que o alongamento do corpo em
lagartos das familias Anguidae, Pygopodidae, Lacertidae e Anniellidae acontece pelo

aumento no numero de vértebras pré-sacrais e que elementos dsseos dos membros e cinturas



diminuem com o acréscimo de vértebras. Presch (1975) encontrou resultados similares em
Bachia e diversos autores observaram essa tendéncia em diferentes grupos de lagartos
serpentiformes (Bergmann & Irschick, 2010, Greer, 1987, Greer & Wadsworth, 2003, Lande,
1978, Wiens & Slingluff, 2001). Gans (1975) discutiu a morfologia e as correlagdes
ecoldgicas e funcionais da perda dos membros e digitos em tetrapodes, sugerindo que esse
bauplan proporciona vantagens relacionadas a maior eficiéncia de locomogao através de
ondulacdo lateral e habilidade para usar fendas e para escavar. De acordo com Lee (1998), o
alongamento do corpo estéd associado a miniaturizagdo e modificagdes nas estruturas da
cabegca para hébitos escavadores. Espécies com habitos fossoriais devem ter estruturas
craniais mais solidas cobrindo o cérebro e 6rgaos sensoriais e redu¢do do didmetro corporal,
acompanhado da perda de um pescogo definido, uniformizando a largura do corpo e cabeca
(Roscito & Rodrigues, 2010). Além do alongamento corpéreo, animais que usam fendas
devem possuir membros reduzidos, bem como estreitamento de corpo e cabega, esperando-se
dessa forma que animais com habitos fossoriais sofram miniaturizacdo (Griffith, 1990),
embora hajam excegdes como no caso de algumas anfisbenas. Espécies fossoriais que
apresentam miniaturizagdo geralmente possuem cranio mais robusto e acinético, protegendo
o cérebro de impactos decorrentes da locomocgao subterranea (Rieppel & Zaher, 2000,
Roscito & Rodrigues, 2010, Lee, 1998). Um cranio consolidado reflete na redu¢ao do numero
de escamas nessa regido, resultante da fusdo de estruturas dsseas (Lee, 1998).

Diversos autores notaram a preponderancia de espécies fossoriais em ambientes
abertos. Vanzolini (1948) constatou o dominio de espécies fossoriais € noturnas sobre
espécies diurnas na herpetofauna de uma area de Cerrado, atribuindo o padrio as condi¢des
extremas dos ambientes abertos, como exposicao direta a radiagdo solar e vulnerabilidade a
possiveis predadores. Pianka (1989) considerou a fossorialidade como um dos fatores que

promove a grande diversidade da fauna de lagartos em desertos australianos. Rodrigues



(1996) encontrou alto nimero de espécies fossoriais, noturnas ou psamofilas em dunas da
Caatinga, indicando que a fauna dessas dunas ¢ predominantemente subterranea, diferindo
substancialmente de outras regides da Caatinga.

A familia Gymnophthalmidae é composta por cerca de 180 espécies de pequenos
lagartos distribuidas em 40 géneros (Rodrigues et al., 2007b) e ocorre exclusivamente na
regido Neotropical, do sul da América Central ao sul da América do Sul (Vitt & Caldwell,
2009). Na familia hd bons modelos de estudo da evolugdo da morfologia serpentiforme e da
forma do corpo. O género Bachia ¢ formado por lagartos serpentiformes, com ouvido externo
ausente, olhos ¢ membros locomotores reduzidos (Dixon, 1973), ocorrendo desde a Costa
Rica até o Paraguai (a leste dos Andes) e em algumas ilhas do Caribe (McDiarmid &
Deweese, 1977, Dixon, 1973, Castrillon & Striissmann, 1998, Freitas et al., 2011). Kohlsdorf
et al. (2010) apresentam uma hipotese filogenética para 15 espécies do género baseados em
dados moleculares dos genes C-Mos, 128 e 168S, e sugeriram a reversibilidade na perda de
digitos em Bachia. O género ¢ um excelente modelo para o estudo da evolugdo da forma do
corpo, pois apresenta espécies com diferentes niveis de adaptagdes para o habito fossorial,
desde espécies com quatro dedos a espécies com um membro estiliforme ou completamente
sem membros. Assim, o objetivo deste estudo ¢ investigar a evolugdo da morfologia nas
espécies de Bachia, para testar as seguintes hipoteses: (i) o alongamento do corpo esta
correlacionado com a redugdo dos membros, i.e., diminuicdo no comprimento relativo nos
membros (Wiens & Slingluff, 2001); (ii) a redu¢do dos membros esté correlacionada com a
reducdo dos digitos, i.e., diminui¢do do numero de digitos (Wiens & Slingluff, 2001); (iii) a
evolucao da morfologia serpentiforme esta associada com a redugdo do didmetro corporal,
i.e., miniaturizacao (Wiens & Slingluff, 2001); (iv) o alongamento do corpo, a redugdo dos
membros e a redugdo dos digitos estdo correlacionados com a reducdo no nimero de escamas

da cabega; (v) existe uma sequéncia na evolugdo da morfologia serpentiforme, passando pelo



alongamento do corpo, redugdo no tamanho dos membros e redu¢do no numero de digitos
(Lande, 1978, Wiens & Slingluff, 2001, Gans, 1975); (vi) o grau de fossorialidade esta
associada ao tipo de ambiente ocupado, esperando-se encontrar espécies com mais

adaptacdes a fossorialidade em areas com vegetacao aberta.

Material e Métodos

Foram obtidos dados morfoldgicos de 794 individuos de Bachia, representando 14
espécies e subespécies, provenientes de 114 localidades e 10 paises da América do Sul
(Apéndice 1, Figs. 1-2, Tabela 1). Os espécimens foram provenientes das seguintes colegoes:
American Museum of Natural History (AMNH), Centro de Estudos e Pesquisas Biologicas
da Universidade Catoélica de Goias (CEPB), Colecdao Herpetoldgica da Universidade de
Brasilia (CHUNB), Cole¢ao de Herpetologia do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazonia
(INPA), Colecao de Répteis do Museu de Zoologia da Universidade de Campinas (ZUEC),
Colecao Zoologica de Vertebrados da Universidade Federal de Mato Grosso (UFMT), Museu
de Ciéncias e Tecnologia da Pontificia Universidade Catolica do Rio Grande do Sul (MCP),
Museu Paraense Emilio Goeldi (MPEG), Museu de Zoologia Jodo Moojen da Universidade
de Vigosa (MZUFV), Museu de Zoologia da Universidade de Sdo Paulo (MZUSP), Museum
of Comparative Zoology of Harvard University (MCZ), Museum of Vertebrate Zoology,
University of California, Berkeley (MVZ), Museum of Vertebrate Zoology of United States
National Museum, Smithsonian Institution (USNM) ¢ Museu Nacional da Universidade
Federal do Rio de Janeiro (MNRJ).

