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RESUMO

Amphisbaenia € um grupo monofilético de répteis fossoriais que apresentam
modificagdes cranianas relacionadas a seu habito escavatorio, sendo a cabeca a
estrutura mais ativa no processo de escavacao. Existem quatro formatos distintos de
cabeca em Amphisbaenia: formato de pa, espatula, quilha e redonda, este ultimo
sendo o com maior numero de representantes, em namero de espécies. A cabeca
redonda € caracterizada principalmente por um focinho cbncavo e levemente
angulado, surgindo de forma convergente em diferentes linhagens de anfisbénia,
podendo ser observado nos representantes das familias Bipedidae, Blanidae e parte
da familia Amphisbaenidae. Atualmente, os trabalhos existentes utilizando cranios de
cabeca redonda focaram apenas na descricdo do cranio, com poucos estudos
comparativos que possam elucidar a variagao e evolugéo desse formato de cabecga
dentro de Amphisbaenia. Desta forma, este trabalho tem como objetivo analisar a
osteologia craniana de diferentes espécies de cabeca redonda em Amphisbaenia,
descrevendo e identificando padrbes de variacdo. Os resultados mostram que,
embora as espécies analisadas tenham cabeca no formato redondo, h& variacdes
significativas na morfologia craniana, especialmente entre as familias, como a
presenca do 0sso esquamosal em Blanidae e Bipedidae, as analises mostram a
existéncia de dois grandes grupos de espécies, com diferentes padrées de morfologia
craniana.

Palavras-chave: morfologia, homoplasia, répteis.



ABSTRACT

Amphisbaenia is a monophyletic group of fossorial reptiles with cranial modifications
related to their burrowing habits, as the head is the most active structure during
excavation. There are four distinct head shapes in Amphisbaenia: shovel, spaded,
keeled, and rounded, the latter being the most common in number of species. The
round head is primarily characterized by a concave and slightly angled snout, which
has evolved convergently in different lineages and can be observed in the families
Bipedidae, Blanidae, and part of the Amphisbaenidae family. Studies on round-headed
species have focused mostly on cranial description, with few comparative studies
analyzing the variation and evolution of this head shape within Amphisbaenia. This
study aims to examine the cranial osteology of different round-headed Amphisbaenia
species, describing and identifying patterns of variation. The results show that,
although the analyzed species share a round head shape, cranial morphological
variations exist, especially among families, such as the presence of the squamosal
bone in Blanidae and Bipedidae. The analyses indicate two major groups of species

with different cranial morphology patterns.

Keywords: morphology, homoplasy, reptiles
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1 INTRODUGAO

Amphisbaenia € um grupo monofilético de répteis fossoriais que se distingue
bastante em termos de habito e morfologia de outras linhagens de vertebrados,
incluindo outros Squamata (lagartos e serpentes) (NAVAS et al., 2004). Em sua
grande maioria 0s representantes de Amphisbaenia sdo apodes, ou seja, nao
apresentam membros posteriores e/ou anteriores, com exce¢ao dos representantes
da familia Bipedidae. Devido ao seu habito fossorial e a dificuldade de encontro em
campo, 0 grupo € relativamente pouco estudado, tendo mais de 200 espécies
formalmente descritas que se encontram distribuidas principalmente na Africa,
Ameérica do Sul e Caribe (CORREA, 2020).

Os representantes de Amphisbaenia apresentam modificagdes no cranio que
estdo relacionadas com o seu habito fossorial, levando em consideragéo que a cabeca
€ a estrutura que participa de forma mais ativa no processo de escavacdo em
diferentes tipos de solos (KEARNEY, 2003b). Dentro do grupo sdo reconhecidos
quatro formatos de cabeca distintos, sendo eles: cabeca em formato “de pa”, cabeca
em formato “de espatula”, cabeca em formato de quilha e cabega em forma redonda
— que € o mais comum entre as anfisbénias (KEARNEY, 2003b) (Figura 1). Essa
grande variacdo morfoldégica no cranio do grupo esta relacionada aos diferentes
modos de escavacdo e, muitas vezes, representando eventos evolutivos
independentes (homoplasias) (KEARNEY, 2003b).
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Amphisbaena fuliginosa Trogonophis wiegmanni Rhineura floridana Mesobaena huebneri

Figura 1 - Reconstrucdo 3D dos quatro formatos de cabeca presentes em
Amphisbaenia: Amphisbaena fuliginosa (formato redondo), Trogonophis wiegmanni,
(formato de espatula) Rhineura floridana (formato de pa) Mesobaena huebneri,
(formato de quilha). Vista dorsal (A) lateral (B), e ventral (C). Legenda: a — angular, c
— columela, com — osso composto mandibular, cor — corondide, d — dentério, ec -
ectopterigoide, exc — extracolumela, fr - frontal, mx - maxilar, ns - nasal, occ —
complexo occipital, pal — palatino, pbs - parabaisfenoide, p — parietal. pf — pré-frontal,

pm — pré-maxilar, pt - pterigoide, q — quadrado, v — vomer, X — elemento Xx.

Dentre os formatos de cabeca existentes para Amphisbaenia, a cabeca
redonda é caracterizada por apresentar um focinho céncavo de perfil e com uma leve
angulacdo. Esse formato contribui para a escavacdo do solo realizado através de
movimentos irregulares que geram compressao, sendo um formato adequado para
diversos tipos de ambientes (NAVEGA-GONCALVES; BENITES, 2019). A cabeca
redonda era geralmente considerada plesiomorfica entre os quatro tipos por aparecer
na unica familia que apresenta apéndices anteriores (Bipedidae) (KEARNEY, 2003b),
porém analises filogenéticas com base em dados moleculares vém reforcando a
cabeca em forma de pa como a pleisiomorfica para o grupo (PYRON et al., 2013).

O formato de cabeca redondo € o mais frequente, em nimero de espécies
(GANS; MONTERO, 2008), e esta presente em diversas familias de Amphisbaenia,
como em Amphisbaenidae, Bipedidae e Blanidae, sendo interpretado como um
surgimento independente por convergéncia adaptativa (KEARNEY; STUART, 2004).

Segundo Gans & Montero (2008), embora estejam dentro do mesmo grupo de formato
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de cabeca, muitas espécies com cabeca redonda variam quanto ao formato e
caracteristicas osteoldgicas do cranio, sendo possivel o agrupamento de alguns
taxons por similaridades cranianas. Atualmente, o que se sabe sobre a osteologia
craniana para o grupo sao detalhes sucintos baseados em descri¢cdes osteoldgicas
com o cranio articulado, ndo sendo muito informativo para o entendimento da evolucao
desse formato de cabeca em Amphisbaenia.

O avanco de técnicas como o uso de tomografia computadorizada e a
possibilidade de estudos descritivos 0sso a 0sso, sem danificar o espécime, tem
contribuido para o conhecimento detalhado dos cranios de diversas espécies de
Squamata fossoriais (KEARNEY et al., 2005; MAISANO et al, 2006; DAL-VECHIO et
al., 2016; OLIVEIRA et al., 2018; DEOLINDO et al., 2021; KOCH et al., 2021; ARAUJO
SALVINO et al., 2024). Anterior a popularizacdo dessa técnica, andlises detalhadas
dependiam muitas vezes de métodos invasivos ou destrutivos, limitando a
preservacao e reutilizacdo dos espécimes estudados (CUNNINGHAM et al., 2014;
GIULIANI et al., 2020). Estudos osteoldgicos sao informativos para uma variedade de
caracteres que auxiliam na compreensao filogenética e taxondmica das espécies,
podendo ampliar o conhecimento sobre suas histérias evolutivas (LAVER; DAZA,
2021).

