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Chorologie und Differenzierungsgeschwindigkeit
brasilianischer Liolaemus-Arten (Sauria, Iguquidae)

Paul Muller und H. Steiniger

The some 50 species of the South American ground lizards of the genus LZolaemus
occur from the Andean Puna-Highlands to the moist Nothofagus-forests of Chile and
cold steppes of Patagonia and even in the subtropical and tropical Restinga and
coastal dune regions of East Brazil.

Two allopatrically distributed species, L. lutzae (Restinga of Rio de Janeiro and
Guanabara) and L. oceipitalis (coastal dunes of Parana, Santa Catarine, Rio Grande

do Sul and Uruguay) were thought to be "closest relatives" and in an ingenious study,
by means of dating the postglacial phases of dune formations, VANZOLINI and AB'SABER
(1968) tried to determine when the geographical separation of L. occipitalis/lutzae
had taken place and thus L. lutzae's rate of evolution. "Geomorphic data permit dating
the spread of the ancestral population and the isolation of peripheral populations at
some time between 3700 and 2500 B.P.". Although the existence of quaternary and post-
glacial "coastal migration routes" is documented by many palaeontological, climato-
logical and biogeographical findings, several facts contradict this attempt to date
the spread of the original populations of L. lutzae.

There are really three species in Brazil, which constitute a superspecies-complex
with the allopatric semispecies lutzae, oceipitalis and wiegmannii. They are not only
morphologically and chorologically different, but also prefer different biotopes

and show different electrophoretic patterns in their proteins and esterases.

While the phylogenetic separation between L. lutzae and wiegmannii can be understood
first of all as the disjunction of originally uniform populations, for L. oceipitalis
the immigration of preadapted ancestors into a habitat with special selective con-
ditions has to be assumed. This means, however, that we can only roughly determine the
point in time of this immigration and hence the rate of evolution of this species.

1. Einleitung und Problemstellung

Die siidamerikanischen Erdleguane der Gattung LiZolaemus kommen mit etwa 50 Arten vom
andinen Puna-Hochland iliber die feuchten Nothofagus-Wadlder Chiles und die K&dltesteppen
Patagoniens bis in die subtropischen und tropischen Restinga- und Kiistendlinen-Gebiete
Ostbrasiliens vor (MULLER 1976a, b). Neben eurydken Arten treten stendke mit oftmals
stark disjungierten Arealen auf. Gerade diese Gruppe wurde in letzter Zeit intensiv
untersucht, um {iber die Aufkldrung ihrer Phylogenie, &kologischen Habitatbindung und
Arealgeschichte einen Beitrag zur Entwicklungsgeschichte slidamerikanischer Landschaften
zu erhalten (vgl. Ausbreitungszentrenkonzept; MULLER 1962, 1973, 1977a, b). Das gilt
auch fiir brasilianische Populationen dieser Gattung, die als "Restinga- oder Kiistendiinen-
Arten" beschrieben wurden (DANSEREAU 1947, GLIESCH 192 , JAKOBI 1977, MERTENS 1938, 1957,
MULLER 1976b, VANZOLINI u. AB'SABER 1968).

Zwei allopatrisch verbreitete Arten, L. lutzae (Restinga von Rio de Janeiro und Guanabara)
und L. occipitalis (Kiistendlinen von Parana, Santa Catarina, Rio Grande do Sul und Uruguay)
galten dabei als "ndchstverwandt", und VANZOLINI und AB'SABER (1968) hatten in einer
ideenreichen Studie liber eine Datierung der postglazialen Diinenbildungsphasen versucht,
den Zeitpunkt der rdumlichen Trennung von L. occipitalis/lutzae zu bestimmen. "Geo-
morphic data permit dating the spread of the ancestral population and the isolation of
peripheral populations at some time between 3700 and 2500 B.P.". Obwohl die Existenz

von quartdren und postglazialen "KiistenwanderstraBen" durch eine Fiille von palaeonto-
logischen, geomorphologischen, klimatologischen und biogeographischen Untersuchungs-
ergebnissen belegt ist, spechen gegen die zeitliche Festlegung der Wanderung der Aus-
gangspopulationen von L. lutzae mehrere Tatsachen:

a) Die Inselfaunen im Staat von S3o Paulo sind reine "Waldfaunen" (MULLER 1968, 1969).

b) In den postglazialen Restinga- und Klstendlnen-Landschaften von S3ao Paulo fehlen
offensichtlich isolierte Restpopulationen von LZolaemus.

c) Eine Verbreiterung der Restinga im spdten Postglazial war bei gering schwankenden
Meeresspiegelstdnden (BIGARELLA 1965a, 1971, STEVENSON u. CHENG 1969) im Bereich der
Granit- und Gneisbl&cke der Serra do Mar vielerorts nicht méglich.

