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RESUMO

A familia Gymnophthalmidae é uma familia de lagartos neotropicais de habitats e habitos
diversos. Embora os estudos envolvendo a familia venham crescendo nos ultimos anos, estes
concentram-se em estudos taxonémicos e propostas filogenéticas, tornando-se necessario
ainda a compreensdo de muitos aspectos ecoldgicos e evolutivos da familia, bem como a
elucidacdo de diversos fatores que podem interferir nesses aspectos. Dessa forma, este
trabalho testou uma série de hipoOteses comparativas filogenéticas de modo a avaliar 0s
padrbes ecoldgicos e evolutivos encontrados nessa familia de lagartos. Para tal, coletamos
dados bioldgicos e ecoldgicos de diversas espécies de gimnoftalmideos atraves expedi¢des
de campo, conduzidas nos ultimos anos, dados de espécimes depositados em colecdes
cientificas e dados disponiveis na literatura. A partir desses dados, tracamos um panorama
historico das caracteristicas ancestrais e verificamos quais caracteristicas mais influenciam
na diversificagdo da familia. Nossos resultados mostraram que a subfamilia Cercosaurinae é
a principal responsavel pelas altas taxas de diversificacdo do grupo, e essa diversificacao
esta associada principalmente a ambientes de menor temperatura e precipitacdo. Além disso,
nossos resultados também sugerem que a diversificacdo esta relacionada a faixas estreitas
de nicho, supondo que a especializagdo de nicho pode ser um dos fatores que também
impulsionam a diversificagdo em Gymnophthalmidae. Os padrdes tréficos adotados pela
familia possuem influéncia principalmente histérica, indicando uma conservacédo na dieta,
especialmente quanto ao consumo de larvas, formigas e besouros. Contudo alguns tipos de
presas, como baratas, cupins e larvas estdo mais associadas aos fatores ambientais em que
cada presa € frequentemente encontrada, indicando oportunismo das espécies. Também
encontramos relacdo entre a amplitude de nicho tréfico com a fossorialidade, indicando que
as espécies fossoriais possuem menores amplitudes de nicho que as espécies ndo-fossoriais.
As caracteristicas de historia de vida da familia também possuem grande influéncia historica,
mostrando que muitas das caracteristicas reprodutivas da familia sdo conservadas
filogeneticamente. Dessa forma, algumas estratégias reprodutivas sdo adotadas pelas
especies, de forma a aumentar o sucesso reprodutivo, como a producao de ninhadas com
maiores massas em ambientes mais quentes e umidos, como as florestas tropicais, e a

producdo de muitas ninhadas em locais de baixa temperatura.

Palavras-chave: taxas de diversificagdo, morfologia, adaptacéo, nicho tréfico, historia de

vida.



ABSTRACT

The Gymnophthalmidae family is a family of Neotropical lizards with diverse habitats and
habits. Although studies involving this family have been growing on last years, these focus
on taxonomic studies and phylogenetic proposals, making it necessary still to understand
many ecological and evolutionary aspects of the family, as well as the elucidation of several
factors that may interfere in these aspects. Thus, this work tested a series of phylogenetic
comparative hypotheses in order to evaluate the ecological and evolutionary patterns found
in this lizard family. To this end, we collect biological and ecological data from various
species of gymnophthalmids through field expeditions, conducted in last years, data from
specimens deposited in scientific collections and data available in the literature. From these
data, we draw a historical panorama of the ancestral characteristics and verify which
characteristics most influence the diversification of the family. Our results showed that the
subfamily Cercosaurinae is mainly responsible for the high diversification rates of the group,
and this diversification is mainly associated with lower temperature and precipitation
environments. In addition, our results also suggest that diversification is related to narrow
niche bands, assuming that niche specialization may be one of the factors that also drive
diversification in Gymnophthalmidae. The trophic patterns adopted by the family have a
mainly historical influence, indicating a conservation in the diet, especially regarding the
consumption of larvae, ants and beetles. However, some prey types like cockroaches,
termites, and larvae are more closely associated with the environmental factors in which
each prey is often found, indicating species opportunism. We also found a relationship
between the breadth of the trophic niche and fossoriality, indicating that fossorial species
have smaller niche amplitudes than non-fossorial species. The life history traits of the family
also have great historical influence, showing that many of the reproductive traits of the
family are conserved phylogenetically. Thus, some reproductive strategies are adopted by
the species in order to increase reproductive success, like the production of clutch with larger
masses in warmer and wetter environments, like rainforests, and the production of multiple

clutches in low-temperature locations.

Keywords: diversification rates, morphology, adaptation, trophic niche, life history.
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INTRODUCAO GERAL

Os padrBes ecoldgicos, tais como diversidade e distribuicdo das espécies,
estruturacdo de comunidades, autoecologia das espécies, além dos processos ecoldgicos e
evolutivos envolvidos na origem e manutencao desses padrdes tem sido alvo de estudos em
ecologia (e.g. Klopfer & Macarthur, 1961; Brown, 1995). Esses estudos, inicialmente de
forma local e descritiva com poucas espécies, vém aumentando em nimero com 0 passar
dos anos, a partir da disponibilidade de dados ecoldgicos e evolutivos em grandes escalas
espaciais, coletados desde as décadas de 70 e 80, associado a isso 0 aumento de anélises
computacionais para processar tais dados (Inchausti, 1994; Brown, 1995; Hawkins, 2004).
Assim, a compreensdo sobre esses padrdes ecoldgicos tem avancado significativamente na

macroecologia (Hawkins, 2004).

Sabe-se hoje também que muitos dos padrdes ecoldgicos das espécies podem ser
influenciados por diversos fatores, sejam fatores ambientais, fitofisionémicos, relagdes entre
0s seres Vivos ou ainda fatores historicos e evolutivos (Abensperg-Traun, 1994; Buckley &
Roughgarden, 2006). Um dos fatores ecoldgicos de grande influéncia sobre os organismos
é o filtro ambiental, pois 0 meio pode impor restricdes as espécies, filtrando apenas as
espécies capazes de sobreviver em determinado ambiente, favorecendo assim, espécies com
atributos similares (Keddy, 1992; Myers & Harms, 2009). Segundo Hofmann & Todgham
(2010), as espécies podem responder ao ambiente de trés formas: (1) através da dispersao
para um ambiente mais favoravel ou menos afetado, (2) por meio da plasticidade fenotipica
e fisiologica, permitindo sobreviver as novas condi¢Ges impostas pelo meio, ou (3) por

alteracOes nas frequéncias génicas, via processo evolutivo, promovendo uma adaptacéo.

Dentre os Squamata, isso torna-se ainda mais evidente, pois por serem ectotermicos,
alteracdes de temperatura, ou variagfes sazonais no ambiente podem causar alteragdes em
seus aspectos bioldgicos e/ou ecoldgicos, desde alteracBes nas funcbes enzimaticas e
fisiologicas, ao que se refere ao ciclo reprodutivo e volume da ninhada e até mesmo a adogéo
de diferentes estratégias de forrageio (Bennett & Dawson, 1976; Huey, 1982; Kolodiuk et
al., 2009; Mesquita & Colli, 2010). Por exemplo, Kolodiuk et al. (2009) observaram que
durante a estacdo seca, os lagartos Tropidurus hispidus e T. semitaeniatus apresentam
estratégias semelhantes de forrageio, devido a quantidade limitada de recursos, j& na estagdo

chuvosa, eles alteram suas estratégias, segregando 0s nichos. Outros autores também
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observaram que na estacdo chuvosa alguns lagartos tendem a apresentar predacao
oportunistica de artrépodes, devido a sua maior abundancia nessa estacdo (Ribeiro & Freire,
2011; Oliveira et al., 2018). Ja outros lagartos possuem dieta variada geograficamente
(Mesquita & Colli, 2003a, b).

As variagdes climaticas também constituem alguns dos pardmetros ambientais que
mais exercem influéncia sobre as caracteristicas reprodutivas dos lagartos (Dunham et al.,
1988). Podemos citar aqui o lagarto Ameivula ocellifera, que apresenta variacdo nos habitos
reprodutivos relacionados as diferencas nas condi¢gdes ambientais locais. No Cerrado,
ambiente de precipitacdo sazonal, estes lagartos se reproduzem também de forma sazonal,
enquanto que na Floresta Atlantica, de precipitacdo abundante, eles se reproduzem
continuamente ao longo do ano. Ainda, no Cerrado, eles produzem uma ninhada anual com
muitos ovos, e na Caatinga eles produzem vérias ninhadas ao longo do ano, com menos ovos
(Vitt & Colli, 1994; Mesquita & Colli, 2003a). Para as regides temperadas, as espécies sao
fortemente influenciadas pela temperatura, ja nas regides tropicais, a pluviosidade, em
conjunto com a umidade e o fotoperiodo apresentam maior influéncia sobre as espécies
(Fitch, 1970; Tinkle et al., 1970; Mesquita et al., 2016b).

E possivel também que, mesmo submetida a diferentes condigdes ambientais, alguns
Squamata mantenham suas caracteristicas bioldgicas e ecoldgicas, nesse caso, associados a
uma forte influéncia historica e genética da espécie ou do grupo em questdo (Vitt & Pianka,
2005; Losos, 2008). Segundo Blomberg et al. (2003), devido a histéria evolutiva
compartilhada e ao curto tempo de divergéncia, espécies intimamente relacionadas tendem
a ser semelhantes em suas caracteristicas morfoldgicas, ecoldgicas, comportamentais e de
histéria de vida quando comparadas a espécies menos aparentadas. Alguns processos
também, como a selecdo estabilizadora e a variacdo genética limitada, podem limitar ainda
mais a divergéncia fenotipica entre espécies relacionadas, fazendo com que elas
permanecgam semelhantes ao longo do tempo, ocorrendo o conservadorismo de nicho (Wiens
& Graham, 2005). Esse conservadorismo é considerado como um importante processo para

explicar padrdes de especiacéo e riqueza de espécies (Pyron et al., 2015).

Dessa forma, sabe-se hoje que muitos padrdes bioldgicos, estratégias ecoldgicas e de
historia de vida podem ser estruturadas também filogeneticamente, transmitindo as espécies
um sinal filogenético, derivado da heranga ancestral e da inércia filogenética (Webb et al.,
2002). Nesse caso, podemos observar a forte influéncia ancestral de lagartos anoles ou dos

grupos Gekkota e Gymnophthalmidae que apresentam ninhada fixa em um ou dois ovos
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(Mesquita & Colli, 2010). E apesar da falta de dados comparativos, podemos hipotetizar
aqui também os gimoftalmideos Anotosaura vanzolinia, na Caatinga, Dryadosaura
nordestina, Ecpleopus gaudichaudii e Leposoma scincoides, na Floresta Atlantica, e lagartos
do género Proctoporus, nos andes peruanos (Doan, 2008; Maia et al., 2011; Oliveira, 2014;
Teixeira & Fonseca, 2003). Apesar de serem espécies isoladas geograficamente, estes
lagartos apresentam dieta semelhante, significativamente composta por formigas,

corroborando uma possivel historia filogenética compartilhada.

Diante do exposto acima, Gregory (1913) e Osborn (1917) consideraram que a
variabilidade das espécies deveria ser dividida entre heranca (e.g., inércia filogenética) e
habitos (e.g., adaptacdo). Dessa forma, a variagdo de um carater em uma espécie seria a
somatoria de um componente filogenético, atribuido a ancestralidade, e das variacdes
especificas de cada espécie, refletindo nas adaptagdes ecoldgicas. Ballinger (1983) também
ja afirmou que para lagartos, as variagcdes nas carateristicas da historia de vida das espécies

resultam da relacdo entre a influéncia evolutiva (genética) e ambiental (ndo genética).

Assim, esta pesquisa busca avaliar os processos ecoldgicos e evolutivos associados
aos padrdes atuais encontrados em um grupo de lagartos neotropical, de forma a
compreender como tais processos influenciam no seu nicho atual e estratégias adotadas por
eles. Aqui, escolhemos a familia de lagartos Gymnophthalmidae como modelo, pois é uma
das familias de lagartos que apresentam grande diversidade morfoldgica, onde a apodia €
frequente, de ampla distribuicdo geografica e uma alta diversidade ecolédgica, com nichos
diversos, desde espécies de altitude (e.g. Proctoporus spp.), terrestres (e.g. Micrablepharus
spp.), semiaquaticas (e.g. Potamites spp.), semiarboricolas (e.g. Placosoma spp.),
psamofilas (e.g. Calyptommatus spp.) e fossoriais (e.g. Bachia spp.) (Presch, 1980; Pianka
& Vitt, 2003; Siedchlag et al., 2010; Souza et al., 2015). Em especial, € notavel a distribuicao
da familia nas dunas do Vale do Rio S&o Francisco, o0 que sugere uma possivel especiacdo
alopatrica por vicariancia (Rodrigues, 1996). Ainda, sdo um grupo de lagartos
exclusivamente neotropicais, e considerada uma das familias mais diversificadas da regiéo
(Presch, 1980; Pellegrino et al., 2001). Se conhecem atualmente cerca de 289 especies (Uetz
& Hosek, 2020), onde 94 ocorrem o Brasil (Costa & Beérnils, 2018).

Inicialmente inseridos dentro da familia Teiidae, os Gymnophthalmidae foram
considerados distintos dos Teiidae apds os estudos taxondmicos de Boulenger (1885),

baseados em caracteres da morfologia externa, que dividiu o grupo em “macroteiideos”
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(atuais Teiidae) e “microteiideos” (atuais Gymnophthalmidae), ja que Sdo de pequeno a
médio porte (de 4 a 15 cm de comprimento rostro-cloacal). No entanto, a familia s6 ganhou
consisténcia e independéncia apds os trabalhos de Pellegrino et al. (2001) e Castoe et al.
(2004), baseado em caracteres moleculares. Apds a estabilidade como um taxon vélido, o
namero de estudos envolvendo espécies da familia cresceu significativamente (e.g. Doan &
Castoe, 2005; Laguna et al., 2010; Roscito & Rodrigues, 2010; Siedchlag et al., 2010;
Pellegrino et al., 2011; Nunes et al., 2012; Roscito & Rodrigues, 2012; Recoder et al., 2013;
Roscito & Rodrigues, 2013; Torres-Carvajal & Mafla-Endara, 2013; Roscito et al., 2014;
Santos et al., 2014; Frydlova & Frynta, 2015; Torres-Carvajal et al., 2015; Torres-Carvajal
et al., 2016). Contudo, boa parte desses estudos estdo relacionados a morfologia externa,
estudos citogenéticos, filogenéticos e filogeograficos, como forma de dar suporte ao taxon.
Recentemente, alguns autores sugeriram separar a subfamilia Alopoglossinae dos demais
Gymnophthalmidae, elevando-os ao status de familia, considerando assim, duas familias
distintas, Gymnophthalmidae e Alopoglossidae (Goicoechea et al., 2016; Hernandez
Morales et al., 2020).

Considerando os estudos ecoldgicos com a familia, estes ainda se concentram em
amostragem locais e especificas, resumindo-se a poucas espécies (e.g. Anaya-Rojas et al.,
2010; Balestrin et al., 2010; Maia et al., 2011; Roberto & Albano, 2012; Santos et al., 2012;
Oliveira & Pessanha, 2013; Dal Vechio et al., 2014; Garda et al., 2014; Ramos-Pallares et
al., 2015; Chavez & Chavez-Arribasplata, 2016; Oliveira et al., 2018). Esse fato pode ser
explicado pela dificuldade de realizagdo de uma boa amostragem desses animais,

principalmente das espécies fossoriais (Rodrigues, 2003).

Por isso, nos propomos aqui realizar um estudo em larga escala sobre ecologia e
evolugéo desses organismos, objetivando avaliar e compreender como os fatores ambientais
e filogenéticos atuam na determinacdo dos padrdes ecoldgicos dos lagartos da familia
Gymnophthalmidae (incluindo os atuais Alopoglossidae). Para isso, inicialmente testaremos
trés hipoteses principais, a saber: (1) a morfologia corporal dos Gymnophthalmidae e o
ambiente em que vivem predizem as taxas de especiacdo e segregacdo de héabitat, (2) a
influéncia filogenética ancestral afeta o tipo de presas consumidas pelos lagartos
Gymnophthalmidae e (3), as variaveis ambientais influenciam nas estratégias reprodutivas

dos lagartos dessa familia com maior intensidade que a sua historia evolutiva.



15

OBJETIVOS

Geral:

e Observar o0s padrdes ecologicos e evolutivos em lagartos da familia
Gymnophthalmidae e avaliar como os fatores ambientais recentes e histéricos

filogenéticos podem atuar como determinante na formacéao desses padrdes.

Especificos:

e Compreender como a morfologia corporal e as caracteristicas do habitat das espécies
afetam a diversificacdo dos lagartos Gymnophthalmidae.

e Elucidar como a histdria filogenética pode predizer os padrdes de dieta e reproducao
observados atualmente para lagartos Gymnophthalmidae.

e Observar quais fatores ambientais proporcionam maior ou menor consumo de presas,
determinando o nicho trofico das espécies da familia Gymnophthalmidae.

e Avaliar como os fatores ambientais podem refletir na adocdo de estratégias

reprodutivas em lagartos Gymnophthalmidae.
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CAPITULO 1

Como o ambiente e a morfologia afetam as taxas de diversificacdo em lagartos? Um estudo
de diversificacdo ecoldgica e morfoldgica em lagartos Gymnophthalmidae
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INTRODUCAO

Uma das grandes indagac6es dos ecologos evolutivos atuais é acerca da variagdo na
riqueza de espécies entre os clados, sendo a explicacdo dessa diversidade um importante
desafio nos estudos de ecologia evolutiva (Bars-Closel et al., 2017). Existem basicamente
duas razbes para tal variacdo: clados ricos em espécies podem ser mais antigos, e
consequentemente acumularam mais eventos de especiacdo, ou possuem elevadas taxas de
diversificacdo (Wiens, 2017). Assim, poderiamos assumir que clados mais antigos com
poucas espécies possuem baixas taxas de diversificagdo e clados mais recentes e ricos em
espécies possuem altas taxas (Bars-Closel et al., 2017). Mas qual o fator determinante na

variacdo das taxas de diversificacdo, e por que elas variam?

Muitos autores atualmente buscam respostas para tal fato. Estudos recentes tém
demonstrado que varios sdo os fatores que afetam a diversificacao das espécies (Arbuckle &
Speed, 2015; Kozak & Wiens, 2016; Schluter & Pennell, 2017). O principal deles é a
distribuicdo climatica, onde notoriamente se observa uma maior diversificacdo e riqueza de
espécies nas regides tropicais, quando comparadas as regides temperadas (Kozak & Wiens,
2010; Brown, 2014; Rolland et al., 2014; Gomez-Rodriguez et al., 2015). Ainda, alguns
autores também tém observado o efeito do uso do habitat como determinante nos padrdes de
diversificacdo, isso porque alguns habitats podem promover maior diversidade que outros
(Collar et al., 2010; Wiens, 2015; Bars-Closel et al., 2017). Em um estudo recente sobre
diversificacdo e padrdes globais de diversidade, observou-se que o microhabitat explica
aproximadamente 65% da variacdo nas taxas de diversificacdo entre os 12 maiores clados
de vertebrados do mundo (Wiens, 2015). Esse fato pode ocorrer pelo fato de muitos habitats
imporem restri¢cdes funcionais aos organismos, obrigando-os a uma selecdo ecoldgica e
fenotipica (Collar et al., 2009; Collar et al., 2010). Alguns habitats tambem podem apresentar
auséncia ou presenca de predadores, contribuindo de diferentes formas para a diversificagdo

dos organismos (McPeek, 1996).

Um outro fator que vem sendo apontado por ecélogos evolutivos como determinante
na histdria evolutiva dos clados é a morfologia das espécies. Sabe-se que a morfologia esta
intrinsicamente relacionada a varios aspectos da biologia dos organismos, isso porque 0
aspecto morfoldgico provavelmente reflete as pressdes seletivas, que resultam em trocas
funcionais (Herrel et al., 2007). Um exemplo disso é a rapida evolucdo na morfologia

craniana do lagarto Phyllodactylidae Gymnodactylus amarali, associada ao consumo de
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presas maiores (Amorim et al., 2017). Nesse estudo, os autores observaram que, apos a
formagdo de pequenas ilhas, resultante do enchimento de um reservatorio hidrelétrico,
algumas populacdes de lagartos se isolaram das populac6es continentais. Como resultado do
isolamento, muitas espécies foram extintas das ilhas, diminuindo a competicdo
interespecifica para o especialista em cupins G. amarali, que passou a se alimentar também
de cupins maiores, o que resultou em populacgdes de lagartos com cabegas maiores que as
populacgdes continentais, correlacionadas ao comprimento médio das presas encontradas em

sua dieta.

A morfologia também possui uma estreita relacdo com habitos e aspectos ecoldgicos
e adaptativos das espécies em cada ambiente. Para répteis fossoriais, por exemplo, muitos
autores tém estudado e encontrado relaces entre o habito fossorial e a morfologia das
espécies (Garland Jr & Losos, 1994; Wiens & Slingluff, 2001; Barros et al., 2011). Nesses
estudos, é amplamente discutido que o alongamento corporal, acompanhado pela reducgéo
dos membros, tem favorecido o habito fossorial e a vida subterranea. Em um estudo recente
com lagartos gimnoftalmideos foi observado que algumas espécies desenvolveram uma série
de adaptacGes morfoldgicas para o habito aquéatico, como a compressdo lateral da cauda,
uma dupla crista caudal e um corpo hidrodindmico (Marques-Souza et al., 2018). Espera-se
que essas diversas associa¢fes atuem de forma a garantir o melhor desempenho em cada
nicho, e a maior diversidade de nichos pode promover maior diversificacdo (Irschick &
Losos, 1999; Irschick & Garland, 2001). Essa relagdo entre morfologia e habitat em répteis
Squamata, por sua vez, estd relacionada a capacidade locomotora, uma vez que o
desempenho locomotor, além de afetar a aptiddo, € essencial para o forrageamento, defesa
de territério ou fuga de predadores (Losos, 1990; Garland Jr & Losos, 1994; Herrel et al.,
2000; Kohlsdorf et al., 2004). Por esse motivo, os estudos em ecomorfologia tem contribuido
de forma significativa para o entendimento sobre 0s processos de adaptacao e diversificagcdo
das espécies (Schulte et al., 2004).