Dentro do contexto da anatomia descritiva como uma ferramenta de subsidio
de informacdes para a biologia evolutiva, este trabalho teve como objetivo realizar
uma analise comparada da anatomia craniana de diferentes espécies de
Amphisbaenia que apresentam a cabeca de formato redondo, e assim descrever as

variacfes apresentadas nesta regido identificando os padrdes de variacdo existentes.
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2 REVISAO DE LITERATURA

2.1 Estudos anatdmicos

Estudos anatdomicos podem contribuir para o conhecimento funcional de
algumas estruturas, melhorando o conhecimento sobre alguns mecanismos
evolucionarios que podem estar relacionados a forma e diversificacdo (FOUREAUX
et al., 2009). Esses estudos sao principalmente importantes para aprofundar o
conhecimento sobre diferentes grupos, diferencia-los de outras espécies e analisar
possiveis variacdes intraespecificas, que podem fornecer mais informacdes sobre o
grupo. A anatomia também pode ser importante para estudos evolutivos, levando em
conta que as mudancas que ocorrem nos grupos podem refletir fenotipicamente
(KARDONG, 2011).

Diversos aspectos relacionados a anatomia craniana das anfisbénias tém sido
estudados, incluindo variagbes morfologicas entre o grupo, adaptacédo fossorial e
funcionalidade de diferente estruturas cranianas (KEARNEY, 2003b; LAVER; DAZA,
2021; MONTERO; GANS, 1999). O cranio pode ser dividido em unidades
morfofuncionais, conforme proposto por Gans e Montero (2008). Essas unidades
incluem o segmento occipital, segmento intermediario, segmento do focinho, série

palatina e os elementos individuais da mandibula.

A primeira descri¢ao detalhada utilizando tomografia computadorizada (TC) em
uma anfisbénia foi feita com a espécie féssil Rhineura hatcherii (KEARNEY et al.,
2005). Antes dessa tecnologia etar disponivel, estudos anatémicos detalhados eram
realizados através de técnicas invasivas, como a dessec¢acao, ilustrada por Montero
e Gans (1999), que apresentaram uma analise da anatomia craniana de Amphisbaena

alba.

2.2 Diversidade de cranios em Amphisbaenia

Amphisbaenia apresenta um cranio altamente ossificado e compacto, o que
esta relacionado ao seu habito fossorial (HOHL et al., 2018), uma vez que escavam

seus préprios tuneis utilizando principalmente a cabeca. Podemos notar quatro
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padrdes distintos de formato de cabeca: formato de péa, quilha, espatula e formato

redondo (KEARNEY, 2003b) todos relacionados a diferentes métodos de escavacao.

O formato de pa pode ser diferenciado por apresentar um focinho achatado
dorsoventralmente com um forte angulo craniofacial, com o qual o processo de
escavacao é realizado empurrando a cabeca para frente e levemente para baixo,
seguida por uma elevacao da cabeca, o0 que comprime o solo na por¢cédo superior do
tunel, enquanto o chéo do tunel é achatado pela regido peitoral (KEARNEY, 2003b;
GANS, 1974), e é visto em espécies como Leposternon polystegum. O formato de
espatula (como encontrado em Diplometopon zarudnyi, por exemplo) mostra uma face
mais alta em comparacao ao formato de pa, estreita e ingreme com cantos laterais
proeminentes (KEARNEY, 2003b), escavam através de movimentos de rotacdo da
cabeca ao redor do eixo longitudinal, usando os cantos laterais para raspar o substrato
da lateral dos tuneis (HAWKINS et al., 2022). As formas quilhadas, encontradas por
exemplo em Mesobaena huebneri, sdo comprimidas lateralmente (KEARNEY,
2003b), e escavam usando a quilha medial para compactar o substrato para a direita
e esquerda (HAWKINS et al., 2022). O formato redondo (e.g. Amphisbaena fuliginosa)
— 0 mais comum entre Amphisbaenia — apresenta um focinho concavo arredondado,
a escavacao se da por movimentos aleatérios e irregulares para comprimir o solo
(KEARNEY, 2003b). Essa diversidade sugere uma pressao seletiva associada ao seu
modo de vida fossorial, no qual a cabeca é utilizada como principal mecanismo de

escavacao dos proprios tuneis (HAWKINS et al., 2022).

Em Amphisbaenia o formato de cabeca redonda revela uma estratégia
generalista, no que diz respeito ao uso do habitat subterraneo, sendo uma morfologia
eficiente para explorar uma variedade de tipos de solo, com diferentes densidades,
texturas e composi¢cdes (GANS, 1969, 1974; KEARNEY, 2003b, VIDAL et al., 2008,
NAGEVA-GONCALVES; BENITES, 2019). Este formato arredondado pode ser
interpretado como uma morfologia simplificada, que persiste na ausencia de pressoes
seletivas fortes para escavacdo especializada, permitindo assim sua ocorréncia em
uma diversidade maior de ambientes (COLLIN; JANIS, 1997; GANS, 1974;
KEARNEY; STUART, 2004). Em contraste, formatos cranianos com a forma de
escavacao mais especializados surgem em linhagens que experimentam fortes
pressdes seletivas para escavacdes em solos profundos e compactos (GANS, 1974;
KEARNEY, 2003b; NAVEGA-GONCALVES; BENITES, 2019).
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O formato redondo parece ter evoluido independentemente em diferentes
linhagens dentro do grupo, representando um exemplo classico de convergéncia
adaptativa associada ao formato de cabeca redondo e sua escavagao generalizada
(LONGRICH et al. 2015). Essa convergéncia funcional € sustentada por evidéncias
filogenéticas que mostram origens multiplas desse formato em familias distintas, como
Blanidae, Bipedidae e parte da familia Amphisbaenidae, com exececdo de alguns
géneros e espécies (KEARNEY; STUART, 2004; PYRON et al., 2013; LONGRICH et
al., 2015). A filogenia realizada por Pyron et al. (2013) confirmou essas multiplas
origens indenpendentes, reforcando a interpretacdo de convergéncia evolutiva do

formato de cabeca redondo dentro de Amphisbaenia.

Gans & Montero (2008) apontaram algumas variacdes substanciais entre 0s
cranios nas diferentes familias que apresentam cabeca redonda. Na espécie Blanus
cinereus (Blanidae) o cranio apresenta um formato de ampulheta, com uma porcao
central menos estreita quando comparado a outros anfisbenideos. O cranio em Bipes
biporus (Bipedidae) € descrito como pequeno, massivo e com fusfes, com o focinho
pequeno (GANS; MONTERO, 2008) Representantes da familia Amphisbaenidae que
possuem o cranio em formato redondo, apresentam um formato mais generalizado,
apontando o cranio de Amphisbaena alba, como um cranio com um contorno em forma
de ampulheta, regido maxilar e occipital mais largos, com a porcdo medial mais
estreita. Ainda em Amphisbaenidae, pode-se observar padrdes distintos quanto ao
cranio redondo, tendo em vista que alguns individuos apresentam corpos largos e
espessos, ja outros individuos tém corpos menores e mais estreitos, o que pode ser
refletido nos cranios (GANS; MONTERO, 2008).

2.3 Tomografia computadorizada

A tomografia computadorizada € uma modalidade de imagem que vem sendo
cada vez mais util nos estudos anatébmicos (BALLEGEER, 2016). Essa modalidade
de imagem foi primariamente criada em 1971 em aplicac6es médicas (BELLEGEER,
2016) e desde entdo a tomografia vem sendo aprimorada para estudos aléem dessas
aplicacoes. A utilizacdo da tomografia computadorizada é bastante adequada para
estudos anatémicos relacionados a Amphisbaenia, por se tratar de uma forma nao

destrutiva para analise do cranio. Isso € especialmente importante quando levamos
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em conta a complexidade dos cranios de Amphisbaenia (MAISANO et al., 2006) e sua

baixa representatividade em colecdes cientificas.

