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RESUMO 

 

As comunidades biológicas são estruturadas por vários processos ecológicos concomitantes, 

como filtragem ambiental, interações entre espécies e processos evolutivos históricos de 

dispersão, especiação e extinção. As hipóteses que tentam explicar os processos responsáveis 

pelos atuais padrões de distribuições e coocorrência das espécies e a estruturação das 

comunidades locais se enquadram em duas categorias: explicações ecológicas, que envolvem 

as tolerâncias dos organismos às variáveis ambientais e as interações entre espécies; e 

explicações históricas, que levam em consideração os processos de alterações na paisagem ao 

longo do tempo e como as linhagens evoluíram em relação a esses processos. Porém, entender 

qual o papel de cada um desses fatores para os diversos grupos de organismos e nos diferentes 

ecossistemas do planeta ainda é um desafio a ser desvendado. Essa tese possui dois capítulos 

que tentam ajudar a elucidar os processos responsáveis pelos atuais padrões de diversidade e 

distribuição de espécies de lagartos na região Neotropical, discutindo o papel das variáveis 

ambientais e de processos biogeográficos e evolutivos na estruturação das suas comunidades. 

O primeiro capítulo tem por objetivo investigar os padrões temporais de colonização da fauna 

de lagartos da Caatinga a partir dos biomas adjacentes (Amazônia, Cerrado e Mata Atlântica), 

a fim de entender o papel dos eventos geomorfológicos e de mudanças climáticas do Neógeno 

na diversificação desse grupo. Analisamos também nesse capítulo o papel do Rio São 

Francisco como barreira ribeirinha histórica na Caatinga, já que esse rio tem sido largamente 

apontado como principal barreira à dispersão das espécies nesse bioma. No segundo capítulo 

demonstramos como a utilização de diferentes métricas em diversidade funcional e 

filogenética, em diferentes escalas espaciais, nos permite detectar quais os processos 

responsáveis pela estruturação das comunidades de lagartos na América do Sul, além de 

apontar previsões sobre as consequências da perda de diversidade nas comunidades frente às 

mudanças climáticas. 

 

Palavras-chave: América do Sul; diversidade filogenética e funcional; filtragem ambiental; 

mudanças climáticas; Squamata. 

 

 

 



 
 

ABSTRACT 

 

Community structure is result from several concomitant ecological processes, such as 

environmental filtering, species interactions, and historical evolutionary processes of 

dispersal, speciation, and extinction. The hypotheses that attempt to explain the processes that 

shape the current distribution patterns and co-occurrence of species and the assembly 

structure fall into two categories: ecological explanations, which involve the relationships of 

organisms with environmental climatic variables and interactions between species; and 

historical explanations, which concerned with the processes of change in the landscape over 

time and how lineages evolved in relation to these processes. However, understanding the role 

of each of these processes for different groups of organisms and in the different ecosystems is 

still a challenge to be resolved. The present thesis contain two chapters that attempt to help 

elucidate the processes responsible by the current patterns of diversity and distribution of 

lizard species in the Neotropical region, discussing the role of environmental variables and 

biogeographic and evolutionary processes in the structure of assemblages. The first chapter 

aims to investigate the temporal patterns of colonization of the Caatinga lizard fauna coming 

from adjacent biomes (Amazonia, Cerrado and Atlantic Forest), in order to understand the 

role of the Neogene geomorphological events and climate changes driving its diversification. 

In this chapter, we also analyze the role of the São Francisco River as historical riverine 

barrier, once this river has been widely pointed as the main barrier to the dispersal of species 

in this biome. In the second chapter we demonstrate how the use of different functional and 

phylogenetic diversity metrics, at different spatial scales, helped us to detect the processes 

responsible for structuring lizard communities in South America, in addition to pointing out 

their predictive power on the consequences of loss of diversity in communities facing climate 

change. 

 

Keywords: South America; phylogenetic and functional diversity; environmental filtering; 

climate changes; Squamata. 
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1. Introdução Geral 

A busca por padrões e processos em biodiversidade é um dos desafios mais 

antigos e centrais dentro da ecologia e biogeografia (GASTON, 2000). De uma forma geral, 

as hipóteses que tentam explicar o porquê das espécies ocorrerem apenas em determinadas 

áreas e quais as forças que moldam a estruturação das comunidades biológicas se encaixam 

em duas categorias: explicações ecológicas, que envolvem as relações dos organismos com as 

variáveis ambientais e as interações entre espécies; e explicações históricas, que levam em 

consideração os processos de alterações na paisagem ao longo do tempo e como as linhagens 

evoluíram em relação a esses processos (BROWN, 2014). Porém, entender qual o papel de 

cada um desses processos para os diversos grupos de organismos e nos diferentes 

ecossistemas ao redor do planeta ainda é um desafio a ser desvendado. Para esse propósito, a 

ecologia e a biogeografia histórica devem caminhar juntas, como uma disciplina integrativa 

que combina filogenia e ecologia para responder questões importantes sobre distribuição das 

espécies e padrões globais de diversidade (WIENS; DONOGHUE, 2004). 

Avanços metodológicos em análises biogeográficas, como os métodos baseados 

em eventos, nos permitem a reconstrução da história evolutiva e biogeográfica de diversos 

táxons (AMARAL et al., 2021; PONTES-NOGUEIRA et al., 2021; SERRANO et al., 2024), 

nos ajudando a esclarecer o papel dos processos geomorfológicos e de mudanças climáticos 

nos padrões de distribuição das espécies ao longo do tempo (SANMARTÍN, 2012). Esses 

métodos usam dados de distribuições atuais combinado com filogenias datadas para estimar a 

distribuição ancestral e entender a história evolutiva dos táxons no espaço e tempo, inferindo 

o número e direção dos eventos de dispersão e vicariância (DUPIN et al., 2017; RONQUIST, 

1997). Dessa forma, nos ajuda a identificar os processos responsáveis pela formação do banco 

de espécies regional e se a colonização se deu principalmente via eventos de dispersão de 

áreas adjacentes ou por diversificação in situ. Eventos geológicos e mudanças climáticas são 

amplamente conhecidas por moldarem os padrões de biodiversidade (ANTONELLI et al., 

2018; CASSEMIRO et al., 2023), levando a extinção e especiação e afetando a distribuição 

de abundância das espécies (BLOIS et al., 2013). Barreiras físicas tais como mudanças em 

cursos de rios e soerguimentos de montanhas, podem afetar a conectividade e taxas de fluxo 

gênico entre populações e facilitar especiação alopátrica (LAWSON, 2013).  Porém, o papel 

da mudança de paisagem na diversificação e distribuição atual ainda não foi investigado para 

a maior parte dos grupos de organismos nos diferentes ecossistemas.  
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Sabemos que as comunidades biológicas são estruturadas por vários processos 

ecológicos concomitantes, como filtragem ambiental, interações entre espécies e processos 

evolutivos históricos de especiação, extinção e dispersão (HUBBELL, 2001; WEIHER; 

KEDDY, 1995). Em escalas menores, o papel desempenhado pela ecologia, fisiologia e 

interações interespecíficas parece mais determinante na colonização de um ambiente. Porém 

em escalas maiores, além das limitações ecológicas e fisiológicas continuarem agindo, outros 

processos (como limitações à dispersão) também tem papel crucial em determinar as 

ocorrências das espécies (WIENS; DONOGHUE, 2004). Dessa forma, processos 

geomorfológicos de larga escala, tais como surgimento de rios, montanhas ou deriva 

continental, tem grande influência na distribuição atual dos organismos, mas seus efeitos são 

mediados pelas limitações ecofisiológicas e de dispersão dos organismos em colonizar e 

persistir em uma área.  

Apesar das primeiras bases teóricas sobre a coexistência de espécies e 

similaridade limitante terem sido propostas por MACARTHUR e LEVINS (1967), foi 

DIAMOND (1975) o primeiro a sugerir teorias sobre montagem de comunidades e propor 

regras de coexistência para explicar como as comunidades locais são arranjadas a partir de um 

pool regional de espécies. Desde então, diversos trabalhos se sucederam com o objetivo de 

investigar se existem processos que determinam os padrões das comunidades biológicas ou se 

elas se formam pelo acaso, simplesmente a partir de eventos de dispersão, especiação e 

extinção (HUBBELL, 2001). WEBB et al. (2002) propuseram um esquema lógico capaz de 

evidenciar quais processos agem na montagem das comunidades (filtragem ambiental e 

similaridade limitante), usando dados filogenéticos e funcionais das espécies, pois medidas de 

diversidade funcional refletem melhor processos ecológicos locais, enquanto medidas de 

diversidade filogenética podem fornecer informações sobre processos em escalas espaço-

temporais maiores, bem como sobre a história biogeográfica e evolutiva dos táxons 

(PAVOINE; BONSALL, 2011). Enquanto a diversidade filogenética incorpora as relações de 

parentesco entre as espécies e, portanto, sua história evolutiva, a diversidade funcional 

representa uma medida de diferença entre as espécies baseada em suas características 

morfológicas, fisiológicas e ecológicas que afetam a aptidão desses organismos (PETCHEY; 

GASTON, 2002; VIOLLE et al., 2007), e por isso o uso conjunto dessas métricas pode captar 

informações diferentes sobre a coocorrência das espécies nas comunidades (LOPEZ et al., 

2016; TUCKER et al., 2018).  
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Os lagartos constituem um dos grupos mais diversos de tetrápodes, tanto em 

número de espécies quanto em características morfológicas, ecológicas e estratégias 

adaptativas (MEIRI, 2018; MESQUITA et al., 2016; PIANKA et al., 2017; VITT et al., 

2003), além de suas relações evolutivas serem relativamente bem conhecidas (TONINI et al., 

2016). Muitas das características ecológicas e de história de vida desse grupo são 

consequências de seu metabolismo ectotérmico (SHINE, 2005), assim como sua distribuição 

geográfica e padrões de diversidade, tendo a temperatura como melhor preditor de padrões de 

riqueza e grandes implicações no modo como esses animais respondem às mudanças 

climáticas (BUCKLEY; JETZ, 2010). Dessa forma, constituem bons organismos em estudos 

ecológicos para investigar como fatores ambientais influenciam a estruturação de 

comunidades biológicas. Mesmo tratando-se de um grupo parafilético, usamos o termo 

‘lagartos’ englobando as anfisbenas, mas não as serpentes, pelo fato destas últimas terem 

seguido uma trajetória evolutiva distinta, o que não diminuiu a coesão do grupo parental como 

um todo (MEIRI, 2018). 

A América do Sul está inserida na região Neotropical, considerada a mais 

biodiversa do mundo, com altos índices de endemismos para diversos grupos de organismos, 

sendo foco de diversos estudos que tentam elucidar o papel dos processos históricos que 

moldaram suas paisagens e que deixaram profundas influências na diversificação dos 

organismos e estruturação de suas comunidades (RULL; CARNAVAL, 2020). A 

interconectividade biótica entre seus biomas ao longo do tempo tem sido apontada como 

fundamental em promover adaptação e diversificação nessa região, com a Amazônia sendo 

apontada por alguns estudos como o bioma fonte primário da diversidade neotropical 

(ANTONELLI et al., 2018; CASSEMIRO et al., 2023).  Essa região também possui grande 

diversidade em espécies de lagartos, além de concentrar os maiores índices para diversas 

estratégias funcionais nesse grupo (VIDAN et al., 2019). Devido à variedade de ecorregiões, 

biomas, relevos e pela longa extensão latitudinal e de área, a América do Sul representa um 

bom local para estudos de efeito de gradientes ambientais na estruturação de comunidades de 

lagartos. 

Durante o período Cenozóico (~66 Ma), a América do Sul passou por profundas 

mudanças geomorfológicas e climáticas que moldaram a formação dos seus atuais biomas 

(JARAMILLO, 2023). Mudanças climáticas globais e o soerguimento dos Andes durante o 

Neógeno levaram ao aumento de aridez e a formação da Diagonal de Vegetação Abertas (ou 
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Diagonal Seca) da América do Sul, formada pelos atuais biomas da Caatinga, Cerrado e 

Chaco, o que separou os biomas florestados da Mata Atlântica e Amazônia (AZEVEDO et al., 

2020; HOORN et al., 2023). A Caatinga, considerada o maior bioma de Floresta Tropical 

Sazonalmente Seca da Região Neotropical, sofreu profundas mudanças na paisagem desde o 

início do Cenozóico, com uma perda massiva dos solos sedimentares que culminaram na 

formação da Depressão Sertaneja durante o Neógeno e estabelecimento do seu clima 

semiárido (JAPSEN et al., 2012; PEULVAST et al., 2008). Já durante o Plioceno e 

Pleistoceno (~5.5 a 2.5 Ma) um evento geomorfológico importante na região da Caatinga foi 

o soerguimento da Chapada do Araripe que levou à mudança do curso do Rio São Francisco, 

que até então tinha um fluxo em direção ao Atlântico Norte e passou então a correr pro 

Atlântico Leste (MABESOONE, 1994). O curso atual desse rio tem sido apontado como 

principal barreira à dispersão e ao fluxo gênico das espécies ao longo da Caatinga (BRUSCHI 

et al., 2019; WERNECK et al., 2015).  

Essa tese possui dois capítulos que tentam ajudar a elucidar os processos 

responsáveis pelos atuais padrões de diversidade e distribuição de espécies de lagartos na 

América do Sul, discutindo o papel de variáveis ambientais e de processos biogeográficos e 

evolutivos na estruturação de suas comunidades. O primeiro capítulo tem por objetivo 

investigar os padrões temporais de colonização da fauna de lagartos da Caatinga a partir dos 

biomas adjacentes (Amazônia, Cerrado e Mata Atlântica), a fim de entender o papel dos 

eventos geomorfológicos e de mudanças climáticas do Neógeno na sua diversificação. 

Analisamos também nesse capítulo o papel do Rio São Francisco como barreira ribeirinha 

histórica, já que esse rio tem sido largamente apontado como principal barreira à dispersão 

das espécies nesse bioma. No segundo capítulo demonstramos como a utilização de diferentes 

métricas em diversidade funcional e filogenética, em diferentes escalas espaciais, nos ajuda a 

detectar os processos responsáveis pela estruturação das comunidades de lagartos na América 

do Sul, além de apontar seu poder preditivo sobre as consequências da perda de diversidade 

nas comunidades frente às mudanças climáticas. 
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2. Capítulo 1: Biogeographical origins of the Caatinga lizard and amphisbaenian fauna 
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2.1. Abstract 

Aim: Several evidences pointed that open vegetation biomes in the Neotropics are younger 

than moist forests, leading us to question which historical processes shaped the current 

species distribution patterns in these new biome formations. Here we investigate the temporal 

patterns of colonization from surrounding biomes (Amazonia, Atlantic Forest, and Cerrado) 

in the Caatinga historical assembly of lizards and amphisbaenians to understand the role of 

geomorphological events and climate changes in driving its diversification. We also analyzed 

the role of the São Francisco river (SFr hencefoward) as a riverine barrier to dispersal across 
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the Caatinga biome in these squamate groups, since this river has been identified as an 

important barrier to species dispersal in this biome. 

Location: Neotropics. 

Taxon: Squamata (lizards and amphisbaenians). 

Methods: We used a phylogenetic tree and occurrence data for 276 lizard and amphisbaenian 

species distributed along four different biomes (Amazonia, Atlantic Forest, Cerrado and 

Caatinga) to reconstruct ancestral geographic ranges using the R package BioGeoBEARS. We 

incorporated a time-stratified approach to test the hypothesis that SFr acts as a historical 

riverine barrier to species dispersal across the Caatinga biome. We used BAMM to estimate 

the rates of species diversification. 

Results: Our results indicate that the current diversity patterns of Caatinga lizard and 

amphisbaenian faunas were a result of pervasive faunal exchanges from adjacent biomes, with 

Amazonia representing the most important source area. The Neogene period was determinant 

in both colonization and diversification to the current assembly patterns of these groups in 

Caatinga. Finally, our findings indicated that SFr does not represent a historical barrier to 

dispersal across the Caatinga biome to lizards and amphisbaenians. 

Main conclusions: The landscape transformation and climate changes that increased aridity 

in northeastern Brazil probably have shaped the diversification of dry-adapted fauna in lizards 

and amphisbaenians in Caatinga. Changes in the SFr watercourse that occurred in the 

Pleistocene period did not act as an important barrier to species dispersal in the lizard and 

amphisbaenian faunas as a whole group, and perhaps the riverine barrier only works for 

species with low dispersal capability. 

 

 Key words: BioGeoBEARS, biome transitions, Caatinga, historical biogeography, riverine 

barrier, Squamata. 
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2.2. Introduction 

Investigating the present and past patterns of species distribution and identifying 

environmental and historical processes that shape those distributions over time are the main 

goals of biogeography (Sanmartín, 2012). Methodological advances in biogeographical 

analyses, such as event-based methods, allow the reconstruction of biogeographical histories 

of several taxa (Amaral et al., 2021; Magalhaes et al., 2021; Pontes-Nogueira et al., 2021). 

Such methods use data from present-day species distributions with dated phylogenetic trees to 

estimate ancestral ranges and understand evolutionary histories of clades in space over time, 

inferring the number and direction of dispersal and vicariance events (Dupin et al., 2017; 

Ronquist, 1997). Thus, they help us to elucidate the processes behind the biotic assembly in a 

given region, whether by colonization via dispersal from adjacent areas or in situ lineage 

diversification. Geological events and climate changes are widely accepted as  main drivers of 

biodiversity patterns (Antonelli et al., 2018; Boschman et al., 2023; Cassemiro et al., 2023; 

Hoorn et al., 2010), driving extinction and speciation and affecting the distributions and 

abundances of species (Blois et al., 2013). However, the role of landscape evolution in driving 

diversification and current distributions is still unclear for most groups of organisms. 

The Neotropical region is considered the most biodiverse region worldwide, with 

high levels of endemism for several different groups of organisms, and has been the focus of 

interest to many biogeographic studies (Rull & Carnaval, 2020). The biotic interconnectivity 

and exchange between Neotropical biomes promotes adaptation and diversification in this 

region (Antonelli et al., 2018; Cassemiro et al., 2023) as a product of complex interactions 

between historical and biological processes. During the Cenozoic, paleoenvironments in the 

Neotropics were influenced by multiple climatic events, including changes in global 

temperature and geological processes of uplift that resulted in the formation of the South 

America Dry Diagonal (which includes the Caatinga, Cerrado and Chaco biomes) during the 

Neogene period, which separated Amazonia from the Atlantic Forest in eastern Brazil. Thus, 

different lines of evidence indicate that open vegetation in the Neotropics is younger than 

moist forests (Azevedo et al., 2020; Hoorn et al., 2014), with South America’s Dry Diagonal 

presenting high levels of diversity and endemism. This leads us to question which processes 

shaped current species distribution patterns in these open biomes, providing new opportunities 

for colonization of the new environments. 
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The Caatinga biome is considered the largest, most isolated and biodiverse 

nucleus of Seasonally Dry Tropical Forest in the Neotropical region (Pennington et al., 2000; 

Werneck et al., 2011). It harbors an endemic and widely distributed mixed flora due to highly 

heterogeneous gradients of topography, geology, soils and climatic conditions (Silva & 

Souza, 2018). Geological events at both regional and global scales have led to the 

development of Caatinga’s landscape, composing its diverse geomorphological systems with 

high environmental heterogeneity and helping to explain its current diversity patterns 

(Fernandes et al., 2022). The global increase in aridity during cooler and drier periods since 

the Oligocene (28 - 25 Ma) and the Andean uplift throughout the Miocene and Pliocene (~ 10 

- 4 Ma), which blocked the atmospheric flow from the Pacific Ocean through the continent, 

are considered key factors in the formation of the Dry Diagonal of open landscapes in the 

Neotropics (Zanella, 2011). Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger (2006) assumed that the 

Caatinga emerged concurrently with the Cerrado but in drier conditions. The rise of the 

Borborema Plateau in northeastern Brazil, in the eastern limits of the Caatinga, formed a 

barrier to air mass flow from the Atlantic Ocean, creating a rain shadow effect that altered 

rainfall regimes and temperatures in the region (Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger, 2006; 

Hoorn et al., 2014). This increased aridity resulted in massive erosion of sedimentary cover 

and consequently the formation of the Depressão Sertaneja lower-level peneplain (Japsen et 

al., 2012; Peulvast et al., 2008), posteriorly leading to the establishment of the Caatinga dry-

adapted plant assembly (Fernandes et al., 2022). 

Additionally, at a regional scale in the Caatinga region, the Pliocene uplift of the 

Araripe Plateau (~5 Ma) led to dramatic changes in the course of the São Francisco River 

(SFr hereafter). The largest perennial river in the region, the SFr, ran northward to the 

equatorial Atlantic Ocean, and this uplift redirected its course, first creating an endorheic 

drainage, in which lacustrine sediments remodeled by wind formed the modern SFr dune 

system in the Pleistocene (~2.5 Ma), after the river acquired its current course toward the 

eastern Atlantic (Mabesoone, 1994) (Figure 1). The actual course of SFr has been pointed as 

an important barrier in the Caatinga biome to species dispersal and gene flow between 

populations in several groups, such as frogs (Bruschi et al., 2019), rodents (Nascimento et al., 

2011) and lizards (Coelho et al., 2022; Werneck et al., 2015). 
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Figure 1: Model of geological evolution for the Caatinga region adapted from Fernandes et al. (2022), indicating 

the important climatic and geological events that shaped its current heterogeneous landscapes during the 

Cenozoic period (66 Ma – present). Geological and climate events are based on Gottsberger & Silberbauer-

Gottsberger (2006), Peulvast et al. (2008), Japsen et al. (2012), Klöcking et al. (2020) and Mabesoone (1994). 

