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RESUMO 

 

O estudo da variação geográfica intraespecífica visa compreender a capacidade natural que as 

espécies possuem de se ajustarem ao ambiente onde vivem. Este feito pode ser 

particularmente observado em espécies cuja área de distribuição é extensa e compreende um 

gradiente ambiental considerável. Recentemente a espécie de lagarto Gonatodes humeralis 

(Guichenot, 1855) foi registrada em área de vegetação costeira, no litoral cearense. Até então, 

sua distribuição era conhecida para regiões amazônicas, com ocorrências pontuais em áreas de 

transição entre os biomas Amazônia, Cerrado e Caatinga. As áreas costeiras do Nordeste 

brasileiro têm sofrido modificações na paisagem ao longo de sua história e as populações 

animais que aí vivem sofrem os impactos diretamente. Neste estudo foram investigados 

aspectos ecológicos, tais como tamanho e temperatura corpóreos, período de atividade, uso de 

microhábitats e alimentação em uma população localizada em Trairi, litoral norte do Ceará, a 

fim de compreender seu ajuste ecológico a uma região não amazônica. Além disso foram 

investigados efeitos da densidade de árvores, número de troncos e galhos caídos e 

circunferência dos troncos sobre a densidade populacional desta espécie. Gonatodes 

humeralis, em área de vegetação litorânea, apresentou tamanho corpóreo reduzido, quando 

comparado a populações amazônicas. Não existe diferença quanto ao período de atividade 

entre as populações investigadas, mas sua temperatura corpórea varia entre localidades, assim 

como a exploração do hábitat. Quanto à dieta, a espécie consome os recursos alimentares de 

forma mais generalista do que em ambiente amazônico. E com relação ao efeito da qualidade 

do hábitat sobre sua densidade populacional, constatou-se que a abundância da espécie varia 

entre áreas com diferentes níveis de conservação, sendo mais abundante em área mais 

conservada. Os resultados encontrados neste trabalho ampliam a compreensão sobre a 

atividade diária, uso do ambiente e ecologia trófica de G. humeralis e contribui com o 

entendimento das variações nos atributos biológicos entre populações da mesma espécie, além 

de fornecer subsídio à conservação dos hábitats costeiros do Nordeste brasileiro. 

 

Palavras-chave: Variação geográfica. Plasticidade fenotípica. Nicho ecológico. 
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ABSTRACT 

 

The study of geographic intraspecific variation aims to understand the natural ability of 

species to adjust to the environment in which they live. This feat may be particularly observed 

in species whose range is extensive and comprises a considerable environmental gradient. 

Recently, the lizard species Gonatodes humeralis (Guichenot, 1855) was recorded in an area 

of coastal vegetation, on the coast of Ceará. Until then, its distribution was known for 

Amazonian regions, with occasional occurrences in areas of transition between the Amazon, 

Cerrado and Caatinga biomes. The coastal areas of the Brazilian Northeast have undergone 

changes in the landscape throughout its history and the animal populations that live there 

suffer the impacts directly. We investigated ecological aspects such as body size and 

temperature, period of activity, use of microhabitats and feeding in a population located in 

Trairi, northern coast of Ceará, in order to understand its ecological adjustment to a non - 

Amazon region. In addition, we investigated effects of tree density, number of trunks and 

fallen branches, and trunk circumference over population density. Gonatodes humeralis, in an 

area of coastal vegetation, presented reduced body size when compared to Amazonian 

populations. There is no difference in the period of activity among the populations 

investigated, but their body temperature varies between localities, as well as habitat 

exploration. As for diet, the species consumes food resources more generally than in the 

Amazonian environment. And with respect to the effect of habitat quality on its population 

density, it was verified that the abundance of the species varies between areas with different 

levels of conservation, being more abundant in a more conserved area. Our results broaden 

the understanding of the daily activity, use of the environment and trophic ecology of G. 

humeralis and contribute to the understanding of the variations in the biological attributes 

among populations of the same species, besides providing subsidy to the conservation of the 

coastal habitats of Northeast Brazil. 

 

Keywords: Geographical variation. Phenotypic plasticity. Ecological Niche. 
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1 INTRODUÇÃO GERAL 

 

A variação geográfica tem sido estudada em diversos grupos de seres vivos como 

uma forma de compreender a capacidade das espécies se ajustarem às diferenças ambientais a 

que estão submetidas (BARLOW, 1961; JAMES, 1970; ENDLER, 1977; AZÓCAR et al., 

2014; BUBADUÉ et al., 2016). Esse ajuste pode ser uma expressão da plasticidade fenotípica 

de determinada espécie, ou seja, sua capacidade de apresentar formas de vida diferentes de 

acordo com os filtros ambientais que estão atuando sobre ela (WEST-EBERHARD, 1989). Os 

padrões de variação geográfica são especialmente observados em seres de ampla distribuição, 

sobretudo quando populações vivem isoladas entre si.  

Um grupo animal que apresenta padrões de variação morfológica, fisiológica e/ou 

comportamental em resposta às variáveis ambientais é constituído pelos répteis (ASHTON; 

FELDMAN, 2003). No entanto, estas variações costumam ser associadas às condições físicas 

do ambiente, sem considerar as características bióticas que covariam com as mudanças de 

altitude, temperatura e precipitação, por exemplo (VINARSKI, 2014). As diferenças 

marcantes entre fitofisionomias brasileiras, e especificamente entre as florestas tropicais 

úmidas e o Complexo Vegetacional Costeiro do Nordeste, pressupõem uma oferta de recursos 

particular a cada região, além das reconhecidas peculiaridades físicas próprias a cada 

ambiente, o que pode interferir diretamente na ecologia das espécies que aí vivem. 

Uma espécie que se distribui ao longo deste gradiente ambiental é o lagarto 

Gonatodes humeralis (GUICHENOT, 1855), comumente encontrado na Amazônia, com 

registros pontuais no Cerrado, e que atualmente possui ocorrência reconhecida também para 

áreas que estão sob domínio do bioma Caatinga (ÁVILA-PIRES, 1995; NOGUEIRA; COLLI; 

MARTINS, 2009; MIRANDA; COSTA; ROCHA, 2012; ROBERTO et al., 2014; BENICIO 

et al., 2015). Trata-se de uma espécie subarborícola, que vive geralmente no interior das matas 

(MIRANDA; ANDRADE, 2003; ODA, 2004, 2008). A espécie já foi reconhecida como 

sensível às variações ambientais, podendo apresentar diferenças na forma de vida, mesmo 

entre populações amazônicas (VITT; ZANI; BARROS, 1997). Esta distribuição geográfica de 

G. humeralis e sua capacidade de ajuste ecológico a tornam um bom modelo de estudo para 

investigações relacionadas às variações ecológicas interpopulacionais. Acredita-se que 

características autoecológicas da espécie possam apresentar pronunciadas variações com a 

ampliação da escala de estudo, neste caso, para comparações entre fitofisionomias com 

profundas peculiaridades. As hipóteses centrais deste trabalho são que a espécie G. humeralis 

na região costeira do estado do Ceará apresenta um nicho realizado diferente do observado 
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nas populações da região amazônica e que sua densidade populacional é afetada pela estrutura 

do ambiente em Complexo Vegetacional Costeiro.  

O presente estudo está organizado em dois capítulos, os quais discorrem sobre o 

ajuste ecológico da espécie G. humeralis aos diferentes ambientes onde ocorre, e eventuais 

implicações das características do hábitat sobre a densidade populacional da espécie. Este 

último foi motivado pelas evidências de preocupações reais com a perda e alteração de hábitat 

que têm sofrido as populações animais da região costeira do Nordeste (MEIRELES, 2011; 

ARAÚJO, 2016). Sabendo que estas perturbações são a principal causa da extinção de espécie 

animais (PFEIFER et al., 2017), procura-se apresentar algumas considerações que possam 

contribuir com a conservação da espécie em estudo. 

 



16 
 

2 MANUSCRITO 1 

 

ECOLOGIA DE Gonatodes humeralis (GUICHENOT, 1855) (SQUAMATA: 

SPHAERODACTYLIDAE) NA CAATINGA E DIFERENÇAS PARA HÁBITATS 

AMAZÔNICOS  

 

RESUMO 

 

Populações de espécies com ampla distribuição geográfica podem apresentar peculiaridades 

em seus atributos ecológicos, fruto de plasticidade fenotípica, geralmente associado às 

diferenças ambientais. Neste estudo são avaliados aspectos ecológicos da espécie de lagarto 

Gonatodes humeralis (GUICHENOT, 1855), cuja área de distribuição se estende por mais de 

um bioma brasileiro. Até recentemente a espécie tinha distribuição conhecida apenas para a 

Amazônia, com registros pontuais no Cerrado, mas atualmente sua ocorrência é reconhecida 

também para áreas que estão sob domínio do bioma Caatinga. Foi investigado tamanho e 

temperatura corpóreos, período de atividade, uso de microhábitats e alimentação em uma 

população de G. humeralis em vegetação do tipo Complexo Vegetacional Costeiro localizada 

em Trairi, no estado do Ceará. Conhecimentos sobre a ecologia desta espécie eram restritos 

aos estudos realizados com populações amazônicas. As informações obtidas em campo foram 

comparadas com os conhecimentos existentes na literatura a fim de compreender como ocorre 

o ajuste ecológico que possibilita sua ampla distribuição, sob a hipótese de que o nicho sofre 

alteração em diferentes dimensões. Constatou-se que esta espécie, em área de vegetação 

litorânea, apresentou tamanho corpóreo reduzido, quando comparado a populações 

amazônicas. Seu período de atividade não é alterado, mas sua temperatura corpórea varia 

entre populações. Quanto à dieta, a espécie consome os recursos alimentares de forma mais 

generalista do que em ambiente amazônico. Os achados deste trabalho descrevem pela 

primeira vez aspectos autoecológicos de G. humeralis de uma população no extremo leste de 

sua distribuição, ampliando a compreensão sobre sua atividade diária, uso do ambiente e 

ecologia trófica, além de contribuir para o entendimento das variações nos atributos 

biológicos entre populações da mesma espécie. 

 

Palavras-chave: Variação geográfica. Amazônia. Complexo vegetacional costeiro. 

 

 

(Apêndice B)
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ABSTRACT  

 

Populations of species with wide geographic distribution may present peculiarities in their 

ecological attributes, fruit of phenotypic plasticity, generally associated with environmental 

differences. We evaluated ecological aspects of the lizard species Gonatodes humeralis 

(GUICHENOT, 1855), whose distribution area extends over more than one Brazilian biome. 

Until recently the species had a known distribution only to the Amazon, with specific records 

in the Cerrado, but nowadays its occurrence is also recognized for areas that are under the 

control of the Caatinga biome. We investigated body size and temperature, period of activity, 

use of microhabitats and feeding in a population of G. humeralis in Coastal Vegetative 

Complex type vegetation located in Trairi, state of Ceará. Knowledge about the ecology of 

this species was restricted to studies carried out with Amazonian populations. We compare the 

information obtained in the field with the existing knowledge in the literature in order to 

understand how the ecological adjustment occurs that allows its wide distribution, under the 

hypothesis that the niche suffers alteration in different dimensions. It was observed that this 

species, in coastal vegetation area, presented reduced body size when compared to Amazonian 

populations. Your period of activity does not change, but your body temperature varies among 

populations. As for diet, the species consumes food resources more generally than in the 

Amazonian environment. Our results describe, for the first time, autoecological aspects of G. 

humeralis from a population in the far east of its distribution, increasing the understanding of 

its daily activity, use of the environment and trophic ecology, besides contributing to the 

understanding of the variations in the biological attributes between populations of the same 

species. 

 

Keywords: Geographical variation. Amazonia. Coastal vegetation complex.  