Os dados de folidose e morfometria foram tomados com auxilio de um
estereomicroscopio e de um paquimetro digital com precisdo de 0,01 mm, seguindo
Vanzolini (1961) e Dixon (1973). Foram obtidos, para cada espécime, os seguintes caracteres

morfoldgicos: nimero de digitos nos membros anteriores e posteriores; nimero de escamas



supraoculares; numero de escamas infralabiais e supralabiais; nimero de escamas pré-
frontais; interparietais e loreal; comprimento rostro-cloacal; comprimento da cauda;
comprimento dos membros locomotores anteriores e posteriores; comprimento e largura da
cabeca.

O comprimento da cauda foi excluido das analises pois apresentou quantidade
elevada de valores faltantes (613 ou 77,20% das observagdes) e, para algumas espécies, todos
os exemplares possuiam valores faltantes resultantes de cauda quebrada ou em processo de
regeneragdo. Dentre as 11.116 observagdes restantes (14 caracteres em 794 individuos), 19
(0,17%) eram valores faltantes, resultantes de algum tipo de dano nos espécimes. Para ndo
excluir das analises espécimes com valores faltantes, esses foram estimados através de
imputacao multipla, utilizando o pacote mice (Van Buuren & Groothuis-Oudshoorn, 2011) do
programa R v.2.11.1 (R Development Core Team, 2011). Varias medidas tém valor igual a
zero pela perda de tracos em algumas espécies (como membros e dedos); assim, as variaveis
quantitativas foram transformadas para log + 1 antes da realizagdo das analises.

Espécies ndo podem ser consideradas pontos independentes em analises estatisticas
porque elas descendem hierarquicamente de ancestrais comuns (Garland et al., 1992,
Felsenstein, 1985). Felsenstein (1985) propds o método de contrastes filogeneticamente
independentes para solucionar esse problema. Os contrastes sdo as diferengas na comparacao
dos caracteres entre as espécies ou nds da filogenia, obtendo-se n-/ contrastes, sendo 7 o
numero de tdxons terminais da filogenia. Dessa forma, as andlises estatisticas foram
realizadas com os valores dos contrastes filogeneticamente independentes. Os contrastes
foram obtidos no pacote ape (Paradis et al., 2006) do programa R v.2.11.1 (R Development
Core Team, 2011), baseados em duas estimativas dos comprimentos de ramos da mesma
topologia, uma empregando o método de Grafen (1989), uma escolha arbitraria onde todos os

ramos tem a mesma distancia até o ancestral, realizada no pacote ape (Paradis et al., 2006) do



programa R v.2.11.1 (R Development Core Team, 2011) e outra através de uma analise de
maxima verossimilhanga, proporcional a divergéncia genética entre as espécies. Para tanto,
foi utilizada a topologia e o alinhamento dos genes 128, 16S e c-mos de Kohlsdorf et al.
(2010), gentilmente fornecidos por V.J. Linch. Foi utilizado um modelo de substituicao
general time-reversible - GTR+T seguindo os parametros de Kohlsdorf et al. (2010). A
analise de maxima verossimilhanca foi feita utilizando o pacote phangorn (Schliep, 2010) do
programa R v.2.11.1 (R Development Core Team, 2011).

Foram realizadas analises de componentes principais (ACP) usando os contrastes das
variaveis para quantificar e avaliar a varia¢do na forma do corpo, sendo uma ACP apenas
com as varidveis morfométricas e outra incluindo também as contagens de escamas da cabeca
e o numero de dedos anteriores e posteriores. As ACPs foram feitas para cada um dos
conjuntos de contrastes, obtidos com comprimentos de ramos estimados pelo método de
Grafen ou por maxima verossimilhanca.

O alongamento do corpo em Squamata ¢ independente da forma da cabeca, que € bem
mais conservada que a forma do corpo ou dos membros (Stokely, 1947, Gans, 1975). Dessa
forma, diversos autores usaram o comprimento da cabega para obter indices da forma do
corpo ou membros (Lande, 1978, Wiens & Slingluff, 2001). Através de uma analise de
correlagdo, verificamos que em Bachia existe alta correlagdo entre o comprimento e a largura
da cabega (r= 0,95; p< 0,001), sugerindo que a forma da cabeca ¢ conservada nesse género,
tornando o calculo de indices de alongamento do corpo e tamanho relativo dos membros
robusto.

Foram feitas anélises bivariadas para verificar a significancia das correlagdes
hipotetizadas. Os indices de alongamento do corpo e tamanho relativo dos membros foram
obtidos dos residuos da regressdo dos contrastes do comprimento da cabega (variavel

independente) com os contrastes do comprimento rostro-cloacal e comprimento dos membros



anteriores e posteriores (variaveis dependentes). Nas observagdes que apresentaram
contrastes negativos do comprimento da cabeca, os mesmos foram transformados para sinais
positivos, trocando-se também o sinal nos contrastes de outras variaveis, forgando o modelo
da regressdo através da origem (Garland et al., 1992). Foram realizadas andlises de correlagao
para verificar a associagdo entre o alongamento do corpo e o tamanho relativo dos membros,
entre o tamanho relativo dos membros e o nimero de dedos e entre os contrastes da largura
da cabega com alongamento do corpo, diminui¢do dos membros e diminui¢ao dos dedos.
Essas andlises foram feitas com os contrastes obtidos da arvore com comprimento de ramos
estimados pelo método de Grafen e méxima verossimilhanga, assim como com os dados
brutos (Tabela 1). A correcdo de Bonferroni sequencial foi usada para ajustar o valor de
significancia nas multiplas correlagdes par a par, diminuindo dessa forma a chance de
encontrar valores significativos ao acaso (Quinn & Keough, 2002, Rice, 1989). As andlises
estatisticas foram realizadas no programa R v.2.11.1 (R Development Core Team, 2011).
Para avaliar as mudancgas na forma do corpo e dos membros, os caracteres foram
mapeados na arvore filogenética do género de Kohlsdorf et al. (2010). Quando o
comprimento dos ramos da filogenia foram calculados pelo método de Grafen, os estados das
variaveis morfométricas foram reconstruidos com o método de parcimoénia do quadrado das
mudangas (squared-change parsimony), que minimiza a soma do quadrado das mudancas ao
longo dos ramos de uma filogenia (Maddison, 1991). O numero de dedos nos membros
anteriores e posteriores foi mapeado separadamente através do critério de maxima
parcimonia, que escolhe reconstrugdes do estado de um carater que minimizem o numero de
mudangas evolutivas (Maddison & Maddison, 1992), tratando esses caracteres como multi-
estado e ordenados. Essas reconstru¢des foram realizadas no programa MacClade v.4.08

(Maddison & Maddison, 1992).



