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Abstract. Amphisbaenians are an intriguing group of fossorial reptiles, with about 200 known species
distributed in South America, Caribbean, western Mexico, Florida, Africa, Iberian Peninsula, Anatolia, and
Middle East. In this article, we present a general view on their biology, including their main morphological
characteristics, current diversity, and the advances in the knowledge regarding their origin and evolutionary
relationships, based on recent studies on paleontology, phylogenetic systematics, and biogeography.
Keywords. Amphisbaenia; biodiversity, worm-lizard, reptiles, Squamata.

Quem sio as anfisbénias?

Os Squamata compdem 96,5% da diversidade de
répteis viventes, com mais de 11.000 espécies atualmente
reconhecidas (Uetz et al., 2019). Habitam quase todas as
massas continentais do planeta, a exce¢do daquelas mais
frias e algumas ilhas (Vitt e Caldwell, 2014). A ocupagio
dos mais variados nichos ecoldgicos por esses animais estd
atrelada a adaptagoes morfoldgicas diversas. Uma delas, a
formagdo de um corpo serpentiforme — alongado e com
a redu¢io ou perda de membros — evoluiu ao menos 25
vezes no grupo (Wiens et al., 2006). As serpentes sdo os re-
presentantes mais conhecidos e diversificados, com mais
de 3.700 espécies viventes (Uetz et al., 2019), mas cons-
tituem apenas uma das linhagens de Squamata serpenti-
formes. As demais sdo formadas por uma série de grupos
de “lagartos’, representantes de diferentes familias, como
Anguidae, Cordylidae, Dibamidae, Gymnophthalmidae,
Pygopodidae e Scincidae (sensu lato), além das anfisbé-
nias (Amphisbaenia) (Wiens et al., 2006).

As anfisbénias sdo animais de habitos fossoriais
(subterraneos). Alimentam-se principalmente de artré-
podes como formigas, cupins, larvas de besouros (Cruz
Neto e Abe, 1993; Esteves et al., 2008) — algumas espécies,
porém, sio especializadas em consumir apenas larvas ou
moluscos (Pregill, 1984; Al-Sadoon et al., 2016; Baeckens

et al., 2017). As anfisbénias sdo oviparas, a excecdo da
espécie africana Trogonophis wiegmanni (vivipara) — ha
indicios de que os tdxons africanos Loveridgea e Mono-
peltis também apresentem viviparidade. As ninhadas sdo
pequenas, em média com 2-6 ovos/filhotes (Andrade et
al., 2006). Os poucos estudos disponiveis indicam que a
maturidade sexual é atingida entre aproximadamente 2 e
3,5 anos de idade e o ciclo reprodutivo das fémeas é em
geral bienal ou trienal (Bons e Saint-Girons, 1963; Papen-
fuss, 1982; Martin et al., 2011).

Algumas caracteristicas morfologicas tunicas
permitem a identificagdo de uma anfisbénia mesmo por
leigos. Seu tegumento é formado por uma série de estrei-
tos anéis, cada qual constituido por varias pequenas es-
camas retangulares, chamadas “segmentos” (Gans, 1978;
Vitt e Caldwell, 2014) — em geral, cada dois anéis cor-
porais correspondem a uma vértebra (Gans, 1978). Esse
aspecto externo anelado, somado ao pequeno tamanho de
muitas espécies pode ter dado origem ao nome popular
em inglés, worm lizard (“lagarto-verme”).

Um detalhe importante do tegumento das anfis-
bénias reside no fato dele possuir poucas conexdes com o
tronco. Com a agdo de musculos especializados, cria-se um
movimento retilineo telescopico, similar ao de um acor-
dedo, e 0 animal se locomove dentro das galerias subterra-
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neas (Gans, 1978; Pianka e Vitt, 2003). Esses tuneis sdo es-
cavados com movimentos da cabega, cujo cranio é robus-
to, formado por poucos 0ssos, os anteriores em geral com
suturas digitiformes, que aumentam a resisténcia (Gans,
1978) (Figura 1). As anfisbénias, portanto, conseguem es-
cavar solos com diferentes niveis de compactagdo, uma ha-
bilidade compartilhada apenas com as serpentes asiaticas
da familia Uropeltidae. Os demais escamados fossoriais
geralmente se deslocam por solos arenosos, pouco com-
pactados, ou utilizam galerias ja existentes (Gans, 1968).

Figura 1. Cranio de Amphisbaena fuliginosa (A) e

Leposternon  microcephalum  (B)  (Amphisbaeni-
dae) em vista lateral (superior) e dorsal (infe-
rior). (Modificado de: http://www.digimorph.org/).

A cauda das anfisbénias é curta e usualmente
arredondada, razdo pela qual em diferentes paises elas
sdo chamadas de cobra-de-duas-cabecas, culebra-de-dos-
-cabezas, vibora-de-dos-cabezas, ou two-headed-snake
(Aleman, 1952; Klappenbach, 1960; Riley, 1986; Mateus
et al, 2011). Esses mesmos nomes também remetem
a tendéncia da populacio em confundir as anfisbénias
com serpentes, at¢é mesmo considerd-las pegonhen-
tas ou venenosas (Loveridge, 1941; Mateus et al., 2011).

