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RESUMO

Neste estudo, investigamos os processos determinantes pela formagéao e estruturagao
das comunidades de lagartos da Caatinga em ambientes com diferentes niveis de
aridez. No primeiro capitulo, quantificamos a estrutura das comunidades utilizando
estimativas de diversidade alfa e beta, baseadas em dados taxondmicos, filogenéticos
e funcionais de 51 espécies de lagartos, para incorporar multiplas dimensdes da
biodiversidade em nossos modelos ecolégicos. Em uma escala regional, comparamos
as comunidades ao norte e ao sul das margens do rio Sdo Francisco, assumindo que
diferengas possam emergir a partir da interrup¢gédo da dispersédo de pelo menos
algumas espécies amostradas. Em escala local, testamos a variagdo nas
comunidades ao longo de gradientes ambientais direta ou indiretamente relacionados
a aridez. Em escala regional, as comunidades de lagartos foram estruturadas pelo rio
Sao Francisco, o qual limitou a dispersao de 47% das espécies amostradas. Este
resultado sugere que o efeito do rio como barreira estrutura as comunidades de
lagartos da Caatinga. Em escala local, as comunidades mostraram dispersao
filogenética e funcional, apesar das medidas de diversidade terem respondido de
forma distinta aos gradientes ambientais de cada lado do rio Sdo Francisco. Estes
resultados sugerem que a diversidade de lagartos do semiarido brasileiro € limitado
pela competicdo, a qual pode ser potencializada pelos efeitos da aridez. No segundo
capitulo, utilizamos a teoria do nicho ecologico para avaliar a extensdo em que os
lagartos de quatro areas de Caatinga particionam a dieta e o uso dos microhabitats e
se tal particionamento possui origem ecoldgica ou histérica. Detectamos padrées nao-
aleatodrios de sobreposicdo maiores e menores que o esperado pelo acaso no uso do
microhabitat nas comunidades dos municipios de Cuité e Casa Nova,
respectivamente. A alta sobreposigao de nicho detectada em Cuité sugere competicao
atual intensa pelos microhabitats disponiveis ou que os microhabitats sdo abundantes.
A presenca de varias espécies com severas adaptacdes aos habitats arenosos das
dunas paleoquaternarias do rio Sdo Francisco sugere que a morfologia dos lagartos
representa um fator determinante para o particionamento do nicho espacial dos
lagartos desta localidade. A sobreposi¢ao espacial aleatéria em Contendas do Sincora
e Palmas de Monte Alto indica que os microhabitats ndo sado limitantes e que a
competicdo ndo atua de forma determinante sobre o nicho espacial. Detectamos



particionamento no nicho tréfico dos lagartos de Casa Nova, Contendas do Sincora e
Cuité, sugerindo que a competicdo no passado foi determinante pela montagem
dessas comunidades. Os padrées de sobreposicao espacial e trofico aleatérios em
Palmas de Monte Alto apontam que a competicdo ndo representa um fator
determinante para determinar a estrutura desta comunidade. Efeitos filogenéticos
foram predominantemente os principais determinantes pelo uso dos recursos nas

comunidades estudadas.

Palavras-chave: Competicao. Filtragem abidtica. Gradiente de aridez. Montagem das
comunidades. Nicho ecolégico. Regido Neotropical. Semiarido brasileiro. Substituicdo

de espécies.



ABSTRACT

In this study, weinvestigate processes determining lizard community structure and
assembly in Caatinga environments with different levels of aridity. In the first chapter,
we quantified community structure using alpha and beta diversity estimates of
taxonomic, functional and phylogenetic data, to incorporate multiple biodiversity
dimensions in our ecological models. We used occurrence data of 51 species to
quantify lizard alpha and beta diversities is based on phylogenetic and functional data.
At the regional scale, we compared communities between the banks of the Sao
Francisco river (SFr) assuming that differences could emerge from regionally
interrupted dispersal in at least some of the sampled species. At the local scale, we
tested the variation in communities along environmental gradients either directly
(temperature, precipitation, relative humidity, drainage density, height above the
nearest drainage - HAND) or indirectly (tree cover) related to aridity. At the regional
scale, we found that lizard communities were structured by the SFr acting as a barrier
to 47% of the species sampled. This finding suggests a riverine barrier as a historical
factor structuring communities. At the local scale, communities showed phylogenetic
and functional dispersion, although different diversity measures responded differently
to different environmental gradients within each of the SFr banks. These findings
suggest that lizard diversity in the Brazilian semiarid is limited by competition, which
can be enhanced by aridity. In the second chapter, we used the ecological niche theory
to test whether four lizard communities partition the use of resources and if such
partitioning has ecological or historical basis. We detected non-random patterns of
niche overlap, specifically higher and lower than expected by chance in the use of
microhabitat in Cuité and Casa Nova, respectively. The high niche overlap detected in
Cuité suggests intense current competition for available microhabitats or that
microhabitats are abundant. The presence of several species with severe adaptations
to the sandy habitats of the paleoquaternary dunes of the S&o Francisco river suggests
that the morphology of the lizards is determinant for the partitioning of the spatial niche
of the lizards in this location. The random spatial overlap in Contendas do Sincora and
Palmas de Monte Alto indicates that microhabitats are not limiting factor and
competition does not play an important role on the spatial niche. We detected trophic
niche partitioning of the lizards from Casa Nova, Contendas do Sincora and Cuité,



suggesting that competition in the past was determinant for the assembly of these
communities. The random spatial and trophic overlap patterns in Palmas de Monte
Alto highlights that competition is not a determining factor for the structure of this
community. Phylogenetic effects were predominantly the main determinants for the

use of resources in the communities studied.

Keywords: Aridity gradient. Brazilian semiarid. Community assembly. Competition.

Ecological niche. Environmental filtering. Neotropical region. Species turnover.
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1 INTRODUGAO GERAL

A busca por compreender como as comunidades sao formadas e se
mantém ao longo do tempo representa um dos maiores desafios em Ecologia (Keddy
e Weiher, 1999; Weiher et al., 2011; Dornelas et al., 2014). Os primeiros estudos
voltados a identificar e compreender os padrdes de organizagdo das comunidades
remontam aos trabalhos de Clements (1916) e Gleason (1917; 1926). Os trabalhos
pioneiros destes naturalistas deram inicio a uma série de estudos, com o
desenvolvimento de teorias e métodos para avaliar a distribuicdo e a estrutura de
comunidades vegetais e animais. Dentre estas teorias, duas sao de particular
interesse: a de montagem das comunidades bioldgicas e a de nicho ecoldgico.

O termo “regras de montagem” (“assembly rules”) foi proposto por Diamond
(1975), no estudo em que chegou a conclusao de que existe um conjunto de restricbes
(regras) que predizem como a competicdo pode levar a formagdo de comunidades
distintas (de aves) a partir do mesmo conjunto (“pool” regional). No entanto, as regras
de montagem propostas por ele foram fortemente criticadas, por serem consideradas
triviais, tautolégicas ou produzidas pelo acaso (Connor e Simberloff, 1979; Menezes
et al., 2016). Apesar de ter progredido lentamente, a teoria de montagem das
comunidades se estabeleceu nas ultimas duas décadas e tem aumentado seu poder
preditivo através da criagdo de novos indices e modelos (sobretudo modelos nulos;
revisdo em Kraft et al., 2007; Sobral e Cianciaruso, 2012; Mason et al., 2013;
Gotzenberger et al., 2016; Molina e Stone, 2020). Existem duas ideias principais
relacionadas aos processos de montagem da comunidade (Chase e Myers, 2011): i)
teorias deterministicas sugerem que processos baseados em nichos, como filtragem
ambiental e interagdes entre espécies, determinam padrbes de diversidade e
composicdo de espécies; e ii) teorias estocasticas enfatizam a importancia da
colonizagao casual, extingao aleatéria e deriva ecoldgica.

Os processos de montagem de uma comunidade podem ser inferidos a
partir de métricas de diversidade e de estrutura filogenética e funcional (Sobral e
Cianciaruso, 2012). Associada com a diversidade taxondmica (composi¢cao de
espécies), métricas de diversidade filogenética e funcional também possibilitam
avaliar os padrbes de substituicdo de espécies (turnover) ao longo de diferentes

gradientes ambientais. A diversidade filogenética € uma medida de diversidade que
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incorpora a filogenia e a histéria filogenética das espécies presentes em cada
comunidade, levando em consideragao o pool regional de espécies (Magurran, 2004).
A diversidade funcional representa a extensdo das diferengas funcionais entre as
espécies e € baseada na distingdo dos tragos morfologicos, fisioldgicos e ecologicos
de cada espécie (Petchey e Gaston, 2002).

O nicho ecoldgico é considerado um hiper volume n-dimensional, em que
n € o numero de caracteristicas fisicas e bioldgicas que condicionaram a existéncia
de uma espécie em determinada comunidade (Hutchinson, 1957). Cada dimensé&o
dentro deste espago multidimensional pode representar uma caracteristica ecolégica.
Desta perspectiva, a diversidade funcional esta intimamente relacionada a teoria de
nicho e pode ajudar a esclarecer os processos que estabelecem os padrdes de
diversidade em multiplas escalas espaciais (Mason et al., 2007; Soberdn, 2007). Cada
espécie possui um nicho multidimensional e dindmico, o qual responde
individualmente as variagbes espago-temporais das condicbes abidticas,
disponibilidade de recursos e intensidade das intera¢des bidticas (Pianka et al., 2017).
A dificuldade em avaliar o nicho de uma espécie como um todo levou pesquisadores
a avaliar dimensdes isoladas do nicho, principalmente das que contribuem
diretamente para a manutencgéo da diversidade. Seja por conservacgéao ou plasticidade
filogenética do nicho, animais nao-sésseis podem particionar o uso dos recursos,
principalmente, nas dimensdes temporal, espacial e alimentar do nicho (Pianka,
1973).

A sobreposi¢cao de nicho representa o uso de um recurso em comum por
duas ou mais espécies (Colwell e Futuyma, 1971). Padrbes de sobreposigao de nicho
foram tradicionalmente considerados como evidéncia de competicdo (ou auséncia
dela; Gotelli e Graves, 1996). Por exemplo, padrées de sobreposi¢cdo de nicho nao-
aleatérios e menores que o esperado ao acaso (ou particionamento de nicho) séo
considerados evidéncia de competicdo ocorrida no passado (Schoener, 1974;
Connell, 1980). Presumivelmente, a competicdo ocorrida no passado teria causado
divergéncia em alguma dimensao do nicho de espécies filogeneticamente proximas,
reduzindo a sobreposi¢cao de nicho entre elas e atuando como um mecanismo
estabilizador essencial para a coexisténcia das espécies (Connell, 1980; Letten et al.,
2017; Pianka et al., 2017). Alternativamente, padrées de sobreposigao de nicho nao-

aleatdrios e maiores que o esperado pelo acaso podem refletir intensa competigao
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atual por determinado recurso ou abundancia de recursos associada a auséncia de
competicao detectavel no presente (Schoener, 1983; Glasser e Price, 1988).

Lagartos apresentam caracteristicas desejaveis em estudos ecologicos,
como baixa dispersdo, ampla distribuicdo no habitat e facil detectabilidade alta
(Stamps, 1983; Carothers et al., 1996; Pianka e Vitt, 2003). Comunidades de lagartos
de ambientes aridos tém sido descritas como mais diversas que comunidades de
ambientes mais umidos e sombreados (Pianka, 1973; Powney et al., 2010; Prudente
et al., 2013). Diversos grupos de lagartos sdo bem adaptados a ambientes aridos,
devido aos baixos custos da termorregulacdo nesses ambientes associados a
capacidade de estivar durante periodos extremamente quentes e secos (Schall e
Pianka, 1978).

Embora seja esperado que a severidade climatica determine as
comunidades de lagartos em escalas locais, fatores histéricos podem ser preditores
mais fortes da composi¢gdo das comunidades em escalas regionais. O efeito de rios
como barreiras geograficas & considerado um dos fatores histéricos com maior
potencial de afetar a estrutura das comunidades em escala regional (Dias-Terceiro et
al., 2015). Barreiras fluviais tém sido grandes preditores da estrutura da comunidade
de uma grande variedade de organismos na Ameérica do Sul, porque limitam ou
bloqueiam a dispersao e o fluxo génico (Dias-Terceiro et al., 2015; Oliveira et al., 2017,
Aliaga-Samanez et al., 2020). Especificamente no semiarido brasileiro, o rio S&o
Francisco tem se mostrado uma barreira biogeografica importante para lagartos
(Siedchlag et al., 2010; Werneck et al., 2015). Dessa forma, qualquer efeito da
heterogeneidade ambiental na estrutura da comunidade de lagartos por meio de
filtragem ambiental ou interagdes bidticas pode ser independente entre as margens
do rio Sdo Francisco, com as regides ao norte e ao sul do rio potencialmente
representando unidades biogeograficas distintas.

Nesta tese, utilizamos lagartos para investigar os fatores determinantes
pela formagdo e estruturagdo das comunidades em duas escalas espaciais. No
primeiro capitulo, quantificamos a estrutura das comunidades usando estimativas de
diversidade alfa e beta, baseadas em dados taxondmicos, filogenéticos e funcionais,
para incorporar multiplas dimensées em nossos modelos ecologicos. Noés
hipotetizamos que i) em escalas espacias menores (local), fatores estocasticos e

deterministicos podem ser processos importantes para estruturar as assembléias de
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lagartos, enquanto que ii) em escalas especiais maiores (regional), 0s processos
histéricos que restringem a distribuicdo de espécies podem ser mais eficazes. No
segundo capitulo, investigamos as dimensdes espacial e trofica do nicho em quatro
comunidades de lagartos da semiarida Caatinga Neotropical, testando a hipdtese de
que os lagartos particionam o uso dos recursos (espago e alimento) e que a

competicao representa o principal fator determinante por tal particionamento.
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2 DIVERSIDADE E ESTRUTURA FILOGENETICA E FUNCIONAL DE
COMUNIDADES DE LAGARTOS AO LONGO DE GRADIENTES DE ARIDEZ EM
AMBIENTES DE CAATINGA

RESUMO

Compreender como as espécies respondem aos fatores bidticas e abidticos € um
ponto chave para explicar a formagao e estruturagdo das comunidades bioldgicas.
Neste estudo, utilizamos dados de ocorréncia de 51 espécies, distribuidas em 63
areas de vegetagcdo de Caatinga, para quantificar as comunidades de lagartos por
meio de estimativas de diversidade, alfa e beta, baseadas em dados filogenéticos e
funcionais. Em escala regional, comparamos as comunidades entre as margens do
rio Sdo Francisco assumindo que diferengas podem emergir pela interrupgdo da
dispersdo de pelo menos algumas das espécies amostradas. Em escala local,
testamos a variagdo nas comunidades ao longo de gradientes ambientais que estao
diretamente (temperatura, precipitacdo, umidade relativa, densidade de drenagem e
distancia vertical para a drenagem mais préxima) ou indiretamente (cobertura arborea)
relacionados a aridez. Em escala regional, as comunidades de lagartos foram
estruturadas pelo rio Sado Francisco, o qual limitou a dispersado de 47% das espécies
amostradas. Este resultado sugere que o efeito do rio como barreira representa um
importante fator historico estruturador das comunidades de lagartos da Caatinga a
nivel regional. Em escala local, as comunidades mostraram dispersé&o filogenética e
funcional. Apesar das medidas de diversidade terem respondido de forma distinta aos
gradientes ambientais de cada lado do rio Sdo Francisco, nossos resultados sugerem
que, nesta escala, a competicdo representaria o principal fator determinante pela
formacdo e estruturacdo das comunidades e que a competicdo pode ser

potencializada pelos efeitos da aridez.

Palavras-chave: Competicdo. Filtragem abittica. Gradiente de aridez. Regras de
montagem. Substituicdo de espécies.
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ABSTRACT

Understanding species response to biotic and abiotic factors is relevant to explain the
assembly and structure of biological communities. Spatially heterogeneous
communities may reveal levels of biotic complementarity or redundancy among sites,
which is largely relevant to ecology and conservation. Here, we used lizard data from
the Caatinga in the Brazilian semiarid to investigate community structure at two spatial
scales. We used occurrence data of 51 species to quantify lizard communities based
on alpha and beta diversity estimates based on phylogenetic and functional data. At
the regional scale, we compared communities between the banks of the Sao Francisco
river (SFr), presuming that differences could emerge from regionally interrupted
dispersal in at least some of the sampled species. At the local scale, we tested the
variation in communities along environmental gradients either directly (temperature,
precipitation, relative humidity, drainage density, height above the nearest drainage -
HAND) or indirectly (tree cover) related to aridity. At the regional scale, we found that
lizard communities were structured by the SFr acting as a barrier to 47% of the species
sampled. This finding suggests a riverine barrier as a historical factor structuring
communities. At the local scale, communities showed phylogenetic and functional
overdispersion, although different diversity measures responded differently to different
environmental gradients within each of the SFr banks. Although different alpha
diversity measures responded differently to different environmental gradients within
each of the SFr banks, all results lead to us to conclude that competition represent the
major driver of lizard community structure and assembly, and that competition can be
enhanced by aridity. We show that lizard diversity depends on multiple factors acting
on multiple spatial scales.