Dessa forma, o presente estudo tem como objetivo analisar como a morfologia e o
uso do habitat podem predizer as taxas de diversifica¢do das espécies, utilizando os lagartos
Gymnophthalmidae como modelo. Esses lagartos sdo excelentes modelos, pois eles
apresentam grande diversidade morfologica, com varios graus de reducdo de membros e
alongamento do corpo e uma ampla distribuicéo geografica na regido Neotropical, ocorrendo
desde o sul do México até o sul da América do Sul, e em algumas ilhas continentais (Presch,

1980). Além disso, apresentam uma alta diversidade ecoldgica, ocupando diversos nichos,
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onde podemos encontrar espécies de altitude (e.g. Proctoporus spp.), terrestres (e.g.
Vanzosaura spp.), semiaquéticas (e.g. Potamites spp.), semiarboricolas (e.g. Placosoma
spp.), psamofilas (e.g. Calyptommatus spp.) ou fossoriais (e.g. Bachia spp.) (Presch, 1980;
Pianka & Vitt, 2003; Siedchlag et al., 2010; Souza et al., 2015), os tornando assim,
excelentes modelos em estudos de evolugdo morfoldgica e ecoldgica.

Aqui, a partir de métodos comparativos filogenéticos, tracamos um panorama
historico da evolugdo morfolégica e de uso de habitat dos lagartos da familia
Gymnophthalmidae e analisamos a associa¢do entre as variaveis morfométricas e ambientais
com a diversificacdo da familia, testando a hip6tese de que os ambientes menos florestados
e mais arenosos favoreceram a morfologia fossorial, e esta por sua vez, reduz a diversificagdo

das espécies.

MATERIAL E METODOS
Coleta de dados

Para a realizacdo do estudo, foram compilados dados morfométricos de 3.131
lagartos da familia Gymnophthalmidae, abrangendo 102 espécies. Os dados foram obtidos a
partir de dois métodos: (1) dados extraidos de trabalhos em campo ao longo das Gltimas
décadas e (2) andlise de exemplares depositados na Colecdo Herpetoldgica do Museu de
Zoologia da Universidade de Sao Paulo (MZUSP). Para o altimo caso, foi atribuido o valor

maximo de 30 individuos adultos de cada espécie para a tomada dos dados morfométricos.

Para cada espécie, foram tomadas as seguintes variaveis morfométricas:
comprimento rostro-cloacal, largura do corpo e comprimento dos membros posteriores e
anteriores. Para as espécies que apresentavam dados de mais de uma populacdo, foram
realizadas médias ponderadas para cada variavel, utilizando o tamanho amostral das

populagdes como pesos.

Os dados morfométricos coletados foram utilizados para a criagcdo de um indice que
avaliasse o grau de fossorialidade das espécies. Apesar de ndo existir na literatura um valor
numérico para avaliar a fossorialidade das espécies, é de consenso de muitos autores que a
fossorialidade € favorecida pelo alongamento do corpo acompanhando pela reducdo dos
membros (e.g. Gans, 1975; Wiens et al., 2006; Barros et al., 2011; Grizante et al., 2012;
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Camacho et al., 2014). Dessa forma, propomos aqui um indice de fossorialidade que

relaciona essas duas variaveis.

Inicialmente, calculamos os valores de alongamento do corpo (a) e de reducdo dos

membros (r) utilizando as seguintes formulas:

CRC CRC
¢’ T (CMA+CMP +1)

a =

onde CRC corresponde ao valor do comprimento rostro-cloacal, LC a largura do corpo e
CMA e CMP o comprimento dos membros anteriores e posteriores, respectivamente. Além
disso, foi adicionado o valor de +1 a somatéria do comprimento dos membros, de forma a

evitar problemas com espécies sem membros.

Posteriormente, os valores obtidos de a e r foram ajustados e padronizados em
valores com amplitude entre 0 e 1, para que ambas as variaveis apresentassem o mesmo

peso. Tal padronizacdo nos valores foi feita pela férmula:

X — Xmin.

xa- =
just.
Xmax. — Xmin.

onde x corresponde ao valor da variavel morfoldgica a ser ajustada.

Por fim, o grau de fossorialidade foi obtido através da média entre os valores
ajustados do alongamento do corpo (a) e da reducdo dos membros (r). Dessa forma, nosso
indice seleciona simultaneamente os lagartos mais alongados e com membros mais
reduzidos como os mais fossoriais, indicando valores mais elevados, enquanto 0os menores
valores correspondem a espécies menos alongadas e com membros maiores, indicando
especies menos fossoriais. Apds o calculo, fizemos uma conferéncia para verificar a
associacdo dos valores da fossorialidade com os habitos descritos para essas espécies na

literatura.

Foram também coletados dados das caracteristicas do habitat das espécies. A partir
dos locais de registro de cada populacao, foram obtidos dados climéticos, cobertura de solo
e caracteristicas do solo. Para as caracteristicas climaticas, foram obtidas trés variaveis: (1)
temperatura anual média; (2) precipitacdo anual e (3) indice de aridez. As duas primeiras
variaveis climéaticas foram geradas a partir do banco de dados do projeto WorldClim
(Hijmans et al., 2005), utilizando a resolucéo espacial de 2,5 minutos. O indice de aridez foi

estimado utilizando a seguinte formula (Tieleman et al., 2003):



28

P

= 1000
(Tmax + Tmin) x (Tmax — Tmin) x

Q

onde P é a precipitacdo anual, Tmax € a temperatura média do més mais quente e Tmin é a
temperatura média do més mais frio. As variaveis Tmax e Tmin foram extraidas do Atlas
Mundial da Agua e do Clima do Instituto Internacional de Gerenciamento de Agua (IWMI)

(disponivel em http://www.iwmi.cgiar.org/WAtlas/Default.aspx). Para critérios de

interpretacdo, valores mais baixos de Q correspondem a ambientes mais aridos.

Os dados de cobertura de solo foram coletados a partir do banco de dados Global
Land Cover Share (GLS-SHARE) (Latham et al., 2014). O GLS-SHARE € um banco de
dados de cobertura de solo composto por onze camadas, que representam a porcentagem de
cobertura de densidade do solo, as quais sdo definidas como: (1) ambientes artificiais; (2)
terra agricola; (3) pastagem; (4) cobertura de arvores; (5) cobertura de arbustos; (6)
vegetacdo herbacea; (7) manguezais; (8) vegetacdo esparsa; (9) solo nu; (10) neve e geleiras
e (11) corpos d’agua. As variaveis 6, 7,9 e 10 ndo foram utilizadas em nossas analises devido

a sua auséncia ou baixos valores em nossos dados.

As caracteristicas do solo foram obtidas a partir do banco de dados SoilGrids 2.0

(disponivel em https://soilgrids.org/). Para tal, foram coletadas trés variaveis: (1) teor de

areia; (2) teor de argila e (3) teor de silt, ambos no extrato do solo entre 0 e 5 cm.

Filogenia

Utilizamos a filogenia proposta por Tonini et al. (2016), calibrada no tempo e podada
para incluir apenas as espécies com dados representados. Recentemente, a subfamilia
Alopoglossinae foi elevada ao status de familia, tornando Alopoglossidae e
Gymnophthalmidae duas familias monofiléticas distintas (Goicoechea et al., 2016;
Hernandez Morales et al., 2020). Em Tonini et al. (2016), Gymnophthalmidae é parafilético,
devido a posicdo do género Riolama na arvore. Nesse caso, Gymnophthalmidae é grupo
irmdo do clado Riolama + Alopoglossidae, sendo necessaria a inclusdo de Alopoglossidae
dentro de Gymnophthalmidae. Por isso, consideramos aqui o ramo Alopoglossus +
Ptychoglossus (clado Alopoglossidae) como subfamilia de Gymnophthalmidae, para manter
o monofiletismo de Gymnophthalmidae em nossas analises. Mesmo diante das divergéncias
filogenéticas, optamos por utilizar a topologia de Tonini et al. (2016) devido a sua melhor

amostragem de espécies.


http://www.iwmi.cgiar.org/WAtlas/Default.aspx
https://soilgrids.org/
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Estimativa de taxas de diversificacao

Para estimar as taxas de especiagdo, extincdo e diversificacdo, foi utilizado o
Bayesian Analysis of Macroevolutionary Mixtures (BAMM). O BAMM é um software que
modela dindmicas de especiagdo, extin¢do e caracteristicas fenotipicas a partir de arvores
filogenéticas, utilizando a premissa de que a diversificacdo das espécies de um clado é
dependente do tempo. Nesse caso, a partir de uma arvore filogenética calibrada no tempo, o
BAMM detecta e quantifica a heterogeneidade nas taxas evolutivas dos clados ao longo das

geracOes (Rabosky et al., 2014).

Para a imputacdo dos dados no software BAMM foi realizado um tratamento prévio
na arvore filogenética de Tonini et al. (2016). Inicialmente, todos os nds politdmicos da
arvore foram removidos. Posteriormente foi utilizado o resolvedor estocéastico de politomia
Taxonomic Addition for Complete Trees (TACT) (Chang et al., 2020). O TACT utiliza
informacdes taxondmicas dos clados combinadas a uma filogenia calibrada no tempo para
posicionar linhagens ndo amostradas de forma compativel, utilizando um estimador de
amostragem de nascimento-morte (Chang et al., 2020). Ao final, obtivemos uma arvore

completamente amostrada da familia, com todos os nés internos resolvidos.

Para os nossos dados, foi realizada uma simulacdo de 50 milhdes de geracGes, com
descarte de 10% das amostras iniciais. As taxas de especiacdo, extincdo e diversificacdo
foram extraidas a partir dos resultados do BAMM utilizado a fungdo getTipRates do pacote
BAMMtools (Rabosky et al., 2014) no software R versdo 3.6.3 para Windows.

Reconstrucao de estado ancestral

Para analisar a evolucdo do uso do habitat e da fossorialidade em
Gymnophthalmidae, utilizamos os dados obtidos a partir do indice de fossorialidade, de
cobertura e de uso do solo em um modelo de evolugdo fenotipica. Para tal, realizamos um
mapeamento estocastico de caracteres continuos para estimar os estados ancestrais nos
maultiplos nos da arvore. Para a reconstrucao da cobertura de solo, utilizamos apenas as duas
variaveis mais utilizadas pelas espécies atuais. A reconstrucao foi realizada através da fungéo

ContMap do pacote phytools no software R.
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Relacgdo entre taxas evolutivas e variaveis biologicas e ambientais

Para avaliar as relagdes entre as taxas evolutivas, obtidas através do BAMM, com as
variaveis ambientais e com a fossorialidade, foram realizados modelos de regresséo
filogenética utilizando o modelo de minimos quadrados generalizados filogenéticos (PGLS)
(Grafen & Hamilton, 1989), realizadas no pacote caper. A utilizacdo desse modelo permite
correlacionar duas varidveis, dando importancia a histéria evolutiva compartilhada pelas
espécies do clado. Assim, esse modelo remove a influéncia da historia evolutiva na analise
comparada das caracteristicas e fornece independéncia aos dados. Também foi analisado a

influéncia das variaveis ambientais sobre a fossorialidade, utilizando o mesmo método.

Modelo de diversificacdo dependente

Também utilizamos, além do BAMM, um modelo de diversificacdo dependente,
onde é assumido que a diversificacdo das espécies € dependente e moldada por um atributo
das linhagens. Esse modelo foi conduzido através do Quantitative State Speciation and
Extinction (QuaSSE) implementado no pacote diversitree (FitzJohn, 2012). A abordagem
QuaSSE utiliza um método de maxima verossimilhanca para avaliar se uma distribuicéo de
caracteres continuos esta associada a taxas de diversificacdo mais altas ou mais baixas
(FitzJohn, 2010).

Aqui, avaliamos se as varidveis climéticas (temperatura, precipitacdo e aridez),
cobertura vegetal (de arvores e arbustos), caracteristicas de solo (teor de areia, argila e silt)
e grau de fossorialidade estavam associadas as taxas de diversificagdo em lagartos

Gymnophthalmidae.

Avaliamos quatro modelos, onde a diversificacdo € (1) uma funcéo constante, onde
a variacdo da caracteristica ndo influencia na taxa de diversificagéo; (2) uma fungdo linear,
onde h& uma relacdo linear entre caracteristicas e taxa de diversificacdo; (3) uma fungéo
simgoide, com uma relagdo sigmoidal entre caracteristicas e diversificacao; e (4) uma fungéo
“hump-shaped”, com uma relagdo curvada, onde os valores intermediarios para uma
caracteristica estdo associados uma diversificagdo mais elevada. Os modelos foram
comparados usando o critério de informacdo de Akaike (AIC) e selecionamos 0s menores
valores de AIC como os melhores modelos para 0 nosso conjunto de dados.
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A andlise QuaSSE considera as espécies ausentes utilizando uma proporcéo de
amostragem. Dessa forma, utilizamos a propor¢do 100/289 (nimero de espécies com dados
amostrados / numero total de espécies contidas na arvore utilizada). Além disso, a execucao
do teste requer uma estimativa de desvio padrdo para dados continuos. Nesse caso,
utilizamos o desvio padrdo dos valores médios das espécies transformados em log para cada

caracteristica.

RESULTADOS
Estimativa de taxas de diversificacao

As analises com o BAMM mostraram que, desde a sua origem, ha cerca de 80
milhGes de anos, de modo geral, os lagartos da familia Gymnophthalmidae apresentam uma
sutil evolucdo, com baixas taxas de diversificacdo, sendo possivel observar uma

desaceleracdo no valor das taxas, da raiz da arvore aos ndés internos (Fig. 1).

Os principais eventos evolutivos de diversificacdo ocorreram no ancestral da
subfamilia Cercosaurinae, h4 cerca de 40 milhfes de anos, onde é possivel observar
graficamente a rapida aceleracdo dos regimes de diversificacdo (Fig. 1). Segundo nossos
resultados, apos a separacao das linhagens Ecpleopodinae e Cercosaurinae, ha cerca de 60
milhGes de anos, o ancestral Ecpleopodinae seguiu em desaceleracdo evolutiva, seguido das
demais linhagens da familia, enquanto que o ancestral Cercosaurinae apresentou uma

aceleragdo evolutiva e um aumento em suas taxas de diversificagao.

Apesar de serem clados de baixa diversificagdo, quando comparado aos
Cercosaurinae, as analises do BAMM mostraram um aumento significativo nos regimes de
diversificacdo no género Psilops (Gymnophthalminae) e em um ramo de Bachiinae que
compreende as espécies Bachia geralista, B. cacerensis, B. trinitatis, B. blairi, B. guianensis,

B. scolecoides, B. micromela, B. huallagana e B. heteropa.

Reconstrucao de estado ancestral

Os resultados obtidos a partir do nosso mapeamento estocastico mostram que a
fossorialidade esta evoluindo independentemente dentro de Gymnophthalmidae, avancando

em umas linhagens e regredindo em outras (Fig. 2). Os resultados apontam que 0 habito
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avancou pelo menos duas vezes dentro de Gymnophthalmidae, uma delas na linhagem que
deu origem aos Bachiinae, subfamilia exclusivamente fossorial, e outra dentro de uma
linhagem de Gymnophthalminae, que compreende o0s géneros Nothobachia e
Calyptommatus. Também & possivel observar um avanco da fossorialidade na espécie
Scriptosaura catimbau, porém sua posicao na topologia proposta por Tonini et al. (2016) é
controversa, Vvisto que a espécie pode estar mais associada a linhagem dos gimnoftalmideos
sem palpebras, os Gymnophthalmini, que incluem também os géneros Nothobachia e

Calyptommatus (Rodrigues & Santos, 2008; Goicoechea et al., 2016).

Nossa analise também revelou que o ancestral de Gymnophthalmidae apresentava
um grau de fossorialidade mais elevado que a maioria dos gimnoftalmideos atuais e que a
fossorialidade avancou nas primeiras linhagens da familia. A evolucao do habito continuou
dentro de Bachiinae e Gymnophthalminae e regrediu nas demais. Ainda, dentro da
subfamilia de Gymnophthalminae, o hébito parece estar avangcando em algumas linhagens e
regredindo em outras. E possivel também observar que o grau de fossorialidade esté voltando
a aumentar dentro dos géneros Anotosaura e Heterodactylus e na espécie Gymnophthalmus
speciosus, quando comparado aos seus ancestrais mais proximos. Aparentemente outros
fatores estdo associados ao aumento ou diminui¢do do grau de fossorialidade, visto que néo

foi observado um padrao evolutivo no habito.

A partir das reconstrucbes de habitat também observamos que o ancestral
Gymnophthalmidae habitava ambientes preferencialmente florestados, com ampla cobertura
de arvores, e que a migracdo para habitats com vegetacdo mais arbustivas ocorreu na origem
da subfamilia Gymnophthalminae, onde persistiu em quase todas as espécies atuais da

linhagem (Fig. 3).

Relacéo entre taxas evolutivas e variaveis biologicas e ambientais

Nossas analises PGLS ndo encontraram relagdo significativa entre as taxas de
especiacdo, extincdo ou diversificacdo, obtidas com 0 BAMM, com nenhuma das variaveis
ambientais testadas (Tabela 1). As taxas evolutivas também ndo se correlacionaram
significativamente com os graus de fossorialidade das espécies, muito embora todas as
espécies com elevados graus de fossorialidade apresentassem baixas taxas evolutivas. Por

outro lado, as analises da OLS encontraram relagdes significativas das taxas de evolucao
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com a morfologia fossorial e com as varidveis de temperatura, aridez, teor de areia e silt,

pastagem e cobertura de arbustos (Tabela 1).

As regressodes filogenéticas também ndo encontraram relagdes significativas entre as
variaveis ambientais e a fossorialidade, enquanto os modelos OLS encontraram relagdes da
fossorialidade com as variaveis climéticas de precipitacdo e aridez e com o teor de areia, silt

e cobertura de arbustos (Tabela 1).

Modelo de diversificacdo dependente

A partir das analises QuaSSE, encontramos diferentes modelos melhor ajustados para
as variaveis utilizadas (Tabelas 2 a 5). Exceto para a cobertura de arbustos, encontramos
associacdo significativa entre todas as varidveis analisadas com a diversificacdo de
Gymnophthalmidae. Para os valores de temperatura anual média, precipitacdo média anual,
cobertura de arvores e teor de argila no solo, encontramos uma relacdo linear negativa,
indicando que 0 aumento no valor dessas variaveis proporciona taxas de diversificacdo mais
reduzidas. Para as variaveis ambientais de aridez, teor de areia e silt no solo e grau de
fossorialidade encontramos uma relagéo positiva normal curvada, indicando que uma faixa

de valores intermediarios favorece maior diversificagéo.

DISCUSSAO

Com 289 espécies descritas atualmente, os lagartos da familia Gymnophthalmidae
compdem um dos clados de maior diversidade da regido neotropical (Uetz & Hosek, 2020).
No entanto, aproximadamente metade de toda a diversidade da familia esta concentrada na

subfamilia Cercosaurinae stricto sensu (Torres-Carvajal et al., 2016).

A alta riqueza de espécies pode favorecer maior diversidade de nichos, quando
comparados a clados de menor riqueza (Ricklefs, 2012; Rabosky et al., 2013). A subfamilia
Cercosaurinae, distribuida principalmente na regido norte e central dos Andes e na
Amazonia, com algumas espécies atingindo a América Central e a Floresta Atlantica
brasileira, é conhecida por apresentar espécies de habitos e nichos Unicos, ndo encontrados
em outras linhagens de Gymnophthalmidae (Torres-Carvajal et al., 2016). Dentro do grupo,
sdo encontradas desde espécies com adaptacfes morfoldgicas ao hébito aquético

(“Crocodile-Like Morphology”), distribuida entre os géneros Echinosaura, Gelanesaurus,
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Neusticurus e Potamites, até espécies com habito arbdreo, como alguns Anadia,
Dendrosauridion, Euspondylus e Placosoma (Rivas et al., 2012; Chavez et al., 2017;
Marques-Souza et al., 2018; Lehr et al., 2019). Ainda, sdo conhecidas espécies de elevadas
altitudes, habitantes das regides montanhosas dos Andes, como alguns Pholidobolus,
Proctoporus e Riama (Doan, 2008; Torres-Carvajal & Mafla-Endara, 2013; Chavez &
Chavez-Arribasplata, 2016; Sanchez-Pacheco et al., 2018). As altas taxas de diversificacao
em Cercosaurinae podem estar associadas a uma alta riqueza de espécies, o que resulta em
maior diversidade de nichos, como também observado em lagartos anoles, onde os clados
de maior riqueza possuem maior diversidade de nicho quando comparados com clados mais
pobres. Além disso, a especializacdo de nichos favorece e impulsiona a diversificacdo nesses

animais (Velasco et al., 2016).

Por outro lado, o nicho fossorial e as especializa¢cbes morfoldgicas associadas
parecem n&o estar relacionados aos Cercosaurinae, estando presentes principalmente nas
subfamilias Bachiinae e Gymnophthalminae. Nossos resultados apontam uma evolugéo
convergente para o habito, evoluindo pelo menos duas vezes dentro da familia. A evolugédo
da fossorialidade em Bachiinae parece ser mais basal, surgindo na origem do clado, enquanto
a fossorialidade em Gymnophthalminae € mais recente, evoluindo principalmente em uma
linhagem dos gimnoftalmideos sem palpebras, que compreende os géneros Calyptommatus,
Nothobachia e Scriptosaura. Além disso, algumas pequenas mudancas no grau de
fossorialidade podem ser observadas em outros ramos, como 0s géneros Anotosaura (clado
Ecpleopodinae) e Heterodactylus (clado Gymnophthalminae, tribo Iphisini).