 

2.1 Introdução  

 

Populações da mesma espécie podem apresentar variação na forma, no estado 

fisiológico e no comportamento, o que é denominado de plasticidade fenotípica e, geralmente, 

dirigida pelas condições e recursos ambientais locais, e pelas interações bióticas (WEST-

EBERHARD, 1989, 2003; MAGNAN et al., 1994; BUBADUÉ et al., 2016). Tal plasticidade 

pode ou não ser dispendiosa para a espécie, pois, em alguns casos, conservar os traços 

fenotípicos em ambientes diferentes demanda maior gasto energético do que promover ajustes 
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ecológicos (DEWITT; SIH; WILSON, 1998). Desta forma, a variação geográfica 

intraespecífica, sobretudo entre populações disjuntas, é um fenômeno natural (ENDLER, 

1977), que pode ser um forte indicador da capacidade de determinada espécie se ajustar ao 

ambiente (LLEWELYN et al., 2016). Para algumas espécies de peixe de água doce, por 

exemplo, a dieta pode variar entre populações a partir de interações bióticas e fatores 

abióticos, com destaque à influência exercida pela estrutura espacial da comunidade 

(MAGNAN et al., 1994).  

Um dos aspectos autoecológicos importantes que varia geograficamente em 

populações de anfíbios e répteis é o tamanho corpóreo, geralmente associado às diferenças de 

fatores abióticos, como altitude, temperatura e precipitação (ASHTON, 2002; ASHTON; 

FELDMAN, 2003; MICHAEL et al., 2014).  Estudos que considerem as particularidades 

bióticas que co-variam com estes parâmetros ambientais são raros (VINARSKI, 2014), 

sobretudo com espécies de lagartos. Dentre os atributos ecológicos variáveis em populações 

de lagartos, destacam-se aspectos morfológicos, como coloração e tamanho, relacionados à 

sua ecologia térmica, pois intereferem na aquisição e manutenção da temperatura de fontes 

externas (OUFIERO et al., 2011; SAGONAS et al., 2013; HORVÁTHOVÁ et al., 2013; 

AZÓCAR et al., 2014). 

Manter a temperatura corpórea dentro da faixa alternativa de operação é um 

desafio fisiológico constante para os lagartos, pois atender às requisições térmicas é essencial 

para a manutenção das taxas metabólicas de animais ectotérmicos (SEEBACHER; WHITE; 

FRANKLIN, 2015). Para esta manutenção, os lagartos podem realizar termorregulação 

comportamental, ajustando, entre outros aspectos de sua história de vida, o período do dia em 

que estão ativos e o tipo de microhábitat que utilizam (BOGERT, 1949; HUEY; SLATKIN, 

1976; ROCHA et al., 2009). Por isso, a temperatura do ambiente pode não ser a variável mais 

importante na determinação da variação geográfica de tamanho corpóreo, mas sim as 

diferenças nos períodos de atividade, o que interfere na quantidade de tempo que o animal 

investe em busca por alimento (HORVÁTHOVÁ et al. 2013).  

Além da reconhecida variabilidade morfológica, sabe-se que o nicho de lagartos é 

sensível às variáveis ambientais, sobretudo em suas dimensões temporal, espacial e alimentar, 

podendo mudar entre estações, ou mesmo durante o dia (PIANKA, 1973). Admitindo o 

conceito de nicho ecológico como um conjunto de fatores abióticos e bióticos que atuam 

sobre determinado organismo, sendo considerado hiper-volume n-dimensional, consideram-se 

características como a temperatura ambiental, os recursos alimentares, e até mesmo o próprio 

espaço como fatores de influência sobre a ocorrência de uma espécie (HUTCHINSON, 1959; 
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WHITTAKER; LEVIN; ROOT, 1973). O modo de vida de uma espécie de lagarto está, então, 

diretamente relacionado ao ambiente onde se estabelecem suas relações ecológicas. No Brasil, 

a variação geográfica em atributos ecológicos pode ser particularmente observada em espécies 

cuja distribuição inclui mais de um bioma. O país possui dimensões continentais e diferenças 

regionais quanto às características morfoclimáticas e fitogeográficas, que influenciam a 

diversidade biótica (IBGE, 2004; AB’SÁBER; MARIGO, 2006).  

Diferenças ecológicas entre populações da Caatinga, do Cerrado e da Amazônia já 

foram observadas em espécies de lagartos, como Ameiva ameiva (LINNAEUS, 1758) (VITT; 

COLLI, 1994) e Ameivulla spp. (MESQUITA; COLLI, 2003). Uma característica recorrente é 

que na Caatinga estes animais costumam evitar exposição ao sol nos momentos mais quentes 

do dia (VITT, 1995). Porém, além de diferenças nas condições ambientais (e.g. temperatura, 

umidade, luminosidade, sazonalidade), existem profundas variações nos recursos físicos e 

estruturais entre os ambientes (tais como sítios de nidificação ou refúgios contra predadores), 

bem como é importante considerar flutuações de outros recursos, como a disponibilidade de 

alimento (domínio de invertebrados dependentes de umidade, grupos resistentes à dessecação, 

solitários/coloniais, terrestres ou voadores, etc).  

Espécies anteriormente conhecidas apenas para Amazônia ou Cerrado, atualmente 

são registradas também na Caatinga, como é o caso de Tupinambis teguixin (LINNAEUS, 

1758), encontrada no Ceará por Passos et al. (2013). Outro caso é o da lagartixa Gonatodes 

humeralis (GUICHENOT, 1855) que, por muito tempo, teve sua ocorrência reconhecida 

apenas para áreas sob domínio amazônico (AVILA-PIRES, 1995). No entanto, foi também 

encontrada em áreas florestais do bioma Cerrado (NOGUEIRA; COLLI; MARTINS, 2009; 

NOGUEIRA et al., 2010; MIRANDA; COSTA; ROCHA, 2012) e numa área de ecótono do 

estado do Piauí, com características de Cerrado e Caatinga, em fitofisionomia de Floresta 

Estacional Semidecidual (BENICIO et al., 2015). No estado do Ceará a espécie foi registrada, 

até então, apenas em área de Complexo Vegetacional Costeiro sob domínio do bioma 

Caatinga onde, aparentemente, se mantém isolada das demais populações (ROBERTO et al., 

2014).  

Na Amazônia, G. humeralis encontra condições climáticas relativamente estáveis, 

com pouca variação de temperatura ao longo do ano. O ambiente é caracterizado por sua alta 

umidade, com pluviosidade anual superior aos 1600 mm e temperatura média inferior 27 ºC 

(AB'SÁBER, 2003). Enquanto em área de Complexo Vegetacional Costeiro, onde foi 

registrado no estado do Ceará, a espécie está sujeita às condições mais próximas de um clima 

semiárido, típico da Caatinga (AB'SÁBER, 2003, MORO et al., 2015). Existe uma 
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irregularidade na distribuição das chuvas, que contribui para a sazonalidade climática 

característica da região (PRADO, 2003). A maior parte destas chuvas se concentra em três 

meses consecutivos, seguidos de um longo período seco, constituindo assim uma marcada 

sazonalidade intra e interanual (AB’SÁBER, 2003; PRADO, 2003). As diferenças nos 

padrões de precipitação entre Amazônia e Caatinga, em soma aos demais fatores abióticos, 

interferem de forma característica a disponibilidade de recursos no ambiente, uma vez que as 

chuvas ocasionam o incremento de produtores em escala local, atingindo, assim, os demais 

níveis tróficos (YOM-TOV; GEFFEN, 2006).  

Informações ecológicas sobre a espécie G. humeralis são exclusivas de trabalhos 

realizados com populações amazônicas (e.g. MIRANDA; ANDRADE, 2003; ODA, 2004, 

2008; CARVALHO-JR et al., 2008; MIRANDA; RICCI-LOBÃO; ROCHA, 2010). Sabe-se 

que ao longo da bacia amazônica, este lagarto apresenta variações quanto à morfologia, uso 

de hábitat e alimentação (VITT; ZANI; BARROS, 1997), evidenciando sua capacidade de 

ajuste aos diferentes ambientes onde ocorre. Vitt, Zani e Barros (1997) já chamavam atenção à 

relevância de estudos como esse, não só reconhecendo a importância do entendimento das 

variações no espaço, como também no tempo.  As características peculiares de distribuição 

da espécie G. humeralis a tornam um bom modelo de estudo para investigações relacionadas à 

variação geográfica intraespecífica.  

Considerando sua possibilidade de ajuste ambiental, foi testada a hipótese de que 

a espécie G. humeralis na região costeira do estado do Ceará apresenta um nicho realizado 

diferente do observado nas populações da região amazônica, com redução do tamanho 

corpóreo e da amplitude de nicho temporal e ampliação das dimensões de nicho espacial e 

trófico. Este estudo foi realizado com base nas previsões de que G. humeralis em Complexo 

Vegetacional Costeiro apresenta: (i) tamanho corpóreo reduzido, (ii) restrição de atividade nas 

horas mais quentes do dia, (iii) uso de uma maior variedade de microhábitats e (iv) consumo 

de uma maior variedade de presas, devido à menor disponibilidade de condições e recursos 

ótimos, em comparação com ambientes amazônicos.  

Desta forma, o objetivo geral desta pesquisa foi avaliar aspectos ecológicos, tais 

como morfologia, período de atividade, temperatura, utilização de microhábitats e 

alimentação de uma população de G. humeralis sob influência da Caatinga, em área de 

Complexo Vegetacional Costeiro. Deve-se, portanto, caracterizar sua ecologia trófica, espacial, 

térmica e período de atividade, bem como testar se seu ajuste ecológico atende às previsões 

teóricas esperadas diante das temperaturas elevadas, umidade do ar reduzida e variações na 

disponibilidade de recursos características de sua localização. 
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2.2 Material e métodos 

 

2.2.1 Área de estudo 

 

O estudo foi realizado no município de Trairi (Figura 1), localizado no Norte do 

Ceará, em área de clima Tropical Quente Semiárido Brando, com vegetação caracterizada 

como Complexo Vegetacional Costeiro (MORO et al., 2015; IPECE, 2016). A temperatura e a 

pluviosidade médias anuais são, respectivamente, de 27 ºC e 1588,8 mm, com chuvas 

concentradas nos quatro primeiros meses do ano (IPECE, 2016; FUNCEME, 2016). Tal como 

no restante do estado do Ceará, as temperaturas mantêm-se elevadas durante a maior parte do 

ano e as precipitações, além de marcarem a sazonalidade típica da região, ocorrem de maneira 

errática (MORO et al., 2015).  

As coletas foram realizadas em dois fragmentos de floresta distantes entre si cerca 

de 3 km: área Canaã (03º12’25.0”S, 039º22’19.0”W) e área Emboaca (03º13’10.0”S, 

039º19’25.5”W). A primeira área (Canaã), ocupa aproximadamente 6 ha, conta com a 

passagem de um curso d’água intermitente e também com uma trilha principal que se estende 

de uma extremidade à outra da floresta, além de algumas trilhas secundárias. Está localizada 

próxima a uma estrada carroçável e as propriedades que a circundam são utilizadas para 

criação de animais, sobretudo bovinos. Já a segunda área (Emboaca) possui mais de 23 ha e 

está localizada a uma distância mínima de 1 km do povoado mais próximo. Conta com a 

proximidade de aerogeradores a leste e oeste, os quais produzem uma vibração peculiar que 

pode ser sentida ao longo de toda a floresta. Ao norte é delimitada pelo início da zona de 

dunas. Percebe-se, então, que as comunidades bióticas que aí vivem sofrem impactos locais 

de fontes e magnitudes distintas.  

Ambas as áreas apresentam predominância de árvores e arbustos, o que confere ao 

interior da floresta um microclima sombreado (Figura 2). Algumas espécies vegetais de 

grande porte comuns às duas áreas são Hymenaea courbaril L. (jatobá), Coccoloba latifólia 

Lam. (coaçú), Anacardium sp. (cajueiro) e Syzygium cumini (L.) Skeels (azeitona ou 

jambolão). O porte da floresta em Complexo Vegetacional Costeiro difere das áreas de coleta 

descritas nos trabalhos realizados na Amazônia, sobretudo por ser constituída de árvores de 

menor tamanho e menor adensamento. As áreas estudadas na Amazônia são constituídas por 

árvores de grande porte e considerável camada de serapilheira, que pode chegar a 20 cm 

(MIRANDA; ANDRADE, 2003). Tais características são incomuns às áreas florestais dos 

tabuleiros pré-litorâneos cearenses, onde foi registrada G. humeralis. 
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Figura 1 – Mapa de localização do município de Trairi com destaque aos pontos de coleta: 
(  ) Canaã e (  ) Emboaca. 