d) Hltere (Wirmglazial) Restinga-Expansionen iliberlagern die postglazialen (DELANEY 1963,
1966) .

e) Die Verwandtschaftsbeziehungen von L. lutzae und L. occipitalis zu anderen Liolaemus-
Arten wurden bisher nicht geniigend berlicksichtigt.
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In Wirklichkeit existieren in Brasilien drei Arten, die nach unserer Auffassung einen
Superspezies-Complex bilden mit den allopatrischen Semispezies L. lutzae, occipitalis
und wiegmannii. Sie unterscheiden sich nicht nur morphologisch und chorologisch, sondern
auch in ihren Biotop-Prdferenzen und dem elektrophoretischen Muster ihrer Proteine und
Esterasen. Im Verlauf von mehreren Brasilienreisen (1969, 1974, 1976, 1977) konnte der
erstgenannte Autor die brasilianische Verbreitung und Okologie der Liolaemus-Arten n&her
untersuchen und zahlreiche Exemplare lebend nach Deutschland bringen, wo sie im Labor
u.a. auch karyologisch und elektrophoretisch untersucht wurden.

2. Material und Methoden

Die Verbreitung der Arten wurde durch gezieltes Absammeln der Restinga- und Kiistendiinen-
Landschaften vom slidlichsten Rio Grande do Sul bis nach Rio de Janeiro weitgehend ge-
sichert. Dennoch bleiben bei der GrdBSe des Untersuchungsraumes einige chorologische Fragen
Uber die exakten Nord- und Sidgrenzen der drei Arten diskutierbar. Im September 1977
wurden nochmals alle (!) potentiellen Biotope von SZo Sebastiao (Staat S3Ho Paulo) bis
Angra dos Reis (siidl. Rio de Janeiro) abgesucht, ohne daB Liolaemus-Arten festgestellt
wurden. Gleiches gilt flir die Kiiste von Paranid (Oktober 1976); doch wurde die Art aus

den Dilinen bei Paranagua von JAKOBI (1977; vgl. MULLER 1976b) gemeldet. Belegstiicke fehlen
bisher aus den Staaten von Parani und S3o Paulo. Dagegen sind alle von uns besprochenen
Fundorte durch Belegstiicke représentiert. Aut- und syntkologische Studien wurden an der
Terra typica von L. lutzae (Recreio dos Bandeirantes, Rio de Janeiro), an Fundplétzen

von L. occipitalis (Tramandai, Jardim do Eden; Rio Grande do Sul; Florianopolis, Lagoa

da Conceigd@o, Santa Catarina) und von L. wiegmannii (Tapes, Rio Grande do Sul) in den
Monaten September/Oktober 1974, 1976 und September 1977) durchgefiihrt. Fiir die elektro-
phoretische Auftrennung der Serumproteine wurden Liolaemus-Exemplare von folgenden Fund-
orten untersucht: Torres (4 Ex.), Rio Grande (4 Ex.), Tramandai (2 Ex.), Florianopolis

(1 Ex.), Laguna (1 Ex.), Tapes (5 Ex.) und Rio de Janeiro (3 Ex.).

Die Elektrophorese wurde in der analytischen Trennkammer DEA 90 der Firma WIW, Weilheim, durchgefihrt. Als
Trennmedium diente Polyacrylamid, das in Glasr&hrchen von 140 mm Linge und einem lichten Durchmesser von

6 mm einpolymerisiert wurde. Die Auftrennung der Proteine bzw. der Enzyme erfolgte vertikal mit dem von
MAURER u. ALLEN (1972) erweiterten diskontinuierlichen Puffer- und Gelsystem von ORNSTEIN (1964) und

DAVIS (1964).

Es wurden folgende auf jeweils 100.0 ml dest. Wasser aufgeflillte Stockldsungen angesetzt:

(1) 36.6 g Tris-(hydroxymethyl)-aminomethan
48.0 ml 1 N HC1
0.23 ml N,N,N',N'-Tetramethylithylendiamin
(2) 28.0 g Acrylamid
0.735 g N,N'-Methylenbisacrylamid
(3) 0.14 g Ammoniumpersulfat
(4) 5.98 g Tris-(hydroxymethyl)-aminomethan
48.0 ml 1 N HC1
0.46 ml N,N,N',N'-Tetramethyladthylendiamin
(5) 10.0 g Acrylamid
2.5 g N,N'-Methylenbisacrylamid
(6) 4.0 mg Riboflavin
(7) 40.0 g Sucrose (Saccharose)

Zur Polymerisation des kleinporigen Trenngels wurden die Stocklésungen (1), (2), dest. H0 und (3) im
Volumen-Verhdltnis 1:2:1:4 gemischt. Zur Polymerisation des grobporigen Sammelgels wurde eine Mischung
der Stockldsungen (4), (5), (6) und (7) im Verhdltnis 1:2:1:4 angesetzt. Fir das cap-Gel wurde das gleiche
Mischungsverhdltnis wie fiir das Sammelgel verwendet.