Keywords: Abiotic filtering. Aridity gradient. Assembly rules. Competition.
Phylobetadiversity. Species turnover

INTRODUGAO

Um desafio chave em ecologia € compreender a montagem e estrutura das

comunidades em termos de substituicido de espécies e os tragcos funcionais em
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escalas espaciais e temporais (Weiher et al., 2011; Dornelas et al., 2014). A montagem
das comunidades refere-se a qualquer processo imposto sobre o pool regional de
espécies e que atue para determinar a estrutura da comunidade no espago e tempo
(Weiher et al., 2011; Gotzenberger et al., 2012). Existem duas idéias principais
relacionadas aos processos de montagem da comunidade (Chase e Myers, 2011): i)
teorias deterministicas sugerem que processos baseados em nichos, como filtragem
ambiental e interagcdes entre espécies, determinam padrbes de diversidade e
composicdo de espécies; e ii) teorias estocasticas enfatizam a importancia da
colonizagao casual, extingao aleatdria e deriva ecoldgica.

Por limitarem a distribuicdo das espécies a alguma por¢ao de determinado
gradiente ecologico, interagdes bidticas (principalmente a competicdo) e filtros
ambientais sdo quase sempre 0s principais processos determinantes pela estrutura
das comunidades (Mayfield e Levine, 2010; Moura et al., 2017; de Fraga et al., 2018).
Como consequéncia desses processos sobre a distribuicdo das espécies, trés
padrées distintos de estrutura da comunidade podem ser encontrados: agrupado,
disperso ou aleatério (Webb et al., 2002). Enquanto a filtragem abiotica apenas
conduz ao agrupamento, a competigdo pode conduzir a estrutura da comunidade a
qualquer um destes trés padroes (Mayfield e Levine, 2010). Testar o sinal filogenético
em tracos ecoldgicos é um fator-chave para a correta inferéncia de como a competigcéo
influencia a estrutura da comunidade (Webb et al., 2002; Cavender-Bares et al., 2009;
Mayfield e Levine, 2010). Por exemplo, se o sinal sinal filogenético esta presente
(espécies filogeneticamente mais proximas sdo ecologicamente mais similares) e a
exclusdao competitiva supera a influéncia coletiva de filtros ambientais, entdo a
competicdo podera gerar padrdes de superdispersao filogenética e funcional através
da exclusao de espécies funcionalmente similares (Webb et al., 2002; Blomberg et al.,
2003; Cavender-Bares et al., 2009).

Algumas medidas de diversidade filogenética e funcional tém sido
amplamente utilizadas para inferir os processos de distribuicdo das espécies e de
montagem das comunidades em diferentes escalas espaciais (e. g. Kraft et al., 2007,
Mayfield e Levine, 2010; HilleRisLambers et al., 2012; Gotzenberger et al., 2016;
Sobral e Cianciaruso, 2016). As ultimas duas décadas tém visto a teoria de montagem
das comunidades (“assembly rules”) se tornar um tema central, principalmente devido

a criagcao e aperfeicoamento de indices de diversidade e modelos (sobretudo modelos
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nulos), os quais tém sido mais eficientes em refletir os padrdes de montagem das
comunidades (Kraft et al., 2007; Mason et al., 2013; Jombart e Collins, 2015).

Apesar das dez grandes armadilhas desta area de estudo (Munkemuller et
al., 2020), o aumento no numero de pesquisas sobre diversidade funcional e
filogenética tem levado a uma melhor compreenséo sobre como fatores ecoldgicos e
histéricos conduzem os processos responsaveis pela formagao e manutencao das
comunidades (Ulrich, 2004; Weiher et al., 2011; Gotzenberger et al., 2016). Embora
comunidades possam representar subconjuntos de espécies em macro escalas
espacgo-temporais, os niveis de limitagdo fisiolégica e dispersdo associados a
interagdes bidticas mediadas pela heterogeneidade ambiental podem determinar a
composi¢cdo taxondmica, filogenética e funcional da comunidade em pequenas
escalas (Hayes e Sewlal, 2004; Meynard et al., 2011; Stark et al., 2017). Por exemplo,
podemos esperar que habitats com condigbes ambientais extremas, como alta aridez,
sejam mediados por forte filtragem ambiental, gerando comunidades de répteis
Squamata dominadas por espécies altamente resistentes a dessecacido e
termorreguladoras eficientes (Huey et al., 2009; Wiens et al., 2013). Contudo, os
efeitos da aridez sobre a composi¢cdo das comunidades podem ser complexos pois
variam entre grupos taxonémicos e localizagbes geograficas (Buckley et al., 2012;
Wiens et al., 2013). Além disso, os padrées encontrados podem ser resultantes da
atuacao simultanea de dois ou mais processos, ou de diferentes processos levando
ao mesmo padrao (Mayfield e Levine, 2010).

Lagartos sdo bons modelos para estudos focados no efeitos climaticos
sobre a estrutura das comunidades, porque s&o organismos de baixa dispersao,
sensiveis a variagdes climaticas, facilmente detectaveis e ocupam grande variedade
de microhabitats (Carothers et al., 1996; Mesquita et al., 2016). Comunidades de
lagartos de ambientes aridos tém sido descritas como taxonomicamente mais ricas
que comunidades de ambientes mais umidos e sombreados (Pianka, 1973; Powney
et al., 2010; Prudente et al., 2013). Alguns grupos de lagartos podem se beneficiar em
ambientes aridos devido aos baixos custos da termorregulagdo nesses ambientes
associados com a capacidade destes organismos estivarem durante periodos
extremamente quentes e secos (Schall e Pianka, 1978). Ao contrario, comunidades
de lagartos de areas de Caatinga (savana estépica) da regido semiarida brasileira
geralmente apresentam baixo numero de espécies (e. g. Rodrigues, 2003; Garda et
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al., 2013; Cavalcanti et al., 2014; Caldas et al., 2016; Passos et al., 2016; Goncalves-
Sousa et al., 2019), com poucas comunidades apresentando mais de 20 espécies
(Rodrigues, 1996; Arzabe et al., 2005; Pedrosa et al., 2014).

Enquanto a aridez pode conduzir a estrutura de comunidades de lagartos
em escalas locais, fatores historicos podem ser melhores preditores em escalas
regionais. Por exemplo, rios como barreiras geograficas tém sido fortes preditores da
estrutura da comunidade para uma grande variedade de organismos na América do
Sul, porque limitam ou blogqueiam a dispersao e o fluxo génico (Dias-Terceiro et al.,
2015; Oliveira et al., 2017; Aliaga-Samanez et al., 2020). Especificamente no
semiarido brasileiro, o rio Sdo Francisco (rSF) tem se mostrado uma importante
barreira biogeografica para lagartos (Recoder e Rodrigues, 2020) e roedores
(Nascimento et al., 2011). Embora o rSF delimite duas areas de tamanhos similares,
as regides ao norte e ao sul deste rio sdo ambientalmente distintas. A regiao ao norte
recebe influéncia da massa de ar Equatorial Atlantica e apresenta chuvas altamente
concentradas, resultando em deficiéncia hidrica na maior parte do ano. Essas
condicdes associadas com a deterioracdo ambiental causada por pressdes antropicas
tém formado nucleos extensos de desertificagao (Vieira et al., 2015). A regidao ao sul
recebe influéncia da massa de ar Tropical Atlantica e os niveis de umidade desta
regidao permitem maior duragdo de corpos d’agua temporarios e maior diversidade
floristica que na regido norte (Velloso et al., 2002; de Queiroz et al., 2017). Dessa
forma, qualquer efeito da heterogeneidade ambiental na estrutura das comunidades
de lagartos por meio de filtragem ambiental ou interagcdes bidticas pode ser
independente entre as margens do rio Sdo Francisco, com as regides ao norte e ao
sul potencialmente representando unidades biogeogréficas distintas.

Neste estudo, utilizamos dados de ocorréncia de lagartos, em diferentes
areas de vegetacdo de Caatinga, para investigar os padrbes e processos
determinantes pela formacédo e estruturacdo das comunidades em duas escalas
espaciais. Nos quantificamos a estrutura das comunidades por meio de estimativas
de diversidade alfa e beta, baseadas em dados taxonémicos, filogenéticos e
funcionais, para incorporar multiplas dimensdes da biodiversidade em nossos
modelos ecoldgicos. Em escala regional, testamos a hipétese de que existe alta
diversidade beta e alta complementaridade de espécies entre as margens do rio S&o

Francisco. Esta hipétese € amplamente suportada pelo fato de que o rSF pode atuar
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como barreira para a dispersdo e fluxo génico, além de delimitar duas regides
climaticas distintas. Nos esperamos que o rSF exerca influéncia histérica sobre os
lagartos, resultando em alta diversidade beta entre as comunidades das margens ao
norte e ao sul, o que pode ser prontamente demonstrado por diferentes subconjuntos
de espécies, tragos funcionais e histérias filogenéticas. Em escala local, testamos os
efeitos de gradientes ambientais que séo direta (temperatura, precipitagdo, umidade
relativa, densidade de drenagem e distancia vertical para a drenagem mais préxima)
ou indiretamente (cobertura arborea) relacionados a aridez sobre as medidas de
diversidade. As regides norte e sul mostram diferentes niveis de estresse hidrico e
termal, o que pode resultar em diferentes niveis de filtragem ambiental e competigéo.
Dessa forma, esperamos que a alta aridez cause dispersao funcional e filogenética

nas comunidades devido a similaridade limitante.

MATERIAL E METODOS

Area de estudo

A regiao semiarida brasileira possui aproximadamente 1.128.697 km? de
extensdo, o que corresponde a 13.3% do territério brasileiro (SUDENE, 2018). Esta
regidao € coberta principalmente por vegetagcdo tipica de Caatinga, uma savana
estépica composta por plantas deciduas e espinhosas e é marcada pela irregularidade
e imprevisibilidade das chuvas, as quais ocorrem numa curta estacdo, com média de
precipitacdo anual de 773 mm (de Andrade et al., 2017). O déficit hidrico anual
associado com a abundancia de energia solar e baixa umidade relativa contribuem
para as altas taxas de evaporagdo dos corpos d’agua e superficies umidas da
Caatinga (de Andrade et al., 2017)

Ambientes aridos e semiaridos sao extremamente vulneraveis a
antropizagéo devido a variabilidade climatica e ao déficit hidrico (IGBP, 2006). Além
disso, cerca de 64% da cobertura original da Caatinga ja foi alterado por atividades
antropicas, o que tem causado extingdo de espécies endémicas, as quais
frequentemente cumprem papel chave nas dindmicas ecolégicas ecossistémicas. (da
Silva e Barbosa, 2017).
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Coleta dos dados

Utilizamos dados primarios e secundarios (disponiveis na literatura, como
artigos, livros, notas de distribuicdo geografica, dissertagdes e teses) para obter dados
de presenca e auséncia de lagartos em areas de Caatinga no semiarido brasileiro.
Espécies com identificagcbes ambiguas (cf., aff., gr.) ou ndo identificadas no nivel de
espécie foram removidas da matriz de ocorréncia.

No total, compilamos dados de presenca e auséncia de 72 localidades. No
entanto, para evitar pseudorreplicagdo espacial, utilizamos as coordenadas
geograficas centroides para agrupar algumas localidades com base em trés critérios:
proximidade geografica < 20 km em linha reta, variagéo altitudinal < 50 m e auséncia
de barreira conspicua para dispersao, como rios ou montanhas. Nossa amostragem
final compreendeu dados binarios de presenca e auséncia de 51 espécies
provenientes de 63 localidades (Figura 1). Destas, 50 localidades estao localizadas
ao norte do rSF e 13 ao sul. O numero de localidades ao sul é significativamente mais
baixo que o do norte devido a presenca de grandes enclaves e areas de ecotonos na
regido ao sul, os quais nao foram utilizados por ndo apresentarem vegetagao de
Caatinga.

Para garantir que nossa selegado das localidades foi efetiva em evitar
pseudorreplicacdo espacial, testamos a autocorrelagdo espacial nas variaveis
respostas (riqueza de espécies, NRI e NFRI, veja detalhes abaixo) por meio do indice
| de Moran (1950). Os valores deste indice variam de -1 a 1, onde valores positivos
indicam agrupamento espacial de valores similares e valores negativos indicam
agrupamento de valores discrepantes (Legendre e Fortin, 1989). Distribuimos as
localidades em 16 classes de distancia com amplitude de 77 km cada. Testamos a
significancia da autocorrelagéo espacial em cada classe usando 999 aleatorizagdes e
corrigimos o p-valor através da correcao de Bonferroni (p-valor = a / numeros de
classes; detalhes em Legendre e Fortin, 1989). Desta maneira, consideramos
autocorrelagédo espacial significante quando p < 0.003. Nenhum dos correlogramas
mostrou autocorrelagcéo espacial nas variaveis respostas analisadas, indicando que
elas s&o espacialmente independentes (APENDICE A, Figura 6).

Para testar a resposta da diversidade taxonémica, filogenética e funcional
dos lagartos da Caatinga em diferentes gradientes, utilizamos o pacote raster
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(Hijmans et al., 2015) para extrair, em cada uma das 63 localidades, as seguintes
variaveis ambientais: médias anuais de temperatura e de precipitagéo, obtidas a partir
do banco de dados do Worldclim (Fick e Hijmans, 2017); média anual da umidade
relativa do ar, obtida no Atlas of the Biosphere (com permissdo de "Center for
Sustainability and the Global Environment, Nelson Institute for Environmental Studies,
University of Wisconsin-Madison"); densidade de drenagem, distancia vertical a
drenagem mais préxima (HAND) e porcentagem de cobertura arbdrea, obtidas do
Instituto Nacional de Pesquisas Espaciais - INPE

(http://www.dpi.inpe.br/Ambdata/index.php). Também medimos a distancia em linha

reta de cada localidade para o rio S&o Francisco e para o rio ou riacho mais préximo.
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Figura 1 — Mapa da area de estudo na Caatinga, regido semiarida brasileira. Circulos representam a
localizagdo das comunidades de lagartos e o tamanho dos circulos é proporcional a riqueza de
espécies.

Diversidade alfa

Para estimar a diversidade filogenética utilizamos a hipdtese filogenética
mais recente e completa para os Squamata (Tonini et al., 2016). Essa mega arvore
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contém 9754 espécies, onde as relacbes evolutivas foram estimadas por uma
avaliacao integrativa estratigrafica e molecular de tempos de divergéncia desse grupo.
Utilizamos o pacote APE (Paradis et al., 2004) para podar a mega arvore, mantendo
apenas as espeécies amostradas neste estudo. Considerando que nossos dados sao
binarios (presenga e auséncia), definimos a riqueza pelo numero absoluto de espécies
por localidade. Entdo, calculamos a distancia filogenética média entre pares de
espécies (MPD) de cada localidade (Webb, 2000). O MPD é a distancia média entre
todos os pares de espécies possiveis, o que resulta em valores absolutos de
diversidade filogenética por unidade amostral (Webb, 2000).

Para calcular a diversidade funcional, utilizamos oito tragos funcionais:
comprimento rostro-cloacal maximo, dimorfismo sexual, forrageio (ativo, senta-e-
espera ou intermediario), habito (arboricola, semi-arboricola, fossorial e terrestre),
microhabitat preferencial (arvore, bromélia, folhigo, generalista, psamdfilo, saxicola e
serapilheira), modo reprodutivo (oviparo ou viviparo), periodo de atividade (diurno ou
noturno) e tamanho maximo da ninhada. Esses dados foram obtidos com base na
literatura e complementados com dados proprios. O comprimento rostro-cloacal
maximo e tamanho maximo da ninhada foram transformados em log e os outros tragos
foram representados como dados binarios (presenga/auséncia). Escolhnemos estes
tracos porque eles afetam indiretamente a eficiéncia biolégica dos lagartos em relagéo
ao ecossistema, podendo influenciar os padrbes de crescimento, reproducédo e
sobrevivéncia, e todos estdo notoriamente relacionados com os tracos das historias
de vida dos lagartos (Shine, 2005; Mesquita et al., 2016). Transformamos a matriz de
tragcos em uma matriz de distancia funcional através da distancia pareada de Gower,
por este indice compilar dados continuos, discretos e binarios de forma eficiente numa
unica matriz (Podani e Schmera, 2006). A distancia pareada de Gower representa a
distdncia média entre todas as espécies projetadas no espago funcional de uma
comunidade, de acordo com a caracteristica de cada espécie (Podani e Schmera,
2006). Em seguida, calculamos a diversidade funcional pelo indice de distancia
funcional média entre os pares de espécies (MFD), o qual representa o equivalente
funcional do MPD (Webb, 2000). O MFD representa a distancia funcional média entre
todas as espécies de uma comunidade. Utilizamos o pacote picante (Kembel et al.,
2010) para estimar o MPD e MFD.
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Como a atribuicao de filtros ambientais ou interacdes bidticas para explicar
os padrdes de estrutura encontrados depende da presenga ou auséncia do sinal
filogenético, calculamos o contraste filogenético independente para os tragos
quantitativos usando o pacote picante (Kembel et al., 2010) e o numero minimo de
transigdes de caracteres de Maddison e Slatkin (Maddison and Slatkin, 1999) para os
tracos categoéricos no pacote Slatkin.Maddison

(https://github.com/prmac/slatkin.maddison). Calculamos esses indices

individualmente para cada traco e comparamos os valores obtidos com valores
simulados, através de modelos nulos (1000 simulagdes), assumindo como hipotese
nula a distribuigdo aleatéria dos tragos ao longo da filogenia.

Utilizamos o indice de parentesco liquido (NRI; Webb et al., 2002) para
testar a estrutura filogenética e funcional das comunidades de lagartos da Caatinga.
O NRI é o inverso do efeito padronizado do MPD, entre todos os pares da comunidade,
e € calculado através da formula: NRI = —1 (MPDobservado — MPDsimulado)/
(desvio padrdo do MPDsimulado). Para testar o padrdo de estrutura funcional nas
comunidades de lagartos, utilizamos o indice de parentesco funcional liquido (NFRI),
que, por sua vez, é o equivalente funcional do NRI. O NFRI é calculado como o inverso
do efeito padronizado de MFD, da mesma forma como o NRI € calculado a partir do
MPD.