Investigar a anatomia da cabeca, principal mecanismo de escavacdo dos
anfisbénios, pode revelar variagdes importantes para o grupo. A tomografia
computadorizada vem sendo muito importante para esses estudos, por ndo ser uma
método invasivo e destrutivo, nos permitindo analisar o cranio de forma mais
completa. Assim, a aplicacdo da tomografia computadorizada em estudo de
anfisbénios é essencial para esclarecer suas complexidades, promovendo melhor

compreensao da diversidade adaptativa desses animais.
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3 OBJETIVOS

3.1 Objetivo Geral

Realizar uma anélise comparada da osteologia craniana de diferentes espécies
de Amphisbaenia que apresentam a cabeca de formato redondo, descrever as

variacOes apresentadas nesta regido e identificar os padrdes de variacdes existentes.

3.2 Objetivos Especificos

e Caracterizar a diversidade da osteologia craniana dos representantes de
cabeca de forma redonda em Amphisbaenia;

e Descrever as variagdes presentes na osteologia craniana em representantes
de Amphisbaenia com a cabeca de formato redondo;

¢ Identificar padrdes de variacdes interespecificas nas estruturas analisadas.

18



4 METODOLOGIA

4.1 Material analisado

Foram analisados dados de tomografia computadorizada (ADAMS; OTAROLA-
CASTILLO, 2013) envolvendo representantes de Amphisbaenidae — Amphisbaena
alba (n=1), Amphisbaena fuliginosa (n=1), Chirindia mpwampwaensis (n=1), Zygaspis
ferox (n=1); Blanidae — Blanus cinereus (n=1); Bipedidae — Bipes biporus (n=1), Bipes
canaliculatus (n=1), Bipes tridactylus (n=1), totalizando oito espécies (Tabela 1.). As
imagens geradas através da tomografia computadorizada utilizadas para realizar a
montagem do modelo 3D para a realizacdo das analises morfolégicas da osteologia
craniana foram retiradas de um banco de dados online, o MorphoSource

(https://www.morphosource.org/), com a excecdo de Bipes tridactylus, do qual as

imagens foram geradas em parceria com a Universidade do Texas em Arlington, no

laboratorio do Shimadzy Institute for Reaserch Technologies.

Tabela 1. Tabela de identificacdo dos espécimes utilizados
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Espécime MorphoSource Espécie Familia

FMNH 195924 96074 Amphisbaena Amphisbaenidae
alba

FMNH 22847 98383 Amphisbaena Amphisbaenidae
fuliginosa

CAS 126478 98391 Bipes biporus Bipedidae

CAS 134753 98392 Bipes Bipedidae

canaliculatus

UTA-R 53019 Bipes tridactylus  Bipedidae
FMNH 603 65408 Blanus cinereus Blanidae
MCZ-R 30767 67503 Chirindia Amphisbaenidae

mpwapwaensis


https://www.morphosource.org/

MCZ-R 182217 68143 Zygaspis ferox Amphisbaenidae

4.2 Imagens de Tomografia Computadorizada e modelos 3D

Para analise, segmentacado e visualizacdo os dados brutos foram importados
através do software VG Studio Max2.1 e, posteriormente, foram exportados para o
Avizo 8.0. Foram segmentados cada slide 6sseo por slide, considerando as diferentes
densidades dos 0ssos e aplicando ferramentas de limiar. O volume final foi convertido
a uma malha triangular no Avizo 8.0. O resultado de imagens 3D obtido dos cranios
foi visualizado no software MeshLab 2016.12 (CIGNONI et al., 2008).

4.3 Selecao de caracteres

Foram selecionados oito caracteres qualitativos morfolégicos e anatdmicos
referente aos crénios, detalhados na Tabela 2. Os caracteres selecionados foram
baseados na literatura (KEARNEY; 2003b; CONRAD, 2008; GANS; MONTERO,
2008) e em observacdes diretas, que contribuiram para a identificacdo de
caracteristicas morfolégicas que apontam a variabilidade entre as espécies
estudadas. Os caracteres foram organizados em uma matriz, que foi submetida a
analises multivariadas (Analise de Agrupamento e Andlise Escalonamento

Multidimensional Nao-Metrico).

Tabela 2 — Caracteres e estados de caracteres (em paréntesis), em oito espécies de

Amphisbaenia de cranio redondo.

Caréter Estado de carater

1. Epipterigoide Auséncia (0); Presenca (1) KEARNEY, 2003

2. Esquamosal Auséncia (0); Presenca (1) KEARNEY, 2003
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GANS; MONTERO,

3. Angular Auséncia (0); Presenca (1
g (0) ca (1) 2008
4. Jugal Auséncia (0); Presenca (1) KEARNEY, 2003
5. Numeros de dentes no _
. Trés (0); Quatro (1); Cinco (2)
maxilar KEARNEY, 2003

Pequeno e em formato de T,

6. Formato do quadrado com regido mandibular mais fina

do que a regido da cabeca

(0); Mais longo do que largo (1)

7. Numeros de dentes no pré- gqiq (). sete (1); KEARNEY, 2003

maxilar

8. Forame mandibular do

quadrado Auséncia (0); Presenca (1);

4.4 Andlise de Escalonamento Multidimensional Nao Métrico (NMDS) e Analise

de Agrupamento

Foi construida uma matriz de caracteres, contendo oito caracteres e seus
respectivos estados de carater, para produzir distancias entre cada espécie. Essa
matriz foi submetida a uma andlise multivariada de Escalonamento Multidimensional
N&o Métrico (NMDS), para que fossem observadas as dissimilaridades. Para
investigar possiveis padrdes de similaridade entre as espécies de cabeca redonda
com base em suas caracteristicas cranianas, foi realizada uma andlise de
agrupamento (McGARIGAL et al., 2000). As analises foram conduzidas utilizando o
software PAST v.4.04 (HAMMER et al., 2001), empregando o parametro de Gower
(GOWER, 1971) como indice de dissimilaridade.
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5 RESULTADOS

5.1 Visao geral dos cranios

Os cranios das espécies representantes da familia Amphisbaenidae
(Amphisbaena alba, A. fuliginosa, Chirindia mpwampwaensis e Zygaspis ferox. Figura
2), apresentam uma morfologia craniana tipicamente caracterizada por um formato
redondo, com cranio alongado e estreito. Em vista dorsal exibem um perfil semelhante
ao de uma ampulheta, enquanto em vista lateral € possivel observar uma cabeca
redonda tipica, com curvas nos nasais, focinho arredondado, concavo de perfil e pré-
maxilar bem definido. J& no representante da familia Blanidae (Blanus cinereus.
Figura 2), em vista dorsal o cranio apresenta o perfii semelhante ao de uma
ampulheta, porém com a porcdo medial menos estreita do que as vistas em
Amphisbaenidae. A porgao occipital e do focinho s&o as partes mais largas do cranio.
Nos cranios da familia Bipedidae (Bipes biporus, B. canaliculatus e B. tridactylus.
Figura 2) foi observado uma forma mais curta e acentuada em compara¢ao com as
outras espécies estudadas, padrdo. O focinho dessas espécies é notavelmente curto,
0 que o destaca em relacdo aos demais animais analisados. Além disso, observamos
a presenca de fusdes 6sseas, como a fusédo dos frontais e parietais, que contribuem
para a singularidade morfolégica dessas espécies. A analise qualitativa revela
variacdes observadas nos representantes de Amphisbaenia com cabeca em formato
redondo (Tabela 3).
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Figura 2 — Reconstrucdo 3D dos cranios de representantes de Amphisbaenia com a
cabeca redonda: Amphisbaena alba, Amphisbaena fuliginosa, Chirindia
mpwapwaensis, Zygaspis ferox, Bipes biporus, Bipes canaliculatus, Bipes tridactylus
e Blanus cinereus. Vista dorsal (D), lateral (L), e ventral (V). Legenda: a — angular,
basoc — basioccipital, ¢ — columela, com — 0sso composto mandibular, cor —
corondide, d — dentario, ec - ectopterigdide, ep — epipterigbide, exc — extracolumela,
fr - frontal, mx - maxila, ns - nasal, p — palatino, pbs - parabaisfenoide, pr — parietal.
pfr — pré-frontal, pmx — pré-maxila, pt - pterigéide, q — quadrado, sq — esquamosal, v
— vomer, x — elemento x.