Die HG6he des Trenngels in den Glasrdhrchen betrug 12 cm, die des Sammel- und cap-Gels jeweils 1 cm. Die
Laufzeit fir die elektrophoretische Trennung betrug bei einer Stromstdrke von 2.5 mA pro GelrShrchen

etwa sieben Stunden. Als Elektrodenpuffer diente ein Tris-Glycin-Puffer (pH 8.3). Die Auftrennung erfolgte
bei Zimmertemperatur (22-23°C).

Zur Gewinnung der Serumproben wurden die zu untersuchenden Tiere betdubt und dekapitiert, so daB Aorten

und Carotiden durchschnitten wurden. Das herausstrdmende, gemischt vendése und arterielle Blut wurde mit
einem kreisrunden Filterpapier (Durchmesser S mm) aufgesaugt. Nach einer abgewandelten Methode der direk-
ten Disk-Gewebselektrophorese von MITTELBACH, ANTL u. HAMBURGER (1969) bzw. MITTELBACH u. HAMBURGER (1969)
fand der Probenauftrag auf das Gel in der Weise statt, daB die mit dem Blutserum vollgesogenen Rundfilter
direkt auf das bereits polymerisierte Sammelgel aufgetragen wurden. Um eine Vermischung der Proben-Proteine
mit dem Elektrodenpuffer zu vermeiden, wurde unmittelbar nach dem Probenauftrag ein cap-Gel dariiber einpoly-
merisiert.

Von jedem Exemplar wurden mehrere Proben entnommen, um gleichzeitig die Aktivitdt allgemeiner Proteine
sowie die Esterase-Aktivitdt aufzeigen zu kénnen.

Die Anfdrbung der allgemeinen Proteine erfolgte mit Coomassie Brillant Blue R-250. Die Gele wurden sofort
nach erfolgter Befreiung aus den Glasréhrchen in eine Ldsung von 0.02% Coomassie Brillant Blue R-250,
5% Methanol und 7% Essigsdure im Verhiltnis 1:1:1 gegeben und Gber Nacht stehen gelassen.

Die Entfdrbung erfolgte alle 8 bis 10 Stunden mit einem Lésungsgemisch von 5% Methanol und 7% Essigsé&ure.
Die Auswertung der Gele erfolgte visuell iiber einem Leuchttisch. Zum Esterase-Aktivitdts-Nachweis wurden
die befreiten Gele fiir 90 Min. in eine Losung von 0.5 M Borsdure (pH 4.1) eingetaucht, um den pH-Wert im
Gel fir eine optimalere Esterase-Reaktion zu senken. Die Preinkubation in Borsiure erfolgte bei +4°C,
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jamit eine Diffusion der Proteine im Gel moglichst niedriggehalten wird (SIMS 1965). Danach wurden die
Gele griindlich mit destilliertem Wasser gespilt und in eine L&sung von 30 mg ¢ -Naphthylacetat und 75 mg
Fast Red TR-salt in 150 ml einer 0.1 M Phosphatpuffer-L&sung (pH 6.5) inkubiert (HUBBY u. LEWONTIN 1966).
Nach etwa 2 Stunden waren die Esterase-Banden ausgefdrbt. Ihre Auswertung erfolgte mit dem Densitometer
pp 2 der Firma Kipp u. Zonen.

3. Verwandtschaft der brasilianischen Lzolaemus-Arten

3.1 Morphologische Kriterien
prei Liolaemus—Arten haben Brasilien, von Sliden kommend (vgl. Diskussion) erreicht:

Liolaemus lutzae MERTENS
1938, Liolaemus lutzae MERTENS, Zool. Anz. 123: 221, fig. 1. Terra typica: Recreio dos Bandeirantes,
Rio de Janeiro, Brasilien.

Liolaemus occipitalis BOULENGER
1885, Liolaemus occipitalis BOULENGER, Ann. Mag. Nat. Hist. (5) 15: 192. Terra typica: Rio Grande, Rio
Grande do Sul, Brasilien.

Liolaemus wiegmannisi (DUMERIL und BIBRON)
1837, Proctotretus wiegmannii DUMERIL und BIBRON, Erp. Gén. 4: 284. Terra typica: Chile (?).