Para testar a hipotese de que a sindrome morfologica estd associada aos ambientes
ocupados pelas espécies, foram feitos mapas de distribuicdo das espécies no programa
ArcGIS v.9.3 (ESRI). As coordenadas geograficas dos pontos de ocorréncia das espécies
foram obtidas dos bancos de dados das cole¢des de onde os espécimes foram provenientes.
Quando as coordenadas ndo estavam disponiveis nos registros das colec¢des, estas foram

obtidas da ferramenta GeoLoc (2011) e de gazetteers (NGA, 2011).

Resultados

As andlises de componentes principais (ACP) produziram resultados similares
considerando os contrastes obtidos a partir das duas estimativas de comprimento dos ramos,
por isso so serdo descritos os resultados das ACPs feitas a partir dos comprimentos dos ramos
estimados por méxima verossimilhanca (Tabela 2). Na ACP apenas com as varidveis
morfométricas, o primeiro componente explicou 63,18% da variagao total, representando
basicamente uma associagao positiva entre o comprimento da cabega, largura da cabega,
comprimento dos membros anteriores € comprimento dos membros posteriores (Fig. 3),
sendo um reflexo da variagdo no tamanho corporal; assim, individuos com a cabeca grande
possuem membros longos. Como a largura da cabeca ¢ uma estimativa da largura corporal,
este componente sugere a reducdo do diametro corporal a medida que o tamanho dos
membros diminui, corroborando a hipotese de que a evolugdo da morfologia serpentiforme
estd relacionada com a redug@o do didmetro corporal. O segundo componente explicou
29,85% da variacao dos dados, representando um contraste entre a variagdo no comprimento
rostro-cloacal, comprimento da cabega, e largura da cabega (coeficientes positivos) versus
comprimento dos membros anteriores e posteriores (com coeficientes negativos), mostrando
que a medida que a cabeca e o corpo aumentam de tamanho, os membros diminuem. Este

componente corrobora a hipétese de que o alongamento do corpo esté relacionado a redugdo



dos membros. Os outros componentes nao foram considerados importantes, pois
representaram juntos menos de 7% da variacdo dos dados. Quando foi incluido o nimero de
dedos e as contagens de escamas da cabe¢a na ACP, o primeiro componente explicou 58,72%
da variagdo dos dados (Fig. 4), representando uma relagdo positiva entre o comprimento da
cabeca, largura da cabega, comprimento dos membros anteriores, comprimento dos membros
posteriores, dedos anteriores e dedos posteriores, indicando que individuos com a cabega
menor possuem menor didmetro corporal, membros menores, menos dedos € menos escamas
na cabeca. Isso corrobora as hipoteses de que a morfologia serpentiforme esta associada com
a redu¢do do didmetro corporal, do comprimento dos membros, do nimero de dedos e do
nimero de escamas da cabega. O segundo componente explicou 24,92% da variagdo dos
dados, representando um contraste entre o comprimento rostro-cloacal, comprimento da
cabeca e largura da cabega (com coeficientes positivos) versus comprimento dos membros
anteriores, comprimento dos membros posteriores, dedos anteriores e dedos posteriores,
mostrando novamente que o alongamento do corpo esta associado a redugdo dos membros e
dedos. Os outros componentes explicaram juntos menos de 17% da variagdo dos dados e,
portanto, ndo foram considerados importantes.

As andlises bivariadas produziram resultados diferentes para cada conjunto de dados:
(1) para os contrastes obtidos da arvore com comprimento de ramos estimados pelo método
de Grafen, (ii) para os contrastes obtidos da arvore com comprimento dos ramos estimados
por maxima verossimilhanca e (iii) para os dados brutos, (Tabela 3). No primeiro caso, houve
uma associagdo negativa entre o alongamento do corpo e o tamanho relativo dos membros
anteriores; no segundo, houve uma associacao negativa entre o alongamento do corpo € o
tamanho relativo dos membros posteriores; no ultimo caso, houve uma associac¢ao positiva
entre o comprimento relativo dos membros anteriores e o nimero de dedos anteriores e

posteriores e também entre o tamanho relativo dos membros posteriores e o nimero de dedos
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posteriores. Nos trés conjuntos de dados foi observada correlagio positiva entre o nimero de
escamas da cabega e o nimero de dedos nos membros posteriores. Em sintese, as analises
bivariadas mostraram que existe associacdo significativa entre o alongamento do corpo e a
redugdo dos membros e também entre a reducdo dos membros ¢ a redu¢ao no nimero de
dedos. Tanto a ACP quanto as analises bivariadas deram suporte para as correlagoes
hipotetizadas entre o alongamento do corpo e a reducao do tamanho dos membros e entre a
reducdo do tamanho dos membros e a redu¢ao no numero de digitos. Nao houve suporte para
a hipotese da correlagdo entre a redugdo do didmetro corporal e a morfologia serpentiforme; e
para hipdtese de associagdo do numero de escamas da cabeca com o alongamento do corpo e
reducdo nos digitos.

Os indices de alongamento do corpo e comprimento relativo dos membros sdo
apresentados junto a filogenia (Fig. 5) e o valor médio das varidveis morfoldgicas para cada
espécie pode ser observado na Tabela 1. De acordo com a reconstrugao dos estados dos
caracteres, o ancestral de Bachia possuia corpo alongado, membros posteriores rudimentares
e membros anteriores reduzidos e com trés digitos. Essas caracteristicas foram mantidas em
B. dorbignyi, B. trisanale, B. monodactylus e B. peruana. Bachia huallagana e B. intermedia
se assemelham as Ultimas espécies mencionadas, porém menos alongadas. O alongamento no
corpo dessas espécies estd associado com o tamanho reduzido dos membros, principalmente
dos membros posteriores. O aumento do tamanho relativo dos membros e a aquisi¢ao de
digitos estdo associados com o corpo mais truncado em B. h. trinitatis, B. heteropa alleni, B.
panoplia e B. scolecoides. Em B. barbouri o alongamento do corpo acontece em conjunto
com a redu¢@o do comprimento e perda de um dedo nos membros anteriores e a perda total
dos membros posteriores. Bachia bicolor tem um moderado alongamento corporal que ocorre
simultaneamente com a diminui¢do do comprimento relativo dos membros posteriores,

porém com o aumento do tamanho dos membros anteriores e do numero de dedos. Em B.
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flavescens existe um moderado alongamento do corpo, moderada diminui¢ao do membro
anterior e aumento do membro posterior. Em B. bresslaui existe um alongamento moderado
do corpo, redugdo dos membros e perda de digitos nos membros anteriores. A reconstrugao
mais parcimoniosa para a quantidade de dedos nos membros anteriores e posteriores sugere
que o ganho dedos aconteceu cinco vezes de forma independente, em B. h. trinitatis, B. h.
alleni, B. scolecoides e B. panoplia, que tem quatro dedos em cada membro e em B. bicolor
onde houve ganho de um dedo apenas no membro anterior.