Outra caracteristica marcante sio os olhos reduzi-
dos, geralmente simples pontos escuros sob uma escama de
cada lado da cabega, as vezes indistinguiveis (Gans, 1978).
Trata-se de outra adaptacdo a vida subterranea, motivo
para mais nomes populares (alguns compartilhados com
serpentes e cecilias) como cobra-cega, blind schleiche, ciega,
culebrita ciega, ou vibora ciega (Marcgrave, 1648; Stejneger,
1904; Gans e Mathers, 1977; Bernarde, 2012) (Figura 2).

Figura 2. Amphisbaena alba (Amphisbaenidae), uma
das maiores espécies de Amphisbaenia. Note o tegumen-
to formado por anéis de escamas, o olho reduzido, a
cauda com formato similar a cabe¢a. Foto: Henrique
C. Costa.

Da mesma maneira que observado em outros
escamados serpentiformes, as anfisbénias possuem adap-
tagdes morfoldgicas em alguns 6rgios, que sdo alongados.
No caso dos drgaos pares, como os rins e as gonadas, o do
lado direito tende a ter uma posi¢ao mais cranial. Curiosa-
mente, nas anfisbénias o pulmao direito é reduzido ou au-
sente, enquanto em outros vertebrados terrestres serpen-
tiformes 0 mesmo ocorre com o pulmio esquerdo (Gans,
1978; Navega-Gongalves, 2009).

Quatro tipos gerais de formato de cranio (e con-
sequentemente de cabeca) evoluiram em Amphisbaenia,
mais de uma vez e de forma independente (Gans, 1968; Ke-
arney, 2003; Kearney e Stuart, 2004) (Figura 3). O primeiro
morfotipo, mais diverso em niimero de espécies, apresenta
uma cabeca arredondada (round-headed), usada como um
ariete para escavar o solo, em um padrido de movimenta-
¢do considerado nado-especializado (Gans, 1968; Kearney;,
2003). O segundo morfotipo possui o cranio comprimido
lateralmente em forma de quilha (keel-headed), escavando
galerias por meio de movimentos laterais alternados da
cabega (Gans, 1968; Kearney, 2003). O terceiro morfoti-
po é representado por espécies com o focinho deprimido
dorso-ventralmente, deixando a cabeca em forma de pa
(shovel-headed), que escava o solo por meio de uma série
de movimentos, for¢ando a cabeca para frente e depois
para baixo e para cima, também utilizando a regido pei-
toral para compacta¢do (Gans, 1968; Kearney, 2003; Hohl
et al., 2014). Por fim, o quarto morfotipo, unico sem re-
presentantes americanos, apresenta a cabeca em forma de
cunha ou pa quadrada (spade-headed), escavando a partir
de movimentos oscilatérios (Gans, 1968; Kearney, 2003).
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Figura 3. Os diferentes formatos de cabeca de Amphis-
baenia (vista dorsal e lateral). A) forma de pa

(shovel-headed) (Monopeltis anchietae); B) forma de
quilha (keel-headed) (Amphisbaena kingii); C) forma
de cunha ou pa quadrada (spade-headed) (Agamodon
anguliceps); D) forma redonda (round-headed)
(Amphisbaena munoai). Modificado de Broadley et
al. (1976), Gans e Rhodes (1964), Gans (1960, 1966).
Reproduzidas com autorizagdo de Department of Li-
brary Services, American Museum of Natural History.
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Um grupo de trés espécies endémicas do Méxi-
co, pertencentes ao género Bipes (Ginicos representantes
viventes da familia Bipedidae), além de apresentar olhos
relativamente bem desenvolvidos (Kearney, 2003), pos-
sui uma caracteristica ndo observada em nenhuma outra
anfisbénia: a presen¢a de membros anteriores (Figura 4).
Localmente conhecidas como culebritas con manitas (Bo-
gert, 1964), essas espécies utilizam as patas dotadas de
garras para auxiliar a entrada no solo a partir da superfi-
cie, mas ¢é a cabeca que realiza a maior parte da escavagdo
do tanel em si (Gans, 1968).

Figura 4. Exemplar de Bipes tridactylus (Bipedi-
dae), espécie com membros anteriores desenvolvi-
dos. Foto: Matthieu Berroneau (http://www.mat-
thieu-berroneau.fr/). Reproduzida com autoriza¢io.

Embora os membros anteriores estejam presen-
tes apenas em Bipes, as espécies das familias Blanidae e
Trogonophidae, encontradas no Velho Mundo, possuem
elementos de cintura escapular (Kearney, 2002). Por outro
lado, todos os géneros de anfisbénias possuem elemen-
tos de cintura pélvica (Kearney, 2002). Usualmente, esses
elementos ndo passam de um par de ossiculos alongados,
mas em Bipes e Blanus estdo presentes em forma vestigial
0 isquio, ileo, pubis e fémur (Kearney, 2002).