Tabela 3 — VariacOes interespecificas observadas nas espécies de cabeca redonda.

Espécies/ Epipterigo Esquam  Angular Jugal N° de Formato do N° de Forame
Caractere ide osal dentes guadrado dentes mandibula
S no no pré- rdo
maxilar maxilar quadrado
A. alba Ausente Ausente Presente Ausente 5(2) Mais longodo 7 (1) Presenca
) ) 1) (0) que largo (1) 1)
A. Ausente Ausente Presente Ausente 5(2) Mais longodo 7 (1) Presenca
fuliginosa (0) 0) (1) ) que largo (1) (1)
B. biporus Ausente Presente  Presente — Ausente 3(0) Pequeno e em 6 (0) Presenca
(0) (1) levemente formato de T, 0}
fusionado ©) com regido
posteriorm mandibular
ente ao mais fina do
0SSO gque a regido
composto da cabega
mandibular (0)
1)
B. Ausente Presente  Presente — Ausente 3(0) Pequenoeem 7 (1) Presenca
canalicula (0) (1) levemente  (0) formato de T, Q)
tus fusionado com regido
posteriorm mandibular
ente ao mais fina do
0SS0 gque a regido
composto da cabeca
mandibular (0)
)
B. Ausente Presente  Presente — Ausente 3(0) Peque 7 (1) Presenca
tridactylus (0) (2) levemente  (0) (2)
fusionado noeem
posteriorm formato de T,
ente ao com regiao
mandibular

0SSO
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composto mais fina do
mandibular que a regido
da cabeca
1) (0)
Blanus Presente Presente  Presente Ausente 4 (1) Pequenoeem 7 (1) Presenca
cinereus (1) (1) (1) (0) formato de T, Q)
com regiao
mandibular
mais fina do
gue a regido
da cabeca
(0)
C. Ausente Ausente Presente Ausente 4 (1) Mais longodo 7 (1) Auséncia
mpwapwa (0) (0) Q) (0) gue largo (0)
ensis
1)
Z. ferox Ausente Ausente Presente Ausente 4 (1) Mais longodo 7 (1) Presenca

©)

©)

1) ©)

que largo (1)

)

5.2 Elementos individuais do cranio

Segmento do focinho

Nasais pareados, formando a porcdo anterolateral da superficie dorsal do
cranio. Contato com o pré-maxilar medialmente, maxilares lateralmente e frontais
posteriormente (Figura 1). Osso largo e alongado, pode apresentar forames na
superficie, que podem variar em quantidade de acordo com a espécie: 12 forames em
Amphisbaena alba, 16 em Amphisbaena fuliginosa (Figura 3) e um forame em
Zygaspis ferox, Bipes biporus, Bipes canaliculatus, Bipes tridactylus, Blanus cinereus
e Chirindia mpwapwaensis nao apresentam forames. Bipes biporus, Bipes
canaliculatus e Bipes tridactylus apresentam nasal em formato triangular, mais longo
do que largo com a ponta posterior afinada, superficie lisa. Blanus cinereus, apresenta
0sso curto e arredondado posteriormente, superficie lisa. Pré-maxilar separa
completamente os nasais, com excec¢éo de Amphisbaena fuliginosa em que 0s nasais
até a metade entrando em contato

sdo separados pelo pré-maxilar,



posteromedialmente, diferente das outras espécies analisadas (Figura 1A). Borda

anterior do nasal concava, dando forma a narina externa.

Figura 3 — Reconstrucao 3D do nasal de Amphisbaena fuliginosa. A- vista dorsal, B-
vista ventral. Anterior voltado para baixo. Legenda: cn — camara nasal, fn — forame

nasal, pfn — processo frontal do nasal, pr- processo rostral.

Maxilares pareados, em contato com o nasal lateralmente, pré-maxilar
anteriormente, septomaxilar e vomeres medialmente, pré-frontal posterodorsalmente
e ectopterigdide posteriormente (Figura 1 B, E e H); Formato piramidal. Amphisbaena
alba, apresenta formato retangular (Figura 1A). Bipes biporus, Bipes canaliculatus e
Bipes tridatylus, maxilar estreito e alto (Figura 1A, 1D). Processo rostral se estende
posterodorsalmente em contato com o pré-frontal e frontal. Processo frontal composto
de dois ramos em Bipes biporus, um ramo em contato com o pré-frontal e outro em
contato com o frontal. Presenca de forames alinhados na porc¢ao lateral, a quantidade
de forames varia entre as espécies: dois em Bipes canaliculatus e Bipes tridactylus;
trés em Zygaspis ferox; quatro em Amphisbaena alba e Bipes biporus; cinco em A.
fuliginosa (Figura 4) e Blanus cinereus. A quantidade de dentes no maxilar também
varia: trés dentes em Bipes biporus, Bipes canaliculatus e Bipes tridactylus; quatro
dentes em Blanus cinereus, Chirindia mpwampwaensis e Zygaspis ferox; cinco dentes
em Amphisbaena alba e Amphisbaena fuliginosa, o nimero de dentes no maxilar foi

utilizado como um dos caracteres morfolégicos para as analises.



Figura 4 — Reconstrucdo 3D do maxilar de Amphisbaena fuliginosa em vista lateral.
Anterior a direita. Legenda: dm — dentes maxilares, fl — forame lateral, pfm — processo

frontal do maxilar, pr — processo rostral do maxilar.

Pré-maxilar apresenta processo nasal alongado, afunilando posteriormente,
separa 0s dois 0ss0s nasais completamente (Figura 1). Processo rostral triangular,
presenca de dois forames rostrais, base larga. Pré-maxilar em contato com 0s 0Ss0s
nasais lateralmente, maxilar ventrolateralmente, frontal posteriormente e vomer
ventralmente. Bipes canaliculatus e Bipes tridactylus, processo nasal largo e bifurcado
posteriormente (Figura 1); processo nasal fino posteriormente em Chirindia
mpwampwaensis. Zygaspis ferox (Figura 1), processo nasal longo e largo
posteriormente, separando 0s dois 0SsS0S nasais; processo rostral estendido
anteriormente, caracteristica também observada por Bell et al. (2023) e Meza et al.
(2023) para as demais espécies do género Zygaspis. Amphisbaena fuliginosa,
processo nasal separa 0s nasais até a metade (Figura 5). Amphisbaena alba processo
rostral consideravelmente fino medialmente e alarga posteriormente. Sete dentes
alinhados em uma fila anterolateral, com excecao de Bipes biporus que possui seis
dentes, o dente medial sendo o maior, seguido de dentes laterais que sdo menores.
O numero de dentes no pré-maxilar foi usado como um dos caracteres morfolégicos

utilizado nas anélises.
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Figura 5 - Reconstrucdo 3D do pré-maxilar de Amphisbaena fuliginosa. A- vista lateral
B vista anterior. Legenda: dp — dentes do pré-maxilar, fr — forame rostral, pn —
processo nasal, pp — processo do pterigoide, pr — processo rostral.

Pré-frontal formato triangular, localizado dorsolateralmente (Figura 1). Em
contato com o maxilar anterolateralmente, frontal dorsolateralmente, palatino
posteroventralmente, com excecao de Bipes canaliculatus e Amphisbaena alba que
se aproximam do palatino mas nao se tocam (Figura 1). Chirindia mpwampwaensis
contata também o ectopterigoide (Figura 1). Bipes biporus, formato do pré-frontal
retangular. Blanus cinereus € relativamente menor do que os demais estudados,
borda anterior mais larga do que a borda posterior, dando um leve formato de “T”. Nos
representantes da familia Bipedidae, o pré-frontal esta em contato com a fuséo do
frontal e parietal, estando também, em contato com o parietal. Amphisbaena fuliginosa
(Figura 6A) e Amphisbaena alba, processo maxilar ventral € bifurcado, formando uma

abertura entre a porcao posterior do pré-frontal e o maxilar.
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Figura 6 — Reconstrucdo 3D do pré-frontal de Amphisbaena fuliginosa. A — vista
lateral. Anterior a direita, B — vista medial, anterior a esquerda. Legenda: pf — processo

frontal, pma — processo maxilar anterior, pmv — processo maxilar ventral.
Segmento intermediério

Parietal ndo pareado, mais longo do que largo, afilado anteriormente e
alargando posteriormente (Figura 1; Figura 7), contribui para a formacgao das paredes
dorsal e anterolateral da cavidade craniana. Contato com o frontal anteriormente,
complexo supraoccipital posteriormente, quadrado posterolateralmente e
tabuloesfendide ventralmente. Amphisbaena fuliginosa (Figura 7) processos frontais
curtos. Bipes biporus, Bipes canaliculatus e Bipes tridactylus, fusionado ao 0sso
frontal, caracteristicas ndo observadas nas demais espécies de cabeca redonda
(Figura 1A, 1D).