Testamos a normalidade e o coeficiente de assimetria das distribuicdes
nulas geradas a partir de 999 aleatorizagbes para checarmos se usamos o NRI e NFRI
corretamente. Como estas métricas sdo geradas com meédia e desvio padréo, seus
calculos podem ser sub ou superestimados quando a distribui¢gao nula for assimétrica.
Entdo, quando os pressupostos de normalidade e assimetria ndo foram atendidos,
fizemos as corre¢des seguindo Botta-Dukat (2018).

Quando o sinal filogenético esta presente, valores positivos de NRI ou NFRI
indicam agrupamento, enquanto valores negativos indicam disperséo; e NRI zero
indica estrutura aleatéria (Webb et al., 2002). Para testar se os valores de NRI e NFRI
apresentam desvios significantes de uma expectativa nula (média = 0, estrutura
aleatdria), utilizamos testes-t de uma amostra para cada uma destas métricas em cada

margem do rSF.
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Diversidade beta em escalas regional e local

Para testar os efeitos do rio S&o Francisco (rSF) como barreira
biogeografica em escala regional, utilizamos uma analise discriminante de
componentes principais (DAPC), aplicada sobre uma matriz de dissimilaridades
pareadas de Jaccard. Utilizamos o indice de Jaccard por ser apropriado para dados
binarios e escolhemos a DAPC por ser uma analise de ordenagdo multivariada que
maximiza diferengas entre os grupos (margens do rio) enquanto minimiza diferengas
dentro de cada grupo (Jombart e Collins, 2015). Executamos a DAPC no pacote
adegenet (Jombart, 2008), com numero de eixos de componentes principais retidos
(45) definido por a-scores. Essa abordagem otimiza as probabilidades de as
localidades serem alocadas em um mesmo grupo (margem do rio) ao longo de
sucessivas permutacdes aleatérias, o que evita a retencdo excessiva de eixos de
componentes principais e consequente formagéao de falsos agrupamentos (Jombart et
al., 2010). Definimos grupos a priori de acordo com a margem do rio e checamos a
qualidade dos agrupamentos a posteriori através de médias de probabilidade de cada
localidade ter sido corretamente alocada a um dos grupos definidos (norte e sul). Para
testar diferengas na estrutura qualitativa das comunidades entre os lados do rSF,
executamos uma analise de variancia (ANOVA), com os escores gerados pela DAPC
como variavel resposta e as margens do rio como variavel preditora de dois niveis
(norte e sul).

Para quantificar a variagcdo na riqueza de espécies ao longo da area de
estudo, utilizamos modelos Bayesianos ponderados (BMA) para testar se a riqueza e
estrutura filogenética e funcional (NRI e NFRI, respectivamente) das comunidades ao
norte e sul do rSF podem ser preditas pela cobertura arborea, densidade de
drenagem, HAND, precipitagdo, temperatura, umidade e distancia para o rio Séo
Francisco ou rio riacho mais préoximo. Utilizando o BMA, verificamos a importancia
relativa de cada variavel preditora sobre o modelo total (Raftery et al., 1997). Em
seguida, escolhemos o melhor modelo por meio da combinagédo das duas variaveis
que apresentaram as maiores probabilidades de distribuicdo posterior (PDP), e
fizemos analises de correlagdo bayesiana de Pearson (BPC) para estimar a
probabilidade de correlacdo das duas variaveis com maiores valores de PDP com
riqueza, NRI e NFRI. Os BMA foram executados no pacote BMS (Zeugner e
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Feldkircher, 2015) e a BPC no pacote BayesianFirstAid
(https://github.com/rasmusab/bayesian_first_aid). O uso da correlagdo bayesiana de
Pearson possui vantagem sobre a correlagéo frequentista de Pearson por utilizar uma
distribuic&o t-bivariada que reduz a influéncia de valores extremos (outliers).

Para quantificar os niveis de substituicdo (turnover) taxondémicos,
executamos analises de escalonamento multidimensional ndo-métrico (NMDS) com a
riqueza de espécies de cada comunidade separadamente para cada margem do rio
no pacote vegan (Oksanen et al., 2018). Usamos NMDS porque esse método retornou
relativamente pouca perda de informacdes pela redugdo das dimensionalidades
(estresse global = 0,25 - 0,32). Configuramos a NMDS com o indice de dissimilaridade
de Jaccard, uma dimensao (k = 1) e no maximo 1000 tentativas de reposicionamento
de localidades para reduzir o estresse.

Para o turnover filogenético, utilizamos a funcdo “phylosor” do pacote
picante (Kembel et al., 2010) para calcular as distancias filogenéticas entre localidades
pareadas. Reduzimos as dimensionalidades da matriz de dissimilaridades usando
analise de coordenadas principais (PCoA). Esse método foi apropriado para essa
etapa do estudo, porque PCoA tem a vantagem de ser aplicada diretamente sobre a
matriz de dissimilaridades, e, portanto, ndo depende do indice utilizado para estimar
dissimilaridades pareadas.

Para quantificar o turnover funcional, calculamos a dispersédo funcional
(FDis) entre localidades pareadas, usando o pacote FD (Laliberté et al., 2014). Para
dados binarios, o FDis representa a distancia funcional média de todas as espécies
para o centroide do espacgo funcional multivariado (Laliberté e Legendre, 2010).

Testamos os efeitos dos gradientes ambientais sobre o turnover
taxondmico (NMDS), filogenético (PCoA) e funcional (FDis) por meio de BMA e BPC.
Adicionalmente, para avaliar se espécies filogeneticamente mais préoximas sao
ecologicamente mais similares, executamos uma BPC com a distancia cofenética das

arvores funcionais e filogenéticas entre as localidades.
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RESULTADOS

Composicao e riqueza de espécies

Nés encontramos, em média, 13 espécies de lagartos por localidade (de 6
a 22 spp.). As familias mais ricas foram Gymnophthalmidae (17 spp.), Tropiduridae
(11 spp.) e Teiidae (6 spp.). Destas, os tropidurideos Tropidurus hispidus (96,8%) e
Tropidurus semitaeniatus (82,5%), os teideos Ameivula ocellifera (95,2%) e Ameiva
ameiva (77,8%), e os phyllodactylideos Phyllopezus pollicaris (85,7%) e
Gymnodactylus geckoides (80,9%) foram as mais frequentes nas 63 localidades

amostradas.

Diversidade beta em escala regional e local

A DAPC retornou dois agrupamentos distintos, os quais foram compostos
pelas comunidades de lagartos ao norte e ao sul do rSF. Este resultado sugere altos
niveis de diversidade beta entre as margens deste rio, o que foi apoiado por 100% de
probabilidade de que todas as amostras foram corretamente alocadas em uma das
margens do rSF e que sao significativamente diferentes (ANOVA: F161= 102,6; p <
0,0001). Esses resultados sugerem que o rSF atua como barreira regional para a
dispersédo de algumas espécies, o que é sustentado pelo fato de que 33,3% (n= 17)
das espécies estiveram restritas a margem norte e 13,7% (n= 7) das espécies
estiveram restritas a margem sul (Figura 2).

Um eixo de NMDS, sumarizando a composicdo de espécies ao norte do
rSF, capturou 63,4% da variagédo de dissimilaridades originais (Stress = 0,32). Nesta
regido, encontramos turnover taxonémico ao longo de um gradiente de temperatura
(BPC = -0,28) e de distancia em relagao ao rSF (BPC = -0,31); turnover filogenético
ao longo do gradiente de cobertura arborea (BPC= 0,12); e turnover funcional ao longo
do gradiente de temperatura (BPC = -0,14).

Para as comunidades ao sul do rSF, a NMDS capturou 74,9% da variagao
nas dissimilaridades originais (Stress = 0,25). Encontramos turnover taxonémico ao
longo dos gradientes de densidade de drenagem (BPC = 0,18) e distancia para o rio
mais proximo (BPC = -0,25); turnover filogenético ao longo do gradiente de
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precipitacéo (BPC = 0,17); e turnover funcional ao longo do gradiente de temperatura
anual (BPC = 0,43) e de densidade de drenagem (BPC = 0,39).

Apesar das arvores significativamente correlacionadas, diferentes medidas
de diversidade beta foram afetadas por diferentes gradientes ambientais. As arvores
filogenética e funcional das comunidades ao norte do rSF estiveram negativamente
correlacionadas (Figura 3), sugerindo que lagartos filogeneticamente mais proximos
s&o funcionalmente mais distintos. Por outro lado, as arvores filogenética e funcional
das comunidades ao sul do rSF estiveram positivamente correlacionadas (Figura 3),
0 que sugere que, ao contrario da margem norte, as espécies filogeneticamente mais

proximas tendem a ser funcionalmente mais similares.

Diversidade alfa

Com excecgao do dimorfismo sexual, houve presencga de sinal filogenético
em todos os tragos funcionais analisados. Esse resultado sugere que a maioria dos
tracos utilizados neste estudo apresentam baixa variagdo na historia evolutiva das
espécies amostradas.

Na margem norte do rSF, a riqueza de espécies foi negativamente afetada
temperatura (BPC= -0,25) e pela distancia em relagédo ao rSF (BPC= -0,24), sugerindo
que comunidades mais pobres s&o encontradas localidades mais aridas (Figura 4).
Nesta margem do rio, encontramos NRI negativo em 94% (N = 47 de 50) das
localidades amostradas, com as comunidades apresentando predominancia de
estrutura filogenética superdispersa (t = -9,59; p < 0,001), o que é explicado
principalmente pela densidade de drenagem (BPC = 0,34) e pela cobertura arbdrea
(BPC= 0,15). Encontramos valores negativos de NFRI em 39 (78%) comunidades,
com estrutura funcional também sendo predominantemente superdispersa (t = -5,01;
p < 0,001), a qual foi mais fortemente predita pela cobertura arbérea (BPC= 0,24) e
pela HAND (BPC= 0,21) (Figura 4).

Na margem sul do rSF, a riqueza de espécies foi positivamente influenciada
pela umidade (BPC = 0,35) e pela temperatura (BPC = 0,24), sugerindo que baixo
estresse hidrico e termal favorece comunidades mais diversas (Figura 5).
Encontramos valores negativos de NRI em 92% (N = 11 de 12) das localidades

amostradas, existindo predominancia de superdispersao filogenética (t = -3,704; p =
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0,003). A estrutura filogenética das comunidades ao sul do rSF foi afetada pela
umidade (BPC = -0,70) e pela densidade de drenagem (BPC = 0,34). Encontramos
valores negativos de NFRI em nove localidades (69%), com predominéncia de
dispersédo funcional (t = -3,54; p = 0,004). O NFRI da margem ao sul foi mais
fortemente predito pela distancia para o rio mais préoximo (BPC= 0,68) e pela umidade
(BPC =-0,16) (Figura 5).
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Ordenado por margem do rio Sdo Francisco

Ameivula nigrigula
Anotosaura collaris
Calyptommatus nicterus
Calyptommatus sinebrachiatus
Eurolophosaurus amathites
Ameivula cyanura
Tropidurus erythrocephalus
Psilops paeminosus
Tropidurus pinima
Psychosaura macrorhyncha
Tropidurus cocorobensis
Acratosaura mentalis
Coleodactylus meridionalis
Hemidactylus mabouia
Hemidactylus brasilianus
Psychosaura agmosticha
Polychrus acutirostris
Phyllopezus pollicaris
Lygodactylus klugei

Ameiva ameva

Tropidurus hispidus
Brasiliscincus heathi
Gymnodactylus geckoides
Ameivula ocellifera
Vanzosaura multiscutata
Salvator merianae

Iguana iguana
Procellosaurinus erythrocercus
Tropidurus semitaeniatus
Diploglossus lessonae
Enyalius bibronii
Anotosaura vanzolinia
Micrablepharus maximiliani
Phyllopezus periosus
Calyptommatus confusionibus
Calyptommatus leiolepis
Colobosaura modesta
Colobosauroides carvalhoi
Colobosauroides cearensis
Copeoglossum arajara
Copeoglossum nigropunctatum
Eurolophosaurus divaricatus
Ameivula venetacauda
Hemidactylus agrius
Nothobachia ablephara
Procellosaurinus tetradactylus
Scriptosaura catimbau
Stenocercus squarrosus
Tropidurus helenae
Tropidurus jaguaribanus
Tropidurus psammonastes

Figura 2 — Ordenagdo das espécies de lagartos da Caatinga presentes ao norte e ao sul das

margens do rio Sao Francisco.
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Figura 4 — Relacéo entre métricas de diversidade e fatores ambientais das comunidades ao norte
do rio S&o Francisco. A esquerda, resultados dos modelos Bayesianos ponderados mostrando as
probabilidades acumuladas das variaveis ambientais como preditoras da riqueza, estrutura
filogenética (NRI) e estrutura funcional (NFRI) das comunidades ao norte do rio Sdo Francisco.
Azul e vermelho indicam correlacédo positiva e negativa, respectivamente. A direita, resultados da
correlagao bayesiana de Pearson, com azul escuro indicando 50% da probabilidade de distribuicdo
posterior (HPD) e azul claro indicando 95% da HDP. BPC= correlagado bayesiana de Pearson.
TREE= Cobertura arbérea; DRAIN= Densidade de drenagem; HAND= Distancia vertical para a
drenagem mais préxima; HUMID= Média anual da umidade relativa do ar; PREC= Precipitagao;
RIVER= Distancia para o rio mais proximo; SFr= Rio Sao Francisco; TEMP= Temperatura média
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Figura 5 — Relacao entre métricas de diversidade e fatores ambientais das comunidades ao sul do
rio Sdo Francisco. A esquerda, resultados dos modelos Bayesianos ponderados mostrando as
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correlagdo bayesiana de Pearson, com azul escuro indicando 50% da probabilidade de distribuigao
posterior (HPD) e azul claro indicando 95% da HDP. Veja a Figura 4 para a definicdo das

abreviacdes das variaveis abiodticas.
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DISCUSSAO

Mostramos que as comunidades de lagartos do semiarido brasileiro sao
estruturadas por diferentes fatores em duas escalas espaciais. Em escala regional,
demonstramos que o rSF atua como importante barreira biogeografica, sendo o
principal determinante pela divergéncia na composi¢do das comunidades de cada
lado de suas margens. A hipdétese de rios como barreiras geograficas afirma que rios
atuam limitando a disperséo e interrompendo o fluxo génico, assim, aumentando as
taxas de especiagao (Wallace, 1854; Moraes et al., 2016; Aliaga-Samanez et al.,
2020). Nossos resultados sustentam a hipétese do rSF como uma barreira efetiva
devido a distribuicdo de 47% das espécies de lagartos amostradas estarem limitadas
a uma de suas margens. Além disso, o efeito de barreira no rSF é prontamente
detectavel nos campos de dunas formados em cada margem, os quais favoreceram o
estabelecimento de espécies psamofilas e endémicas, originadas pelas forcas
vicariantes exercidas pelo rio (Rodrigues, 1996; Recoder e Rodrigues, 2020). Varios
estudos tém dado suporte a hipétese de grandes rios como barreiras geograficas para
algumas espécies de anfibios (Dias-Terceiro et al., 2015; Moraes et al., 2016), de aves
(Hayes e Sewlal, 2004; Oliveira et al., 2017) e de primatas (Harcourt e Wood, 2012;
Aliaga-Samanez et al., 2020). Contudo, o efeito de barreira aparenta ser maior para
organismos de baixa capacidade dispersora (Oliveira et al., 2017). Em escala local,
as comunidades de lagartos, definidas nos espagos taxonémico, funcional e
filogenético sao espacialmente estruturadas, com diferentes por¢cdes dos gradientes
ambientais apresentando subconjuntos distintos de espécies coocorrentes, tragos
funcionais e histérias filogenéticas. No entanto, um mesmo conjunto de fatores
abidticos ndo pode ser assumido como preditor das comunidades em ambas as
margens do rio, 0 que é consistente com o encontrado para comunidades de anfibios
em areas de floresta Amazoénia (Dias-Terceiro et al., 2015).

A riqueza de espécies foi altamente dependente dos niveis de severidade
climatica de cada margem do rio. Sob as condi¢des climaticas comparativamente mais
severas encontradas ao norte do rSF, localidades de temperaturas mais altas e mais
distantes da margem do rSF apresentaram as comunidades menos diversas. Por
outro lado, o clima mais ameno da regido ao sul do rSF revelou gradientes de

temperatura e umidade que sao positivamente relacionados com a riqueza de
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espécies. Estes resultados podem ser prontamente interpretados sob a luz da classica
relagéo curvilinea entre a temperatura do corpo de organismos ectotérmicos e o étimo
fisiologico (Huey et al., 2009; Sinervo et al., 2010; Caetano et al., 2020). No geral,
nossos resultados estdo associados ao fato de que a temperatura local pode
influenciar fungdes fisiolégicas necessarias para a reprodugdo, crescimento e
reproducao dos lagartos (Deutsch et al., 2008; Sinervo et al., 2010). Lagartos tropicais
frequentemente sdo menos tolerantes a grandes variagdes de temperatura e precisam
de investimento energético relativamente alto em termorregulagdo para evitar
superaquecimento (Huey et al., 2009). Por esta razao, € possivel que os lagartos das
areas mais aridas ao norte do rSF estejam reduzindo seus tempos de forrageamento
para incrementar mais tempo em termorregulagédo ativa (e. g. migrando para/entre
habitats sombreados) ou vivenciando temperaturas acima do o6timo fisiologico ou
proximas da temperatura corpérea critica (Huey et al., 2009). Em ambos os casos,
parece plausivel supor que as comunidades de lagartos ao norte do rSF sao
compostas por espécies que podem manter populagdes viaveis sob condicoes
extremas de aridez, enquanto comunidades ao sul sdo compostas por uma niveis
mais restritos de tolerancia a aridez.