A reconstru¢do da evolucdo dos caracteres indica que o corpo alongado com membros
e digitos reduzidos ¢ a condicdo ancestral em Bachia e que algumas espécies adquiriram
corpo menos alongado, membros mais longos e mais digitos. O ganho de digitos em Bachia
aconteceu de formas variadas, com ganho nos membros anteriores e posteriores (B. h. alleni,
B. h. trinitatis, B. panoplia e B. scolecoides) ou com ganho apenas nos membros anteriores
(B. bicolor) ou posteriores (B. flavescens). Nao houve evidéncia para uma sequéncia na
evolucao do corpo serpentiforme, passando pelo alongamento do corpo, reducgdo dos

membros e diminui¢do dos digitos.

Discussao

Lagartos do género Bachia apresentam associagdo positiva entre o alongamento do
corpo ¢ a redugdo dos membros, onde as espécies com corpo mais longo possuem membros
menores. Esse padrdo ¢ encontrado em varios grupos de lagartos com morfologia
serpentiforme (Brandley et al., 2008, Wiens et al., 2006) e pode ser atribuido a diversos
fatores. Presch (1975) sugeriu que o alongamento do corpo e reducdo dos membros em
Bachia estdo associados a evolugdo da fossorialidade e que as espécies com apéndices
reduzidos se locomovem por ondulagdo lateral. Gans (1975) indicou que a ondulagao lateral

confere menor gasto energético em relagdo a locomogao quadrupede, favorecendo espécies
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mais longas e com membros menores. No entanto, Walton et al. (1990) sugeriram que a
locomo¢do sem membros tem maior custo energético que aquela realizada por animais com
membros. Porém, no estudo de Walton et al. (1990) as comparagdes realizadas foram entre
lagartos e serpentes. Comparagdes entre grupos mais proximos podem fornecer informagoes
mais acuradas a respeito da diferenca no custo energético entre a locomocgao quadrupede e
por ondulagdo lateral. Shine & Wall (2008) indicaram que o alongamento do tronco em
lagartos escavadores aumenta o volume do trato alimentar, possibilitando a ingestdo de
refeicdes maiores, e que estadgios intermediarios entre a morfologia ancestral e serpentiforme
pode ter evoluido em tdxons que usam buracos ja existentes (como buracos de aranha) e que
a selecdo teria favorecido o alongamento do corpo. Diante disso, o alongamento do corpo
parece ser fortemente associado a fossorialidade.

De acordo com Wiens & Slingluff (2001), a associacdo entre a redugdo dos membros
e a perda de digitos pode estar relacionada a etapas do desenvolvimento, sendo que o numero
de dedos esta associado ao numero de células no desenvolvimento do broto dos membros.
Harfe et al. (2005) observaram que a diminui¢ao da atividade da enzima Dicer € responsavel
pela diminui¢do no tamanho e nimero dos elementos 6sseos que formam os membros € 0s
digitos em vertebrados. Zakany et al. (1997) indicaram que o tamanho e numero dos digitos
sdo fixados como uma fung¢do quantitativa da dose de proteinas no gene Hox. Segundo Galis
e colaboradores (2010), a perda de digitos ocorreu diversas vezes, independentemente, em
Squamata e isso esta associado a um conjunto de outras caracteristicas frequentemente
ligadas a fossorialidade.

Nao foram encontradas evidéncias de que existe uma sequéncia na evolucao da
morfologia serpentiforme, ocorrendo primeiramente o alongamento do corpo, em seguida a
reducdo dos membros e, finalmente, a perda de digitos, diferindo do esperado por diversos

autores em estudos anteriores (Gans, 1975, Lande, 1978, Caldwell, 2003, Wiens & Slingluff,
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2001). Além disso, a associagdo entre essas variaveis indica que elas variam no mesmo ramo
da filogenia e ndo uma precedendo a outra filogeneticamente, sugerindo que elas mudaram
simultaneamente. Embora a hipdtese dessa sequéncia na evolu¢ao da morfologia
serpentiforme parega coerente, esse padrao ndo foi encontrado para familia Anguidae (Wiens
& Slingluff, 2001) e nem para o género Bachia, que analisaram essas variaveis considerando
o grau de parentesco entre as espécies examinadas.

Do mesmo modo, ndo foi encontrado suporte para a hipdtese de associagdo entre a
morfologia serpentiforme e a redu¢do do didmetro corpdreo em Bachia. A miniaturizagdo do
corpo esta fortemente associada a fossorialidade (Gans, 1975, Lee, 1998). Este resultado
sugere que as espécies de Bachia vivem escondidas na superficie da terra abaixo de troncos
podres, serrapilheira, na base de gramineas ou pequenos arbustos e, quando estao abaixo da
superficie, usam buracos ja existentes como cupinzeiros, buracos de aranhas e formigueiros
ou se enterram em solo de areia ou terra solta. Outra razao nos leva a crer nisso ¢ a cauda
longa encontrada nas espécies de Bachia (JLF, observacao pessoal). Wiens & Singluff (2001)
declararam que a cauda curta favorece o desempenho locomotor em espécies fossoriais,
enquanto que a cauda longa favorece espécies que vivem na superficie por duas razdes: por
facilitar a locomog¢ao no deslizamento entre gramineas (“grass-swimmers”) e arbustos e ainda
pela alta pressdo seletiva que espécies que vivem na superficie sofrem. Os danos na cauda
$30 menos criticos que danos no tronco, principalmente porque a cauda pode facilmente ser
quebrada por autotomia e se regenerar. Informagdes precisas sobre os hébitats usados por
espécies de Bachia sdo escassos e nao nos permitem concluir se (e quais) espécies de Bachia
sdo capazes de cavar buracos ou galerias subterraneas, mas nos levam a crer que o género
estd associado a terrenos mais maledveis. Visto que, até mesmo em espécies com mais

modificacdes relacionadas a fossorialidade, B. bresslaui, B. psamophila e B. oxyrhina, estdo
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associadas a ambientes arenosos (Rodrigues et al., 2007a, Rodrigues et al., 2008) e a dieta de
B. bresslaui sugere que a mesma se alimenta na superficie (Colli et al., 1998).