 

Although efforts have been made to increase knowledge about Caatinga biota, 

little is known about the origins and how the chronology of geological and climatic events 

impacts the evolution of different fauna, such as the Squamate group. The Squamate fauna, 

composed by snakes, lizards and amphisbaenians, is a highly rich clade, with a great variety 

of morphological, ecological, and behavioral traits (Pianka & Vitt, 2003). The low dispersal 

ability and low tolerance to climatic variations in these animals make them good organism 

models for biogeographic studies (Buckley et al., 2012). The phylogenetic relatedness among 

squamate lineages is relatively well known and shows numerous adaptive radiations (Tonini 

et al., 2016a). The Caatinga biome harbors a rich fauna of squamate; for example, its lizard 

fauna is composed of 93 species, 49 of which are endemic to this biome (Uchôa et al., 2022), 

and phylogeographic studies unveiled many cryptic species under several widespread species 

(Werneck et al., 2012, 2015). Therefore, understanding the evolutionary past of this group 

from the perspective of landscape evolution can help us to investigate the role of geological 

events and climate change have in the exchange of fauna between adjacent biomes and in the 

diversification of the current squamate fauna found in this biome. 

Here, we used occurrence data for 276 lizard and amphisbaenian species 

distributed along four different biomes (Amazonia, Atlantic Forest, Cerrado and Caatinga) in 

combination with phylogenetic data to assess how and when lizards and amphisbaenians 

dispersed from adjacent biomes into the Caatinga. We also analyzed the role of the SFr as a 
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riverine barrier between the northern and southern Caatinga portions after this river acquired 

its current watercourse. By using probabilistic models of geographic range evolution, we 

discuss the forces driving diversification and historical assembly, correlating 

geomorphological events with dispersal and diversification patterns to broaden our 

understanding of the highly diverse squamate fauna of the Caatinga. We hypothesize that 

geological events and climate changes from the Neogene onward (~23 Ma), which shaped the 

current Caatinga landscape, should have favored colonization and diversification of squamate 

lineages able to tolerate warmer and more variable climatic conditions. We also expect that 

the changes in the SFr watercourse occurred in the Pleistocene period (2.5 Ma) had played a 

historical barrier to dispersal in the squamate group across the Caatinga biome. 

 

2.3. Materials and Methods 

 

2.3.1. Study area 

We used the Neotropical regionalization scheme proposed by Dinerstein et al. 

(2017) to define the biogeographic areas of interest. Because our goal was to investigate how 

adjacent biomes contributed to the current composition of the Caatinga’s lizard and 

amphisbaenian faunas, as well as the role of SFr as a barrier to species dispersal, we defined 

Amazonia, Atlantic Forest, Cerrado and both northern and southern portions of Caatinga 

(bisect by SFr) as biogeographic units (Figure 2), thus constituting five areas used in the 

analyses. 

 

2.3.2. Geographic distribution and phylogenetic data 

We compiled published information to create our presence-absence matrix dataset 

with the distribution of lizard and amphisbaenian species in four biomes (Amazonia, Atlantic 

Forest, Cerrado and Caatinga), including recent lists with updates to species distributions on 

both Brazilian (Guedes et al., 2023) and Caatinga scales (Uchôa et al., 2022). Our dataset was 

composed of 276 species (see Appendix S1 in Supporting Information), including all lizard 

and amphisbaenian species occurring in the Caatinga biome, as well as the majority of these 

squamates in the surrounding biomes (Guedes et al., 2023). Species with marginal 
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distributions (i.e., those registered for a biome only in the transitional zones between biomes) 

were not considered as occurring in that biome. 

To perform our biogeographic analyses and identify colonization patterns and 

diversification rates, we used the consensus tree of the Squamate phylogeny proposed by 

Tonini et al. (2016), which is a fully sampled phylogeny containing 9574 squamate species 

worldwide based on large-scale phylogenetic inference and taxonomic imputation. We used 

the packages ‘phylotools’, ‘RRphylo’, ‘ape’ and ‘Geiger’ in R to trim, add missing species 

and solve polytomies to create the tree with 276 species selected for analyses. We used the 

function “tree.merger” in the ‘RRphylo’ R package (Castiglione et al., 2021) to add species 

that were not present in the phylogeny of Tonini et al. (2016). This function works by adding 

new lineages or single species to a preexisting backbone phylogeny and calibrating internal 

and terminal ages according to a mixture of user-specified values (when times of divergence 

between species was available) and backbone tree age values provided for nodes and tips 

(Castiglione et al., 2021). 

Since there was no genetic information for all the species on the consensus tree 

and some were imputed, the ages of events in the ancestral geographic range estimation 

models may vary in the different posterior trees. To take into account the uncertainties related 

to divergence time estimation and ancestral areas, we used a subset of our species dataset 

(with 186 species) containing only species with DNA data from the consensus tree of Tonini 

et al. (2016) to run the biogeographical analysis. We found similar results using this subset 

tree (containing only species with DNA data) regarding range transitions between areas when 

compared to the results shown in the present study using the imputed data tree (276 spp.) (see 

Appendix S2 in Supporting Information). 

 

2.3.3. Ancestral geographic range estimation 

We used three different biogeographic models using the package 

‘BioGeoBEARS’ in R software, which implements many models in a common likelihood 

framework (Matzke, 2013): DIVA, DEC and BAYAREA. Dispersal-Vicariance Analysis 

(DIVA, Ronquist, 1997) is a parsimony model that considers vicariance more important than 

dispersal and does not consider different processes that can occur among sympatric lineages; 

Dispersal-Extinction-Cladogenesis (DEC, Ree et al., 2005; Ree & Smith, 2008) is a 
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parametric model that implements two types of sympatry processes (narrow and subset) but 

does not implement widespread vicariance; and BayArea is a Bayesian model that was created 

for analyses that involve a large number of areas and does not consider vicariant processes 

(Landis et al., 2013). 

We compared all models implemented in ‘BioGeoBEARS’ using a time-stratified 

dispersal matrix (see Appendix S3 in Supporting Information), which multiplies dispersal 

probabilities between five areas (Cerrado, Amazonia, Atlantic Forest, Southern Caatinga, and 

Northern Caatinga) based on landscape evolution over geological time in the Neotropical 

region, with emergence and disappearance of barriers to species dispersal between areas over 

time. Such probabilities range from 0 to 1, with 0 meaning that a geographic barrier prevents 

dispersal and 1 meaning no dispersal limitation between areas. The time periods are related to 

geomorphological events and climate changes in the Neotropical region, which influenced the 

changes in the Amazonia, Atlantic Forest, Cerrado and Caatinga biomes in terms of landscape 

evolution and are briefly cited in Supplementary File 3. Because our goal was to test whether 

the SFr constituted a historical dispersal barrier to Caatinga’s lizard and amphisbaenian 

faunas, we ran the three models implemented in ‘BioGeoBEARS’ (DIVA, DEC and 

BAYAREA) with three different time-stratified dispersal matrices. The only difference 

between the matrices was the connectivity between the southern and northern portions of the 

Caatinga biome in the last time stratum (2.5 Ma, when the SFr acquired its current 

watercourse): 0.1, representing the hypothesis that this river constituted a barrier to dispersal; 

0.5, representing a soft barrier hypothesis; and 0.9, representing little or almost no barrier to 

dispersal hypothesis. We compared the models using the Akaike information criterion (AIC) 

(Burnham & Anderson, 2004), first between the different models (DEC, DIVA and 

BAYAREA) and later within the same model type (with different time-stratified dispersal 

matrices). 

The best fitting model chosen was analyzed using the Biogeographic Stochastic 

Mapping (BSM), which generates simulated histories conditional on the observed tree and 

given model and their parameters, including locations of all cladogenetic and anagenetic 

events and their ages along the branches given the simulation criteria. We averaged 50 BSM 

runs to estimate ancestral state probabilities and number, ages, and direction of dispersal and 

speciation events (Dupin et al., 2017) among the five areas. Although the time periods used 

here involve events as old as 180 Ma (the age of the phylogenetic tree used), we did not take 
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into account events before the Cenozoic (66 Ma) because the ancestral range probability 

reconstruction is highly unresolved geographically. 

 

2.3.4. Rates of species diversification 

Diversification, speciation, and extinction rates were estimated using BAMM 

version 2.5 (Bayesian Analysis of Macroevolutionary Mixtures) (Rabosky et al., 2014) and 

the ‘BAMMtools’ R package. BAMM uses reversible jump Markov chain Monte Carlo 

(MCMC) to detect and quantify heterogeneity in evolutionary rates on a phylogenetic tree and 

is considered an accurate approach among different evolutionary tests. Priors for speciation 

and extinction were set empirically using the “setBAMMpriors” function. We set the 

geometric prior on “expectedNumberOfShifts” to 1, as recommended in the BAMM 

documentation for clades smaller than 500 species. We performed BAMM with three runs 

each with 1 million MCMC generations and a sampling frequency of 1000. To identify the 

95% credible set of distinct shift configurations, we used the ‘BAMMtools’ function 

“credibleShiftSet”. A "phylorate" graph with jenks natural breaks methods was used to show 

the mean marginal posterior density of diversification rates. We discarded a burn-in of 10% 

and confirmed that effective sample size values were appropriate. Rates-through-time plots 

were generated for speciation, extinction, and net diversification using 

“PlotRateThroughTime”. 

 

2.4. Results 

The DEC models had the lowest AIC values when compared to DIVALIKE and 

BAYAREALIKE, independently of the connectivity matrices incorporated, representing the 

best model type to our data (Table 1). Between the different time-stratified dispersal matrices, 

the models with the higher connectivity (0.9) between the Northern and Southern portions of 

Caatinga had the best support in our analyses (lowest AIC), regardless of the model used, 

suggesting that the SFr does not represent a historical barrier to dispersal across the Caatinga 

biome to lizard and amphisbaenian faunas (Table 1). Due to the combination of both model 

comparisons, we decided to use the DEC model with 0.9 connectivity as the most 

appropriated representation of the ancestral biogeographic estimation in the studied group (the 
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ancestral reconstruction figure of this model is available on the Appendix S1 in Supporting 

Information). 

 

Table 01: Model comparison of the ancestral range reconstruction of lizard and amphisbaenian faunas in 

Neotropical biomes performed by the BioGeoBEARS package in R software. Connectivity corresponds to the 

test of the hypothesis that the São Francisco River acts as a historical barrier to species dispersal between the 

northern and southern portions of the Caatinga (see details in the text). The free parameters in the model area: d, 

rate of range expansion (i.e., dispersal) and e, rate of range contraction (i.e., extinction). The best model is 

highlighted. 

 

Connectivity Model LnL d e AIC AICwt 

 DEC -698.7 0.016 0.044 1402 1 

0.1 DIVALIKE -761.6 0.0095 <0.001 1527 <0.001 

 BAYAREALIKE -842.1 0.0085 0.027 1688 <0.001 

 DEC -695.4 0.017 0.048 1395 1 

0.5 DIVALIKE -756.5 0.0095 <0.001 1517 <0.001 

 BAYAREALIKE -840.9 0.0085 0.027 1686 <0.001 

 DEC -692.8 0.017 0.050 1390 1 

0.9 DIVALIKE -753.3 0.0094 <0.001 1511 <0.001 

 BAYAREALIKE -839.9 0.0085 0.027 1684 <0.001 
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Amazonia was the largest source area for lizard and amphisbaenian faunas in the 

Caatinga biome (Figure 2a). Dispersal through Amazonia accounts for almost one-third of the 

clades in northern (32%) and southern (28.5%) Caatinga. Shifts between both Caatinga areas 

were the second largest in the number of dispersal events (26.5% for both areas). The Atlantic 

Forest and Cerrado contributed almost equally to the number of dispersal events in both 

northern and southern portions of Caatinga (between 19.5% and 22.5%) (Figure 2a). Caatinga 

was not only a sink but also a source area of lizard and amphisbaenian to other biomes (Figure 

2a). Most dispersal events occurred between Caatinga’s areas (northern and southern 

portions) followed by Atlantic Forest and Cerrado, with Amazonia being the sink area that 

least received Caatinga species shifts. 

  

Figure 2: Numbers (a) and temporal patterns (b) of dispersal events of lizard and amphisbaenian lineages 

between areas into the northern and southern portions of Caatinga estimated by the DEC model (and summarized 

by BSM data tables). Biogeographical areas were based on the classification of Dinerstein et al. (2017) for the 

Neotropical region. The black dashed lines in the graphics represent the beginning of the transformation of the 

Caatinga landscape in the Miocene period (23 Ma), and the red dashed line represents the changes in the course 

of the São Francisco River in the Pleistocene (2.5 Ma). We plotted in the graphics (b) only dispersal events to the 

Cenozoic period (66 Ma), but older events were included in the total calculation of events (a). The relative 

number of dispersal events is the total number of dispersals divided by the log-number of lineages within each 

time bin (1 Ma). 
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Temporal patterns of dispersal events from adjacent areas into the Caatinga 

suggest multiple independent origins for the Squamate group in this biome, evidencing that 

northern and southern portions have been colonized since the Paleogene, with older origins, 

especially from Amazonia to Northern Caatinga (Figure 2b.4). An increase in dispersal events 

from all areas into the Caatinga was observed from the Early Miocene (23 Ma) onwards, with 

a decrease between the Late Miocene and Pliocene (11 - 5 Ma) and another rise since that to 

the present (Figure 2b). Despite some variations in time, the transitions between open 

vegetation areas (Cerrado and Caatinga) increased more and became predominant from the 

Late Miocene to the present (Figures 2b.2 and 2b.3). 

Similar to dispersal events, temporal patterns of cladogenetic shifts show some 

ancient events since the Paleogene, although from the Early Miocene onwards, these events 

became more frequent (Figure 3a). The cladogenetic events that isolated lizard and 

amphisbaenian lineages in the Caatinga from distinct biomes occurred more frequently in the 

Oligocene and Early Miocene periods, while the in situ speciation events were more frequent 

in the Middle and Late Miocene periods (Figure 3a). These temporal patterns show that early 

divergences from forested habitat lineages could form the initial species pool adapted to the 

dry conditions of Caatinga preceding events of in situ speciation in a posterior period, 

generating the diversity patterns of species we currently know. 

According to the BAMM analyses, the only shift in diversification rate within the 

lizards and amphisbaenians from Caatinga and its neighbors biomes was found in the Gekkota 

lineage (Figure 3), which was followed by a decrease in the diversification rate (represented 

by a cold color intensity).  Apart from the Gekkota lineage, we can observe a relatively 

constant rate of speciation in the phylogenetic tree, with an apparent acceleration in the 

speciation rate in the tropidurid species (a subgroup of the Iguania lineage) in the Early 

Miocene (~23 Ma) identified by a warmer color intensity (Figure 3). Also a conspicuous 

increase in the net diversification rate at approximately 20 – 25 Ma was identified in the rate-

through-time plot for Caatinga Squamata lineages (Figure 3b). 
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Figure 3: Reconstruction of ancestral geographic range based on the DEC model (left) and speciation rate plot 

(phylorate) (right) showing the best configuration shift identified by BAMM for the phylogenetic tree used in the 

present work. Color intensity across branches in the phylorate (right) is proportional to changes in diversification 

rates. The gray dashed lines in the tree represent the beginning of the transformation of the Caatinga landscape in 

the Miocene period (23 Ma). a: Temporal patterns of cladogenetic events (vicariance and sympatry) leading to 

isolation of Caatinga lizard and amphisbaenian lineages from adjacent biomes (black points) versus in situ 

speciation events (red points). Data about event ages were estimated by the DEC model and summarized in BSM 

tables. b: Net diversification rate plot considering only the species present in the Caatinga biome. c: rates-

through-time plots based on BAMM estimations, considering all bioregions together. The shaded areas around 

the curves correspond to 95% CIs of the estimated rates. 

 

2.5. Discussion 

Although the Neotropical region is considered the most biodiverse worldwide, 

little is known about the role of landscape evolution in driving diversification and current 

distributions for most groups of organisms. Here, we show how the current diversity patterns 

of Caatinga lizards and amphisbaenians were the result of pervasive faunal exchanges from 

adjacent biomes since the Paleogene, with Amazonia representing the most important source 

area. Besides older dispersal events coming especially from forested habitats, since the Late 
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Miocene, the transitions between open vegetation areas (Cerrado and Caatinga) became 

predominant. An increase in the diversification rate in the Early Miocene and the more recent 

in situ speciation events from the Middle and Late Miocene highlights the role of Neogene 

geomorphological events in shaping Caatinga dry-adapted squamate diversification. Finally, 

our findings indicated that SFr does not represent a historical barrier to dispersal across the 

Caatinga biome to lizard and amphisbaenian faunas. 

 

2.5.1. Historical evolution of lizard and amphisbaenian faunas in Caatinga 

The biotic interchange among distinct biomes significantly influences adaptation 

and diversification processes. Amazonia has been pointed as a primary source of Neotropical 

biodiversity and ancestral range for several clades currently present in other biomes 

(Antonelli et al., 2018; Cassemiro et al., 2023). In the present study, Amazonia was also 

identified as the largest source area and had the greatest number of older dispersal events into 

the Caatinga. This was expected once during the Paleogene until the Early Miocene, when the 

Brazilian northeast was a diverse rainforest (Hoorn et al., 2010; Jaramillo & Cárdenas, 2013). 

Due to open areas being younger than forested habitats in the Neotropical region (Azevedo et 

al., 2020), they could afford more empty niches that allowed colonization and diversification. 

Thus, several species groups dispersed from wet and forested ancestral habitats to drier and 

open new habitat transitions (Pontes-Nogueira et al., 2021; Zizka et al., 2020), including 

lizards and amphisbaenians (Lanna et al., 2022, present study). 

During the Middle and especially Late Miocene, faunal transitions between open 

vegetation areas (Cerrado and Caatinga) increased and exceeded the transitions from forested 

areas into the Caatinga. This is temporally congruent with climate changes and 

geomorphological events in northeastern Brazil. These events led to the establishment of 

semiarid climatic conditions (Harris & Mix, 2002), to the increase in aridity by the Andean 

(Hoorn et al., 2022) and Borborema Plateau (Klöcking et al., 2020) uplifts and massive 

erosion of the Paleo-Mesozoic sediments that culminated in the formation of the lower-level 

peneplain called Depressão Sertaneja (Japsen et al., 2012; Peulvast et al., 2008). Furthermore, 

the diversification of plant lineages of the Caatinga and Cerrado took place during the Late 

Miocene and Pliocene periods (Fernandes et al., 2022; Simon et al., 2009). These concurrent 

origins of open vegetation biomes in the Neotropics could have facilitated faunal exchange of 
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open habitat-adapted species and could also explain the common evolutionary history of 

several clades present today in Caatinga and Cerrado, such as Tropidurus, Eurolophosaurus, 

Psilops and Amphisbaena species (Supplementary File 1). 

The diversification patterns of lizard and amphisbaenian faunas of the Neotropical 

biomes analyzed in the present study revealed the only one shift in the diversification rate 

localized in the Gekkota lineage (Figure 3). However, the conclusion about diversification in 

this group might be influenced by the lack of species in this lineage since the geckos were 

pointed to have colonized South America directly from the African continent, arriving 

multiple times over tens of millions of years (Gamble et al., 2011). Once BAMM 

documentation recommended fixed the expected number of shifts to 1 for clades smaller than 

500 species (our case), we explored changes in diversification in the tree also based in color 

intensity variation and identified an apparent acceleration in the speciation rate in tropidurid 

species (a subgroup of the Iguania lineage) in the Early Miocene (~23 Ma) (Figure 3). The 

tropidurid group are composed by typically open area species and acceleration in 

diversification rate in this group could be expected when open biomes were formed in 

Neogene period, including both Caatinga and Cerrado species.  

The Neogene climate changes and geomorphological events that shaped the 

landscape of northeastern Brazil seem to be crucial to lizard and amphisbaenian  

diversification of the Caatinga. We found an increase in the diversification rate in this group 

in Caatinga occurred in the Early Miocene (Figure 3b), which could indicate that habitat 

changes in the region should favor species able to tolerate warmer and more variable climatic 

conditions, with irradiation of typical open area taxa, such as tropidurid species. Many 

tropidurids have marked ecomorphological adaptations to a saxicolous life history, and the 

diversification of the group could be temporally associated with bedrock outcrops exposed 

after postrift denudation in Miocene times (Gurgel et al., 2013; Peulvast et al., 2008). Some 

traits were identified as essential for the occupation of new open habitats by lizard species 

from forested areas, including attaining higher mean body temperature and being more 

terrestrial and saxicolous (Lanna et al., 2022). The increase in faunal transitions between 

Caatinga and Cerrado and the greater number of in situ speciation events within Caatinga 

lineages in the Late Miocene indicate the successful establishment of dry-adapted fauna in 

this period. Concurrent, there was a relative increase in grazers and mixed feeders 

‘‘ungulates’’ in South America, evidencing the prevalence of dry and open habitats (Ortiz-

Jaureguizar & Cladera, 2006). Similarly, the expansion of open woodland and savanna areas 
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in sub-Saharan Africa was associated with diversification in galagid lineages in the Late 

Miocene (Pozzi, 2016). 

Several studies have debated the role of climate changes in Quaternary versus 

Neogene geomorphological events in determining the origin and diversification of 

Neotropical biodiversity (Colli, 2005; Costa et al., 2018; Haffer, 1969; Vanzolini, 1976). 

Pleistocene climatic fluctuations have been pointed to affect the extent of forested and open 

vegetation in South America (Costa et al., 2018). Thus, the successive cycles of vegetation 

expansion and retraction, derived from high variation in temperature and precipitation, led to 

species dispersal and forced population isolation and divergence, promoting allopatric 

speciation in forest refuges (Haffer, 1969). Conversely, Neogene geomorphological events 

can respond to deep splits in evolutionary history and broad Neotropical biodiversity patterns 

(Colli, 2005; Hoorn et al., 2023), limiting Pleistocene influence to distributional shifts and 

genetic signatures in many groups (Camurugi et al., 2022; Carnaval et al., 2009; Lanna et al., 

2020; Werneck et al., 2012). Our results reinforce the influences of Neogene 

geomorphological events on the origin of the crown lineages and diversification of the 

Caatinga squamate biota. They have been identified as primary determinants of genera and 

species diversification in open biomes (Giugliano et al. 2007; Werneck et al., 2012) and have 

led to deep influences on Cerrado herpetofaunal diversification (Colli, 2005). 