As comunidades de lagartos da Caatinga apresentaram estrutura
filogenética e funcional predominantemente superdispersas. Embora ndo tenhamos
explicitamente testado o efeito da competicdo, o sinal filogenético encontrado nos
tracos funcionais sugere que a alta aridez ao norte do rSF tem potencializado a
competicdo e causado exclusdo de espécies (Webb et al., 2002; Cavender-Bares et
al., 2009). Comunidades superdispersas estruturadas pela competicdo foram
particularmente explicitas em localidades cobertas por vegetagcao aberta e solos
altamente drenados, como demonstrado pelos efeitos negativos da cobertura arbérea,
HAND e densidade de drenagem sobre o NRI e NFRI. Especificamente, condigbes
extremas de aridez tém evolutivamente selecionado tracos adaptados a estresse
hidrico e termal, com espécies funcionalmente similares sendo excluidas através da
competicdo. Contudo, a correlagdo negativa entre as arvores filogenética e funcional
das espécies ao norte do rSF sugere que a exclusdo competitiva tem atuado
principalmente sobre espécies filogeneticamente mais préximas. Alternativamente,
este resultado pode ter sido originado devido as diferengas filogenéticas ja presentes

durante a montagem das comunidades. Em ambos os casos, os padrdes de estrutura
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das comunidades baseada na taxonomia ou nos tragos funcionais parecem refletir
processos evolutivos mediados por filtros ambientais que potencializam a competicao.

Ao sul do rSF, a dispersao filogenética foi mais alta em areas mais umidas
e com menor densidade de drenagem, ao passo que a dispersao funcional aumentou
proporcionalmente com o aumento da umidade e da proximidade com riachos. Nas
comunidades deste lado do rSF, lagartos mais aparentados foram ecologicamente
mais similares e encontramos forte turnover filogenético ao longo de um gradiente de
precipitacdo. Essa regido apresenta chuvas mais bem distribuidas e menor déficit
hidrico anual comparado ao norte do rSF (Velloso et al., 2002; de Andrade et al.,
2017). Comunidades mais diversas e dispersas em areas umidas e proximas aos rios
sao esperadas devido a menor flutuagéo na disponibilidade de presas ao longo do ano
(Pinheiro et al., 2002; McCluney e Sabo, 2009; McCluney et al., 2012). Por outro lado,
baixa disponibilidade hidrica (densidade de drenagem) pode limitar o niumero de
espécies na comunidade, sobretudo aquelas filogeneticamente proximas. Em
comunidades depauperadas, lagartos podem expandir a largura de alguma dimensé&o
do nicho para utilizar recursos abundantes e previamente ndo utilizados (Pianka,
2011; Pianka et al., 2017). Por isso, levantamos a hipétese de que nas areas mais
aridas da Caatinga, as quais possuem menor riqueza de espécies, os lagartos
expandem suas dimensdes de nicho para utilizar o maximo de recursos disponiveis,
aumentando o efeito da competicdo devido a maior sobreposicdo entre os pares de
espéecies que utilizam os mesmos recursos.

Os resultados apresentados neste estudo sdo amplamente relevantes para
a conservagao, vez que revelaram niveis bidticos de complementaridade entre
diferentes areas da Caatinga e providenciam informagdes acerca de efeitos da aridez
que podem ser esperados para outros organismos ectotérmicos de baixa dispersao.
O efeito de barreira provocado pelo rSF estrutura as comunidades de lagartos em
escala regional por limitar a distribuicdo de quase metade das espécies da Caatinga
a uma de suas margens. Além disso, a alta complementaridade encontrada entre as
margens do rSF sugere que as regides ao norte e ao sul deste rio representam
unidades biogeograficas distintas. Em escala local, as comunidades apresentaram
estrutura filogenética e funcional predominantemente superdispersa. Contudo, as
comunidades de cada margem do rSF responderam de maneira distinta aos diferentes
gradientes ambientais testados. Ao norte do rSF, area mais severa do semiarido
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brasileiro, a temperatura e a cobertura arborea foram os principais preditores pela
composicao e riqueza de espécies, e pelo turnover filogenético e funcional. Ao sul do
rSF, a temperatura associada com a humidade e densidade de drenagem
desempenhou um papel importante sobre a riqueza e turnover funcional, mas as
variaveis relacionadas a agua foram as principais preditoras pela superdispersao dos
tracos e filogenias. Consequentemente, variaveis relacionadas a agua foram as
principais determinantes pelo turnover taxondmico, filogenético e funcional. Além
disso, o turnover taxondmico, filogenético e funcional demonstra que existe
complementaridade bittica até em escala local. No geral, nossos resultados destacam
a relevancia de investigar as comunidades sob multiplas dimensdes da biodiversidade
(e. g. taxondmia, filogenias e tragos funcionais) e escalas espaciais. A luz do que é
conhecido, parece plausivel inferir que a competicdo potencializada pela aridez em
escala local conduzem a estrutura das comunidades de lagartos da Caatinga na

regidao semiarida brasileira.

Agradecimentos — Agradecemos a Coordenacao de Aperfeicoamento de Pessoal de
Nivel Superior — CAPES pela bolsa de doutorado concedida a JGGS (processo
1595363) e pela bolsa de pds-doutorado concedida a RF. Ao Conselho Nacional de
Desenvolvimento Cientifico (CNPq) pela bolsa de pesquisador concedida a RWA
(processo 303622/2015-6; 305988/2018-2) e a DOM (306541/2017-3). Ao Instituto
Chico Mendes de Conservacao da Biodiversidade-ICMBio pela permissao de coleta
(29613-1) e ao Comité de Etica em Pesquisa da Universidade Regional do Cariri pela
aprovacgao deste estudo (00260/2016.1).



45

REFERENCIAS

ALIAGA-SAMANEZ, A. et al. Modelling species distributions limited by geographical
barriers: A case study with African and American primates. Global Ecology and
Biogeography, v. 29, n. 3, p. 444-453, 2020.

ARZABE, C. et al. Herpetofauna da area de Curimatau, Paraiba. Analise das
variagoes da biodiversidade do Bioma Caatinga: suporte a estratégias
regionais de conservacao. Brasilia: Ministério do Meio Ambiente, p. 264-280,
2005.

BLOMBERG, S. P.; GARLAND JR, T.; IVES, A. R. Testing for phylogenetic signal in
comparative data: behavioral traits are more labile. Evolution, v. 57, n. 4, p. 717-
745, 2003.

BOTTA-DUKAT, Z. Cautionary note on calculating standardized effect size (SES) in
randomization test. Community Ecology, v. 19, n. 1, p. 77-83, 2018.

BUCKLEY, L. B.; HURLBERT, A. H.; JETZ, W. Broad-scale ecological implications of
ectothermy and endothermy in changing environments. Global Ecology and
Biogeography, v. 21, n. 9, p. 873-885, 2012.

BUCKLEY, L. B.; JETZ, W. Lizard community structure along environmental
gradients. Journal of Animal Ecology, v. 79, n. 2, p. 358-365, 2010.

CAETANQO, G. H. et al. Time of activity is a better predictor of the distribution of a
tropical lizard than pure environmental temperatures. Oikos, v. n/a, 2020.

CALDAS, F. L. S. et al. Herpetofauna of protected areas in the Caatinga V: Serido
Ecological Station (Rio Grande do Norte, Brazil). Check List, v. 12, n. 4, p. 1929,
2016.

CAROTHERS, J. H.; JAKSIC, F. M.; MARQUET, P. A. A model for species
distributions along a gradient: lizards as study systems. Revista Chilena de Historia
Natural, v. 69, n. 1, p. 301-307, 1996.

CAVALCANTI, L. B. Q. et al. Herpetofauna of protected areas in the Caatinga Il:
Serra da Capivara National Park, Piaui, Brazil. Check List, v. 10, n. 1, p. 18-27,
2014.

CAVENDER-BARES, J. et al. The merging of community ecology and phylogenetic
biology. Ecology letters, v. 12, n. 7, p. 693-715, 2009.

CHASE, J. M.; MYERS, J. A. Disentangling the importance of ecological niches from
stochastic processes across scales. Philosophical transactions of the Royal
Society B: Biological sciences, v. 366, n. 1576, p. 2351-2363, 2011.



46

DA SILVA, J. M. C.; BARBOSA, L. C. F. Impact of human activities on the Caatinga.
In: DE ANDRADE, E. M.;DO NASCIMENTO AQUINO, D., et al (Ed.). Caatinga.
Cham: Springer, v.1, 2017. p.359-368.

DE ANDRADE, E. M. et al. Water as capital and its uses in the Caatinga. In: DA
SILVA, J. M. C;LEAL, |. R,, et al (Ed.). Caatinga. Cham: Springer, 2017. p.281-302.

DE FRAGA, R. et al. Different environmental gradients affect different measures of
snake B-diversity in the Amazon rainforests. Peerd, v. 6, n. 1, p. €5628, 2018.

DE FRAGA, R.; LIMA, A. P.; MAGNUSSON, W. E. Mesoscale spatial ecology of a
tropical snake assemblage: the width of riparian corridors in central Amazonia. The
Herpetological Journal, v. 21, n. 1, p. 51-57, 2011.

DE QUEIROZ, L. P. et al. Diversity and evolution of flowering plants of the Caatinga
Domain. In: SILVA, J. M. C. D.;LEAL, I. R, et al (Ed.). Caatinga: Springer, 2017.
p.23-63.

DEUTSCH, C. A. et al. Impacts of climate warming on terrestrial ectotherms across
latitude. Proceedings of the National Academy of Sciences, v. 105, n. 18, p.
6668-6672, 2008.

DIAS-TERCEIRO, R. G. et al. A matter of scale: historical and environmental factors
structure anuran assemblages from the Upper Madeira River, Amazonia. Biotropica,
v.47,n. 2, p. 259-266, 2015.

DORNELAS, M. et al. Assemblage time series reveal biodiversity change but not
systematic loss. Science, v. 344, n. 6181, p. 296-299, 2014.

FICK, S. E.; HIUMANS, R. WorldClim 2: new 1-km spatial resolution climate surfaces
for global land areas. International journal of climatology, v. 37, n. 12, p. 4302-
4315, 2017.

GARDA, A. A. et al. Herpetofauna of protected areas in the caatinga I: Raso da
Catarina Ecological Station (Bahia, Brazil). Check List, v. 9, n. 2, p. 405-414, 2013.

GONGCALVES-SOUSA, J. G.; MESQUITA, D. O.; AVILA, R. W. Structure of a Lizard
Assemblage in a Semiarid Habitat of the Brazilian Caatinga. Herpetologica, v. 75, n.
4, 2019.

GOTZENBERGER, L. et al. Which randomizations detect convergence and
divergence in trait-based community assembly? A test of commonly used null
models. Journal of Vegetation Science, v. 27, n. 6, p. 1275-1287, 2016.

GOTZENBERGER, L. et al. Ecological assembly rules in plant communities—
approaches, patterns and prospects. Biological reviews, v. 87, n. 1, p. 111-127,
2012.

HARCOURT, A. H.; WOOD, M. A. Rivers as barriers to primate distributions in Africa.
International Journal of Primatology, v. 33, n. 1, p. 168-183, 2012.



47

HAYES, F. E.; SEWLAL, J. A. N. The Amazon River as a dispersal barrier to
passerine birds: effects of river width, habitat and taxonomy. Journal of
Biogeography, v. 31, n. 11, p. 1809-1818, 2004.

HIJMANS, R. J. et al. Raster: geographic data analysis and modeling. R-package
version 2.3-40. Available at http://CRAN.R-project.org/package=raster (accessed 29
April 2019). 2015.

HILLERISLAMBERS, J. et al. Rethinking community assembly through the lens of
coexistence theory. Annual Review of Ecology, Evolution, and Systematics, v.
43, n. 1, p. 227-248, 2012.

HUEY, R. B. et al. Why tropical forest lizards are vulnerable to climate warming.
Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences, v. 276, n. 1664, p.
1939-1948, 2009.

IGBP. Science Plan and Implementation Strategy. IGBP Report No. 55. IGBP
Secretariat, Stockholm. 2006. 76.

JOMBART, T. adegenet: a R package for the multivariate analysis of genetic
markers. Bioinformatics, v. 24, n. 11, p. 1403-1405, 2008.

JOMBART, T.; COLLINS, C. A tutorial for discriminant analysis of principal
components (DAPC) using adegenet 2.0. 0. Imperial College London-MRC Centre
for Outbreak Analysis and Modelling, v. 43, n. 1, p. 1-43, 2015.

JOMBART, T. et al. Putting phylogeny into the analysis of biological traits: a
methodological approach. Journal of Theoretical Biology, v. 264, n. 3, p. 693-701,
2010.

KEMBEL, S. W. et al. Picante: R tools for integrating phylogenies and ecology.
Bioinformatics, v. 26, n. 11, p. 1463-1464, 2010.

KRAFT, N. J. et al. Trait evolution, community assembly, and the phylogenetic
structure of ecological communities. The American Naturalist, v. 170, n. 2, p. 271-
283, 2007.

LALIBERTE, E.; LEGENDRE, P. A distance-based framework for measuring
functional diversity from multiple traits. Ecology, v. 91, n. 1, p. 299-305, 2010.

LALIBERTE, E.; LEGENDRE, P.; SHIPLEY, B. ‘FD’. Measuring functional diversity
from multiple traits, and other tools for functional ecology. R package version 1.0-
12. Available at https://cran.r-project.org/web/packages/FD/index.html (Acessed in 29
April 2019). 2014.

LEGENDRE, P.; FORTIN, M. J. Spatial pattern and ecological analysis. Vegetatio, v.
80, n. 2, p. 107-138, 1989.



48

MASON, N. W. et al. A guide for using functional diversity indices to reveal changes
in assembly processes along ecological gradients. Journal of Vegetation Science,
v.24,n.5, p. 794-806, 2013.

MAYFIELD, M. M.; LEVINE, J. M. J. E. L. Opposing effects of competitive exclusion
on the phylogenetic structure of communities. Ecology Letters, v. 13, n. 9, p. 1085-
1093, 2010.

MCCLUNEY, K. E. et al. Shifting species interactions in terrestrial dryland
ecosystems under altered water availability and climate change. Biological
Reviews, v. 87, n. 3, p. 563-582, 2012.

MCCLUNEY, K. E.; SABO, J. L. Water availability directly determines per capita
consumption at two trophic levels. Ecology, v. 90, n. 6, p. 1463-1469, 2009.

MESQUITA, D. O. et al. Life-history patterns of lizards of the world. The American
Naturalist, v. 187, n. 6, p. 689-705, 2016.

MEYNARD, C. N. et al. Beyond taxonomic diversity patterns: how do a, B and y
components of bird functional and phylogenetic diversity respond to environmental
gradients across France? Global Ecology and Biogeography, v. 20, n. 6, p. 893-
903, 2011.

MORAES, L. J. et al. The combined influence of riverine barriers and flooding
gradients on biogeographical patterns for amphibians and squamates in south-
eastern Amazonia. Journal of Biogeography, v. 43, n. 11, p. 2113-2124, 2016.

MORAN, P. A. J. B. Notes on continuous stochastic phenomena. Biometrika, v. 37,
n. 1/2, p. 17-23, 1950.

MOURA, M. R. et al. Environmental constraints on the compositional and
phylogenetic beta-diversity of tropical forest snake assemblages. Journal of Animal
Ecology, v. 86, n. 5, p. 1192-1204, 2017.

MUNKEMULLER, T. et al. Dos and don'ts when inferring assembly rules from
diversity patterns. Global Ecology and Biogeography, v. 2020, p. 1-18, 2020.

NASCIMENTO, F. F. D. et al. Colonization process of the Brazilian common vesper
mouse, Calomys expulsus (Cricetidae, Sigmodontinae): a biogeographic hypothesis.
Journal of Heredity, v. 102, n. 3, p. 260-268, 2011.

OKSANEN, J. et al. vegan: Community Ecology Package. R package version 2.5-2.
Available at https://cran.r-project.org/web/packages/vegan/index.html (accessed 10
November 2018). 2018.

OLIVEIRA, U.; VASCONCELOS, M. F.; SANTOS, A. J. Biogeography of Amazon
birds: rivers limit species composition, but not areas of endemism. Scientific
reports, v.7,n. 1, p. 1-11, 2017.



49

PARADIS, E.; CLAUDE, J.; STRIMMER, K. APE: analyses of phylogenetics and
evolution in R language. Bioinformatics, v. 20, n. 2, p. 289-290, 2004.

PASSOS, D. C.; MESQUITA, P. C. M. D.; BORGES-NOJOSA, D. M. Diversity and
seasonal dynamic of a lizard assemblage in a Neotropical semiarid habitat. Studies
on Neotropical Fauna and Environment, v. 51, n. 1, p. 19-28, 2016.

PEDROSA, I. M. M. D. C. et al. Herpetofauna of protected areas in the Caatinga lII:
The Catimbau National Park, Pernambuco, Brazil. Biota Neotropica, v. 14, n. 4,
2014.

PIANKA, E. R. The structure of lizard communities. Annual Review of Ecology and
Systematics, v. 4, n. 1, p. 53-74, 1973.

. Biodiversity and community stability. In: PIANKA, E. R. (Ed.). Evolutionary
ecology. USA: Ebook, v.7, 2011. cap. 18, p.388-412.