Diversidade subterranea

Sdo reconhecidas hoje cerca de 200 espécies de
Amphisbaenia (Uetz et al,, 2019), distribuidas em seis fa-
milias: Amphisbaenidae (Africa subsaariana, América do
Sul, Panama e Caribe), Bipedidae (peninsula de Baja Ca-
lifrnia e costa sudoeste do México), Blanidae (Peninsu-
la Ibérica, Marrocos, Turquia, ilhas do mar Egeu, Iraque,
Siria e Libano), Cadeidae (Cuba), Rhineuridae (Fldrida,
EUA) e Trogonophidae (norte e chifre da Africa e leste da
peninsula ardbica) (Vitt e Caldwell, 2014) (Figura 5). Até
recentemente, as espécies hoje incluidas em Blanidae e
Cadeidae eram consideradas membros de Amphisbaeni-
dae (Kearney, 2003; Vidal et al., 2008).

Amphisbaenidae é a familia mais diversa, com
cerca de 180 espécies, das quais 74 ocorrem no Brasil, pais
com maior riqueza de anfisbénias (Uetz et al., 2019). Os
seguintes géneros sdo atualmente reconhecidos: Ancylo-
cranium (3 spp.), Baikia (1 spp.), Chirindia (5 spp.), Cy-
nisca (20 spp.), Dalophia (6 spp.), Geocalamus (2 spp.),
Loveridgea (2 spp.), Monopeltis (20 spp.) e Zygaspis (8
spp.) na Africa; Amphisbaena (~100 spp.), Leposternon

(11 spp.) e Mesobaena (2 spp.) na América e Caribe (Vitt
e Caldwell, 2014). Até 2009, os géneros Anops, Aulura,
Bronia e Cercolophia eram reconhecidos, tendo sido sino-
nimizados com Amphisbaena com base em analises filo-
genéticas com dados moleculares, apds ser constatado que
ndo eram monofiléticos e seus caracteres ditos diagndsti-
cos serem homoplasticos, ou seja, oriundos de evolugdo
convergente (Mott e Vieites, 2009). Leposternon, embora
monofilético, também se tornara sindénimo de Amphis-
baena por se aninhar dentro deste (Mott e Vieites, 2009).
Porém, esta hipdtese de relagdo filogenética néo foi am-
plamente aceita por taxonomistas que estudam o grupo
(Ribeiro et al.,, 2011, 2018). Uma vez que esta situacdo faz
de Amphisbaena um taxon parafilético, estudos posterio-
res poderdo resolver a questdo, provavelmente dividindo-
-0 novamente em diversos géneros, porém, monofiléticos.

E—
ORhineuridae
. OCadeidae i
o H Trogonophidae .
O Bipedidae

Figura 5. Distribuicdo geografica atual das familias
de Amphisbaenia. Mapa por Natalia U. C. P. Ferreira.

A excecdo do morfotipo com cabega em forma
de cunha, os outros trés tipos de formato de cabeca sdo
encontrados em Amphisbaenidae. As demais familias
com distribui¢do americana possuem diversidade muito
menor que Amphisbaenidae. Rhineuridae é composta
por uma unica espécie com cabega em forma de p4, Rhi-
neura floridana (Vitt e Caldwell, 2014). Cadeidae possui
duas espécies de cabeca arredondada (Cadea blanoides) e
tendendo a quilhada (C. palirostrata). Bipedidae tem trés
espécies, Bipes biporus, B. canaliculatus e B. tridactylus,
as quais, como comentado acima, intrigam pela presenca
de membros anteriores (Kearney, 2003; Vitt e Caldwell,
2014).

Blanidae possui sete espécies reconhecidas, todas
com cabega arredondada e bastante parecidas morfologi-
camente: Blanus alexandri, B. aporus, B. cinereus, B. met-
tetali, B. strauchi, B. tingitanus e B. vandellii. A primeira
e a ultima foram espécies recém-descritas com base es-
sencialmente em dados moleculares (Sindaco et al., 2014;
Ceriaco e Bauer, 2018). Por fim, Trogonophidae apresenta
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seis espécies em quatro géneros: Agamodon anguliceps, A.
arabicus, A. compressus, Diplometopon zarudnyi, Pachyca-
lamus brevis, e Trogonophis wiegmanii (Uetz et al., 2019).
A excegdo da ultima, que possui cabega arredondada, as
demais sdo as inicas espécies com o morfotipo de cabeca
em forma de cunha (Kearney, 2003).

Os nomes Amphisbaena e Amphisbaenia

A taxonomia animal teve seu inicio oficial em
1758, com a publicagdo da 10* edi¢do de Systema Natu-
rae per Regna Tria, de Carl von Linné (Carolus Linnaeus)
(Linnaeus, 1758; International Commission on Zoological
Nomenclature, 1999). Neste livro, ele descreve as espécies
Amphisbaena fuliginosa e Amphisbaena alba, com base em
exemplares da América do Sul, possivelmente do Surina-
me (Hoogmoed, 1973). Amphisbaena deriva do grego an-
tigo e pode ser traduzido como “que caminha para os dois
lados” Trata-se de uma palavra que por séculos foi utili-
zada na Europa para identificar um lendario animal com
duas cabegas, por vezes citado como pegonhento (Came-
ron e Gans, 1977). Seu primeiro registro escrito estd na
tragédia grega Agamemnon, de Esquilo (séculos V e VI
a.C.), quando Cassandra profetiza o assassinato do rei por
sua esposa, Clitemnestra (Cameron e Gans, 1977): “What
awful monster suits her? A snake? An amphisbaena with a
head at either end?” (Johnston, 2017) (em traducio livre:
“Que monstro horrivel combina com ela? Uma serpente?
Um anfisbena, com uma cabega em cada extremidade?”)
(Figura 6). A anfisbena da antiguidade, porém, parece ter
sido baseada em uma espécie real, Blanus strauchi, encon-
trada no Mediterraneo (Cameron e Gans, 1977; Sindaco et
al., 2014).