A evolucdo da fossorialidade e as adaptagbes advindas dela, ndo s6 em
Gymnophthalmidae, como também em todo o grupo Squamata vem sendo alvo de estudos
para muitos pesquisadores (e.g. Roscito & Rodrigues, 2013; Camacho et al., 2014; Cyriac
& Kodandaramaiah, 2018; Yovanovich et al., 2019). A partir de muitos desses estudos,
observou-se que a fossorialidade em Squamata evoluiu independentemente em quase todas
as principais regides continentais. Além disso, houve pouca dispersdo de uma regido
continental para outra. Apenas anfisbenas, anguideos, dibamideos e serpentes se dispersaram
para mais de uma regido (Wiens et al., 2006). O isolamento biogeografico pode aumentar o
namero de vezes que uma caracteristica evolui e a competicdo pode restringir o nimero de
origens (Wiens et al., 2006). Dessa forma, a distribuicdo geogréafica restrita da linhagem
fossorial dos Gymnophthalminae pode ser um fator chave para o surgimento da

fossorialidade nesse grupo, visto que sdo espécies restritas aos campos arenosos do nordeste
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do Brasil (Rodrigues, 1984, 1991; Rodrigues & Santos, 2008). Ainda, quando observadas a
reconstrucdo ancestral do grau de fossorialidade nos Gymnophthalminae, percebe-se que as
principais mudancas da morfologia fossorial coincidem com as principais divergéncias das
linhagens para ambientes mais arbustivos e arenosos, indicando que esses ambientes
isolados podem ter favorecido a evolu¢do do habito fossorial no clado. Essa relacdo
fossorialidade versus isolamento geografico também é observada em lagartos sincideos do
género Lerista (Lee et al., 2013; Morinaga & Bergmann, 2020). Esse género de lagartos
australianos é conhecido por apresentar uma variedade de formas corporais, desde espécies
menos alongadas, passando por formas intermediarias e atingindo formas fossoriais
alongadas. Através de estudos comparativos, observou-se que espécies de lagartos
fossoriais, com morfologia alongada e membros reduzidos estdo significativamente
correlacionados a faixas geograficas menores, enquanto espéecies de superficie menos
alongadas atingem faixas geograficas mais extensas (Lee et al., 2013; Morinaga &
Bergmann, 2020).

Ao contrario dos Gymnophthalminae, os Bachiinae, outra linhagem fossorial da
familia, sdo encontradas em diversas regiGes da América Central e do Sul, abrangendo desde
areas de Cerrado até florestas umidas amazénicas (Colli et al., 1998; Teixeira Jr et al., 2013;
Teixeira et al., 2013; Ribeiro et al., 2016; Ribeiro-Junior & Amaral, 2017; Murphy et al.,
2019). A evolucdo da fossorialidade em Bachiinae ocorreu na origem do clado, ha 50
milhGes de anos, antes mesmo da origem de formas fossoriais na linhagem
Gymnophthalminae. Nessa subfamilia, ndo foram observadas mudangas ou divergéncias no
uso do habitat, que permaneceram constantes ao longo do tempo, ocorrendo pequenas
mudancas em algumas espécies atuais. Nesse caso, a origem da fossorialidade pode estar
associada a outros fatores ainda desconhecidos, ndo necessariamente ao isolamento
geografico, como observado nos Gymnophthalminae fossoriais. A partir disso, podemos
concluir que os padrdes convergentes na evolugdo dessas espécies refletem processos e
contextos diferentes de evolugdo fenotipica. Em fossoriais da linhagem Gymnophthalminae,
0 padrdo de morfologia é caracterizado pela redugdo dos membros anteriores, enquanto que
na linhagem Bachiinae a reducdo é mais pronunciada nos membros posteriores do que nos

anteriores, evidenciando processos distintos de evolugdo morfolégica (Roscito et al., 2014).

N&o encontramos em nossas PGLS qualquer associacdo entre o grau de
fossorialidade com nenhuma das variaveis analisadas, sejam climaticas, ambientais ou de

solo. Dessa forma, seria necessario analisar cada linhagem fossorial de maneira
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independente, j& que suas origens possuem tempos e histdrias distintas. Por outro lado,
estudando a relacdo entre o alongamento corporal e fatores climaticos em lagartos
gimnoftalmideos, Grizante et al. (2012) encontrou relacdo positiva entre morfologia
fossorial e clima, mostrando que espéecies mais alongadas tendem a habitar ambientes mais
quentes e &ridos. Isso é bem verdade, quando observamos os fossoriais da linhagem
Gymnophthalminae, ja discutidos anteriormente, que séo espécies com distribui¢do limitada
a regides quentes e aridas do nordeste brasileiro (Rodrigues, 1984, 1991). Esses resultados
contrastantes com Grizante et al. (2012) podem ser resultado de diferencas amostrais nas
espécies. Nesse estudo, os autores analisaram 45 espécies de gimnoftalmideos, mais
restritamente localizados no sudeste da América do Sul, excluindo, por exemplo, as espécies
andinas, localizadas mais a oeste da América do Sul. Aqui, em nosso estudo, analisamos 102
espécies, compreendendo populagdes amplamente distribuidas, desde os Pampas, no sul da
América do Sul até populacBes ao sul da América Central, consistindo assim, ndo s6 uma
maior variedade de nichos climéaticos como também uma maior variedade de formas e graus

de fossorialidade nas espécies.

Também ndo encontramos relacdo significativa entre as taxas de diversificacdo e as
caracteristicas ambientais utilizadas pelas espécies, bem como com o grau de fossorialidade,
utilizando a PGLS. Contrapondo a esses resultados, encontramos diferentes modelos
significativos de diversificacdo dependente, utilizando a QuaSSE. Tendo o modelo linear
negativo como melhor modelo explicativo para a temperatura, precipitacdo, cobertura
arbérea e solos mais argilosos, podemos afirmar que ambientes quentes e tmidos, com vasta
vegetacdo e solos argilosos, como as florestas tropicais sul-americanas, diminuem a
diversificacdo do grupo, enquanto nos ambientes mais frios, secos e com pouca vegetacao
impulsionaram a diversificagdo. Ja para as demais varidveis, faixas estreitas parecem

promover a diversifica¢do do grupo.

O clado com as maiores taxas de diversificagdo, os Cercosaurinae, tem origem conhecida
para as regides norte e central dos Andes, e apesar de alguns grupos, como 0S géneros
Placosoma e Neusticurus, tenham se irradiado para as florestas tropicais, boa parte das
espécies atuais ainda se distribuem ao longo dos Andes (Torres-Carvajal et al., 2016).
Inclusive, algumas espécies do género Proctoporus (Cercosaurinae) sdo conhecidas por
habitarem areas de alta elevacdo, com pouca vegetacdo e temperaturas muito reduzidas
(Doan, 2003; Doan & Castoe, 2003). Sabe-se que as linhagens tendem a permanecer

proximas ao seu nicho climético ancestral, e as adaptagdes das espécies as temperaturas
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menores das regides andinas podem ser um dos fatores-chave que aceleram a diversificagdo
do grupo (Pie et al., 2017).

Alguns estudos biogeograficos tem relatado que a elevacdo dos Andes e os nichos
climéticos associados tem atuado como uma “bomba de espécies”, atuando diretamente na
diversificacdo das espécies, como os lagartos da familia Liolaemidae (Esquerré et al., 2019).
A diversificacdo do género Phymaturus, por exemplo, € melhor explicada pela diminuicéo
das temperaturas globais, e isso é corroborado pelo nicho térmico do género, ecologicamente

restrito a ambientes frios e possivelmente favorecido pelo clima andino (Olave et al., 2020).

A especializacdo de nicho tem sido associada muitas vezes a maiores taxas de extincao,
jaque espécies com nichos muitos especializados sdo mais sensiveis a mudancas ambientais,
e consequentemente sdo mais propensas a extingdo (Colles et al., 2009). Por outro lado, a
especializacdo pode levar a processos cladogenéticos, facilitando a especiacdo (Vamosi et
al., 2014). Dessa forma, nem sempre a especializacdo ¢ um beco sem saida evolutivo,

podendo em alguns casos reduzir a diversificacdo e em outros acelerar (Day et al., 2016).

A diversificacdo relacionada a faixas estreitas de nicho em nossos resultados pode induzir
que a especializacdo de nicho pode ser um dos principais fatores que impulsionam a
diversificagdo em Gymnophthalmidae. A evolucdo de novos fendtipos fornece acesso a
novos nichos ecoldgicos e a especializacdo pode evitar a competicdo em ambientes
densamente utilizados (Yoder et al., 2010). A especializacdo de nicho em lagartos anoles,
por exemplo, tem impulsionado a diversificacdo do grupo (Velasco et al., 2016). Ja foi
observado também que ras neotropicais especialistas em desovar em plantas possuem taxas
de diversificacdo mais altas, quanto comparadas as que ndo possuem esse habito reprodutivo
(Tonini et al., 2020).
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Tabela 1. Resultados das regressdes filogenéticas (PGLS) e regressdes ordinérias (OLS) entre as varidveis ambientais com a morfologia
fossorial a as taxas de especiacdo, extincdo e diversificacdo dos lagartos da familia Gymnophthalmidae. Valores de p em negrito foram

Speciation rates Extinction rates Diversification rates Fossoriality
Adj. r? F p Adj. r? F p Adj. r? F p Adj. r? F p

Mean temperature

OLS 0.145 17.830 <0.001  0.142 17.390 <0.001  0.146 17930 <0.001 0.016 2.584 0.111

PGLS -0.009 0.171 0.680 -0.009 0.131 0.718 -0.008 0.181 0.672 -0.010 0.003 0.958
Temperature seasonality

OLS 0.073 8.806 0.004 0.070 8.507 0.004 0.074 8.882 0.004 0.019 2.897 0.092

PGLS -0.006 0.441 0.508 -0.007 0.320 0.573 -0.005 0.474 0.493 -0.010 0.014 0.905
Annual precipitation

OLS -0.010 0.001 0.975 -0.010 0.001 0.979 -0.010 0.001 0.973 0.069 8.325 0.005

PGLS -0.010 0.020 0.887 -0.010 0.009 0.925 -0.010 0.025 0.876 0.021 3.073 0.083
Precipitation seasonality

OLS 0.007 1.700 0.195 0.006 1.622 0.206 0.007 1.721 0.193 0.051 6.316 0.014

PGLS -0.010 0.009 0.925 -0.010 0.059 0.808 -0.010 0.002 0.962 -0.002 0.853 0.358
Index of aridity

OLS 0.135 16.480 <0.001  0.129 15.670 <0.001  0.137 16.700 <0.001 0.114 13.790  <0.001

PGLS -0.007 0.289 0.592 -0.008 0.223 0.638 -0.007 0.306 0.582 0.015 2.450 0.121
Sand contente

OoLS 0.105 12.640  0.001 0.110 13.240 <0.001 0.104  12.440  0.001 0.049 6.141 0.015

PGLS -0.009 0.095 0.759 -0.008 0.249 0.619 -0.010 0.061 0.806 -0.009 0.148 0.701
Clay contente

OLS -0.001 0.860 0.356 0.000 1.047 0.309 -0.002 0.806 0.372 0.008 1.840 0.178



PGLS
Silt contente

OoLS

PGLS
Artificial surfaces

OoLS

PGLS
Cropland

OLS

PGLS
Grassland

OoLS

PGLS
Tree covered

OLS

PGLS
Shrubs covered

OLS

PGLS
Sparce vegetation

OLS

PGLS
Water bodies

OLS

PGLS

Fossoriality

-0.010

0.178
-0.009

-0.007
-0.010

-0.007
-0.010

0.062
-0.009

0.002
-0.010

0.030
-0.010

-0.006
-0.010

0.004
-0.010

0.020

22.500
0.108

0.323
0.000

0.307
0.000

7.544
0.106

1.187
0.005

4.105
0.073

0.409
0.001

1.394
0.018

0.888

<0.001

0.743

0.571
0.990

0.581
0.993

0.007
0.746

0.279
0.945

0.045
0.788

0.524
0.978

0.241
0.895

-0.009

0.180
-0.008

-0.007
-0.010

-0.007
-0.010

0.061
-0.009

0.004
-0.010

0.032
-0.008

-0.006
-0.010

0.005
-0.010

0.102

22.720
0.191

0.282
0.003

0.353
0.010

7.396
0.089

1.380
0.060

4.254
0.200

0.450
0.002

1.526
0.071

0.751

<0.001
0.663

0.597
0.953

0.554
0.919

0.008
0.766

0.243
0.807

0.042
0.656

0.504
0.964

0.220
0.791

-0.010

0.178
-0.009

-0.007
-0.010

-0.007
-0.010

0.062
-0.009

0.001
-0.010

0.030
-0.010

-0.006
-0.010

0.004
-0.010

0.007

22.390
0.085

0.335
0.001

0.294
0.000

7.577
0.109

1.130
0.000

4.054
0.045

0.397
0.000

1.353
0.008

0.932

<0.001
0.771

0.564
0.972

0.589
0.984

0.007
0.742

0.290
0.988

0.047
0.832

0.530
0.982

0.248
0.928

-0.006

0.047
0.012

-0.007
-0.008

-0.007
-0.009

0.012
-0.006

0.014
-0.008

0.046
-0.005

-0.010
-0.007

-0.010
0.009

0.403

5.832
2.226

0.311
0.175

0.303
0.114

2.161
0.406

2.384
0.201

5.764
0.504

0.059
0.315

0.019
1.901

0.527

0.018
0.139

0.578
0.677

0.583
0.736

0.145
0.526

0.126
0.655

0.018
0.480

0.809
0.576

0.892
0.171
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OLS
PGLS

0.062
-0.009

7.581
0.150

0.007
0.700

0.051
-0.009

6.298
0.111

0.014
0.740

0.066
-0.009

7.982
0.161

0.006
0.690
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Tabela 2. Resultados dos modelos obtidos através da abordagem QuaSSE entre as taxas de diversificacdo e as varidveis climaticas dos habitats
utilizados por lagartos da familia Gymnophthalmidae. VValores de p em negrito foram estatisticamente significativos.

Temperature Precipitation Aridity
d.f. InL AIC p d.f. InL AIC p d. InL AIC p
3 -240.21  486.42 - 3 -277.13  560.26 - -332.55  671.09 -
4 -233.41 47482 <0.001 4 -272.74  553.48  0.003 -331.65 67131  0.181
Sigmoidal 6 -233.44  478.88  0.003 6 -275.78 563,55  0.440 -328.50 669.01  0.044
6 -233.49 47899  0.004 6 -272.06  556.11  0.017 -328.20 668.39  0.033

Model

—h

Minimal

Linear

oo O b~ W

Hump

Tabela 3. Resultados dos modelos obtidos através da abordagem QuaSSE entre as taxas de diversificacdo e as porcentagens de cobertura do
solo dos habitats utilizados por lagartos da familia Gymnophthalmidae. Valores de p em negrito foram estatisticamente significativos.

Tree Shrubs
Model
d.f. InL AIC p d.f. InL AIC p
Minimal 3 -290.17 586.33 - 3 -251.14 508.29 -
Linear 4 -287.68 583.35 0.026 4 -251.09 510.18 0.747
Sigmoidal 6 -289.62 591.25 0.781 6 -251.11 514.21 0.994
Hump 6 -287.21 586.42 0.116 6 -251.13 514.25 0.998
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Tabela 4. Resultados dos modelos obtidos através da abordagem QuaSSE entre as taxas de diversificacdo e as caracteristicas do solo utilizadas

por lagartos da familia Gymnophthalmidae. Valores de p em negrito foram estatisticamente significativos.

Sand Clay Silt
Model
d.f. InL AIC p d.f. InL AIC p d.f. InL AIC p
Minimal 3 -208.75  423.50 - 3 -195.93  397.86 - 3 -210.03  426.06 -
Linear 4 -208.75 42550  0.998 4 -192.42  392.84  0.008 4 -210.01  428.02  0.836
Sigmoidal 6 -204.79 42157  0.047 6 -191.54 395.09  0.032 6 -209.75 43150  0.905
Hump 6 -203.86  419.72  0.020 6 -192.76 39751  0.096 6 -203.75 41951  0.006

Tabela 5. Resultados dos modelos obtidos através da abordagem QuaSSE entre as taxas de diversificacdo e o grau de fossorialidade dos lagartos

da familia Gymnophthalmidae. Valores de p em negrito foram estatisticamente significativos.

Fossoriality
Model
d.f. InL AIC p
Minimal 3 -266.49 538.99 -
Linear 4 -263.27 534.55 0.011
Sigmoidal 6 -264.57 541.14 0.279
Hump 6 -260.22 532.44 0.006
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Fig. 1. Filograma exibindo as taxas de diversificacdo na familia Gymnophthalmidae, obtidas
através do BAMM. As cores dos ramos representam a velocidade da evolucgéo (cores frias =
lento; cores quentes = rapido. Os pontos nos ramos representam uma mudanca significativa

no valor da taxa.
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Fig. 2. Cladograma ContMap ilustrando as estimativas da reconstrucdo ancestral do grau de

fossorialidade entre as espécies de Gymnophthalmidae amostradas nesse estudo. Cores

quentes representam baixos graus de fossorialidade; cores frias representam altos graus de

fossorialidade.
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Fig. 3. Cladograma ContMap ilustrando estimativas da reconstrugéo ancestral da cobertura
vegetal dos habitats utilizados pelas espécies de Gymnophthalmidae. A esquerda = cobertura
de arvores; a direita = cobertura de arbustos. Cores quentes representam baixos porcentagens

de cobertura vegetal (arvores e arbustos) e cores frias representam altas porcentagens.
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INTRODUCAO

Muitos sdo os fatores que contribuem ou alteram os padrdes bioldgicos dos
organismos. Um destes fatores sdo as interacOes entre as espécies, principalmente a
competicdo (Lenihan et al., 2011). Espécies simpatricas que utilizam 0s mesmos recursos
sdo potenciais competidores, podendo ser necesséria a divergéncia em algum dos eixos do
nicho, sejam espaciais, temporais ou tréficos, para que as populagdes coexistam em um
mesmo ambiente (Pianka, 1973; Pianka, 1974). Os fatores ambientais também podem ser
determinantes ou influenciadores na biologia das espécies. Variagbes temporais nas
condig¢Bes ambientais, por exemplo, podem influenciar na biologia dos lagartos, como dieta
e estratégias de forrageio e reproducédo (Miranda & Andrade, 2003; Kolodiuk et al., 2009;
Mesquita et al., 2016b).

Diferentes fitofisionomias e variacdes nas condi¢bes climaticas ao longo do ano ou
na extensdo geografica podem proporcionar diferentes ofertas de presas, o que levaria a
diferentes padrbes de dieta e custos de forrageamento em lagartos (Vitt & Pianka, 2005;
Carvalho et al., 2007). Por exemplo, populagdes do lagarto Ameivula ocellifera na Caatinga
e no Cerrado se alimentam principalmente de cupins, enquanto que as populacdes das
savanas amazoénicas tém ortopteros como principais presas (Mesquita & Colli, 2003b).
Ainda, dentro de um mesmo ambiente, populacdes distintas podem variar seus habitos
alimentares, como no caso do gimnoftalmideo amazénico Potamites ecpleopus, onde
populaces isoladas tendem a divergir em seu nicho trofico (Vitt et al., 1998). Essa variacao
na dieta também pode ocorrer sazonalmente em uma mesma populacdo, como nos
simpatricos Tropidurus hispidus e T. semitaeniatus, que se alimentam principalmente de
formigas e cupins na estacdo seca, sendo predadores oportunistas de artropodes na estacdo
chuvosa (Ribeiro & Freire, 2011). Padrdes semelhantes também s@o encontrados para
Anotosaura vanzolinia, onde na estacdo seca se alimentam principalmente de formigas,
enquanto que na estagcdo chuvosa, além de apresentarem uma amplitude de nicho maior,

tendem a se alimentar mais de cupins (Oliveira et al., 2018).

Contudo, com o avanco dos métodos comparativos filogenéticos, sabemos que as
caracteristicas fenotipicas e padrbes ecoldgicos das espécies ndo podem ser vistas como
pontos independentes em analises estatisticas, pois taxons compartilham varias
caracteristicas de um ancestral comum (Diniz-Filho, 2000). Assim, espera-se que quanto

menor o tempo de divergéncia entre duas espécies, maior serd a semelhanca entre elas,
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assumindo o modelo de evolugcdo por movimento Browniano (Diniz-Filho, 2000). Devido a
historia evolutiva compartilhada e ao curto tempo de divergéncia, espécies intimamente
relacionadas tendem a ser semelhantes em suas caracteristicas morfologicas, ecologicas,
comportamentais e de historia de vida, quando comparadas a espécies menos relacionadas
(Blomberg et al., 2003).

Vitt et al. (2003) estudando o padrdo alimentar dos lagartos distribuidos por todo o
globo, observaram que diversas caracteristicas fenotipicas, como o uso de habitat e 0 nicho
tréfico, possuiam influéncia da sua historia evolutiva, o que gerou grandes divergéncias no
grupo, como a divergéncia basal dos Iguania e dos Scleroglossa. Partindo desse pressuposto,
estudos recentes também vém acrescentando informacdes filogenéticas como uma fonte de
variacdo nos padrbes ecologicos e biologicos (Wiens, 2015; Kozak & Wiens, 2016;
Mesquita et al., 2016b; Wiens, 2017). Dessa forma, conclui-se que muitas das variagdes nas
carateristicas das espécies resultam da relacdo entre a influéncia evolutiva (genética) e

ambiental (ndo genéetica) (Ballinger, 1983).