 
Fonte: Elaborada pelo autor.  

 

Figura 2 – Interior da floresta das áreas de coleta: (A) Canaã e (B) Emboaca. 

 
Fonte: Francisco Robson Carvalho de Oliveira.  

 

2.2.2 Espécie em estudo 

 

Gonatodes humeralis é uma das 31 espécies que constituem o gênero, pertencente 

à família Sphaerodactylidae (UETZ; HOŠEK, 2017), e dentre as quais é considerada a mais 

amplamente distribuída no Brasil (AVILA-PIRES, 1995). Os indivíduos adultos medem 

aproximadamente 40 mm de comprimento rostro-cloacal e apresentam um evidente 

dicromatismo sexual, em que machos apresentam manchas vermelhas e amarelas na cabeça e 

A B 
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na região anterior do tronco, padrão cromático ausente nas fêmeas (Figura 3) (VANZOLINI, 

1968; AVILA-PIRES, 1995). Os estudos realizados com populações amazônicas (VITT et al., 

2000; NUNES, 2002; MIRANDA; ANDRADE, 2003; ODA, 2008) apontam que a espécie é 

diurna, com período de atividade entre 7:00 hs e 17:00 hs e hábitos subarborícolas, usando 

predominantemente os troncos de árvores. Os machos geralmente são registrados em locais 

relativamente mais altos que as fêmeas (MIRANDA; ANDRADE, 2003; MIRANDA; RICCI-

LOBÃO; ROCHA, 2010). A espécie é mais abundante em florestas secundárias, com a 

fragmentação local podendo afetar negativamente a população (CARVALHO-JR et al., 2008; 

ODA, 2008), e segundo Carvalho-Jr et al. (2008), os indivíduos não possuem grande 

eficiência em dispersões de longa distância. Quanto aos hábitos alimentares, as ordens com 

maior valor de importância para sua dieta são, respectivamente, Gastropoda, Coleoptera, 

Araneae e Isoptera (MIRANDA; ANDRADE, 2003; VITT; ZANI; BARROS, 1997; VITT et 

al., 2000).  

 

Figura 3 – Indivíduos adultos de Gonatodes humeralis em Trairi, Ceará: (A) macho e (B) fêmea. 

 
Fonte: Daniel Cunha Passos.  
 

2.2.3 Coleta de dados  

 

Inicialmente foi realizada uma pesquisa bibliográfica a fim de compor um banco 

de dados com informações autoecológicas de G. humeralis. Todos os trabalhos com 

informações autoecológicas da espécie foram compilados e analisados quanto aos 

procedimentos metodológicos utilizados e principais resultados alcançados. Assim, o trabalho 

de campo foi conduzido de forma a proporcionar uma coleta de dados com equivalência em 

método e esforço amostral, para melhor efeito de comparação entre populações.  

Os dados de tamanho corpóreo de populações amazônicas foram extraídos de 

A B 
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gráficos de barras apresentados por Vitt, Zani e Barros (1997) e Vitt et al. (2000). Foram 

usadas informações sobre período de atividade e temperatura corpórea disponíveis nos 

trabalhos de Vitt, Zani e Barros (1997) e Miranda, Ricci-Lobão e Rocha (2010). Informações 

sobre uso de hábitat foram baseadas em resultados de Vitt, Zani e Barros (1997) e Oda (2008). 

Quanto à dieta, as informações foram obtidas em tabelas publicadas pot Vitt, Zani e Barros 

(1997), Vitt et al. (2000) e Miranda e Andrade (2003). Para leitura de dados numéricos em 

gráficos de dispersão foi usado o software online WebPlotDigitizer 4.0. Além dos dados 

utilizados nas análises estatísticas, foram usadas ainda algumas informações de medidas de 

tendência central e de dispersão encontradas em alguns destes trabalhos para ilustrações 

gráficas.  

Já as coletas de campo compreenderam os períodos chuvoso e seco (abril-maio e 

setembro-outubro de 2017, respectivamente). A amostragem dos animais foi feita através de 

buscas ativas limitadas por tempo (30 minutos de busca a cada intervalo de uma hora) (e.g. 

PASSOS; ZANCHI; ROCHA, 2013), em que os indivíduos foram procurados nos mais 

diversos microhábitats disponíveis (CAMPBELL; CHRISTMAN, 1982; MANZANILLA; 

PÉFAUR, 2000). As buscas foram realizadas no período diurno, entre 06:00 hs e 17:00 hs 

(168 horas), e noturno, entre 18:00 hs e 05:00 hs (72 horas), por equipes compostas de dois ou 

quatro pesquisadores. O esforço amostral total (240 horas) foi igualmente distribuído entre os 

períodos chuvoso e seco. O período noturno contou com menos horas de amostragem por 

constatar-se logo a ausência de atividade neste período. A distribuição dos intervalos de busca 

ao longo de todo o dia foi útil para identificar possível alteração no período de atividade da 

espécie em relação ao registrado para a Amazônia. 

Em relação ao ambiente, para cada indivíduo avistado, foi registrada a hora da 

visualização, o microhábitat onde foi encontrado, a altura em relação ao nível do solo 

(resolução de 0,1 cm), o diâmetro do poleiro, quando os indivíduos estavam empoleirados 

(resolução de 0,1 cm) e as temperaturas do substrato utilizado e do ar (a 10 cm do substrato), 

com o uso de termômetro (resolução de 0,2 °C). 

Os indivíduos foram capturados manualmente e, imediatamente após a captura, 

foram tomadas as medidas de temperatura corpórea, com uso de um termômetro cloacal 

Schultheis (resolução de 0,2 °C) (MIRANDA; RICCI-LOBÃO; ROCHA, 2010), bem como a 

medida morfométrica de comprimento rostro-cloacal (CRC), com o uso de paquímetro digital 

(resolução de 0,1 mm). O sexo foi identificado nos indivíduos adultos por meio do 

dicromatismo sexual da espécie.  

Para análise do conteúdo estomacal foram eutanasiados 60 espécimes (Licenças 
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Nº 58070-1 e Nº 57169-1, emitidas pelo Instituto Chico Mendes de Conservação da 

Biodiversidade – ICMBio), os quais foram depositados na Coleção de Herpetologia da 

Universidade Federal do Ceará (CHUFC) e na Coleção Herpetológica do Semi-Árido (CHSA) 

(Apêndice A). A eutanásia destes indivíduos ocorreu por superdosagem de anestésico 

(cloridrato de lidocaína a 2%). Os indivíduos foram fixados com injeção de formol comercial 

a 10% nas vísceras e musculatura do corpo e, posteriormente, conservados em álcool 70% 

(AURICCHIO; SALOMÃO, 2002). Os demais indivíduos capturados foram marcados com 

tinta atóxica para evitar a reamostragem dos mesmos e, em seguida, soltos em seus locais 

originais de captura (FERNER, 1979). 

Os conteúdos estomacais foram extraídos dos animais através de dissecção e 

analisados em microscópio estereoscópio (resolução de 0,2 mm), para identificação das presas 

até o nível taxonômico de ordem, com exceção da família Formicidae e das classes 

Gastropoda, Diplopoda e Chilopoda. Estes animais foram mantidos em nível taxonômico 

diferente de ordem para garantir e equivalência de comparação com os trabalhos publicados. 

Pelo mesmo motivo, a classificação taxonômica utilizada neste trabalho não se trata da mais 

atual, portanto os cupins ainda são apresentados na ordem Isoptera.  

 Todas as presas foram medidas em seu comprimento e largura, utilizando um 

paquímetro digital (resolução de 0,01 mm), e seu volume estimado pela fórmula do mínimo 

esferóide prolato V = 4/3π (C/2) (L/2)2, onde “V” é o volume da presa, “C” é o comprimento 

da presa, e “L” é a largura de cada presa (DUNHAM, 1983). 

 

2.2.4 Disponibilidade de microhábitats 

 

A disponibilidade de microhábitats foi identificada através de observações em 

campo dos microambientes potencialmente utilizáveis pela espécie. Levando-se em 

consideração que G. humeralis é uma espécie subarborícola e que, consequentemente, os 

troncos são bem explorados pela mesma, optou-se por investigar as diferenças quantitativas 

entre troncos mortos e vivos disponíveis, bem como a circunferência média destes troncos a 

fim de se identificar eventual seleção neste microhábitat. Para tanto, foram estabelecidas 30 

parcelas de 5 m X 5 m, distribuídas por toda a área, onde foram amostrados os lagartos e com 

distância mínima de 20 m entre cada uma. Em cada parcela foram contabilizados todos os 

arbustos e árvores vivos e mortos com, pelo menos, 1 m de altura e circunferência à altura do 

solo ≥ 5 cm (RODAL; SAMPAIO; FIGUEIREDO, 2013). Os indivíduos que atenderam aos 

critérios de inclusão tiveram suas medidas de circunferência à altura do solo medidas com o 
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uso de fita métrica (resolução de 1 cm). 

 

2.2.5 Análises  

 

A distribuição dos dados e a homogeneidade das variâncias foram analisadas 

através dos testes de Shapiro-Wilk e de Levene, respectivamente. Foram aplicadas análises 

estatísticas não paramétricas devido à não normalidade dos dados, mesmo após 

logaritmizados em base natural. Todas estas análises foram realizadas em ambiente R (R Core 

Team, 2015).  

Para as análises de tamanho corpóreo, temperatura corpórea, altura e 

circunferência de poleiro, os dados da população investigada neste trabalho foram 

classificados em intervalos de classe, para padronizar de acordo como estas informações 

estavam disponíveis na literatura. Informações de tamanho e temperatura corpóreos foram 

comparadas entre populações através do teste de Kruskal-Wallis. Em relação ao tamanho 

corpóreo, foram usados dados das populações do Rio Xingu e Curuá-Una (Pará), Caracaraí 

(Roraima), Cuyabeno, no Equador (VITT; ZANI; BARROS 1997) e das proximidades do Rio 

Formoso (Rondônia) (VITT et al., 2000); para as medidas de temperatura corpórea foram 

utilizados dados referentes à uma população de São Luís (Maranhão) (MIRANDA et al., 

2010), Curuá-Una e de diferentes populações amazônicas (VITT; ZANI; BARROS, 1997).  

Quanto ao uso de hábitat foram realizadas comparações entre altura e 

circunferência de poleiro com dados extraídos de populações em Curuá-Una (Pará) (VITT; 

ZANI; BARROS, 1997) e Manaus (Amazonas) (ODA, 2008). A altura de poleiro foi testada 

entre populações do Ceará e da Amazônia com o teste de Kruskal-Wallis. Já a circunferência 

de poleiro foi comparada apenas com os registros realizados em Manaus (ODA, 2008), 

através do teste Wilcoxon-Mann-Whitney. 

O período de atividade foi analisado com a realização do teste 

KolmogorovSmirnov individualmente entre a população de Trairi e cada uma das populações 

amazônicas com informações disponíveis, a saber: Rio Formoso (Rondônia) (VITT et al., 

2000), Curuá-Una (Pará) e o agrupamento de diferentes populações amazônicas (VITT; ZANI; 

BARROS, 1997). 

Com relação à dieta, foi testada a diferença entre períodos chuvoso e seco através 

do teste Wilcoxon-Mann-Whitney. Além disso foi caracterizada a importância de cada item 

alimentar para a alimentação do animal com o Índice de Valor de Importância (IVI), dado por: 

IVI (%) = (frequência relativa + dominância relativa + volume relativo)/3 (CURTIS, 1959). O 
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mesmo cálculo foi realizado com as informações de alimentação para populações de São Luís 

(MIRANDA; ANDRADE, 2003), Rio Formoso (VITT et al., 2000), Caracaraí, Curuá-Una e 

Cuyabeno (VITT; ZANI; BARROS, 1997). Neste trabalho são apresentadas as categorias 

alimentares com maiores valores de importância, que somam mais de 50% da dieta de cada 

população considerada.  