The Caatinga is considered a Seasonally Dry Tropical Forest, but some 

differences in geology, soils and rainfall gradients are responsible for generating a set of 

different ecosystems and plant communities within this region, such as scattered rainforests, 

riparian forests and savanna enclaves (Moro et al., 2016; Pennington et al., 2009). These local 

highly heterogeneous environments could have facilitated faunal exchange with their 

neighboring forested biomes even when more dry conditions had been established and open 

vegetation became predominant since the Late Miocene onward  (Fernandes et al., 2022). In 

addition, several lines of evidence have indicated the existence of forested corridors crossing 

the Caatinga region during Pleistocene climatic fluctuations (Batalha-Filho et al., 2013; Ledo 

& Colli, 2017). These cyclical oscillations of expansion and contraction of forested habitats 

associated with mosaics of different habitats could explain the current presence of some 

typical forested lineages in the Caatinga region. They include lizard species restricted to 

relictual enclaves of moist forest or riparian vegetation, such as Polychrus marmoratus, 

Gonatodes humeralis, Stenolepis ridleyi and Leposoma baturitensis. The mosaics of different 

habitats and the Pleistocene forested connections between Amazonia and Atlantic Forest 
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could also serve as entrance pathways to colonization and successful establishment of new 

lineages without requiring immediate adaptations to dryer conditions, facilitating shifts with 

neighboring biomes. This probably happened within the genus Enyalius, which are lizards 

widely distributed in Atlantic Forest, occuring in relictual forested habitats in Caatinga  

(Rodrigues et al., 2014). 

 

2.5.2. São Francisco River as a barrier to dispersal 

The SFr is the largest perennial river in Caatinga, with extension of nearly 3,000 

km, and its Quaternary sand dunes have served historically as an important cis-Andean center 

of diversification (Rodrigues, 1996, 2002). By bisecting Caatinga in the northern and southern 

portions, several studies have been pointed it as an important barrier to species dispersion, 

limiting the distribution of approximately half of the species to one of its banks (Gonçalves‐

Sousa et al., 2022, present study - Supplementary File 1) and geographically structuring 

populations from opposite margins (Coelho et al., 2022; Werneck et al., 2012, 2015), which 

highlights its role in promoting phylogeographic structure and species differentiation. 

However, the best model recovered in the present study shows that SFr does not 

represent a historical barrier to dispersal of lizards and amphisbaenians across the Caatinga. 

Although evolutionary patterns of several lizard species have suggested that the SFr acts as a 

barrier promoting diversification at the intraspecific level (Coelho et al., 2022; Werneck et al., 

2012), some widespread Caatinga lineages do not show genetic differentiation on either side 

of the SFr (Camurugi et al., 2022; Oliveira et al., 2015; Recoder & Rodrigues, 2020). Other 

studies classify SFr as a soft barrier to gene flow (Coelho et al., 2022; Lanna et al., 2020) 

because its more recent time of population divergence highlights that SFr strength as a barrier 

varies among species, with dispersal capability being a determining factor. 

The SFr dune system constitutes an important center of endemism of Caatinga 

squamates (Mesquita et al., 2017; Rodrigues, 1996), and some species pairs are restricted to 

sandy habitats at opposite banks of the river in genera such as Calyptommatus and 

Nothobachia. Divergence times for these psammophilous fossorial lizard species (Recoder et 

al., 2022; Siedchlag et al., 2010) suggest that the river may also act as a vicariant barrier and 

lead to speciation processes (Recoder & Rodrigues, 2020). In tropidurid species, with marked 

ecomorphological adaptations to a saxicolous lifestyle, we can find divergences and genetic 

population structuring associated with SFr banks (Werneck et al., 2015). 
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Therefore, many of the known examples in which SFr acts as a gene flow barrier 

or plays an important role in species diversification involve small and leg-reduced  fossorial 

(Calyptommatus spp., (Siedchlag et al., 2010), saxicolous (Tropidurus semitaeniatus, 

Werneck et al., 2015) or nocturnal geckos (Phyllopezus pollicaris, Werneck et al., 2012), all 

traits associated with small-ranged lizard species (Meiri et al., 2018). Thus, we argue that the 

current watercourse of SFr did not act as a riverine barrier to species dispersal in the Caatinga 

squamate group as a whole, but it can effectively limit dispersal only to species with low 

dispersal capability. Additionally, the lack of genetic structure between river margins in 

several widespread reptile species provides no support for the hypothesis that the river is a 

vicariant barrier even for all SFr system dune reptiles (Recoder & Rodrigues, 2020). Thus, 

although SFr has been shown to reduce gene flow and facilitate allopatric speciation, the 

intensity of this resistance to dispersal depends on the ability of different organisms to cross 

them, which can occur in the majority of squamate group. 

Regarding species composition, the SFr seems to play a strong role as a historical 

factor structuring assemblages on a regional scale, but environmental and climatic differences 

between northern and southern portions of Caatinga also led to different responses of lizard 

assemblages to aridity (Gonçalves‐Sousa et al., 2022). The northern portion contains less 

diverse assemblages because it has highly concentrated rainfall and extensive desertification 

areas, while the southern portion experiences higher levels of humidity and greater floristic 

diversity (Queiroz et al., 2017; Gonçalves‐Sousa et al., 2022). Differences in geological and 

climatic evolutionary histories between southern and northern portions of Caatinga could also 

influence the present-day differences in diversity patterns, assemblage composition and 

genetic diversity of species distributed across this biome, since areas from southern Caatinga 

had unstable and more recent occupation by open vegetation (Werneck et al., 2011). 

More than one-third of the species restricted to one of the SFr banks (23 from a 

total of 62) are composed of montane relictual species (limited to areas above 600 m altitude) 

(Uchôa et al., 2022). These are endemic species with their closest relatives from Amazonia 

and Atlantic Forest (e.g., Leposoma baturitensis, Placosoma limaverdorum) or typical 

Amazonian and Atlantic species with disruptive distribution within Caatinga (e.g., Polychrus 

marmoratus, Stenolepis ridleyi and Strobilurus torquatus). For these species, the most 

restrictive factors to dispersal are the dry climate conditions and the open vegetation of 

Caatinga surrounding the forested mountains and not the SFr. Their present distributions 

could be associated with past formation of intermittent forested corridors across the Caatinga 
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region. These forested corridors have been suggested to shape the genetic diversity of some 

endemic frog species (Thomé et al., 2016) and could also explain part of the differences in 

species composition between the northern and southern portions of Caatinga. 

 

2.6. Conclusions 

Historical biogeography helps us to understand the role of geomorphological 

events changing landscape and climate conditions in determining biota assemblages. Here, we 

show that repeated interchanges between surrounding biomes since the Paleogene associated 

with more recent in situ speciation events originated the actual Caatinga lizard and 

amphisbaenian faunas. Amazonia was identified as the most important source area for 

Caatinga in terms of number of dispersal events, but since the Late Miocene onwards, shifts 

between open vegetation areas were more representative in Caatinga colonization. The 

landscape transformation and climate changes that increased aridity in northeastern Brazil 

have shaped dry-adapted fauna diversification in the Miocene period and are crucial to current 

assembly patterns of Caatinga squamate fauna. We find no support for the hypothesis that 

changes in SFr watercourse that occurred in the Pleistocene period played an important barrier 

to species dispersal in the lizard and amphisbaenian faunas as a whole group, and perhaps the 

riverine barrier only works for species with low dispersal capability. 
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2.7. Supporting Information 

Appendix S1: Geographic distribution of species used in the present work. Areas legends: A 

- Amazonia; B – Cerrado; C – Atlantic Forest; D – North portion of Caatinga; E – South 

portion of Caatinga. 

Species Amazonia Cerrado Atlantic 

Forest 

Northern 

Caatinga 

Southern 

Caatinga 

Acratosaura_mentalis 0 0 1 1 1 

Acratosaura_spinosa 0 0 0 0 1 

Alopoglossus_angulatus 1 0 0 0 0 

Alopoglossus_atriventris 1 0 0 0 0 

Alopoglossus_brevifrontalis 1 0 0 0 0 

Alopoglossus_buckleyi 1 0 0 0 0 

Alopoglossus_copii 1 0 0 0 0 

Alopoglossus_kugleri 1 0 0 0 0 

Amapasaurus_tetradactylus 1 0 0 0 0 

Ameiva_ameiva 1 1 1 1 1 

Ameivula_confusioniba 0 0 0 1 0 

Ameivula_jalapensis 0 1 0 0 0 

Ameivula_mumbuca 0 1 0 0 0 

Ameivula_nigrigula 0 0 0 0 1 

Ameivula_ocellifera 0 1 1 0 1 

Ameivula_pyrrhogularis 0 0 0 1 0 

Anisolepis_grilli 0 1 1 0 0 

Anolis_auratus 1 0 0 0 0 

Anolis_bombiceps 1 0 0 0 0 

Anolis_brasiliensis 0 1 1 1 0 

Anolis_chrysolepis 1 1 0 0 0 

Anolis_fuscoauratus 1 0 1 1 1 

Anolis_meridionalis 0 1 0 0 0 

Anolis_ortonii 1 0 1 0 0 

Anolis_planiceps 1 0 0 0 0 

Anolis_punctatus 1 0 1 0 0 

Anolis_scypheus 1 0 0 0 0 

Anolis_squamulatus 1 0 0 0 0 

Anolis_tandai 1 0 0 0 0 

Anolis_tigrinus 1 0 0 0 0 

Anolis_trachyderma 1 0 0 0 0 

Anolis_transversalis 1 0 0 0 0 

Anotosaura_collaris 0 0 0 0 1 

Anotosaura_vanzolinia 0 0 1 1 1 



33 
 

 
 

Arthrosaura_kockii 1 0 0 0 0 

Arthrosaura_reticulata 1 0 0 0 0 

Aspronema_dorsivittatum 0 1 1 0 1 

Bachia_bresslaui 0 1 0 0 0 

Bachia_dorbignyi 1 0 0 0 0 

Bachia_flavescens 1 0 0 0 0 

Bachia_guianensis 1 0 0 0 0 

Bachia_micromela 0 1 0 0 0 

Bachia_oxyrhina 0 1 0 0 0 

Bachia_panoplia 1 0 0 0 0 

Bachia_peruana 1 0 0 0 0 

Bachia_remota 1 0 0 0 0 

Bachia_scaea 1 0 0 0 0 

Bachia_trisanale 1 0 0 0 0 

Basiliscus_basiliscus 1 0 0 0 0 

Brasiliscincus_agilis 0 0 1 0 0 

Brasiliscincus_heathi 0 1 1 1 1 

Calyptommatus_confusionibus 0 0 0 1 0 

Calyptommatus_frontalis 0 0 0 1 0 

Calyptommatus_leiolepis 0 0 0 1 1 

Calyptommatus_nicterus 0 0 0 0 1 

Calyptommatus_sinebrachiatus 0 0 0 0 1 

Cercosaura_anordosquama 1 0 0 0 0 

Cercosaura_argulus 1 0 0 0 0 

Cercosaura_bassleri 1 0 0 0 0 

Cercosaura_eigenmanni 1 0 0 0 0 

Cercosaura_ocellata 1 0 0 0 0 

Cercosaura_olivacea 1 1 1 1 1 

Cercosaura_oshaughnessyi 1 0 0 0 0 

Cercosaura_schreibersii 0 1 1 0 0 

Chatogekko_amazonicus 1 0 0 0 0 

Cnemidophorus_cryptus 1 0 0 0 0 

Cnemidophorus_gramivagus 1 0 0 0 0 

Cnemidophorus_lemniscatus 1 0 0 0 0 

Coleodactylus_brachystoma 0 1 0 0 0 

Coleodactylus_meridionalis 0 1 1 1 1 

Coleodactylus_natalensis 0 0 1 0 0 

Coleodactylus_septentrionalis 1 0 0 0 0 

Colobodactylus_taunayi 0 0 1 0 0 

Colobosaura_modesta 1 1 1 1 0 

Colobosauroides_carvalhoi 0 0 0 1 0 

Colobosauroides_cearensis 0 0 0 1 0 

Copeoglossum_arajara 0 0 0 1 0 

Copeoglossum_nigropunctatum 1 1 0 1 1 
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Crocodilurus_amazonicus 1 0 0 0 0 

Diploglossus_fasciatus 1 0 1 0 0 

Diploglossus_lessonae 0 0 1 1 1 

Dracaena_guianensis 1 0 0 0 0 

Dryadosaura_nordestina 0 0 1 0 0 

Ecpleopus_gaudichaudii 0 0 1 0 0 

Enyalioides_cofanorum 1 0 0 0 0 

Enyalioides_laticeps 1 0 0 0 0 

Enyalioides_microlepis 1 0 0 0 0 

Enyalioides_palpebralis 1 0 0 0 0 

Enyalius_bibronii 0 0 1 1 1 

Enyalius_bilineatus 0 0 1 0 1 

Enyalius_brasiliensis 0 0 1 0 0 

Enyalius_catenatus 0 0 1 0 1 

Enyalius_erythroceneus 0 0 0 0 1 

Enyalius_iheringii 0 0 1 0 0 

Enyalius_leechii 1 0 0 0 0 

Enyalius_perditus 0 0 1 0 0 

Enyalius_pictus 0 0 0 0 1 

Exila_nigropalmata 1 0 0 0 0 

Eurolophosaurus_amathites 0 0 0 0 1 

Eurolophosaurus_divaricatus 0 0 0 1 0 

Eurolophosaurus_nanuzae 0 1 0 0 0 

Glaucomastix_abaetensis 0 0 1 0 0 

Glaucomastix_cyanura 0 0 0 0 1 

Glaucomastix_venetacauda 0 0 0 1 0 

Gonatodes_albogularis 1 0 0 0 0 

Gonatodes_annularis 1 0 0 0 0 

Gonatodes_concinnatus 1 0 0 0 0 

Gonatodes_eladioi 1 0 0 0 0 

Gonatodes_ falconensis 1 0 0 0 0 

Gonatodes_hasemani 1 0 0 0 0 

Gonatodes_humeralis 1 1 0 1 0 

Gonatodes_riveroi 1 0 0 0 0 

Gonatodes_vittatus 1 0 0 0 0 

Gymnodactylus_amarali 0 1 0 0 0 

Gymnodactylus_darwinii 0 0 1 0 0 

Gymnodactylus_geckoides 0 1 1 1 1 

Gymnodactylus_vanzolinii 0 0 0 0 1 

Gymnophthalmus_leucomystax 1 0 0 0 0 

Gymnophthalmus_underwoodi 1 0 0 0 0 

Hemidactylus_agrius 0 0 0 1 1 

Hemidactylus_brasilianus 0 1 1 1 1 

Hemidactylus_palaichthus 1 0 0 0 0 
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Heterodactylus_imbricatus 0 0 1 0 0 

Heterodactylus_lundii 0 1 0 0 0 

Heterodactylus_septentrionalis 0 0 0 0 1 

Hoplocercus_spinosus 0 1 0 1 0 

Iguana_iguana 1 1 1 1 1 

Iphisa_elegans 1 0 0 0 0 

Kentropyx_altamazonica 1 0 0 0 0 

Kentropyx_calcarata 1 1 1 1 1 

Kentropyx_paulensis 0 1 0 0 0 

Kentropyx_pelviceps 1 0 0 0 0 

Kentropyx_striata 1 0 0 0 0 

Kentropyx_vanzoi 0 1 0 0 0 

Kentropyx_viridistriga 0 1 0 0 0 

Lepidoblepharis_heyerorum 1 0 0 0 0 

Lepidoblepharis_hoogmoedi 1 0 0 0 0 

Lepidoblepharis_nukak 1 0 0 0 0 

Leposoma_annectans 0 0 1 0 0 

Leposoma_baturitensis 0 0 1 1 0 

Leposoma_scincoides 0 0 1 0 0 

Loxopholis_guianense 1 0 0 0 0 

Loxopholis_osvaldoi 1 0 0 0 0 

Loxopholis_parietalis 1 0 0 0 0 

Loxopholis_percarinatum 1 1 0 0 0 

Loxopholis_rugiceps 1 0 0 0 0 

Lygodactylus_klugei 0 1 0 1 1 

Lygodactylus_wetzeli 0 1 0 0 0 

Manciola_guaporicola 0 1 0 0 0 

Micrablepharus_atticolus 1 1 0 0 0 

Micrablepharus_maximiliani 1 1 1 1 1 

Neusticurus_bicarinatus 1 0 0 0 0 

Neusticurus_juruazensis 1 0 0 0 0 

Neusticurus_racenisi 1 0 0 0 0 

Neusticurus_rudis 1 0 0 0 0 

Notobachia_ablephara 0 0 0 1 0 

Notomabuya_frenata 1 1 1 1 1 

Ophiodes_fragilis 0 1 1 0 0 

Ophiodes_striatus 0 1 1 1 1 

Oreosaurus_ achlyens 1 0 0 0 0 

Phyllopezus_diamantino 0 0 0 0 1 

Phyllopezus_lutzae 0 0 1 0 1 

Phyllopezus_periosus 0 0 1 1 1 

Phyllopezus_pollicaris 0 1 1 1 1 

Phyllopezus_selmae 0 0 1 0 0 

Placosoma_cordylinum 0 0 1 0 0 
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Placosoma_glabellum 0 0 1 0 0 

Placosoma_limaverdorum 0 0 0 1 0 

Plica_medemi 1 0 0 0 0 

Plica_lumaria 1 0 0 0 0 

Plica_plica 1 0 0 0 0 

Plica_umbra 1 0 0 0 0 

Polychrus_acutirostris 1 1 1 1 1 

Polychrus_liogaster 1 1 0 0 0 

Polychrus_marmoratus 1 0 1 1 0 

Potamites_ecpleopus 1 0 0 0 0 

Potamites_strangulatus 1 0 0 0 0 

Pseudogonatodes_gasconi 1 0 0 0 0 

Pseudogonatodes_guianensis 1 0 0 0 0 

Pseudogonatodes_lunulatus 1 0 0 0 0 

Pseudogonatodes_manessi 1 0 0 0 0 

Psilops_mucugensis 0 0 0 0 1 

Psilops_paeminosus 0 0 0 1 1 

Psilops_seductus 0 1 0 0 0 

Procellosaurinus_erythrocercus 0 0 0 1 1 

Procellosaurinus_tetradactylus 0 0 0 1 0 

Psychosaura_agmosticha 0 0 0 1 1 

Psychosaura_macrorhyncha 0 0 1 1 1 

Rheosaurus_sulcarostrum 1 0 0 0 0 

Salvator_duseni 0 1 0 0 0 

Salvator_merianae 1 1 1 1 1 

Scriptosaura_catimbau 0 0 0 1 0 

Sphaerodactylus_ molei 1 0 0 0 0 

Stenocercus_aculeatus 1 0 0 0 0 

Stenocercus_caducus 0 1 0 0 0 

Stenocercus_dumerilii 1 1 0 0 0 

Stenocercus_fimbriatus 1 0 0 0 0 

Stenocercus_quinarius 0 1 0 0 0 

Stenocercus_roseiventris 1 0 0 0 0 

Stenocercus_sinesaccus 1 1 0 0 0 

Stenocercus_squarrosus 0 0 0 1 0 

Stenocercus_tricristatus 0 1 0 0 0 

Stenolepis_ridleyi 0 0 1 1 0 

Strobilurus_torquatus 0 0 1 1 0 

Teius_oculatus 0 0 1 0 0 

Teius_teyou 0 1 0 0 0 

Thecadactylus_rapicauda 1 0 0 0 0 

Thecadactylus_solimoensis 1 0 0 0 0 

Tretioscincus_agilis 1 0 0 0 0 

Tretioscincus_bifasciatus 1 0 0 0 0 
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Tropidurus_cocorobensis 0 0 0 1 1 

Tropidurus_erythrocephalus 0 0 0 0 1 

Tropidurus_etheridgei 0 1 0 0 0 

Tropidurus_lagunablanca 0 1 0 0 0 

Tropidurus_helenae 0 0 0 1 0 

Tropidurus_hispidus 1 1 1 1 1 

Tropidurus_hygomi 0 0 1 0 0 

Tropidurus_itambere 1 1 0 0 0 

Tropidurus_jaguaribanus 0 0 0 1 0 

Tropidurus_montanus 0 1 0 0 1 

Tropidurus_mucujencis 0 0 0 0 1 

Tropidurus_oreadicus 1 1 0 1 1 

Tropidurus_pinima 0 0 0 1 1 

Tropidurus_psammonastes 0 0 0 1 0 

Tropidurus_semitaeniatus 0 1 1 1 1 

Tropidurus_sertanejo 0 0 0 0 1 

Tropidurus_torquatus 0 1 1 0 0 

Tupinambis_cryptus 1 0 0 0 0 

Tupinambis_cuzcoensis 1 0 0 0 0 

Tupinambis_longilineus 1 0 0 0 0 

Tupinambis_quadrilineatus 0 1 0 0 0 

Tupinambis_teguixin 1 1 0 1 0 

Uracentron_azureum 1 0 0 0 0 

Uracentron_flaviceps 1 0 0 0 0 

Uranoscodon_superciliosus 1 0 0 0 0 

Urostrophus_vautieri 0 0 1 0 0 

Vanzosaura_multiscutata 0 0 0 1 1 

Vanzosaura_rubricauda 0 1 0 0 0 

Vanzosaura_savanicola 0 1 0 0 0 

Varzea_altamazonica 1 0 0 0 0 

Varzea_bistriata 1 1 1 0 0 

Amphisbaena_acangaoba 0 0 0 0 1 

Amphisbaena_acrobeles 0 1 0 0 0 

Amphibaena_alba 1 1 1 1 1 

Amphisbaena_anaemariae 0 1 0 0 0 

Amphisbaena_anomala 1 0 0 1 0 

Amphisbaena_arda 0 0 0 1 0 

Amphisbaena_arenaria 0 0 0 0 1 

Amphisbaena_bahiana 0 0 0 0 1 

Amphisbaena_caetitensis 0 0 0 0 1 

Amphisbaena_carvalhoi 0 0 0 1 0 

Amphisbaena_dubia 0 1 0 0 0 

Amphisbaena_frontalis 0 1 0 1 1 

Amphisbaena_fuliginosa 1 1 0 1 0 
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Amphisbaena_heathi 0 0 1 1 0 

Amphisbaena_leeseri 0 1 0 0 0 

Amphisbaena_littoralis 0 0 0 1 0 

Amphisbaena_longinqua 0 0 0 0 1 

Amphisbaena_lumbricalis 0 0 0 1 1 

Amphisbaena_mertensii 0 1 1 0 0 

Amphisbaena_miringoera 0 1 0 0 0 

Amphisbaena_mongoyo 0 0 0 0 1 

Amphisbaena_pretrei 0 1 0 1 1 

Amphisbaena_prunicolor 0 0 1 0 0 

Amphisbaena_roberti 0 1 0 0 0 

Amphisbaena_slevini 1 0 0 0 0 

Amphisbaena_supernumeraria 0 0 0 1 0 

Amphisbaena_uroxena 0 0 0 0 1 

Amphisbaena_vanzolinii 1 0 0 0 0 

Amphisbaena_vermicularis 0 1 1 1 1 

Leposternon_cerradensis 0 1 0 0 0 

Leposternon_infraorbitale 0 1 0 0 0 

Leposternon_microcephalum 0 1 1 0 0 

Leposternon_octostegum 0 0 1 0 0 

Leposternon_polystegum 0 1 1 1 1 

Mesobaena_rhachicephala 1 0 0 0 0 

 

Appendix S2: Results of ancestral geographic range estimation using a subset of our species 

dataset (with 186 species) containing only species with DNA data from the consensus tree of 

Tonini et al. (2016). 