Neste trabalho, propomos estudar a influéncia da historia evolutiva e dos fatores
ambientais recentes sobre os padrdes troficos em lagartos da familia Gymnophthalmidae.
Estes, sdo pequenos lagartos (entre 40 e 150 mm de comprimento rostro-cloacal) distribuidos
exclusivamente na regido neotropical, do sul do México até a Argentina, além de ilhas do
Caribe e da América Central (Presch, 1980). E considerada uma das familias de lagartos
mais diversificadas da regido, dado a sua amplitude e diversidade de formas e nichos
ecologicos. Aqui, podemos encontrar espécies de altitude, terrestres, fossoriais,
semiaquaticas, semiarbdreas e até partenogenéticas (Presch, 1980; Pianka & Vitt, 2003;
Siedchlag et al., 2010; Souza et al., 2015). Atualmente sdo conhecidas 289 espécies, onde
98 sédo registradas para o Brasil (Costa & Bérnils, 2018; Uetz & Hosek, 2020), porém,
recentemente, 0 género Alopoglossus, composto por 28 espécies, foi realocado em uma nova

familia, os Alopoglossidae (Goicoechea et al., 2016; Hernandez Morales et al., 2020).

Devido a sua alta diversidade ecologica e sua distribuicdo geografica, esses lagartos
oferecem um bom modelo de estudos ecoldgicos e evolutivos. Assim, o presente estudo tem
como objetivo analisar a associacdo entre a historia evolutiva e as caracteristicas ambientais
atuais sobre os padrdes troficos em Gymnophthalmidae usando métodos comparativos
filogenéticos, de forma a compreender como tais processos influenciam no seu nicho trofico

atual e estratégias adotadas por eles. Aqui, testamos as seguintes hipoteses: (1) Os padrbes
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tréficos dos lagartos gimnoftalmideos sdo moldados por fatores historicos. Predigdo:
lagartos gimnoftalmideos sdo historicamente influenciados a comerem formigas. (2) As
preferéncias alimentares acompanham as flutuacGes climaticas locais. Predicdo: lagartos
gimnoftalmideos sdo predadores oportunistas, utilizando as principais presas disponiveis em
cada ambiente como fonte energética. (3) A diversidade na dieta dos lagartos € modelada
pelos habitos das espécies. Predicdo: espécies fossoriais possuem uma menor diversidade de

nicho trofico.

MATERIAL E METODOS
Coleta de dados

Para a realizacdo do estudo, compilamos a dieta de 1.761 lagartos, pertencentes a 76
populacdes de 37 espécies de Gymnophthalmidae. Esses dados foram obtidos pela coleta de
espécimes em expedicBes de campo realizadas pelos autores ao longo das Gltimas décadas.

Para cada populacdo foram obtidos trés variaveis da dieta: frequéncia (nimero de
individuos da populacdo de lagartos que consumiram tal categoria de presa), nimero e
volume total de cada categoria de presa ingerida. Para estimar o volume das presas foi

utilizado o modelo de um elipsoide, utilizando a formula:

2
4 l
v=:7() ()
3 2 2
onde | é a largura e ¢ € 0 comprimento.

Para complementar os dados coletados, e aumentar a amplitude de espécies
amostradas, também realizamos buscas na literatura por dados publicados sobre dieta de

Gymnophthalmidae, que também foram adicionados ao nosso banco de dados.

Como os dados presentes em nosso banco de dados foram coletados e categorizados
por mais de um pesquisador, para esse estudo, as categorias taxonémicas foram reunidas e
sumarizadas a nivel de ordem (exceto Formicidae e categorias ndo-taxondmicas, COmo ovos
e larvas de insetos). Por esse motivo, para dados publicados previamente, recalculamos as
varidveis utilizadas, removendo itens ndo identificados e eventualmente combinando
categorias de presas. Para as espécies que apresentavam dados de mais de uma populagéo,

realizamos medias ponderadas de cada varidvel, utilizando o tamanho amostral das
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populacbes como pesos, de modo que, ao final foi possivel obter a média no consumo de

presas para cada espécie.

Para o nosso conjunto de dados, também foram adicionados dados relativos as
caracteristicas ambientais dos locais de captura de cada populacdo. Obtivemos varidveis
climaticas, de cobertura de solo e caracteristicas do solo. Para as variaveis climaticas
coletamos cinco variaveis: (1) temperatura anual média; (2) temperatura sazonal (desvio
padrdo x 100); (3) precipitacdo anual; (4) precipitacdo sazonal (coeficiente de variacdo) e
(5) indice de aridez. As quatro primeiras variaveis foram geradas a partir do banco de dados
do projeto WorldClim (Hijmans et al., 2005), utilizando a resolucao espacial de 2,5 minutos.
O indice de aridez foi estimado utilizando a seguinte férmula (Tieleman et al., 2003):

P

= 1000
(Tmax + Tmin) x (Tmax — Tmin) x

Q

onde P é a precipitacdo anual, Tmax é a temperatura média do més mais quente e Tmin é a
temperatura média do més mais frio. As variaveis Tmax e Tmin foram extraidas do Atlas
Mundial da Agua e do Clima do Instituto Internacional de Gerenciamento de Agua

(disponivel em http://www.iwmi.cgiar.org/WAtlas/Default.aspx). Para critérios de

interpretacdo, valores mais baixos de Q correspondem a ambientes mais &ridos.

Os dados de cobertura do solo foram coletados a partir do banco de dados Global
Land Cover Share (GLS-SHARE) (Latham et al., 2014). O GLS-SHARE € um banco de
dados de cobertura de solo composto por onze camadas, que representam a porcentagem de
cobertura de densidade do solo, as quais séo definidas como: (1) ambientes artificiais; (2)
terra agricola; (3) pastagem; (4) cobertura de arvores; (5) cobertura de arbustos; (6)
vegetacdo herbacea; (7) manguezais; (8) vegetacao esparsa; (9) solo nu; (10) neve e geleiras
e (11) corpos d’agua. As variaveis 1, 6, 7, 8 e 10 ndo foram utilizadas em nossas analises

devido a sua auséncia ou haixos valores em nossos dados.

As caracteristicas do solo foram obtidas a partir do banco de dados SoilGrids 2.0

(disponivel em https://soilgrids.org/). Para tal, foram coletadas trés variaveis: (1) teor de

areia; (2) teor de argila e (3) teor de silt, ambos no extrato do solo entre 0 e 5 cm.


http://www.iwmi.cgiar.org/WAtlas/Default.aspx
https://soilgrids.org/
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Filogenia

Para a realizagdo de estudos com analises de dados a nivel de espécie, sdo necessarios
métodos comparativos filogenéticos, de modo a levar em consideracdo que as espécies
possuem uma historia evolutiva compartilhada. Dessa forma, adotamos a filogenia proposta
por Tonini et al. (2016), calibrada no tempo e podada para incluir apenas as espécies
representadas em nosso banco de dados. Em Tonini et al. (2016), a familia
Gymnophthalmidae é parafilética devido a posicdo do género Riolama na arvore. Dessa
forma, para manter o monofiletismo do grupo, incluimos o género Alopoglossus (clado
Alopoglossidae) como subfamilia de Gymnophthalmidae. Mesmo diante das divergéncias
filogenéticas, ainda optamos por utilizar a filogenia de Tonini et al. (2016) devido a sua boa

amostragem de espeécies.

Efeitos histdricos e filogenéticos na dieta

Para testar o nivel de dependéncia filogenética de cada categoria de presa, calculamos
o sinal filogenético através da estatistica K (Blomberg et al., 2003), utilizando a funcéo
phylosig do pacote phytools. Os valores de K expressam a forga do sinal filogenético de uma
arvore ou de um taxon, assumindo que a mesma segue 0 modelo de evolugdo por Movimento
Browniano (MB). Valores proximos a um indicam que a caracteristica fenotipica segue um
modelo de evolugcdo neutra, seguido pelo Movimento Browniano, enquanto valores
préximos a zero indicam independéncia filogenética (Blomberg et al., 2003; Losos, 2008).
Além disso, valores maiores que um indicam maior variancia entre os clados, evidenciando
forca filogenética mais forte que o esperado sob MB, enquanto que valores menores que 1
indicam maior variancia dentro dos clados, com forga filogenética mais fraca que o esperado
sob MB (Blomberg et al., 2003). Posteriormente, a significancia do sinal filogenético
(hipotese nula: K = 0) foi testado a partir de 1.000 randomizagdes de nomes de espécies na

filogenia, dado por K.

Para avaliar a intensidade dos efeitos da filogenia e dos efeitos ecoldgicos nas
caracteristicas das populagBes, realizamos uma andlise de componentes principais
filogenética (pPCA) (Jombart et al., 2010), utilizando os pacotes ade4 e adephylo (Dray &
Dufour, 2007; Jombart & Dray, 2011). Esta andlise parte da constru¢do de duas matrizes
(uma com as distancias filogeneticas entre as espécies estudadas e a outra com as

caracteristicas ecologicas das espécies), onde se baseia nos autovalores de cada ramo e
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compara com outros ramos. Autovalores positivos indicam que a semelhanga nas
caracteristicas entre grupos filogeneticamente proximos é maior do que o esperado ao acaso,
indicando uma estrutura filogenética baseada em fatores historicos. Autovalores negativos
indicam que os taxons proximos sdo mais divergentes entre si do que o esperado ao acaso,
indicando a possibilidade de eventos recentes estarem definindo a estrutura filogenética
(Jombart et al., 2010).

Relacdo entre dieta e variaveis ambientais

Para avaliar a influéncia das varidveis ambientais sobre a frequéncia no consumo de
presas e seu volume total, ingerido pelas espécies, realizamos modelos de regressao
filogenética utilizando o modelo de minimos quadrados generalizados filogenéticos (PGLS)
(Grafen & Hamilton, 1989), realizadas no pacote caper. A utilizacdo desse modelo permite
correlacionar duas varidveis, dando importancia a histéria evolutiva compartilhada pelas
espécies do clado. Assim, esse modelo remove a influéncia da histdria evolutiva na analise

comparada das caracteristicas e fornece independéncia aos dados.

Relacéo entre dieta e fossorialidade

Analisamos a associacdo entre dieta e fossorialidade relacionando as porcentagens
volumétrica e de frequéncia no consumo de presas, além da amplitude do nicho trofico, com
os graus de fossorialidade de cada espécie. Essa correlacdo também foi testada utilizando

modelos de regresséo filogenética (PGLS).

A largura de nicho alimentar de cada espécie foi calculada através do inverso do

indice de diversidade de Simpson (Simpson, 1949):

B =

onde i é a categoria da presa, n € o numero de categorias e p € a propor¢do numerica da

categoria da presa i.
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Os dados relativos ao grau de fossorialidade de cada espécie estdo disponiveis no
capitulo 1 desta tese. Todas as anélises estatisticas foram realizadas usando o software R

versdo 3.6.3 para Windows.

RESULTADOS
Composicao da dieta

Encontramos ao todo 37 categorias de presas nas 37 espécies amostradas (Tabela 1).
A presa mais frequentemente consumida foi Araneae, estando presente em 97% das espécies
analisadas, seguida por hemipteros e larvas de insetos (83% ambos). VVolumetricamente, a
presa mais importante foi Orthoptera (20%), seguida por aranhas (19%) e baratas (12%)
(Tabela 1).

Efeitos histdricos e filogenéticos na dieta

Encontramos sinal filogenético para a frequéncia no consumo de Araneae,
Collembola, Formicidae e Orthoptera e para o volume no consumo de Gastropoda (Tabela
2).

A anélise de componentes principais filogenética (pPCA) indicou o primeiro eixo
global (fatores historicos) como o que melhor explica a variacdo dos dados, tanto para 0s
dados de frequéncia quanto para os dados de volume de presas. Para os dados de frequéncia
de presas, o primeiro eixo global explicou 33,37% do total da variacdo e para o volume de
presas consumido, o primeiro eixo global explicou 30,59% da variagdo. O segundo eixo que
melhor explica a variacdo dos dados foi o primeiro eixo local (fatores ecoldgicos), também
para ambos os dados de frequéncia e volume de presas. Nesse caso, o primeiro eixo local
explicou 16,67% da variacdo da frequéncia de presas e 16,70% da variacdo volumétrica de

presas.

Para a frequéncia de presas, 0s principais itens alimentares que determinaram o
primeiro eixo global foram, respectivamente, larvas, Formicidae e Coleoptera (valores
positivos, circulos pretos, Fig. 1), e Orthoptera, Araneae e Blattaria (valores negativos,
circulos brancos, Fig. 1). Para os valores volumétricos, a pPCA indicou que as presas que

melhor explicam o eixo global sdo Isopoda, Coleoptera e Dermaptera (valores positivos,
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circulos pretos, Fig. 2), e Araneae, Orthoptera Blattaria (valores negativos, circulos brancos,
Fig. 2). As presas que determinaram o primeiro eixo local foram, respectivamente, Isopoda,
Orthoptera e Collembola (valores positivos, circulos pretos, Fig. 1), e Araneae, Hemiptera e
Isoptera (valores negativos, circulos brancos, Fig. 1) para dados de frequéncia. Isopoda,
Orthoptera e Araneae (valores positivos, circulos pretos, Fig. 2) e Coleoptera, Blattaria e
Dermaptera (valores negativos, circulos brancos, Fig. 2) foram as principais presas

volumétricas que determinaram o primeiro eixo local.

Relacdo entre dieta e variaveis ambientais

As PGLS evidenciaram relagdes significativas principalmente entre a presenca de
Blattaria, larvas e Isoptera com as variaveis ambientais. Considerando as varidveis
climaticas, encontramos correlacao positiva entre a frequéncia no consumo de Collembola e
Diptera com a temperatura média; Isoptera e material vegetal com a temperatura sazonal;
Blattaria, Diplopoda, Orthoptera e Psocoptera com a precipitagdo e Formicidae com
precipitacdo sazonal (Tabela 3). Encontramos ainda uma relacdo negativa entre
Ephemeroptera, Isoptera, Scorpiones e material vegetal com a temperatura; Blattaria,
Diplopoda e Orthoptera com a temperatura sazonal; Isoptera e vegetal com a precipitagdo
anual; Blattaria e Diplopoda com a precipitacdo sazonal e Blattaria e Diplopoda com a aridez
(Tabela 3). Com relacdo ao consumo volumétrico de presas, verificamos uma associagao
significativa positiva entre o volume de Isopoda com a temperatura sazonal; Blattaria com a
precipitacdo anual e larvas com a aridez (Tabela 4). Também encontramos uma associacgao
negativa entre o volume de Isoptera e Scorpiones com a temperatura; Blattaria e a
temperatura sazonal; Isoptera e larvas com a precipitacdo; Blattaria e a precipitagdo sazonal

e Blattaria e Diplopoda com o indice de aridez (Tabela 4).

Quando avaliamos a relacédo entre presas e cobertura de solo, encontramos relagao
positiva entre a frequéncia no consumo de ovos de inseto com terras agricolas e com solo
nu; Blattaria, Collembola, Diptera e Orthoptera com cobertura de arvores; Isoptera e
cobertura de arbustos e Gastropoda, Lepidoptera, Solifuga, Thysanura e ovos de inseto com
corpos d’agua (Tabela 5). Ainda, encontramos relagcao negativa entre Coleoptera e cobertura
de arvores; Diptera e cobertura de arbustos e material vegetal e solo nu (Tabela 5). Em
relagdo ao volume percentual de presas, encontramos relagcdo positiva entre Hemiptera e

terras agricolas; Formicidae e ovos de inseto com pastagens; Blattaria e Orthoptera com
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cobertura de &rvores; Isoptera e Solifuga com cobertura de arbustos; Chilopoda, Dermaptera
e Formicidae com solo nu e larvas com corpos d’agua (Tabela 6). Encontramos ainda relagdo
negativa entre larvas e cobertura de arvores; Blattaria e cobertura de arbustos e material

vegetal com solo nu (Tabela 6).

Considerando as caracteristicas do solo, encontramos associagdo positiva entre a
frequéncia no consumo de Solifuga e areia; Blattaria, Gastropoda, Opiliones e Psocoptera
com silt (Tabela 7). Encontramos associacdo negativa entre a frequéncia de Blattaria e
Psocoptera com areia; Coleoptera com argila e material vegetal com silt (Tabela 7). Quando
analisadas o consumo volumétrico, encontramos relacdo positiva entre Acari e larvas com
areia e Blattaria com silt (Tabela 8). E também relacdo negativa entre o volume de Blattaria

e areia e larvas com argila (Tabela 8).

Relacéo entre dieta e fossorialidade

As PGLS mostraram uma relacdo negativa entre a fossorialidade e a amplitude de
nicho trofico nas espécies (R? ajust. = 0,1113; F = 4,758; p = 0,03742), indicando que
espécies mais fossoriais tendem a apresentarem nichos significativamente menores. O grau
de fossorialidade também se correlacionou positivamente com Isoptera e larvas e
negativamente com Orthoptera e Blattaria, indicando que espécies mais fossoriais se
alimentam principalmente de cupins e larvas, enquanto os menos fossoriais preferem

ortopteros e baratas (Tabelas 7 e 8).

DISCUSSAO

Nos altimos anos, tem se observado um importante papel da historia evolutiva na
definicdo dos padrdes de dieta em lagartos (Vitt et al., 2003; Vitt & Pianka, 2005). Para 0s
lagartos gimnoftalmideos, a historia evolutiva também parece desempenhar um papel mais
importante, especialmente nas subfamilias Ecpleopodinae e Alopoglossinae, ja que as
espécies que melhor contribuiram para a estruturacdo histérica pertenciam a essas duas
subfamilias. As principais presas que contribuem para essa estrutura filogenética séo

respectivamente, larvas, formigas e besouros.

Apesar do baixo consumo volumétrico, a expressiva frequéncia no consumo de

formigas as tornou uma presa importante evolutivamente, sendo expresso tanto no sinal
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filogenético, como na pPCA. Por outro lado, esse consumo frequente de formigas parece
estar mais conservado dentro de Ecpleopodinae. Das cinco espécies que mais consumiram
formigas em nosso estudo, quatro (Colobosauroides cearensis, Anotosaura vanzolinia,
Loxopholis osvaldoi e Dryadosaura nordestina) eram ecpleopodineos e uma pertencia a

Cercosaurinae (Potamites ecpleopus).

Um fato de corrobora a influéncia filogenética no consumo de formigas dentro de
Ecpleopodinae € a propria distribuicdo geogréafica das espécies do grupo. Utilizando como
exemplo os quatro maiores comedores de formigas, C. cearensis e A. vanzolinia s&o restritos
a ambientes relictuais no dominio da Caatinga, ndo havendo registros de simpatria, D.
nordestina se distribui ao longo da Floresta Atlantica do nordeste brasileiro e L. osvaldoi é
uma espécie tipicamente amazonica (Garda et al., 2014; Oliveira et al., 2018; Silva-Neta et
al., 2019; Marques-Souza et al., 2020). Apesar de cada espécie estar isolada ou ser tipica de
determinado ambiente, com caracteristicas climaticas e fitofisiondmicas distintas, essas
espécies compartilham um alto consumo de formigas, indicando sua influéncia filogenética
para a subfamilia. Além disso, essas quatro espécies (mais Alopoglossus brevifrontalis)

foram as cinco espécies que mais contribuiram para a definicao do eixo histérico na pPCA.

Hé anos, o consumo de formigas por lagartos tem sido alvo de interesse por parte dos
pesquisadores. Alguns estudos ja afirmaram que a ingestdo de formigas em lagartos é
fortemente influenciada pela filogenia, no entanto, seu consumo € frequentemente associado
a lagartos do grupo lguania, ja que 0s ndo-iguanideos possuem um sistema quimico de
discriminacdo de presas, evitando presas que possuem defesa quimica, como formigas e
besouros (Vitt et al., 2003; Vitt & Pianka, 2005; Sites et al., 2011). Ainda assim, alguns ndo-
iguanideos ndo parecem evitar a ingestdo de formigas, podendo consumi-las em grandes
proporcdes (Teixeira & Fonseca, 2003; Doan, 2008; Maia et al., 2011). Por outro lado,
apesar de muitos Squamata (ndo-iguanideos) apresentarem alto consumo de formigas, estas
ndo parecem oferecer grande teor energético, o que pode ser observado pelo baixo volume
dessas presas nos estdmagos, apesar da alta frequéncia. Alem disso, em determinadas epocas
do ano, alguns comedores de formigas podem passar a se alimentar de presas melhores
energeticamente, como 0s cupins, mesmo ainda consumindo formigas (Oliveira et al., 2018).
Levando em conta o baixo teor energético e as defesas quimicas apresentadas pelas formigas,
0S motivos que levaram a alguns grupos, como 0s Ecpleopodinae, a se alimentarem de
formigas ainda precisam ser profundamente estudados. A partir de um estudo recente, que

sugeriu que a maioria das linhagens de formigas se diversificou entre 100 e 50 milhdes de
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anos atrés, Sites Jr. etal. (2011) hipotetizou que o consumo de formigas em iguanideos pode
ser uma resposta da diversificacdo simultanea de ambos os grupos. Apesar se sua hipotese
estar relacionada a diversificacdo em iguanideos, podemos também hipotetizar que o mesmo
poderia ter ocorrido em ndo-iguanideos, como Gymnophthalmidae, ja que sua diversificacao

ocorreu por volta de 80 e 60 milhdes de anos atras.

Por outro lado, larvas de insetos sdo presas altamente energéticas e sao
frequentemente consumidas por forrageadores ativos (Santos et al., 2012; Garda et al., 2014).
Apesar de ndo encontrarmos sinal filogenético no consumo de larvas, esta foi a principal
presa que definiu o eixo global na pPCA. Nesse caso, a frequéncia em seu consumo
aparentemente esta mais enraizada na familia. Os cinco maiores consumidores de larvas
foram L. osvaldoi (Ecpleopodinae), Calyptommatus leiolepis e Nothobachia ablephara
(Gymnophthalminae), Potamites juruazensis (Cercosaurinae) e Ptychoglossus brevifrontalis
(Alopoglossinae), todos eles com um consumo de larvas superior a 50%. O mesmo ocorre
no consumo de besouros, sem sinal filogenético, mas como determinante no eixo evolutivo
da pPCA. Nesse ultimo caso, estd associando principalmente a P. brevifrontalis, que teve
50% de ingestdo de besouros, e talvez por esse caso em especifico, as pPCAs mostraram
uma estrutura filogenética em Alopoglossinae.