Foram calculadas as dimensões de nicho ecológico de cada população para as 

dimensões temporal, espacial e alimentar. Para isso, as informações de período de atividade, 

microhábitat e dieta disponíveis nos trabalhos publicados tiveram suas categorias revisadas e 

equiparadas com as informações coletadas em Trairi para realização do cálculo de amplitude 

de nicho. Posteriormente os valores de amplitude de nicho adquiridos foram divididos pela 

quantidade de categorias em cada caso, a fim de padronizar os valores e realizar uma 

comparação com amplitude de nicho ajustada (e.g. VITT; ZANI; BARROS, 1997). Para 

cálculo da amplitude de nicho foi usado o inverso do índice de diversidade de Simpson (1949) 

(PIANKA, 1973), dado por: 

 N 
B = 1/∑pi

2 
 I 

Onde pi é dado pela proporção de utilização da categoria i (alimento, microhabitat 

ou intervalo de hora) e N representa o número de categorias. 

 

2.3 Resultados 
 

Foram amostrados 293 indivíduos da espécie G. humeralis, 160 no período seco e 

133 no chuvoso. Destes, foram 123 indivíduos do sexo masculino, 104 do sexo feminino, 39 

juvenis e 27 não puderam ser identificados com exatidão. Os indivíduos juvenis foram 

encontrados predominantemente no período seco.  

Os indivíduos adultos de G. humeralis de Trairi apresentaram comprimento 

rostro-cloacal de 33 mm (30 - 34 mm, n = 129). O comprimento rostro-cloacal diferiu entre 

estas populações (Kruskal-Wallis χ² = 108.98; df = 5; p < 0.001), com os indivíduos de Trairi 

apresentando menor tamanho corpóreo que todas as populações amazônicas (Figura 4). 

Quanto ao período de atividade, em Trairi, os animias tiveram uma atividade de, 

pelo menos, três horas a mais do que o máximo de atividade registrado na Amazônia (Figura 

5). Essa diferença reflete uma variação na amplitude de nicho temporal da espécie, sendo a 

população de Trairi a de maior largura de nicho nesta dimensão (0,94) (Tabela 1). Entretanto, 

não houve diferença significativa para período de atividade entre as populações testadas: 
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Trairi e Rio Formoso (Kolmogorov-Smirnov D = 0.479, p = 0.17); Trairi e Curuá-Una 

(Kolmogorov-Smirnov D = 0.378, p = 0.36); Trairi e Amazônia em geral (Kolmogorov-

Smirnov D = 0.423, p = 0.26). As temperaturas corpóreas de G. humeralis variaram 

significativamente entre as populações estudadas (Kruskal-Wallis χ² = 41.75, df = 3, p < 

0.001), sendo registradas médias mais elevadas na população de Trairi (Figura 6). A 

temperatura corpórea dos indivíduos adultos ativos de G. humeralis em Trairi foi de 29.95ºC (28.70 - 

30.78ºC, n = 70).  
 
Figura 4 – Tamanho corpóreo (comprimento rostro-cloacal em mm) de Gonatodes humeralis 
em seis diferentes populações com mediana indicada pelo ponto negro. Foram usadas 
informações disponíveis em: Miranda, Ricci-Lobão e Rocha (2010) para a população de São 
Luís; Vitt, Zani e Barros (1997) para as populações de Cuyabeno, Curuá-Una, Rio Xingu e 
Caracaraí; Vitt et al. (2000) para a população de Rio Formoso.  

 
Fonte: Elaborada pelo autor. 
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Figura 5 – Porcentagem de indivíduos de Gonatodes humeralis encontrados em atividade ao 
longo do dia. As colunas indicam a atividade na população de Trairi, enquanto as linhas se 
referem às populações amazônicas. Foram usadas informações disponíveis em: Vitt, Zani e 
Barros (1997) para as populações de Curuá-Una (linha contínua) e Amazônia (linha tracejada); 
Vitt et al. (2000) para a população de Rio Formoso (linha pontilhada). 

 
Fonte: Elaborada pelo autor. 
 

Figura 6 – Temperatura do corpo (ºC) de Gonatodes humeralis em quatro diferentes 
populações com mediana indicada pelo ponto negro. Foram usadas informações disponíveis 
em: Vitt, Zani e Barros (1997) para as populações de Curuá-Una e Amazônia e Miranda, 
Ricci-Lobão e Rocha (2010) para a população de São Luís. 

 
Fonte: Elaborada pelo autor. 
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Tabela 1 – Largura de nicho das dimensões temporal, espacial e alimentar de diferentes 
populações da espécie Gonatodes humeralis. Valores máximos em negrito e valores mínimos 
sublinhados. Foram usadas informações disponíveis em: Vitt, Zani e Barros (1997) para as 
populações de Curuá-Una, Caracaraí e Amazônia; Vitt et al. (2000) para a população de Rio 
Formoso; Miranda e Andrade (2003) para a população de São Luís. 

Localidades Temporal Espacial Alimentar 
Trairi, CE 0,937 0,424 0,620 
Curuá-Una, PA 0,874 0,512 - 
Rio Formoso, RO 0,699 0,481 0,538 
Amazônia 0,692 - - 
Caracaraí, RR - 0,564 - 
São Luís, MA - - 0,487 

Fonte: Elaborada pelo autor. 
 

Quanto ao uso do hábitat, em Trairi, os indivíduos de G. humeralis foram 

encontrados predominantemente em troncos de árvores, sejam troncos vivos (68,5%, n = 191) 

ou mortos (19,7%, n = 55), estando empoleirados em torno de 28 cm acima do solo (16 – 

51,25 cm, n = 208), em troncos com cerca de 35 cm de circunferência (25 - 55 cm, n = 210) 

(Tabela 2). A população de G. humeralis em Trairi pareceu usar os troncos mais grossos entre 

os disponíveis no ambiente (Mann-Whitney - U = 35964, p < 0.01) (Figura 7). A altura 

(Kruskal-Wallis - χ² = 20.72, df = 2, p < 0.01) e a circunferência (Mann-Whitney U = 10012, 

p < 0.01) dos poleiros utilizados por G. humeralis em Trairi diferiram dos valores observados 

em outras populações amazônicas (Figura 8 e 9) e a amplitude de nicho espacial da espécie 

também foi menor em Trairi (Bs = 0,42) do que nas populações amazônicas (Tabela 1).  

 

Tabela 2 – Categorias de microhábitats com maior porcentagem de uso por Gonatodes 
humeralis em Trairi e três populações amazônicas. Valores máximos em negrito. Legenda: 
TG (troncos e galhos), GC (troncos e galhos caídos no chão), MC (monte de cupins), SE 
(serapilheira). Foram usadas informações disponíveis em: Vitt, Zani e Barros (1997) para as 
populações de Caracaraí e Curuá-Uma; Vitt et al. (2000) para a população de Rio Formoso. 
Localidades TG (%) GC (%) MC (%) SE (%) 
Trairi, CE 88,1 9,0 0 2,9 
Rio Formoso, RO 59,1 2,1 11,7 6,5 
Curuá-Una. PA 99,1 0 0 0,9 
Caracaraí, RR 93,8 0 0 6,2 
Fonte: Elaborada pelo autor. 
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Figura 7 – Circunferência de troncos (cm) utilizados por Gonatodes humeralis e disponíveis 
no ambiente em Trairi, CE, com mediana indicada pelo x cinza.  

 
Fonte: Elaborada pelo autor.  
 
Figura 8 – Altura de poleiro (cm) utilizado por Gonatodes humeralis em seis diferentes 
populações ao longo de sua área de distribuição com mediana indicada pelo ponto negro. 
Foram usadas informações disponíveis em: Vitt, Zani e Barros (1997) para a população de 
Curuá-Una; Vitt et al. (2000) para a população de Rio Formoso; Miranda e Andrade (2003) 
para a população de Alumar; Miranda, Ricci-Lobão e Rocha para São Luís; Oda (2010) para a 
população de Manaus.  

 
Fonte: Elaborada pelo autor. 
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Figura 9 – Circunferência de poleiro (cm) utilizado por Gonatodes humeralis em seis 
diferentes populações ao longo de sua área de distribuição com mediana indicada pelo ponto 
negro. Foram usadas informações disponíveis em: Vitt, Zani e Barros (1997) para as 
populações de Cuyabeno e Caracaraí; Vitt et al. (2000) para a população de Rio Formoso; 
Miranda e Andrade (2003) para a população de São Luís; Oda (2010) para a população de 
Manaus. 

 
Fonte: Elaborada pelo autor.  

 

 

Quanto à alimentação, Araneae, Coleoptera, Lepidoptera, Orthoptera e 

Hymenoptera representam juntos cerca de 52% da alimentação de G. humeralis em Trairi em 

valor de importância. A amplitude de nicho alimentar de G. humeralis foi maior em Trairi 

(0,62) do que em populações amazônicas (Tabela 1) e as categorias de presa mais importantes 

para sua alimentação foram semelhantes ao que foi registrado para as populações amazônicas 

já estudadas (Tabela 3). As ordens Araneae e Coleoptera juntas apresentaram maior valor de 

importância na população de Trairi (26,7) e estas mesmas categorias se repetem em quase 

todas as demais populações de G. humeralis investigadas, indicando um consenso de 

categorias de presas mais importantes à sua alimentação ao longo das populações. Em Trairi, 

sua dieta não apresentou variação significativa entre os períodos chuvoso e seco (Tabela 4) 

para frequência (U-test = 260, p < 0,681), número (U-test = 279, p < 0,391), ou mesmo 

volume de presas (U-test = 300, p < 0,174).  

 

  



33 
 

Tabela 3 – Categorias alimentares com maior índice de valor de importância (IVI) em 
diferentes populações da espécie Gonatodes humeralis. Em negrito as categorias mais 
consensuais entre as populações investigadas. Legenda: Ara - Araneae, Bla - Blattodea, Col - 
Coleoptera, Der - Dermaptera, Gas - Gastropoda, Hom - Homoptera, Hym - Hymenoptera, Isp 
- Isoptera, Isd - Isopoda, Lep - Lepidoptera, Oli - Oligochaeta, Ort - Orthoptera, LI – Larva de 
Inseto, PL – Pele de Lagarto. Foram usadas informações disponíveis em:  Vitt, Zani e Barros 
(1997) para as populações de Caracaraí, Curuá-Una e Cuyabeno; Vitt et al. (2000) para a 
população de Rio Formoso; Miranda e Andrade (2003) para a população de São Luís. 
Localidades Categorias alimentares e IVI (%) 
Trairi, CE Ara: 14,5 Col: 12,2 Lep: 9,9 Ort: 8,2 Hym: 7,7 
São Luís, MA LI: 18,2 Col: 10,4 Ara: 10,1 Ort: 9,7 Hom: 7,9 
Rio Formoso, RO Col: 16,5 Isp: 14,1 Ara: 11,8 Gas: 9,5 Lep: 8,3 
Caracaraí, RR LI: 28,3 Oli: 8,3 Gas: 7,8 Der: 7,1 PL: 5,6 
Curuá-Una, PA Isd: 14,9 Isp: 11,9 For: 9,4 Hym: 7,9 Gas: 7,3 
Cuyabeno – EC Bla: 13,8 Oli: 12,6 Col: 11,9 Ara: 9,9 LI: 8,4 

Fonte: Elaborada pelo autor. 
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2.4 Discussão 

 

O tamanho corpóreo de G. humeralis varia entre os locais de ocorrência da 

espécie, o que indica uma plasticidade para traços morfológicos. Esta diferença de tamanho 

corpóreo também foi encontrada por Vitt, Zani e Barros (1997) ao compararem populações 

amazônicas desta espécie. Assim como é observado para outras espécies de lagartos, a 

morfologia é uma característica variável entre populações amplamente distribuídas no Brasil 

(eg. VITT; COLLI, 1994; MESQUITA; COLLI, 2003). Este ajuste morfológico ao ambiente 

pode ser dirigido tanto por fatores abióticos, como temperatura, por exemplo, quanto fatores 

bióticos que co-variam com os primeiros, como a disponibilidade de recursos alimentares 

(ASHTON; FELDMAN, 2003; VINARSKI, 2014). 