Figura 7 — Reconstrucdo 3D do parietal em Amphisbaena fuliginosa. Vista dorsal.

Anterior a direita. Legenda: pa — processo apical, pf — processo frontal.
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Frontais pareados, formato obliquo, contato com maxilar anterolateralmente,
nasais anteriormente, pré-frontal lateralmente, pré-maxilar dorsolateralmente e
parietal posteriormente, apresentando diversos ramos que o conectam ao nasal
anteriormente (Figura 1). Bipes biporus, Bipes canaliculatus e Bipes tridactylus, frontal
anico fusionado ao parietal formando uma placa longa e ampla que cobre a caixa
craniana (Figura 1), se estendendo até a porcdo posterior do cranio. Amphisbaena
fuliginosa (Figura 8) porcéo anterior do parietal sobrepde os processos frontais do

osso frontal.

Figura 8 — Reconstrucdo 3D do frontal em Amphisbaena fuliginosa. Vista dorsal.

Anterior a direita. Legenda: pn — processo nasal, pp — processo parieral.

Tabuloesfendide visivel em vista lateral (Figura 1). Contato com o parabasisfendide
posterodorsalmente e posterolateralmente, parietal dorsalmente, palatino
anteroventralmente; sutura entre o parabasisfendide pode ser visivel em
Amphisbaena fuliginosa (Figura 9) Amphisbaena alba, Bipes biporus e Chirindia

mpwampwaensis, sutura ndo observada nas demais espécies.
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Figura 9 — Reconstrucdo 3D do osso tabuloesfenéide em Amphisbaena fuliginosa.
Vista ventral. Anterior a direita. Legenda: fpm — fissura posteromedial, pal — processo

anterolateral, ppl — processo posterolateral.
Segmento occipital

Esquamosais pareados, osso triangular alongado (Figura 1). Contato com o
parietal e complexo supraoccipital dorsalmente e quadrado posteriormente. Bipes
biporus (Figura 10) osso mais curto quando comparado as outras espécies, que
apresentam esquamosal levemente mais longo do que largo (Figura 1). Ausente em
Amphisbaena alba, Amphisbaena fuliginosa, Chirindia mpwampwaensis e Zygaspis
ferox. Ha um grau de incerteza quanto a homologia do esquamosal em anfisbenideos,
devido a sua posi¢cdo varidvel em relacdo ao quadrado podendo estar localizado
dorsalmente a articulacéo do quadrado ou posterior a articulagcado do quadrado (GANS;
MONTERO, 2008). Esquamosal utilizado como um dos caracteres morfolégicos

analisados.
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Figura 10 — Reconstrucdo 3D do osso esquamosal de Bipes biporus. Vista lateral.

Anterior a direita.

Basicranial sesamoide (= Elemento-X, sensu KEARNEY, 2003b) em contato
com o parabasisfendide e complexo supraoccipital (Figura 1); formato arredondado;
ossificado e possivelmente fusionado ao complexo supraoccipital e parabasisfendide.
Em Amphisbaena fuliginosa, bem delimitado, ndo apresenta fusdo (Figura 11).
Basicranial sesamoide também é conhecido como pro-6tico (WILLISTON, 1918;
KESTEVEN, 1957).

Figura 11 — Reconstrugcéo 3D do basicranial sesamoide de Amphisbaena fuliginosa.
Vista dorsal. Anterior a direita.

Parabasisfen6ide ndo pareado, em formato triangular, largo posteriormente,
afinando anteriormente, melhor observado em vista ventral (Figura 1). Contato com o
complexo supraoccipital posteriormente, tabuloesfendide anterodorsalmente,
pterigoide lateralmente e basicranial sesamoide posterolateralmente. Processo
cultriforme da regido esfendide é alongado em Amphisbaenia fuliginosa (Figura 12),
com porcao medial do parabasisfendide, na altura do processo do tabuloesfenoide,
sendo mais larga do que nas demais espécies da familia Amphisbaenidae. Nos
mebros da familia Bipedidae e em Blanus cinereus processo do basipterigoide bem

delimitado e mais saliente em relacéo as demais espécies.



Figura 12 — Reconstrucao 3D do osso parabasisfenéide em Amphisbaena fuliginosa.
Vista ventral. Anterior a direita. Legenda: pbp - processo basipterigdide, pc — processo

cutriforme da regido esfendide, pts — processo do tabuloesfendide.

Quadrados pareados, alongado, formato retangular, largo posteriormente, mais
longo do que largo (Figura 13); um forame do quadrado; contato com mandibular
anteriormente, complexo supraoccipital posteriormente, pterigdide ventrolateralmente,
columela posteroventralmente e extracolumela posterolateralmente, este Ultimo
contato ndo existe nos representantes da familia Bipedidae. Zygaspis ferox apresenta
um o0sso curto, quando comparado ao dos outro espécimes da familia
Amphisbaenidae analisados (Figura 13 ). Bipes biporus, Bipes canaliculatus, Bipes
tridactylus e Blanus cinereus osso quadrado é curto e robusto, regido mandibular mais
curta do que a regido da cabecga, que é larga, dando ao osso um formato de “T”;
apresentam asas laterais longas (Figura 13); em contato com o parietal
dorsolateralmente e esquamosal posteriormente, com excecédo de B. biporus que néo
esta em contato com o parietal. Chirindia mpwapwaensis apresenta uma depressao
na porgao posterior, onde se encaixa a columela e uma parte da extracolumela, essa
depresséao forma dois processos largos e longos que englobam e contatam a columela
e extracolumela (Figura 13). Zygaspis ferox apresenta uma asa lateral larga que
contata a columela, medialmente apresenta uma depressdo para a insercao do
processo do quadrado do pterigoide (Figura 13). Tanto o formato do quadrado quanto
a presenca de forame mandibular do quadrado foram caracteres morfolégicos

utilizados nas andlises.
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Figura 13 — Reconstru¢cdo 3D do quadrado de Amphisbaena alba, Amphisbaena

fuliginosa, Bipes biporus, Bipes canaliculatus, Bipes tridactylus, Blanus cinereus,
Chirindia mpwapwaensis e Zygaspis ferox. Vista lateral (L), vista medial (M). Legenda:

al — asa lateral, cce — condilo cefalico, cma — condilo maxilar, fq — forame do quadrado.

Complexo occipital, formado pela fusdo do basioccipital, exoccipital,
supraoccipital, ossos oticos (GANS; MONTERO, 2008), como observado em
Amphisbaena fuliginosa (Figura 14). Localizado posterior ao parietal, forma a por¢cao
mais larga do cranio, exceto em Chirindia mpwapwaensis onde o complexo occipital
segue 0 mesmo tamanho do parietal até a porcdo anterior, prOXimo as suturas
frontoparietais (Figura 1). Crista occipital fortemente alta em Amphisbaena alba,
robusta e curta e continua em relacdo ao parietal nas demais espécies (Figura 1).

Condilo occipital em formato de “U”.