PIANKA, E. R. et al. Toward a periodic table of niches, or exploring the lizard niche
hypervolume. The American Naturalist, v. 190, n. 5, p. 601-616, 2017.

PINHEIRO, F. et al. Seasonal pattern of insect abundance in the Brazilian cerrado.
Austral Ecology, v. 27, n. 2, p. 132-136, 2002.

PODANI, J.; SCHMERA, D. On dendrogram-based measures of functional diversity.
Oikos, v. 115, n. 1, p. 179-185, 2006.

POWNEY, G. et al. Hot, dry and different: Australian lizard richness is unlike that of
mammals, amphibians and birds. Global Ecology and Biogeography, v. 19, n. 3, p.
386-396, 2010.

PRUDENTE, A. L. C. et al. Checklist of Lizards of the Juruti, state of Para, Brazil.
Check List, v. 9, n. 1, p. 42-50, 2013.

RAFTERY, A. E.; MADIGAN, D.; HOETING, J. A. Bayesian model averaging for
linear regression models. Journal of the American Statistical Association, v. 92,
n. 437, p. 179-191, 1997.

RECODER, R. S.; RODRIGUES, M. T. Diversification Processes in Lizards and
Snakes from the Middle Sao Francisco River Dune Region, Brazil. In: VALLENTI, R.
e CARNAVAL, A. C. (Ed.). Neotropical Diversification: Patterns and Processes:
Springer, 2020. p.713-740.

VALLENTI, R. e CARNAVAL, A. C. (Ed.). Neotropical Diversification: Patterns
and Processes: Springer, 2020. p.713-740.

RENNO, C. D. et al. HAND, a new terrain descriptor using SRTM-DEM: Mapping
terra-firme rainforest environments in Amazonia. Remote Sensing of Environment,
v. 112, n. 9, p. 3469-3481, 2008.



50

RODRIGUES, M. T. Lizards, snakes, and amphisbaenians from the quaternary sand
dunes of the middle Rio S&o Francisco, Bahia, Brazil. Journal of Herpetology, v.
30, n. 4, p. 513-523, 1996.

RODRIGUES, M. T. Herpetofauna da Caatinga. In: LEAL, I. R.;TABARELLI, M., et al
(Ed.). Ecologia e conservacao da Caatinga. Recife: Editora Universitaria da
Universidade Federal de Pernambuco, 2003. p.181-236.

RYAN, M. J. et al. Too dry for lizards: short-term rainfall influence on lizard
microhabitat use in an experimental rainfall manipulation within a pifion-juniper.
Functional Ecology, v. 30, n. 6, p. 964-973, 2016.

SCHALL, J. J.; PIANKA, E. R. Geographical trends in numbers of species. Science,
v. 201, n. 4357, p. 679-686, 1978.

SHINE, R. Life-history evolution in reptiles. Annual Review of Ecology, Evolution,
and Systematics, v. 36, n. 1, p. 23-46, 2005.

SINERVO, B. et al. Erosion of lizard diversity by climate change and altered thermal
niches. Science, v. 328, n. 5980, p. 894-899, 2010.

SOBRAL, F. L.; CIANCIARUSO, M. V. Functional and phylogenetic structure of forest
and savanna bird assemblages across spatial scales. Ecography, v. 39, n. 6, p. 533-
541, 2016.

STARK, J. et al. Does environmental heterogeneity drive functional trait variation? A
test in montane and alpine meadows. Oikos, v. 126, n. 11, p. 1650-1659, 2017.

SUDENE. Superintendéncia do desenvolvimento do Nordeste. Nova delimitacéo
Semiarido. Available at
http://www.sudene.gov.br/images/arquivos/semiarido/arquivos/Rela%C3%A7%C3%
A30_de_Munic%C3%ADpios_Semi%C3%A1rido.pdf (accessed 25 March 2020).
2018.

TONINI, J. F. R. et al. Fully-sampled phylogenies of squamates reveal evolutionary
patterns in threat status. Biological Conservation, v. 204, p. 23-31, 2016.

ULRICH, W. Species co-occurrences and neutral models: reassessing JM Diamond's
assembly rules. Oikos, v. 107, n. 3, p. 603-609, 2004.

VELLOSO, A. L.; SAMPAIO, E. V. S. B.; PAREYN, F. G. C. Ecorregidoes propostas
para o Bioma Caatinga. Associagao Plantas do Nordeste; Instituto de Conservagéo
Ambiental. 1ed. 2002. 76.

VIEIRA, R. et al. Identifying areas susceptible to desertification in the Brazilian
northeast. Solid Earth, v. 6, n. 1, p. 347-360, 2015.

WALLACE, A. R. J. A. On the monkeys of the Amazon. Annals Magazine of Natural
History, v. 14, n. 84, p. 451-454, 1854.



51

WEBB, C. O. Exploring the phylogenetic structure of ecological communities: an
example for rain forest trees. The American Naturalist, v. 156, n. 2, p. 145-155,
2000.

WEBB, C. O. et al. Phylogenies and community ecology. Annual Review of
Ecology and Systematics, v. 33, n. 1, p. 475-505, 2002.

WEIHER, E. et al. Advances, challenges and a developing synthesis of ecological
community assembly theory. Philosophical Transactions of the Royal Society B:
Biological Sciences, v. 366, n. 1576, p. 2403-2413, 2011.

WIENS, J. J.; KOZAK, K. H.; SILVA, N. Diversity and niche evolution along aridity
gradients in North American lizards (Phrynosomatidae). Evolution, v. 67, n. 6, p.
1715-1728, 2013.

ZEUGNER, S.; FELDKIRCHER, M. Bayesian model averaging employing fixed and
flexible priors: The BMS package for R. Journal of Statistical Software, v. 68, n. 4,
p. 1-37, 2015.



52

3 DETERMINANTES DO USO DOS RECURSOS EM COMUNIDADES DE
LAGARTOS DA CAATINGA SEMIARIDA NEOTROPICAL

RESUMO

Animais ndo-sésseis podem particionar as dimensdes espacial, trofica e temporal do
nicho ecoldgico para reduzir os efeitos da competicdo e possibilitar a coexisténcia.
Neste estudo, investigamos o nicho espacial (microhabitat) e tréfico (dieta) de quatro
comunidades na Caatinga para testar a hipétese de que os lagartos particionam o
nicho espacial e trofico e que este particionamento é consequéncia da competicao. As
coletas foram realizadas por trés coletores em expedigdes unicas de dez dias em
quatro localidades (Cuité, Casa Nova, Contendas do Sincora e Palmas de Monte Alto),
contemplando a estagdo seca dos anos 2017 e 2018. Detectamos padrdes nao-
aleatérios de sobreposicdo maiores e menores que o esperado pelo acaso no uso do
microhabitat em Cuité e Casa Nova, respectivamente. A alta sobreposicado detectada
em Cuité sugere competi¢do atual intensa pelos microhabitats disponiveis ou que os
microhabitats sdo abundantes. A presenca de varias espécies com severas
adaptacgdes aos habitats arenosos das dunas paleoquaternarias do rio Sdo Francisco
sugere que a morfologia dos lagartos representa um fator determinante para o
particionamento do nicho espacial dos lagartos desta localidade. A sobreposi¢cao
espacial aleatdria em Contendas do Sincora e Palmas de Monte Alto indica que os
microhabitats ndo sao limitantes e que a competicdo nao atua de forma determinante
sobre o nicho espacial. Detectamos particionamento no nicho tréfico dos lagartos de
Casa Nova, Contendas do Sincora e Cuité, sugerindo que a competicdo no passado
foi determinante pela montagem dessas comunidades. Os padrdes de sobreposigcao
espacial e trofico aleatdrios em Palmas de Monte Alto apontam que a competicdo nao
representa um fator determinante pela estrutura desta comunidade. Efeitos
filogenéticos foram predominantemente os principais determinantes pelo uso dos

recursos nas comunidades estudadas.

Palavras-chave: Competicdo. Estrutura histérica. Filogenia. Nicho ecoldgico.

Particionamento do nicho.
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ABSTRACT

Non-sessile animals could partition the use of resources mainly in temporal, spatial
and food niche dimensions, reducing the effects of competition and allowing
coexistence. Herein, we investigated the spatial (microhabitat) and trophic (food) niche
dimensions in four lizard communities in the Neotropical semiarid Caatinga, to test the
hypothesis that lizards partition the use of resources and that partitioning is a
consequence of competition. Three collectors collected the samples in unique ten-day
expeditions in each site, covering the dry season of the years 2017 and 2018. We
detected non-random patterns of overlap higher and lower than expected by chance
in the use of microhabitat in Cuité and Casa Nova, respectively. The high overlap
detected in Cuité suggests intense current competition for available microhabitats or
that microhabitats are abundant. The presence of several species with severe
adaptations to the sandy habitats of the paleoquaternary dunes of the Sdo Francisco
river suggests that the morphology of the lizards is determinant for the partitioning of
the spatial niche of the lizards in this location. The random spatial overlap in Contendas
do Sincora and Palmas de Monte Alto indicates that microhabitats are not limiting
factor and competition does not play an important role on the spatial niche. We
detected trophic niche partitioning of the lizards from Casa Nova, Contendas do
Sincora and Cuité, suggesting that competition in the past was determinant for the
assembly of these communities. The random spatial and trophic overlap patterns in
Palmas de Monte Alto highlights that competition is not a determining factor for the
structure of this community. Phylogenetic effects were predominantly the main
determinants for the use of resources in the communities studied. The morphology,
physiology, behavior and foraging mode are potential determinants for the levels of

competition and patterns of coexistence among Caatinga lizards.

Key-words: Competition. Ecological niche. Historical structure. Niche partitioning.
Phylogeny.
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INTRODUGAO

Seja por inércia filogenética ou plasticidade fenotipica, animais ndo-sésseis
podem particionar o uso dos recursos principalmente nas dimensdes temporal,
espacial e alimentar do nicho, reduzindo os efeitos da competicdo e possibilitando a
coexisténcia (Chesson, 2000; Levine e HilleRisLambers, 2009; Pianka et al., 2017). A
sobreposicao de nicho representa o uso de um recurso em comum por duas ou mais
espécies (Colwell e Futuyma, 1971) e padrées ndo-aleatérios na sobreposigao de
nicho tém sido tradicionalmente considerados como evidéncia de competicdo (Gotelli
e Graves, 1996). Por exemplo, padrbes de sobreposicao de nicho nao-aleatérios e
menores que o esperado ao acaso (particionamento de nicho) sdo considerados
evidéncia de competicdo atual ou no passado (Schoener, 1974; Connell, 1980;
Rabosky et al., 2011). Alternativamente, padroes de sobreposi¢cdo de nicho néao-
aleatdérios e maiores que o esperado pelo acaso podem refletir intensa competicéo
atual por determinado recurso ou abundéancia de recursos associada a auséncia de
competicao detectavel no presente (Schoener, 1983; Glasser e Price, 1988).

Fatores histéricos (como histéria evolutiva e inércia filogenética) podem
atuar isoladamente ou em conjunto com fatores ecoldgicos (como disponibilidade de
presas e interagdes bidticas) para determinar a estrutura das comunidades (Vitt et al.,
2003; Vitt e Pianka, 2005; HilleRisLambers et al., 2012). Estudos realizados em
diferentes escalas e em ambientes com condi¢cdes extremamente diferentes tém
confirmado que fatores histoéricos influenciam porgbes da estrutura de comunidades
de lagartos, por restringir a biologia de uma espécie devido a adaptagdes ocorridas
na historia evolutiva dos lagartos (Pianka, 1973; Vitt et al., 1999; Vitt et al., 2003; Vitt
e Pianka, 2005; Gongalves-Sousa et al., 2019). A influéncia de efeitos historicos em
determinada comunidade é prontamente detectada pela auséncia de divergéncia em
tracos funcionais que estdo notoriamente relacionados com as histérias de vida dos
lagartos (Vitt e Pianka, 2005; Mesquita et al., 2007; Mesquita et al., 2016).

O nicho de uma espécie é multidimensional e dindmico, respondendo as
variagdes espacgo-temporais das condigdes abidticas, recursos e interagdes bidticas
(Pianka et al., 2017). Por essa razao, a variagao nas caracteristicas abidticas e
bidticas associada com a composi¢cao de espécies de cada localidade tem conduzido
a diferentes padrdes de organizagdo das comunidades de lagartos. Por exemplo,
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estudos realizados em diversos ambientes na regidao Neotropical detectaram padrbes
de sobreposi¢cao nao-aleatorios nas dimensdes espacial (uso dos microhabitats) e
trofica (consumo de presas) do nicho. Nesta regido, particionamento do nicho das
comunidades de lagartos foi encontrado desde ambientes florestados, como na
floresta tropical Amazénica (Vitt e Zani, 1996; Vitt et al., 1999), até ambientes abertos,
como na savana estépica brasileira (Caatinga) (Vitt, 1995; Gongalves-Sousa et al.,
2019). Em habitats de savana (Cerrado), particionamento do nicho espacial ndo foi
detectado enquanto o particionamento no nicho trofico foi detectado em algumas
localidades (Gainsbury e Colli, 2003; Werneck et al., 2009).

Neste estudo, investigamos as dimensdes espacial e tréfica do nicho de
quatro comunidades de lagartos em habitats de Caatinga do semiarido Neotropical
brasileiro. Quantificamos a largura e a sobreposi¢cdo de nicho espacial e trofico em
cada comunidade para avaliar a extensdo em que os lagartos da Caatinga particionam
0 uso do espacgo e alimento disponiveis. Como a competicdo € determinante pela
superdispersao filogenética e de tragos funcionais dos lagartos da Caatinga (Capitulo
1), esperamos encontrar que fatores ecoldgicos sejam melhores preditores que

fatores historicos para o particionamento do nicho ecoldgico.

MATERIAL E METODOS

Areas de estudo

As quatro comunidades de lagartos estudadas estédo localizadas em areas
de vegetacao tipica de Caatinga, uma savana estépica composta por plantas deciduas
e espinhosas. A regido semiarida brasileira possui aproximadamente 1.128.697 km?
de extenséo (13.3% do territério nacional; SUDENE, 2018) e é coberta principalmente
por vegetacdo de Caatinga. Esta regido € marcada pela irregularidade e
imprevisibilidade das chuvas, as quais ocorrem numa curta estacdo, com média de
precipitagcdo anual de 773 mm (de Andrade et al., 2017). A Caatinga apresenta
fitofisionomias diversas, moldadas pelas condi¢cbes abidticas de cada local, com
espécies de plantas adaptadas ao clima quente e semiarido, como caducifdlia e
hiperxerdfila (da Silva et al., 2017; de Queiroz et al., 2017).
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Estudamos duas comunidades localizadas ao norte do rio Sdo Francisco,
nos municipios de Casa Nova, estado da Bahia (9°24'S; 41°09'0; 347m altitude) e
Cuité, estado da Paraiba (6°30'S; 35°56'0O; 520m); e duas ao sul, no municipio de
Contendas do Sincora (13°50'S; 41°03'0O; 356m), e no Parque Estadual Serra dos
Montes Altos, municipio de Palmas de Monte Alto (14°17'S; 43°09'0O; 574m), ambas
no estado da Bahia (Figura 7).

O rio S&o Francisco representa um importante fator histérico estruturador
de comunidades de lagartos por limitar a dispersdo em nivel regional (Recoder e
Rodrigues, 2020; Capitulo 1). O norte do rio Sdo Francisco representa o setor mais
severo da regiao semiarida brasileira. O déficit hidrico na maior parte do ano causado
pela concentracdo de chuvas em um curto periodo, associado com a deterioragao
ambiental causada por pressdes antropicas tém formado nucleos extensos de
desertificacao (Vieira et al., 2015), resultando em aumento da temperatura, diminuigéo
da umidade e alteracéo da estrutura dos habitats utilizados pelos lagartos. Por outro
lado, os niveis de umidade do setor ao sul deste rio permitem maior duragao de corpos
d’agua temporarios, sustentando maior heterogeneidade de habitats e menor
flutuagéo anual de presas que na regiao norte (Pinheiro et al., 2002; McCluney et al.,
2012; de Queiroz et al., 2017).
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Figura 6 — Localizagdo das comunidades de lagartos estudadas na Caatinga, regido semiarida
neotropical.

Coleta dos dados

As coletas foram realizadas por expedi¢cao unica de dez dias em cada area,
contemplando a estagdo seca dos anos 2017 e 2018. Os lagartos foram coletados por
busca ativa, manualmente e com auxilio de ligas de borracha por trés coletores. Cada
coletor fez busca ativa por 6 h durante o dia e 4 h durante a noite, totalizando 300
horas de esforgo amostral em cada area. Os trés coletores procuraram por lagartos
em todos os possiveis microhabitats presentes em cada area, registrando o
microhabitat utilizado por cada espécime no momento do primeiro avistamento.
Categorizamos os microhabitats utilizados pelos lagartos de acordo com as seguintes
categorias: bromélia, cupinzeiro, folhico, galho de arvore, rocha, serrapilheira
(formada principalmente por galhos caidos), solo entre vegetacdo, solo exposto,

tronco caido e tronco de arvore viva.
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Os lagartos coletados foram eutanasiados com dose letal de cloridrato de
lidocaina, fixados em formaldeido 10%, preservados em alcool a 70% e,
posteriormente, tombados na Colegdo Herpetologica da Universidade Regional do
Cariri-URCA, sob aprovacédo do Comité de Experimentacdo e Uso de Animais da
URCA (00260/2016.1). No laboratério, removemos e analisamos, sob microscépio
estereoscoépico, os estbmagos de todos os individuos coletados para identificar os
itens alimentares no menor nivel taxonémico possivel (geralmente ordem). Em
seguida, mensuramos comprimento e largura dos itens mais intactos encontrados nos

estdmagos (maximo cinco por categoria), com um paquimetro digital (+ 0,01mm), para
. . . C e 4 (C\ (L\?
estimar seus respectivos volumes através da formula elipséide: V = 37 (E) (E) ,onde

V= volume, C= comprimento e L= largura.
Analise dos dados

Para avaliar a suficiéncia amostral, utilizamos o numero de observagdes de
uso do microhabitat para elaborar uma curva de rarefacdo e estimar a diversidade
através de estimadores baseados em abundéancia (Chao1 e ACE) no pacote vegan
(Oksanen et al., 2018) do ambiente de programagao R (R Core Team, 2019).
Utilizamos o indice de Jaccard no pacote vegan para avaliar a dissimilaridade de
especies entre as quatro comunidades.