- Here we also recovered DEC as the best fitting model (Table 01) with 0.9 of 

connectivity between northern and southern portions of Caatinga. This indicates that 

the SFr do not represent historical barrier to dispersal across Caatinga biome to lizard 

and amphisbaenian faunas, since the models with higher connectivity has smaller 

number of AICc. 

Table 01: Models comparisons on the ancestral range reconstruction of lizard and amphisbaenians 
clades in Neotropical biomes performed by BioGeoBEARS package in R software. Connectivity 
correspond to hypothesis test about the São Francisco river acting as barrier to species dispersal 
between northern and southern portions of Caatinga (see details in the text). The free parameters in 
models area: d, rate of range expansion (i.e. dispersal) and e, rate of range contraction (i.e. 
extinction). Best model (DEC) are highlighted. 

Connectivity Model LnL d e AICc AICwt 

 DEC -492.5 0.013 0.022 989 1 

0.1 DIVALIKE -534.9 0.0097 0.0002 1074 <0.001 

 BAYAREALIKE -572 0.0082 0.023 1148 <0.001 
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 DEC -490.1 0.013 0.023 984.3 1 

0.5 DIVALIKE -530.4 0.0097 0.0002 1065 <0.001 

 BAYAREALIKE -571.1 0.0082 0.023 1146 <0.001 

 DEC -488.2 0.014 0.024 980.6 1 

0.9 DIVALIKE -527.6 0.0097 0.0002 1059 <0.001 

 BAYAREALIKE -570.3 0.0082 0.023 1145 <0.001 

 

- Similar to results from main manuscript, Amazonia here was the largest source area 

for lizard and amphisbaenian faunas in Caatinga biome and the proportions of shifts 

between areas were similar to those founded using the fully dataset (Figure 1). 

Dispersal through Amazonia accounts for almost one-third of the clades in northern 

(32.8%) and southern (28.7%) Caatinga. Shifts between both Caatinga’s areas were 

the second most representative source area in numbers of dispersal events (29.1% 

northern → southern Caatinga; 23.4% southern → northern Caatinga). Atlantic Forest 

and Cerrado contributed almost equal in number of dispersal events to both northern 

and southern portions of Caatinga (between 20% to 22.8%): 

 

Figure 1: Biogeographical units used in the present work based in classification of Dinerstein et al. (2017) for 

Neotropical region and mean number of dispersal events of lizard and amphisbaenian faunas among Caatinga 

and adjacent biomes estimated from DEC model reconstruction. Biogeographic areas correspondence is: A – 
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Amazonia; B – Cerrado; C – Atlantic Forest; D – Northern portion of Caatinga; E – Southern portion of 

Caatinga. 

 

- The temporal patterns of dispersal events from adjacent areas into the Caatinga shows 

some differences but similar general results those founded with fully dataset from the 

main manuscript. The northern and southern portions of Caatinga have been colonized 

since Paleogene, with older origins especially from Amazonia. An increase in 

dispersal events from Amazonia and Cerrado into the Caatinga was observed from 

early Miocene (23 Ma) onwards. Atlantic Forest and Caatinga increase the shifts of 

fauna mostly from Pliocene (~5 Ma) onward.  

 

Figure 2: Temporal patterns of dispersal events of lizard and amphisbaenian lineages between areas 
into northern and southern Caatinga estimated by DEC model (summarized by BSM data tables) in 
Cenozoic period. The dashed lines in A to F graphics represent the begging of Caatinga formation like 
we know actually, and in G graphic represent the changes of the course of the São Francisco river. 
We plotted here only dispersal events since 66 Ma, but older events were included in the total 
calculation of events. The relative number of dispersal events is the total number of dispersals divided 
by the log-number of lineages within each time bin (1 Ma).  

 

 

- Temporal patterns of cladogenetic events were similar to those founded with fully 

dataset from the main manuscript. Ancient events since Paleogene isolated lineages in 

Caatinga, although were from Miocene onwards that these events became more 

frequent (Figure 3). The cladogenetic events that isolated squamate lineages in the 

Caatinga from distinct biomes occurred in more frequency since Oligocene and more 

frequently in Early Miocene, while the in situ speciation events were more frequent in 

Middle and Late Miocene periods (Figure 3). 
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Figure 3: Temporal patterns of cladogenetic events (vicariance and sympatry) leading to isolation of 

Caatinga lizard and amphisbaenian lineages of clades from adjacent biomes versus in situ speciation. Data 

about event ages was estimated by DEC model and summarized in BSM tables.  
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Appendix S3: The time stratified matrix file. It is divided into time slices corresponding to 

windows of millions of years and multiplies dispersal probabilities between different areas 

based on landscape evolution over geological time in the Neotropical region. Such 

probabilities range from 0 to 1, with 0 meaning that a geographic barrier prevents dispersal 

and 1 meaning no dispersal limitation between two areas. 

Time stratified dispersal matrix with important geomorphological events and climate 

changes that shaped landscape evolution 

      The São Francisco river adquire its current watercourse 

Pleistocene climatic fluctuations      

2.5 Ma - present Amazonia Cerrado Atlantic Forest Northern Caatinga Southern Caatinga 

Amazonia 1 0.8 0.6 0.6 0.6 

Cerrado 0.8 1 0.8 0.8 0.8 

Mata_Atlantica 0.6 0.8 1 0.8 0.8 

Norte_Caatinga 0.6 0.8 0.8 1 0.1 

Sul_Caatinga 0.6 0.8 0.8 0.1 1 

      

      Global and regional aridity increase; South American Dry Diagonal formation 

Erosion of paleomesozoic sediments in Northeastern region and 'Depressão Sertaneja' formation 

23 - 2.5 Ma Amazonia Cerrado Atlantic Forest Northern Caatinga Southern Caatinga 

Amazonia 1 0.8 0.6 0.6 0.6 

Cerrado 0.8 1 0.8 0.8 0.8 

Mata_Atlantica 0.6 0.8 1 0.8 0.8 

Norte_Caatinga 0.6 0.8 0.8 1 1 

Sul_Caatinga 0.6 0.8 0.8 1 1 

      

      Age of phylogenetic tree; rainforest predominance in the biogeographic units 

181 - 23 Ma Amazonia Cerrado Atlantic Forest Northern Caatinga Southern Caatinga 

Amazonia 1 1 1 1 1 

Cerrado 1 1 1 1 1 

Mata_Atlantica 1 1 1 1 1 

Norte_Caatinga 1 1 1 1 1 

Sul_Caatinga 1 1 1 1 1 

      

      Connectivity numbers based in: 
  Two adjacent areas but different biomes = 0.8  
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Two areas separeted by another = 0.6 
  Two adjacent areas within the same biome = 1 

 Two adjacent areas in the same biome separated by watercourse = 0.9, 0.5 ou 0.1 (riverine 
barrier hypotesis test) 

 

Appendix S4: DEC model with ancestral geographic ranges reconstructed by the model. 

Single capital letters indicate different biogeographic units used in this study, and mixed 

letters represent combinations of these units. Areas legends: A - Amazonia; B – Cerrado; C – 
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Atlantic Forest; D – Northern portion of Caatinga; E – Southern portion 

of Caatinga.
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3. Capítulo 2: Padrões de diversidade filogenética e funcional em comunidades de 

lagartos na América do Sul 

 

3.1. Resumo 

Processos históricos, variáveis ambientais e interações entre espécies estão entre as forças que 

moldam os padrões de diversidade ao redor do mundo e entender a importância dessas 

variáveis na estruturação das comunidades biológicas é crucial na previsão do impacto das 

mudanças climáticas na biodiversidade. Nesse contexto, a Hipótese da Dominância do 

Estresse (HDE) propõe explicar a composição das comunidades com base nas respostas das 

espécies a um gradiente ambiental, onde nos locais com alto nível de estresse a filtragem 

ambiental seria mais importante na seleção das espécies que ali existem, enquanto em locais 

com baixo nível de estresse a competição e outras interações bióticas seriam mais importantes 

em definir a composição da comunidade. No presente estudo, usamos dados de 147 

comunidades de lagartos distribuídas nos diferentes biomas da América do Sul para investigar 

como os índices de divergência filogenética e funcional variam entre os biomas e com as 

variáveis ambientais na estruturação dessas comunidades. No geral, encontramos que a 

estrutura filogenética das comunidades foi influenciada pela temperatura média anual, 

levando a comunidades mais agrupadas em biomas montanhosos e temperados de clima frio e 

comunidades mais dispersas em biomas tropicais e subtropicais de clima quente. Essa relação 

deve ser resultado tanto da história biogeográfica de formação desses biomas no continente 

sulamericano como também pode refletir o nicho ancestral e os processos de diversificação 

nesse grupo de animais. Ambas as estruturas filogenética e funcional das comunidades de 

lagartos na América do Sul seguem as predições da HDE, onde temperaturas máximas 

elevadas resultam em locais com comunidades agrupadas tanto funcional quanto 

filogeneticamente. Somando-se a muitos outros estudos que preveem os impactos do 

aquecimento global na extinção das espécies e populações locais de lagartos ao redor do 

mundo, encontramos aqui indícios de como as mudanças climáticas poderão afetar também a 

estruturação de suas comunidades.  

 

Palavras-chave: estruturação de comunidades; diversidade filogenética e funcional; filtragem 

ambiental; mudanças climáticas. 
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3.2. Introdução 

Um dos desafios mais centrais e antigos na ecologia é entender os processos 

responsáveis pelos padrões atuais de biodiversidade no planeta (GASTON, 2000). Eventos 

biogeográficos, variáveis climáticas e interações entre espécies estão entre as forças que 

moldam as comunidades biológicas (PAVOINE; BONSALL, 2011), mas entender qual o 

papel de cada uma delas para os diversos grupos de organismos e nos diferentes ecossistemas 

globais ainda é um desafio a ser desvendado. Eventos geológicos de grande escala podem ter 

forte influência na distribuição atual dos organismos e na formação do pool regional de 

espécies disponível para composição das comunidades, mas seu efeito também é mediado 

pelas limitações ecológicas de dispersão, adequação ambiental e interações entre espécies que 

também são determinantes no sucesso da colonização de um local (WIENS; DONOGHUE, 

2004).  

Na busca por conhecer os processos que geram os padrões em biodiversidade, 

DIAMOND (1975) foi o primeiro a sugerir teorias de montagem das comunidades e propor 

regras de coexistência que tentam explicar como as comunidades locais são arranjadas a partir 

de um pool regional de espécies. Desde então, diversos trabalhos se sucederam com o 

objetivo de investigar a existência de processos que determinam a estrutura das comunidades 

biológicas (similaridade relativa das espécies em uma comunidade) ou sua formação pelo 

acaso, como simples resultado de eventos de dispersão, especiação e extinção (HUBBELL, 

2001; KEDDY, 1992; PAVOINE; BONSALL, 2011; WEBB et al., 2002). Nesse contexto, a 

Hipótese da Dominância do Estresse (HDE) prevê que a influência relativa de um filtro 

ambiental ao longo de um gradiente de aumento de estresse é mais importante na estruturação 

das comunidades em habitats com alto nível de estresse, enquanto a competição e outras 

interações interespecíficas são fatores mais determinantes em ambientes com menos estresse 

(COYLE et al., 2014). Assim, em ambientes de alto estresse (como presença de fogo, baixa 

umidade, altas salinidade e temperatura) a filtragem ambiental gera padrões previsíveis nos 

traços funcionais das espécies para garantir as adaptações necessárias das mesmas para 

colonizar e persistir nessas condições (WEIHER; KEDDY, 1995). Já em ambientes com 

baixos níveis de estresse, as interações interespecíficas teriam maior poder na determinação 

da coexistência local, com a similaridade limitante restringindo a coocorrência de espécies 

com características similares (MACARTHUR; LEVINS, 1967; WEIHER; KEDDY, 1995). 

Testar a generalidade da HDE é importante para entender a variação de processos de 
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montagem de comunidades ao longo de gradientes ambientais (COYLE et al., 2014) e esse 

conhecimento é crucial para prever, por exemplo, os impactos das mudanças climáticas nos 

diversos ecossistemas e táxons ao redor do mundo. 

Embora os processos ecológicos ocorram de forma contínua através do espaço 

geográfico, diversos estudos apontam que diferentes padrões podem surgir dependendo da 

escala espacial de estudo (CANTALAPIEDRA et al., 2014; CARDILLO, 2011; MCGILL, 

2010). Dessa forma, a filtragem ambiental deve estruturar as comunidades principalmente em 

escalas espaciais maiores, selecionando as espécies com atributos funcionais similares nos 

diferentes tipos de habitat (p.e. florestas úmidas, desertos), enquanto a similaridade limitante 

deve ter maior influência em estruturar as comunidades em escalas menores, pois um 

gradiente de menor variação ambiental deve limitar a coocorrência de espécies muito 

similares (SOBRAL; CIANCIARUSO, 2012; WEBB et al., 2002). Por isso é importante 

trabalhar com diferentes escalas espaciais para conseguir chegar a conclusões mais robustas 

acerca dos processos geradores das estruturas das comunidades (MÜNKEMÜLLER et al., 

2020). 

A busca em detectar os padrões e processos subjacentes às estruturas das 

comunidades biológicas tem impulsionado o desenvolvimento de inúmeras métricas de 

diversidade funcional e filogenética (MAMMOLA et al., 2021; TUCKER et al., 2017; WEBB 

et al., 2002). Enquanto a diversidade filogenética incorpora as relações de parentesco entre as 

espécies e, portanto, sua história evolutiva, a diversidade funcional representa uma medida de 

diferença entre as espécies baseada em suas características morfológicas, fisiológicas e 

ecológicas que afetam a aptidão desses organismos (PETCHEY; GASTON, 2002; VIOLLE et 

al., 2007). Medidas de diversidade funcional refletem melhor processos ecológicos locais, 

como filtragem ambiental e interações entre espécies, enquanto medidas de diversidade 

filogenética podem fornecer informações de processos de escala espaço-temporal mais 

amplos sobre a história biogeográfica e evolutiva dos táxons (PAVOINE; BONSALL, 2011), 

e por isso o uso conjunto dessas medidas pode captar informações diferentes sobre a 

coocorrência das espécies nas comunidades (LOPEZ et al., 2016; TUCKER et al., 2018). A 

partir das relações filogenéticas e funcionais entre as espécies, as comunidades locais podem 

apresentar três tipos de estrutura: agrupamento, quando as espécies em uma comunidade são 

mais similares que o esperado ao acaso, dado o pool de espécies regional disponível na 

colonização daquele local; dispersa, quando essas espécies são mais distintas que o esperado 
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ao acaso; e por fim, aleatória, quando a seleção de espécies não difere daquela esperada ao 

acaso dado o pool regional (SOBRAL; CIANCIARUSO, 2012).  

Os lagartos constituem um dos grupos mais diversos de tetrápodes, tanto em 

número de espécies quanto em características morfológicas, ecológicas e estratégias 

adaptativas (MEIRI, 2018; MESQUITA et al., 2016; PIANKA et al., 2017; VITT et al., 

2003), além de suas relações evolutivas serem relativamente bem conhecidas (TONINI et al., 

2016). Muitas das características ecológicas e de história de vida desse grupo são 

consequências de seu metabolismo ectotérmico (SHINE, 2005). Assim a temperatura é 

considerada o melhor preditor da distribuição geográfica e padrões de riqueza, com grandes 

implicações no modo como esses animais respondem às mudanças climáticas  (BUCKLEY; 

JETZ, 2010; RAZ et al., 2024). Dessa forma, constituem bons organismos em estudos 

ecológicos para investigar como fatores ambientais influenciam a estruturação de 

comunidades biológicas. Mesmo tratando-se de um grupo parafilético, usamos o termo 

‘lagartos’ englobando as anfisbenas, mas não as serpentes, pelo fato destas terem seguido uma 

trajetória evolutiva distinta, o que não diminuiu a coesão do grupo parental como um todo 

(MEIRI, 2018). 

A América do Sul é localizada na região Neotropical, considerada a mais 

biodiversa do mundo, com diversos processos históricos que moldaram suas paisagens 

deixando profundas influências na diversificação dos organismos e estruturação de suas 

comunidades (RULL; CARNAVAL, 2020). Essa região também possui grande riqueza em 

espécies de lagartos, além de concentrar os maiores índices de diversas estratégias funcionais 

nesse grupo (VIDAN et al., 2019). Devido à variedade de ecorregiões, biomas, relevos e pela 

longa extensão latitudinal e de área, a América do Sul representa um bom local para estudos 

de efeito de gradientes ambientais na estruturação de comunidades de lagartos. No presente 

estudo, utilizamos métricas de diversidade filogenética e funcional, em escala continental e 

regional, a fim de investigar os processos ecológicos e evolutivos ligados à estruturação de 

comunidades de lagartos na América do Sul. Perguntamos especificamente: i) como a 

estrutura filogenética e funcional das comunidades locais varia entre os biomas?, ii) os 

padrões de estruturação mudam quando usado um pool de espécies regional (dentro do 

mesmo bioma) ou continental nas análises? e iii) e quais variáveis ambientais influenciam a 

tendência de agrupamento ou dispersão filogenética na estruturação das comunidades de 

lagartos sulamericanos?  
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3.3. Material e métodos 

 

3.3.1. Área de estudo 

Escolhemos como área de estudo a região continental da América do Sul, 

ocupando uma extensão de cerca de 18.000.000 km² e delimitado pelas coordenadas 12,5°N e 

34,5°O até 56°S e 81,5°O. A América do Sul compreende a maior porção da Região 

Neotropical, que contém uma variedade de fitofisionomias diferentes, desde desertos, 

savanas, florestas tropicais úmidas e regiões temperadas, compreendendo 53 províncias 

biogeográficas (MORRONE et al., 2014; OLSON et al., 2001; RIVAS-MARTINEZ et al., 

2011). Aqui, usamos delimitações de ecorregiões e biomas propostas por DINERSTEIN et al. 

(2017), uma versão atualizada da inicialmente elaborada por OLSON et al. (2001) (Figura 1). 

  

3.3.2. Dados das comunidades e filogenia 

Os dados de composição das comunidades de lagartos foram obtidos a partir de 

artigos publicados de inventários (com acréscimo de algumas listas de espécies a partir de 

dados próprios não publicados) para as regiões continentais da América do Sul. Seguimos 

alguns critérios na seleção dos artigos que entraram no banco de dados para evitar viés de 

amostragens decorrentes de inventários pouco representativos. Para cada inventário 

selecionado coletamos os dados de esforço amostral referentes a: i) número de 

períodos/campanhas de amostragem; ii) número de pontos amostrais: pontos amostrais 

distantes mais de 20km um do outro dentro do mesmo inventário foram considerados como 

comunidades/localidades separadas; inventários de amplas áreas geográficas (p.e. listas de 

espécies por estados/departamentos ou para parques nacionais inteiros) não foram 

consideradas; iii) número de métodos diferentes usados durante a amostragem (encontros 

ocasionais não entraram como método válido visto que não existe padronização para o 

mesmo); iv) quantidade de horas (glue trap, funil, pitfall e busca ativa) ou metros quadrados 

(quadrantes) de cada método utilizado na amostragem durante o inventário. Inicialmente 

utilizamos 200 localidades para toda área de estudo, porém fizemos uma análise comparativa 

para eliminar aquelas amostras que julgamos serem pouco representativas, seja em riqueza 

amostrada (comparativamente a outros inventários na mesma ecorregião) ou baixo esforço 

amostral desempenhado (p.e. aqueles inventários que usaram apenas um método de 

amostragem e/ou com poucas horas de esforço total). As coordenadas geográficas foram 
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retiradas dos próprios artigos (quando disponibilizadas) ou estimadas a partir do centro 

geográfico da localidade utilizando o Google Earth. Os nomes das espécies em todas as 

localidades foram checados e, quando necessário, foram atualizados seguindo as referências 

mais recentes disponibilizadas no Reptile-Database (UETZ, 2023). Espécies com 

identificação incerta não entraram na amostragem. A relação das localidades selecionadas e 

suas referências pode ser acessado no Apêndice 1. 

A filogenia utilizada nesse estudo foi proposta por TONINI et al. (2016), que 

compila dados para 9574 espécies do grupo Squamata para todo o mundo. As espécies do 

nosso banco de dados que não estavam presentes na filogenia de TONINI et al. (2016) (n=9) 

foram inseridas na árvore usando a função “tree.merger” do pacote do R ‘RRPhylo’ 

(CASTIGLIONE et al., 2021). Usamos também diferentes funções dos pacotes ‘ape’, 

‘Geiger’ e ‘phylotools’ no R para manipular, resolver politomias e cortar nossa filogenia para 

conter apenas as espécies presentes no banco de dados das comunidades.  