As diferenças morfológicas encontradas neste trabalho atendem às previsões 

teóricas de que uma espécie de animal ectotérmico de pequeno porte sob condições de 

temperaturas elevadas e disponibilidade de recursos reduzida apresenta menores médias de 

tamanho corpóreo (YANG et al., 2005; SAGONAS et al., 2013). O período de atividade pode 

ser um fator determinante para o tamanho corpóreo de lagartos, pois a quantidade de tempo 

ativo em sua temperatura ótima está diretamente relacionada à aquisição de energia 

(HORVÁTHOVÁ et al., 2013). Mas esta explicação é melhor suportada quando a temperatura 

do animal é uma característica conservada ao longo de sua área de distribuição 

(HORVÁTHOVÁ et al., 2013), o que não é observado em G. humeralis. Sendo assim, a 

inércia térmica pode ser explicada com mais eficiência esta variação morfológica da espécie, 

pois o tamanho corpóreo é um fator determinante para o seu ajuste ao ambiente, com animais 

pequenos apresentando vantagens termorregulatórias sobre os de grande porte (SAGONAS et 

al., 2013; AZÓCAR et al., 2014).  

A temperatura corpórea média de machos e fêmeas ativos da espécie G. humeralis 

registrada em Trairi foi quase 2 ºC acima da média registrada em populações amazônicas por 

Vitt, Zani e Barros (1997), não tendo sido significativa a diferença de temperautura entre as 

populações amazônicas. Sabe-se que mesmo animais ectotérmicos possuem capacidade 

limitada para mudança de seus limites térmicos (HOFFMANN; CHOWN; CLUSELLA-

TRULLAS, 2013). Desta forma, o fato de G. humeralis ser encontrado com diferentes 

temperaturas operacionais evidencia que sua gama de temperatura tolerável é relativamente 

ampla, e a amplitude de temperatura também é uma característica associada ao tamanho 

corpóreo. Animais com pouca massa corpórea possuem maior capacidade de ajuste térmico ao 

ambiente do que animais de grande porte, por isso, podem enfrentar uma gama de 
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temperaturas maior (STEVENSON, 1985). Esse ajuste facilitado aos animais menores 

acontece porque o tamanho corpóreo reduzido faz com que os mesmos possam aquecer ou 

resfriar mais rapidamente do que aqueles com tamanho corpóreo maior (BERGMANN, 1847). 

Este padrão já foi contestado para os Squamata, grupo de répteis constituído por lagartos, 

anfisbenas e serpentes, mas as evidências não excluem totalmente essa possibilidade 

(ASHTON; FELDMAN, 2003).  

O equilíbrio térmico de animais ectotérmicos depende de dois fatores principais: 

da capacidade de conservar calor e da rapidez com que os mesmos conseguem adquirir ou 

perder esse calor (AZÓCAR et al., 2014). Desta forma, os pequenos lagartos podem 

facilmente adquirir ou perder calor para o ambiente a partir de ajustes no comportamento 

(ROCHA et al., 2009). Quando o fato de aquecer rapidamente ou de forma retardada se torna 

um problema para o animal, é necessário desenvolver mecanismos compensatórios, também 

comportamentais, como a seleção de microambientes ou modificações no período de 

atividade (AZÓCAR et al., 2014). No caso de G. humeralis na região costeira do Ceará, a 

temperatura mais elevada do que em regiões amazônicas não representou um problema capaz 

de motivar uma redução no período de atividade da espécie. Além da tolerância térmica de G. 

humeralis, outras caraterísticas devem ser consideradas para explicar a conservação na 

atividade desta espécie, como o uso do hábitat, por exemplo.  

Com relação ao uso do espaço, foi identificado que a espécie G. humeralis usa 

troncos de maior calibre em Trairi do que em Manaus, ambiente amazônico. Além disso, os 

indivíduos de G. humeralis da população de Trairi apresentaram uma preferência por troncos 

mais grossos dentre os disponíveis no ambiente, evidenciando sua seleção por poleiros nesta 

configuração em floresta de Complexo Vegetacional Costeiro. Tal seleção por microhábitats 

mais grossos não foi registrada por Oda (2008) para a população de Manaus, onde a espécie 

parece usar indistintamente os poleiros disponíveis. Supõe-se que G. humeralis seleciona seu 

microhábitat em Complexo Vegetacional Costeiro com base nas condições microclimáticas 

que o ambiente oferece.  

Melville e Schulte (2001), identificaram que algumas espécies de lagartos de 

regiões áridas, onde as temperaturas ambientais podem superar os valores de temperatura 

ideal para estes animais, a ocupação de microhábitats não ocorre aleatoriamente, podendo ser 

explicada por fatores estruturais e térmicos. Além disso, sabe-se que o microhábitat de um 

animal ectotérmico determina que tipo de microclima o organismo experimenta ao longo do 

dia, o que influencia diretamente suas capacidades fisiológicas, podendo atuar também sobre 

seu desempenho ecológico (HUEY, 1991). Sendo assim, a espécie G. humeralis em ambientes 
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com temperatras mais elevadas pode se beneficiar do microclima que os troncos de maior 

calibre oferecem. Este tipo de microhábitat tem sombra constante em pelo menos um dos 

lados durante todo o dia e os animais amostrados em Trairi foram encontrados em 84,5% dos 

casos em locais sombreados. Apenas 1,6% foi registrado sob sol pleno e o restante dos 

animais (13,9%) foi amostrado sob sol difuso. Em regiões temperadas, essa exposição ao sol 

(sol pleno, sol difuso e sombra) varia entre as estações do ano, podendo ser interpretada como 

um comportamento compensatório às flutuações de temperatura de ar e microhábitat 

(ORTEGA; PEREZ-MELLADO, 2016). Já em ambiente semi-árido, essa variação na 

exposição é comum ao longo do dia, onde os lagartos tendem a evitar exposição direta ao sol 

nas horas mais quentes (VITT, 1995).  

Alguns dos microambientes onde G. humeralis é registrado na Amazônia, como 

palmeiras (VITT et al., 2000), não foram encontrados na mata em estudo. Sendo assim, a 

restrição da espécie aos troncos, serapilheira e galhos caídos em Trairi, o que contribuiu para 

que sua amplitude de nicho espacial tenha sido a menor entre as populações investigadas, 

pode acontecer mais pela falta de outros tipos de microambientes do que por impossibilidade 

de uso. Já sua predominância em troncos de árvores em detrimento de outros microambientes 

disponíveis evidencia sua dependência de áreas florestais, assim como ocorre no bioma 

amazônico, onde os indivíduos são encontrados quase que na totalidade dos casos em troncos 

de árvores (VITT et al., 2000; ODA, 2008). 

Quanto à dieta, o fato da amplitude de nicho alimentar ser maior na população de 

Trairi quando comparada com populações amazônicas sugere que a espécie apresenta um 

comportamente mais generalista quanto ao consumo de presas nesta região. Isto é reforçado 

pelo fato de que sua dieta não varia entre os períodos chuvoso e seco em área de Complexo 

Vegetacional Costeiro. O estudo com assembleia de lagartos de Novosolov et al. (2017) 

sugere que a amplitude de nicho alimentar destes animais não necessariamente será menor em 

áreas onde a quantidade de competidores é reduzida, pois as diferenças de disponibilidade de 

recursos entre as áreas são mais importantes na determinação da composição alimentar do que 

a pressão competitiva existente entre os lagartos. Assim, o fato de populações amazônicas de 

G. humeralis estarem em assembleias de lagartos geralmente mais numerosas do que o 

registrado para região costeira do nordeste brasileiro (MACEDO; BERNARDE; SHINYA-

ABE, 2008; BORGES-LEITE; RODRIGUES; BORGES-NOJOSA, 2014; CAMPOS; LIMA; 

LIMA, 2015) não pode explicar essa variação na amplitude de nicho alimentar para a espécie. 

As diferenças na disponibilidade de recursos entre as regiões brasileiras devem ser a 

explicação mais condizente. 
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A dieta de G. humeralis em Trairi não diferiu entre os períodos chuvoso e seco, 

diferente do observado em populações amazônicas, a espécie apresentou consumo de maior 

diversidade de presas durante a estação chuvosa, quando há maior disponibilidade de alimento, 

o que foi associado ao investimento energético em reprodução, acentuado justamente durante 

este período do ano (MIRANDA; ANDRADE, 2003). Outras espécies que convivem com a 

flutuação de recursos alimentares entre estações do ano tendem a promover mudanças no 

comportamento alimentar, provavelmente a fim de otimizar a aquisição de energia. São 

exemplos a espécie de sincídeo Lepidothyris fernandi (BURTON, 1836) no sul da Nigéria 

(ENIANG et al., 2014), ou o teídeo Ameivula ocellifera no semiárido brasileiro (SALES; 

FREIRE, 2015).  

Porém, o comportamento de maximizar a variedade de alimento durante o período 

de maior abundância de artrópodes vai contra ao que a teoria do forrageamento ótimo postula. 

Em linhas gerais, a teoria prediz que as espécies são menos exigentes quando a 

disponibilidade de recursos é limitada e, assim, tendem ao generalismo em situações de 

escassez de alimento (SCHOENER, 1971). É o caso, por exemplo, da espécie Ameiva 

ameiva (LINNAEUS, 1758) no semiárido brasileiro, que apresenta amplitude de nicho 

alimentar mais estreita durante a estação chuvosa, enquanto sua alimentação tende a ser mais 

generalista durante a estação seca (SALES; RIBEIRO; FREIRE, 2011). Este fato é 

comumente associado às flutuações na disponibilidade de artrópodes no ambiente 

(KOLODIUK; RIBEIRO; FREIRE, 2010; SALES; RIBEIRO; FREIRE, 2011), que, em 

ambientes sazonais como a Caatinga, costumam ser mais abundantes durante a estação 

chuvosa (VASCONCELLOS et al., 2010).  

Em ambos os casos mencionados, os autores registraram influência da 

sazonalidade na dieta de lagartos, ou seja, estudos que consideram uma escala temporal. Neste 

trabalho foram registradas diferenças na dieta de G. humeralis entre populações, além de quê 

essa dieta pode variar sazonalmente ou não, dependendo do local de ocorrência, indicando 

que o comportamento alimentar da espécie varia entre as populações estudadas. Assim, a 

variação na dieta de lagartos pode ser observada não somente entre períodos do ano (e.g. 

KOLODIUK; RIBEIRO; FREIRE, 2010; SALES; RIBEIRO; FREIRE, 2011; SALES; 

FREIRE, 2015), mas também em escala espacial, ao longo da área de ocorrência de 

determinada espécie.  
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2.5 Considerações finais 

 

O tamanho corpóreo tende a ser uma característica variável geograficamente entre 

populações de G. humeralis e o período de atividade não é capaz de explicar esta variação 

morfológica, uma vez que as populações não apresentam diferenças significativas quanto à 

atividade diária. A espécie possui uma amplitude de temperatura operacional razoável, o que 

lhe atribui a capacidade de estar ativa em praticamente qualquer horário do período diurno. 

Apesar disso, este pequeno lagarto apresenta um comportamento de uso de hábitat peculiar na 

vegetação costeira do Ceará, aparentemente selecionando as partes baixas dos troncos de 

árvores mais grossas, locais com temperaturas relativamente mais amenas e refugiando-se da 

exposição direta aos raios de sol no interior da floresta. Sua amplitude de nicho alimentar é 

mais larga em Trairi quando comparado a outras populações amazônicas, embora algumas 

categorias de presa com maior valor de importância se mantenham entre as populações. Os 

achados deste trabalho descrevem pela primeira vez aspectos autoecológicos de G. humeralis 

de uma população no extremo leste de sua distribuição, ampliando a compreensão sobre sua 

atividade diária, uso do ambiente e ecologia trófica. Assim, os resultados encontrados 

contribuem para o entendimento das variações nos atributos biológicos entre populações da 

mesma espécie, revelando ajustes conduzidos por fatores bióticos e abióticos em distintos 

traços morfológicos, ecológicos e comportamentais entre populações de uma espécie de 

lagarto florestal.  
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3 MANUSCRITO 2 
 

A AMEAÇA DA PERDA DE HÁBITAT PARA Gonatodes humeralis (GUICHENOT, 

1855) (SQUAMATA: SPHAERODACTILIDAE) NA REGIÃO COSTEIRA DO CEARÁ 

 

RESUMO  

 

A paisagem das zonas litorâneas do Nordeste brasileiro tem passado por uma crescente 

modificação, graças à exploração humana, que pode ameaçar as populações animais que aí 

vivem. Recentemente, foi registrada a ocorrência da espécie Gonatodes humeralis 

(GUICHENOT, 1855) em área de vegetação litorânea do Ceará, uma região onde a 

exploração energética está em ascenção. Tendo em vista a ameaça da perda e alteração de 

hábitat nesta região costeira do Brasil, objetivou-se investigar efeitos da qualidade do hábitat 

sobre a densidade populacional de G. humeralis. As abundâncias da espécie foram 

comparadas entre duas áreas em diferentes níveis de conservação. Além disso, foram 

investigados parâmetros estruturais, tais como a densidade de árvores, número de troncos e 

galhos caídos e circunferência dos troncos nas duas áreas. Foi identificado maior abundância 

da espécie na área mais conservada, embora as características estruturais investigadas não 

tenham diferido significativamente entre as áreas. Outras características devem atuar mais 

fortemente na determinação da densidade populacional de G. humeralis.  