O nome cientifico Amphisbaena (do qual deriva
Amphisbaenia) tem entdo uma origem que remete mais a
figura do animal lendario de duas cabegas do que a capa-
cidade das anfisbénias reais em se deslocarem para frente
ou para tras. Essa ideia pode ser reforcada ao observarmos
outros nomes adotados por Linnaeus que também reme-
tem a criaturas lendarias, como Cerastes, Dipsas, hipnale e
scytale (McNamee, 2000).

Figura 6. Egito incita a hesitante Clitemnestra a ma-
tar Agamenon adormecido. Oleo de Pierre-Narcis-
se Guérin, 1817 (Wikipedia / Dominio publico).

Classificac¢io confusa

Quando Linnaeus descreveu e classificou as pri-
meiras anfisbénias em 1758 (Amphisbaena fuliginosa e A.
alba), considerou-as como serpentes. Ao longo do século
XIX, diversos autores publicaram classificagdes de répteis,
geralmente considerando as anfisbénias como lagartos
ou mesmo um grupo a parte, que em geral contava com
outras formas serpentiformes. A presenca de hemipénis e
algumas caracteristicas osteologicas deixavam clara a pro-
ximidade evolutiva entre anfisbénias, serpentes e lagartos.
Porém, seguiram-se pelo século XX discussdes sobre sua
classificagao como um grupo distinto daqueles dois ou
como parte do ultimo (Gans, 1978).

Na década de 1970 passou a vigorar a ideia de
que os Squamata sdo compostos por trés grupos: Amphis-
baenia, Sauria (ou Lacertilia) e Serpentes (Gans, 1978).
Mas, analises cladisticas mostraram um panorama onde
alguns grupos de lagartos sio mais proximamente relacio-
nados as anfisbénias ou as serpentes que dos demais la-
gartos, deixando o nome Sauria/Lacertilia sem significado
filogenético (Estes et al., 1988).

Apesar dos avangos, permanecia a duvida com
relagdo a qual o grupo evolutivamente mais proximo de
Amphisbaenia. Ndo havia uma resposta conclusiva, em-
bora a maioria dos estudos baseados em dados morfolé-
gicos indicasse um parentesco mais estreito com outros
grupos de corpo alongado, como Dibamidae, ou mesmo
Serpentes (Kearney, 2003; Conrad, 2008). Nos tltimos
anos, contudo, a inclusdo de dados genéticos alterou dras-
ticamente a visdo sobre as relagdes evolutivas de Squama-
ta. No que se refere as anfisbénias, tem sido sustentada a
hipétese de que os lagartos da familia Lacertidae consti-
tuem seu clado-irmao vivente (Harris et al., 1999; Vidal e
Hedges, 2005; Pyron et al., 2013; Reeder et al., 2015).

Origem misteriosa

Além do tegumento formado por uma série de
escamas arranjadas em anéis, as anfisbénias podem ser
diagnosticadas por caracteres osteoldgicos cranianos
(Kearney, 2003), quatro deles considerados exclusivos:
(1) presen¢a de um grande dente medial no pré-maxilar;
(2) vdomer sobreposto ao palatino, se estendendo poste-
riormente ao nivel do contato maxilar-ectopterigoéide; (3)
ramo quadrado do pterigéide curto e pequeno, envolven-
do-se firmemente ao redor da superficie pdstero-medial
do quadrado; (4) forame Optico inteiramente dentro do
orbito-esfenodide (Gauthier et al., 2012).

Essas caracteristicas 0sseas sdo importantes es-
pecialmente para a classificagdo de fosseis, os quais em
geral sdo fragmentados. O registro fossil de Amphisba-
enia é relativamente extenso na era Cenozodica, mas nao
¢ distribuido geograficamente ou taxonomicamente de
maneira uniforme. Poucos sdo os fosseis de Amphisbae-
nidae; para a Africa é conhecido apenas Lophocranion ru-
singensis, do Mioceno inferior (23-15,9 milhdes de anos)
do Quénia (Charig e Gans, 1990). Ja na América do Sul,
o registro fossilifero de Amphisbaenidae é bem mais re-
cente, datando do Plioceno (5,3-2,6 m.a) ao Pleistoceno
(2,6-0,01 m.a) (Gans e Montero, 1998; Torres e Montero,
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1998; Scanferla et al., 2006; Camolez e Zaher, 2010; Albino
e Brizuela, 2014).