 

3.3.3. Variáveis ambientais 

As variáveis ambientais selecionadas como preditoras dos padrões de diversidade 

são aquelas que interagem fortemente com as atividades que são mais cruciais para o 

desempenho e manutenção das espécies em longo prazo (MCGILL et al., 2006). Dessa forma, 

baixamos todas as 19 variáveis bioclimáticas do WorldClim (http://www.worldclim.org/) 

(FICK; HIJMANS, 2017) relacionadas à precipitação e temperatura nos locais selecionados, 

em resolução espacial de 2,5 min (~21 km²), utilizando os pacotes “sp” e “raster” no R. Após 

testar a correlação entre as variáveis para descartar aquelas com alta correlação (>0,8), 

selecionamos as seguintes: bio1 (temperatura média anual), bio5 (temperatura máxima no mês 

mais quente), bio7 (amplitude anual de temperatura), bio12 (precipitação média anual) e  

bio14 (precipitação no mês mais seco). Também extraímos os valores de altitude para cada 

localidade, resultando assim em sete variáveis ambientais para correlacionar com os 

parâmetros de estrutura das comunidades. Escolhemos essas variáveis por elas terem 

influência direta nas características ecológicas e evolutivas dos lagartos, como por exemplo, a 

temperatura e precipitação média anual que são correlacionadas com as taxas metabólicas, 

padrões de atividade e diversos parâmetros reprodutivos e a sazonalidade de temperatura e 

precipitação que são correlacionadas com os tamanhos de ninhada nesses animais (MEIRI, 

2018; MESQUITA et al., 2016). Para aumentar a normalidade dos dados nas análises, 

http://www.worldclim.org/
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utilizamos transformação log(x) nas variáveis bio1, bio5, bio7 e altitude e log(x+1) na 

variável bio14. 

 

3.3.4. Dados funcionais 

Os traços funcionais são características morfológicas ou fisiológicas indicativas 

de estratégias ecológicas das espécies (SWENSON, 2011) e que influenciam fortemente o 

desempenho do organismo (MCGILL et al., 2006). Conhecimentos específicos sobre como os 

organismos de estudo interagem com o seu ambiente, uns com os outros, e como suas 

características variam ao longo dos gradientes ambientais são essenciais na escolha de quais 

caracteres funcionais serão importantes para os objetivos da pesquisa (PETCHEY; GASTON, 

2006). A escolha de traços funcionais acerca do uso de recursos deve diferir substancialmente 

entre as espécies em um nível local para aumentar o poder preditivo e explanatório da 

diversidade funcional (PETCHEY; GASTON, 2002). Dessa forma, escolhemos os seguintes 

traços para compor nosso banco de dados funcionais: massa corporal máxima (utilizando as 

equações segundo Feldman et al., 2016); uso do habitat (fossorial, saxícola, arborícola, 

terrestre, semiaquático ou uma combinação de no máximo duas categorias dessas); período de 

atividade (noturno, diurno ou catemeral);  modo reprodutivo (ovíparo ou vivíparo); tamanho 

médio da ninhada;  tipo de perna (quatro pernas, membros anteriores ou posteriores reduzidos, 

sem patas) e dieta (carnívoro, herbívoro ou onívoro). Esses traços funcionais foram escolhidos 

por se configurarem bons indicadores do estilo de vida desses animais (PIANKA et al., 2017) 

e serem informações de fácil acesso. Utilizamos as bases de dados de ZIMIN et al. (2022) 

para acessar os modos reprodutivos; MESQUITA et al. (2015) e MEIRI (2018) para os traços 

em geral, além de diversos artigos (que podem ser acessados no Apêndice 2) e informações de 

experiência pessoal dos autores.  

O tamanho das espécies é uma característica fundamental como estratégia 

funcional com o ambiente e na competição com outras espécies (FELDMAN et al., 2016).  O 

tamanho pode até mesmo influenciar o risco de extinção que as espécies estão submetidas 

(CARMONA et al., 2021), onde espécies menores tem maiores riscos de extinção 

provavelmente devido à baixa taxa de dispersão das mesmas, o que as mantêm restritas a 

determinadas áreas, tornando-as vulneráveis (RIPPLE et al., 2017). Os lepidosauros são 

vertebrados terrestres relativamente pequenos (bem menores em média que mamíferos e 

aves), com os lagartos sendo ainda seis ou sete vezes menores que as serpentes (FELDMAN 
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et al., 2016). A viviparidade teve uma origem bem ancestral no grupo dos répteis escamados, 

surgindo diversas vezes de forma independente e associada a linhagens com altas taxas de 

especiação e extinção (PYRON; BURBRINK, 2014), principalmente como resposta a climas 

frios (MESQUITA et al., 2016; ZIMIN et al., 2022). Dessa forma, o modo reprodutivo é 

considerado um traço funcional que muda constantemente em resposta a condições ambientais 

(PYRON; BURBRINK, 2014).  

 Os lagartos podem habitar uma grande variedade de habitats e microhabitats, 

podendo ser classificados como arborícolas, terrícolas, fossoriais, saxícolas, semiaquáticos ou 

uma combinação destes (p.e. terrestre e arborícola) (MEIRI, 2018). A perda ou redução dos 

membros evoluiu diversas vezes nos lagartos, com diferentes mecanismos representando os 

diversos cenários evolutivos para a falta ou redução de membros em répteis (ROSCITO et al., 

2022). Quanto à dieta, os lagartos são considerados carnívoros (quando >90% da dieta é 

composta por presas), herbívoros (com >50% da dieta composta por material vegetal) ou 

onívoros (essencialmente carnívoros, porém com ingestão de 10 a 50% de material vegetal) 

(MEIRI, 2018). Podem estar ativos durante o dia, durante a noite ou ter período de atividade 

variado (catemeral), e a evolução da diferenciação das características de uso dos recursos 

provavelmente se deu para evitar a competição, resultando em ecomorfotipos característicos 

nos diferentes grupos (PIANKA et al., 2017). A maioria das espécies de lagartos são diurnos 

(70%), carnívoros (80%) e terrestres (31%), existindo associações entre os diferentes traços 

funcionais, como herbivoria/onivoria associados a espécies diurnas; hábito noturno associado 

a espécies saxícolas e/ou arbóreas; e espécies semiaquáticas serem quase sempre diurnas 

(MEIRI, 2018). 

 

3.3.5. Estruturação das comunidades 

Dois índices propostos por WEBB (2000) para medir o tipo de estruturação 

filogenética dentro das comunidades, o NRI (Net Relatedness Index, ou índice de parentesco 

líquido) e o NTI (Nearest Taxa Index, ou índice do táxon mais próximo), são consideradas 

métricas de divergência por calcular a média de distância de parentesco entre as espécies 

numa comunidade (TUCKER et al., 2017). O NRI é calculado como o inverso de MPD 

(Mean Pairwise Distance), uma métrica que utiliza a matriz de distâncias filogenéticas para 

quantificar a distância de parentesco média entre as espécies em uma comunidade, pesando 

mais a estrutura interna da filogenia (WEBB et al., 2002). Já o NTI é calculado como o 
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inverso de MNTD (Mean Nearest Taxon Distance), uma métrica que utiliza uma matriz de 

distancia filogenética para quantificar o valor médio para o vizinho mais próximo, pesando 

mais as relações nos ramos terminais da filogenia (WEBB et al., 2002). Aqui utilizamos o 

pacote ‘Picante’ no R para calcular os índices de NRI e NTI filogenético (utilizando uma 

matriz de distâncias filogenéticas) e funcional (utilizando uma matriz de distâncias funcionais, 

gerada utilizando a função “gowdis” no pacote ‘FD’ no R).  

Valores positivos de NRI indicam que as espécies em uma determinada 

comunidade são mais próximas filogeneticamente (ou funcionalmente), enquanto valores 

negativos de NRI indicam o oposto, ou seja, as espécies são mais distantes ou dispersas 

filogeneticamente (ou funcionalmente). O NTI busca apontar o relacionamento entre as 

espécies aparentadas e, da mesma forma que o NRI, pode ter valores positivos e negativos, 

apontando maior agrupamento ou dispersão que o esperado ao acaso, porém detectando 

aglomerados nos clados terminais. Variações nas respostas dadas pelo NRI e NTI dependem 

do quão profundamente conservados na filogenia estão seus traços funcionais, com um 

máximo de conservação dos traços levando a respostas similares com NRI e NTI, enquanto 

respostas diferentes podem ser obtidas, por exemplo, quando as características são 

conservadas apenas nos ramos terminais (WEBB et al., 2002). Calculamos NRI e NTI 

filogenético e funcional (quanto à estrutura funcional chamaremos a partir daqui de t-NRI e t-

NTI) para cada comunidade e comparamos com o esperado ao acaso por modelos nulos (5000 

aleatorizações) usando: i) o pool de espécies regional (dentro do mesmo bioma); ii) o pool de 

espécies continental (dentro da América do Sul). Essas análises foram realizadas em 

diferentes escalas espaciais para identificar diferenças nos processos de estruturação das 

comunidades dependentes de escala. Na primeira abordagem (usando o pool de espécies 

regional para gerar os modelos nulos) excluímos os biomas “Florestas e bosques 

mediterrânicos”, “Florestas mistas temperadas” e “Campos e savanas temperadas” por conter 

apenas uma ou duas amostras cada. Excluímos também dessa abordagem o bioma “Campos e 

bosques montanhosos”, pois continha apenas três amostras com proximidade geográfica, 

dentro do mesmo parque nacional. A significância os valores de NRI e NTI é calculada 

comparando a distância filogenética (ou funcional) observada dentro de uma comunidade com 

aquelas geradas pelos modelos nulos, sendo aquelas com p < 0.05 consideradas 

significativamente agrupadas, e aquelas com p > 0.95 consideradas significativamente 

dispersas.  
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3.3.6. Análises estatísticas 

Para testar a influência das variáveis ambientais sobre a estruturação filogenética, 

funcional e riqueza das comunidades utilizamos modelos GLS (Generalized Least Squares). 

Escolhemos essa análise de regressão depois de testarmos a autocorrelação espacial dos 

índices de diversidade (NRI, NTI, t-NRI, t-NTI e riqueza) através do Índice de Moran 

utilizando a função “Moran.I” no pacote ‘ape’ no R. Como todos os índices das comunidades  

mostraram-se espacialmente correlacionados (p<0.001), incorporamos a cada modelo GLS 

uma estrutura de autocorrelação espacial utilizando latitude e longitude no argumento 

“corStruct” da função “gls” utilizando o pacote ‘nmle’ no R. Para cada variável resposta 

(índices de diversidade) testamos essa estrutura de autocorrelação espacial com as diferentes 

funções de covariância (esférica, exponencial, gaussiana, linear e razão quadrática) e criamos 

também um modelo sem nenhuma estrutura de correlação (para mais uma vez testar se a 

autocorrelação espacial era importante no modelo). Utilizando o Critério de Informação de 

Akaike (AIC) selecionamos o modelo com melhor função de covariância. A partir disso, com 

a função de covariância escolhida e com um modelo contendo todas as sete variáveis 

ambientais escolhidas, usamos a função “dredge” do pacote ‘MuMIn’ para selecionar os 

melhores modelos (com base no AIC) e saber quais variáveis eram realmente importantes 

para explicar as variações dos padrões de estruturação das comunidades. A normalidade dos 

resíduos de cada modelo foi verificada visualmente utilizando as funções “qqnorm” e 

“qqline” do pacote ‘stats’. Os pacotes ‘visreg’ e ‘ggplot2’ foram usamos para obter 

visualizações gráficas dos resultados. Todas as análises foram realizadas utilizando a 

plataforma R versão 4.3.1 (R CORE TEAM, 2024). Utilizamos os livros SWENSON (2014) e 

RODRIGUES et al. (2022) como referências em diversas análises. 

 

3.4. Resultados 

No presente estudo usamos dados de 147 comunidades de lagartos na América do 

Sul, incluindo ocorrências para 318 espécies (Figura 1). A proporção de espécies dentre as 

famílias de lagartos variou bastante entre os biomas (Figura 2). Liolaemidae (em maior 

proporção) e Phyllodactylidae (em menor proporção) foram as famílias dominantes nos 

biomas montanhosos, mediterrânicos e temperados. Campos, savanas e florestas tropicais e 

subtropicais secas foram biomas dominados por Amphisbaenidae, Gymnophthalmidae, 
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Teiidae e Tropiduridae (em proporções semelhantes). Já as florestas tropicais e subtropicais 

úmidas foram dominadas essencialmente por Gymnophtalmidae (em maior proporção), 

Anolidae, Sphaerodactylidae, Teiidae e Tropiduridae (em menores proporções). Biomas 

desérticos e xéricos são dominados por Gymnophthalmidae, Phyllodactylidae, Teiidae e 

Tropiduridae (em proporções semelhantes). Manguezais tiveram como maiores representantes 

as famílias Anolidae (em maior proporção), Sphaerodactylidae e Teiidae. 

 

 

Figura 1: Mapa da área de estudo com a distribuição das localidades amostradas (n=147) e seus biomas (sensu 

Dinerstein et al., 2017). 
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Figura 2: Representatividade em número de espécies de lagartos por família nos diferentes biomas da América 

do Sul. Biomas (n=número de amostras; spp=número de espécies): CBM: Campos e Bosques Montanhosos 

(n=3; spp=14); CSATS: Campos, Savanas e Arbustarias Tropicais e Subtropicais (n=38; spp=111); CST: 

Campos e Savanas Temperadas (n=1; spp=9); DBX: Desertos e Bosques Xéricos (n=5; spp=32); FBM: Florestas 

e Bosques Mediterrânicos (n=1; spp=6); FMT: Florestas Mistas Temperadas (n=2; spp=10); FTSS: Florestas 

Tropicais e Subtropicais Secas (n=23; spp=62); FTSU: Florestas Tropicais e Subtropicais Úmidas (n=70; 

spp=177); MNG: Manguezais (n=4; spp=39). 

 

NRI e NTI foram positivamente correlacionados, assim como t-NRI e t-NTI 

(Figura 3). O mesmo aconteceu para quase todas as análises quando esses índices foram 

calculados usando o pool regional de espécies na geração dos modelos nulos (Apêndice 1). 

Quanto à estruturação filogenética das comunidades, quando considerado o pool continental 

de espécies na geração dos modelos nulos, apenas oito (5.4%) foram consideradas 

significativamente agrupadas quanto ao NRI e 15 (10.2%) quanto ao NTI. As comunidades 

com agrupamento filogenético são proporcionalmente mais encontradas em biomas 

temperados, montanhosos e desérticos (Figura 4). Por outro lado, 16 (10.9%) comunidades 

foram consideradas significativamente dispersas filogeneticamente quanto ao NRI e nove 

(6.1%) quanto ao NTI. A maioria dessas comunidades com dispersão filogenética é 

encontrada em savanas e florestas tropicais e subtropicais (Figura 4).  No entanto, a maior 

parte das comunidades (83.7%) foi considerada com estrutura aleatória quanto ao NRI e NTI. 

Proporções semelhantes de estrutura agrupada, dispersa e aleatória foram encontradas quando 

usamos o pool regional de espécies na geração dos modelos nulos, com a grande maioria das 
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comunidades consideradas aleatórias quanto ao NRI (90%) e NTI (85%). No entanto, algumas 

diferenças podem ser notadas em alguns biomas quando mudamos a escala de estudo, como 

nas florestas tropicais e subtropicais secas, que apresentou algumas comunidades 

filogeneticamente agrupadas quanto ao NTI em escala continental, enquanto em escala 

regional o que encontramos foram algumas comunidades com dispersão filogenética e 

nenhuma agregada (Figura 4).  

 

 

Figura 3: Correlações entre as diferentes métricas de riqueza e divergências filogenética e funcional analisadas 

nesse estudo. Os índices de correlação com asteriscos (***) representam significância estatística (p<0.001). NRI 

e NTI são métricas para divergência filogenética e t-NRI e t-NTI são métricas para divergência funcional 

(maiores detalhes sobre os índices no texto). 
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Figura 4: Porcentagem das comunidades em cada bioma quanto a sua estrutura filogenética (NRI e NTI) e 

funcional (t-NRI e t-NTI). Análises feitas usando o pool continental e regional (dentro do mesmo bioma) de 

espécies na aleatorização dos modelos nulos. Na segunda abordagem (usando o pool regional) os biomas de 

florestas e savanas temperadas, montanhosas e mediterrânicas foram excluídos por conterem entre 1 a 3 amostras 

cada. Biomas: CSATS – Campos, Savanas e Arbustarias Tropicais e Subtropicais (n=38); DBX – Desertos e 

bosques xéricos (n=5); FSTM – Florestas e Savanas Temperadas/Montanhosas/Mediterrânicas (Florestas Mistas 

Temperadas n=2; Florestas e Bosques Mediterrânicos n=1; Campos e Bosques Montanhosos n=3; Campos e 

Savanas Temperadas n=1); FTSS – Florestas Tropicais e Subtropicais Secas (n=23); FTSU – Florestas Tropicais 

e Subtropicais Úmidas (n=70); MNG – Manguezais (n=4). 
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Quanto à estruturação funcional das comunidades, quando usado o pool 

continental de espécies na geração dos modelos nulos, encontramos 25 (17%) comunidades 

significativamente agrupadas quanto ao t-NRI e apenas quatro (2.7%) quanto ao t-NTI. A 

maior parte destas comunidades pertence a biomas de florestas tropicais e subtropicais úmidas 

(t-NRI) ou biomas de florestas temperadas e montanhosos (t-NTI) (Figura 4). Também 

encontramos sete (4.7%) comunidades significativamente dispersas funcionalmente quanto ao 

t-NRI e 20 (13.6%) quanto ao t-NTI. A maior parte dessas comunidades dispersas 

funcionalmente foi encontrada em biomas de florestas tropicais e subtropicais secas, savanas e 

desertos (Figura 4). Igualmente a estrutura filogenética, a maior parte das comunidades não 

apresentou nenhum padrão de estruturação funcional (78.2% quanto ao t-NRI e 83.7% quanto 

ao t-NTI) e essa proporção foi semelhante quando usado o pool regional de espécies na 

geração dos modelos nulos, (82.8% quanto ao t-NRI e 86.4% quanto ao t-NTI). Apesar disso, 

algumas diferenças foram encontradas dependendo da escala de estudo aqui também. Por 

exemplo, em biomas desérticos e xéricos algumas comunidades apresentaram estrutura 

funcionalmente dispersa (t-NTI) em escala continental e estrutura funcionalmente agrupada 

em escala regional. Outro exemplo ocorre com os manguezais, onde em escala continental 

nenhuma comunidade mostrou padrão de estruturação, porém em escala regional tivemos uma 

comunidade com estruturação dispersa, indicando que alguns padrões podem mudar 

dependendo da escala geográfica de estudo (Figura 4). Contudo, nesses dois casos o número 

de amostras por bioma foi muito pequeno (quatro manguezais e cinco desertos), o que nos 

limita de fazer conclusões mais robustas sobre mudanças significativas na estrutura funcional 

dependendo da escala, pois existe uma perda de poder estatístico em métricas de estruturação 

para comunidades com tamanho similar ao pool de espécies usado para comparação, 

aumentando a chance de erro do tipo II (KRAFT et al., 2007). 

Quanto à influência das variáveis ambientais na estruturação das comunidades de 

lagartos sulamericanos, encontramos a temperatura média anual (bio1) como uma das 

variáveis determinantes da estrutura filogenética, com correlação negativa para ambos NRI e 

NTI (Tabela 1, Figuras 5.a e 6.a), indicando comunidades mais dispersas filogeneticamente 

em locais com médias anuais de temperatura mais altas. Porém, de maneira inversa, a 

temperatura máxima no mês mais quente (bio5) apresentou uma correlação positiva com 

ambos NRI e NTI (Tabela 1, Figuras 5.b e 6.b), indicando que temperaturas máximas muito 

altas levam a agrupamento filogenético nessas comunidades. O NRI ainda mostrou correlação 

negativa com a amplitude anual de temperatura (bio7), indicando que locais com grande 
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variação temporal na temperatura abrigam comunidades mais dispersas filogeneticamente 

(Tabela 1, Figura 5.c).  

Quanto à influência das variáveis ambientais na estrutura funcional das 

comunidades, apenas a temperatura no mês mais quente (bio5) se mostrou uma variável de 

influência, com uma correlação positiva com o t-NTI (Tabela 1, Figura 7). Isso indica que 

temperaturas máximas muito elevadas pode ser o principal fator limitante associado a 

comunidades mais agrupadas ou mais dispersas em termos de estratégias funcionais. Já a 

riqueza de espécies (usada aqui apenas comparativamente como métrica taxonômica e para 

embasar alguns pontos na discussão) não foi correlacionada a nenhuma das métricas de 

divergência filogenética, tendo correlação positiva significativa apenas com o t-NRI (Figura 

3). Altitude e precipitação no mês mais seco (bio14) foram as variáveis correlacionadas 

positivamente com a riqueza (Tabela 1, Figura 8), indicando maior número de espécies em 

ambientes com maior altitude e menos áridos. 

 

Tabela 1: Resultados das análises GLS (adicionada de estrutura de autocorrelação espacial) com a relação entre 

as métricas de diversidade das comunidades e as variáveis ambientais de importância para os melhores modelos 

selecionados com base no AIC. Valores de p < 0.05 foram considerados estatisticamente significativos. gl: graus 

de liberdade (totais/parciais).  