Der von AHL (1925) aus Torres beschriebene L. gliesch? wurde von MERTENS (1938) mit Recht
in die Synonymie von L. ocecipitalis gestellt. Morphologisch lassen sich die drei Arten
sehr gut trennen (MERTENS 1938, VANZOLINI u. AB'SABER 1968). Einige bisher zu wenig oder
iiberhaupt nicht beriicksichtigte Unterscheidungsmerkmale sollen hier nachgetragen werden:

Sowohl bei L. lutzae (52 untersuchte Ex.) als auch bei L. wiegmannii (27 untersuchte Ex.)
ist ein mehrere Dorsalschuppen breiter brauner Riickenstreifen vorhanden, der sich vom
Kopf bis zur Schwanzmitte deutlich abhebt, und in dessen Mitte bei L. wiegmannii eine
feine, helle Vertebrallinie verl&uft. Diese Vertebrallinie ist bei L. Zutzae nur im
vorderen Korperdrittel angedeutet. Bei beiden Arten wird das braune Dorsalband von zwei
hellen Paravertebralbdndern gesdumt. Der wesentliche Fadrbungsunterschied zwischen beiden
Arten wird durch die Lage isolierter schwarzbrauner, hellumsdumter Flecken hervorge-
rufen, die bei L. wiegmannii perlschnurartig beiderseits der hellen Vertebrallinie auf-
gereiht sind, bei L. lutzae durch das braune Dorsalband getrennt sich den hellen Para-
vertebralbdndern anschlieBen. Bei L. occipitalis fehlt das braune Dorsalband immer

(349 untersuchte Ex.). Soweit dorsale Fleckenmuster auf den grauweifen Dorsalschuppen
ausgebildet sind, treten sie niemals so markant in Erscheinung wie bei L. lutzae und
wiegmannit.

Die Zahl der Schuppen um die Rumpfmitte (L. ocecipitalis: 64-76; L. lutzae: 56-63;

L. wiegmannii: 45-54) hat sich ebenfalls als gutes Unterscheidungsmerkmal bewdhrt. Dage-
gen konnen Kehlflecken, wie sie von VANZOLINI u. AB'SABER (1968) als Bestimmungskriterium
flir L. ocecipitalis angesehen wurden, bei manchen Populationen weitgehend fehlen.

Hdufig findet man in der Literatur den Hinweis, daB8 L. lutzae wesentlich kleiner sei

als L. occipitalis. "L. oceipitalis is a larger form, specimens 65 mm long (snout to
vent) being common; lutzae hardly reaches 50 mm" (VANZOLINI u. AB'SABER 1968). Eine
Nachuntersuchung von Typus und Paratypus im Senckenberg-Museum (25.11.76) zeigte, daB
die Mertens zur Beschreibung vorgelegenen Stilicke Jungtiere waren. Die Gr&dBenangaben fiir
L. lutzae miissen revidiert werden. Zwei derzeit lebend in Saarbriicken gehaltene Exemplare
von der Restinga da Tijuca (Rio de Janeiro) besitzen eine mindestens 72 mm groBSe Kopf-
Rumpf-Linge und liberragen damit auch L. oceipitalis-Tiere aus Rio Grande.

3.2 Karyotyp

Untersuchungen von ESPINOZA u. FORMAS (1976) zeigten, daB die in Chile und Argentinien
(Nahuel Huapi) sympatrisch verbreiteten LZolaemus pictus und L. cyanogaster ebenso wie
der brasilianische L. lutzae einen Chromosomensatz von 2n = 34 besitzen. "...the karyo-
types show 6 pairs of macrochromosomes and 11 pairs of microchromosomes, of which the
first pair is very large." Die von uns untersuchten L. lutzae (Rio de Janeiro), L. occi-
pitalis (Rio Grande, Tramandai) und L. wiegmannii (Tapes, Rio Grande do Sul) besitzen
den gleichen Chromosomensatz und Karyotyp. Damit ist erstmals auch fir L. oceipitalis
und L. wiegmannii 2n = 34 bestdtigt. Dieser Chromosomensatz wurde auch bei Arten der
Iguanidengattungen Uma, Scelophorus und Anolis gefunden. Da allgemein angenommen wird,
daB die Evolution der neotropischen Iguaniden, &hnlich wie jene der cricetinen Nager
(vgl. GARDNER u. PATTON 1976), durch eine Reduktion der Chromosomens&dtze gekennzeichnet
werden kann (als "primitiv" gelten 2n = 36 fiir Iguaniden), liegt die Vermutung nahe,
daB der Karyotyp von LZolaemus durch "centric fusion" zustandegekommen ist. Diese Ver-
mutung wird durch ein besonders groSes Mikrochromosomenpaar gestiitzt.