As estimativas de composigdo da dieta, larguras e sobreposi¢cdes nos
nichos foram realizadas em separado para cada uma das quatro comunidades
estudadas. Assim, utilizamos o pacote spaa (Zhang et al., 2013) do ambiente de
programacao R (R Core Team, 2019), para estimar a largura do nicho espacial (Besp)
e trofico (Btrof) para cada espécie, bem como a sobreposigdo entre os pares de
espécies de cada comunidade. Para a largura de nicho selecionamos o método
“Levins”, o qual gera valores de B que podem variar de 1 (uso exclusivo de uma unica
categoria de microhabitat ou presa, habito especialista) para n (uso igual de todas as
categorias, habito generalista). Para a sobreposi¢gdo de nicho utilizamos o método
‘Pianka”, o qual gera valores que variam de 0 (sem sobreposi¢cdo) para 1 (total
sobreposi¢cao no uso dos recursos). A matriz utilizada para calcular a largura e
sobreposicao dos nichos espacial e trofico foi construida com espécies nas colunas,
categorias de microhabitats ou presas nas linhas e os valores das células
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correspondem a frequéncia de uso de cada categoria de microhabitat para nicho
espacial e ao volume das presas para o nicho trofico.

Utilizamos modelos nulos para testar se a sobreposi¢cao média observada
no nicho espacial e trofico difere do esperado pelo acaso no pacote EcosimR (Gotelli
et al.,, 2015) do R. Estes modelos foram obtidos a partir de 1000 aleatoriza¢des
(pseudocomunidades) das matrizes originais dos dados e foram utilizados para buscar
por padrdes nao-aleatorios na sobreposi¢ao de nicho espacial e trofico entre os pares
de espécies. Configuramos os modelos nulos com a métrica “pianka” e algoritmo RAZ2.
O algoritmo RA2 substitui os valores de uso de microhabitat e categoria de presa da
matriz original por uma aleatorizagdo uniforme entre zero e um mas retendo a
estrutura zero da matriz (Winemiller e Pianka, 1990), o que é essencial para se
verificar a existéncia de particao de nichos.

Executamos analises filogenéticas de componentes principais — pPCA
(Jombart et al., 2010) para avaliar como o nicho espacial e tréfico é influenciado por
fatores histéricos (filogenia) ou ecologicos. A pPCA determina se existe influéncia
historica (filogenética) sobre os dados ecologicos, podendo resultar em estrutura
global (histdrica), indicando forte inércia filogenética na conservagdo dos tragos
ecologicos; ou estrutura local (ecoldgica), indicando convergéncia ecoldgica e
resultando numa variacdo dos tragos proximos aos ramos terminais da arvore
filogenética. Esta analise foi executada no pacote adephylo (Jombart e Dray, 2013) do
R, utilizando apenas individuos identificados a nivel de espécie. A matriz utilizada para
calcular a pPCA foi a mesma que a utilizada para calcular a estrutura, exceto que os

valores das células correspondem as proporgdes do uso dos recursos.

RESULTADOS

Riqueza de espécies

A rigueza média de lagartos foi de 13 espécies por comunidade, variando
de nove espécies em Contendas do Sincora a 16 espécies em Casa Nova. As quatro
comunidades somaram 27 espécies, pertencentes a nove familias, das quais Teiidae
(6 spp.), Gymnophthalmidae (5 spp.) e Tropiduridae (5 spp.) foram as mais diversas
(Tabela 1). As espécies mais abundantes (agrupando as quatro areas) foram:
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Tropidurus hispidus (n= 190), Ameivula pyrrhogularis (n= 169), Tropidurus
semitaeniatus (n= 99), e Phyllopezus pollicaris (n= 92) (Tabela 1).

As curvas de rarefacdo se aproximaram da assintota em todas as
localidades, exceto Palmas de Monte Alto (Figura 8). Em todas as localidades, os
indices Chao1 e ACE estimaram riqueza média de uma a duas espécies a mais que
o encontrado por nés, sugerindo que a amostragem nas quatro localidades foi
satisfatéria. As comunidades apresentaram dissimilaridade na composicédo de
espéecies em cerca de 60%, exceto por Palmas de Monte Alto, a qual apresentou os

maiores valores de dissimilaridade (Tabela 2).
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Tabela 1 — Composi¢gao de quatro comunidades de lagartos em areas de Caatinga do semiarido
Neotropical. As colunas correspondem aos municipios em que as comunidades foram amostradas e os

valores das células representam o nimero de individuos observados cada comunidade.

Taxa

Gekkonidae
Hemidactylus agrius
Hemidactylus brasilianus
Hemidactylus mabouia
Lygodactylus klugei

Gymnophthalmidae
Acratosaura mentalis
Calyptommatus leiolepis
Nothobachia ablephara

Procellosaurinus tetradactylus

Vanzosaura multiscutata
Iguanidae

Iguana iguana
Mabuyidae

Brasiliscincus heathi
Phyllodactylidae

Gymnodactylus geckoides

Phyllopezus periosus

Phyllopezus pollicaris
Polychrotidae

Polychrus acutirostris
Sphaerodactylidae

Coleodactylus meridionalis
Teiidae

Ameiva ameiva

Ameivula nigrigula

Ameivula pyrrhogularis

Ameivula sp1.

Ameivula sp2.

Salvator merianae
Tropiduridae

Eurolophosaurus divaricatus

Tropidurus cocorobensis
Tropidurus hispidus
Tropidurus pinima
Tropidurus semitaeniatus
Abundancia
Riqueza

Casa
Nova

11

32

31
40

25

25

55

276
16

Contendas
do Sincora

16

54
34

205

Cuité

11
19
16

11

28

39
233
13

Palmas de
Monte Alto

10

28

83
31

233
13

Total

30

43

12

14

32
19
92

23

42
169
40

25

190
65
99

947
27
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Chao1 =16 0,24

Casa Nova ACE = 16,33 + 1,94

Chao1=13 +0,48
ACE =134+175

10

Contendas Chao1 =9 +0.47
do Sincora ACE =9,52+1,52

Riqueza de espécies
5

0 50 100 150 200 250
Tamanho amostral

Figura 7 — Curvas de rarefagao e estimadores de
diversidade baseados em abundancia (Chao1 e
ACE) das quatro comunidades de lagartos
estudadas na Caatinga semiarida neotropical.

Tabela 2 — Dissimilaridade baseada no indice de Jaccard sobre a ocorréncia de espécies de
quatro comunidades de lagartos estudadas na regido semiarida brasileira.

Casa Nova Contendas do Sincora Cuité Palmas de Monte Alto
Casa Nova 0
Contendas
do Sincora 0.61 0
Cuité 0.62 0.63 0
Palmas de
Monte Alto 0.79 0.71 0.63 0

Nicho espacial

Tropidurus hispidus foi uma das espécies mais generalistas no uso do
microhabitat nas quatro areas, junto a Ameivula sp1. em Casa Nova, A. pyrrhogularis
em Contendas do Sincora, Gymnodactylus geckoides em Cuité, e P. pollicaris em
Palmas de Monte Alto (APENDICE B, Tabela 3).

Os geckos apresentaram os maiores valores de sobreposicdo espacial
entre os pares de espécies em Casa Nova: Hemidactylus agrius com ambos
Hemidactylus brasilianus (0,99) e Lygodactylus klugei (1,00), e H. brasilianus com L.
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klugei (0,99); e em Contendas do Sincora: Hemidactylus mabouia vs H. brasilianus
(0,97). Em Cuité, os maiores valores de sobreposi¢cdo espacial ocorrem entre
Acratosaura mentalis com ambos Coleodactylus meridionalis (1,00) e Vanzosaura
multiscutata (1,00), C. meridionalis com V. multiscutata (1,00), Phyllopezus periosus
com ambos P. pollicaris (0,92) e T. semitaeniatus (1,00); e P. pollicaris com T.
semitaeniatus (0,92). Em Palmas de Monte Alto a maior sobreposi¢céo ocorreu entre
P. pollicaris e Tropidurus cocorobensis (0,92; APENDICE C, Tabela 4).

As analises de pseudocomunidades revelaram padrdes n&o-aleatérios no
uso do microhabitat (nicho espacial) em Casa Nova (x@eobservada= 0,206; X@Esimulada=
0,247; p= 0,019) e em Cuité (x¢eobservada= 0,312; x@Esimulada= 0,263; p= 0,042). As
comunidades de Contendas do Sincora (x@eobservada= 0,250; X@Esimulada= 0,284; p=
0.215) e Palmas de Monte Alto (x¢eobservada= 0,263; x@Esimulada= 0,267; p= 0,436) ndo
diferiram significativamente do esperado ao acaso.

A pPCA revelou maior influéncia filogenética do que ecoldgica sobre o
nicho espacial nas comunidades de Casa Nova, Contendas do Sincora e Cuité (Figura
9). Embora fatores ecolégicos tenham maior influéncia sobre o nicho espacial dos
lagartos de Palmas de Monte Alto, observando os eixos (eigenvalues) podemos
concluir que a filogenia atua em conjunto com fatores ecolégicos na determinagéo do

uso dos microhabitats (Figura 9).
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Figure 8 — Analise filogenética de componentes principais para o uso dos microhabitats pelos
lagartos de quatro comunidades na Caatinga semiarida neotropical. O painel da esquerda mostra
arvores construidas com a composi¢ao de espécies de cada comunidade. GPC e LPC indicam
o primeiro componente global (historico; circulos pretos) e local (ecolégico; circulos brancos),
respectivamente. O tamanho dos circulos € proporcional ao comprimento dos eixos
(eigenvalues). BARES= solo exposto; BRANCH = galho de arvore; BROME = bromélia; HBUILD
= construgdo humana; LEAFLIT= folhico; FALBRA = serrapilheira formada por galhos; ROCK =
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Nicho trofico

A dieta dos lagartos foi principalmente composta por artropodes, mas
também incluiu lagartos e material vegetal. A largura de nicho tréfico baseado no
volume das presas variou de 1 (Brasiliscincus heathi em Casa Nova) a 6,38 (T.
semitaeniatus em Cuité; APENDICE D, Tabela 5).

Em Casa Nova, as maiores sobreposi¢cdes de nicho tréfico ocorreram entre
os tropidurideos Eurolophosaurus divaricatus e T. semitaeniatus (0,99), entre os
geckos G. geckoides e L. klugei (0,89) e entre B. heathi e H. agrius (0,89); em
Contendas do Sincora a maior sobreposicao tréfica ocorreu entre os congéneres H.
agrius e H. mabouia; em Cuité ocorreu entre B. heathi e G. geckoides (0,95), enquanto
que em Palmas de Monte Alto ocorreu entre Ameivula nigrigula e T. hispidus, e entre
C. meridionalis e G. geckoides (APENDICE C, Tabela 4).

As andlises de pseudocomunidades baseadas no volume da dieta
revelaram padrbes nado-aleatérios no nicho tréfico nas comunidades de Casa Nova
(xPeobservada= 0,268; xPEsimulada= 0,379; p= 0,002), Contendas do Sincora (x@eobservada=
0,231; x@esimulada= 0,399; p< 0,001) e Cuité (x@eobservada= 0,187 ; XPEsimulada= 0,267 ; p<
0,001). Assim como o nicho espacial, o nicho tréfico dos lagartos de Palmas de Monte
Alto também nao diferiu do esperado pelo acaso (x@eobservada= 0,402; X@Esimulada=
0,369; p= 0,813).

A pPCA revelou maior influéncia filogenética do que ecoldgica sobre o
nicho tréfico das espécies presentes nas comunidades de Casa Nova, Contendas do
Sincora e Palmas de Monte Alto (Figura 10). Por outro lado, fatores ecologicos

exerceram maior influéncia no nicho trofico de Cuité (Figura 10).
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Figura 9 — Andlise filogenética de componentes principais para a dieta dos lagartos de quatro

comunidades na Caatinga semiarida neotropical.

O painel da esquerda mostra arvores

construidas com a composigcdo de espécies de cada comunidade. GPC e LPC indicam o
primeiro componente global (histérico; circulos pretos) e local (ecolégico; circulos brancos),
respectivamente. O tamanho dos circulos é proporcional ao comprimento dos eixos

(eigenvalues).
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DISCUSSAO

Aproximadamente 53% das espécies de lagartos do Nordeste brasileiro
conhecidas por habitar areas de vegetacédo tipica de Caatinga (Capitulo 1) foram
encontradas no presente estudo. As espécies mais abundantes foram comuns nas
quatro comunidades estudadas e correspondem a quatro das cinco espécies com
maior distribuicdo na Caatinga (Capitulo 1). Essas quatro espécies ou sao
generalistas no uso do microhabitat (7. hispidus e A. pyrrhogularis) ou utilizam
microhabitats muito abundantes (P. pollicaris e T. semitaeniatus). Exceto em Palmas
de Monte Alto, as comunidades estudadas apresentaram cerca de 60% de
dissimilaridade na sua composi¢do. Curiosamente, a comunidade de Palmas de
Monte Alto apresentou composicao de espécies mais similar com a comunidade mais
distante (Cuité; 63% dissimilar; aproximadamente 1170 Km em linha reta) do que com
a comunidade mais préxima (Contendas do Sincora; 71% dissimilar; 240 Km). As
comunidades mais dissimilares foram Palmas de Monte Alto e Casa Nova (79%; 620
Km). Essas duas comunidades est&do localizadas em margens contrarias do rio Sdo
Francisco, o qual representa um importante fator histérico estruturador da diversidade
beta dos lagartos em escala regional (Recoder e Rodrigues, 2020; Capitulo 1). Além
disso, a ocorréncia de espécies endémicas em Casa Nova, devido a presenca de
espécies tipicas das Dunas do rio S&o Francisco, como os gimnoftalmideos
Calyptommatus leiolepis e Procellosaurinus tetradactylus e o tropidurideo
Eurolophosaurus divaricatus (Rodrigues, 1996; Recoder e Rodrigues, 2020),
favoreceram tal dissimilaridade.

Apesar da largura de nicho espacial das espécies amostradas ter variado
entre as areas, os lagartos mantiveram seus habitats preferenciais, o que sugere forte
conservacgao filogenética de nicho em pelo menos alguns grupos, como previamente
demonstrado em alguns teiideos e tropidurideos (Vitt et al., 2000; Gongalves-Sousa
et al., 2019). Tropidurideos geralmente sdo generalistas no uso do recurso alimentar
(Rocha e Siqueira, 2008; Alcantara et al., 2018; Gongalves-Sousa et al., 2019).
Entretanto, T. hispidus de Cuité, E. divaricatus e T. semitaeniatus de Casa Nova
apresentaram baixa largura de nicho tréfico (baseada no volume das presas), mas
foram fortemente influenciados pelo alto consumo de material vegetal. No Brasil,
onivoria no género Tropidurus foi registrado em T. hispidus, T. jaguaribanus e T.
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semitaeniatus em habitats de Caatinga (Vitt, 1995; Ribeiro e Freire, 2011; Alcantara
et al., 2018; Gongalves-Sousa et al., 2019); T. hispidus e T. montanus em area de
Campos Rupestres (Van Sluys et al., 2004); T. torquatus, T. itambere, T. oreadicus e
T. spinulosus em areas de Cerrado (Colli et al., 1992; Faria e Araujo, 2004; Werneck
et al., 2009); T. oreadicus em habitats ferruginosos de Canga (Rocha e Siqueira,
2008); T. torquatus e T. hygomi em zonas costeiras (Siqueira et al., 2010) e em ilhas
(Rocha et al., 2002; Carvalho et al., 2007). Embora lagartos onivoros evitem o
consumo de folhas devido a presenga de sais (Sokol, 1967) e componentes de dificil
digestao (celulose e hemicelulose) ou até indigeriveis (lignina; Zimmerman e Tracy,
1989), o consumo de plantas pode representar uma importante fonte de nutrientes e
agua, sobretudo na estacédo seca, quando a disponibilidade de artropodes € menor
(Pinheiro et al., 2002; McCluney e Sabo, 2009; McCluney et al., 2012). Além disso, o
consumo de plantas pode facilitar a eliminagdo de parasitas intestinais e ajudar na
digestao de exoesqueletos (Evans e Lampo, 1996).