NRI  NRI ~ log(bio1) + log(bio5) + log(bio7) 

 Estimado Desvio padrão Valor de t Pr(>|t|) AIC gl 

(Intercept) 7.415312 9.930804 0.746698 0.4565 420.46 147/143 

log(bio1) -13.513763 2.575976 -5.246074 <0.0001 Estrutura de Correlação 

log(bio5) 14.468038 4.046216 3.575696 0.0005 range nugget 

log(bio7) -3.358716 1.099343 -3.055204 0.0027 68.7863 0.1009 

  

NTI NTI ~ log(bio1) + log(bio5) + log(bio7) 

 Estimado Desvio padrão Valor de t Pr(>|t|) AIC gl 

(Intercept) -15.441350 9.749437 -1.5838196 0.1154 441.65 147/143 

log(bio1) -7.273015 2.698261 -2.6954450 0.0079 Estrutura de Correlação 

log(bio5) 10.492404 4.208461 2.4931689 0.0138 range nugget 

log(bio7) -1.075832 1.107037 -0.9718121 0.3328 19.7984 0.2588 

  

t-NRI t-NRI ~ log(bio1) + log(bio5) + log(bio7) 

 Estimado Desvio padrão Valor de t Pr(>|t|) AIC gl 

(Intercept) -5.190413 8.464861 -0.6131716 0.5407 365.31 147/143 

log(bio1) 2.212001 2.162549 1.0228671 0.3081 Estrutura de Correlação 
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log(bio5) -1.495349 3.469244 -0.4310302 0.6671 range nugget 

log(bio7) 0.436749 0.941338 0.4639665 0.6434 25.1048 0.2507 

  

t-NTI t-NTI ~ log(bio1) + log(bio5) + log(bio7) 

 Estimado Desvio padrão Valor de t Pr(>|t|) AIC gl 

(Intercept) -18.877689 7.395198 -2.552696 0.0117 391.06 147/143 

log(bio1) -3.095841 1.948053 -1.589198 0.1142 Estrutura de Correlação 

log(bio5) 7.121879 3.152985 2.258774 0.0254 range nugget 

log(bio7) -1.116175 0.828828 -1.346691 0.1802 21.2646 0.5502 

  

Riqueza riqueza ~ log(bio1) + log(bio5) + log(bio7) + log(bio14 + 1) + log(altitude) 

 Estimado Desvio padrão Valor de t Pr(>|t|) AIC gl 

(Intercept) -61.20875 49.27365 -1.2422207 0.2162 860.67 147/141 

log(bio1) 11.04209 10.96471 1.0070574 0.3156   

log(bio5) 2.33899 18.95087 0.1234241 0.9019 Estrutura de Correlação 

log(bio7) -1.41289 5.32569 -0.2652967 0.7912 range nugget 

log(bio14+1) 1.06711 0.52946 2.0154753 0.0458 4.3609 0.3657 

log(altitude) 1.23040 0.43220 2.8468326 0.0051   
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Figura 5: Relação das variáveis ambientais (a: temperatura média anual; b: temperatura máxima no mês mais 

quente; c: amplitude anual de temperatura) estatisticamente significantes (p<0.05) para a estrutura filogenética 

(NRI) das comunidades de lagartos na América do Sul, com linhas de tendência e intervalos de confiança 

representadas, segundo análises GLS (Tabela 1). Os mapas à direita mostram a distribuição espacial da estrutura 

filogenética (NRI) e a intensidade do gradiente de cor variando de acordo com cada variável ambiental.  
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Figura 6: Relação das variáveis ambientais (a: temperatura média anual; b: temperatura máxima no mês mais 

quente) estatisticamente significantes (p<0.05) para a estrutura filogenética (NTI) das comunidades de lagartos 

na América do Sul, com linha de tendência e intervalo de confiança representadas, segundo análises GLS 

(Tabela 1). Os mapas à direita mostram a distribuição espacial da estrutura filogenética (NTI) e a intensidade do 

gradiente de cor variando de acordo com cada variável ambiental. 
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Figura 7: Relação significativa (p<0.05) entre a temperatura máxima no mês mais quente (bio5) com a estrutura 

funcional (t-NTI) nas comunidades de lagartos na América do Sul, com linha de tendência e intervalo de 

confiança representadas, segundo análise GLS (Tabela 1). O mapa à direita mostra a distribuição espacial da 

estrutura funcional (t-NTI) e a intensidade do gradiente de cor variando de acordo com a variável ambiental. 
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Figura 8: Relação das variáveis ambientais (a: altitude; b: precipitação no mês mais seco)  significantes (p<0.05) 

para a riqueza das comunidades de lagartos na América do Sul, com linha de tendência e intervalo de confiança 

representadas, segundo análises GLS (Tabela 1). Os mapas à direita mostram a distribuição espacial da riqueza e 

a intensidade do gradiente de cor variando de acordo com cada variável ambiental.  

 

3.5. Discussão 

Medidas de diversidade filogenética e funcional têm sido largamente usadas em 

estudos que buscam entender como fatores históricos e ambientais afetam os padrões de 

diversidade de espécies e estruturação das comunidades (PAVOINE; BONSALL, 2011). Aqui 

usamos dados de 147 comunidades de lagartos (totalizando 318 espécies) distribuídas nos 

biomas da América do Sul para investigar como os índices de divergência filogenética e 

funcional variam entre os biomas e com as variáveis ambientais na estruturação dessas 

comunidades. Encontramos uma maior proporção de comunidades filogeneticamente 

agrupadas (ambos NRI e NTI) em biomas montanhosos, mediterrânicos e temperados (climas 

frios), mas também em biomas xéricos e manguezais, enquanto uma maior proporção de 

comunidades filogeneticamente dispersas em biomas tropicais e subtropicais de florestas 

secas (NRI), savanas e florestas úmidas (NTI). Esses resultados são consistentes com a 

relação negativa desses índices com a temperatura média anual, indicando comunidades 

filogeneticamente mais dispersas em biomas com temperaturas médias mais altas. Porém, 

parece existir um limite nessa relação, pois locais com temperaturas máximas muito elevadas 

(representado aqui pela bio5, temperatura máxima no mês mais quente) resultam em 

comunidades mais agregadas filogeneticamente e funcionalmente. Inclusive, a temperatura 

máxima no mês mais quente foi a única variável ambiental com influência significativa na 

estrutura funcional das comunidades (t-NTI). Comunidades funcionalmente agregadas 

significativamente são encontradas especialmente nos biomas de florestas tropicais e 

subtropicais úmidas, enquanto aquelas significativamente mais dispersas funcionalmente são 

encontradas principalmente em florestas tropicais e subtropicais secas. A riqueza, por outro 

lado, é influenciada por outras variáveis (altitude e precipitação no mês mais seco) e 

(praticamente) não foi correlacionada com as métricas de divergência filogenética e funcional 

das comunidades, indicando não ser uma boa ferramenta para capturar as dimensões de 

diversidade em comunidades de lagartos sulamericanos.  
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3.5.1. Estruturação das comunidades de lagartos na América do Sul 

As comunidades biológicas são estruturadas por vários processos ecológicos 

concomitantes, como filtragem ambiental, interações entre espécies e por processos 

biogeográficos e evolutivos históricos de especiação, extinção e dispersão (GASTON, 2000; 

WEIHER; KEDDY, 1995), que são cruciais em determinar o banco regional de espécies que 

moldam as comunidades locais (XING; REE, 2017). Na América do Sul, as florestas tropicais 

e subtropicais úmidas se diversificaram desde o início da Era Cenozoica (~66 Ma) enquanto 

savanas, biomas montanhosos e xerófitos tiveram sua expansão apenas do Neógeno tardio em 

diante (~11 Ma), após a retração das florestas úmidas (JARAMILLO, 2023). Assim, biomas 

mais recentes podem ter sido colonizados apenas por um subgrupo dos clados de lagartos que 

habitavam a região Neotropical, que conferissem adaptações às novas condições ambientais, 

como os climas mais frios no caso dos biomas montanhosos surgidos após a elevação final 

dos Andes nos períodos Plioceno e Pleistoceno (~5.5 - 2.5 Ma) (JARAMILLO, 2023). 

Portanto, os biomas que apresentaram maiores proporções de comunidades filogeneticamente 

agrupadas na América do Sul podem ser resultado de processos ecológicos, mas talvez seja 

também um reflexo de padrões biogeográficos de larga escala  (WIENS; DONOGHUE, 

2004), como o surgimento de novos ambientes e suas condições climáticas. 

Muitos grupos de lagartos têm limitações em ocupar áreas e biomas muito frios, 

com a temperatura ambiental sendo um preditor crucial da variação de atributos de história de 

vida nesses animais (MEIRI et al., 2013; DUBINER et al., 2024), e isso pode explicar o fato 

da temperatura média anual ser um fator determinante na estruturação filogenética das 

comunidades como encontrado aqui, limitando quais linhagens podem colonizar e diversificar 

em uma área. Outros grupos de organismos (p.e. palmeiras, cecílias e crocodilianos) também 

são amplamente distribuídos em regiões tropicais, porém nunca se estabeleceram ou 

diversificaram em regiões temperadas, apesar de terem tempo evolutivo e capacidade de 

dispersão para tal. Esses padrões na distribuição de muitos táxons podem ser explicados pela 

Hipótese do Conservadorismo Tropical a qual sugere que uma maior diversidade de espécies 

nos biomas tropicais se deve ao fato da maioria desses táxons terem se originado e se 

especializado aos regimes climáticos tropicais (que também possuem maior extensão 

territorial e história geológica mais antiga), levando a muitas espécies não dispersarem ou 

colonizarem habitats que são radicalmente diferentes dos seus nichos ancestrais (WIENS; 

DONOGHUE, 2004). Sabemos que os ancestrais dos principais clados de lagartos e seus 

ecomorfotipos tiverem origem no período Jurássico, mas foi do Cretáceo tardio (~100 Ma) em 
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diante que os Squamata diversificaram e dominaram as paisagens continentais, juntamente 

com uma explosão de formas de vida terrestres, a fragmentação da Pangeia e a um aumento 

de temperatura global (BOLET et al., 2022; GAUTHIER et al., 2012). Portanto, durante a 

maior parte da história evolutiva dos lagartos, o planeta passava por períodos de temperaturas 

globais em média mais altas, com vastas áreas da América do Sul sendo ocupadas por 

florestas tropicais úmidas (HOORN et al., 2023), propiciando as condições ancestrais de 

diversificação das linhagens neotropicais, o que nos explica porque a maioria das famílias de 

lagartos não ocuparem os biomas montanhosos e de climas mais frios na América do Sul. 

Sabemos que a temperatura do ambiente tem influência direta na temperatura 

corporal e, portanto, no metabolismo de animais ectotérmicos como os lagartos, afetando 

aspectos de sua história de vida, comportamento e consequentemente seu fitness  

(ANGILLETTA et al., 2002; MEIRI et al., 2013). Em lagartos diurnos que habitam climas 

frios, a necessidade de manter a temperatura corporal maior que a temperatura ambiental 

levou a um aumento da necessidade de termorregulação quando comparados àqueles de 

regiões tropicais, gerando fracas correlações entre temperaturas corporal e ambiental em 

lagartos diurnos nesses locais. Porém, para lagartos noturnos, essa correlação entre a 

temperatura corporal e ambiental é forte e não varia com as condições climáticas (DUBINER 

et al., 2024). Espécies noturnas, por estarem ativas sempre nas horas mais frias do dia, 

acumularam diversas adaptações para temperaturas corporais mais baixas (RUBALCABA et 

al., 2023), como maiores taxas metabólicas (DUBINER et al., 2023), e isso pode explicar a 

presença da família Phyllodactylidae em praticamente todos os biomas na América do Sul, 

incluindo àqueles mais frios (Figura 2). Por outro lado, a família Liolaemidae obteve grande 

sucesso em dominar os biomas mais frios durante o dia, com uma diversificação ocorrida nos 

últimos 25 Ma sendo concomitante com os sucessivos episódios de soerguimento dos Andes e 

resfriamento da temperatura global (PINCHEIRA-DONOSO et al., 2015). Esses eventos 

favoreceram o surgimento de novos ambientes com diferentes condições geológicas e 

climáticas promovendo oportunidades para expansão de linhagens com fisiologia termal 

evolutivamente variável, como no caso dos Liolaemus (IBARGÜENGOYTÍA et al., 2021), 

onde a combinação da complexa topografia dos Andes, mudanças climáticas e baixa dispersão 

do grupo impulsionaram sua diversificação (SKELLS et al., 2023). 

No presente estudo também encontramos uma correlação negativa da estrutura 

filogenética (NRI) com a amplitude anual da temperatura, indicando maior dispersão 
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filogenética em locais com grande variação sazonal na temperatura. Por um lado, como a 

sazonalidade climática tem influência direta nas mudanças de vegetação e nos requerimentos 

ecológicos das espécies, uma maior variação sazonal da temperatura pode levar a mudanças 

espaço-temporais na composição das comunidades, o que pode, por exemplo, minimizar as 

interações competitivas, permitindo a coexistência das espécies com padrões sazonais 

diferentes em um mesmo local (SHIMADZU et al., 2013). Porém, como muitos grupos de 

lagartos têm limitações em ocupar áreas com temperaturas muito frias, esperávamos encontrar 

maior dispersão filogenética em locais com maior estabilidade térmica, mas talvez a 

existência de espécies filogeneticamente distantes em locais com grandes amplitudes de 

temperatura possa ser explicada pela alternância nos períodos anuais de atividade, com muitas 

espécies desenvolvendo mecanismos de redução de metabolismo que os permitem atravessar 

estações de condições climáticas mais extremas (DUBINER et al., 2023).  

Na América do Sul, as florestas tropicais e subtropicais secas (nesse estudo sendo 

representado majoritariamente pela Caatinga) concentraram a maior proporção de 

comunidades filogeneticamente (NRI) e funcionalmente dispersas quando comparado aos 

outros biomas, indicando uma maior dispersão filogenética e funcional nesses ambientes. 

Outro estudo já apontou resultados semelhantes aos nossos, destacando a Caatinga como uma 

das áreas de maior dispersão filogenética das Américas, juntamente com outras regiões de 

biomas abertos e mais secos (como Cerrado, Chaco e norte do México) (VÁSQUEZ‐

RESTREPO et al., 2023). Isso pode ser resultado de processos ecológicos e evolutivos 

ocorridos ao longo de milhões de anos, como múltiplos eventos de dispersão entre biomas 

adjacentes que, juntamente com a diversificação in situ, moldaram a composição de espécies 

nessas regiões (ANTONELLI et al., 2018; BEZERRA, et al., in prep. - cap. 1), levando a 

comunidades colonizadas por muitas linhagens basais a apresentarem dispersão filogenética 

(HEARD; COX, 2007). Porém, quanto ao NTI, esse bioma não apresentou nenhuma 

comunidade dispersa e sim algumas filogeneticamente agregadas. Isso nos mostra que 

diferentes métricas podem revelar padrões opostos agindo no grupo de lagartos como um todo 

(toda a filogenia) e nas espécies mais aparentadas (ramos terminais) (TUCKER et al., 2017), e 

a presença de algumas comunidades agrupadas filogeneticamente quanto ao NTI pode ser 

resultado de radiação local em alguns ramos da filogenia associado a dispersão limitada 

desses grupos (PENNINGTON et al., 2006). É também notável para esse bioma a grande 

proporção de comunidades funcionalmente dispersas, especialmente quanto às espécies mais 

aparentadas (t-NTI), o que pode ser resultado de processos de competição entre as espécies 
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mais aparentadas nesse bioma, levando a uma maior diferenciação em suas estratégias 

funcionais, já que as métricas que focam em espécies aparentadas tem maior poder em 

detectar padrões derivados de similaridade limitada (KRAFT et al., 2007).  

De forma semelhante, padrões de agregação ou dispersão na estrutura das 

comunidades podem exibir respostas diferentes quando usado o pool de espécies continental 

ou regional na geração dos modelos nulos, como ocorreu aqui para o NTI e t-NRI no bioma 

de florestas tropicais e subtropicais secas. Dependendo da escala de estudo, padrões não 

aleatórios (ou seja, de agrupamento ou dispersão) podem surgir de processos ecológicos ou 

evolutivos diferentes (CANTALAPIEDRA et al., 2014). Por exemplo, quando clados 

específicos de um grupo estão presentes apenas em um bioma, as comunidades podem 

apresentar agrupamento filogenético quando comparado com o pool continental ou exibir uma 

estruturação aleatória quando comparado com o pool regional (CARDILLO, 2011), levando a 

padrões diferentes dependendo da escala geográfica de estudo.  

Encontramos uma maior proporção de comunidades funcionalmente agrupadas 

em florestas tropicais e subtropicais úmidas, normalmente apontados como biomas com 

extensa disponibilidade e heterogeneidade de recursos. Isso pode ser resultado de uma 

possível saturação funcional em comunidades com riqueza alta, onde um aumento em número 

de espécies não incrementa maior variabilidade de traços funcionais na comunidade, gerando 

um déficit funcional dado sua diversidade filogenética (SAFI et al., 2011; VÁSQUEZ‐

RESTREPO et al., 2023) e padrões como o encontrado no presente estudo. Em escala global, 

a relação entre diversidade funcional e riqueza de espécies de lagartos não segue um padrão 

linear de crescimento mútuo e em comunidades com elevada riqueza de espécies existe um 

decréscimo na diversidade funcional (VIDAN et al., 2019). Esse padrão pode surgir, por 

exemplo, quando poucos grupos funcionais dominam a riqueza local por terem um grande 

número de espécies que os representam na comunidade (STEVENS et al., 2003). No presente 

estudo, o t-NRI foi a única métrica de divergência a ser correlacionada positivamente com a 

riqueza de espécies (apesar da baixa correlação), o que indicaria que comunidades com 

elevado número de espécies têm maior tendência a serem funcionalmente agregadas (quanto 

ao t-NRI). Esse resultado de maior proporção de agrupamento funcional não se repete quando 

analisamos apenas as espécies aparentadas das comunidades (t-NTI), onde de forma oposta 

temos é uma (leve) proporção maior de comunidades funcionalmente dispersas, o que deixa 
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menos provável a ação de processo de filtragem ambiental agindo nesse bioma, como pode 

ser sugerido pelo agregamento funcional quanto ao t-NRI.  

É importante ressaltar que apesar de padrões não aleatórios nas comunidades 

serem frequentemente associados a processos de filtragem ambiental (quando encontramos 

uma estrutura agrupada) ou a similaridade limitante (quando encontramos estrutura dispersa 

nas comunidades), estruturas aleatórias podem surgir nas comunidades biológicas como 

resultado de uma combinação desses processos agindo ao mesmo tempo (CAVENDER-

BARES et al., 2009). Dessa forma, muitas vezes é difícil separar os efeitos contrastantes da 

filtragem ambiental e da competição quando nenhum desses processos tem efeito dominante 

em uma comunidade (MAYFIELD; LEVINE, 2010) ou quando outros processos envolvidos 

são dominantes, tais como facilitação (VALIENTE-BANUET; VERDU, 2007) ou 

estocasticidade demográfica (HUBBELL, 2001). 

 

3.5.2. Aquecimento global e o impacto nas comunidades de lagartos 

Enquanto métricas de diversidade filogenética capturam melhor o resultado de 

processos biogeográficos históricos de larga escala, métricas funcionais respondem mais 

rápido aos fatores ecológicos e ambientais locais que governam a estruturação das 

comunidades (KHALIL et al., 2018; PAVOINE; BONSALL, 2011), pois os traços funcionais 

podem evoluir tanto para permitir diferenciação de nicho como podem ser resposta de 

adaptação às condições ambientais. No presente estudo apenas a temperatura máxima no mês 

mais quente (bio5) teve influência na estrutura funcional (t-NTI) das comunidades de lagartos 

sulamericanos, resultando em comunidades com espécies aparentadas mais semelhantes em 

estratégias funcionais nos locais que atingem temperaturas máximas mais elevadas. Além 

disso, as métricas de divergência filogenética (NRI e NTI) também tiveram a mesma relação 

com a temperatura máxima no mês mais quente, levando a comunidades mais agrupadas 

também filogeneticamente nos locais com temperaturas máximas mais elevadas. Esses 

resultados confirmam o que era esperado pela HDE, onde ambientes estressantes (aqui quanto 

às temperaturas máximas) levam a comunidades mais similares (aqui tanto funcional quanto 

filogeneticamente) (WEBB et al., 2002; WEIHER; KEDDY, 1995), indicando que a filtragem 

ambiental tem grande influência na estruturação dessas comunidades. 

A filtragem ambiental pode reduzir a divergência funcional das comunidades 

quando as restrições ambientais impedem a persistência de espécies sem características 
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específicas que confiram adaptações a essas condições extremas, variando entre as famílias de 

lagartos globalmente com as diferentes variáveis de estresse (SKEELS et al., 2020). Porém, 

em geral uma redução na diversidade funcional em comunidade de lagartos é reportada para 

habitats que sofrem fortes pressões ambientais (BARROS et al., 2022; VIDAN et al., 2019), 

por exemplo levando a convergências morfológicas e de uso de habitat em lagartos de 

desertos como consequência da filtragem ambiental (MELVILLE et al., 2006). No presente 

estudo, é provável que os traços funcionais que confiram adaptações à colonização de 

ambientes com temperaturas máximas elevadas sejam conservadas filogeneticamente (e não 

resultado de convergências evolutivas), pois foi encontrada uma correlação positiva entre as 

métricas filogenéticas e funcionais (Figura 3) e ambas foram relacionadas de forma 

semelhante com a mesma variável ambiental (Figuras 5.b, 6.b e 7). Assim, como as relações 

de parentesco numa filogenia também capturam similaridades ecológicas entre as espécies 

(KRAFT; ACKERLY, 2010), a filtragem ambiental levou a padrões com tendências 

semelhantes quanto às métricas funcionais e filogenéticas.  MESQUITA e COLLI (2010) já 

haviam sugerido que vários aspectos de história de vida de lagartos sulamericanos eram 

conservados na filogenia, indicando influências históricas na determinação de seus aspectos 

ecológicos. 

Os padrões de estruturação em comunidades de lagartos na África também 

seguem as predições da HDE, porém com influência de um gradiente de precipitação, 

apontando comunidades mais agregadas funcionalmente (porém mais dispersas 

filogeneticamente) em biomas mais áridos (RAMM et al., 2018). Apesar de compartilharem 

uma história geológica comum, América do Sul e África já acumulam mais de 100 Ma de 

separação via deriva continental  (CASTRO et al., 2012), o que levou a formação e evolução 

dos biomas e suas biotas associadas de forma única em cada um desses continentes, incluindo 

os processos que estruturaram suas comunidades biológicas. Por exemplo, a contração das 

florestas úmidas no Mioceno e os ciclos sucessivos de retração e expansão das mesmas 

devido às flutuações climáticas no Pleistoceno foram mais pronunciados na África que na 

América do Sul, por causa da influência dos Andes neste último (ANHUF et al., 2006).  

Provavelmente em decorrência disso, a América do Sul abriga hoje um maior número de 

espécies de árvores que a África, tanto em biomas de vegetação úmida (4x mais) quanto de 

vegetação seca (2x mais), mesmo o continente africano tendo maiores proporções de florestas 

secas e savanas dominando seu território (MIRANDA et al., 2022). Dessa forma, por possuir 

história geológica diferente e por ter uma maior proporção de biomas de vegetação seca (além 
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do maior deserto do mundo, o Saara), um gradiente de umidade deve ter sido mais 

determinante na estruturação das comunidades de lagartos no continente africano quando 

comparado ao continente sulamericano, onde as temperaturas máximas tiveram maior 

importância.  