Sob o mesmo ponto de vista, ndo houve associacdo significativa entre o alongamento
do corpo e redugdo dos membros com a quantidade de escamas da cabeca em Bachia. No
entanto, a quantidade de escamas da cabeca estd correlacionada com a quantidade de dedos
nos membros posteriores, onde espécies com menos escamas na cabeca possuem menos
dedos. Isso pode ser atribuido ao fato de que, em espécies que vivem na serrapilheira, o
membro anterior pode ser usado para sustentar a parte anterior do corpo e assim elevar a
cabeca para visualizagdo dos arredores (Galis et al., 2010). Dessa forma, mesmo com redugao
das escamas da cabeca e dos digitos no membros posteriores, ainda ¢ vantajoso manter os
membros anteriores.

Considerando a distribui¢cdo do género (Figs. 1-2), é plausivel que em ambientes
abertos se encontrem mais espécies adaptadas a fossorialidade. A morfologia das espécies
encontradas no Cerrado e nas regides proximas aos Andes reforcam essa idéia. No Cerrado,
ocorrem B. bresslaui, B. dorbignyi e B. scolecoides. Bachia bresslaui ¢ uma espécie
alongada, com membros bastante reduzidos, desprovidos de digitos e com perda da escama
pré-frontal. A espécie € restrita ao Cerrado, conforme proposto por Colli e colaboradores
(1998). Bachia dorbignyi é a espécie mais alongada do género (ver Fig. 5); além disso, possui
membros posteriores rudimentares, desprovidos de digitos e perda das escamas interparietal,
pré-frontais e supraoculares. Sua ocorréncia na Amazonia estd restrita a parte sul do bioma
em areas de transi¢cdo com o Cerrado. Esse mesmo padrao morfolégico pode ser observado
em B. trisanale, B. huallagana, B. intermedia e B. peruana, embora as duas primeiras
possuam corpo menos alongado. Essas quatro espécies, juntamente com B. bicolor e B.
barbouri, ocorrem em regides proximas a Cordilheira dos Andes, com alta elevacao,

vegetacdo aberta e caracterizadas por Hammen (1974) como savanas tropicais. Bachia
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barbouri, além das caracteristicas relacionadas a fossorialidade descritas acima, ainda
apresenta total perda dos membros posteriores.

O padrao oposto pode ser visto em B. scolecoides, que ocorre quase que
exclusivamente na Amazodnia. Nesta espécie, assim como B. panoplia, B. heteropa alleni ¢ B.
h. trinitatis, existem menos adaptagdes ao habito fossorial, sendo o corpo mais curto e os
membros mais desenvolvidos, com defini¢do entre os dedos. Isso corrobora a hipotese de que
a selecdo para a fossorialidade deve ser maior em ambientes com vegetacdo aberta. Bachia
flavescens e B. monodactylus monodactylus sao uma excecao, visto que perderam algumas
escamas da cabega (interparietal e loreal), possuem membros posteriores rudimentares e
corpo alongado. Tanto B. flavescens quanto B. m. monodactylus ocorrem exclusivamente na
Amazonia, embora tenham pontos de ocorréncia em remanescentes savanicos da Amazonia.

A reducdo ou perda de elementos morfologicos ¢ uma caracteristica comumente
associada a fossorialidade (Lee, 1998) e as espécies de Bachia apresentam certas adaptacdes
relacionadas a esse habito, como reducao de escamas da cabeca, redugcdo nos membros, perda
de digitos e alongamento corporal. No entanto, nem todas essas caracteristicas estdo
associadas, demonstrando um possivel estagio intermedidrio em Bachia na evolugao da
morfologia serpentiforme relacionada a fossorialidade. Os poucos dados de microhébitat
disponiveis revelam que as espécies do género ocorrem em ambientes com gramineas,
arbustos, serrapilheira, troncos em decomposi¢ao € em solos arenosos, com terra solta, ou
ainda podem ocupar buracos ja existentes no solo e em cupinzeiros e formigueiros (Dixon,
1973, Castrillon & Striissmann, 1998, Vanzolini, 1961, Rodrigues et al., 2008, Rodrigues et
al., 2007a). Possivelmente, a auséncia de estruturas que permitam uma eficiente escavagdo de
solos mais firmes determine a ocupacao desses ambientes. De acordo com Roscito &
Rodrigues (2010) uma forte articulacdo da maxila com a pré-maxila, junto com o processo

nasal constituem uma ferramenta para escava¢ao. Em B. bicolor essa articulagao ¢ fraca
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(Tarazona et al., 2008) indicando, provavelmente, o menor nivel de estresse que o cranio esta
sujeito (Roscito & Rodrigues, 2010).

Em suma, concluimos que as mudangas na forma do corpo de Bachia aconteceram de
maneira mais ou menos simultanea e ndo uma precedendo a outra, onde o alongamento do
corpo esté correlacionado com a redu¢do dos membros e a perda de digitos. Essas
caracteristicas estdo associadas ao habito criptozdico e semi-fossorial que as espécies
possuem. As espécies que apresentam mais adaptacdes para esses habitos estdo ocorrendo em
ambientes abertos, provavelmente para se proteger de predadores e da radiacdo solar direta. A
falta de associacdo da morfologia serpentiforme com a diminui¢do de escamas da cabeca e
com a miniaturizagdo sugere que a evolugdo dessa morfologia em Bachia ndo estd

necessariamente associada a fossorialidade.
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Tabela 1. Médias e desvios padrao das variaveis quantitativas para as espécies de Bachia. Comprimento rostro-cloacal (CRC), comprimento da

cabega, largura da cabeca (LC), comprimento do membro anterior (CMA) e posterior (CMP), dedos anteriores (DA), dedos posteriores (DP),

supralabiaais (SL), infralabiais (IL). O niumero entre parénteses representa o tamanho amostral.