 

Palavras-chave: Densidade populacional. Desmatamento. Conservação. 

 

ABSTRACT  

 

The landscape of the coastal areas of the Northeast of Brazil has undergone a growing 

modification, thanks to the human exploitation, that can threaten the animal populations that 

live there. Recently, the occurrence of Gonatodes humeralis (GUICHENOT, 1855) has been 

recorded in an area of coastal vegetation in Ceará, a region where energy exploration is on the 

rise. Considering the threat of habitat loss and alteration in this coastal region of Brazil, the 

objective was to investigate the effects of habitat quality on the population density of G. 

humeralis. The abundances of the species were compared between two areas at different 

conservation levels. In addition, structural parameters such as tree density, number of trunks 

and fallen branches and circumference of trunks in both areas were investigated. Greater 
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abundance of the species was identified in the more conserved area, although the structural 

characteristics investigated did not differ significantly between the areas. Other characteristics 

should act more strongly in determining the population density of G. humeralis. 

 

Keywords: Population density. Deforestation. Conservation. 

 

3.1 Introdução  

 

Dentre os impactos negativos causados pela fragmentação de hábitat está o 

aumento do efeito de borda, recentemente apontado como um dos principais responsáveis 

pelas abundâncias reduzidas de vertebrados florestais (LAURANCE et al., 1997; PFEIFER et 

al., 2017). A fragmentação do hábitat, no entanto, por si só pode não explicar o decréscimo 

populacional de uma espécie ou sua ausência em determinado local. Nesses casos, é 

necessário recorrer à qualidade do hábitat para entender a dinâmica da população (HORNE, 

1983; DIAZ, 2000). Desta forma, a fragmentação e a perda de qualidade de hábitats são 

ameaças à biodiversidade global (DIAZ, 2000; MYERS et al., 2000). 

A região costeira do nordeste brasileiro tem sofrido uma intensificação dos 

processos de fragmentação e alteração da qualidade de hábitat pela implantação de usinas 

eólicas (ARAÚJO, 2016). No estado do Ceará em 2016 foram instaladas 21 novas usinas, 

ficando atrás apenas do Rio Grande do Norte, com 25 usinas (ABEEÓLICA, 2016). Dentre os 

impactos de instalação, destacam-se o desmatamento e a fragmentação das matas de 

tabuleiros pré-litorâneos para criação de vias de acesso aos aerogeradores (MEIRELES, 2011).  

Em um trabalho realizado anteriormente à instalação de usinas eólicas no 

município de Trairi, a espécie Gonatodes humeralis (GUICHENOT, 1855) teve seu primeiro 

registro para uma região sob domínio de Caatinga, no estado do Ceará (ROBERTO et al., 

2014). Este lagarto subarborícola de pequeno porte, predominantemente amazônico e de baixa 

capacidade dispersiva, também pode ser encontrado no Cerrado (ÁVILA-PIRES, 1995; 

CARVALHO-JR et al., 2008). No estado do Maranhão foi registrado em área de transição 

entre os biomas, Amazônia, Cerrado e Caatinga (MIRANDA; COSTA; ROCHA, 2012), e no 

Piauí esteve restrito à vegetação do tipo Floresta Estacional Semidecidual, também em área de 

ecótono (BENICIO et al., 2015).  

Já no Ceará, seu registro é pontual, com população encontrada na região costeira 

do estado, até o momento apenas no município de Trairi, onde parece estar isolada das demais 

populações (ROBERTO et al., 2014). Vale destacar que a espécie não foi amostrada em 
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inventários realizados em diferentes fitofisionomias ao longo do bioma Caatinga, ou mesmo 

nos brejos de altitude (RODRIGUES, 2003; BORGES-NOJOSA; CARAMASCHI, 2003; 

RIBEIRO et al., 2009; LOEBMANN; HADDAD, 2010; BORGES-LEITE; RODRIGUES; 

BORGES-NOJOSA, 2014; PEDROSA et al., 2014; SOUZA et al., 2014). Isso mostra o quão 

limitada parece estar a distribuição da espécie na região nordeste, embora ocorra em uma 

densidade considerável onde foi registrada (ROBERTO et al., 2014). 

A vulnerabilidade desta espécie à fragmentação de hábitat foi confirmada em 

estudo com população amazônica, que revelou que sua densidade populacional depende do 

tamanho de fragmentos onde ocorre e da distância desse fragmento a uma área de mata 

contínua adjascente (CARVALHO-JR et al., 2008). Considerando-se o histórico de crescente 

uso e ocupação dos territórios litorâneos na região onde este lagarto ocorre no Ceará, acredita-

se que a conservação da espécie esteja comprometida. Portanto, buscou-se investigar efeitos 

da qualidade do hábitat sobre a densidade populacional de G. humeralis em duas áreas do tipo 

Complexo Vegetacional Costeiro, que recebe uma forte influência do domínio de Caatinga no 

estado do Ceará. Pretende-se compreender se a densidade populacional da espécie varia com 

as diferenças entre parâmetros estruturais do ambiente, como a densidade de árvores, o 

número de troncos e galhos caídos e a circunferência média dos troncos. Desta forma, 

contribuir com a conservação dos fragmentos de mata que ainda resistem à ação antrópica e 

servem de abrigo para espécies florestais.  

  

3.2 Material e métodos 

 

3.2.1 Área de estudo 

 

O trabalho foi realizado no município de Trairi, no estado do Ceará, com coletas 

realizadas em duas áreas distantes entre si aproximadamente 3 km (Figura 10). A região está 

localizada em tabuleiros pré-litorâneos, sob domínio de Caatinga, com fitofisionomia 

caracterizada como Complexo Vegetacional Costeiro e clima do tipo Tropical Quente 

Semiárido Brando (MORO et al., 2015; IPECE, 2016). Enquanto uma das áreas, a mais 

conservada, encontra-se afastada das comunidades locais (3°13'10"S, 39°19'25"O) e 

compreende uma extensão de 23,5 ha, a outra, menos conservada, está localizada próximo às 

regiões habitadas (03º12'25"S, 039º22'20"O), com cerca de 6,7 ha de área. Além disso, sofre 

interferência humana direta através da fragmentação pela abertura de trilhas e passagem 

constante de moradores da região, bem como a proximidade de estradas e descarte de lixo nas 
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imediações da mata. Apesar da considerável diferença de tamanho as áreas apresentam 

perímetro relativamente semelhante, devido à irregularidade de seu formato: 

aproximadamente 2 km e 1,5 km, respectivamente (Figura 11 e 12).  

 
Figura 10 – Mapa de localização do município de Trairi com os pontos de coleta em destaque: 
triângulo – área menos conservada; círculo preto – área mais conservada.  

 
Fonte: Elaborada pelo autor.  

 

Figura 11 – Imagens de satélite em escala de visualização proporcional entre as duas 
localidades com o desenho das áreas amostrais em amarelo: (A) área menos conservada e (B) 
área mais conservada.  

 
Fonte: Google Earth, versão 7.3.0. 
  

A B 
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Figura 12 – Interior da floresta das áreas de coleta: (A) menos conservada e (B) mais 
conservada. 

 
Fonte: Francisco Robson Carvalho de Oliveira.  

 

3.2.2 Coleta de dados  

 

Para analisar diferenças quanto aos parâmetros estruturais das duas áreas foram 

estabelecidas 10 parcelas de 5 m X 5 m em cada uma das áreas, totalizando uma área 

amostrada equivalente a 250 m². Em cada parcela foram contabilizados todos os troncos e 

galhos caídos, bem como a quantidade de arbustos e árvores com, pelo menos, 5 cm de 

Circunferência à Altura do Solo (CAS) e um metro de altura. Cada um dos indivíduos 

arbustivos ou arbóreos que obedeceram a este critério de inclusão tiveram suas medidas de 

CAS mensuradas com fita métrica (resolução de 1 cm). Estes parâmetros foram escolhidos 

por constituírem os principais microhábitats utilizados por G. humeralis (VITT; ZANI; 

BARROS, 1997; VITT et al., 2000; ODA, 2008).  

A amostragem de lagartos ocorreu pelo método de busca ativa limitada por tempo, 

com intervalos de 30 minutos distribuídos ao longo do dia, procurando os animais nos mais 

diversos microambientes disponíveis (CAMPBELL; CHRISTMAN, 1982; MANZANILLA; 

PÉFAUR, 2000). As coletas ocorreram em março e outubro de 2017, totalizando um esforço 

amostral de 48 horas/homem/área de estudo, igualmente distribuídas entre os dois períodos de 

coleta. Prezou-se por realizar cada intervalo de busca em pontos distintos da mata a fim de 

amostrar o máximo de área ao longo de cada ponto de coleta e os animais capturados foram 

marcados com tinta atóxica para evitar reamostragem.  

 

 

 

A B 
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3.2.3 Análises  

 

Não havendo atendido aos critérios de normalidade e homocedasticidade dos 

dados através do teste de Shapiro-Wilk e Levene, respectivamente, mesmo após a 

logaritmização dos dados, optou-se por realizar testes não paramétricos. A comparação das 

abundâncias de G. humeralis entre as duas áreas de coleta foi realizada através do teste 

Wilcoxon-Mann-Whitney. A densidade de árvores, número de troncos e galhos caídos e CAS 

média foram comparadas entre as duas áreas também através do teste Wilcoxon-Mann-

Whitney. As análises estatísticas foram realizadas em ambiente R (R Core Team, 2015), 

considerando como valor de significância p < 0,05. 

 

3.3 Resultados  

 

O número de indivíduos da espécie G. humeralis diferiu significativamente entre 

as áreas de coleta (Mann-Whitney U-test = 9, p < 0,001).  Foram amostrados 149 indivíduos, 

sendo 60 indivíduos adultos do sexo masculino, 48 do sexo feminino, 28 juvenis e 13 os quais 

o sexo não foi definido. Na área mais conservada foi encontrado um total de 105 indivíduos, 

enquanto na área menos conservada foram encontrados apenas 44 (Figura 13).  

 

Figura 13 – Número de indivíduos de Gonatodes humeralis por área amostrada em Trairi, CE.  

 
Fonte: Elaborada pelo autor.  
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No entanto, os parâmetros estruturais investigados neste estudo não apresentaram 

diferença significativa: (i) número de troncos e galhos caídos (Mann-Whitney U-test = 44, p = 

0,6717); (ii) quantidade de arbustos e árvores (Mann-Whitney U-test = 44,5, p = 0,7051); (iii) 

CAS média (Mann-Whitney U-test = 42, p = 0,5708). Estes resultados sugerem que a 

abundância reduzida de G. humeralis na área menos conservada não é afetada diretamente 

pelos fatores investigados neste estudo.   