3.3 Elektrophoretische Untersuchungsergebnisse

In Ergdnzung zu den Untersuchungen der morphologischen Merkmale 1l&8t sich anhand des
allgemeinen Proteinmusters und des Esterase-Isoenzym-Musters des Blutserums das Vorhan-
densein dreier nah verwandter Spezies best&dtigen.
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3.31 Allgemeine Proteine

Das Verteilungsmuster der Proteine (Abb. 1) umfaBt 20 lokal getrennte Banden. Sie wurden
fortlaufend nach ihrer Wanderungsgeschwindigkeit von der Kathode zur Anode durchnume-
riert. Ein erster Vergleich des Verteilungsmusters der Proteinbanden der Exemplare von
den sieben Fundorten (das Muster von Exemplaren eines Biotops zeigt weitgehende Uber-
einstimmung) zeigt, das 11 Banden (Nr. 6, 8, 9, 12, 13, 15, 16, 17, 18, 19 und 20) bei
allen untersuchten Tieren - wenn auch in unterschiedlicher Intensitd&t und in gering-
fligigen Unterschieden in der Laufgeschwindigkeit - auftauchen. Die Banden Nr. 6, 18 und
20 treten in nahezu gleicher Intensitdt auf und scheinen Genus-spezifisch zu sein. Um
diese Vermutung zu bestdtigen, bedilirfte es jedoch Untersuchungen verwandter Genera. Die
Tiere aus Torres, Rio Grande, Tramandai, Florianopolis und Laguna weisen in ihrem
Banden-Spektrum nahezu identische Banden auf, was die Zuordnung dieser Tiere zur Species
L. ocecipitalis rechtfertigt. Das Muster fiir diese Art setzt sich aus 10 bis 12 Banden
zusammen. Bei den Tieren aus Florianopolis fehlt Bande Nr. 19, bei dem einzigen unter-
suchten Exemplar aus Laguna ist die Bande Nr. 13 stdrker ausgefdrbt.

Das Verteilungsmuster der untersuchten Tiere der Population aus Tapes (= L. wiegmannit)
ist bedeutend vielfdltiger. Es zeigt insgesamt 18 scharf voneinander getrennte Protein-
banden. 11 dieser Banden entsprechen denen bei L. occipitalis (wenn auch Bande Nr. 19
viel ndher zur Kathode liegt), sieben Banden sind neu aufgetreten. Zwei dieser sieben
Banden hat die Population aus Tapes mit der Population aus Rio de Janeiro (= L. lutzae)
gemeinsam, und zwar Bande Nr. 10 und i1. Bei L. lutzae kommen auBerdem die 11 mit

L. oceipitalis und L. wiegmannii gemeinsamen Banden hinzu sowie eine sonst nirgends auf-
tretende, intensiv ausgefdrbte Bande Nr. 3. Dariliber hinaus sind bei den Tieren der Popu-
lation aus Rio de Janeiro die Banden Nr. 8, 9 und in besonderem MaBe Bande Nr. 16 sehr
intensiv durch die Behandlung mit Coomassie Brillant Blue ausgefdrbt. Diese Banden sind
bei den Exemplaren von L. occipitalis und L. wiegmannii nur schwach angedeutet. Die
Ergebnisse der morphologischen Untersuchungen, die L. lutzae als gut diagnostizierbare
"Art" erscheinen lassen, k&nnen also auch biochemisch-genetisch bestdtigt werden.

Das Bandenspektrum aller drei Spezies umfaBt 11 gemeinsame Banden, wdhrend das von
L. wiegmannii und L. lutzae iliber 13 gemeinsame Banden verfiligt. Bei L. occipitalis treten
keine spezifischen Banden auf, bei L. lutzae eine und bei L. wiegmannii sogar fiunf.
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Abb. 1: Verteilungsmuster der Allgemeinen Proteine (Niheres im Text)
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3,32 Esterasen

alle untersuchten Blutserumproben waren Esterase-aktiv, was nach Untersuchungen von
GORMAN u. DESSAUER (1966), WEBSTER, SELANDER u. YANG (1972) und WEBSTER u. BURNS (1973)
nit Populationen der Iguaniden-Gattung Anolis zu erwarten war. Die densitometrischen
pilder zeigen die Abb. 2-8. Unter die jeweiligen Densitogramme wurde schematisch das
pandenverteilungsmuster gezeichnet und die Banden fortlaufend nach ihrer Wanderungs-
geschwindigkeit im Gel von der Kathode zur Anode durchnumeriert.

riir die Populationen von L. occipitalis ergibt sich ein einheitliches Bild: Aktivit&ts-
Maxima nahe der Anode (Bande 13/14) und nahe der Kathode (Bande 1/2), sowie - in wechseln-
der Intensitdt - im Bereich von Bande 7; dazwischen treten einzelne schwach Esterase-
aktive Banden auf (6, 8-12 und 16). Die sich ergebenden Bandvarianten in der Region von
Bande 16 scheinen von einem polymorphen Esterase-Locus kontrolliert zu werden.

pie Population von L. wiegmannii aus Tapes zeigt ein typisches, aber von L. occipitalis
deutlich unterscheidbares Bild der Esterase-Aktivitdt: Das Aktivitdtsmaximum (bei Bande
Nr. 15) entspricht etwa den Banden 13/14 bei L. occipitalis, liegt jedoch ndher zur Anode
hin; die Banden 1, 2 und 7 sind deutlich weniger intensiv als bei L. occipitalis; die
Banden 3, 4 und 5 treten nur bei L. wiegmannii auf.