Fosseis de Trogonophidae tém sido reportados
para o Mioceno inferior (23-15,9 m.a.) do Quénia (Kear-
ney, 2003) e Plioceno superior (3,6-2,5 m.a.) do Marrocos
(Bailon, 2000). Nao ha registro fossil de Cadeidae (Ke-
arney, 2003). Anniealexandria gansi, do Eoceno inferior
(55,8-48,6 m.a.) dos EUA (Smith, 2009), foi recentemente
classificada como um Bipedidade, sendo o primeiro fossil
conhecido para a familia — Anniealexandria sp. do Eo-
ceno francés (Augé, 2012), teria sido mais provavelmente
um Blanidae (Longrich et al., 2015). Rhineuridae, atual-
mente com apenas uma espécie vivente, possui um amplo
registro fossil que percorre quase 65 milhdes de anos do
Paleoceno ao Pleistoceno da América do Norte, em es-
pecial o oeste estadunidense (Kearney, 2003; Hembree,
2007). Existem registros fosseis de Blanidae no norte da
Africa (Rage, 1976; Bailon, 2000; Augé, 2012) e princi-
palmente na Europa, a partir do Paleoceno superior (~60
m.a.) (Augé, 2012; Folie et al., 2013; Bolet et al., 2014;
Cernansky et al., 2015; Longrich et al., 2015).

Trés familias de Amphisbaenia sdo conhecidas
unicamente por espécimes fosseis: Oligodontosauridae
inclui apenas Oligodontosaurus wyomingensis (Paleoceno
médio, ~62 m.a.), Chthonophidae inclui apenas Chthono-
phis subterraneus (Paleoceno inferior, 65,5-60 m.a.), am-
bas dos EUA (Longrich et al., 2015). Polyodontobaenidae
foi descrita para agrupar duas espécies da Europa, Polyo-
dontobaena belgica (Paleoceno inferior, 65,5-60 m.a.)
(Figura 7) e Camptognathosaurus parisiensis (Paleoceno
superior, 60-55,8 m.a.) (Folie et al., 2013), mas ha indicios
de se tratarem de Blanidae basais (Longrich et al., 2015).
Esses fosseis, juntamente com Plesiorhineura tsentasi
(Rhineuridae) (Paleoceno médio, EUA) sao os mais anti-
gos indiscutivelmente atribuidos a Amphisbaenia (Folie et
al., 2013; Longrich et al., 2015; Rej e Sullivan, 2015). Além
desses, algumas anfisbénias fésseis ainda permanecem
com suas relagdes filogenéticas nao esclarecidas e também
sdo registradas em diferentes épocas do Paledgeno (65,5
23 ma.a) da Africa (Bailon, 2000; Augé e Rage, 2006; Rage
et al., 2013) e Asia (Borsuk-Bialynicka, 1991).

Figura 7. Polyodontobaena belgica (Paleoceno infe-
rior), um dos fdsseis mais antigos de Amphisbaenia
(65,5-60 milhdes de anos). Dentario esquerdo em
vista dorsal (A1), lingual (A2) e labial (A3) e dentéario
direito em vista dorsal (B1), lingual (B2) e labial (B3).
Modificado de (Folie et al., 2013) (CC BY-NC-SA 3.0).

Considerando-se apenas fdsseis “bem preser-
vados”, Spathorhynchus fossorium (Figura 8) constituido
por um cranio dos EUA datado do Eoceno médio (~50
m.a.), é tratado como o mais antigo fdssil conhecido de
Amphisbaenia (Berman, 1973; Miiller et al., 2016). Atu-
almente classificado como um Rhineuridae, S. fossorium
provavelmente exibia olhos bem desenvolvidos, indicados
pela presenca de drbita ocular. Essa caracteristica poderia
sugerir que a redugdo dos olhos ocorreu posteriormente
na histéria evolutiva das anfisbénias. Contudo, um estudo
recente sugere que a Orbita ndo seria uma caracteristica
ancestral (plesiomorfia) do grupo, mas teria re-evoluido
no clado composto por Spathorhynchus e outros dois géne-
ros fosseis, Dyticonastis e Hyporhina (Miller et al., 2016).

Figura 8. Spathorhynchus fossorium (Eoceno médio),
um dos fosseis mais bem preservados de Amphisba-
enia. Cranio em vista lateral. Repare a presenca de
orbita preservada. Fonte: http://www.digimorph.org/

A descoberta de Sineoamphisbaena hexatabularis
(Figura 9), um fdssil chinés datado do Cretaceo superior
(Campaniano, 83,5-70,6 m.a.), parecia clarear um pouco a
histéria de origem das anfisbénias, sendo considerado seu
mais antigo representante (Wu et al., 1993, 1996, 1997).
Mas, estudos subsequentes contestaram a proposta (Gao
e Hou, 1996; Gao, 1997). Embora néo exista um consenso
quanto a posi¢do filogenética de S. hexatabularis, o fossil
ndo ¢ mais considerado uma anfisbénia (Kearney, 2003;
Conrad, 2008; Gauthier et al., 2012).

Outro féssil ainda mais antigo, Hodzhakulia
magna, da Mongolia, datado do Cretaceo inferior (Al-
biano, 112-99,6 m.a.), descrito com base em um maxilar,
também chegou a ser considerado o representante mais
antigo de Amphisbaenia (Gao e Hou, 1996), posi¢ao atu-
almente rejeitada (Alifanov, 2016). Vértebras fossilizadas
encontradas na Espanha, datando do Cretaceo superior
(Maastrichtiano, 70,6-65,5 m.a.), sio consideradas como
pertencentes a anfisbénias por alguns autores, mas a clas-
sificacdo é questionada por outros (Augé, 2012).