34



Figura 14 — Reconstrugcéo 3D do complexo occipital em Amphisbaena fuliginosa. Em
A vista ventral, B vista dorsal. Anterior voltado para cima. Legenda: co — condilo

occipital, cs — crista sagital, cro — crista occipital.
Série palatina

Pterigéides pareados; contato com o complexo supraoccipital e quadrado
posteriormente, parabasisfendide lateralmente, palatino e ectopterigbide
anteriormente. Mais longo do que largo, afinando posteriormente (Figura 15).
Processo anteromedial € uma extensdo em formato triangular no lado medial do 0sso,
com excecdao de Bipes canaliculatus e Bipes tridactylus, em que esse processo € mais
arredondado e fortemente mais curto do que os demais (Figura 1). Apresenta,
também, um processo transverso, que cria o formato de “Y” do pterigdide, esse
processo € mais alongado, se estendendo anterolateralmente e apresenta pequenos
digitos que acomodam o ecctopterigoide anteriormente. Amphisbaena fuliginosa
(Figura 14) e Amphisbaena alba, Zygaspis ferox e Bipes biporus processo transversal
e processo anteromedial formam um formato de “U” que acomoda o palatino

anteriormente, carateristica nao vista nas demais espécies.
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Figura 15 — Reconstrucédo 3D do osso pterigdide em Amphisbaena fuliginosa. Vista
dorsal. Anterior a direita. Legenda: pam — processo anteromedial, pq — processo do

quadrado, pt — processo transverso.

Ectopterigdides pareados; em formato obliquo. Contato com o pterigoide
posteriormente, maxilar anteriormente, palatino lateralmente; em vista ventral
apresenta um leve formato de “Y”, contendo o processo anteromedial, 0 ramo mais
longo, e o processo anterolateral, ramo mais curto, com o processo pterigoide se
estendendo posteriormente. Osso relativamente curto, exceto em Amphisbaena alba
e Zygaspis ferox que sao alongados (Figura 1). Bipes canaliculatus processo
pterigoide levemente bifurcado, dois ramos curtos (Figura 1). Bipes biporus, Bipes
canaliculatus e Bipes tridactylus, processo anteromedial largo, curto e arredondado,
contrastando com Amphisbaena fuliginosa, onde o processo é mais afilado e alongado

apesar de ser curto (Figura 16).

Figura 16 — Reconstrucdo 3D do ectopterigéide em Amphisbaena fuliginosa. Vista
ventral. Anterior a direita. Legenda: pam — processo anteromedial, pal — processo

anterolateral pdp — processo posterodorsal do processo do pterigdide,

Columela inserido na base estapedial, eixo achatado e alongado, como visto
em Amphisbaena fuliginosa (Figura 17). Bipes biporus, Bipes canaliculatus e Bipes
tridactylus, eixo curto e pequeno, formato quase cilindrico (Figura 1); Blanus cinereus

eixo da columela fortemente curto e base estapedial larga. Contato com o complexo
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occipital e extracolumela, sendo que este Ultimo contato ausente nos membros da

familia Bipedidae, os quais ndo possuem extracolumela.

Figura 17 — Reconstru¢do 3D da columela em Amphisbaena fuliginosa. Vista lateral.
Anterior a direita. Legenda: BCol — base estapedial da columela, Ecol — eixo da

columela.

Extracolumela, estrutura cartilaginosa, arredondada na ponta posterior,
tornando-se comprimida dorsoventralmente, em contato com a columela
posteriormente. Estende até o 0sso dental ao longo do maxilar, se aproximando, mas
nao tocando o quadrado e osso composto mandibular. Com excecédo de Zygaspis
ferox que se estende apenas até o0 0sso composto mandibular (Figura 1). Em
Amphisbaena alba extracolumela muito fina; Amphisbaena fuliginosa (Figura 18)

extracolumela achatada medialmente na regido de contato com o 0sso quadrado.
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Figura 18 — Reconstrucdo 3D da extracolumela em Amphisbaena fuliginosa. Vista
lateral. Anterior a direita. Legenda: 1 — Superficie de articulacdo com a columela; 2 —

superficie de contato com o0 0sso dentario

Vomeres pareados, formato obliquo, melhor visto em vista ventral; asas laterais
largas e longas; processo posterior alongado e fino. Contato com o maxilar
lateralmente, pré-maxilar anteriormente e palatino posteriormente. Os elementos se
tocam anteriormente ficando mais separados ao longo da porcao posterior. Bipes
biporus, Bipes canaliculatus e Bipes tridactylus asas laterais curtas quando
comparadas as outras espécies (Figura 1). Amphisbaenia fuliginosa (Figura 19) e
Amphisbaena alba asa lateral mais larga comparada as demais espécies.

Figura 19 — Reconstrucdo 3D do vbmer em Amphisbaena fuliginosa. Vista dorsal.

Anterior voltado para cima. Legenda: al — asa lateral, pr — processo rostral.

Palatinos pareados, formando a porcéo central do palato; superficie ventral
convexa; osso em formato obliquo, como visto em Amphisbaena fuliginosa (Figura
20). Contato com o pterigoide posteriormente, ectopterigoide lateralmente, maxilar
anteriormente, tabuloesfendide dorsalmente e vémer, sobrepondo lateralmente. O
contato lateral do palatino com e o ectopterigbéide contribui para o fechamento da
fenestra suborbital. Bipes biporus, Bipes canaliculatus e Bipes tridactylus, contato

também, com o parabasisfendide posterolateralmente (Figura 1).
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Figura 20 — Reconstrucdo 3D do osso palatino em Amphisbaena fuliginosa. Vista
ventral. Anterior voltado para cima. Legenda: pm — processo maxilar, pp — processo

pterigbide, pv — processo do vémer.

Septomaxilares pareados, achatado, formato obliquo formando o assoalho da
cavidade nasal, levemente visivel em vista anterior. Em contato com o maxilar
ventrolateralmente, vémer ventralmente. Bipes biporus, Bipes tridatylus e Bipes
canaliculatus, em contato com o nasal medialmente. N&o apresenta um formato

uniforme, como observado em Amphisbaena fuliginosa (Figura 21).

Figura 21 — Reconstrugdo 3D do septomaxilar em Amphisbaena fuliginosa. Vista

ventral. Anterior voltado para cima. Legenda: cv — camara vomeronasal.

Epipterigbide geralmente ndo presente em boa parte dos anfisbenideos,
contudo, aparece em alguns individuos do género Blanus (GANS; MONTERO, 2008),
0 que também foi observado neste trabalho (Figura 1). Osso em formato quase



cilindrico, comprimido mediolateralmente. Contato com o parietal dorsalmente e
pterigéide ventralmente. O epipterigdide foi um dos caracteres morfolégicos

analisados.

5.3 Elementos individuais da mandibula

Osso composto mandibular em par, formado pela fusdo do supraangular,
articular e pré articular (Figura 22). Contato anterolateralmente com o corondide,
anteriormente com o dentario e posteriormente com o quadrado. Osso em formato
ovolide, mais largo do que longo, exceto em Zygaspis ferox que apresenta formato
quadrado (Figura 22). Bipes. Biporus, Bipes canaliculatus, Bipes tridactylus e Blanus
cinereus, processo dentario bifurcado, em contato com o osso dental (Figura 22).
Osso dentario alongado, representa a maior parte da mandibula, contém dentes
alongados, 3° e 4° dentes sendo os maiores (Figura 22); posteriormente bifurcado, um
ramo em contato com o corondide e outro ramo em contato com 0 0SSO COmposto
mandibular, com excecdo de Bipes biporus, Bipes canaliculatus, Bipes tridactylus e
Blanus cinereus que é posteriormente trifurcado (Figura 22 ), tendo dois contatos com
0 0SS0 composto mandibular e um com o corondide. Angular alongado e fino, melhor
observado em vista lingual (Figura 22); um forame posteriormente. Em contato com o
0sso composto mandibular dorsolateralmente, corondide dorsalmente e osso dental
posteroventralmente, angular foi um dos caracteres utilizados nas analises feitas.
Corondide (Figura 22); em contato com 0 0sso dentario anteriormente, angular
posteroventralmente e composto mandibular posterolateralmente; em vista labial é
possivel observar uma pequena porcéo triangular dele que € sobreposta pelo 0sso
composto mandibular, em vista lingual € possivel visualizar o seu formato ovoide, mais
largo do que longo, com um processo que se estende anterodorsalmente, superficie
dorsal concava referida como copo central (BELL et al. 2023; MONTERO; GANS,
1999, MEZA et al. 2023). Blanus cinereus o corondide é mais curto quando comparado
as outras espécies, ndo apresenta um processo que se estende anterodorsalmente,
apenas um formato oval (Figura 22). A. alba e A. fuliginosa corondide o processo &

mais longo em comparagcao com as outras espécies (Figura 22).
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Figura 22 — Reconstrucdo 3D da mandibula de Amphisbaena alba, Amphisbaena