Quando analisamos a importancia volumétrica no consumo de presas, encontramos
isdpodes, besouros e dermépteras como as presas que mais influenciaram positivamente o
componente historico (eixo global), e aranhas, ortdpteros e baratas como as presas que
influenciaram negativamente. E podemos dizer também que estes trés Gltimos sdo as presas
que mais oferecem suporte energético aos gimnoftalmideos, visto que séo as trés presas mais
consumidas, em termos de volume total. Curiosamente, essas mesmas presas também séo as
que mais influenciaram negativamente o eixo global dos dados de frequéncia. Apesar de
Gymnophthalmidae ser uma familia de Squamata relativamente recente (~80mya), 0s
padrGes em sua dieta estdo, aparentemente, estruturalmente equilibrados em relacdo a
influéncia histdria filogenética e as condigdes ecoldgicas e ambientais, ja que parte da
variacdo dos dados é explicada pelo primeiro eixo local (fatores ecoldgicos). Tal fato
corrobora varios autores que discutiram que os padrdes adotados pelas espécies, incluindo
o0s padrdes troficos, estdo relacionados aos aspectos da ecologia local de suas populagdes e
a historia de evolutiva e genética dos taxons (Ballinger, 1983; Vitt & Pianka, 2005; Carvalho
etal., 2007).
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Dentre essas presas, aranhas parece ter um papel importante. Além de ser a presa
mais frequentemente consumida e a segunda presa mais importante volumetricamente,
encontramos sinal filogenético na frequéncia do seu consumo, além do seu importante papel
na estrutura filogenética e ecologica da familia, segundo a pPCA. Aranhas, assim como
térmitas, ortdpteros e larvas sdo bastante comuns na dieta de lagartos ndo-iguanideos e
apresentam alto teor energético para os lagartos (Vitt et al., 2003).

Quanto a influéncia das variaveis ambientais sobre os padrBes troficos em
Gymnophthalmidae, estas respondem aos padrdes de 17 das 37 presas encontradas. As
presas que mais se correlacionaram com o ambiente foram baratas, cupins e larvas, esta

ultima, apenas em termos volumétricos.

Baratas estiveram associadas principalmente a ambientes florestados de alta umidade
e baixa sazonalidade, como as florestas tropicais da América do Sul. Ambientes mais
arbustivos, aridos e com baixa precipitacdo promoveram um baixo consumo de baratas.
Essas presas estdo frequentemente associadas a serapilheira de ambientes florestados,
ambiente propicio para gimnoftalmideos. Encontramos o oposto para as larvas de insetos.
Estes, estiveram mais associados a ambientes arbustivos, de baixa precipitacdo e alto grau
de aridez, como os dominios da Caatinga e do Cerrado. Assim como as larvas, 0s cupins

estiveram associados a ambientes arbustivos e secos, mas também a baixas temperaturas.

Em grande parte, os padrdes troficos dos lagartos gimnoftalmideos parecem refletir
as oportunidades e disponibilidades de recursos oferecidos pelo ambiente, como o consumo
de baratas, dipl6podes e ortopteros associado a ambientes florestados e umidos, o consumo
de cupins e larvas em ambientes mais secos, ou ainda 0 consumo de gastrépodes associados
a ambientes com maior propor¢ao de corpos d’agua. O consumo oportunistico de presas, de
acordo com as disponibilidades de cada ambiente, ¢ comum em muitos forrageadores ativos,
especialmente os que apresentam ampla distribuicdo geogréfica (Albuquerque et al., 2018).
Por outro lado, suportados pelos resultados da pPCA, indicando uma maior estruturagao
historica, percebemos que a evolucdo do nicho trofico em gimnoftalmideos acompanha as
disponibilidades de presas de cada ambiente em que vivem, mostrando que embora muitas
espécies sejam predadoras oportunisticas, ainda assim sdo influenciadas por um fator

historico evolutivo.

Nossos resultados também mostram que diferencas no uso do habitat podem evitar

competicdo através da segregacdo da dieta, como ocorre entre os lagartos fossoriais versus
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ndo-fossoriais. Além de apresentarem amplitudes de nichos diferentes, sua composicéo da
dieta é significativamente diferente, sendo os fossoriais se alimentando principalmente de
cupins e larvas, enquanto os ndo-fossoriais se alimentam principalmente de ortopteros e
baratas. Os maiores fossoriais analisados nesse estudo sdo os gimnoftalmideos sem
palpebras dos géneros Calyptommatus, Nothobachia e Scriptosaura, embora existam outras
linhagens com graus elevados de fossorialidade, como o género Anotosaura, por exemplo.
Estes principais fossoriais séo conhecidos pela sua restrita distribuicdo nos campos arenosos
do nordeste brasileiro (Rodrigues, 1984, 1991; Rodrigues & Santos, 2008). Por apresentarem
distribuicéo restrita, espera-se também que estes apresentem nichos mais restritos. Por outro
lado, Bachia, outro género altamente fossorial, sdo distribuidos em diversas regides da
América Central e do Sul, abrangendo desde areas de Cerrado até florestas Umidas
amazonicas (Colli et al., 1998; Teixeira Jr et al., 2013; Teixeira et al., 2013; Ribeiro et al.,
2016; Ribeiro-Junior & Amaral, 2017; Murphy et al., 2019). No entanto, aqui s6 amostramos
duas espécies do género: uma populacdo de B. bresslaui em regido de Cerrado e uma
populacdo de B. bicolor em ambientes urbanos na Colémbia, este ultimo com dados
disponiveis em Ramos-Pallares et al. (2015). A falta de dados disponiveis sobre dieta de
lagartos gimnoftalmideos, ndo apenas do género Bachia, mas de diversos outros géneros
pouco conhecidos da familia, pode tendenciar os nossos resultados aos gimnoftalmideos sem
palpebras do nordeste brasileiro e ndo representar efetivamente outros fossoriais, como
Bachia. Dessa forma, sugerimos a realizacdo de estudos béasicos de histéria natural,
especialmente em espécies que apresentam habitos cripticos, como muitos gimnoftalmideos.
A partir de um robusto banco de dados ecolégicos das espécies, os padrdes ecolédgicos e

evolutivos adotados por muitas espécies poderdo ser melhor compreendidos.
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Tabela 1. Amostragem das categorias de presas nas 76 populacfes de 37 espécies de
Gymnophthalmidae e o respectivo percentual de ingestdo da presa em termos numéricos,

volumétricos e de frequéncia.

Prey category N% V% F% Prey category N% V% F%

Acari 1.33 0.07 3243 Lepidoptera 0.29 0.76  32.43
Amblypygi 0.00 0.02 2.70 Mantoidea 0.42 0.71  21.62
Araneae 2189 19.57 97.30 Nematoda 0.08 0.01 5.41
Blattaria 6.20 1215 64.86 Neuroptera 0.01 0.00 2.70
Chilopoda 0.41 236 24.32 Odonata 0.00 0.06 2.70
Coleoptera 3.57 3.14  59.46 Oligochaeta 0.17 0.36 541
Collembola 2.94 0.16 35.14 Opiliones 0.72 040  29.73
Dermaptera 0.90 192  27.03 Orthoptera 1226 20.04 78.38
Diplopoda 0.46 0.28  27.03 Phasmatodea 0.02 0.02 2.70
Diptera 3.00 0.76  51.35 Plecoptera 0.83 1.72 541
Ephemeroptera 0.09 0.22 2.70 Pseudoscorpiones 0.24 0.08  27.03
Formicidae 3.92 118 54.05 Psocoptera 0.38 0.04 2432
Gastropoda 0.74 019 37.84 Scorpiones 0.54 1.38 8.11
Hemiptera 6.42 6.68  83.78 Solifuga 0.18 0.09 1081
Hymenoptera 0.74 1.08 3514 Tadpoles 0.01 0.00 2.70
Insect Eggs 1.15 0.17 13.51 Thysanoptera 0.03 0.00 2.70
Isopoda 5.78 550 51.35 Thysanura 0.03 0.06 541
Isoptera 14.25 7.41 59.46 Vegetal 0.12 0.04 18.92

Larva 985 1140 83.78




Tabela 2. Sinal filogenético estimado para cada categoria de presa encontrada nos lagartos da familia Gymnophthalmidae amostrados.

Valores em negrito com “*” foram estatisticamente significativos.
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Volume Frequency Volume Frequency
Prey Category Prey Category
K p K p K p K p

Acari 0.443 0.144 0.364 0.360 Lepidoptera 0.313 0.548 0.293 0.688
Amblypygi 0.397 0.338 0.397 0.340 Mantoidea 0.300 0.647 0.304 0.587
Araneae 0.260 0.855 0.468 0.031* Nematoda 0.252 0.807 0.289 0.638
Blattaria 0.372 0.278 0.307 0.621 Neuroptera 0.191 0.926 0.191 0.957
Chilopoda 0.247 0.867 0.334 0.525 Odonata 0.397 0.359 0.397 0.361
Coleoptera 0.429 0.235 0.474 0.069 Oligochaeta 0.313 0.603 0.506 0.141
Collembola 0.527 0.115 0.595 0.013* Opiliones 0.367 0.283 0.361 0.388
Dermaptera 0.374 0.316 0.541 0.161 Orthoptera 0.441 0.071 0.524 0.016*
Diplopoda 0.442 0.149 0.424 0.131 Phasmatodea 0.291 0.646 0.191 0.936
Diptera 0.356 0.464 0.444 0.188 Plecoptera 0.191 0.937 0.254 0.667
Ephemeroptera 0.722 0.084 0.722 0.098 Pseudoscorpiones 0.254 0.690 0.372 0.341
Formicidae 0.353 0.388 0.699 0.004* Psocoptera 0.201 0.905 0.370 0.366
Gastropoda 0.549 0.030* 0.430 0.119 Scorpiones 0.251 0.753 0.608 0.068
Hemiptera 0.460 0.057 0.351 0.345 Solifuga 0.573 0.081 0.399 0.323
Hymenoptera 0.287 0.680 0.390 0.215 Tadpoles 0.255 0.720 0.252 0.807
Insect Eggs 0.402 0.265 0.520 0.067 Thysanoptera 0.252 0.800 0.397 0.338
Isopoda 0.374 0.351 0.454 0.168 Thysanura 0.397 0.334 0.357 0.521
Isoptera 0.431 0.162 0.419 0.146 Vegetal 0.232 0.812 0.465 0.141
Larva 0.443 0.144 0.454 0.093
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Tabela 3. Resultados das regressdes filogenéticas (PGLS) entre a frequéncia de presas consumida e as variaveis climaticas dos habitats das

espécies de Gymnophthalmidae amostrados nesse estudo. Valores em negrito com “*” foram estatisticamente significativos.

Temperature Temperature seasonality Precipitation Precipitation seasonality Aridity
R? aj. F P R?aj. F p R? aj. F p R? aj. F P R? aj. F p
Acari -0.026 0.198 0.659 -0.032 0.012 0913 -0.021 0331 0569 -0.001 0983 0.329 -0.013 0.602 0.444
Amblypygi -0.004 0.876 0.356 0.007 1223 0277 -0.016 0490 0489 -0.032 0.000 0984 -0.006 0.816 0.373
Araneae -0.032 0.013 0911 -0.028 0.135 0.716 -0.007 0.785 0.383 0.027 1890 0.179 -0.031 0.042 0.839
Blattaria -0.013 0594 0447 0118 5278 0.029* 0.135 5974 0.020* 0.274 13.070 0.001* 0.182 8.115 0.008*
Chilopoda 0.032 2041 0.163 -0.008 0.743 0.395 -0.005 0.854 0.363 -0.032 0.001 0.981 -0.024 0.253 0.618
Coleoptera -0.007 0.781 0.384 -0.019 0.391 0537 0.003 1.083 0.306 -0.032 0.006 0940 -0.024 0.241 0.627
Collembola 0.100 4560 0.041* 0.088 4.094 0.052 0.044 2474 0.126 -0.030 0.056 0.815 0.014 1438 0.240
Dermaptera -0.014 0563 0459 -0.028 0.119 0733 -0.017 0454 0506 -0.030 0.054 0.818 -0.020 0.373 0.546
Diplopoda 0.020 1664 0.207 0.090 4.165 0.050* 0.094 4305 0.046* 0.155 6.881 0.013* 0.155 6.871 0.013*
Diptera 0.098 4491 0.042* 0.089 4.128 0.051 0.077 3.670 0.065 -0.032 0.012 0.914 0.024 1802 0.189
Ephemeroptera 0.094 4329 0.046* 0.060 3.029 0.092 -0.030 0.064 0.802 -0.019 0.400 0532 -0.012 0.624 0.435
Formicidae -0.032 0.003 0956 -0.023 0.288 0595 0.019 1614 0213 0.144 6.396 0.017* 0.007 1.212 0.279
Gastropoda 0.031 2035 0164 0.015 1489 0.232 -0.005 0.827 0.370 -0.010 0.677 0417 0.029 1952 0.172
Hemiptera 0.014 1455 0237 0.026 1866 0.182 0.067 3280 0.080 -0.003 0916 0.346 0.051 2718 0.109
Hymenoptera -0.023 0.267 0.609 -0.026 0.198 0.659 -0.011 0.647 0427 -0.022 0306 0584 -0.015 0.539 0.468
Insect eggs -0.015 0520 0476 0.044 2471 0126 0.081 3.807 0.060 0.034 2125 0.155 0.066 3.276 0.080
Isopoda -0.026 0.187 0.668 0.047 2571 0119 -0.032 0.010 0919 -0.030 0.066 0.799 -0.021 0.334 0.568
Isoptera 0.308 15220 <0.001 0.126 5629 0.024* 0.104 4715 0.038* 0.027 1.883 0.180 0.072 3.470 0.072
Larva 0.046 2538 0.121 -0.025 0.213 0.648 0.025 1809 0.188 -0.032 0.000 0.988 -0.031 0.053 0.820
Lepidoptera 0.029 1961 0171 -0.031 0036 0.851 -0.020 0368 0549 0.064 3200 0.083 -0.030 0.076 0.784

Mantoidea -0.016 0511 0480 -0.010 0689 0413 0.002 1069 0309 -0.032 0.001 0979 -0.004 0.865 0.360



Nematoda
Neuroptera
Odonata
Oligochaeta
Opiliones
Orthoptera
Phasmatodea
Plecoptera
Pseudoscorpiones
Psocoptera
Scorpiones
Solifuga
Tadpoles
Thysanoptera
Thysanura

Vegetal

-0.021
-0.021
-0.004
-0.021
-0.020
0.005
-0.021
-0.014
-0.032
-0.021
0.113
-0.018
-0.021
-0.004
-0.017
0.197

0.355
0.355
0.876
0.352
0.373
1.171
0.355
0.550
0.022
0.340
5.085
0.432
0.355
0.876
0.477
8.840

0.556
0.556
0.356
0.557
0.546
0.288
0.556
0.464
0.882
0.564
0.031*
0.516
0.556
0.356
0.495
0.006*

-0.010
-0.010
0.007
-0.019
-0.014
0.107
-0.010
0.000
-0.014
0.005
0.067
-0.031
-0.010
0.007
-0.031
0.125

0.670
0.670
1.223
0.405
0.556
4.816
0.670
1.006
0.565
1.148
3.300
0.039
0.670
1.223
0.039
5.586

0.419
0.419
0.277
0.529
0.462
0.036*
0.419
0.324
0.458
0.292
0.079
0.844
0.419
0.277
0.845
0.025*

0.004
-0.020
-0.016
-0.013
0.010
0.118
-0.020
0.032
0.070
0.117
0.022
0.040
0.004
-0.016
0.028
0.121

1.119
0.374
0.490
0.588
1.327
5.290
0.374
2.066
3.409
5.240
1.733
2.332
1.119
0.490
1.933
5.395

0.298
0.545
0.489
0.449
0.258
0.028*
0.545
0.161
0.074
0.029*
0.198
0.137
0.298
0.489
0.174
0.027*

-0.005
-0.028
-0.032
-0.020
-0.022
-0.030
-0.028
0.008
0.027
0.018
-0.031
0.078
-0.005
-0.032
0.005
-0.010

0.839
0.123
0.000
0.387
0.318
0.054
0.123
1.266
1.897
1.572
0.034
3.724
0.839
0.000
1.160
0.684

0.367
0.728
0.984
0.539
0.577
0.818
0.728
0.269
0.178
0.219
0.855
0.063
0.367
0.984
0.290
0.415

0.006
-0.028
-0.006
-0.001
0.013
0.065
-0.028
0.024
0.009
0.064
0.026
0.006
0.006
-0.006
-0.011
0.067

1.200
0.117
0.816
0.978
1.436
3.216
0.117
1.788
1.303
3.182
1.858
1.205
1.200
0.816
0.666
3.312
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0.282
0.735
0.373
0.330
0.240
0.083
0.735
0.191
0.262
0.084
0.183
0.281
0.282
0.373
0421
0.078
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Tabela 4. Resultados das regressdes filogenéticas (PGLS) entre o consumo volumétrico de presas e as variaveis climéticas dos habitats das

espécies de Gymnophthalmidae amostrados nesse estudo. Valores em negrito com “*” foram estatisticamente significativos.

Temperature Temperature seasonality Precipitation Precipitation seasonality Aridity
R? aj. F P R?aj. F p R?aj. F P R? aj. F P R?aj. F p
Acari -0.036 0.003 0.959 -0.028 0.198 0.660 -0.003 0.914 0.347 -0.034 0.048 0.828 0.000 1.001 0.326
Amblypygi -0.004 0.883 0.356 0.002 1044 0316 -0.022 0369 0549 -0.035 0.013 0909 -0.012 0.648 0.428
Araneae -0.012 0.658 0424 0.027 1812 0.189 -0.014 0594 0447 -0.018 0476 0496 -0.024 0.317 0.578
Blattaria 0.047 2438 0130 0.197 8113 0.008* 0.226 9.474 0.005* 0.225 9.434 0.005* 0.279 12.220 0.002*
Chilopoda 0.039 2171 0152 -0.032 0.089 0.767 -0.020 0.442 0512 -0.033 0.075 0.786 -0.032 0.091 0.765
Coleoptera -0.033 0.085 0.773 -0.035 0.030 0.863 -0.027 0.233 0.633 -0.028 0.203 0.656 -0.032 0.090 0.767
Collembola 0.064 2976 0.096 0.034 2028 0.165 -0.023 0335 0568 0.089 3.831 0.060 -0.028 0.208 0.652
Dermaptera 0.019 1563 0.222 -0.033 0.064 0.802 -0.035 0.019 0.890 0.019 1547 0.224 -0.036 0.005 0.942
Diplopoda 0.037 2105 0158 0.085 3.705 0.064 0.085 3.679 0.065 0.059 2827 0.104 0.115 4.766 0.038*
Diptera 0.030 1884 0.181 -0.002 0953 0.337 -0.013 0.635 0432 -0.036 0.001 0.972 -0.028 0.207 0.653
Ephemeroptera 0.096 4064 0.054 0.089 3836 0.060 -0.030 0.143 0.709 -0.017 0523 0475 -0.003 0.914 0.347
Formicidae -0.035 0.028 0.867 -0.031 0.117 0734 -0.025 0.294 0592 0.005 1138 0295 -0.017 0.521 0.476
Gastropoda -0.033 0.079 0.781 -0.031 0.122 0729 -0.033 0.060 0.808 -0.035 0.009 0925 -0.033 0.080 0.780
Hemiptera -0.012 0.645 0429 -0.010 0.711 0.406 -0.025 0301 0588 0.052 2575 0.120 0.010 1304 0.263
Hymenoptera -0.024 0330 0571 -0.030 0.143 0708 -0.033 0.066 0.799 0.040 2209 0.148 -0.032 0.108 0.745
Insect eggs 0.017 1498 0.231 0.020 1594 0.217 0.076 3.401 0.076 -0.031 0.116 0.736 0.052 2584 0.119
Isopoda 0.019 1551 0.223 0102 4286 0.048* -0.034 0.058 0.812 0.020 1597 0.217 -0.013 0.630 0.434
Isoptera 0.146 5947 0.021* 0.074 3.305 0.080 0.106 4.449 0.044* -0.029 0.172 0.682 0.080 3529 0.071
Larva -0.033 0.084 0.774 0.073 3271 0081 0.237 10.030 0.004* 0.010 1.298 0.264 0.133 5462 0.027*
Lepidoptera -0.030 0.164 0.689 -0.023 0.339 0565 -0.027 0.227 0.638 0.066 3.045 0.092 -0.025 0.302 0.587

Mantoidea -0.018 049 0490 -0.021 0416 0524 -0.009 0.736 0398 -0.036 0.001 0980 -0.015 0.559 0.461



Nematoda
Neuroptera
Odonata
Oligochaeta
Opiliones
Orthoptera
Phasmatodea
Plecoptera
Pseudoscorpiones
Psocoptera
Scorpiones
Solifuga
Tadpoles
Thysanoptera
Thysanura

Vegetal

-0.022
-0.022
-0.004
-0.016
0.027
0.005
-0.022
-0.019
-0.035
-0.014
0.205
-0.033
-0.022
-0.004
-0.022
0.028

0.372
0.372
0.883
0.533
1.802
1.160
0.372
0.457
0.032
0.606
8.478
0.081
0.372
0.883
0.372
1.845

0.547
0.547
0.356
0.472
0.190
0.291
0.547
0.505
0.859
0.443
0.007*
0.778
0.547
0.356
0.547
0.185

-0.016
-0.016
0.002
-0.010
0.065
0.070
-0.016
0.004
-0.034
-0.005

-0.033
-0.016
0.002
-0.016
-0.035

0.547
0.547
1.044
0.701
3.026
3.174
0.547
1.107
0.035
0.869

0.066
0.547
1.044
0.547
0.013

0.466
0.466
0.316
0.410
0.093
0.086
0.466
0.302
0.854
0.359

0.800
0.466
0.316
0.466
0.909

-0.001
-0.026
-0.022
0.008
0.054
0.080
-0.026
0.055
-0.028
0.021
0.033
-0.034
-0.001
-0.022
0.005
-0.029