 

3.4 Discussão 

 

Resultados semelhantes foram encontrados para populações amazônicas de G. 

humeralis por Carvalho-Jr et al. (2008), que demonstraram que a densidade de árvores ou 

mesmo a disponibilidade de alimento não são determinantes para a ocorrência da espécie ou 

sua densidade populacional. Os indivíduos utilizam as árvores vivas como principal hábitat 

(VITT; ZANI; BARROS, 1997; VITT et al., 2000; ODA, 2008), sendo encontrados em 

troncos com aproximadamente 40 cm de circunferência aos 50 cm de altura (MIRANDA; 

ANDRADE, 2003; ODA, 2008; MIRANDA; RICCI-LOBÃO; ROCHA, 2010). Ou seja, são 

típícos de áreas de floresta, embora exista, pelo menos, uma população em zona periantrópica 

no Equador (VITT; ZANI; BARROS, 1997). 

A distância entre o fragmento onde ocorre G. humeralis e a área de mata contínua 

mais próxima é o fator que exerce efeito mais negativo sobre as populações desta espécie de 

baixo poder dispersivo e suas flutuações demográficas são mais afetadas pelo pequeno 

tamanho populacional do que pela falta de recursos ótimos (CARVALHO-JR et al., 2008). 

Para realizar previsões seguras sobre sua probabilidade de extinção devido a baixa densidade 

em áreas vulneráveis seria necessário investigar a força da dependência de densidade para a 

espécie em questão (MUGABO et al., 2013). O que se sabe é que, para algumas espécies de 

lagartos, a baixa densidade apresenta efeitos variáveis e, quase sempre negativos, sobre a 

demografia populacional (MASSOT et al., 1992; MUGABO et al., 2013). Assim, áreas com 

baixa densidade de G. humeralis podem estar fadadas à sua extinção local, uma vez que 

diminuem as interações coespecíficas fundamentais à manutenção da espécie (COURCHAMP; 

CLUTTON-BROCK; GRENFELL, 1999). 

Em Trairi-CE, o fato da floresta menos conservada estar localizada nas 

proximidades de comunidades locais potencializa ainda mais os riscos de danos à área. A área 

de Complexo Vegetacional Costeiro do Nordeste brasileiro se encontra sobre influência do 

bioma Caatinga, e as populações humanas que aí vivem têm a prática de desmatamento 
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historicamente consolidada (BRASIL, 2011). Na região litorânea, além das motivações para o 

desmatamento comuns à toda região Nordeste que são, basicamente, abastecimento energético 

e agropecuária (ALVES; ARAÚJO; NASCIMENTO, 2009; ALMEIDA, 2010), existe ainda a 

expansão das áreas ocupadas por especulação territorial sob influência turística. Além dos 

impactos diretos sobre as populações animais ocasionados pela supressão vegetal da região 

pré-litorânea, podem ser identificados outros efeitos, como a erosão da zona costeira 

(ADDAD; MARTINS-NETO, 2000). 

 

3.5 Considerações finais  

 

A abundância de Gonatodes humeralis em área de Complexo Vegetacional 

Costeiro varia entre áreas com diferentes níveis de conservação da floresta. No entanto, 

parâmetros estruturais como a disponibilidade de troncos e galhos caídos como potenciais 

microhábitats, bem como a quantidade de arbustos e árvores e a circunferência de seus 

troncos não podem ser evocados para explicar tal variação nas populações animais. As áreas 

estudadas neste trabalho, apesar de possuírem características distintas entre si, não apresentam 

diferenças para os parâmetros estruturais investigados. Ainda assim foi possível perceber 

diferenças significativas quanto às abundâncias do pequeno lagarto nas diferentes áreas. Logo, 

é possível inferir que outras características sejam as responsáveis pela determinação de sua 

densidade populacional e o conhecimento do efeito destas características sobre a biologia da 

espécie é imprescindível para a proposição de medidas de conservação da espécie.  
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4 CONCLUSÃO 

 

A espécie Gonatodes humeralis apresenta variação geográfica no tamanho 

corpóreo, na temperatura do corpo, na exploração do ambiente e também na alimentação.  

Quando comparado às populações amazônicas, os animais desta espécie que 

vivem em área de Complexo Vegetacional Costeiro no Nordeste do Brasil: apresentam 

tamanho corpóreo reduzido; possuem elevada temperatura corpórea; usam troncos de árvores 

mais grossos em pontos mais próximos do solo; e se alimentam de forma mais generalista.  

Existe uma conservação no período de atividade entre as populações, embora seja 

notável uma maior amplitude de nicho temporal na população estudada. O nicho trófico 

também é mais amplo na população de Trairi, enquanto a dimensão de nicho espacial é 

variável entre as localidades. 

Por se tratar de uma espécie tipicamente florestal, o estado de conservação das 

florestas pode interferir na sua densidade populacional. A abundância de G. humeralis em 

fragmentos de Complexo Vegetacional Costeiro é negativamente relacionado ao grau de 

conservação dos fragmentos de floresta. Este fato é um indicativo da sensibilidade da espécie 

à modificação do ambiente, algo que tem ocorrido indiscriminadamente ao longo do litoral 

nordestino. 

Os resultados encontrados neste trabalho contribuem para o entendimento das 

variações nos atributos biológicos entre populações da mesma espécie, revelando distintos 

traços morfológicos, ecológicos e comportamentais variáveis entre populações de uma espécie 

de lagarto florestal. Além disso, os achados deste estudo descrevem pela primeira vez 

aspectos autoecológicos de G. humeralis de uma população no extremo leste de sua 

distribuição, ampliando a compreensão sobre sua atividade diária, uso do ambiente e ecologia 

trófica. Tais conhecimentos podem ser aplicados em benefício da conservação desta e das 

demais espécies que vivem em áreas de floresta situadas no domínio Caatinga, bem como 

reforça algumas interpretações ecológicas sobre a variação geográfica conduzida por fatores 

bióticos e abióticos entre localidades de ocorrência de uma mesma espécie.  
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APÊNDICE A – LISTA DE ESPÉCIMES DEPOSITADOS NA COLEÇÃO 

HERPETOLÓGICA DA UNIVERSIDADE FEDERAL DO CEARÁ (CHUFC) E NA 

COLEÇÃO HERPETOLÓGICA DO SEMI-ÁRIDO (CHSA). 

 

Gonatodes humeralis: Brasil: Ceará: Trairí: Distrito Canaã: Localidade Canaã 

(03º12’25.0”S, 039º22’19.0”W): CHUFC L 6593-6599; CHSA R 284-291, 475-480. 

Localidade Emboaca (03º13’10.0”S, 039º19’25.5”W): CHUFC L 6600-6022; CHSA R 261-

267, 481-489. 
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A B S T R A C T   

Information about the variation of biological attributes in species whose distribution covers more than one biome 
contributes to understanding phenotype variation in different environments. Herein, we evaluated how 
ecological aspects of the lizard Gonatodes humeralis vary between rainforest populations (Amazon domain) and a 
recently registered population in a coastal forest in3uenced by semiarid climate (Caatinga domain). We inves-
tigated body size, temperature, activity period, microhabitat use and diet of this species, testing the hypothesis 
that, compared to Amazonian populations, the Caatinga population would present a reduced body size, short-
ened activity period, exploration of a greater variety of microhabitats and a more diverse diet. In fact, we 
corroborated the predictions with respect to body size and diet. On the other hand, we observed a more con-
servative activity period and greater specialization in the use of microhabitats in the Caatinga population. Our 
5ndings contribute to understanding the variation in biological attributes between populations of species with 
wide distributions and reveal adjustments conducted by biotic and abiotic factors in different morphological, 
ecological and behavioral traits.   

1. Introduction 

Individuals of a same species can show morphological (e.g. size and 
body shape), ecological (e.g. habitat use and diet) and behavioral vari-
ations (e.g. activity period and reproductive strategies), when exposed 
to different climatic conditions, resource availability and biotic in-
teractions (West-Eberhard, 1989; Bubadué et al., 2016). These intra-
speci5c variations can be expressed either among individuals from a 
same population or among individuals from distinct populations, this 
latter understood as geographical variation (Endler, 1977; West--
Eberhard, 1989). The study of geographic variation in ecological attri-
butes aims to understand how the species adjust to the abiotic and biotic 
environmental differences over its distribution. This approach has been 

applied to several taxa, for example, arachnids (e.g. Webber and Bryson 
Jr, 2015), ray-5nned 5shes (e.g. Crispo and Chapman, 2010), amphib-
ians (e.g. Schäuble, 2004) and reptiles. 

Among reptiles, lizards constitute the study model that contributed 
most to our understanding of geographical variation in ecological traits 
(Pianka, 1970). Initially, these ecological variations were better docu-
mented for species from temperate zones (e.g. Sceloporus: Tinkle and 
Dunham, 1986). More recently, ecological variations between pop-
ulations were found in some families of Neotropical lizards, such as 
Teiidae (e.g. Mesquita and Colli, 2003), Scincidae (e.g. Rocha et al., 
2002), Tropiduridae (e.g. Kiefer et al., 2008), Polychrotidae (e.g. Garda 
et al., 2012), Phyllodactylidae (e.g. Vitt et al., 1997) and Gymnoph-
thalmidae (e.g. Vitt et al., 1998). All this accumulated knowledge 
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revealed geographic variation in many ecological characteristics and in 
a broad range of intensities. 

Life-history parameters such as clutch size, size at sexual maturity 
and other reproductive aspects are among the main traits evaluated in 
studies on geographical variation in lizards’ ecology (e.g. Wapstra et al., 
2001). However, many other ecological and morphological parameters 
can also vary among populations, for example body size, body temper-
ature, activity period, microhabitat usage and diet composition (Mes-
quita and Colli, 2003; Pearman et al., 2010). Although the reptiles do 
not follow the Bergmann’s rule (Ashton and Feldman, 2003), the body 
size of lizards tends to vary according to the ambient temperature and 
precipitation, with population from more climatically stable regions 
reaching relatively larger body sizes (Michael et al., 2014). On the other 
hand, body temperature during activity tends to be a conserved trait 
between different populations, leading to restriction of activity time in 
warmer environments (Sinervo et al., 2010; Grigg and Buckley, 2013). 
The use of habitat and the diet, by turn, is conditioned on the availability 
of substrate and preys in the environment, with existing interpopulation 
variation relating to the gradient generalism-specialism, mainly in wide 
distribution species (Moreno-Rueda et al., 2017; Bendami et al., 2018). 

In studies carried out with lizards from tropical environments in 
South America, geographical variation in ecological attributes were 
more evident among populations from different biomes (Mesquita and 
Colli, 2003; Garda et al., 2012), when compared to the variations among 
populations living in the same biome (Vitt et al., 1998; Rocha et al., 
2002). This can be explained by the marked differences in biotic and 
abiotic characteristics between some Brazilian biomes, for example 
among typically forested/humid environments (e.g. Amazonian Forest 
and Atlantic Forest) and open/dry formations (e.g. Caatinga and Cer-
rado). In this context, recently some species of lizards widely distributed 
in the Amazon have been recorded in areas included in the Caatinga 
domain (Passos et al., 2013a; Roberto et al., 2014). However, it is still 
unknown how the autoecology of these species varies between these 
contrasting environments in both climatic (wet versus seasonally dry) 
and ecological (high versus relatively low productivity) terms. One of 
these species is Gonatodes humeralis (Guichenot, 1855), a little diurnal 
sphaerodactylid whose geographical variation in ecology is already 
recognized among Amazonian populations, indicating its ecological 
plasticity within this biome (Vitt et al., 1997). However, it remains 
unknown how this species adjusts its ecology to its distribution margins, 
mainly in the easternmost populations, under the Caatinga domain’s 
in3uence. 

Herein, we provide autoecological data of an isolated population of 
G. humeralis that inhabits a coastal area in the Caatinga domain. We 
compare its morphology, body temperature, activity period, microhab-
itat use and diet in relation to eight populations from the Amazon for 
which there was published data. Given the marked environmental dif-
ferences between the Amazon and Caatinga biomes, we tested if the 
ecological features of G. humeralis 5t those expected for an environment 
with relatively higher temperatures, lower air humidity and lesser 
resource availability. Speci5cally, we predicted that the Caatinga pop-
ulation compared with the Amazon populations would: i) present a 
smaller body size; ii) have a reduced activity period, iii) make use of 
more microhabitat types, and iv) feed on a greater variety of prey. 