Detectamos padrdes nao-aleatérios de sobreposicdo maiores e menores
que o esperado pelo acaso no uso do microhabitat (nicho espacial) em Cuité e Casa
Nova, respectivamente. A auséncia de padrdes de sobreposi¢do nao-aleatérios em
Contendas do Sincora e Palmas de Monte Alto sugere que os microhabitats ndo séo
limitantes e que a competicdo ndo atua de forma determinante sobre a estrutura
espacial destas comunidades. A alta sobreposi¢cao de nicho espacial detectada em
Cuité sugere competicdo atual intensa pelos microhabitats disponiveis ou que os
microhabitats sdo abundantes (Schoener, 1983; Glasser e Price, 1988). Estudos com
comunidades de lagartos que também avaliem a heterogeneidade dos habitats séo
necessarios para avaliar se comunidades de lagartos com valores médios de
sobreposicao de nicho nao-aleatorios € maiores que o esperado ao acaso refletem
intensa competicdo atual ou abundancia de microhabitats. Ao contrario de nossas
expectativas, encontramos particionamento de nicho espacial somente em Casa
Nova. Particionamento em alguma dimensé&o do nicho é tradicionalmente considerado
evidéncia de competicdo ocorrida no passado (Schoener, 1974; Connell, 1980;
Rabosky et al., 2011), mas também pode ser o resultado de diferengas filogenéticas
pré-existentes durante a montagem da comunidade (Brooks e McLennan, 1993;
Losos, 1996; Goodman et al., 2008). A presenga de varias espécies com severas
adaptacgdes aos habitats arenosos das dunas paleoquaternarias do Rio Sdo Francisco
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sugere que este particionamento espacial possui origem histérica, com a morfologia
dos lagartos representando um fator determinante para o particionamento do nicho
espacial dos lagartos desta localidade (Goodman et al., 2008; Mesquita et al., 2016).
Apesar do particionamento do nicho espacial ser um padrao comum em comunidades
de lagartos (e. g. desertos africanos (Pianka, 1973; Luiselli, 2008a), australianos
(Pianka, 1973)), tendo sido observado também em outras areas de Caatinga (Vitt,
1995; Gongalves-Sousa et al., 2019), isso nao foi detectado em trés das comunidades
analisadas, similar ao encontrado em habitats de Cerrado (Gainsbury e Colli, 2003;
Mesquita, Daniel O et al., 2006; Mesquita, Daniel O. et al., 2006).

Particionamento em alguma dimensdo do nicho € tradicionalmente
considerado evidéncia de competi¢cado ocorrida no passado (Schoener, 1974; Connell,
1980; Schoener, 1983), mas também pode ser o resultado de diferengas filogenéticas
pré-existentes durante a montagem da comunidade (Brooks e McLennan, 1993;
Losos, 1996). Dessa forma, espécies funcionalmente muito similares teriam sido
excluidas por competicdo no passado caso a menos apta ndo tenha segregado em
pelo menos uma dimensao do nicho (Connell, 1980; Chesson, 2000; HilleRisLambers
et al., 2012). Em todo caso, a competicdo ndo atua isoladamente, mas sim em
conjunto com fatores histéricos e abidticos (como temperatura, cobertura arbérea e
disponibilidade hidrica) na condugdo da montagem e estrutura das comunidades
(HilleRisLambers et al., 2012). Estes resultados corroboram a superdisperséo da
distribuicdo dos tragos funcionais e filogenias encontrada nos lagartos da Caatinga
(Capitulo 1).

Assim como no nicho espacial, a sobreposicao de nicho trofico também nao
diferiu do esperado ao acaso em Palmas de Monte Alto. Este resultado sustenta que
a competicdo nao representa um fator determinante para a estrutura desta
comunidade. Além disso, a auséncia de particionamento no nicho espacial e tréfico
pode ser reflexo de maior disponibilidade e menor flutuacao dos recursos, sustentados
pela maior disponibilidade hidrica do setor da Caatinga ao sul do rio Sédo Francisco
(Velloso et al., 2002; de Andrade et al., 2017). Em analise global, apenas 20% das
comunidades de lagartos testadas apresentaram particionamento no nicho tréfico
(Luiselli, 2008b). Ao contrario, estudos em comunidades de lagartos neotropicais tém

consistentemente encontrado particionamento nesta dimensdo do nicho (e. g. Vitt,
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1995; Vitt e Zani, 1996; Vitt et al., 1999; Werneck et al., 2009; Gongalves-Sousa et al.,
2019).

Possiveis efeitos negativos oriundos de interagdes competitivas numa
dimensdo do nicho podem ser contrabalanceados pelo particionamento em outra
(complementaridade de nicho; Schoener, 1974; Huey, 1979). O particionamento de
nicho tréfico associado com a auséncia de particionamento espacial em Contendas
do Sincora e Cuité sugere a ocorréncia de complementaridade de nicho entre as
espéecies presentes. Além disso, também parece ocorrer expansao de nicho nestas
comunidades (Pianka, 2011). Em Cuité, os lagartos aparentam ter ingerido presas fora
de suas preferéncias alimentares, mas abundantes nos microhabitats utilizados, o que
é consistente quando considerado maior numero de categorias de presas (27)
ingeridas pelos lagartos desta comunidade. Contendas do Sincora foi a comunidade
mais pobre em espécies e a auséncia de particionamento espacial sugere que os
lagartos possam estar expandindo a largura de nicho espacial para utilizar
microhabitats vagos (Pianka, 2011; Capitulo 1). Ambas complementaridade e
expansao de nicho estao intimamente relacionadas com a competicao interespecifica,
atuando em sentidos opostos, mas nao mutuamente exclusivas. Expansao na largura
de nicho aumenta os niveis de sobreposi¢do de uso dos recursos enquanto que a
complementaridade diminui a sobreposicdo de uma dimensao do nicho que seja
altamente sobreposta numa outra, assim possibilitando a coexisténcia das espécies
(Schoener, 1974; Huey, 1979; Pianka, 2011).

Resultados obtidos através de amostragem das comunidades nos
ambientes naturais refletem consequéncias atuais da interacado dos efeitos histéricos
e ecologicos que conduziram as diferengas ecologicas entre as espécies (Vitt et al.,
1999). Efeitos filogenéticos foram predominantemente os principais determinantes
pelo uso dos recursos nas comunidades estudadas. Esta estrutura histérica indica
forte inércia filogenética na conservagao dos tragos funcionais dos lagartos da
Caatinga. Reconhecidamente, fatores historicos exercem maior influéncia sobre
comunidades de lagartos filogeneticamente mais diversas (Vitt et al., 1999; Vitt et al.,
2003). Estes resultados sao corroborados pela presenca de sinal filogenético em 88%
(7 de 8) dos tracos funcionais e pela superdispersao filogenética e funcional das
comunidades de lagartos da Caatinga (Capitulo 1). Por fim, a morfologia, a fisiologia
e 0 modo de forrageamento dos lagartos sao potenciais determinantes pelos niveis



71

de competicdo e padrbes de coexisténcia dos lagartos da Caatinga (Vitt et al., 2003;
Vitt e Pianka, 2005; Goodman et al., 2008).
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4 CONSIDERAGOES FINAIS

O rio Sdo Francisco atua como um fator histérico estruturador das
comunidades de lagartos da Caatinga, limitando a dispersao de 47% das espécies
amostradas, 0 que sugere alta complementaridade beta em escala regional.

As comunidades de cada margem do rSF responderam de maneira
distinta aos diferentes gradientes ambientais testados. Ao norte do rSF, area mais
severa do semiarido brasileiro, a temperatura e a cobertura arbérea foram os
principais preditores pela composigdo e riqueza de espécies, e pelo turnover
filogenético e funcional. Ao sul do rSF, a temperatura associada com a humidade e
densidade de drenagem desempenhou um papel importante sobre a riqueza e
turnover funcional, mas as variaveis relacionadas a agua foram as principais
preditoras pela superdispersdo dos tragos e filogenias. Além disso, o turnover
taxonémico, filogenético e funcional encontrado em ambas as margens demonstra
que existe complementaridade bidtica também em escala local.

Os lagartos da Caatinga apresentaram sinal filogenético nos tragos
funcionais e as comunidades de lagartos apresentaram superdispersao filogenética e
funcional. A luz do que é conhecido, parece plausivel inferir que a competi¢do
potencializada pela aridez em escala local conduzem a estrutura das comunidades de
lagartos da Caatinga na regido semiarida brasileira.

Detectamos particionamento no nicho tréfico dos lagartos de Casa Nova,
Contendas do Sincora e Cuité, sugerindo que a competicdo no passado foi
determinante pela montagem dessas comunidades. Os padrées de sobreposigéo
espacial e tréfico aleatorios em Palmas de Monte Alto apontam que a competicdo nao
representa um fator determinante pela estrutura desta comunidade. Apesar dos
diferentes padrdes de sobreposicdo de nicho encontrados nas quatro comunidades
estudadas, efeitos filogenéticos foram predominantemente o0s principais

determinantes pelo uso dos recursos nas comunidades estudadas.
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APENDICE A — AUTOCORRELAGOES ESPACIAIS

O
Species richness
v
E o
(5]
=
[
8 =
— o
w
[—
o
o
= "O" A
<
‘T L) L) L) L) L) L] v
0 200 400 600 800 1000 1200
Distance classes (km)
Global significance: p-value = 0.004
o
-~ NRI
wv
€ o 7
QL
(5]
=
[
8 o
—_ O
»w
=1
s
o
= ¥
s
—
‘T LJ LJ L) L] ¢ L) L)
0 200 400 600 800 1000 1200
Distance classes (km)
Global significance: p-value = 0.011
o
< 7 NFRI
v
o

Moran’s | coefficient
0.0
2

-1.0

L] L) v L] v L]
0 200 400 600 800 1000 1200

Distance classes (km)
Global significance: p-value = 0.050

O p-value > 0.05 @ p-value <0.05

Figura 6 — Correlogramas das autocorrelagbes espaciais das variaveis resposta (riqueza de espécies,
NRI e NFRI) em multiplas classes de distancias.
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APENDICE B — NICHO ESPACIAL

Tabela 3 — Uso do microhabitat e largura de nicho espacial das espécies de lagartos de quatro areas da Caatinga,
semiarido brasileiro. Os valores representam a frequéncia de uso. A.a = Ameiva ameiva; A.m = Acratosaura mentalis;
A.n = Ameivula nigrigula; A.p = Ameivula pyrrhogularis; A.1 = Ameivula sp1.; A.2 = Ameivula sp2.; B.h =
Brasiliscincus heathi; C.| = Calyptommatus leiolepis; C.m = Coleodactylus meridionalis; E.d = Eurolophosaurus
divaricatus; G.g = Gymnodactylus geckoides; H.a = Hemidactylus agrius; H.b = Hemidactylus brasilianus; H.m =
Hemidactylus mabouia; |.i = Iguana iguana; L.k = Lygodactylus klugei; N.a = Nothobachia ablephara; P.pe =
Phyllopezus periosus; P.po = Phyllopezus pollicaris; P.a = Polychrus acutirostris; P.t = Procellosaurinus
tetradactylus; S.m = Salvator merianae; T.c = Tropidurus cocorobensis; T.h = Tropidurus hispidus; T.p = Tropidurus
pinima; T.s = Tropidurus semitaeniatus; V.m = Vanzosaura multiscutata.

Casa Nova

Categorias Ap A1 A2 Bh Cl Ed Gg Ha Hb Lk Na Ppo Pt Sm Th Ts
Arbusto 0 1" 0 1 0 6 0 0 0 O 0 0 0 0 1 0
Areia 0 0 0 0 12 0 0 0 0 O 2 0 0 0 0 0
Base de arvore 0 0 0 0 0 1 0 0 0 O 0 5 0 0 10 1
Bromélia 10 0 0 0 0 0 0 0 0 O 0 0 0 0 0 0
Cactaceae 5 0 0 0 0 0 0 0 0 O 0 0 0 0 0 0
Folhico 0 1" 2 4 0 10 1 0 1 0 3 0 2 0 0 0
Galho de arvore 0 0 0 0 0 3 0 4 7 15 0 12 0 0 3 2
Rocha 1 0 0 0 0 0 0 0 0 O 0 12 0 0 4 49
Serrapilheira 1 1 0 0 0 2 1 0 0 O 0 0 0 1 4 0
Solo entre

vegetagao 7 7 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Solo exposto 6 10 0 0 0 0 0 0 2 2
Tronco caido 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 1
Largura espacial 4.52 4.08 1.92 1.47 1 3.93 257 1 128 1 192 3.22 1 1 425 1.25

Contendas do Sincora

Categorias Ap Hb Hm Lk Ppo Sm Th Tp Ts
Arbusto 0 0 0 0 0 0 0
Base de arvore 3 4 1 7 0 10 1 0
Bromélia 0 0 0 0 0 1 0 0
Cactaceae 14 0 0 0 0 0 0 0 0
Construcao

humana 0 0 1 0 0 0 1 0
Folhigo 9 0 0 0 0 0 2 0
Galho de arvore 0 0 0 9 0 0 0
Rocha 1 0 0 0 0 o 11 3 5

Continua
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Tabela 3 — Uso do microhabitat e largura de nicho espacial das espécies
de lagartos de quatro areas da Caatinga, semiarido brasileiro. Os valores
representam a frequéncia de uso.

Continuagao

Contendas do Sincora

Categorias Ap Hb Hm Lk Ppo Sm Th Tp Ts

Serrapilheira 4 0 0 0 4 0 2 0 0

Solo entre

vegetagao 15 0 0 0 0 0 0

Solo exposto 23 0 1 14 0

Tronco caido 2 0 0 o 1 0

Largura espacial 5.42 1 147 1.22 3.28 1 5628 12 1

Cuité

Categorias Am Bh Ap Cm Gg Hb Lk Ppe Ppo Pa Th Ts V.m
Arbusto 0 0 1 0 0 0 0 0 0 O 1 0 O
Base de arvore 0 0 0 0 1 0 0 0 3 0 2 0 0
Bromélia 0 0 10 0 0 0 0 0 0 O 2 0 O
Folhigo 3 4 11 M 3 3 0 0 0 O 5 0 8
Galho de arvore 0 0 0 0 0 1 13 0 3 1 1 0 O
Rocha 0 0 0 0 2 0 o 19 10 0 11 39 O
Serrapilheira 0 0 1 0 1 0 0 0 0 O 4 0 0
Sob casca de

arvore 0 0 0 0 2 5 0 0 O 0 0 O
Solo entre

vegetagao 0 16 0 0 1 0 0 O 0 0
Solo exposto 0 22 0 1 0 0 0 O 0 0
Tronco caido 0 0 0 0 1 0 0 0 o 0 0
Largura espacial 1 1.98 3.86 1 5.76 3 1.67 1 217 1 445 1 1
Palmas de Monte Alto

Categorias Aa An Cm Gg Hb i Ppo Pa Sm Tc Th Tp V.m
Arbusto 0 1 0 0 0 0 0 0 0 O 0 0 1
Base de arvore 0 0 0 0 0 0 7 0 0 3 10 0 0
Bromélia 0 0 0 0 0 0 0 0 O 3 0 O
Folhico 0 12 3 0 2 0 3 0 1 1 15 0 O
Galho de arvore 0 0 0 0 2 4 0 0 O 1 0 0
Rocha 1 0 0 0 0 2 0 o 1 21 31 0

Continua



Tabela 3 — Uso do microhabitat e largura de nicho espacial das espécies de lagartos de quatro
areas da Caatinga, semiarido brasileiro. Os valores representam a frequéncia de uso.

Conclusao

Palmas de Monte Alto

Categorias Aa An Cm G.g Hb i Ppo Pa Sm Tc Th Tp V.m
Serrapilheira 1 5 8 6 4 0 3 0 0o 1 5 0 0
Solo exposto 0 0 2 1 1 0 17 0 0
Tronco caido 0 1 0 7 0 o 3 1M1 0 0
Largura espacial 2 37 19 23 28 1 56 1 2 39 57 1 1
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APENDICE C — SOBREPOSICAO DE NICHO

Tabela 4 — Sobreposi¢do entre os pares de espécies de lagartos nas quatro comunidades analisadas. A diagonal abaixo representa sobreposigéo tréfica
enquanto a diagonal de cima (em negrito) representa sobreposi¢do espacial. A.a = Ameiva ameiva; A.m = Acratosaura mentalis; A.n = Ameivula nigrigula; A.p
= Ameivula pyrrhogularis; A.1 = Ameivula sp1.; A.2 = Ameivula sp2.; B.h = Brasiliscincus heathi; C.I = Calyptommatus leiolepis; C.m = Coleodactylus
meridionalis; E.d = Eurolophosaurus divaricatus; G.g = Gymnodactylus geckoides; H.a = Hemidactylus agrius; H.b = Hemidactylus brasilianus;, Hm =
Hemidactylus mabouia; |.i = Iguana iguana; L.k = Lygodactylus klugei; N.a = Nothobachia ablephara; P.pe = Phyllopezus periosus; P.po = Phyllopezus pollicaris;
P.a = Polychrus acutirostris; P.t = Procellosaurinus tetradactylus; S.m = Salvator merianae; T.c = Tropidurus cocorobensis; T.h = Tropidurus hispidus; T.p =
Tropidurus pinima; T.s = Tropidurus semitaeniatus; V.m = Vanzosaura multiscutata.