Ainda permanece um mistério como seria o an-
cestral comum mais recente de Amphisbaenia e como o
corpo alongado e a perda de membros teriam evoluido
no grupo. Aos poucos, novas pecas vao se encaixando no
quebra-cabecas, mas algumas parecem contar histérias di-
vergentes. Em 2011, o fdssil quase completo de um lagar-
to do Eoceno médio da Alemanha (Lutetiano, 48,6-40,4
m.a.), parecia fornecer respostas para a questdo da origem
das anfisbénias. Cryptolacerta hassiaca foi descrito como
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possuindo caracteristicas intermedidrias entre Amphisba-
enia e Lacertidae, grupo de lagartos que tem sido sugerido
como linhagem irma das anfisbénias (Miiller et al., 2011).
Cryptolacerta teria sido um lagarto de habitos criptozoi-
cos, mas ndo fossoriais, ou seja, seria um habitante de se-
rapilheira. Sua morfologia sugere ainda que modificagdes
na estrutura craniana teriam evoluido antes do alonga-
mento do corpo e da redugdo de membros na linhagem
que daria origem a Amphisbaenia (Miiller et al., 2011).

Figura 9. Sineoamphisbaena hexatabularis (Creta-
ceo superior), anteriormente considerado a mais
antiga Amphisbaenia. Imagem em vista dorsal
Foto: Xiao-Chun Wu (editada). Escala: 10 mm.

Um ponto relevante é que a idade geoldgica de
Cryptolacerta é mais recente que a de anfisbénias do Pa-
leoceno (Tatanda, 2016). Portanto, deveriam haver fosseis
mais antigos que preenchessem as lacunas da evolugéo das
anfisbénias. E o caso de Slavoia dareviskii, que possuiria
um parentesco evolutivo mais proximo com as anfisbénias
que Cryptolacerta. Oriundo do Cretaceo Superior (Cam-
paniano, 83,5-70,6 m.a.) da Mongdlia, S. dareviskii foi
descrito em 1984, e desde entao foi relacionado a diversos
grupos de “lagartos” (Talanda, 2016). Com aproximada-
mente 50 exemplares conhecidos (cranio e/ou pés-cranio),
S. dareviskii teria sido uma espécie de habitos fossoriais
ou semi-fossoriais, possuia um tronco nio alongado, com
quatro membros, e duas caracteristicas consideradas até
entdo exclusivas de Amphisbaenia (o vomer amplamente
sobreposto ao palatino e o ramo quadrado do pterigdide
ao redor do quadrado), além de outras caracteristicas ndo
exclusivas (Tatanda, 2016, 2017) (Figura 10).

O panorama atual sugere que Cryptolacerta
hassiaca nao seria grupo-irmdo de Amphisbaenia, mas
membro de uma linhagem proxima a Lacertidae, que te-
ria desenvolvido de forma convergente algumas adapta-
¢Oes para fossorialidade (Longrich et al., 2015; Talanda,
2016). Os estudos com Slavoia dareviskii sugerem que 0s
ancestrais das anfisbénias teriam passado inicialmente por
modificagdes na porgao anterior do cranio, que tornaram
o focinho mais compacto, uma adaptagio para escavagio
utilizando a cabega (Talanda, 2016). O pescoco se tornou
mais curto, com sete vértebras em vez de oito. De maneira
similar, o nimero de vértebras caudais diminuiu, tornan-
do a cauda mais curta. Os membros posteriores sofreram

redugdo, inicialmente com a perda de digitos, enquanto
os anteriores tornaram-se mais robustos, possivelmente
auxiliando na escavagao, tal como se observa em Bipes.
Essas modifica¢des teriam precedido a evolugdo do corpo
alongado (Tatanda, 2016, 2017).

Figura 10. Um dos fésseis de Slavoia dareviskii,
possivel grupo-irmdao de Amphisbaenia (A) e
sua reconstrugdo paleoartistica (B). Foto: Ma-
teus Talanda / Wikimedia Commons. Ilustra-
¢do: Tatanda (2017) (CC BY 4.0). Escala: 10 mm.

Viagens transcontinentais

Nosso entendimento sobre a biogeografia de
Amphisbaenia esta intimamente relacionado ao conhe-
cimento das relagdes filogenéticas entre as familias, além
das informagdes disponiveis pelo registro fossil. Até o
inicio do século XXI eram reconhecidas as familias Am-
phisbaenidae, Bipedidae, Rhineuridae e Trogonophidae.
A tnica hipétese formulada para explicar o padrio bio-
geografico de Amphisbaenia era de que o grupo teria se
originado no oeste do Mediterraneo durante o Jurdssico
(199-145,5 m.a.), tendo as familias surgido por vicarian-
cia. As linhagens americanas e africanas de Amphisbaeni-
dae, por exemplo, teriam se separado durante a formagéo
do oceano Atlantico (Gans, 1990).