Variaveis

Espécies CRC CCb LC CMA CMP DA DP SL IL

B. barbouri (20) 47,2+10,17  5,58+0,69 3,240,44 2,15+0,34 0+0 2+0 0+0 5,05£0,22  4,2+0,41

B. bicolor (11) 54,73£11,9  6,32+0,93 4,09+0,68  4+0,69  0,99+0,25 40 10 5+0 4,09+0,3

B. bresslaui (94) 73,73+£14,68 8,22+1,13 4,86+0,77 3,31+0,54 2,88+0,68 10 10 6,01£0,1  5,03+0,18
B. dorbignyi (153) 61,86+8,57 6,33+£0,52 4,04+0,42 3,27+0,37 0,87+0,15 3+0 10 5,99+0,08 4,99+0,11
B. flavescens (7) 61,13+4,14  6,98+0,91 4,02+0,44 3,66+£0,65 3,6=1,1  2,86+0,38 2+0 5,43+0,53 540

B. heteropa alleni (104) 40,05£9,3  6,31+0,82 3,9+0,57 5,02+0,76  5,71=+1 3,98+0,2 440 6+0 4,99+0,1

B. h. trinitatis (18) 36,749,24  6,09+0,78 3,84+0,46 4,64+0,85 5,57+0,8 40 40 6+0 5+0

B. huallagana (5) 59,3+4,86  6,89+0,45 4,08+0,31 3,2+0,41  0,86+0,2 3+0 10 5,2¢0,45  4,4+0,89

B. intermedia (124) 47,92+10,43 5,93+0,86 3,44+0,51 2,87+0,38 0,82+0,16 3+0 10 5,94+0,23 540

B. m. monodactylus (87) 58,72+10,51 6,39+0,66 3,84+0,51 3,34+0,49 2,67+0,48 2,99+0,11 10 5,13+0,33  4,91+0,39
B. panoplia (40) 67,61+£14,26 8,15+1,05 5,18+0,85 4,52+0,71 5,52+1,5 3,98+0,16 40 6+0 5,85+0,36
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B. peruana (17) 60,81£17,5 6,54+1,16 4,01+0,83 3,16+0,63 0,99+0,25 3+0 1+0 5,18+0,39 4,53+0,51
B. scolecoides (62) 64,26+7,83  7,33+0,68 4,82+0,57 4,34+0,6 4,54+0,98 4+0 4+0 5,95+0,22  5,02+0,13

B. trisanale (52) 58,75+£8,64  6,32+0,67 3,81+0,4 3,06+£0,41 0,9+0,24 2,88+0,38 0,98+0,14 5,04+0,19 4,23+0,43
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Tabela 2. Resultados de Analise de Componentes Principais dos contrastes independentes
(com comprimento de ramos estimados através da analise de maxima verossimilhanca dos
genes 12s, 16s e c-mos) dos dados morfoldgicos de Bachia apenas com as variaveis
morfométricas e com todas as variaveis. Os loadings das variaveis, o autovalor ¢ a
porcentagem da variancia explicada sdo dados para cada componente (CP). Apenas os dois
primeiros componentes sao exibidos, por explicarem juntos 93,03% e 83,64% da variagao
dos dados em cada conjunto de dados respectivamente. CRC ¢ o comprimento rostro-cloacal,
CCb, comprimento da cabeca; LC, largura da cabeca; CMA, comprimento do membro
anterior; CMP, comprimento do membro posterior; DA, nimero de dedos no membro

anterior; DP, nimero de dedo no membro posterior; e CABECA ¢ a contagem de escamas da

cabeca.
Variaveis morfométricas
CP1 CP2
CRC -0,262 0,705
CCb -0,522 0,229
LC -0,539 0,161
CMA -0,407 -0,501
CMP -0,449 -0,416
Autovalor 3,16 1,49
% da variancia 63,18 29,85
Todas variaveis
CP1 CP2
CRC -0.088 0,621
CCb -0,372 0,400

LC -0,391 0,294



CMA
CMP

DA

DP
Cabeca
Autovalor

% da variancia

-0,392
0,427
0,157
-0,442
-0,380
4,69

58,72

-0,307
-0,128
-0,475
0,176
0,022
1,99

24,92

27




28

Tabela 3. Correlagdo entre pares de variaveis morfoldgicas baseadas nos contrastes
independentes e nos dados brutos. As varidveis CRC.r (comprimento rostro-cloacal), CMA.r
(comprimento dos membros anteriores) € CMP.r (comprimento dos membros posteriores) sao
residuos da regressao dos contrastes de cada uma com os contrastes do CCb (comprimento da
cabeca). LC ¢ o comprimento da cabega e CABECA ¢ a soma de escamas da cabega. As
analises foram feitas (4) com os contrastes obtidos da arvore com comprimento dos ramos
estimados por maxima verossimilhanca, (B) com os contrastes da arvore com comprimento
de ramos estimados pelo método de Grafen e (C) com os dados brutos. Os asteriscos

representam valores de P considerados significativos apds a correcao sequencial de

Bonferroni.
Variaveis A B C
R P R P R P
CRCr CMAr -0,65 0,015 -0,78 0,002* -0,42 0,12
CRC.r CMP.r -0,80 0,001* -0,71 0,008 -0,44 0,11
CMA.r DA -0,32 0,28 0,06 0,84 0,77 0,001*
CMP.r DA -0,44 0,13 0,09 0,76 0,48 0,07
CMAr DP -0,54 0,056 -0,3 0,90 0,76 0,001*
CMP.r DP -0,62 0,02 -0,01 0.96 0,88  <0,001*
LC CRC.r -0,12 0,68 0,02 0,94 0,15 0,59
LC CMA.r 0,06 0,83 -0,02 0,93 0,01 0,96
LC CMP.r -0,04 0,9 -0,05 0,87 0,40 0,15
CABECA CRCurr 0,44 0,12 -0,002 0,99 -0,60 0,02
CABECA CMAr -0,50 0,07 0,07 0,81 0,53 0,04
CABECA CMP.r -0,49 0,08 0,19 0,51 091 <0,001*

CABECA DA -0,031 0,91 0,68 0,01 0,33 0,24
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CABECA  DP 0,78 0,001* 0,94  <0,001* 0,87  <0,001*
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Legenda das figuras
Figura 1. Mapa de distribuicao de Bachia bresslaui, B. flavescens, B. intermedia, B. panoplia,

B. scolecoides e B. trisanale examinados neste estudo.

Figura 2. Mapa de distribui¢ao de Bachia heteropa alleni, B. h. trinitatis, B. barbouri, B.
bicolor, B. dorbignyi, B. huallagana, B. monodactylus monodactylus e B. peruana

examinados neste estudo.