0.960
0.266
0.369
1.226
2.663
3.522
0.266
2.680
0.213
1.626
1.985
0.055
0.960
0.369
1.155
0.182

0.336
0.610
0.549
0.278
0.114
0.071
0.610
0.113
0.648
0.213
0.170
0.817
0.336
0.549
0.292
0.673

-0.011
-0.028
-0.035
-0.008
-0.013
-0.034
-0.028
0.017
-0.036
0.017
-0.034
0.017
-0.011
-0.035
0.013
0.022

0.685
0.203
0.013
0.768
0.618
0.049
0.203
1.497
0.002
1.508
0.038
1.511
0.685
0.013
1.390
1.653

0.415
0.656
0.909
0.388
0.439
0.826
0.656
0.231
0.961
0.230
0.848
0.229
0.415
0.909
0.248
0.209

0.000
-0.034
-0.012
0.012
0.042
0.059
-0.034
0.036
-0.023
0.017
0.032
-0.031
0.000
-0.012
0.000
-0.033

0.994
0.059
0.648
1.340
2271
2.813
0.059
2.085
0.340
1.496
1.950
0.121
0.994
0.648
0.994
0.061

89

0.327
0.809
0.428
0.257
0.143
0.105
0.809
0.160
0.565
0.232
0.174
0.731
0.327
0.428
0.327
0.807




Tabela 5. Resultados das regressdes filogenéticas (PGLS) entre a frequéncia de presas consumida e a cobertura do solo dos hébitats das

espécies de Gymnophthalmidae amostrados nesse estudo. Valores em negrito com “*” foram estatisticamente significativos.
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Cropland Grassland Tree covered Shrubs covered Baresoil Water bodies
R? aj. F p R? aj. F p R? aj. F p R? aj. F p R?aj. F p R? aj. F p
Acari -0.032 0.018 0.893 -0.025 0.216 0645 -0.023 0.284 0598 -0.019 0401 0531 -0.031 0.045 0833 -0.001 0971 0.332
Amblypygi -0.013 0590 0.448 -0.015 0538 0469 0.039 2305 0.139 -0.013 0.602 0.444 -0.031 0.030 0.863 -0.027 0.163 0.689
Araneae -0.022 0319 0576 -0.028 0.125 0726 0.026 1851 0.183 -0.005 0.837 0.367 -0.032 0.023 0.882 0.004 1127 0.297
Blattaria 0.021 1702 0.202 0.024 1799 0.190 0.095 4339 0.046* 0.042 2406 0.131 -0.009 0.717 0.404 -0.018 0.419 0.522
Chilopoda -0.031 0.031 0.862 -0.023 0.295 0591 -0.003 0.912 0347 0.016 1507 0.229 -0.003 0.906 0.349 -0.025 0.230 0.635
Coleoptera 0.063 3.160 0.085 -0.031 0.049 0.827 0.097 4426 0.044* -0.008 0.755 0.392 0.038 2249 0.144 -0.032 0.014 0.905
Collembola -0.016 0.488 0.490 0.080 3.795 0.061 0.128 5.697 0.023* 0.027 1889 0.179 -0.027 0.169 0.684 -0.014 0570 0.456
Dermaptera -0.018 0.449 0508 -0.032 0.009 0926 -0.031 0.027 0870 -0.022 0322 0575 0.041 2377 0133 -0.027 0.157 0.695
Diplopoda -0.022 0312 0580 0.020 1642 0210 0.028 1935 0.174 0.035 2163 0.152 -0.018 0443 0511 0.000 0.994 0.326
Diptera -0.014 0562 0459 0.062 3.098 0.088 0.142 6311 0.017* 0.096 4.387 0.044* -0.013 0589 0449 -0.025 0.232 0.634
Ephemeroptera -0.027 0.167 0.686 -0.026 0.202 0.656 -0.010 0.676 0417 -0.023 0.266 0.610 -0.031 0.032 0.859 -0.031 0.034 0.855
Formicidae -0.032 0.010 0920 -0.018 0.421 0521 0.029 1955 0.172 -0.012 0.619 0437 -0.032 0.003 0960 -0.020 0.366  0.550
Gastropoda -0.031 0.050 0.824 -0.032 0.018 0.893 -0.023 0.276 0603 0.035 2168 0.151 -0.032 0.020 0.888 0.143 6.318 0.017*
Hemiptera 0.010 1319 0.260 -0.026 0.183 0.672 -0.027 0.174 0.680 0.053 2795 0.105 -0.030 0.060 0.808 -0.032 0.006 0.941
Hymenoptera -0.014 0572 0455 -0.021 0.353 0557 -0.003 0.915 0346 -0.024 0.248 0622 -0.023 0.292 0593 -0.013 0.589 0.449
Insect eggs -0.022 0315 0578 0.373 20.070 <0.001 0.031 2.037 0.164 -0.022 0311 0581 0497 32660 <0.001 0.145 6.445 0.016*
Isopoda 0.012 1376 0.250 -0.023 0.271 0.607 -0.012 0.612 0440 -0.030 0.061 0.807 0.021 1685 0.204 -0.029 0.110 0.743
Isoptera -0.021 0334 0567 -0.032 0.000 0998 0.043 2439 0129 0.145 6.428 0.016* 0.034 2132 0.154 -0.011 0.654 0.425
Larva -0.028 0.140 0711 -0.028 0.124 0.727 0.063 3.134 0.086 -0.008 0.744 0395 -0.028 0.128 0.723 0.020 1.655 0.208
Lepidoptera -0.019 0.408 0528 0.032 2.069 0160 -0.018 0435 0514 -0.024 0.243 0625 -0.023 0.276 0.603 0.090 4.169 0.050*
Mantoidea -0.028 0.124 0.727 -0.012 0.630 0433 -0.032 0.013 0911 -0.031 0.037 0849 -0.029 0.111 0741 -0.031 0.049 0.826



Nematoda
Neuroptera
Odonata
Oligochaeta
Opiliones
Orthoptera
Phasmatodea
Plecoptera
Pseudoscorpiones
Psocoptera
Scorpiones
Solifuga
Tadpoles
Thysanoptera
Thysanura

Vegetal

-0.032
-0.016
-0.013
-0.006
-0.029
0.056
-0.016
-0.020
-0.032
-0.031
0.083
-0.032
-0.032
-0.013
-0.023
-0.021

0.001
0.493
0.590
0.795
0.107
2.907
0.493
0.386
0.019
0.044
3.907
0.019
0.001
0.590
0.283
0.346

0.979
0.488
0.448
0.379
0.745
0.098
0.488
0.539
0.891
0.835
0.057
0.891
0.979
0.448
0.598
0.561

-0.015
-0.032
-0.015
-0.016
-0.025
0.053
-0.032
-0.029
-0.028
0.013
0.002
0.041
-0.015
-0.015
0.038
-0.015

0.538
0.019
0.538
0.496
0.218
2.785
0.019
0.087
0.122
1.410
1.064
2.364
0.538
0.538
2.251
0.522

0.469
0.893
0.469
0.487
0.644
0.105
0.893
0.770
0.730
0.244
0.310
0.134
0.469
0.469
0.144
0.476

-0.013
-0.022
0.039
-0.031
-0.021
0.142
-0.022
0.007
0.016
0.027
-0.005
0.042
-0.013
0.039
-0.015
-0.027

0.604
0.322
2.305
0.036
0.331
6.307
0.322
1.238
1.512
1.877
0.856
2.403
0.604
2.305
0.526
0.156

0.443
0.574
0.139
0.850
0.570
0.017*
0.574
0.274
0.228
0.181
0.362
0.131
0.443
0.139
0.474
0.695

-0.013
-0.022
-0.013
-0.020
0.034
-0.024
-0.022
0.088
0.052
0.031
-0.002
0.024
-0.013
-0.013
-0.032
-0.032

0.602
0.307
0.602
0.366
2.115
0.246
0.307
4.081
2.745
2.031
0.937
1.772
0.602
0.602
0.001
0.000

0.444
0.584
0.444
0.550
0.156
0.624
0.584
0.052
0.108
0.164
0.341
0.193
0.444
0.444
0.974
0.996

-0.031
-0.031
-0.031
-0.031
-0.027
-0.017
-0.031
-0.031
-0.023
-0.027
-0.032
-0.030
-0.031
-0.031
-0.031
0.177

0.030
0.030
0.030
0.023
0.159
0.455
0.030
0.032
0.267
0.160
0.001
0.078
0.030
0.030
0.041
7.862

0.863
0.863
0.863
0.880
0.693
0.505
0.863
0.859
0.609
0.692
0.979
0.782
0.863
0.863
0.842
0.009*

-0.032
-0.027
-0.027
-0.032
-0.001
0.041
-0.027
-0.027
0.009
-0.032
-0.026
0.290
-0.032
-0.027
0.405
0.045
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0.001  0.982
0.163  0.689
0.163  0.689
0.002  0.963
0.960  0.335
2370 0.134
0.163  0.689
0.173  0.680
1.287  0.265
0.000  0.997
0.178 0.676
14.050 0.001*
0.001  0.982
0.163  0.689
22.810 <0.001
2521 0.123




Tabela 6. Resultados das regressdes filogenéticas (PGLS) entre o consumo volumétrico de presas e a cobertura do solo dos habitats das

espécies de Gymnophthalmidae amostrados nesse estudo. Valores em negrito com “*” foram estatisticamente significativos.
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Cropland Grassland Tree covered Shrubs covered Baresoil Water bodies
R? aj. F p R? aj. F p R2aj. F p R? aj. F p R? aj. F p R? aj. F p
Acari -0.002 0937 0.342 0.041 2251 0145 -0.031 0.136 0715 -0.014 0592 0448 -0.031 0.141 0711 -0.004 0.881 0.356
Amblypygi -0.016 0.544 0.467 -0.019 0468 0500 0.034 2.031 0.165 -0.017 0,511 0481 -0.034 0.033 0.856 -0.027 0.247 0.623
Araneae -0.030 0.162 0691 -0.035 0.011 0918 0.033 1998 0.169 -0.018 0,501 0485 -0.020 0420 0522 -0.021 0.396 0.534
Blattaria -0.036 0.001 0969 0.061 2.888 0.100 0.111 4.609 0.041* 0.116 4.816 0.037* -0.018 0.480 0.494 0.000 1.001 0.326
Chilopoda -0.035 0.018 0.896 -0.009 0.748 0.394 -0.034 0.040 0.842 -0.002 0.956 0.337 0.402 20.530 <0.001 -0.020 0.424 0.520
Coleoptera 0.048 2462 0.128 -0.034 0.050 0.824 0.048 2468 0.128 -0.033 0.072 0.791 -0.032 0.102 0.751 -0.003 0.917 0.347
Collembola -0.033 0.072 0791 0.021 1613 0215 0.082 3.601 0.068 -0.010 0.724 0.402 -0.022 0378 0544 0.092 3.947 0.057
Dermaptera -0.035 0.015 0904 -0.004 0.890 0.354 -0.003 0.912 0348 -0.033 0.066 0799 0471 26.860 <0.001 -0.009 0.744 0.396
Diplopoda -0.029 0.175 0.679 0.042 2286 0142 0.075 3362 0077 0.020 158 0218 -0.020 0.440 0512 -0.010 0.712 0.406
Diptera -0.031 0131 0720 0.006 1183 0.286 0.018 1543 0224 0.011 1329 0259 -0.032 0.110 0.743 -0.026 0.260 0.614
Ephemeroptera -0.028 0.214 0647 -0.025 0.298 0590 -0.018 0.498 0486 -0.032 0.113 0739 -0.034 0.041 0841 -0.024 0311 0.582
Formicidae -0.028 0.203 0.656 0.125 5127 0.032* 0.005 1158 0291 0.038 2158 0.153 0.153 6.243 0.019* -0.012 0.661 0.423
Gastropoda -0.033 0.076 0.785 -0.036 0.000 0989 -0.033 0.076 0786 -0.033 0.068 0796 -0.030 0.161 0.691 -0.036 0.001 0.976
Hemiptera 0.218 9.076 0.005* 0.026 1771 0.194 0.031 1942 0.175 -0.032 0.113 0.739 -0.013 0.618 0439 0.074 3.323 0.079
Hymenoptera -0.021 0.392 0536 0.013 1394 0248 -0.016 0532 0472 -0.034 0.048 0828 -0.032 0.096 0759 -0.024 0329 0571
Insect eggs -0.023 0.353 0557 0.182 7.453 0.011* 0.022 1638 0211 -0.012 0.646 0428 -0.006 0.840 0.367 -0.023 0.357 0.555
Isopoda 0.019 1552 0.223 -0.021 0.390 0.537 -0.017 0521 0477 -0.030 0.163 0.690 -0.015 0.576 0.454 -0.027 0.225 0.639
Isoptera -0.029 0.189 0667 -0.030 0.143 0708 0.052 2.603 0.118 0.198 8135 0.008* -0.033 0.087 0770 -0.031 0.116 0.737
Larva -0.036 0.006 0940 0.079 3502 0.072 0.104 4359 0.046* 0.046 2404 0132 -0.024 0317 0578 0.139 5699 0.024*
Lepidoptera -0.033 0.075 0786 -0.001 0960 0336 -0.015 0582 0452 -0.035 0.031 0861 -0.033 0.085 0772 -0.021 0.390 0.537
Mantoidea -0.026 0270 0.608 -0.020 0.430 0518 -0.036 0.004 0948 -0.035 0.018 0.894 -0.032 0.109 0744 -0.008 0.781 0.385



Nematoda
Neuroptera
Odonata
Oligochaeta
Opiliones
Orthoptera
Phasmatodea
Plecoptera
Pseudoscorpiones
Psocoptera
Scorpiones
Solifuga
Tadpoles
Thysanoptera
Thysanura

Vegetal

-0.036
-0.019
-0.016
-0.032
0.028
0.020
-0.019
-0.023
-0.016
-0.034
0.039
-0.015
-0.036
-0.016
-0.034
-0.036

0.001
0.454
0.544
0.104
1.846
1.596
0.454
0.338
0.532
0.059
2.167
0.578
0.001
0.544
0.058
0.000

0.975
0.506
0.467
0.749
0.185
0.217
0.506
0.566
0.472
0.810
0.152
0.454
0.975
0.467
0.811
0.993

-0.019
-0.034
-0.019
-0.011
-0.021
0.061
-0.034
-0.030
-0.020
-0.010
0.010
-0.034
-0.019
-0.019
-0.019
-0.033

0.468
0.052
0.468
0.671
0.416
2.879
0.052
0.159
0.443
0.656
1.292
0.041
0.468
0.468
0.468
0.062

0.500
0.821
0.500
0.420
0.524
0.101
0.821
0.694
0.511
0.403
0.265
0.841
0.500
0.500
0.500
0.805

-0.018
-0.026
0.034
-0.025
0.052
0.104
-0.026
0.009
-0.036
-0.016
0.052
0.018
-0.018
0.034
-0.026
-0.035

0.497
0.252
2.031
0.305
2.578
4.368
0.252
1.258
0.004
0.532
2.583
1.533
0.497
2.031
0.260
0.024

0.487
0.620
0.165
0.586
0.120
0.046*
0.620
0.272
0.952
0.472
0.119
0.226
0.487
0.165
0.614
0.877

-0.017
-0.026
-0.017
-0.009
0.000
-0.015
-0.026
0.088
-0.027
-0.006
0.001
0.125
-0.017
-0.017
-0.017
-0.023

0.511
0.252
0.511
0.733
0.995
0.564
0.252
3.790
0.249
0.838
1.041
5.126
0.511
0.511
0.511
0.355

0.481
0.620
0.481
0.399
0.327
0.459
0.620
0.062
0.622
0.368
0.316
0.032*
0.481
0.481
0.481
0.556

-0.034
-0.034
-0.034
-0.034
-0.025
0.007
-0.034
-0.034
-0.033
-0.034
-0.036
-0.034
-0.034
-0.034
-0.034
0.227

0.033
0.033
0.033
0.045
0.285
1.217
0.033
0.034
0.066
0.056
0.001
0.039
0.033
0.033
0.033
9.505

0.856
0.856
0.856
0.833
0.598
0.279
0.856
0.855
0.799
0.815
0.980
0.845
0.856
0.856
0.856
0.005*

-0.023
-0.027
-0.027
-0.027
-0.027
-0.035
-0.027
-0.026
-0.026
-0.020
-0.011
-0.029
-0.023
-0.027
-0.017
-0.011
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0.358
0.247
0.247
0.250
0.249
0.025
0.247
0.253
0.266
0.422
0.680
0.184
0.358
0.247
0.514
0.682

0.555
0.623
0.623
0.621
0.622
0.876
0.623
0.619
0.610
0.521
0.417
0.672
0.555
0.623
0.479
0.416




Tabela 7. Resultados das regressdes filogenéticas (PGLS) entre a frequéncia de presas consumida e as propriedades do solo utilizado pelas

espécies de Gymnophthalmidae amostrados nesse estudo. Valores em negrito com “*” foram estatisticamente significativos.

Sand content Clay content Silt content Fossoriality
R? aj. F P R?aj. F p R? aj. F p R? aj. F p
Acari 0.039 2298 0.140 0.014 1451 0.238 0.012 1395 0.247 -0.025 0.229 0.636
Amblypygi -0.019 0405 0529 -0.031 0.027 0872 0.005 1171 0.288 -0.024 0.242 0.626
Araneae 0.057 2929 0.097 0.065 3226 0.082 -0.020 0.378 0.543 0.044 2487 0.125
Blattaria 0.138 6.111 0.019* 0.033 2091 0.158 0.123 5467 0.026* 0.119 5330 0.028*
Chilopoda -0.028 0130 0721 -0.014 0573 0455 -0.001 0972 0332 -0.016 0486 0.491
Coleoptera -0.027 0151 0.700 0.092 4230 0.048* 0.082 3.849 0.059 0.025 1806 0.189
Collembola -0.032 0.016 0901 -0.032 0.014 0906 -0.032 0.001 0974 0019 1614 0.213
Dermaptera 0.000 1.011 0322 -0.016 0.484 0.492 -0.004 0.857 0.362 -0.032 0.017 0.898
Diplopoda 0.069 3.372 0.076 -0.009 0.729 0400 0.084 3925 0.057 0.001 1.028 0.319
Diptera -0.011 0.647 0427 -0.026 0.178 0.676 0.027 1877 0.181 0.016 1516 0.227
Ephemeroptera -0.028 0117 0.735 -0.024 0.256 0.617 0.014 1442 0239 -0.032 0.006 0.941
Formicidae 0.079 3.757 0.062 0.042 2406 0.131 0.043 2431 0.129 -0.032 0.007 0.936
Gastropoda 0.056 2900 0.099 -0.032 0.007 0.932 0112 5033 0.032* 0.005 1172 0.287
Hemiptera -0.021 0350 0558 -0.030 0.069 0795 -0.012 0.611 0.440 0.009 1.281 0.266
Hymenoptera -0.031 0.030 0.864 -0.030 0.054 0817 -0.026 0.187 0.668 0.027 1.898 0.178
Insect eggs 0.050 2700 0.111 0.024 1781 0.192 0.020 1.656 0.208 0.004 1.118 0.299
Isopoda -0.015 0541 0468 -0.006 0.820 0372 -0.030 0.055 0.816 -0.018 0.449 0.508
Isoptera -0.031 0.047 0.830 - - - -0.014 0555 0462 0.114 5133 0.031*
Larva 0.076 3.636 0.066 0.080 3.782 0.061 -0.020 0.373 0546 0.030 1997 0.168
Lepidoptera 0.032 2064 0161 0.058 2982 0.094 -0.019 0393 0536 -0.010 0.688 0.413

Mantoidea 0.0038 109 0305 -0.024 0239 0.628 0.009 1281 0.267 0.003 1.096 0.303



Nematoda
Neuroptera
Odonata
Oligochaeta
Opiliones
Orthoptera
Phasmatodea
Plecoptera
Pseudoscorpiones
Psocoptera
Scorpiones
Solifuga
Tadpoles
Thysanoptera
Thysanura

Vegetal

-0.008
-0.032
-0.019
-0.006
0.077
-0.012
-0.032
-0.018
-0.007
0.116
-0.025
0.093
-0.008
-0.019
0.034
0.056

0.744
0.002
0.405
0.799
3.677
0.605
0.002
0.449
0.763
5.198
0.210
4.298
0.744
0.405
2.124
2.885

0.395
0.966
0.529
0.378
0.064
0.443
0.966
0.508
0.389
0.030*
0.650
0.047*
0.395
0.529
0.155
0.099

-0.010
-0.031
-0.031
-0.032
-0.030
0.020
-0.031
-0.012
0.089
-0.008
-0.032
0.032
-0.010
-0.031
0.038
0.008

0.676
0.023
0.027
0.006
0.062
1.648
0.023
0.615
4.144
0.747
0.001
2.054
0.676
0.027
2.249
1.260

0.417
0.880
0.872
0.937
0.805
0.209
0.880
0.439
0.050
0.394
0.977
0.162
0.417
0.872
0.144
0.270

-0.021
-0.032
0.005
0.032
0.108
-0.031
-0.032
-0.029
-0.028
0.092
-0.015
0.060
-0.021
0.005
-0.009
0.111

0.328
0.006
1.171
2.058
4.861
0.028
0.006
0.099
0.143
4.227
0.539
3.046
0.328
1171
0.709
5.014

0.571
0.939
0.288
0.161
0.035*
0.868
0.939
0.756
0.708
0.048*
0.469
0.091
0.571
0.288
0.406
0.032*

-0.017
-0.031
-0.024
-0.017
0.013
0.248
-0.031
-0.032
0.039
-0.017
-0.019
-0.025
-0.017
-0.024
-0.031

0.474  0.496
0.040 0.842
0.242  0.626
0.450  0.507
1429 0.241
11.550 0.002*
0.040 0.842
0.013  0.908
2293  0.140
0.456  0.505
0.403  0.530
0.216  0.645
0.474  0.496
0.242  0.626
0.037  0.849
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Tabela 8. Resultados das regressdes filogenéticas (PGLS) entre o consumo volumétrico de presas e as propriedades do solo utilizado pelas

espécies de Gymnophthalmidae amostrados nesse estudo. Valores em negrito com “*” foram estatisticamente significativos.