Investigar a relação entre variáveis ambientais e as estratégias funcionais é 

fundamental para prever as respostas das comunidades e ecossistemas frente às mudanças 

climáticas (WIECZYNSKI et al., 2019). Como já apontamos aqui, a temperatura ambiental 

afeta diretamente as taxas metabólicas e consequentemente a maioria dos aspectos ecológicos 

e sobrevivência dos lagartos (ANGILLETTA et al., 2002; BROWN et al., 2004), sendo até 

mesmo mais relacionada aos atributos de história de vida desses animais do que sua 

temperatura corporal (MEIRI et al., 2013), resultando assim em impactos diretos das 

dinâmicas ecológicas e evolutivas com o aquecimento global. Os resultados do presente 

estudo apontam uma consequência direta da relação entre temperaturas máximas ambientais e 

atributos funcionais em lagartos, resultando em comunidades mais agrupadas tanto 

filogenética quanto funcionalmente nos locais que atingem temperaturas máximas mais 

elevadas, levando a predições diretas de mudanças na estrutura filogenética e funcional das 

comunidades de lagartos em decorrência do aquecimento do planeta. As previsões de 

mudanças dos atributos funcionais relacionados à temperatura variam geograficamente, com 

evidências sugerindo, por exemplo, que espécies tropicais podem sofrer maiores pressões 

seletivas para reduzir a absorção de calor pela pele e o tamanho corporal que espécies de 

regiões temperadas, pois o tamanho do corpo nas regiões temperadas é menos influenciado 

pela temperatura ambiental (RUBALCABA et al., 2023). Por outro lado, a capacidade de 

espécies de desertos e de regiões temperadas de lidar com o estresse térmico por meio da 

termorregulação é mais restrita que de espécies tropicais, que podem seletivamente encontrar 

mais abrigos e áreas sombreadas como refúgios para evitar o superaquecimento 

(ANDERSON et al., 2022).  

A tolerância ao calor é um traço evolutivamente conservado nos diferentes grupos 

de organismos, pois altas temperaturas comprometem a estabilidade bioquímica das 

membranas e proteínas, impondo um limite às temperaturas críticas termais e tornando 

improvável o surgimento rápido de adaptações que confiram às espécies maior resistência 

térmica frente ao aquecimento do planeta  (BENNETT et al., 2021). Isso levará à extinção 

local de diversas espécies de lagartos ao redor do mundo, com pesquisas apontando um maior 
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impacto em espécies tropicais (SINERVO et al., 2010; TEWKSBURY et al., 2008), enquanto 

outras mostram que esse impacto independe da região geográfica (DIELE-VIEGAS et al., 

2020). As projeções de extinções futuras decorrentes do aumento de temperaturas máximas 

globais estimam que até 39% das populações locais e 20% das espécies de lagartos do planeta 

estarão extintas até 2080 (SINERVO et al., 2010). Nesse cenário de aquecimento global, 

alguns grupos de lagartos terão maiores impactos que outros, como por exemplo, espécies de 

habitats abertos foram consideradas menos propensas ao risco de extinção que aquelas de 

ambiente florestado na Amazônia (DIELE-VIEGAS et al., 2018). Recentemente também foi 

previsto uma redução na distribuição potencial e riqueza de espécies de répteis que vivem em 

solos arenosos na diagonal de vegetações abertas da América do Sul em decorrência das 

mudanças climáticas, com algumas espécies apresentando altas chances de serem 

completamente extintas nas próximas décadas (OLIVEIRA et al., 2024).  Com recordes de 

temperaturas médias e máximas no planeta sendo superados a cada ano, as projeções para o 

futuro indicam ainda mudanças simultâneas e múltiplas nos ecossistemas causados pelo 

aquecimento global, como ondas de calor e secas mais frequentes, maior intensidade de 

queimadas, dentre outros desastres naturais (CALVIN et al., 2023), o que deve acelerar ainda 

mais a extinção de populações e espécies locais e levar a uma homogeneização funcional e 

filogenética das comunidades de lagartos em todo o mundo. Se acrescentarmos ainda as 

consequências da perda e fragmentação de habitat causado pelo desmatamento e o declínio 

das interações entre as espécies (CERON et al., 2023) esse cenário futuro deve ficar ainda 

mais obscuro. 

 

3.6. Conclusões 

No presente estudo demonstramos como a utilização de diferentes métricas em 

diversidade funcional e filogenética em diferentes escalas nos ajuda a detectar os processos 

que guiaram a estruturação das comunidades de lagartos na América do Sul. Os padrões de 

estruturação das comunidades apresentaram algumas diferenças dependendo da escala de 

estudo, mas as proporções gerais foram semelhantes em nível regional e continental. A 

temperatura média anual teve influência na estruturação filogenética, levando a comunidades 

mais agrupadas em climas frios, como nos biomas temperados e montanhosos, e comunidades 

mais dispersas em climas quentes, como nos biomas tropicais e subtropicais. Essa relação 

deve ser resultado tanto da história biogeográfica de formação desses biomas no continente 
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sulamericano como também refletir o nicho ancestral e os processos de diversificação nesse 

grupo de animais. Já a estruturação funcional nos aponta que essas comunidades de lagartos 

sofrem processo de filtragem ambiental, onde as temperaturas máximas elevadas resultam em 

comunidades agrupadas, o que nos aponta consequências diretas de mudanças nas estruturas 

das comunidades decorrente do processo de aquecimento global.  

 

3.7. Apêndices 

Apêndice 1: Relação das 147 localidades amostradas, sua referência bibliográfica, suas 

respectivas coordenadas geográficas e métricas de estruturação de suas comunidades testadas 

com o pool continental e regional de espécies.  
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Apêndice 2: Relação das 318 espécies distribuídas pela América do Sul usadas no presente 

estudo e seus traços funcionais.  

 

Espécie Massa (g) Perna Hábito Substrato Dieta Modo Reprod.Ninhada Reference

Acratosaura_mentalis 0.669353342442361four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 1.6 Uchôa LR, Delfim FR, Mesquita DO, Colli GR, Garda AA, Guedes TB (2022) Lizards (Reptilia: Squamata) from the Caatinga, northeastern Brazil: Detailed and ﻿updated overview. Vertebrate Zoology 72: 599-659. https://doi.org/10.3897/vz.72.e78828

Alopoglossus_angulatus 0.786006274094795four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2

Alopoglossus_atriventris 0.568677600709994four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2

Alopoglossus_brevifrontalis 0.872944429755993four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2

Alopoglossus_buckleyi 0.747399530068578four-legged Diurnal Terrestrial NA Oviparous 2

Alopoglossus_copii 1.1060031370474four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2

Alopoglossus_festae 0.797166177725654four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Alopoglossus_gorgonae 1.06969637808397four-legged Diurnal Terrestrial NA NA 2 ninhada fixa no gênero

Alopoglossus_kugleri 0.619898773430567four-legged Diurnal NA NA NA 2

Amapasaurus_tetradactylus -0.300545616915675four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2

Ameiva_ameiva 2.47510200662249four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 4.3

Ameiva_bifrontata 1.80642300560487four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2

Ameiva_praesignis 2.67223551089075four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 4.7

Ameivula_abalosi 1.02177949937743four-legged Diurnal Terrestrial NA Oviparous NA Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Ameivula_confusioniba 1.10233027199326four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous NA Uchôa LR, Delfim FR, Mesquita DO, Colli GR, Garda AA, Guedes TB (2022) Lizards (Reptilia: Squamata) from the Caatinga, northeastern Brazil: Detailed and ﻿updated overview. Vertebrate Zoology 72: 599-659. https://doi.org/10.3897/vz.72.e78828

Ameivula_jalapensis 0.737261059980735four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 1

Ameivula_mumbuca 0.760349756207068four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 1

Ameivula_nigrigula 1.33174430613309four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous NA Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Ameivula_ocellifera 1.71925367520811four-legged Diurnal Saxicolous&TerrestrialCarnivorous Oviparous 2.6

Ameivula_pyrrhogularis 1.31560292066568four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous NA

Anisolepis_grilli 1.43667205308145four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Oviparous 8.1 SOUZA, E., LIMA-SANTOS, J., MARQUES, O.A.V., HINGST-ZAHER, E. Concrete survivors: the herpetofauna of an urban green area over 100 years of increasing urbanization. Biota Neotropica 23(4): e20231480. https://doi.org/10.1590/1676-0611-BN-2023-1480 

Anisolepis_longicauda 1.45176692530673four-legged NA Arboreal NA Oviparous NA Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Anisolepis_undulatus 1.29336287938249four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Oviparous 4

Anolis_auratus 0.591343681703417four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1

Anolis_bombiceps 0.924788565174653four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 1

Anolis_brasiliensis 0.941936459329855four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1 Landauro, C., Morales, V. 2007. Ensablaje ecológico en las lagartijas arbóreas (Squamta, Polychrotidae, Anolis ) en la Amazonía sur del Perú Biotempo 7: 55—60. 

Anolis_chloris 0.656870810566007four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Oviparous 1

Anolis_chrysolepis 0.924788565174653four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Anolis_festae 0.677986976175922four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Oviparous 1

Anolis_fuscoauratus 0.474059635468944four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Anolis_granuliceps 0.398146279207874four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 1

Anolis_lyra 0.970569802824125four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Anolis_maculiventris 0.423955216254616four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Anolis_meridionalis 0.613561614465058four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1.4 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Anolis_ortonii 0.591343681703417four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1

Anolis_parvauritus 1.24 four-legged Diurnal Arboreal NA NA 1

Anolis_pentaprion 1.02438435123615four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Oviparous 1

Anolis_planiceps 0.958857222373562four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1.44

Anolis_punctatus 1.20293008352832four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Oviparous 1.5

Anolis_scypheus 1.11677391925552four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Anolis_squamulatus 1.59451564876385four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Oviparous 1

Anolis_tandai 0.924788565174653four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1

Anolis_tigrinus 0.613561614465058four-legged Diurnal Arboreal NA Oviparous 1 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Anolis_trachyderma 0.677986976175922four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1

Anolis_transversalis 1.28364106295326four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Oviparous 1 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Anotosaura_vanzolinia 0.431998954317534four-legged Diurnal Fossorial&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1.87

Arthrosaura_kockii 0.542364194935442four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2

Arthrosaura_reticulata 0.934855067470386four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2

Aspronema_dorsivittatum 1.18524906297958four-legged Diurnal Semi_Aquatic Omnivorous Viviparous 4.8

Aurivela_longicauda 0.991254904444339four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous NA

Bachia_bicolor 0.470257857850868forelimbs only Diurnal Fossorial Carnivorous Oviparous 2

Bachia_bresslaui 0.781169001277785leg-reduced Diurnal Fossorial Carnivorous Oviparous 2

Bachia_dorbignyi 0.497438447844084leg-reduced NA Fossorial&TerrestrialCarnivorous Oviparous 2

Bachia_flavescens 0.497438447844084leg-reduced Diurnal Fossorial&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1 Belver, L. C. & Avila, L. J. 2001. Ritmo de actividad diario y estacional de Cnemidophorus longicaudus  (Squamata, Teiidae, Teiinae) en el norte de La Rioja, Argentina. Boletín Sociedad de Biologia de Concepción 72 :37-42

Bachia_guianensis 0.240969838249254leg-reduced NA Terrestrial NA Oviparous NA

Bachia_micromela 0.562523584365731leg-reduced Diurnal Fossorial NA Oviparous NA

Bachia_oxyrhina 0.17010697008147Limbless NA Fossorial Carnivorous Oviparous NA

Bachia_panoplia 0.562523584365731leg-reduced Diurnal Fossorial Carnivorous Oviparous NA

Bachia_peruana 0.809636698437838leg-reduced Diurnal Fossorial&TerrestrialNA Oviparous NA Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Bachia_remota 0.58 leg-reduced Diurnal Fossorial&TerrestrialNA NA NA Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Bachia_scaea 0.338634952302495leg-reduced Diurnal Fossorial&TerrestrialNA Oviparous 2 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Bachia_talpa 0.274521817621139leg-reduced NA NA NA Oviparous NA

Bachia_trisanale 0.157542309968015Limbless Diurnal Fossorial&TerrestrialCarnivorous Oviparous 2 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Basiliscus_basiliscus 2.74351944812342four-legged Diurnal Semi_Aquatic Omnivorous Oviparous 9.5

Basiliscus_galeritus 2.68602505687074four-legged Diurnal Semi_Aquatic Omnivorous Oviparous 7

Brasiliscincus_agilis 1.27575381148477four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Viviparous 3.5 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16
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Brasiliscincus_heathi 1.2160708944988four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Viviparous 5

Callopistes_maculatus 2.21332338073055four-legged Diurnal Terrestrial Omnivorous Oviparous 9

Calyptommatus_confusionibus 0.0648647417919177Limbless Nocturnal Fossorial Carnivorous Oviparous NA

Cercosaura_anordosquama 0.74 four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2

Cercosaura_argulus 0.431998954317534four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1.5

Cercosaura_bassleri 0.81 four-legged Diurnal Terrestrial NA Oviparous 2

Cercosaura_eigenmanni 0.488243040682107four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Cercosaura_ocellata 0.808239903634709four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 2 Sturaro, M. J., Rodrigues, M. T., Colli, G. R., Knowles, L. L., & Avila-Pires, T. C. S. 2018. Integrative taxonomy of the lizards Cercosaura ocellata species complex (Reptilia: Gymnophthalmidae). Zoologischer Anzeiger

Cercosaura_oshaughnessyi 0.46 four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 2

Cercosaura_schreibersii 0.568677600709994four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2

Chatogekko_amazonicus -0.21561666563947four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 1

Cnemidophorus_cryptus 1.02930406390124four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 1.9

Cnemidophorus_gramivagus 1.67346434649572four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 1.7

Cnemidophorus_lemniscatus 1.63807395923343four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialOmnivorous Oviparous 2.17

Coleodactylus_brachystoma -0.313044194637461four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous NA

Coleodactylus_meridionalis -0.21561666563947four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 1

Coleodactylus_natalensis -0.459686675489045four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 1

Coleodactylus_septentrionalis -0.0886561093833755four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 1

Colobodactylus_taunayi 0.808239903634709four-legged NA Terrestrial Carnivorous Oviparous NA Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Colobosaura_modesta 0.568677600709994four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2

Colobosauroides_carvalhoi -0.0430781307943899four-legged Diurnal Fossorial&TerrestrialCarnivorous Oviparous 2 Lisboa, C.M.C.A., Ribeiro, L.B., Freire, E.M.X. (2008): Coleodactylus natalensis (NCN). Clutch size; hatchling size. Herpetological Review 39: 221. 

Colobosauroides_cearensis 0.312426360212558four-legged Diurnal Fossorial&TerrestrialCarnivorous Oviparous 2

Contomastix_lacertoides 1.11858214701164four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 3.8 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Contomastix_serrana 0.82733815433957four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 3

Copeoglossum_arajara 1.51674576496547four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Viviparous 4.8 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Copeoglossum_nigropunctatum 1.50439029400796four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Viviparous 4.7 Neta, Aldenir Silva; Robson Ávila 2018. Helminths of the lizard Colobosauroides cearensis (Squamata, Gymnophthalmidae) in an area of Caatinga, Northeastern Brazil Acta Herpetologica 13 (1): 95-100

Crocodilurus_amazonicus 3.04401643257491four-legged Diurnal Semi_Aquatic Carnivorous Oviparous 5.67

Ctenoblepharys_adspersa 1.04782367717928four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous NA Aun, L.;Martori, R. 1994. Algunas características de la biología de Cnemidophorus serranus y Cnemidophorus lacertoides. Bol. Asoc. Herp. Argentina 10 (1): 46-47

Diploglossus_fasciatus 1.99696224639639four-legged Diurnal Terrestrial NA NA NA Uchôa LR, Delfim FR, Mesquita DO, Colli GR, Garda AA, Guedes TB 2022. Lizards (Reptilia: Squamata) from the Caatinga, northeastern Brazil: Detailed and ﻿updated overview. Vertebrate Zoology 72: 599-659

Diploglossus_lessonae 1.92411225060836four-legged Diurnal Fossorial&TerrestrialCarnivorous Oviparous 3.33

Diploglossus_monotropis 2.35188584050631four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 5.5

Dracaena_guianensis 3.38533034186305four-legged Diurnal Semi_Aquatic Carnivorous Oviparous 2

Dryadosaura_nordestina 0.619898773430567four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2

Ecpleopus_gaudichaudii 0.22236733198284four-legged NA Terrestrial Carnivorous Oviparous NA

Enyalioides_cofanorum 1.92689321970453four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 3

Enyalioides_heterolepis 1.90662787719921four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 4 Avila-Pires, 1995

Enyalioides_laticeps 2.08830257276314four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 6.2

Enyalioides_palpebralis 1.73306493087821four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 3 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Enyalius_bibronii 1.53922258021571four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 7.2

Enyalius_brasiliensis 1.71256824828539four-legged CathemeralArboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 11.5

Enyalius_catenatus 1.62177153146419four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 8

Enyalius_iheringii 1.79808740667778four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 14

Enyalius_leechii 1.68719284139032four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 12.3

Enyalius_perditus 1.37469501605958four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialOmnivorous Oviparous 7.1

Garthia_gaudichaudii 0.442328191620688four-legged Nocturnal Saxicolous Carnivorous Oviparous 2

Glaucomastix_abaetensis 1.02930406390124four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 1.4

Glaucomastix_venetacauda 1.2849048756439four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous NA

Gonatodes_albogularis 0.434282102634281four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 2

Gonatodes_annularis 0.609855078991056four-legged Diurnal Arboreal&SaxicolousCarnivorous Oviparous 2 Barreto-Lima, A. F., Ê. O. Pires & B. M. Sousa 2013. Activity, foraging mode and microhabitat use of Enyalius perditus (Squamata) in a disturbed Atlantic rainforest in southeastern Brazil. Salamandra 49 (4): 177-185.

Gonatodes_concinnatus 0.552311364413359four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Gonatodes_eladioi -0.0104670600596153four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Oviparous NA

Gonatodes_falconensis 0.764365600302964four-legged CathemeralSaxicolous Carnivorous Oviparous NA

Gonatodes_hasemani 0.37939193274477four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Gonatodes_humeralis 0.4071290087117four-legged Diurnal Arboreal&SaxicolousCarnivorous Oviparous 1

Gonatodes_riveroi 0.423489367494048four-legged Diurnal NA NA Oviparous NA

Gonatodes_vittatus 0.0269188713070134four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1

Gymnodactylus_amarali 0.636372676051954four-legged Nocturnal Saxicolous&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1.7

Gymnodactylus_darwinii 0.71129544104285four-legged Nocturnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 2 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Gymnodactylus_geckoides 0.636372676051954four-legged CathemeralSaxicolous&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Gymnophthalmus_leucomystax 0.312426360212558four-legged Diurnal Fossorial&TerrestrialCarnivorous Oviparous NA

Gymnophthalmus_speciosus 0.280907720486185four-legged Diurnal Fossorial&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1.8

Gymnophthalmus_underwoodi 0.248680737757391four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 1.9 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Hemidactylus_agrius 0.782088623605317four-legged Nocturnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous NA

Hemidactylus_brasilianus 0.745185380159106four-legged Nocturnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1.8

Hemidactylus_brookii 1.08549742146745four-legged Nocturnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 2

Hemidactylus_frenatus 0.800122960178062four-legged Nocturnal Arboreal Carnivorous Oviparous 2

Hemidactylus_mabouia 1.15404526556575four-legged Nocturnal Arboreal&SaxicolousCarnivorous Oviparous 1.7 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16
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Heterodactylus_imbricatus 1.56267864639246four-legged NA Terrestrial Carnivorous Oviparous NA

Holcosus_bridgesii 1.71925367520811four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous NA

Homonota_borellii 0.298469160221817four-legged Nocturnal Saxicolous Carnivorous Oviparous 1 Passos D.C., Galdino C.A.B., Bezerra C.H., Zanchi-Silva D. (2015): On the natural history of the poorly known Neotropical lizard Hemidactylus agrius (Squamata: Gekkonidae). North-Western Journal of Zoology 11: art.141512

Homonota_darwinii 0.643368120560548four-legged Nocturnal Saxicolous Carnivorous Oviparous 1

Homonota_fasciata 0.75465543237983four-legged Nocturnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1.5

Homonota_underwoodi 0.625335635062415four-legged Nocturnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 1

Hoplocercus_spinosus 1.52171689688381four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 4

Iguana_iguana 3.91490799686905four-legged Diurnal Arboreal Herbivorous Oviparous 17

Iphisa_elegans 0.240969838249254four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2

Kentropyx_altamazonica 1.64997408765643four-legged Diurnal Semi_Aquatic Carnivorous Oviparous 5.3 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Kentropyx_calcarata 1.70795104993077four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 5.63

Kentropyx_paulensis 1.11998615528642four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 3.9 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Kentropyx_pelviceps 1.82736382567426four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 5.5

Kentropyx_striata 1.79582957217303four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 5.3

Kentropyx_viridistriga 1.564383548601four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 7.3

Leiosaurus_bellii 1.62177153146419four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 15

Leiosaurus_catamarcensis 1.74982940660619four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 10 obs pessoal Manso

Leiosaurus_paronae 1.62177153146419four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous NA

Lepidoblepharis_heyerorum 0.0269188713070134four-legged CathemeralTerrestrial Carnivorous Oviparous 1

Lepidoblepharis_hoogmoedi 0.13298334687294four-legged Diurnal Terrestrial NA Oviparous NA

Lepidoblepharis_intermedius -0.0489691527446379four-legged Nocturnal Terrestrial NA NA NA

Lepidoblepharis_nukak -0.20 four-legged Diurnal Terrestrial NA Oviparous 1 obs pessoal MT

Lepidoblepharis_ruthveni 0.37939193274477four-legged Diurnal Terrestrial NA Oviparous NA

Lepidoblepharis_sanctaemartae 0.0269188713070134four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 1

Lepidodactylus_lugubris 0.472884284276842four-legged Nocturnal Arboreal&TerrestrialOmnivorous Oviparous 2

Leposoma_annectans 0.0384454360287068four-legged NA Terrestrial NA Oviparous NA obs pessoal Pantanal