I1mm

fuliginosa, Bipes biporus, Bipes canaliculatus, Bipes tridactylus, Blanus cinereus,




Chirindia mpwapwaensis e Zygaspis ferox. Vista labial (A), vista lingual (B). Legenda:

a — angular, d — dentario, com — 0sso composto mandibular, cor — coronodide.

Andlise de Escalonamento Multidimensional Nado Métrico (NMDS) e

Anélise de Agrupamento

Os resultados da anélise de escalonamento multidimensional ndo-métrico de
dissimilaridade indicam que as espécies sao amplamente distribuidas no morfoespaco
bidimensional (Figura 23). No eixo X, Chirindia mpwapwaensis estd situada mais
distante das outras espécies, seguida de Amphisbaena alba e Amphisbaena fuliginosa
gue estdo sobrepostos e proximos de Zygaspis ferox, Blanus cinereus afastado das
demais espécies, Bipes canaliculatus e Bipes tridactylus que também se sobrepde e
Bipes biporus

Figura 23 — Anadlise de Escalonamento Multidimensional Ndo Métrico (NMDS)

mostrando a distribuicdo das espécies no morfo espaco 2D.
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Na analise de agrupamento é observada a formacéo de dois grandes grupos
(Figura 24), os quais refletem relagbes taxondmicas e filogenéticas previamente
popostas (Pyron et al., 2013). Um desses grupos compreende 0s representantes da
familia Amphisbaenidae, dentro do qual ha um outro grupo formado por Amphisbaena
alba e Amphisbaena fuliginosa. Estas espécies se destacam principalmente por um
contorno em formato de ampulheta (em vista dorsal), com um parietal mais fino em

comparacdo com o0 complexo supraoccipital. Estas duas espécies apresentam



também, um focinho fortemente céncavo, por outro lado, Zygaspis ferox, possui um
pré-maxilar estendido e mais alongado, conferindo ao focinho uma aparéncia
levemente triangular. O grupo de Amphisbaena alba e Amphisbaena fuliginosa esta
proximo de Zygaspis ferox. Este ultimo, por sua vez, estd proximo de Chirindia

mpwapwaensis.

O segundo grupo compreende o0s representantes da familia Blanidae e
Bipedidae (Figura 24). Onde ha a formacdo de um grupo com, Bipes canaliculatus e
Bipes tridactylus, que estdo estreitamente relacionados a Bipes biporus, o qual, por
sua vez, estd préximo a Blanus cinereus. Existem algumas similaridades entre os
representantes dessas duas familias, como a presenca de um 0sso esquamosal

relativamente pequeno, uma caracteristica ndo observada em Amphisbaenidae.
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Figura 24 — Dendograma da distancia morfoldgica (distancia estimada de Gower para

nove caracteres morfolégicos) entre as diferentes espécies de cabeca redonda.
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6 DISCUSSAO

Os resultados obtidos neste estudo revela variagdes anatdbmicas nos cranios
das espécies analisadas, corroborando e expandindo conhecimentos précios na
literatura sobre anfisbénias. De maneira geral, as espécies da familia Amphisbaenidae
(Amphisbaena alba, Amphisbaena fuliginosa, Chirindia mpwapwaensis e Zygaspis
ferox) compartilham uma morfologia craniana tipicamente arredondada, alongada e
estreita. Essas caracteristicas coicidem amplamente com descricdes anteriores
realizadas por Gans & Montero (2008), sugerindo uma morfologia generealisya
associada a locomocéo subterranea em diferentes substrados conforme discutido por
Kearney (2003b) e Navega-Goncalves & Benites (2019).

Entretanto, diferencas sutis observadas entre as espécies de Amphisbaenidae
destacam adatacdes morfoldgicas particulares. Por exemplo, a presenca de um pré-
maxilar particularmente alongado em Zygaspis ferox, conferindo um focinho levente
triangular, diferencia esta espécie das demais analisadas. Essa caracteristica é
consistente com descricbes recentes para o género Zygaspis (BELL et al., 2023;
MEZA et al., 2023), indicando que variacdes estruturais espécificas podem refletir
pressdes seletivas ou diferencas ecolégicas entre espécies proximamente

relacionadas.

Na familia Blanidae, representada por Blanus cinereus, a contorno craniano em
ampulheta e o focinho alongado o aproxima morfologicamente da familia
Amphisbaenidae, porém com porcédo medial do cranio menos estreita, corroborando
observactes de Villa et al., (2019). Essa caracteristica pode indicar uma adaptacéo
distinta relacionada a tipos especificos de substratos ou meios diferentes de
escavacao, ressaltando a importancia de pequenas variacbes morfolégicas na

especializacdo ecologica.

Os representantes da familia Bipedidae (Bipes biporus, Bipes canaliculatus e
Bipes tridactylus) exibem uma morfologia craniana mais curta e robusta das demais
espécies estudadas. O focinho curto dessas espécies é uma caracteristica marcante,
associada a adaptacOes especificas para escavagdo em solos compactos ou
ambientes subterraneos restritivos, como sugerido previamente por Gans & Montero

(2008). A fusdo observada entre os ossos frontal e parietal, resultando em uma placa
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ossea unificada de cobre amplamente a caixa craniana, reforca a singularidade
morfologica dessa familia, possivelmente refletindo especializacbes biomecanicas
para suportar forcas intensas durante o processo de escavacdo (KEARNEY, 2003b;
LONGRICH et al., 2015).

A andlise detalhada dos elementod individuais do cranio revelou importantes
diferencas morfolégicas entre as espécies. Por exemplo, variacbes nos forames
presentes no 0sso nasal, maxilar e na quantidade de dentes sugerem especializacbes
funcionais relacionadas a percepcdo sensorial e a captura de preesas, conforme
porposto por Gans & Montero (2008) e Conrad (2008). Essas pequenas diferencas,
especialmente no nimero de dentes no pré-maxilar e maxilar, sdo frequentemente
utilizadas como caracteres diagndsticos em estudos filogenéticos e taxonémicos
(CONRAD, 2008; MEZA et al., 2023).

A presenca ou auséncia de certos 0sso cranianos, como o esquamosal e
epipterigoide, também fornece informacgdes sobre a histéria evolutiva do grupo. Por
exemplo, a auséncia do esquamosal em representantes de Amphisbaenidae é
considerada uma sinapomorfia para essa familia (GANS; MONTERO, 2008),
enquanto sua presenca em Blanidae e Bipedidae reflete uma trajetéria evolutiva

distinta.

A andlise qualitativa, complementada pelas analises multivariadas (NMDS e
Agrupamento), revelou que as espécies estudadas ocupam posicao claramente
distintas no morfoespaco craniano. Esses resultados reforca a distingdo entre as
familias ja observadas morfologicamente, com a familia Amphisbaenidae formanto um
grupo a parte, enquanto representantes das familias Bipedidae e Blanidae formam um

segundo grupo, os agrupando morfologicamente.