Em 2003, anélises baseadas em caracteres morfo-
légicos indicaram que Bipedidae seria a linhagem irma de
um grupo formado pelas demais familias de Amphisbae-
nia (Kearney, 2003). A cabe¢a com formato arredondado
e a presen¢a de membros anteriores seriam caracteristicas
plesiomorficas nas anfisbénias, tendo as demais formas de
cabeca e a perda dos membros evoluido posteriormente
(Kearney, 2003). Além disso, o género Blanus nio faria

ib.usp.br/revista



25 Revista da Biologia 2019 19(1)

parte de Amphisbaenidae, como vinha sendo classificado,
mas formava uma linhagem irma do clado [Rhineuridae
[Amphisbaenidae, Trogonophidae]]. Assim, a familia Bla-
nidae foi criada para incluir Blanus (Kearney, 2003).

A presenga de Bipedidade e Blanidae como li-
nhagens basais e a ocorréncia majoritaria de foésseis no
Hemisfério Norte indicavam que as anfisbénias teriam
surgido na Laurdsia. A linhagem que deu origem a Am-
phisbaenidae teria se dispersado para Gondwana antes da
fragmentagdo do continente, o que justificaria a ocorrén-
cia da familia na América e na Africa. Assim, a origem de
Amphisbaenia dataria possivelmente do Jurassico supe-
rior ou Cretaceo inferior (~145 m.a.) (Kearney, 2003).

Anilises filogenéticas usando dados molecula-
res, contudo, mudaram o panorama sobre as relagdes de
parentesco evolutivo entre as familias de Amphisbaenia, e,
consequentemente, sua historia biogeografica. Ao contra-
rio do que a morfologia sugeria, Rhineuridae seria a linha-
gem mais basal, ao passo que Bipedidae seria grupo-irméao
do clado [Amphisbaenidae, Trogonophidae] (Kearney
e Stuart, 2004; Macey et al., 2004). Esse resultado trazia
conclusdes interessantes: o ancestral comum mais recente
de Amphisbaenia possuiria membros anteriores desen-
volvidos, cintura pélvica vestigial, cabega arredondada e
as escamas peitorais nao diferenciadas, caracteristicas que
foram modificadas em diferentes ocasides, de forma inde-
pendente, ao longo da evolugdo do grupo (Kearney e Stu-
art, 2004). Os membros anteriores, por exemplo, teriam
sido perdidos de forma convergente em trés ocasides: em
Rhineuridae, em Blanidae e no ancestral comum mais
recente de Amphisbaenidae e Trogonophidae (Kearney e
Stuart, 2004); a denti¢do acrodonte, observada apenas em
Trogonophidae, seria uma caracteristica apomorfica desta
familia (Macey et al., 2004).

Uma vez que os dados genéticos reforcavam Am-
phisbaenidae como monofilética, ganhava forca a hipotese
de que esta familia teria se originado antes da formagao
do oceano Atlantico, hd pelo menos 80 milhdes de anos.
Além disso, as relagdes de parentesco entre as familias pa-
reciam reforcar a ideia de uma origem de Amphisbaenia
anterior a fragmentacdo da Pangea, cerca de 200 milhoes
de anos atras (Macey et al., 2004; Hembree, 2006). Um
estudo posterior incluiu pela primeira vez dados genéti-
cos de Cadea em uma analise filogenética, indicando que
esse género endémico de Cuba ¢é mais relacionado a Blani-
dae que a Amphisbaenidae (onde vinha sendo incluido);
assim, a familia Cadeidae foi criada para Cadea (Vidal et
al., 2008) — posteriormente foi sugerido que Cadeidae é
grupo-irmao de [Amphisbaenidae, Trogonophidae] (Lon-
grich et al,, 2015) (Figura 11).

O uso de datagdes do tempo de divergéncia por
meio de relogio molecular trouxe uma impactante hipdte-
se sobre a biogeografia de Amphisbaenia, antes considera-
da invidvel devido ao habito fossorial do grupo (Hembree,
2006): algumas linhagens se dispersaram atravessando o
oceano Atlantico (Vidal et al. 2008; Longrich et al., 2015).
Os dados mais recentes apontam a origem de Lacertibae-
nia (Lacertidae + Amphisbaenia) préximo do limite Jurds-
sico-Cretaceo (145,5 m.a.), na Laurasia. Amphisbaenia teria

surgido no Cretaceo Inferior (145,5-112 m.a.), na Amé-
rica do Norte. A grande radiacédo do grupo teria ocorrido
no limite Cretaceo-Paledgeno (K-Pg, 65,5 m.a.), apds a
chamada quinta extingdo em massa, que teria eliminado
competidores e predadores, possibilitando a expansdo
geografica de Amphisbaenia (Longrich et al., 2015). As
familias Rhineuridae, Chthonophidae e Oligodontosauri-
dae surgem no registro fossil pouco apds o limite K-Pg,
onde hoje se localiza os EUA, ao passo que Bipedidae é
registrada a partir do Eoceno Inferior (55,8-48,6 m.a.)
(Longrich et al., 2015).

Rhineuridae
Chtheonophidae 1
Oligodontosauridae 1

Bipedidae
_: Blanidae

Cadeidae
_E Trogonophidae

Amphisbaenidae

Figura 11. Relagdes filogenéticas entre as fami-
lias de Amphisbaenia viventes e fosseis (1), ba-
seado em Longrich et al, (2015) (Polyodonto-
baenidae considerado sin6énimo de Blanidae).