Casa Nova

Ap A.1 A2 B.h Cl E.d Gg H.a H.b L.k N.a P.po P.t S.m T.h T.s
A.p 0.38 0.34 0.00 0.00 0.11 0.25 0.00 0.00 0.00 0.00 0.10 0.00 0.07 0.12 0.09
A.1 - 0.73 0.67 0.00 0.83 0.31 0.00 0.08 0.00 0.46 0.06 0.56 0.05 0.15 0.02
A2 - - 0.54 0.00 0.64 0.45 0.00 0.08 0.00 0.46 0.09 0.55 0.00 0.14 0.03
B.h 0.52 - - 0.00 0.88 0.14 0.00 0.14 0.00 0.81 0.00 0.97 0.00 0.02 0.00
Cl - - - 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.55 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
E.d 0.01 - - 0.02 0.24 0.24 0.35 0.24 0.66 0.21 0.79 0.16 0.26 0.02
Gg 0.24 - - 0.45 - 0.01 0.00 0.02 0.00 0.12 0.10 0.15 0.15 0.19 0.04
H.a 0.47 - - 0.89 - 0.05 0.40 0.99 1.00 0.00 0.67 0.00 0.00 0.25 0.04
H.b 0.02 - - 0.03 - 0.03 0.21 0.03 0.99 0.12 0.67 0.14 0.00 0.24 0.04
L.k 0.00 - - 0.00 - 0.00 0.89 0.01 0.21 0.00 0.67 0.00 0.00 0.25 0.04
N.a 0.25 - - 0.35 - 0.17 0.16 0.56 0.06 0.02 0.00 0.83 0.00 0.00 0.00
P.po 044 - - 0.84 - 0.11 0.41 0.77 0.04 0.04 0.68 0.00 0.00 0.64 0.71
P.t - - - - - - - - - - - - 0.00 0.00 0.00
S.m - - - - - - - - - - - - - 0.33 0.00
T.h 0.29 - - 0.32 - 0.56 0.27 0.29 0.11 0.16 0.66 0.62 - - 0.36
T.s 0.05 - - 0.08 - 0.99 0.04 0.08 0.02 0.01 0.14 0.13 - - 0.52

Continua



Tabela 4 — Sobreposigao entre os pares de espécies de lagartos nas quatro comunidades
analisadas. A diagonal abaixo representa sobreposicéo trofica enquanto a diagonal de
cima (em negrito) representa sobreposicao espacial.

Continuagao

Contendas do Sincora

A.p H.b H.m L.k P.po S.m T.h T.p Ts

Ap 0.00 0.00 0.00 0.23 0.70 0.50 0.07 0.03
H.b 0.16 0.97 0.11 0.79 0.00 0.43 0.03 0.00
H.m 0.13 0.81 0.11 0.77 0.00 0.42 0.03 0.00
L.k 0.23 0.21 0.01 0.09 0.00 0.13 0.00 0.00
P.po 0.19 0.31 0.38 0.18 0.23 0.67 0.04 0.00
S.m - - - - - 0.60 0.06 0.00
T.h 0.55 0.11 0.11 0.16 0.13 0.52 0.47
T.p 0.10 0.21 0.26 0.05 0.12 0.44 1.00
T.s - - - - - - - -

Continua



Tabela 4 — Sobreposi¢do entre os pares de espécies de lagartos nas quatro comunidades analisadas. A diagonal abaixo
representa sobreposicao tréfica enquanto a diagonal de cima (em negrito) representa sobreposi¢ao espacial.

Continuagao

Cuité

A.m A.p B.h C.m G.g H.b L.k P.pe P.po P.a T.h T.s V.m
A.m 0.35 0.62 1.00 0.65 0.58 0.00 0.00 0.00 0.00 0.38 0.00 1.00
Ap 0.03 0.62 0.35 0.39 0.30 0.00 0.00 0.00 0.00 0.30 0.00 0.35
B.h 0.00 0.72 0.62 0.41 0.51 0.00 0.00 0.00 0.00 0.24 0.00 0.62
C.m 0.00 0.52 0.74 0.65 0.58 0.00 0.00 0.00 0.00 0.38 0.00 1.00
G.g 0.00 0.69 0.95 0.71 0.71 0.16 0.44 0.46 0.00 0.74 0.44 0.65
H.b 0.13 0.12 0.14 0.09 0.15 0.46 0.00 0.05 0.19 0.23 0.00 0.58
L.k 0.00 0.34 0.49 0.36 0.52 0.21 0.00 0.26 0.93 0.07 0.00 0.00
P.pe 0.17 0.16 0.13 0.00 0.25 0.36 0.20 0.92 0.00 0.83 1.00 0.00
P.po 0.15 0.11 0.06 0.00 0.00 0.09 0.03 0.24 0.28 0.83 0.92 0.00
P.a - - - - - - - - - 0.08 0.00 0.00
T.h 0.00 0.04 0.03 0.01 0.00 0.02 0.03 0.05 0.74 - 0.83 0.38
T.s 0.03 0.20 0.27 0.21 0.28 0.13 0.66 0.13 0.24 - 0.34 0.00

V.m 0.00 0.03 0.05 0.00 0.27 0.12 0.24 0.71 0.02 - 0.01 0.12

Continua



Tabela 4 — Sobreposigédo entre os pares de espécies de lagartos nas quatro comunidades analisadas. A diagonal abaixo
representa sobreposicao tréfica enquanto a diagonal de cima (em negrito) representa sobreposi¢ao espacial.

Concluséo
Palmas de Monte Alto

A.a A.n C.m G.g H.b Li P.po P.a S.m T.c T.h T.p V.m
Aa 016 066 064 047 000 030 000 000 0.31 0.53 0.71 0.00
A.n - 040 033 034 000 027 041 068 017 047 0.00 0.05
C.m - 0.04 0.88  0.81 000 039 000 025 036 032 0.00 0.00
G.g - 0.17  0.94 080 0.00 046 030 021 039 037 000 0.00
H.b - 0.21 023 042 0.00 065 000 024 065 045 0.00 0.00
Li - - - - - 034 0.00 000 000 003 0.00 0.00
P.po - 056 076 078 0.27 - 017 030 092 070 017  0.00
P.a - - - - - - - 071 0.00 049 0.00 0.00
S.m - - - - - - - - 015 065 0.00 0.00
Tc - 074 013 039 063 - 0.49 - - 0.65 0.22 0.00
T.h - 085 0.03 013 0.14 - 0.46 - - 0.62 0.60  0.00

T.p - 0.65 0.03 0.08 0.06 - 0.36 - - 0.51 0.56 0.00




APENDICE D - NICHO TROFICO

97

Tabela 5 — Composigao alimentar e largura de nicho dos lagartos das quatro comunidades estudadas em areas de Caatinga. Os valores
nas células correspondem ao volume total de cada categoria por espécie. A largura de nicho tréfico (alimentar) foi calculado com base
no volume total de cada categoria por estbmago. A.a = Ameiva ameiva; A.m = Acratosaura mentalis; A.n = Ameivula nigrigula; A.p =

Ameivula pyrrhogularis; B.h = Brasiliscincus heathi; C.m

Coleodactylus meridionalis; E.d = Eurolophosaurus divaricatus; G.g =
Gymnodactylus geckoides; H.a = Hemidactylus agrius; H.b = Hemidactylus brasilianus; H.m = Hemidactylus mabouia; L.k = Lygodactylus
klugei; N.a = Nothobachia ablephara; P.pe = Phyllopezus periosus; P.po = Phyllopezus pollicaris; T.c = Tropidurus cocorobensis; T.h =
Tropidurus hispidus; T.p = Tropidurus pinima; T.s = Tropidurus semitaeniatus; V.m = Vanzosaura multiscutata.

Casa Nova
Categoria Ap B.h E.d Gg H.a H.b L.k N.a P.po T.h T.s
Acari 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.54
Araneae 0.00 0.00 196.74 0.00 4747 0.00 8.76 6.53 0.00 13.93  0.00
Blattaria 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 62.48 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Coleoptera 33.15 55.11 88.18 76.87 9258 10.41 1.25 4.58 726.10 633.89 171.63
Diplopoda 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 16.93
Diptera 2.76 0.00 0.00 0.00 0.00 2462 0.00 0.00 0.00 0.00 22.97
Formicidae 53.83  0.00 14.92 0.00 0.00 0.00 0.00 0.99 1.71 283.23 26.15
Hemiptera 0.00 0.00 0.00 0.00 5.86 0.00 2.23 4.82 303.42 0.00 0.00
Hymenoptera 0.00 0.00 212.08 0.00 0.00 125.62 0.00 0.00 0.00 0.00 66.51
Isoptera 0.00 0.00 0.00 150.44 0.00 67.42 477.56 0.00 23.33 284.54 13.97
Lepidoptera

Imago 0.00 0.00 6145 0.00 0.00 270.36  0.00 0.00 0.00 122.16 0.00

Larva 0.00 0.00 1041.45 0.00 0.00 4.98 6.86 8.18 347.58 1666.32 350.59
Material Vegetal

Flores 0.00 0.00 455.11 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 94.23  0.00

Folhas 0.00 0.00 3964.50 0.00 1.60 0.00 0.00 0.00 0.00 645.42 2223.86

Sementes 0.00 0.00 30.38 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00



Continua

Tabela 5 — Composigao alimentar e largura de nicho dos lagartos das quatro comunidades estudadas em areas de Caatinga. Os
valores nas células correspondem ao volume total de cada categoria por espécie. A largura de nicho tréfico (alimentar) foi calculado
com base no volume total de cada categoria por estdmago.

Continuagao

Casa Nova

Categoria Ap B.h E.d Gg H.a H.b L.k N.a P.po T.h T.s

N. Id. Invertebrado 0.00 0.00 0.00 5.74  0.00 13.04 0.00 0.00 0.00 21.81 0.00
Neuroptera 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 8256  59.98
Orthoptera 0.00 0.00 30.35 0.00 0.00 39.87 0.00 3.69 0.00 0.00 84.74
Scorpione 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 219.24
Largura de Nicho Tréfico 2.01 1.00 1.77 1.90 2.00 3.84 1.08 4.92 265 3.79 2.05

Contendas Do Sincora

Categoria A.p H.b H.m L.k P.po T.h T.p
Acari 0.00 0.00 0.00 0.39 0.00 0.00 0.00
Araneae 26591 0.00 0.00 436 285.97 46.68 0.00
Blattaria 186.66 92.16 0.00 296 0.00 54.97 1.26
Coleoptera 320.50 6.22 27.23 142 4593 499.27 187.03
Dermaptera 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 2.96 0.00
Diplopoda 2.04 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Diptera 0.00 0.00 0.00 0.61 0.00 2.59 7.08
Formicidae 2380 0.00 0.00 0.00 7.68 146.10 22.30
Gastropoda 0.00 0.00 0.00 0.00 1.66 0.00 0.00
Hemiptera 13.81 0.00 0.58 0.00 0.00 830.22 79.39
Hymenoptera 5587 0.00 0.00 0.00 0.00 133.98 436.26

Continua
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Tabela 5 — Composigédo alimentar e largura de nicho dos lagartos das quatro comunidades
estudadas em areas de Caatinga. Os valores nas células correspondem ao volume total de cada
categoria por espécie. A largura de nicho tréfico (alimentar) foi calculado com base no volume
total de cada categoria por estémago.

Continuagao

Contendas Do Sincora

Categoria Ap H.b H.m L.k P.po T.h Tp
Isoptera 13.60 0.00 0.00 0.00 0.00 391.65 152.07
Lagarto

Phyllopezus pollicaris 0.00 0.00 0.00 0.00 770.49 0.00 0.00

Gekkota 0.00 0.00 0.00 0.00 35.46 0.00 0.00
Lepidoptera

Imago 6.21 0.00 2.51 0.00 4538 22493 120.26

Larva 1926.90 0.00 0.00 0.96 98.45 610.02 0.13
Material Vegetal

Folhas 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 60.10  286.30
N. Id. Invertebrado 17.71 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Neuroptera 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 28.77 73.23
Orthoptera 253.09 128.54 451.51 0.00 356.52 111.55 146.54
Pele de lagarto 443.42 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Scolopendromorpha 0.62 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Scorpione 0.00 0.00 0.00 6.42 0.00 0.00 0.00
Largura De Nicho Tréfico 2.98 2.06 1.13 4.05 3.1 6.27 6.04

Continua
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Tabela 5 — Composigao alimentar e largura de nicho dos lagartos das quatro comunidades estudadas em areas de Caatinga. Os valores nas
células correspondem ao volume total de cada categoria por espécie. A largura de nicho tréfico (alimentar) foi calculado com base no volume total
de cada categoria por estbmago.

Continuagao

Cuité
Categoria A.m A.p B.h C.m G.g H.b L.k P.pe Ppo Th T.s V.m
Araneae 0.00 26.36 6.57 0.00 197.49 9.47 10.00 1716.84 0.00 73.47 102.42 14.59
Blattaria 0.00 0.00 0.00 0.00 6.67 17.76 047 125.56 0.00 0.00 3.15 0.00
Coleoptera 0.00 261.85 19.67 0.00 0.00 13.29 0.7 1070.31 229.41 493.72 1766 0.00
Chilopoda 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 4.05 0.00 0.00 0.00 0.00
Diplopoda 0.00 1.89 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Diptera 0.00 425 0.00 0.00 1.14 0.00 2.66 0.23 0.00 0.00 0.00 0.00
Formicidae 0.00 18.81 7.07 4.80 0.00 2.68 4.75 0.00 0.00 1391.22 248.01 0.00
Gastropoda 0.00 14.12 0.00 0.00 0.00 0.00 4.39 0.00 0.00 0.00 0.00 8.70
Hemiptera 0.00 0.00 0.00 0.00 1.91 1.71 13.67  0.00 0.00 0.00 15.00 0.00
Hymenoptera 0.82 28.45 0.00 0.00 0.00 14.97 0.00 369.08 90.43 0.00 2157  0.00
Isoptera 0.00 678.67 116.65 58.44 610.13 13.63 23,52 0.00 0.00 0.00 176.92 0.00
Lepidoptera

Imago 0.00 0.00 0.00 0.00 1.31 1424  38.67 0.00 7.06  0.00 430.33 0.00

Larva 0.00 660.34 0.00 0.00 31.11  0.00 0.00 0.00 0.00 108.78 12,79  0.00
Mantodea 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 31.90 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Material Vegetal 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 440.03 6129.70 189.22 0.00

Flores 79.08 65.26

Folhas 440.03 6037.14 107.30

Sementes 13.78 16.66
N. Id. Invertebrado 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.62 0.00 29.08 0.00 394.61 0.00
N. Id. Vertebrado 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 182.63 0.00
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Tabela 5 — Composigao alimentar e largura de nicho dos lagartos das quatro comunidades estudadas em areas de Caatinga. Os valores nas
células correspondem ao volume total de cada categoria por espécie. A largura de nicho tréfico (alimentar) foi calculado com base no volume total
de cada categoria por estbmago.

Continuagao

Cuité

Categoria A.m A.p B.h C.m G.g H.b L.k P.pe Ppo Th T.s V.m
Neuroptera 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 191.47 0.00 0.00
Odonata (Larva) 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 12.11 0.00
Opiliones 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 1.42 0.00
Orthoptera 0.00 0.00 0.00 0.00 18.94 3400 6.43 486.55 59.16 13.12  3.59 2.80
Pele de lagarto 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 102.31 0.00 364.93 0.00 0.00 0.00 0.00
Phasmatodea 0.00 6.89 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Scolopendromorpha 0.00 88.19 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Scorpione 0.00 27.06 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 83.02 288.29 0.00 0.00
Siphonaptera 0.00 0.00 0.00 51.37 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Thysanoptera 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 317.63 0.00 0.00 0.00
Largura de Nicho Tréfico 1.00 3.38 1.60 2.16 1.83 4.73 4.62 3.71 4.30 1.89 6.38 2.30

Palmas de Monte Alto

Categoria A.n C.m G.g H.b P.po T.c T.h T.p
Araneae 0.00 9.84 54420 0.00 823.72 1264 0.00 25.66
Blattaria 0.00 0.00 0.00 0.00 394.95 0.00 0.00 0.00
Coleoptera 890.26 0.00 0.00 41.47 144.24 1358.27 527.40 456.45
Diplopoda 80.71 0.00 0.00 0.00 81.23 0.00 0.00 0.00
Diptera 1.04 0.00 0.00 0.00 4271 32947 3.94 0.00
Formicidae 53.04 0.00 27.51 0.00 0.00 102.40 0.00 31.43
Hemiptera 22.10 0.00 148.79 33.60 0.00 1589.52 0.00 0.00
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Tabela 5 — Composigao alimentar e largura de nicho dos lagartos das quatro comunidades estudadas em
areas de Caatinga. Os valores nas células correspondem ao volume total de cada categoria por espécie. A
largura de nicho tréfico (alimentar) foi calculado com base no volume total de cada categoria por estémago.

Conclusao

Palmas de Monte Alto

Categoria
Hymenoptera
Isoptera
Lepidoptera
Lepidoptera Larva
Material Vegetal
Folhas
Sementes
N. Id. Invertebrado
Neuroptera
Opiliones
Orthoptera
Pele de lagarto
Phasmatodea
Scolopendromorpha
Zygentoma
Largura de Nicho Tréfico

A.n
0.00
565.39
7.90
916.54

441.22
277.06
0.00
0.00
0.00
2900.27
0.00
280.45
0.00
0.00
3.78

C.m
0.00
2.34
0.00
0.00

0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
1.45

G.g
0.00
253.00
0.00
22.81

0.00
0.00
0.00
62.45
36.47
0.00
0.00
0.16
3.09

H.b
0.00
372.73
0.00
0.00

5.56

0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
1.45

P.po
0.00
288.30
0.00
102.55

150.27

65.14
0.00
0.00
562.15
0.00
0.00
0.00
0.00
5.42

T.c
82.61
2067.64
0.00
95.76

32.11

0.00
26.76
0.00
2242.81
0.00
0.00
0.00
0.00
4.56

T.h
0.00
279.53
0.00
0.00

189.97

0.00
0.00
0.00
1998.06
0.00
1362.98
2.35
0.00
3.05

T.p
553.01
0.00
22.67
77.87

158.72

0.00
0.00
48.62
427.55
0.00
56.22
0.00
0.00
4.69
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