Os resultados apresentados, com base nas analises de agrupamentos, NMDS
e PCA, reforcam as variagcbes observadas através dos padrbes morfologicos
interessantes entre as espécies estudadas. O dendrograma de cluster indica niveis
variados de similaridade morfolégica, com espécies como Bipes biporus apresentando
maior distancia em relagcéo a Bipes canaliculatus e Bipes tridactylus, que formam um

grupo. O que é confirmado no NMDS, onde as distribuicées espaciais confirmam a
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distancia entre essas espécies, enquanto reforcam proximidades intragenéricas,

como € o caso das espécies do género Amphisbaena.

Os padrbes observados no dendrograma podem refletir possiveis eventos
historicos e geograficos que influenciaram a divergéncia evolutiva. Como exemplo,
Bipes biporus, espécie endémica da Peninsula da Baixa Califérnia (KEARNEY,
2003a), apresenta caracteristicas morfologicas distintas as demais espécies do
género, que ocorrem proximas ao rio Balsas (JIMENEZ et al., 2008). Entre essas
diferencas, destacam-se a auséncia de bifurcacdo no processo nasal do maxilar e
0sso esquamosal mais curto em Bipes biporus. Essas variacdes podem ser atribuidas
a isolamento geogréfico, fator amplamente reconhecido como motor de divergéncia
fenotipica em vertebrados (Coyne & Orr, 2004; Mayr, 1963; Pyron & Burnrink, 2010;
Losos & Glor, 2003). O NMDS complementa essa andlise revelando que Bipes biporus
ocupa uma posicado mais distante de B. canaliculatus e B. trydactilus, o que pode
sugerir um processo evolutivo distinto e talvez isolado, possivelmente guiado por
deriva genética ou adaptacéo local (FUTUYMA, 2013; HEREFORD, 2009; LYNCH et
al., 2016; WILLIAMS, 1996).

No dendrograma h& a formacao de um grupo composto por Amphisbaena alba
e Amphisbaena fuliginosa, revelando padrdes de proximidade dentro do género, o que
€ esperado, esse grupo por sua vez estd proximo a Chirindia mpwapwaensis e
Zygaspis ferox, onde todos sdo representantes da familia Amphisbaenidae. A
plasticidade fenotipica em Amphisbaenia, j& documentada no grupo (GANS, 1974,
1978), pode ser explicada por diferentes pressdes seletivas do habitat, incluindo
adaptacdes especificas a tipos de solo e estratégias alimentares (GANS 1974,1978;
NAVAS et al., 2004). As espécies de outros géneros como Chirindia e Zygaspis,
demonstram diferencas na morfologia craniana, o que pode refletir nas ocorréncias
das espécies em habitats especificos, com adaptacdes evolutivas moldadas para as
condicdes do local. Como por exemplo, Chirindia mpwapwaensis € encontrada em
areas da Africa Oriental (BROADLEY; GANS, 1978) associadas a solos mais
arenosos, enquanto Zygaspis ferox € amplamente distribuida ao sul da Africa, em
habitats subtropicais secos (BELL et al., 2023; VITT; CALDWELL, 2014). Essas
diferencas geogréficas podem afetar de forma direta a ecologia dessas espécies,
influenciado comportamentos, incluindo a escavagédo. Em ambientes com solos mais

arenosos, como aqueles associados a distribuicdo de Chirindia mpwapwaensis na
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Africa oriental, espera-se que a escavacao exija menor esforco fisico, favorecendo
cranios mais leves e estruturas menos robustas. Ja em habitats subtropicais mais
secos, com solos compactos e pedregosos, como 0s ocupados por Zygaspis ferox, ha
maior exigencia mecanica durante a escavacgdo, o que pode ter favorecido cranios
com ossificacdo mais intensa, formatos de focinho mais resistentes (como os com
uma leve triangulizacdo, visto em Zygaspis ferox) e fusdes osseas que garantem
maior estabilidade estrutural (GANS, 1974; MEZA et al., 2023).

Essas evidéncias reforcam que variacdes geograficas, como tipo de solo,
umidade, temperatura e profundiade de habiitat escavado, atuam como pressdes
seletivas que moldam a diversidade craniana dentro de Amphisbaenia. A relacdo entre
morfologia e ambiente, portanto, é fundamental para compreender os caminhos

evolutivos distindos seguidos por diferentes linhagens desse grupo.

Além disso, a posicdo de Blanus cinereus em agrupamentos intermediarios,
pode sugerir uma morfologia intermediaria, termo que utilizo aqui para descrever a
presenca de caracteristicas morfolégicas que sdo compartilhadas tanto com os
representantes da familia Amphisbaenidae quanto com os da familia Bipedidae. Essa
posicao pode estar relacionada a ocupacao de nichos ecoldgicos intermediarios ou ao
compartilhamento de tragcos adaptativos. Em particular, a posi¢cédo de Blanus cinereus,
em nichos ecoldgicos intermediarios, pode estar associada a algumas semelhancas
compartilhadas com os membros da familia Bipedidae, como o osso quadrado em
formato de “T”, com uma regido mandibular fina, semelhancas essas que sé&o
importantes para as atividades fossoriais (GANS, 1978). Além disso, a presenca de
um 0sso esquamosal também é relevante no contexto de adaptacao craniana, levando
em conta que 0 0sso esquamosal, quando presente, pode ligar o osso quadrado a
caixa craniana (ARAUJO-SALVINO et al., 2024). Contudo, sua cabeca apresenta uma
morfologia menos robusta e mais alongada, semelhante aos representantes da familia
Amphisbaenidae, o que pode refletir como uma combinagdo descrita como um

equilibrio evolutivo entre diferentes pressdes seletivas (GANS, 1974, 1978).

O conceito de equilibrio entre pressfes seletivas encontra apoio em estudos
que discutem a plasticidade fenotipica como um mecanismo que permite a exploragdo
de diferentes nichos sem exigir modificacbes genéticas imediatas (WEST-
EDERHARD, 2005). Em vertebrados subterraneos, tracos morfologicos relacionados
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ao cranio e ao aparato axial sdo altamente moldados pelas condicbes ambientais e
ecologicas (GANS, 1978; NAVAS et al., 2004). Dessa forma, a morfologia de Blanus
cinereus sugere um reflexo de condi¢cdes ambientais que favorecem caracteristicas
intermediarias que atendam as demandas funcionais do seu modo de vida
subterraneo (KEARNEY, 2003b; VIDAL et al., 2008).
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7 CONCLUSAO

Em conclusdo os dados e analises revelaram padrdes morfologicos distintos
dentro de Amphisbaenia, tendo em evidéncia tanto proximidades quanto divergéncias
entre os taxons analisados. A caracterizacao anatdémica detalhada permitiu observar
diferencas marcantes entre as familias Amphisbaenidae, Bipedidae e Blanidae,
contribuindo para a ampliacdo do conhecimento morfolégico de espécies oouco
descritas. As espécies do género Bipes mostram variacées morfolégicas que podem
estar associadas a barreiras geogréficas. A proximidade entre Amphisbaena alba e
Amphisbaena fuliginosa, sugere que essas espécies compartiham uma histéria
evolutiva mais recente, enquanto Chirindia mpwapwaensis e Zygaspis ferox exibem
variacfes associadas a ocupacao de habitats especificos e possivelmente diferentes
regimes de escavacao. A posicao intermediaria de Blanus cinereus reforca a hipétese
de uma morfologia transitéria, refletindo adaptacdes funcionais a ambientes
mediterraneos.

Os padrdes morfolégicos identificados reforcam a influéncia de fatores
geograficos e ecologicos na diversificacdo de Amphisbaenia e ajudam a reforcar o
padrdo de evolucdo por convergéncia do formato de cabeca redonda, tendo surgido
mais de uma vez ao longo da filogenia de Amphisbaenia. A integracdo de analises
genéticas e ecoldgicas futuras sera essencial para aprofundar a compreenséo sobre
0S processos evolutivos que moldaram a diversidade craniana em Amphisbaenia,

contribuindo para o avanco do conhecimento sobre a historia evolutiva do grupo.
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