Figura 3. Biplot da andlise de componentes principais dos contrastes independentes (com
comprimento de ramos estimado através da analise de maxima verossimilhanga dos genes
12s, 165 e c-mos) das variaveis morfologicas log-transformadas. CRC ¢ o comprimento
rostro-cloacal; CCb, comprimento da cabega; LC, largura da cabeca; CMA, comprimento do
membro anterior; CMP, comprimento do membro posterior. Apenas os dois primeiros

componentes sao plotados, por explicarem juntos 93,03% da variacao dos dados.

Figura 4. Biplot da andlise de componentes principais dos contrastes independentes (com
comprimento de ramos estimado através da analise de maxima verossimilhanga dos genes
12s, 16s e c-mos) das variaveis morfologicas log-transformadas, nimero de dedos nos
membros anteriores e posteriores e a quantidade de escamas da cabeca. CRC ¢ o
comprimento rostro-cloacal; CCb, comprimento da cabega; LC, largura da cabega; CMA,
comprimento do membro anterior; CMP, comprimento do membro posterior; DA, nimero de
dedos no membro anterior; DP, nimero de dedo no membro posterior; e CABECA ¢ a
contagem de escamas da cabecga. Apenas os dois primeiros componentes sao plotados, por

explicarem juntos 83,64% da varia¢do dos dados.
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Figura 5. Evolucao na forma do corpo de lagartos do género Bachia, mapeados na filogenia
adaptada de Kohlsdorf et al. (2010). Os histogramas acima da filogenia sao os indices de
alongamento do corpo, comprimento relativo dos membros anteriores € comprimento relativo
dos membros posteriores. DA e DP sdo referentes ao nimero de dedos nos membros

anteriores e posteriores, respectivamente.
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Apéndice I - Espécimes examinados

Bachia barbouri. PERU: CAJAMARCA: Bellavista - USNM 120788; Perico - AMNH 28437.
AMAZONAS: Bagua - MVZ 82444-45, 82450; Bagua Grande - MZUSP 46274; Sem
localidade - MCZ 14740-41, 14743-44, 14746, 14748-49, 14751,14754-56, 14758, MZUSP

8089-90,

Bachia bicolor. COLOMBIA: ATLANTICO: Barranquilla - MCZ 58784; BANANA BELT: Rio
Frio - MCZ 25053; MAGDALENA: Palomino - MCZ 6557, 6559; Rio Frio - MCZ 29325,
29715; SANTANDER: Cucuta - USNM 84791 ; Socorro - MZUSP 44957; SANTANDER DEL

SUR: Bucaramanga - AMNH 91765; Sem localidade - AMNH 9544-45.

Bachia bresslaui. BRASIL: BAHIA: Correntina - CHUNB 11068; Cocos - CHUNB 25633,
34006-07, 48054, 50192, 51322-23. DISTRITO FEDERAL: Brasilia- CHUNB 11067, 21800,
24507, 38642, 38659, 39116, 44219, 50258, 52377, 59118, MZUSP 91658-59. GOIAS:
Mineiros - CHUNB 11577, 28089, 32750; Niquelandia - CEPB 1696; Parauna - CHUNB
53088. MATO GROSSO: Chapada dos Guimaraes - CHUNB 11069-70, 11073-75, UFMT 433-
34,436, 1120, 1121-27, 1129-35, 2647; Novo Sao Joaquim - MCP, 18016-17; Santo Antonio
do Leverger - UFMT 4860-61; Utiariti - MZUSP 10300. MATO GROSSO/MATO GROSSO DO
suL: UHE Ponte de Pedra - MZUSP 98760. MATO GROSSO DO SUL: Alcinopolis - CHUNB
27725; Bataguacu - MZUSP 78211; Sonora - CEPB 1354-61, 1508. MINAS GERAIS:
Buritizeiro - CHUNB 44521; Formoso - MZUSP 94473-74; Januaria - MZUFV 734, 759;
Paracatu - CHUNB 25841-52; Trés Lagoas - ZUEC 3481, 3496. RONDONIA: Pimenta Bueno -

CHUNB 18688; PARAGUAI: AMAMBAY: Parque Nacional Cerro Cora- USNM 253142.
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Sem localidade - AMNH 141655, CHUNB 12427, MZUSP 4737, 91599, 99345, UFMT

6750-51.

Bachia dorbignyi. BOLIVIA: SANTA CRUZ: Buenavista - MZUSP 2063. YACUMA: Beni -
USNM 283275. BRASIL: MATO GROSSO: Araputanga - 4104, 4110, 4118, 4139, 4150, 4153,
4157, 4161, 4166, 5915-17, 6136, 6138-47, 6149-51, 6153-54, 6159-64; Aripuand - MZUSP
81604; Jauru - UFMT 2224, 4092, 4094-96, 4099-03, 4106, 4111, 4113, 4117, 4120, 4122,
4135, 4140, 4146, 4160, 4163, 4173; Juruena - MZUSP 82421-24; Vale de Sao Domingos -
MCP 13968-69, MZUSP 97912-21, UFMT 4850, 6165, 6166, 6169-72, 6231, 6315-17, 6319,
6320-29, 6331-32, 6336-40, 6342-51, 6354-63, 6542-44, 6565-66, 6568, 6570-78, 6580-86.
RONDONIA: Guajara-Mirim - CHUNB 22328-33. PERU: MADRE Di10s: Puerto Maldonado -

USNM 269007. Sem localidade USNM 94095.

Bachia flavescens. BRASIL: PARA: Floresta Nacional do Trairdo - INPA 26236. RORAIMA:
Rio Catrimani - MZUSP 49350. GUYANA: MAZARUNI POTARO: Mabura Hill - USNM
566427. EAST BERBICE: Kwakwani - USNM 566426. Sem localidade - CHUNB 11076,

USNM 227942-43.

Bachia heteropa alleni. GRENADA: ANNADALE: St. George - USNM 79190.

BEQUIA: Friendship Bay - MCZ 175138-40; Saint Vicente - MVZ 84039-40. LESSER
ANTILLES: St. Andrew Parish - MVZ 84038. St. George Parish - MVZ 84041. ROSEHILL: St.
Patric - USNM 286939-40. TOBAGO: MASON HALL - USNM 167514. SPAYSIDE: Little
Tobago Island - USNM 167514-17, 227719-24. ST. JOHN: Charloteville - USNM 227945-
75, 227977-83, 227985-97, 241646-47. ST. MARY: Hillsborough Dam - USNM 228003-05,

228007-11, 241648-49. ST. PAUL: Merchiston - USNM 227998-001, 523945. TRINIDAD:
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ST. GEORGE: Port Spain - USNM 286932. Sem localidade - AMNH 137604, 137606, 167608,
38968, 81486, MZUSP 11911, USNM 43218-19, 67217, 67219-21, 227934, 238006,

286940, 727976.