L. lutzae aus Rio de Janeiro 1&B8t fiinf monomorphe Banden erkennen. Die Aktivitdt im
Bereich der Banden 1 und 2 ist noch geringer als bei L. wiegmannii; dagegen sind die
Banden 7 und 8 intensiver ausgefdrbt; Aktivitdtsmaximum ist auch hier bei Bande 15.

3.4 Okologisch-ethologische Kriterien

Die drei brasilianischen LZolaemus-Arten bevorzugen mehr oder weniger offene sandige
Fldchen und sind in der Lage, sich in den Sand einzugraben. Untersucht man die einzelnen
Populationen genauer, so stellen sich bemerkenswerte artspezifische Besonderheiten
heraus.

L. occipitalis besitzt eine ausgeprdgte Jahresperiodizit&dt, doch wissen wir bisher noch
nichts iber den jahreszeitlichen Verlauf seiner Spermiohistogenese. Nach einer Ruhe-
periode (April bis Juli) legen die Weibchen im Oktober/November zwei reinweiBe Eier ab.
Wo und unter welchen Feuchtigkeitsverhdltnissen das geschieht, ist unbekannt (Terrarien-
beobachtungen), doch vermutlich nicht im trockenen Diinensand. Die Tiere leben ausschlief-
lich auf rezenten, vom Wind bewegten Diinen, in die sie WohnrShren graben, die oberflédch-
lich meist rasch zugeschiittet werden. Die Gdnge fiihren z.T. bis zum Grundwasserniveau.

In Jardim do Eden (u.a. 3.9.1977) wurden bei 160C (10°°) AuBentemperatur und starker
Insolation Tiere beobachtet, die auf niedrigen, durch breite Wasserbarrieren vollig
isolierten Diineninseln Ldcher ausbesserten. Die Gédnge fiihrten bis in etwa 40 cm Tiefe
(8.6°C) und endeten fast immer im Stauwasser. Da die Tiere in ihrem Lebensraum zwischen
Diinen, Siimpfen und Seen stdndig von Uberflutungen bedroht sind, interessierte natur-
gemdB auch die Frage, ob sie sich schwimmend {iber Wasser halten k&nnen, eine Frage, die
fiir einen Sanddiinenbewohner merkwiirdig scheint. Am 4.9.77 wurden deshalb bei 16°C Wasser-
temperaturen mit je einem J'aus Jardim do Eden und Laguna "Schwimmversuche" im Labor des
Instituto de Biociéncias der Universidade Federal de Rio Grande do Sul durchgefiihrt.
Uberraschenderweise stellte sich dabei heraus, daB sich die Tiere ohne grdBere Schwierig-
keiten bis sechs Stunden liber Wasser halten k&nnen.

Auf dem weiBen Wanderdiinensand sind die Tiere durch ihre mimetische Fdrbung ausgezeichnet
geschiitzt. Aufgescheucht jagen sie iiber den Sand, wiihlen sich jedoch nach mehreren Metern
blitzschnell in ihn ein, wobei eine charakteristische, deutlich sichtbare Schleife, die
durch Schwanzbewegungen entsteht, das wenige Zentimeter unter der Oberfldche liegende
Tier verrdt. Von entscheidender Bedeutung filir dieses rasche Eingraben sind sicherlich
auch die KorngrdBenverhdltnisse des Diinensandes. Korngr&SBenbestimmungen liegen von zahl-
reichen Diinensanden vor (u.a. BIGARELLA 1965b, BIGARELLA et al. 1966, MARTINS 1967). Fir
die sehr einheitlichen Sande bei Tapes, dem Fundort von L. wiegmannii, fanden wir Korn-
gréBen zwischen 1 mm (99.99%) und 2 mm (0.01%). Sandproben von Tramandai (Fundort von

L. oceipitalis) stimmten in der KorngrBenverteilung mit Angaben von MARTINS (1967) iiber-
ein:

0.5 mm : 11.27%
0.3 mm : 70.31%
0.2 mm : 14.69%
0.1 mm : 2.35%
0.05 mm : 0.01%.

L. wiegmannii meidet die windbewegten Diinen v61lig und lebt bei Tapes auf fossilen Diinen-
sanden, die wesentlich gr&bere Kornung besitzen. Fliichtend graben sich die Tiere nicht
sofort ein, sondern versuchen vorerst, das ndchste Geblisch oder den Schutz von Cereus
peruvianus zu erreichen, von wo aus sie den Verfolger beobachten. Bei weiteren Fang-
versuchen graben sich die Tiere ebenfalls ein, jedoch keineswegs so vollkommen wie

L. occipitalis. Hiufig ragt das Schwanzende noch aus dem Sand heraus. In Hangb&schungen
legen die Tiere ihre Géinge immer im Schutze von Vegetation an. L. wiegmannii besitzt
ebenfalls eine Winterruhe (April-Juli). Die Weibchen legen im Oktober/November zwei Eier.