Entre 63,6-61,6 m.a., no Paleoceno Inferior, o
ancestral de Blanidae teria se dispersado da América do
Norte para a Europa via oceano Atlantico. Outra disper-
sa0 oceanica teria ocorrido na mesma época, ha 64,7-56
m.a., quando o ancestral de Afrobaenia (Amphisbaenidae
+ Trogonophidae) ou talvez de Afrobaenia + Cadeidae
chegou a Africa a partir da América do Norte (Longrich
et al., 2015). Na Africa teriam surgido as familias Trogo-
nophidae e Amphisbaenidae. Entre 43,4 a 35,6 m.a., um
ramo de Amphisbaenidae se dispersou para a América do
Sul, de onde também chegou ao Caribe entre o Eoceno e
Oligoceno (34,7-30 m.a.). Por volta de 37 m.a. o ancestral
que daria origem a Cadeidae se dispersou da Africa para o
Caribe. E possivel ainda que esta familia tenha surgido de
um ancestral que dispersou direto da América para Cuba,
mas a existéncia de fésseis morfologicamente proximos
a Cadeidae no Paleoceno africano ddo menos suporte a
hipétese do ancestral americano (Longrich et al., 2015)
(Figura 12).

A auséncia de pontes de terra ligando os continentes
dentro dos periodos atribuidos pelo relégio molecular para
a disperséo transcontinental das linhagens de Amphisbaenia,
sugere apenas uma alternativa, as balsas naturais (Longrich et
al., 2015). Por mais estranho que possa parecer, balsas natu-
rais cruzando o oceano ja foram observadas, em caso recente,
transportando iguanas entre ilhas (Censky et al., 1998; Hedges
e Conn, 2012). Alguns meses seriam necessarios para uma bal-
sa formada por restos de vegetacdo (troncos, raizes, etc.) atra-
vessar o Atlantico, mas isso ndo inviabilizaria a travessia de
anfisbénias; afinal, tratam-se de animais ectotérmicos com
baixa necessidade energética e que se alimentam principal-
mente de invertebrados, os quais possivelmente também
teriam sido transportados nas balsas (Vidal et al., 2008).
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Figura 12. Dispersdes oceanicas de Amphisbaenia ao
longo do Paleoceno. (1) dispersdao do ancestral de Bla-
nidae da América do Norte para a Europa, 63,6-61,6
m.a.a. (2) dispersio do ancestral de Afrobaenia (ou
de Afrobaenia+Cadeidae) da América do Norte para
a Africa, 64,7-56,0 m.a.a. (3) dispersio do ancestral
de Amphisbaeninae da Africa para a América do Sul,
43,4-35,8 m.a.a. (4) dispersio do ancestral de Ca-
deidae da Africa ou da América do Norte para Cuba,
37,2-0,0 m.a.a. (5) dispersio de Amphisbaeninae para
o Caribe, 34,7-30,0 m.a.a. Baseado em Longrich et al.
(2015) sobre mapas de Scotese (2016) representan-
do parte do planeta hd A) 66 m.a. (Cretaceo-Paled-
geno), B) 40 m.a. (Eoceno) e C) 30 m.a. (Oligoceno).

Por que estudar anfisbénias?

As anfisbénias sdo animais detentores de caracte-
risticas morfoldgicas unicas e diversos aspectos de sua bio-
logia e histdria evolutiva ainda sdo pouco compreendidos.
A escassez de informagdes contribui para os chamados
déficits de biodiversidade, que acabam por impactar nega-
tivamente estratégias de conservacgdo (Hortal et al., 2015).
Superar lacunas de conhecimento é fundamental para re-
duzir as perdas de biodiversidade, um dos grandes desa-
fios da humanidade neste século (Ceballos et al., 2015).
No caso especifico das anfisbénias, o habito fossorial di-
ficulta seu estudo, tornando-as um grupo negligenciado.
Muitas espécies aparentemente tém distribuicdo restrita
(Meiri et al., 2018) e estima-se que 20% estejam ameaca-
das de extingao (Bland e Bohm, 2016). Pesquisar os mais
variados aspectos da biologia de Amphisbaenia é essencial
para garantir sua preservagio e evitar a perda de impor-
tante diversidade filogenética e funcional. Indo além, ao
estudar esses animais, podemos entender melhor como o
corpo serpentiforme e os hébitos fossoriais evoluiram em
diferentes linhagens de répteis (Wiens et al., 2006), testar
como a vida sob o solo impde limitagdes morfofisioldgicas
(Gans, 1978; Abe e Johansen, 1987; Navas, 2004; Al-Sado-
on etal, 2018), a influéncia de barreiras ambientais e geo-
graficas da superficie no fluxo génico de criaturas subter-
raneas (Albert et al., 2007; Salvi et al., 2018), dentre outras
hipéteses. Considerando ainda que anfisbénias em geral
se alimentam de “engenheiros do solo” como formigas e
cupins (Esteves et al., 2008) e parecem auxiliar na aeragdo
do solo (Collen et al., 2008), ha de se investigar também o
seu impacto na dindmica dos ecossistemas subterraneos.
Por fim, a biomecanica das anfisbénias para a escavagdo
tem até mesmo inspirado o desenvolvimento de mecanis-
mos roboticos (Thakoor e Kennedy, 1998). Assim, talvez
a pergunta correta a se fazer seja: por que ndo estudar as
anfisbénias?
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