Bachia h. trinitatis. TRINIDAD: CARONY: Caparo - MCZ 8950, 8952, MZUSP 6362.
MORUGA: Princes Town - USNM 107651. ST. ANDREW: Manzanilla Bay - USNM 141583.
ST. GEORGE: Lalaja Road - USNM 306158; Morne Bleu - AMNH 137603, 137605, 137607,
72852; Tucker Valley - USNM 119078. VICTORIA: Moruga Bouffe - USNM 286931. Sem

localidade - AMNH 38815, MCZ 18072, 32521, 39689, 43880, 55675.

Bachia huallagana. PERU: HUANUCO: Ledncio Prado - MCZ 147440. SAN MARTIN: Tocache

- MZUSP 36929-30. Upper Biabo - AMNH 56566. Sem Localidade AMNH 126396.

Bachia intermedia. PERU: CAJAMARCA: Perico - AMNH 22730, 28438, 28441-49, 28451,
28453, 28455, 28457, MCZ 14704-06, 14709, 14712, 14714-15, 14718, 14723, 14726,
14732-33, 183825-27, 183926, 183929-31, 183935, 183937, 183938, 183940, 183942,
183944-45, 183949-52, 183955-56, 183956, 183958, 183962, 183964-66, 183973, 183975,
183977, 183979-80, 183980, 183982, 183985, 183987, 183990-92, 183994-95, 183998-99,
184002, 184005-06, 184010-12, 184017, 184019, 184020, 184022, 184023, 184026, 184029,
184031-35, 184038-43, 184048, 184052-53, 184055-58, 184061, 184063, 184068-69,
184072, 184076, 184079, 184080-82, 184089, 184090, 184096, 184097, 184098, 184100,

MVZ 92867, MZUSP 40675, USNM 120787. Sem localidade - AMNH 2839.

Bachia monodactylus monodactylus. BRASIL: AMAZONAS: Manaus - INPA 12005, 12007,

17751, 20943-47, 20957, 21222, MZUSP 471, 10912, 26007, 28430, 51642, 8352-53, 57557,
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Parque Nacional Pico da Neblina - INPA 12756-58, 12760, 12762; Parque Nacional Rio
Negro - INPA 18569; Presidente Figueiredo - MZUFV 187; Reserva INPA-WWF - 60910-
11. MATO GROSSO: Apiacas - 81686; PARA: Carajas - MPEG 25216; ESEC Grao Paré - INPA
27589, MPEG 27583-88; Fazenda Riacho Monte Verde - MPEG 24604-05; Floresta
Nacional Caxiuana - MPEG 26858, 25757-58; Foresta Nacional Terra Firme - INPA 13136;
Floresta Nacional Trairdo - INPA 26237; FLOTA Paru- MPEG 27556; Granja Sonho Azul -
MPEG 19047; Monte Dourado - MPEG 22888-97, MZUSP 72664; Novo Progresso -
CHUNB 44810; Oriximind - MNRJ 16849; Parauapebas - MNRJ 16850-51; Porto Trombetas
- MPEG 21598, 24359-60, 24763; Tailandia - CHUNB 56268-69. RORAIMA: Pacaraima -
MZUSP 68930; Santa Maria do Boiacu - MZUSP 73273. GUYANA: EAST BERBICE:
Dubulay - USNM 566422; Kwakwani - USNM 566423-25. ESSEQUIBO - USNM 85012. Sem
localidade - INPA 192, 856,1175-76, 1186, 1216, 14860, 1516, 17612, 20959, 27590, MPEG

17609, 24763, 27589 , 4736.

Bachia panoplia. BRASIL: AMAZONAS: Floresta Terra Firme - INPA 20090-91; Manaus -
INPA 9053, 12612, 16071, 17752-56, 18736, 18570-71, MZUSP 10910, 18734-35, 26008,
43008, 49285, 51282, 55706-07, 56857, 57329, 57561-62, 57638-39, 57852, 58814, 60597-
98. PARA: Oriximina - MNRJ 17987-88. Sem localidade - INPA 59, 60, 241, 1517, 14862,

15827.

Bachia peruana. BRASIL: ACRE: Cruzeiro do Sul - ZUEC 435-36, 438. PERU: AYAUCHO:
Rio Santa Rosa - MZUSP 51640; JUNIN: Perene - AMNH 23212, 23415; ROABOYA: Ucayali
- AMNH 56559, 56564. Sem localidade - AMNH 104278, 23414, 56557, 56558, 56560,

56561, 56562, 56563, 56565.
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Bachia scolecoides. BRASIL: MATO GROSSO: Alta Floresta - CHUNB 47061-62; Claudia -
UFMT 6624, 6625-36, 6652-54, 6656; Guaranta do Norte - UFMT 4272-75, 5676-78; Nova
Ubirata - UFMT 5428, 5431, 5439, 5462; Rio Teles Pires- MZUSP 3289, 3291-94, 3337,
3339-42; Sapezal - UFMT 5903-06, 7875-85, 7889, 8657-58. Novo Progresso: PARA -

CHUNB 34301-02, 40055-56.

Bachia trisanale. PERU: AMAZONAS: Galilea - USNM 568710-15, 568717-22; Rio Cenepa -
MVZ 163075-80, USNM 127136, 316771-75, 316777, 560483-84; Rio Santiago - MVZ
174851-53. Cuzco: Urubamba River - USNM 538377-79. JUNIN: Junin- MCZ 82898.
LoRrETO: Alto Curanja - MZUSP 3334; Iquitus - MCZ 123709; Mishana - MZUSP 46275;
MADRE DE Di10s: Padre Nacional de Manu - MZUSP 46000; Pakitza - USNM 342697,
345306; Puerto Maldonado - MVZ 173755-56, 199518-19, 199521. EQUADOR: MORONA
SANTIAGO: Chiguaza - USNM 196076. NAPO: Puerto Napo - 196074; San Jose Viejo de
Sumaco - USNM 524104; Sucua - USNM 196072; NAPO: San Jose Viejo de Sumaco -
USNM 196975, 524104. PASTAZA: Teresa Mama - USNM 196077. Sem localidade - USNM

127136, 524105.