Sand content Clay content Silt content Fossoriality
R? aj. F P R? . F p R? aj. F p R? aj. F p
Acari 0.107 4.473 0.043* 0.007 1.196 0.284 0.090 3.858 0.060 -0.030 0.143 0.708
Amblypygi -0.014 0.611 0.441 -0.036 0.004 0950 0.010 1302 0.264 -0.028 0.209 0.651
Araneae -0.035 0.027 0870 -0.004 0879 0357 -0.031 0119 0.733 -0.005 0.860 0.362
Blattaria 0.230 9.658 0.004* 0.021 1614 0.214 0.243 10.290 0.003* 0.075 3.362 0.077
Chilopoda -0.034 0.034 0856 -0.019 0448 0509 -0.035 0.032 0.859 -0.021 0.399 0.533
Coleoptera -0.032 0115 0.738 0.012 1344 0256 -0.026 0.268 0.609 0.022 1646 0.210
Collembola 0.065 3.001 0.094 -0.026 0.268 0.609 0.074 3334 0.079 -0.023 0.353 0.557
Dermaptera -0.001 0964 0335 -0.036 0.002 0968 0.023 1691 0204 -0.035 0.010 0.920
Diplopoda -0.018 0490 0490 -0.013 0.628 0435 -0.031 0115 0.737 -0.002 0.933 0.342
Diptera -0.017 0521 0477 -0.023 0342 0563 0.031 1928 0.176 -0.018 0.495 0.488
Ephemeroptera -0.031 0139 0712 -0.029 0.175 0679 0.010 1283 0.267 -0.036 0.001 0.979
Formicidae 0.017 1504 0.230 -0.031 0.120 0.732 0.032 1973 0.171 -0.032 0.089 0.768
Gastropoda -0.027 0.240 0.628 -0.036 0.000 0982 -0.013 0.624 0.436 -0.032 0.107 0.746
Hemiptera 0.053 2635 0116 0.012 1359 0.254 0.084 3.657 0.066 0.020 1586 0.218
Hymenoptera 0.004 1.121 0.299 0.005 1.150 0.293 -0.023 0.343 0563 -0.025 0.288  0.596
Insect eggs 0.064 2980 0.095 0.054 2656 0.114 0.008 1240 0.275 -0.020 0.445 0.510
Isopoda -0.028 0.219 0643 -0.015 0577 0454 -0.035 0.013 0911 -0.025 0.280 0.601
Isoptera 0.013 1395 0.248 0.016 1484 0233 -0.021 0391 0537 0.276 12.040 0.002*
Larva 0.212 8.787 0.006* 0.281 12310 0.002* 0.017 1493 0.232 0.293 13.020 0.001*
Lepidoptera -0.006 0.839 0367 0.011 1331 0258 -0.032 0111 0741 -0.028 0.215 0.647

Mantoidea 0.003 1083 0307 -0.028 0.219 0.644 0.005 1.159 0.291 -0.007 0.789  0.382



Nematoda
Neuroptera
Odonata
Oligochaeta
Opiliones
Orthoptera
Phasmatodea
Plecoptera
Pseudoscorpiones
Psocoptera
Scorpiones
Solifuga
Tadpoles
Thysanoptera
Thysanura

Vegetal

-0.013
-0.035
-0.014
0.000
-0.030
-0.025
-0.035
-0.013
0.008
0.019
-0.023
0.016
-0.013
-0.014
0.010
-0.033

0.625
0.024
0.611
1.000
0.164
0.299
0.024
0.636
1.227
1.550
0.348
1.460
0.625
0.611
1.285
0.079

0.436
0.878
0.441
0.326
0.689
0.589
0.878
0.432
0.277
0.224
0.560
0.237
0.436
0.441
0.267
0.781

-0.015
-0.033
-0.036
-0.021
-0.024
0.020
-0.033
-0.005
-0.030
-0.016
-0.010
-0.032
-0.015
-0.036
-0.021
-0.035

0.560
0.071
0.004
0.410
0.307
1.604
0.071
0.848
0.169
0.553
0.700
0.092
0.560
0.004
0.394
0.007

0.460
0.792
0.950
0.527
0.584
0.216
0.792
0.365
0.685
0.463
0.410
0.764
0.460
0.950
0.535
0.934

-0.027
-0.036
0.010
-0.008
-0.036
-0.035
-0.036
-0.031
0.016
0.009
-0.018
0.035
-0.027
0.010
0.005
-0.032

0.248
0.000
1.302
0.764
0.002
0.021
0.000
0.128
1.470
1.258
0.494
2.042
0.248
1.302
1.133
0.094

0.622
0.992
0.264
0.390
0.966
0.885
0.992
0.723
0.236
0.272
0.488
0.164
0.622
0.264
0.296
0.762

-0.020
-0.035
-0.028
-0.016
-0.004
0.157
-0.035
-0.036
-0.033
-0.032
0.050
-0.032
-0.020
-0.028
-0.034
-0.036

0.438
0.024
0.209
0.549
0.870
6.407
0.024
0.003
0.061
0.110
2.539
0.114
0.438
0.209
0.042
0.000

0.514
0.879
0.651
0.465
0.359
0.017*
0.879
0.955
0.806
0.743
0.122
0.738
0.514
0.651
0.839
0.983
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Eigenvalues
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Figura 1. Resultado geral da analise filogenética de componentes principais (pPCA) para a frequéncia no consumo de presas em lagartos da
familia Gymnophthalmidae. O tamanho dos circulos sdo proporcionais ao comprimento dos eixos, sendo 0s circulos pretos (valores positivos)
indicando o fator historico e os circulos brancos (valores negativos) o fator ecoldgico. O quadro inferior esquerdo mostra as principais presas

responsaveis pela estruturacgdo historica e ecologica dos resultados.
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Leposoma scincoides
Arthrosaura reticulata
Loxopholis parietalis
Loxopholis osvaldoi
Loxopholis percarinatum
Dryadosaura nordestina
Anolosaura vanzolinia
Colobosauroides cearensis
Ecpleopus gaudichaudii
Potamites juruazensis
Potamites ecpleopus
Cercosaura ocellata
Cercosaura eigenmanni
Cercosaura argulus

Bachia bresslaui

Bachia bicolor
Tretioscincus oriximinensis
Tretioscincus bifasciatus
Vanzosaura savanicola
Vanzosaura multiscutata
Procellosaurinus erythrocercus
Micrablepharus maximiliani
Micrablepharus atticolus
Psilops paeminosus
Gymnophthalmus underwood|i
Nothobachia ablephara
Calyptommatus leiolepis
Iphisa elegans
Colobosaura modesta
Acratosaura mentalis
Scriptosaura catimbau
Ptychoglossus brevifrontalis
Ptychoglossus bicolor
Alopoglossus atriventris
Alopoglossus angulatus

Figura 2. Resultado geral da analise filogenética de componentes principais (pPCA) para o consumo volumétrico de presas em lagartos da

familia Gymnophthalmidae. O tamanho dos circulos séo proporcionais ao comprimento dos eixos, sendo os circulos pretos (valores positivos)

indicando o fator historico e os circulos brancos (valores negativos) o fator ecoldgico. O quadro inferior esquerdo mostra as principais presas

responsaveis pela estruturacao historica e ecoldgica dos resultados.
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CAPITULO 3

Estratégias reprodutivas em lagartos tropicais (Squamata: Gymnophthalmidae) de ninhada
fixa
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INTRODUCAO

Histdria de vida representa o conjunto de aspectos biologicos de um individuo, desde
0 seu nascimento até sua morte, como a idade da maturidade sexual, a fecundidade, o
investimento parental e a expectativa de vida (Ricklefs & Relyea, 2016). Considerando que
0S recursos na natureza podem ser limitantes, além das diversas variacdes ambientais ao
redor do globo, as espécies podem investir mais energia em determinadas funcdes,
restringindo ou reduzindo o seu investimento em outras (Stearns, 1992; Mesquita et al.,
2016b). Dessa forma, as caracteristicas da historia de vida podem variar entre as espécies,
populacbes ou até individuos. Dentre os répteis Squamata por exemplo, muitos lagartos
possuem caracteristicas fixas de historia de vida, enquanto que outras sdo mais flexiveis,
algumas ainda apresentam vida curta e reproducdo precoce, enquanto outras apresentam vida
relativamente longa com reproducgéo retardada (Tinkle et al., 1970; Dunham et al., 1988;
Mesquita et al., 2016a).

Caracteristicas relevantes de histéria de vida em répteis incluem modo de
forrageamento, tamanho corporal, tamanho e massa da ninhada (Vitt & Price, 1982; Dunham
& Miles, 1985; Dunham et al., 1988). O tamanho do corpo, por exemplo, pode predizer e
moldar varias caracteristicas reprodutivas das espécies. Uma delas é o tamanho da ninhada,
visto que muitos estudos ja observaram que em muitas espécies, 0 numero de ovos
produzidos ou a massa total da ninhada aumentam com o tamanho do corpo das fémeas
(Blueweiss et al., 1978; Vitt, 1981; Du et al., 2005). A massa relativa da ninhada também é
uma das caracteristicas essenciais no estudo de historia de vida dos Squamata, ja que parte
da energia destinada a reproducdo é utilizada também na alocacédo de energia aos filhotes
(Tinkle et al., 1970; Vitt & Price, 1982).

Todos esses aspectos da vida reprodutiva das espécies, em especial nos répteis,
podem sofrer varias influéncias, sejam elas ambientais, filogenéticas ou de ambas (Dunham
& Miles, 1985; Brown & Shine, 2006; Mesquita et al., 2016b). O tamanho da ninhada em
lagartos, por exemplo, pode variar em diversos gradientes latitudinais e ser influenciada por
padrdes climaticos e de sazonalidade. Em geral, maiores valores latitudinais proporcionam
producdo de ninhadas maiores em lagartos (Mesquita et al., 2016b; Meiri et al., 2020). Por
outro lado, o tamanho da ninhada pode estar associado a historia evolutiva dos tdxons, ja que
muitos grupos de lagartos possuem ninhada fixa em um ou dois ovos, independente das

condic@es climaticas locais (Losos, 2009; Mesquita et al., 2016b; Meiri et al., 2020).
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As principais variagdes nas caracteristicas de historia de vida das espécies séo
atribuidas a caracteristicas climaticas, principalmente a temperatura e a precipitacéo (Fitch,
1985). No entanto, varios outros fatores como especializacdo de habitat e modo de
forrageamento tem sido sugerido como determinante as variac@es reprodutivas das espécies.
Por exemplo, é sugerido que espécie de lagartos arboreos, fossoriais e saxicolas possuem
ninhadas menores, 0 que permite maior mobilidade as fémeas gravidas nesses ambientes
(Andrews & Rand, 1974; Vitt, 1981; Ashton, 2005). Alguns autores ainda sugerem que a
massa relativa da ninhada coevoluiu com o modo de forrageamento (Vitt & Congdon, 1978;
Huey & Pianka, 1981).

O tamanho da ninhada é considerado uma das caracteristicas mais importantes na
historia de vida dos vertebrados, e em répteis Squamata pode variar entre 1 a mais de 100
ovos (Stearns, 1989; Vitt & Caldwell, 2013). Como ja discutido anteriormente, essa varia¢do
pode estar relacionada a uma resposta adaptativa desses animais aos fatores ambientais,
latitudinais ou ainda associados ao tamanho do corpo nas fémeas, de forma a aumentar o
sucesso reprodutivo na espécie. Naturalmente, espécies que produzem maiores ninhadas
possuem maior probabilidade de sucesso reprodutivo e sobrevivéncia, contudo, as vantagens
e 0s custos associados a ninhadas maiores ou menores ainda tem sido alvo de estudo entre
os ecoOlogos. Em alguns casos, por exemplo, produzir ninhadas pequenas em uma alta
frequéncia poderia ser mais vantajoso, pois carregar muitos ovos poderia reduzir o
desempenho locomotor e o sucesso de forrageamento das fémeas, aumentando os riscos de
predacdo e extincdo (Meiri et al., 2013; Meiri et al., 2020). Porém, uma alta frequéncia na
producdo de ovos se tornaria invidvel em ambientes instaveis ou sazonais, o que reforcaria

aideia de que a producdo de ninhadas seria uma resposta adaptativa as variacdes ambientais.

Por outro lado, algumas linhagens de répteis Squamata possuem tamanho de ninhada
invariavel, produzindo um ou dois ovos, dependendo da espécie ou do tdxon em questao.
Embora alguns estudos tentem correlacionar o estado de produgdo de um namero fixo de
descendentes ao uso de determinados ambientes, como a arborizacdo ou a fossorialidade
(e.g. Andrews & Rand, 1974; Ashton, 2005), sabe-se que a producéo fixa de ninhada evoluiu
independentemente em diversas linhagens de lagartos, como anoles, geckos, dibamideos e
gimnoftalmideos (Shine & Greer, 1991). Para esses lagartos de ninhada fixa, outras
estratégias adaptativas podem ser adotadas, de modo a aumentar o sucesso reprodutivo.
Lagartos anoles, por exemplo, sdo conhecidos por produzirem ninhada de um Unico ovo, e

apesar do conservadorismo da caracteristica, estes lagartos adotam diversas estratégias,
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como a producéo acelerada de ovos, reproducdo sequencial ou reproducdo limitada a uma
estacdo para garantir o sucesso reprodutivo (Andrews & Rand, 1974; Mesquita et al., 2015).
O investimento na producao de ninhadas de maiores massas relativa também sdo algumas
estratégias adotadas em lagartos de ninhada invaridvel. Devido a uma capacidade
filogenética limitante na producdo de ovos, muitos lagartos compensam essa limitagdo
produzindo ovos maiores e com maior massa, que muitas vezes é acompanhada pelo
tamanho corporal das fémeas. Alguns estudos, inclusive, ja relataram que a massa relativa
da ninhada e o tamanho dos filhotes em lagartos de ninhada invariavel é comparavel a de
lagartos de ninhada variavel (Kratochvil & Kubicka, 2007; Meiri et al., 2015).

Um dos grupos de lagartos conhecidos por apresentarem ninhada fixa sdo o0s
Gymnophthalmidae. Estes pequenos lagartos (entre 40 e 150 mm de comprimento rostro-
cloacal) sdo distribuidos exclusivamente na regido neotropical, abrangendo regides que védo
desde o sul do México até a Argentina, além de espécies que habitam ilhas do Caribe e da
Ameérica Central (Presch, 1980). Sdo uma das familias de lagartos mais diversas dos
neotropicos, com diversos habitos conhecidos, desde espécies terrestres, fossoriais,
semiaquaticas ou semiarbdreas (Presch, 1980; Pianka & Vitt, 2003; Siedchlag et al., 2010;
Souza et al., 2015). Atualmente sdo conhecidas 289 espécies, onde 98 sdo registradas para o
Brasil (Costa & Bérnils, 2018; Uetz & Hosek, 2020), porém, recentemente, 0 género
Alopoglossus, composto por 28 espécies, foi realocado em uma nova familia, os
Alopoglossidae, baseado em estudos moleculares (Goicoechea et al., 2016; Hernandez
Morales et al., 2020).

Entender como funcionam os padrdes de historia de vida das espécies e suas formas
de variacdo sdo essenciais para a evolugdo, uma vez que a mesma molda os padrdes de
crescimento e reproducdo das espeécies (Brandt & Navas, 2011). Além disso, compreender
como as caracteristicas evoluem nos ajuda a testar hipéteses sobre quais fatores afetam as
caracteristicas da histéria de vida. Por isso, nosso objetivo é utilizar métodos comparativos
para testar quais e como as variaveis ambientais podem predizer os padrdes de historia de
vida em lagartos de ninhada invariavel, utilizando um grupo de lagartos de ninhada fixa
como modelo. Aqui, testamos as seguintes hipoteses: (1) O tamanho das fémeas restringe a
massa da ninhada. Predicdo: a massa relativa da ninhada acompanha o crescimento corporal
das fémeas. (2) As variaveis ambientais influenciam no investimento reprodutivo. Predi¢ado

1: ambientes mais imprevisiveis ou sazonais favorecem a producdo de ninhadas multiplas
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durante a estacdo reprodutiva. Predicdo 2: ambientes com caracteristicas climéticas e

fitofisiondmicas constantes proporcionam maiores massas de ninhada.

MATERIAL E METODOS
Coleta de dados

Para o estudo, criamos um banco de dados com informac6es sobre a historia de vida
de 40 espécies de lagartos neotropicais, distribuidas em 76 populacGes. Esse banco de dados
foi construido a partir de dados coletados pelos autores ao longo dos Gltimos 40 anos, e de

forma complementar, a partir de dados disponiveis na literatura.

Os dados coletados pelos autores foram obtidos a partir de disseccdo e andlise direta
das gonadas dos lagartos. Fémeas foram consideradas reprodutivas quando apresentavam
foliculos vitelogénicos ou ovos no oviduto. Também, consideramos a presenca simultanea
de foliculos vitelogénicos e ovos no oviduto como indicativo da producdo de mais de uma

ninhada por estacao reprodutiva.

Para cada populacdo, obtivemos as seguintes variaveis: massa da fémea adulta (g),
comprimento rostro-cloacal — CRC — da fémea adulta (mm), CRC minimo de maturidade
sexual da fémea (baseado no CRC da menor fémea considerada reprodutiva), frequéncia da
ninhada por ano (Gnica ou multipla) e massa relativa da ninhada — RCM — (volume total dos
ovos dividido pela massa da fémea adulta). Para as espécies que apresentavam dados de mais
de uma populacdo, obtivemos a média para cada variavel, fornecendo um valor Unico de

caracteristica para cada especie.

Em nosso banco de dados também foram adicionados dados relativos as
caracteristicas ambientais encontradas nos locais de captura de cada populacdo. Obtivemos
variaveis climéticas, de cobertura de solo e caracteristicas do solo. Para as variaveis
climaticas coletamos cinco variaveis: (1) temperatura anual média; (2) temperatura sazonal
(desvio padréo x 100); (3) precipitacdo anual; (4) precipitacdo sazonal (coeficiente de
variacdo) e (5) indice de aridez. As quatro primeiras variaveis foram geradas a partir do
banco de dados do projeto WorldClim (Hijmans et al., 2005), utilizando a resolugéo espacial
de 2,5 minutos. O indice de aridez foi estimado utilizando a seguinte formula (Tieleman et
al., 2003):
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P

= 1000
(Tmax + Tmin) x (Tmax — Tmin) x

Q

onde P é a precipitacdo anual, Tmax € a temperatura média do més mais quente e Tmin é a
temperatura média do més mais frio. As variaveis Tmax e Tmin foram extraidas do Atlas
Mundial da Agua e do Clima do Instituto Internacional de Gerenciamento de Agua

(disponivel em http://www.iwmi.cgiar.org/WAtlas/Default.aspx). Para critérios de

interpretacdo, valores mais baixos de Q correspondem a ambientes mais aridos.

Os dados de cobertura de solo foram coletados a partir do banco de dados Global
Land Cover Share (GLS-SHARE) (Latham et al., 2014). O GLS-SHARE € um banco de
dados de cobertura de solo composto por onze camadas, que representam a porcentagem de
cobertura de densidade do solo, as quais sdo definidas como: (1) ambientes artificiais; (2)
terra agricola; (3) pastagem; (4) cobertura de arvores; (5) cobertura de arbustos; (6)
vegetacdo herbacea; (7) manguezais; (8) vegetacdo esparsa; (9) solo nu; (10) neve e geleiras
e (11) corpos d’agua. As variaveis 1, 6, 7, 9 e 10 ndo foram utilizadas em nossas analises por

néo apresentarem valores em nossas populacdes de lagartos amostradas.

As caracteristicas do solo foram obtidas a partir do banco de dados SoilGrids 2.0

(disponivel em https://soilgrids.org/). Para tal, foram coletadas trés variaveis: (1) teor de

areia; (2) teor de argila e (3) teor de silt, ambos no extrato do solo entre 0 e 5 cm.

Filogenia

Para a realizacdo de estudos com analises de dados a nivel de espécie, sao necessarios
métodos comparativos filogenéticos, de modo a levar em consideracdo que as espécies
possuem uma historia evolutiva compartilhada. Dessa forma, adotamos a filogenia proposta
por Tonini et al. (2016), calibrada no tempo e podada para incluir apenas as espécies
representadas em nosso banco de dados. Em Tonini et al. (2016), a recente familia
Alopoglossidae, separada dos demais gimnoftalmideos, é parafilética, devido a posi¢édo do
género Riolama na arvore. Dessa forma, para manter o monofiletismo do grupo, incluimos
0 género Alopoglossus (clado Alopoglossidae) como subfamilia de Gymnophthalmidae.
Mesmo diante das divergéncias filogenéticas, ainda optamos utilizar a filogenia de Tonini et

al. (2016) devido a sua boa amostragem de espécies.


http://www.iwmi.cgiar.org/WAtlas/Default.aspx
https://soilgrids.org/
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Efeitos historicos e ambientais nas caracteristicas de histéria de vida

Para testar o nivel de dependéncia filogenética para cada variavel de historia de vida
coletada, calculamos o sinal filogenético através da estatistica K (Blomberg et al., 2003)
utilizando a fungéo phylosig do pacote phytools. Os valores de K expressam a forga do sinal
filogenético de uma arvore ou de um taxon, assumindo que a mesma segue o modelo de
evolucdo por Movimento Browniano (MB). Valores proximos a 1 indicam que a
caracteristica segue um modelo de evolucdo neutra, seguido pelo Movimento Browniano,
enquanto valores proximos a 0 indicam independéncia filogenética (Blomberg et al., 2003;
Losos, 2008). Além disso, valores maiores que 1 indicam maior variancia entre os clados,
evidenciando forca filogenética mais forte que o esperado sob MB, enquanto que valores
menores que 1 indicam maior variancia dentro dos clados, com forca filogenética mais fraca
que o esperado sob MB (Blomberg et al., 2003). Posteriormente, a significancia do sinal
filogenético (hipotese nula: K = 0) foi testado a partir de 1.000 randomizagdes de nomes de

espécies na filogenia, dado por K.