Leposoma_scincoides 0.309305487644036four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2 Van Devender, Thomas R. 1977. Observations on the Argentine iguanid lizard Leiosaurus bellii Dumeril and Bibron (Reptilia, Lacertilia, Iguanidae). Journal of Herpetology 11 (2): 238-241

Liolaemus_anomalus 1.44701000557956four-legged Diurnal NA Carnivorous Oviparous 7.5

Liolaemus_arambarensis 0.828934422438144four-legged Diurnal Terrestrial Omnivorous Oviparous 2

Liolaemus_azarai 0.694675072236659four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous NA

Liolaemus_boulengeri 1.18181698453242four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 4.6 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Liolaemus_buergeri 1.65636526530228four-legged Diurnal Saxicolous Herbivorous Viviparous NA

Liolaemus_chacoensis 0.711903249363673four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 6.1

Liolaemus_chiliensis 1.59437226472499four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 14.3 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Liolaemus_cristiani 1.18526131422635four-legged Diurnal Saxicolous Omnivorous Viviparous NA

Liolaemus_curicensis 1.01691563401328four-legged Diurnal Saxicolous&TerrestrialCarnivorous Viviparous NA

Liolaemus_cuyanus 1.57262650319697four-legged Diurnal Terrestrial Omnivorous Oviparous NA Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Liolaemus_cyanogaster 1.05572592868945four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Viviparous 7.5 Teixeira & Fonseca, 2003. http://antigo.inma.gov.br/downloads/boletim/arquivos/15/Boletim_15_Artigo02.pdf

Liolaemus_darwinii 1.01691563401328four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 4.9

Liolaemus_gracilis 0.784032011038351four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 4.7

Liolaemus_koslowskyi 1.24908150083237four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 4.2

Liolaemus_laurenti 1.09271089779305four-legged Diurnal Terrestrial Omnivorous Oviparous NA

Liolaemus_lemniscatus 0.736618594597941four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 4.5

Liolaemus_melanops 1.50248219766861four-legged Diurnal Terrestrial Omnivorous Oviparous 7

Liolaemus_multimaculatus 1.07975130672116four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 4.2

Liolaemus_nigromaculatus 1.41839169167154four-legged Diurnal Saxicolous&TerrestrialOmnivorous Oviparous 3.1

Liolaemus_nitidus 1.59437226472499four-legged Diurnal Saxicolous&TerrestrialHerbivorous Oviparous 8

Liolaemus_olongasta 0.977353663964459four-legged Diurnal Terrestrial Omnivorous Oviparous 3.2

Liolaemus_platei 1.05534710598298four-legged Diurnal Saxicolous&TerrestrialCarnivorous Oviparous 3

Liolaemus_pseudoanomalus 0.997280102651214four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 6.8

Liolaemus_riojanus 0.894557681657743four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 4.2

Liolaemus_schroederi 0.991333106917891four-legged Diurnal Saxicolous&TerrestrialCarnivorous Viviparous NA

Liolaemus_septentrionalis 0.817679042861318four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Viviparous 4.2

Liolaemus_talampaya 1.30529905731315four-legged Diurnal Saxicolous NA Viviparous NA

Liolaemus_tenuis 0.928914580892517four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Oviparous 4.1

Liolaemus_wiegmannii 0.957127568373168four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 4.6

Loxopholis_guianense 0.0756953324014997four-legged CathemeralTerrestrial Carnivorous Oviparous 2

Loxopholis_osvaldoi 0.000202092869217907four-legged Diurnal Terrestrial NA Oviparous 1.75

Loxopholis_parietalis 0.280907720486185four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2

Loxopholis_percarinatum 0.000202092869217907four-legged CathemeralSemi_Aquatic Carnivorous Oviparous 1.8

Loxopholis_rugiceps 0.248680737757391four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2.17

Lygodactylus_klugei -0.0133741184795166four-legged Diurnal Arboreal Omnivorous Oviparous 1.8

Lygodactylus_wetzeli -0.2249914035725four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Oviparous NA

Manciola_guaporicola 1.30466899841107four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Viviparous 4.3

Marisora_falconensis 1.1727281147805four-legged NA NA NA Viviparous NA

Micrablepharus_atticolus 0.215712840323794four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 1.8

Micrablepharus_maximiliani 0.147412294888567four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 1.5
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Microlophus_atacamensis 1.80729487761908four-legged Diurnal Saxicolous Omnivorous Oviparous NA Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Microlophus_peruvianus 1.95059290340199four-legged Diurnal Saxicolous&TerrestrialOmnivorous Oviparous 3.5 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022. A global analysis of viviparity in squamates highlights its prevalence in cold climates. Global Ecology and Biogeography, 00, 1–16

Microlophus_theresiae 1.63318861477055four-legged Diurnal Saxicolous&TerrestrialCarnivorous Oviparous 3.4

Microlophus_thoracicus 1.48024000836686four-legged Diurnal Fossorial&TerrestrialOmnivorous Oviparous 2.5

Microlophus_tigris 1.61090946631135four-legged Diurnal Arboreal&SaxicolousOmnivorous Oviparous 3

Neusticurus_bicarinatus 1.65114971548583four-legged Diurnal Semi_Aquatic Carnivorous Oviparous 2

Potamites_juruazensis 1.65 four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2

Neusticurus_rudis 1.3372681725862four-legged Diurnal Semi_Aquatic Carnivorous Oviparous NA

Notomabuya_frenata 1.20074465580481four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Viviparous 4.9

Ophiodes_fragilis 1.91644374166701hindlimbs only NA Terrestrial Carnivorous Viviparous 7.5

Ophiodes_intermedius 1.79836582433126Limbless CathemeralFossorial&TerrestrialCarnivorous Viviparous 11

Ophiodes_striatus 2.01550825973234hindlimbs only Diurnal Fossorial&TerrestrialCarnivorous Viviparous 11 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Ophiodes_vertebralis 1.53324155028995Limbless CathemeralFossorial Omnivorous Viviparous NA

Oreosaurus_achlyens 1.24268178343986four-legged Diurnal Terrestrial NA Oviparous NA

Phyllodactylus_gerrhopygus 0.66641373953326four-legged CathemeralTerrestrial Carnivorous Oviparous NA

Phyllodactylus_sentosus 0.66641373953326four-legged Nocturnal Terrestrial Carnivorous Oviparous NA

Phyllodactylus_ventralis 1.04005542068856four-legged Nocturnal Arboreal Carnivorous Oviparous NA

Phyllopezus_lutzae 0.930255531335744four-legged Nocturnal Arboreal Carnivorous Oviparous NA

Phyllopezus_periosus 1.70663286738545four-legged Nocturnal Saxicolous Omnivorous Oviparous 2

Phyllopezus_pollicaris 1.34239601757566four-legged Nocturnal Arboreal&SaxicolousCarnivorous Oviparous 2

Placosoma_cordylinum 0.255184333390702four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialNA Oviparous NA

Placosoma_glabellum 0.517721878663298four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 2 Toyama & Boscia. 2021

Plica_plica 2.22748971658448four-legged Diurnal Arboreal&SaxicolousCarnivorous Oviparous 3 obs pessoal MT

Plica_umbra 1.5533 four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Oviparous 2

Polychrus_acutirostris 2.02406395311757four-legged Diurnal Arboreal Omnivorous Oviparous 13.2 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Polychrus_liogaster 2.0427187557049four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Oviparous NA

Polychrus_marmoratus 2.00515874302585four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialOmnivorous Oviparous 7.5

Potamites_ecpleopus 1.17597020257633four-legged Diurnal Semi_Aquatic Carnivorous Oviparous 2

Potamites_strangulatus 1.39702850193662four-legged NA Semi_Aquatic Carnivorous Oviparous NA

Pristidactylus_torquatus 1.62177153146419four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Oviparous NA

Pseudogonatodes_gasconi -0.459686675489045four-legged Diurnal Terrestrial NA Oviparous NA

Pseudogonatodes_guianensis -0.171893009859019four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 1

Pseudogonatodes_lunulatus -0.242580525562312four-legged CathemeralTerrestrial NA Oviparous 1

Pseudogonatodes_manessi 0.13298334687294four-legged Diurnal Terrestrial NA Oviparous NA Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Psilops_mucugensis 0.03 four-legged Diurnal Fossorial&TerrestrialCarnivorous Oviparous NA Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Psilops_paeminosus 0.11 four-legged Diurnal Fossorial Carnivorous Oviparous 1.9 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Psilops_seductus -0.02 four-legged Diurnal Fossorial&TerrestrialNA NA NA PASSOS, D. C. & ZANCHI, D. & ROCHA, C. F. D. 2012. Basking in shadows and climbing in the darkness: microhabitat use, daily activity and thermal ecology of the gecko Phyllopezus periosus RODRIGUES, 1986 [Short Note]. Herpetozoa 25 (3/4): 171-174

Procellosaurinus_erythrocercus -0.286276440685389four-legged Diurnal Fossorial Carnivorous Oviparous NA

Psychosaura_agmosticha 1.27575381148477four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Viviparous 2.6 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Psychosaura_macrorhyncha 1.10509371113145four-legged Diurnal Arboreal Omnivorous Viviparous 2.7 MARQUES, O.A.V. & I. SAZIMA. 2004. História natural dos répteis da Estação Ecológica Juréia-Itatins, p. 257-277. In: O.A.V. MARQUES & W. DULEPA (Eds). Estação Ecológica Juréia-Itatins. Ambientes físico, flora e fauna. Ribeirão Preto, Holos, 384p.

Salvator_duseni 3.37875779439838four-legged Diurnal Terrestrial NA Oviparous NA Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Salvator_merianae 3.64679671348502four-legged Diurnal Terrestrial Omnivorous Oviparous NA

Salvator_rufescens 3.92420363424903four-legged Diurnal Terrestrial Omnivorous Oviparous 21.4

Scriptosaura_catimbau -0.241165499918186Limbless Diurnal Fossorial Carnivorous Oviparous NA

Sphaerodactylus_molei -0.260874794323012four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 2

Stenocercus_caducus 1.46761144052844four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 2.8

Stenocercus_doellojuradoi 1.2898210566337four-legged NA Terrestrial Carnivorous Oviparous NA

Stenocercus_dumerilii 1.68711396003569four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous NA Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Stenocercus_erythrogaster 1.44194173744259four-legged Diurnal Terrestrial NA Oviparous NA

Stenocercus_fimbriatus 1.44194173744259four-legged Diurnal Terrestrial NA Oviparous NA Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Stenocercus_quinarius 1.42889453466364four-legged NA NA NA Oviparous NA

Stenocercus_roseiventris 1.56504895104025four-legged Diurnal Saxicolous&TerrestrialCarnivorous Oviparous 2

Stenocercus_sinesaccus 1.30448906932727four-legged NA Terrestrial Carnivorous Oviparous NA Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Stenocercus_squarrosus 1.40235948904188four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous NA Uchôa LR, Delfim FR, Mesquita DO, Colli GR, Garda AA, Guedes TB 2022. Lizards (Reptilia: Squamata) from the Caatinga, northeastern Brazil: Detailed and ﻿updated overview. Vertebrate Zoology 72: 599-659

Stenolepis_ridleyi 0.280907720486185four-legged Diurnal Fossorial&TerrestrialCarnivorous Oviparous 2 Uchôa LR, Delfim FR, Mesquita DO, Colli GR, Garda AA, Guedes TB 2022. Lizards (Reptilia: Squamata) from the Caatinga, northeastern Brazil: Detailed and ﻿updated overview. Vertebrate Zoology 72: 599-659

Strobilurus_torquatus 1.63318861477055four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Oviparous 2

Teius_oculatus 1.71925367520811four-legged Diurnal Terrestrial Omnivorous Oviparous 4.5 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Teius_teyou 2.02064381566317four-legged Diurnal Terrestrial Omnivorous Oviparous 4.6 Uchôa LR, Delfim FR, Mesquita DO, Colli GR, Garda AA, Guedes TB 2022. Lizards (Reptilia: Squamata) from the Caatinga, northeastern Brazil: Detailed and ﻿updated overview. Vertebrate Zoology 72: 599-659

Thecadactylus_rapicauda 1.70359125537122four-legged Nocturnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1

Thecadactylus_solimoensis 1.70359125537122four-legged Nocturnal Arboreal Carnivorous Oviparous 1

Tretioscincus_agilis 0.740477358723235four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Oviparous NA Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Tretioscincus_bifasciatus 0.644839234744819four-legged Diurnal Terrestrial NA Oviparous NA

Tropidurus_cocorobensis 1.11001797671751four-legged Diurnal Terrestrial Omnivorous Oviparous 2.8 obs pessoal GO

Tropidurus_etheridgei 1.7183252883534four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialOmnivorous Oviparous 4.9 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Tropidurus_guarani 1.7183252883534four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Oviparous 2

Tropidurus_helenae 1.13215255119076four-legged Diurnal Saxicolous Carnivorous Oviparous NA obs pessoal MT

Tropidurus_hispidus 1.94297780102238four-legged Diurnal Arboreal&SaxicolousOmnivorous Oviparous 5.6
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Tropidurus_hygomi 1.2898210566337four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous NA

Tropidurus_itambere 1.49273493805932four-legged Diurnal Saxicolous&TerrestrialCarnivorous Oviparous 3.7 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Tropidurus_jaguaribanus 1.59289262866135four-legged Diurnal Saxicolous Carnivorous Oviparous 1.4

Tropidurus_oreadicus 1.73868372091546four-legged Diurnal Saxicolous&TerrestrialOmnivorous Oviparous 3.5 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Tropidurus_semitaeniatus 1.5533 four-legged Diurnal Saxicolous Omnivorous Oviparous 2.1 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Tropidurus_spinulosus 1.95059290340199four-legged Diurnal Arboreal&SaxicolousOmnivorous Oviparous 4

Tropidurus_torquatus 1.89887252579424four-legged Diurnal Arboreal&SaxicolousOmnivorous Oviparous 4.9 obs pessoal MT

Tupinambis_cryptus 3.31 four-legged Diurnal Terrestrial Omnivorous Oviparous NA Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Tupinambis_cuzcoensis 3.06 four-legged Diurnal NA NA Oviparous NA Uchôa LR, Delfim FR, Mesquita DO, Colli GR, Garda AA, Guedes TB 2022. Lizards (Reptilia: Squamata) from the Caatinga, northeastern Brazil: Detailed and ﻿updated overview. Vertebrate Zoology 72: 599-659

Tupinambis_quadrilineatus 2.81454130653445four-legged Diurnal Terrestrial Herbivorous Oviparous NA

Tupinambis_teguixin 3.64679671348502four-legged Diurnal Terrestrial Omnivorous Oviparous 21.4

Uracentron_azureum 1.40235948904188four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Oviparous 2 dissertação não publicada minha

Uracentron_flaviceps 1.86308918625183four-legged Diurnal Arboreal Carnivorous Oviparous 2

Uranoscodon_superciliosus 2.1517298697633four-legged Diurnal Semi_Aquatic Carnivorous Oviparous 8

Urostrophus_vautieri 1.35878418930862four-legged Diurnal Arboreal NA Oviparous 9.6 obs pessoal AM

Vanzosaura_multiscutata 0.0384454360287068four-legged Diurnal Fossorial&TerrestrialCarnivorous Oviparous 2 Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Vanzosaura_rubricauda 0.280907720486185four-legged Diurnal Fossorial&TerrestrialCarnivorous Oviparous 1.7

Vanzosaura_savanicola -0.0551121066935663four-legged Diurnal Terrestrial Carnivorous Oviparous 2

Varzea_altamazonica 1.29317436944694four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialNA Viviparous NA obs pessoal MT

Varzea_bistriata 1.45385016185027four-legged Diurnal Arboreal&TerrestrialCarnivorous Viviparous 4.7 Uchôa LR, Delfim FR, Mesquita DO, Colli GR, Garda AA, Guedes TB 2022. Lizards (Reptilia: Squamata) from the Caatinga, northeastern Brazil: Detailed and ﻿updated overview. Vertebrate Zoology 72: 599-659

Amphisbaena_alba 3.00729947064675Limbless CathemeralFossorial&TerrestrialCarnivorous Oviparous 6.5

Amphisbaena_anaemariae 0.380182095136432Limbless NA Fossorial NA Oviparous NA

Amphisbaena_arenaria 0.529168687729609Limbless NA Fossorial NA NA NA Alcantara, Edna P.; Cristiana Ferreira-Silva, José Guilherme G. Sousa, Robson W. Ávila, Drausio H. Morais 2018. Ecology and parasitism of the lizard Tropidurus jaguaribanus (Squamata: Tropiduridae) from northeastern Brazil. Phyllomedusa 17 (2): 195-210

Amphisbaena_borelli 0.511228137194149Limbless NA Fossorial NA NA NA

Amphisbaena_bolivica 2.39273485144505Limbless NA Fossorial NA Oviparous NA

Amphisbaena_darwini 1.59610412057452Limbless NA Fossorial Carnivorous Oviparous NA

Amphisbaena_frontalis 1.18344658856848Limbless NA Fossorial NA NA NA

Amphisbaena_fuliginosa 2.16777280737443Limbless Nocturnal Fossorial Carnivorous Oviparous NA

Amphisbaena_heathi -0.258659307554925Limbless NA Fossorial Carnivorous Oviparous NA

Amphisbaena_ibijara 0.919984092124674Limbless Nocturnal Fossorial Carnivorous NA NA obs pessoal MT

Amphisbaena_kingii 0.904948171483586Limbless NA Fossorial Carnivorous Oviparous 2.2

Amphisbaena_leeseri 0.140850265606327Limbless NA Fossorial Carnivorous Oviparous NA

Amphisbaena_littoralis 1.14628749724373Limbless NA Fossorial Carnivorous Oviparous NA

Amphisbaena_medemi 0.428125016799211Limbless Nocturnal Fossorial NA NA NA

Amphisbaena_mertensii 1.82242491387598Limbless NA Fossorial Carnivorous Oviparous 7

Amphisbaena_miringoera -0.022780604057095Limbless NA Fossorial NA NA NA Souza et al 2019

Amphisbaena_munoai 0.310762486758547Limbless NA Fossorial Carnivorous Oviparous 1.8

Amphisbaena_plumbea 1.17730824714583Limbless NA Fossorial NA NA NA

Amphisbaena_pretrei 2.03022039605339Limbless NA Fossorial Carnivorous Oviparous NA

Amphisbaena_prunicolor 0.875943866925441Limbless NA Fossorial Carnivorous Oviparous NA

Amphisbaena_roberti 1.08253611967336Limbless NA Fossorial Carnivorous Oviparous 4

Amphisbaena_slevini -0.344968796724356Limbless Nocturnal Fossorial Carnivorous Oviparous NA

Amphisbaena_supernumeraria 0.529168687729609Limbless NA Fossorial Carnivorous Oviparous NA Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Amphisbaena_vanzolinii 0.107058563286119Limbless NA Fossorial Carnivorous Oviparous NA

Amphisbaena_vermicularis 1.41811662744235Limbless NA Fossorial Carnivorous Oviparous NA

Leposternon_cerradensis 1.71294114314056Limbless NA Fossorial NA NA NA Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022

Leposternon_infraorbitale 2.58371431724495Limbless NA Fossorial Carnivorous Oviparous 4

Leposternon_microcephalum 2.33363329680343Limbless NA Fossorial Carnivorous Oviparous NA

Leposternon_octostegum 1.4760414845011Limbless NA Fossorial NA NA NA

Leposternon_polystegum 2.06046633651133Limbless Diurnal Fossorial Carnivorous Oviparous NA

Mesobaena_rhachicephala 0.982303928351502Limbless NA Fossorial Carnivorous Oviparous NA Zimin, A., Zimin, S. V., Shine, R., Avila, L., Bauer, A., Böhm, M., Brown, R., Barki, G., de Oliveira Caetano, G. H., Castro Herrera, F., Chapple, D. G., Chirio, L., Colli, G. R., Doan, T. M., Glaw, F., Grismer, L. L., Itescu, Y., Kraus, F., LeBreton 2022
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4. Considerações Finais 

Essa tese teve por objetivo ajudar a elucidar os processos responsáveis pelos 

atuais padrões de diversidade e distribuição de espécies de lagartos na América do Sul. No 

capítulo 1 investigamos os padrões temporais de colonização da fauna de lagartos e 

anfisbenídeos da Caatinga a partir dos biomas adjacentes (Amazônia, Cerrado e Mata 

Atlântica), correlacionando temporalmente com eventos geomorfológicos. Nesse capítulo 

encontramos que a Amazônia representou o principal bioma fonte em número de eventos de 

dispersão para a Caatinga, porém do Mioceno Tardio ao presente as trocas de fauna entre 

biomas de vegetação aberta se tornaram predominantes em termos de colonização. A 

transformação da paisagem e as mudanças climáticas que aumentaram a aridez no Nordeste 

Brasileiro durante o Neógeno foram temporalmente correlacionadas aos padrões de 

colonização e diversificação das linhagens presentes atualmente na Caatinga. Não 

encontramos suporte que o atual curso do Rio São Francisco representou barreira ribeirinha 

histórica à dispersão para o grupo de lagartos e anfisbenídeos como um todo entre as porções 

norte e sul da Caatinga. 

No capítulo 2 demonstramos como a utilização de diferentes métricas em 

diversidade funcional e filogenética em diferentes escalas nos ajuda a detectar os processos 

que guiaram a estruturação das comunidades de lagartos na América do Sul. Os padrões de 

estruturação das comunidades apresentaram algumas diferenças dependendo da escala de 

estudo, mas as proporções gerais foram semelhantes em nível regional e continental. A 

temperatura média anual teve influência na estruturação filogenética, levando a comunidades 

mais agrupadas em climas frios, como nos biomas temperados e montanhosos, e comunidades 

mais dispersas em climas quentes, como nos biomas tropicais e subtropicais. Essa relação 

deve ser resultado tanto da história biogeográfica de formação desses biomas no continente 

sulamericano como também refletir o nicho ancestral e os processos de diversificação nesse 

grupo de animais. Já a estruturação funcional nos aponta que essas comunidades de lagartos 

sofrem processo de filtragem ambiental, onde as temperaturas máximas elevadas resultam em 

comunidades mais agrupadas, o que nos indica consequências diretas de mudanças nas 

estruturas das comunidades decorrente do processo de aquecimento global.  
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