Auch L. lutzae vergridbt sich bei Verfolgung nicht sofort im Sand, sondern versucht das
nichstgelegene Kakteengebiisch (vgl. Beschreibung der Vegetation bei DANSEREAU 1947,
RIZINI 1976, ULE 1901 u.a.) oder eine stachelbewehrte Zwergpalme zu erreichen. Am Recreio
dos Bandeirantes (Rio de Janeiro) bauen die Tiere in die Uferbdschungen fast 1 m tiefe
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Gdnge, in deren N&he sie sich fast wie mitteleuropdische Zauneidechsen verhalten. An
der Praia da Tijuca jagen sie liber den offenen Sand, halten sich jedoch immer in der
Nédhe von Zwergpalmen auf. Unter abgerissenen und vom Wind zusammengetragenen Ipomoea-—
Resten findet man oft mehrere dicht beisammen. Erst bei intensiverer Verfolgung graben
sie sich ein (Abb. 9, 10).

Von den drei Arten ist L. occipitalis zweifellos die Skologisch am stédrksten an die
Wanderdiinen der Restinga angepaBte Art, wdhrend L. lutzae und wiegmannii echte Restinga-
Arten, also stdrker an den Gehdlzglirtel in Kiistenndhe gebunden sind. L. occipitalts
mSchten wir deshalb als "Sanddiinenart", L. lutzae als "Restinga-Art" (sensu stricto)
bezeichnen. Die Fundorte von L. wiegmannii liegen ausnahmslos auf pleistoz&dnen oder
tertidren Sanden (z.B. Westufer des Lagoa dos Patos) oder an sandigen FluBufern. Es kann
jedoch nicht ausgeschlossen werden, daB die Art in ihrem groBen Verbreitungsgebiet auch
andere Lebensrdume besiedelt.

Abb. 9: Lebensraum von Liolaemus occipitalis bei Jardim do Eden
(Rio Grande do Sul, 3.9.1977)

Abb. 10: Lebensraum von Liolaemus wiegmannii bei Tapes
(Rio Grande do Sul, September 1976)
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4. Verbreitung

In Abb. 11 ist die bisher bekannte Verbreitung der von uns als Semispezies eines Super-
spezies-Komplexes (fitegmannii-Komplex) aufgefaBten L. wiegmannii, L. occipitalis und

L. lutzae dargestellt. Fundorte, an denen Sympatrie oder gar Hybridisation vorliegt, sind
unbekannt. Wdhrend die Verbreitung von L. occipitalis und lutzae in ihren Grundziigen
weitgehend gekldrt ist, ergeben sich filir L. wiegmanniiZ noch zahlreiche chorologische
Fragezeichen. Zweifellos beruht die Vermutung, daB die Art auch in Chile vorkommt (Terra
typica), ebenso auf einer Verwechslung, wie der Hinweis auf eine patagonische Verbreitung
bei BURT u. BURT (1931). "L. wiegmannii ist zweifellos eine nordlichere Form, die Mittel-
argentinien bewohnt und bis nach Uruguay vordringt" (HELLMICH 1950, p. 352). LEMA u.
FABIAN-BEURMANN (1977) erwdhnen L. wiegmannii von Rocha (Uruguay) aus der Uferregion der
Laguna Garzdn. Ein Exemplar aus der Prov. Buenos Aires (SMF 11147, leg. C. Berg), ohne
ndhere Fundangaben stimmt mit L. wZegmannii-Exemplaren aus Tapes {liberein.

RECREIO DOS
ANDEIRANTES
TERRA TYPICA VON
L.LUTZAE

RESTINGA DE
| MARAMBAIA

PARANAGUA

FLORIANOPOLIS (LAGOA DA
CONCEIGAO)

[
LAGUNA
i

TORRES
CAPAO DA CANOA

CIDREIRA

TAPES
TAVARES (KUSTE)

RIO GRANDE
(TERRA TYPICA VON L.OCCIPITALIS)
CASSINO

° LIOLAEMUS OCCIPITALIS B?LBJ_IB.gNGER,

A LIOLAEMUS LUTZAE MERTENS 1938

=  LIOLAEMUS WIEGMANNII (DUMERIL
UND BIBRON,1837)

Abb. 11: Verbreitung der brasilianischen LZolaemus-Arten
Die offenen Fundortzeichen sind Literaturnachweise.