Para testar a nossa primeira hipétese e avaliar a influéncia do tamanho corporal e da
massa das fémeas sobre a massa relativa da ninhada realizamos modelos de regressao,
utilizando o modelo de minimos quadrados ordinarios (OLS) e o modelo de minimos
quadrados generalizados filogenéticos (PGLS). Para implementar os modelos de PGLS,
foram construidas matrizes de covariancia esperadas sob o Movimento Browniano (MB)
realizadas no pacote caper. A utilizacdo desse modelo permite correlacionar duas variaveis,
dando importéncia a histéria evolutiva compartilhada pelas espécies do clado. Assim, esse
modelo remove a influéncia da historia evolutiva na analise comparada das caracteristicas e
fornece independéncia aos dados. Além disso, para testar a nossa segunda hipétese e avaliar
os efeitos das varidveis ambientais sobre cada caracteristica de historia de vida, utilizamos

0s mesmos métodos descritos acima.

Todas as anélises estatisticas foram realizadas usando o software R versdo 4.0.3 para

Windows utilizando um nivel de significancia de 0,05 para rejeitar a hipotese nula.

RESULTADOS

Reunimos dados de historia de vida de 40 espécies de gimnoftalmideos, distribuidos

em diversos ambientes ao longo da regido neotropical (Fig. 1). Exceto para a frequéncia da
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ninhada, encontramos sinal filogenético significativo para todas as varidveis analisadas
(Tabela 1). Os modelos de regressédo filogenética evidenciaram relagdo significativa entre a
massa da fémea adulta, a frequéncia da ninhada e a massa relativa da ninhada com as

variaveis ambientais, especialmente as variaveis climaticas (Tabelas 2, 3 e 4).

A massa da fémea adulta esteve negativamente correlacionada com a temperatura
média, sazonalidade na temperatura e a aridez, indicando que ambientes mais quentes,
sazonais e aridos, como as savanas tropicais, tem favorecido fémeas com menores massas
corporais (Tabela 1, Fig. 2). Por outro lado, a massa relativa da ninhada esteve positivamente
correlacionada com a precipitacdo e o teor de argila no solo, indicando que locais mais
umidos e argilosos, como as florestas tropicais, tém favorecido ninhadas com maiores
massas (Tabelas 1 e 3, Fig. 2). A frequéncia da ninhada esteve negativamente correlacionada
com a temperatura e positivamente correlacionada com &reas de maior porcentagem de
pastagens ou campos de gramineas, indicando possivelmente que em &reas mais frias, em
pastagens, os gimnoftalmideos tendem a produzir mais de uma ninhada por estacdo

reprodutiva (Tabelas 1 e 2, Fig. 2).

Em relagdo aos efeitos do tamanho corporal das fémeas sobre a massa da ninhada,
ndo encontramos relacdo significativa do comprimento rostro-cloacal das fémeas com a
massa da ninhada (R? ajust. = 0,046; F = 2,741; p = 0,107) ou da massa das fémeas com a
massa relativa da ninhada (R? ajust. = -0,002; F = 0,918; p = 0,345) com os modelos PGLS,
indicando que a massa da ninhada ndo acompanha o tamanho e a massa corporal das fémeas.
Os modelos OLS também ndo evidenciaram relacdo entre as variaveis, seja entre CRC das
fémeas e a massa da ninhada (R? ajust. = 0,048; F = 2,802; p = 0,103) ou massa das fémeas
e a massa da ninhada (R? ajust. = -0,014; F = 0,492; p = 0,487).

DISCUSSAO

Apesar de serem um grupo de lagartos conhecidos por sua alta diversificacao, seja
pela variedade de ambientes utilizados, pelos varios habitos adotados ou ainda pelas altas
taxas de diversificacdo de algumas linhagens, parte das caracteristicas biologicas dos
lagartos da familia Gymnophthalmidae sdo conservadas filogeneticamente, como as
caracteristicas de histéria de vida analisadas nesse estudo ou alguns de seus padrdes tréficos
(Capitulo 2), muito embora algumas caracteristicas também sofram influéncias do meio

ambiente. Aqui, encontramos sinal filogenético em praticamente todas as varidveis de
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historia de vida analisadas (exceto a frequéncia da ninhada). Apesar de ndo terem como foco
as caracteristicas da familia Gymnophthalmidae, outros estudos j& sugeriram a forte
influéncia filogenética e evolutiva no grupo (Vitt et al., 2003; Vitt & Pianka, 2005).

Gymnophthalmidae é uma familia de lagartos relativamente recente, com sua
diversificacdo ocorrendo também recentemente (Capitulo 1). Quando consideramos um
modelo de evolugdo por Movimento Browniano, que parte da premissa que clados com
menores tempos de divergéncia sdo mais similares entre si que clados mais antigos, devido
a influéncia das caracteristicas ancestrais, é esperado que boa parte das caracteristicas
biolégicas dos gimnoftalmideos sejam similares e moldadas pela histéria evolutiva
(Blomberg et al., 2003). Essa similaridade seria devido a uma influéncia filogenética do
grupo, conforme ja sugerida por outros autores (Barros et al., 2011; Garda et al., 2014;
Oliveira et al., 2018; Silva-Neta et al., 2019).

A caracteristica de histdria de vida mais conservada e conhecida desse grupo é sua
ninhada fixa de dois ovos. Para lagartos que apresentam esse padrdo invariavel, € comum a
compensagao reprodutiva, produzindo ninhadas com maiores massas ou produzindo muitas
ninhadas ao longo do ano ou da estacéo reprodutiva (Kratochvil & Kubicka, 2007; Losos,
2009; Meiri et al., 2012; Mesquita et al., 2016b). A massa relativa da ninhada normalmente
estd associada ao tamanho corporal das fémeas, acompanhando o seu crescimento
positivamente (Kratochvil & Kubicka, 2007), porém, em nosso estudo ndo encontramos
associagdo entre a massa da ninhada com o tamanho corporal ou a massa das fémeas. Quando
analisamos os valores de RCM para cada espécie, observamos que sdo bastante similares,
tendo uma média de 0,148 + 0,065, e 0 aumento da massa relativa da ninhada ndo esta
necessariamente acompanhando o crescimento corporal das genitoras. Um exemplo disso
séo especies com altos valores de CRC e baixos valores de RCM, como Bachia dorbignyi
(CRC =67,00; RCM =0,072), Bachia bicolor (CRC = 61,98; RCM = 0,076) e Nothobachia
ablephara (CRC =55,47; RCM = 0,069); ou ainda espécies pequenas com valores altos de
RCM, como Vanzosaura savanicola (CRC = 32,02; RCM = 0,196), Gymnophthalmus
underwoodi (CRC = 34,01; RCM = 0,192) ou Vanzosaura rubricauda (CRC = 32,81; RCM
= 0,184). Aparentemente, o0 investimento na massa relativa da ninhada por cada espécie
possui outros fatores associados, sejam bioldgicos, ambientais ou até historicos de cada
linhagem de Gymnophthalmidae. Apesar de ndo ser um padrdo comum, relatado para
lagartos, alguns estudos ja reportaram padrdo semelhante em outros lagartos de ninhada fixa,

como geckos da familia Eublepharidae (Kratochvil & Frynta, 2006).
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A produgdo multipla de ninhadas em nosso estudo esteve negativamente
correlacionada a temperatura e positivamente relacionada a porcentagem de pastagens ou
campos no ambiente, indicando possivelmente que entre os lagartos gimnoftalmideos,
ambientes com caracteristicas similares as pradarias favorecem a producdo de mdaltiplas
ninhadas por estagdo reprodutiva. Esse padrdo é completamente diferente do encontrado em
varios outros grupos de lagartos. De maneira geral, os estudos com historia de vida de
lagartos tém mostrado uma relacéo positiva entre a frequéncia da ninhada e a temperatura,
presumindo que locais mais quentes favorecem as ninhadas multiplas e locais mais frios e
sazonais proporcionam a producao de ninhadas com menor frequéncia (Huang & Pike, 2011;
Meiri et al., 2012; Mesquita et al., 2016b).

A familia Gymnophthalmidae tem origem datada para os Andes e sua diversificacdo
é influenciada por temperaturas menores, entdo esses lagartos poderiam se beneficiar ou
aumentar sua aptiddo em locais mais frios (Torres-Carvajal et al., 2016; ver também
resultados do capitulo 1). Por outro lado, a frequéncia da ninhada é uma caracteristica que
pode sofrer viés amostral, e consequentemente influenciar os resultados do nosso estudo.
Em praticamente todos os estudos com reproducdo de répteis Squamata, a frequéncia da
ninhada (Gnica ou multipla) é definida pelo encontro simultaneo entre ovos e foliculos
vitelogénicos no corpo das fémeas, caso contrario, a espécie é definida como tendo ninhada
unica. Devido a dificuldade de se obter uma boa amostragem de dados reprodutivos em
lagartos cripticos, como os gimnoftalmideos, e a sua escassa informacdo na literatura, a
probabilidade de considerarmos uma espécie de ninhada multipla como tendo ninhada Unica
é elevada. Ainda assim, a frequéncia da ninhada parece apresentar varia¢do dentro de uma
mesma populacdo ou entre populacfes (Mesquita & Colli, 2003b; Mesquita et al., 2016b;
Oliveira et al., 2018).

Além da frequéncia da ninhada, nossos modelos de regressao filogenética também
mostraram uma influéncia das caracteristicas ambientais com a massa da fémea adulta e a
massa relativa da ninhada. Nossos modelos filogenéticos mostraram que a massa das fémeas
esteve negativamente correlacionada com a temperatura, sazonalidade e aridez, sugerindo
gue ambientes como o Cerrado, que apresentam temperaturas e aridez elevadas, além de um
grau de sazonalidade, quando comparadas as florestas tropicais, proporcionam fémeas com
menores massas. A ocorréncia de fémeas mais leves nesses ambientes mais instaveis pode
sugerir que as especies desses locais suprimem o investimento energético na massa das

fémeas, possivelmente devido ao maior investimento em outras fungdes, uma vez que muitas
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espécies podem reduzir o investimento a uma caracteristica bioldégica em funcdo do
investimento maior em outras (Stearns, 1992). E sabe-se também que uma fragdo de
gimnoftalmideos, especialmente de ambientes secos, se reproduzem na estacdo chuvosa, ja
que esta apresenta melhores condi¢des para a incubacao de ovos e sobrevivéncia de juvenis,
como Anotosaura vanzolinia, Calyptommatus leiolepis, Colobosauroides cearensis,
Dryadosaura nordestina, Nothobachia ablephara ou Procellosaurinus tetradactylus (Garda
etal., 2014; Ramiro et al., 2017; Oliveira et al., 2018; Silva-Neta et al., 2019).

As condigdes ambientais mais propicias a esses animais, proporcionada pela estacéo
chuvosa, ao seu ciclo reprodutivo pode ser corroborada com os resultados dos nossos
modelos de regressdo filogenética com relacdo a massa relativa da ninhada. Ao contrario do
que encontramos relativo a massa da fémea, a massa relativa da ninhada parece se favorecer
com o aumento da precipitacdo e em locais mais argilosos, semelhante as florestas tropicais.
Muitas espécies de lagartos, ndo apenas gimnoftalmideos, se aproveitam dos aumentos na
precipitacdo para incrementarem seu investimento reprodutivo, seja com ninhadas maiores,
de maiores massas ou investindo no numero de ninhadas produzidas (Radder & Shine, 2007;
Huang & Pike, 2011; Mesquita et al., 2016b). A alta precipitagdo e a umidade da estacdo
chuvosa muitas vezes sdo fatores regulatérios no ciclo reprodutivo de lagartos, que
geralmente estdo relacionados a grande abundéncia de presas da estacdo ou a criacdo de
condic¢des mais adequadas para deposicado de ovos e desenvolvimento do embrido, além de
reduzir os riscos de dessecacdo dos ovos (Andrews & Sexton, 1981; Overall, 1994; Van
Sluys, 1995). De maneira geral, os lagartos gimnoftalmideos possuem caracteristicas de
histéria de vida fortemente ligadas a sua histéria evolutiva, muito embora algumas
caracteristicas também sejam moldadas por fatores ambientais, especialmente a temperatura

e a precipitacéo.
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Tabela 1. Sinal filogenético estimado para cada caracteristica de historia de vida em lagartos

da familia Gymnophthalmidae. Valores em negrito com “*” foram estatisticamente

significativos.

Blomberg’s K p
Adult female mass 0.640 0.003*
Adult female SVL 0.830 0.001*
Female SVL at maturity 0.604 0.003*
Clutch frequency 0.350 0.207
Relative cluch mass 0.483 0.021*
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Tabela 2. Resultados das regressdes filogenéticas (PGLS) e regressdes ordinarias (OLS) entre as caracteristicas de historia de vida e as
variaveis climaticas dos habitats das espécies de Gymnophthalmidae amostradas nesse estudo. Valores em negrito foram estatisticamente

significativos.

Temperature Temperature seasonality Precipitation Precipitation seasonality Aridity

R? aj. F p R2aj. F p R2aj. F p R? aj. F P R2aj. F p
Adult female mass
OLS 0.123 6.058 0.019 0.144 7.031 0.012 0.041 2538 0.120 0.007 1.268 0.268 0.284 15.250 <0.001
PGLS 0.099 4977 0.032 0114 5620 0.023 -0.019 0339 0564 0.022 1826 0.185 0.122 5989 0.020
Adult female SVL
OLS -0.025 -0.025 0.732 0.009 1319 0259 -0.027 0.039 0844 -0.008 0.705 0.407 0.004 1134 0.294
PGLS -0.026 0.075 0.787 -0.028 0.015 0902 0.012 1425 0.241 0.013 1492 0.230 -0.024 0.148 0.703
Female SVL at maturity
OLS -0.007 0.739 0.39% -0.010 0.637 0430 -0.028 0.012 0913 -0.008 0.708 0.406 -0.013 0.525 0.474
PGLS 0.030 2.094 0.157 -0.023 0.198 0.659 -0.004 0.867 0.358 -0.029 0.002 0967 -0.021 0.246 0.623
Clutch frequency
OLS 0.295 16.070 <0.001 -0.024 0.155 0.696 0.051 2918 0.096 0.054 3.051 0.089 -0.026 0.090 0.766
PGLS 0.295 16.070 <0.001 -0.024 0.155 0.696 0.051 2918 0.096 0.054 3.051 0.089 -0.026 0.090 0.766
Relative cluch mass
OLS 0.020 1.721 0.198 -0.009 0679 0416 0.027 2.018 0.164 -0.025 0.113 0.738 -0.028 0.007 0.936

PGLS 0.013 1483 0.231 -0.008 0.706 0.407 0.180 8917 0.005 -0.018 0.352 0.557 -0.018 0.371 0.546




Tabela 3. Resultados das regressdes filogenéticas (PGLS) e regressdes ordinarias (OLS) entre as caracteristicas de historia de vida e a

porcentagem da cobertura de solo dos habitats das espécies de Gymnophthalmidae amostradas nesse estudo. Valores em negrito foram

estatisticamente significativos.
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Cropland Grassland Tree covered Shrubs covered Sparce vegetation Water bodies

R? aj. F p R? aj. F p R? aj. F p R? aj. F p R%aj. F p R? aj. F p
Adult female mass
OoLS 0.068 3.645 0.064 -0.028 0.013 0.911 -0.008 0.725 0.400 0.091  4.59% 0.039 -0.012 0.591 0.447 -0.022 0.217 0.644
PGLS -0.029  0.002 0.969 0.005 1.167 0.287 -0.022 0.227 0.637 -0.014 0.520 0476 -0.028 0.007 0.933 -0.026 0.081 0.777
Adult female SVL
oLS 0.013 1.479 0.232 -0.016  0.450 0.507 -0.027  0.047 0.830 0.033 2.210 0.146 -0.020 0.287 0595 -0.028 0.006 0.937
PGLS -0.020  0.306 0.584 -0.028 0.004 0.951 0.074 3.868 0.057 -0.028 0.020 0.890 0.000 1.002 0.324 0.039 2.463 0.126
Female SVL at maturity
OoLS -0.010  0.627 0.434 -0.018 0.379 0.542  -0.029 0.000 0.994 -0.016 0.435 0.514 -0.029 0.000 0.995 -0.028 0.009 0.925
PGLS -0.029  0.002 0966 -0.026 0.078 0.781 0.021 1.759 0.193  -0.027 0.043 0.838 0.008 1.288 0.264 0.005 1.195 0.282
Clutch frequency
OoLS -0.018 0.363 0.551 0.312 17.33 <0.01 -0.007 0.752 0392 -0.025 0.138 0.713 -0.018 0.363 0551 -0.016 0.436 0.513
PGLS -0.018 0.363 0.551 0.312 17.33 <0.01 -0.007 0.752 0392 -0.025 0.138 0.713 -0.018 0.363 0551 -0.016 0.436 0.513
Relative cluch mass
OLS -0.016  0.434 0515 -0.019 0.324 0.573 -0.017 0.399 0.532 0.051 2.940 0.095 -0.026 0.073 0.788 0.010 1.347 0.254
PGLS -0.015  0.459 0503 -0.025 0.126 0.724  -0.025 0.125 0.726 0.008 1.287 0.264 -0.028 0.016 0901 -0.015 0.484 0.491




Tabela 4. Resultados das regressdes filogenéticas (PGLS) e regressdes ordinarias (OLS) entre as caracteristicas de historia de vida e as

caracteristicas do solo utilizada pelas espécies de Gymnophthalmidae amostradas nesse estudo. VValores em negrito foram estatisticamente

significativos.

Sand content Clay content Silt content

R? . F p R?aj. F p R? aj. F p
Adult female mass
OLS 0.224 11.400 0.002 0.077 3.999 0.053 0.214 10.810 0.002
PGLS 0.049 2849 0.100 -0.021 0.256 0.616 0.052 0.052 0.094
Adult female SVL
OLS 0.089 4505 0.041 0.054 3.073 0.088 0.039 2455 0.126
PGLS -0.027 0.060 0.808 -0.009 0.671 0.418 -0.028 0.009 0.926
Female SVL at maturity
OLS 0.059 3241 0.080 0.086 4.396 0.043 -0.006 0.799 0.378
PGLS -0.026 0.074 0.787 0.018 1.661 0.206 -0.019 0.334 0.567
Clutch frequency
OLS -0.026 0.077 0.783 -0.029 0.003 0.960 -0.017 0.408 0.527
PGLS -0.026 0.077 0.783 -0.029 0.003 0.960 -0.017 0.408 0.527
Relative cluch mass
OLS -0.004 0.850 0.363 0.081 4.190 0.048 -0.028 0.003 0.957
PGLS 0.008 1308 0.261 0.139 6.824 0.013 0.007 1.244 0.272
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Fig. 1. Locais de amostragem das populacdes de Gymnophthalmidade com dados de histéria

de vida utilizados nesse estudo.
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Fig. 2. Relagdo entre as caracteristicas da histéria de vida em lagartos da familia
Gymnophthalmidae e as varidveis ambientais que obtiveram valores significativos nos
modelos de regresséo filogenética. Nota: para o indice de aridez, quanto menor o valor

numeérico atribuido, maior a aridez; ver métodos.
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CONCLUSOES

Com os resultados obtidos desta tese, pudemos observar que os lagartos da familia
Gymnophthalmidae sdo lagartos que apresentam uma crescente recente em suas taxas de
diversificacdo. Contudo essa diversificacdo € mais expressiva na linhagem Cercosaurinae,
onde encontramos a maior diversidade de espécies, formas e habitos. Esses maiores valores
de diversificacdo estdo associados principalmente a ambientes mais frios de menor
precipitacdo, corroborando a origem da familia, datada para os Andes Norte e Central. Além
disso, a especializacdo de nicho também tem sido um fator que tem contribuido para o
aumento nos regimes de diversificacdo das linhagens. Nossa hipotese que ambientes abertos
e arenosos favoreceriam a morfologia fossorial e esta reduziria a diversificagdo ndo pode ser
suportada completamente, uma vez que observamos uma evolugdo convergente no habito
fossorial. Em algumas linhagens de fossoriais, como os Gymnophthalminae isso pode ser
observado, em outras, como os Bachiinae, ndo. Como possuem histérias evolutivas distintas,
estes necessitariam ser analisadas separadamente. Por outro lado, a nossas hipdteses a
respeito do nicho tréfico das espécies podem ser corroboradas. A dieta dos lagartos
gimnoftalmideos € influenciada principalmente por fatores historicos, e estes fatores estdo
associados sobretudo ao consumo de larvas, formigas e besouros na linhagem
Ecpleopodinae, que contém a influéncia filogenética mais forte. Ainda assim, esses lagartos
demostraram se aproveitar da disponibilidade de presas em cada ambiente, associadas as
variaveis ambientais, os tornando também lagartos oportunistas. Ainda sobre a dieta,
também confirmamos que lagartos gimnoftalmideos tendem a divergir seu nicho tréfico de
acordo com as especialidades de habitats, uma vez que observamos uma separacdo entre
lagartos fossoriais e lagartos ndo-fossoriais em relacdo a amplitude de nicho tréfico e padrbes
alimentares. Por fim, observamos a influéncia historica nos padrdes de historia de vida das
espécies. Lagartos gimnoftalmideos possuem um padrdo reprodutivo em que a massa da
ninhada ndo acompanha o crescimento das fémeas, mas, crescem independentemente,
rejeitando a nossa hipotese inicial. Devido a essa influéncia filogenética, esses lagartos
adotam algumas estratégias reprodutivas, como a producao de ninhadas com maiores massas
em ambientes mais quentes e Umidos e a produgdo de muitas ninhadas em locais de baixa

temperatura.