437



5. Diskussion

Morphologische, ethologische, elektrophoretische, 8kologische und chorologische Befunde
sprechen eindeutig filir die Annahme, daB die allopatrischen L. wiegmannii, lutzae und
ocecipitalis Vertreter eines Superspezies-Komplexes sind. Innerhalb dieses Komplexes

steht L. wiegmannii zweifellos der Ausgangsform am n&chsten. Sowohl morphologisch (u.a.
Zahl der Schuppen um Rumpfmitte, Fdrbung) als auch ethologisch (Fluchtverhalten),
6kologisch (Restinga-Art) und elektrophoretisch (Esterasen-Muster) &hneln sich L. wieg-
mannii und lutzae am stdrksten. L. occipitalis ist als eine Lebensform der Wanderdiinen
auf die rezenten Diinen beschrédnkt. Da L. wiegmannii ausschlieBlich die fossilen (pleisto-
zdnen) Diinenziige bewohnt ("The age of the Serra de Tapes laterite and the Itapoa dune
filds are probably older Pleistocene or possibly younger Tertiary! DELANEY 1966, p. 24),
haben postglaziale Diinenbildungsphasen sicherlich keine Nordwanderung der Populationen
ausldsen kénnen. V81llig anders sieht das bei L. oceipitalis aus, dessen rezentes Areal
nur durch die Annahme postglazialer Diinen-WanderstraBen erkldrt werden kann (u.a.
isolierte Florianopolis-Vorkommen) . 14c-paten von postglazialen Lagerstdtten mit Anomalo-
cardia brasiliana in der Kiistenebene von Parana (Rio Vermelho) lassen vermuten, daf der
Meeresspiegel vor 5700 Jahren in diesem Gebiet um 1.5 m iliber dem gegenwdrtigen lag, und
das Klima wdrmer und feuchter war (BIGARELLA 1971). Die daran anschlieBende Diinenbildungs-
phase hatte sicherlich erheblichen EinfluB auf die Nordgrenze des L. occipitalis-Areals.
Man -darf jedoch die Feststellung von BIGARELLA (1971, p. 12) dabei nicht {ibersehen:

"No pleistoceno Brasileiro ocorreram varias episddias de expansi3o e retragdo dos campos
de dunas" (vgl. auch AB'SABER 1970). Zweifellos muB man auch die Geschichte der mit den
Sanddiinen eng verzahnten Lagoas beriicksichtigen:

" ... it may be inferred that wind generated currents from the North and longshore drift from the South
have played important roles in the formation of the coastal plain. The two coastal lakes, Lagoa Mangeira
and Lagoa dos Peixes, were formed when longshore drifted sandy materials gradually locked off parts of
the sea by recurved spits. Since longshore drift from the south is stronger, the Lagoa Mangeira was
completely locked off from the ocean, whereas the Lagoa dos Peixes intermittantly possesses an outlet.
Other smaller lakes in the lower coastal plain were formed by local accumulations of rain and run-off
water deprived of effective outlets by large winddrifted sand dunes”. (DELANEY 1966, p. 23).
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Abb. 12: Schematische Darstellung der phylogenetischen Beziehungen
der brasilianischen Lzolaemus-Arten
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Gegenwdrtig kann vermutet werden, daB bereits im Wirmglazial L. wiegmannii-Zhnliche
populationen, von Siden herkommend, in Rio Grande do Sul und Uruguay lebten. Die pleisto-
zanen Bedingungen ("In front of the continental glaciers form the Province of Entre Rios,
argentina, throughout Uruguay, and in Southern Rio Grande do Sul loess pampas existed.
North of the loess pampas and south of the Serra geral escarpment a cold steppe was
probably present" (DELANEY 1963, p. 52; zum Klima vgl. AB'SABER 1970, ANDRADE et.al.
1963, FRANZLE 1976, VAN DER HAMMEN 1974, HURT 1964, MERCER 1976, MULLER 1973, 1975,
STEVENSON u. CHENG 1969) und der gegen Ende des Wirmglazials noch 50 m niedriger gele-
gene Meeresspiegel liefern die wesentlichen externen Griinde fiir ein Nordwértswanderung
von Liolaemus—Populationen bis Rio de Janeiro. Durch das postglaziale Ansteigen des
Meeresspiegels wird diese Mdglichkeit letztlich zerrissen, und Diinenbildungsphasen
pesitzen nur noch Bedeutung fiir den 6kologischen Diinenspezialisten L. occipitalis.
wihrend die phylogenetische Trennung zwischen L. lutzae und wiegmannii primdr durch
separation urspriinglich einheitlicher Populationen verstanden werden kann, muB fiir

L. occipitalis Einwandern von praeadaptierten Vorfahren in einen durch besondere selek-
tive Bedingungen gekennzeichneten Lebensraum angenommen werden. Das bedeutet jedoch, daB
wir den Zeitpunkt dieser Einwanderung und somit auch die Evolutionsgeschwindigkeit
dieser Art nur grob bestimmen k&nnen (Abb. 12).
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