2. Material and methods 

2.1. Study site 

The study was carried out in the municipality of Trairi, located in the 
north of the state of Ceará, an area of Mild Semiarid Hot Tropical 
climate, with a coastal vegetation complex (Moro et al., 2015; IPECE, 
2016). The average annual temperature and rainfall in the region are, 
respectively, 27 ◦C and 1588.8 mm, with most of the rainfall concen-
trated in the 5rst four months of the year (IPECE, 2016; FUNCEME, 
2016). As in the rest of that state, temperatures remain high during most 

of the year, and the precipitation de5nes the regions’ typical seasonality 
(Moro et al., 2015). 

The sampling was performed in two forest patches (03◦12′25.0′′ S, 
039◦22′19.0′′ W and 03◦13′10.0′′ S, 039◦19′25.5′′ W) along the same 
coastal landscape. The studied area present a vegetation structure with a 
predominance of trees and shrubs, including common species as 
Hymenaea courbaril L. (Jatobá), Coccoloba latifolia Lam. (Coaçú), Ana-
cardium occidentale L. (Cajueiro) and Syzygium cumini (L.) Skeels (Azei-
tona-roxa). Despite presenting forested phytophysiognomy, the study 
area differs greatly from the areas studied in the Amazon, 5rstly by its 
climatic conditions, since variation in humidity is so much higher in the 
Caatinga domain than in the Amazon region (IPECE, 2016; FUNCEME, 
2016). Second, it is known that the net primary productivity is usually 
lower in forests under highly seasonal climates due to the shortened 
rainy period, thus generating chain consequences throughout the tro-
phic web (Meir and Pennington, 2011). Furthermore, the 3oristic 
composition differs signi5cantly between the regions. The study area 
contains smaller arboreal species, possessing a lower density of trees 
and, thus, shallower leaf-litter compared to Amazonian forests (see de-
tails in Miranda and Andrade, 2003; Oda, 2008). 

2.2. Target-species 

Gonatodes humeralis is one of the 31 species comprised by the genus, 
belonging to the family Sphaerodactylidae, and among which is 
considered the most widely distributed in Brazil (Avila-Pires, 1995). The 
adult individuals reach 40 mm in snout-vent length and present an 
evident sexual dichromatism. Males have a red and yellow smudge on 
their heads and in the trunks’ anterior region, whilst the females are 
predominantly grey or brown (Avila-Pires, 1995). The studies carried 
out with Amazonian populations (Nunes, 1984; Vitt et al., 2000; 
Miranda and Andrade, 2003; Oda, 2008) showed that the species is 
diurnal, with the activity period occurring between 7:00 h and 17:00 h, 
and presented subarboreal habits, predominantly using the lower region 
of tree trunks and their surroundings. Females lay a single egg, pro-
ducing multiple clutches along the year and often making use of 
communal nests (Vitt et al., 1997; Oda, 2004). As it is usually common 
along Amazon basin, G. humeralis use to be preyed by several kind of 
predators, and there is some evidence that predation by snakes may 
in3uence its ecological habits (Vitt et al., 2000, 2008; Aguiar and 
Costa-Campos, 2014). In Amazon the species can be found in secondary 
forests, but the local fragmentation seemed to negatively affect pop-
ulations’ size (Carvalho-Jr et al., 2008; Oda, 2008), and the individuals 
did not have great ef5ciency in long-distance dispersions (Carvalho-Jr 
et al., 2008). Regarding feeding habits of Amazonian populations, the 
most important orders in its diet were usually Araneae, Coleoptera, 
Isoptera and Gastropoda (Miranda and Andrade, 2003; Vitt et al., 1997, 
2000). 

2.3. Sampling procedures 

The methods presented here were delimited to allow comparisons 
with previously studied Amazonian populations. The 5eldwork took 
place between April and May (rainy season) and between September and 
October (dry season) 2017. The sampling of the lizards was done 
through time-constrained active searches, in which the individuals were 
searched in all sort of microhabitats available in the environment. These 
searchers lasted 30 min and were carried out at each time interval (e.g. 
Passos et al., 2013b) in the daytime period, between 6:00 h and 17:59 h 
(totaling 168 h), and at night, between 18:00 h and 05:59 h (totaling 72 
h), by teams composed of two to four researchers. The total sampling 
effort (240 h) was distributed equally between the rainy and dry sea-
sons. The night period had less sampling effort because we found no 
active individuals in the 5rst shifts of night collection. 

For each individual sighted, we recorded: time of registration, 
microhabitat where the individual was initially found, height in relation 
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to the ground level (0.1 cm resolution), perch perimeter for individuals 
that were perched (0.1 cm resolution) and temperatures of the substrate 
used and the air at 10 cm from the substrate (0.2 ◦C resolution). The 
individuals were manually captured and, immediately after the capture, 
their body temperatures were measured, using a cloacal thermometer 
Schultheis (0.2 ◦C resolution) (Miranda et al., 2010), as well as the 
snout-vent length (SVL), using a digital caliper (0.1 mm resolution). The 
sex of adult individuals was identi5ed through sexual dichromatism 
typical of the species. For analysis of stomach contents, 60 specimens 
(under collect permits N◦ 58070-1 e N◦ 57169-1 Instituto Chico Mendes 
de Conservação da Biodiversidade – ICMBio), were euthanized (ac-
cording to Portaria 148/2012 Conselho Federal de Biologia – CFBio), 
and 5xed, being deposited in the scienti5c collections Coleção Herpe-
tológica da Universidade Federal do Ceará – CHUFC and Coleção Her-
petológica do Semiárido – CHSA (Appendix A). The other individuals 
caught were marked with non-toxic ink to avoid pseudoreplication and, 
after collecting information, they were released at their original site of 
capture. 

The stomach contents were extracted from the collected animals 
through dissection and analyzed with a stereoscopic microscope (0.2 
mm resolution) to identify prey up to the taxonomic level of order, 
except the Formicidae family and Gastropoda, Diplopoda and Chilopoda 
classes. These animals were kept in different taxonomic level to allow 
comparison with data previously published. For the same reason, ter-
mites were also considered Isoptera in the present study. Each prey was 
measured in length and width, using a digital caliper (0.01 mm resolu-
tion), and its volume estimated in mm3 by the formula of the minimum 
prolate spheroid V = 4/3π (L/2) (W/2)2, where “V” is the volume, “L” is 
the length, and “W” is the width of each prey (Dunham, 1983). 

The resource availability (microhabitats and preys) in the study area 
was quanti5ed, considering that G. humeralis is a subarboreal species 
and its diet is primarily composed of invertebrates. Regarding the 
availability of microhabitats, we measured the perimeter at the level of 
the ground of trunks at least 1 m high in 30 plots of 5 m × 5 m (25 m2), 
with a minimum distance of 20 m between them. Regarding the avail-
ability of prey, we collected invertebrates in the wet season (May 2017) 
and dry season (October 2017) through two sampling procedures: an 
entomological umbrella for arboreal species and leaf-litter collection for 
terricolous species. We applied each method in 30 plots of 1 m × 1 m (1 
m2), distributed along forest patches where lizards were sampled, with a 
minimum distance of 10 m from each other. The entomological umbrella 
was always positioned next to two bushes which were shaken 10 s each. 
Then, the litter in the plots was packed in plastic bags for later screening. 
The invertebrates collected by both methods were preserved in 70% 
alcohol and identi5ed to order level using a stereoscopic microscope 
(0.2 mm resolution) and specialized literature. 

2.4. Analysis 

We extracted information regarding Amazonian populations from 
published texts, tables and graphs. To extract quantitative data from 
graphs, we used the WebPlotDigitizer 4.0 software (Rohatgi, 2017). 
When raw data was not available, we considered the provided measures 
of central tendency and dispersion only for graphic illustrations. Before 
the analyzis, we evaluated the data regarding the premises for the use of 
parametric tests. When the data did not meet the premises, even after the 
transformation, we applied non-parametric tests. Thus, descriptive sta-
tistics were provided as median (5rst - third quartiles). For probabilistic 
tests, we assigned a level of signi5cance α = 0.05. The niche overlap 
analyzis was performed using the EcoSim software (Gotelli and 
Entsminger, 2004). Further analyzis and graphic elaborations were 
conducted in the R environment v.3.3.0 (R Development Core Team, 
2016). 

Since data on body size, temperature, height and perch perimeter of 
Amazonian populations were only available in the form of frequency 
distribution in class intervals, the data from the population of Trairi 

were also classi5ed into class intervals for statistical comparisons. Data 
on body size, temperature and perch height were compared between 
populations using the Kruskal-Wallis tests. Regarding body size, there 
were data available for the populations of Trairi - Ceará (present study), 
Rio Xingu - Pará and Curuá-Una - Pará, Caracaraí - Roraima, Cuyabeno - 
Ecuador (Vitt et al., 1997) and Rio Formoso - Rondônia (Vitt et al., 
2000). Regarding body temperature, we considered data related to the 
populations of Trairi - Ceará (present study), São Luís - Maranhão 
(Miranda et al., 2010), Curuá-Una - Pará and different Amazonian 
populations combined (Vitt et al., 1997). Regarding the height of perch, 
we used data from the populations of Trairi - Ceará (present study), 
Manaus - Amazonas (Oda, 2008) and Curuá-Una - Pará (Vitt et al., 
1997). For perch perimeter, as there were only raw data available for 
Trairi - Ceará (present study) and Manaus - Amazonas (Oda, 2008), we 
compared the populations using the Mann-Whitney test. In the graphs, 
in addition to the populations used in the tests, we also represented 
populations that expressed only measures of central tendency and 
dispersion in the respective publications. 

Concerning the activity period, the percentage of active individuals 
per hour interval was compared pairwise through Kolmogorov-Smirnov 
tests, between the population of Trairi - Ceará and each of the Amazo-
nian populations with available information, namely: Rio Formoso - 
Rondônia (Vitt et al., 2000), Curuá-Una - Pará and different Amazonian 
populations combined (Vitt et al., 1997). 

About the diet, we provided a descriptive characterization of the 
frequency (number of lizards that feed on a given prey), dominance 
(number of prey in the stomachs), and volume (volume of ingested prey) 
for each prey category consumed by G. humeralis from Trairi. Then, we 
calculated each food category’s relative importance for all populations 
with available data, considering the Relative Importance Index (RII in 
%) given by arithmetic mean of the percentages of relative frequency, 
relative dominance, and relative volume (Curtis, 1959). The considered 
populations for diet analysis were: Trairi - Ceará (present study), São 
Luiz - Roraima – Maranhão (Miranda and Andrade, 2003), Rio Formoso - 
Rondônia (Vitt et al., 2000), Caracaraí - Roraima, Curuá-Una - Pará and 
Cuyabeno - Ecuador (Vitt et al., 1997). We compared the three most 
important food categories in term of relative volume among populations 
(whose summed relative volume were equal to or greater than 50%). 
Moreover, we undertake two Analysis of Similarities (ANOSIM) to test if 
there were signi5cant differences in the prey communities consumed by 
G. humeralis among localities sampled. To implement this we considered 
data on abundance of each prey category among studied sites, using 
distance metric of Bray-Curtis as dissimilarity measure, 999 permuta-
tions, and two categorical grouping variables: biome (Caatinga and 
Amazon) and political division (North and Northeast regions of Brazil). 

Furthermore, the temporal, spatial and food niche dimensions of 
each population were calculated. To implement this, information about 
the activity periods, use of microhabitats and diet available in published 
works had their categories revised for comparison with the Trairi pop-
ulation. Posteriorly, the niche breadth values obtained were divided by 
the number of categories in each case, to standardize the values and 
make comparisons based on the adjusted niche breadth (e.g. Vitt et al., 
1997). For calculating the niche breadth we considered the inverse of 
the Simpson diversity index (Pianka, 1973), given by: B = 1/

∑
pi.

2, where 
pi is the proportion of use of the category i (food, microhabitat or hour 
interval). The B values range from 1 (use of only one resource category) 
and n (use of all category equally) that, applied to the comparison 
among populations, indicate how a population is relatively more spe-
cialist/generalist in using resources than others. 

Lastly, to assess a possible selection of habitat or food, we calculated 
the niche overlap between the resources used by the Trairi population - 
Ceará and their availability in the environment, through Pianka Niche 
Overlap Index (Pianka, 1973), given by: Ojk =

∑
PijPik/√ 

∑
Pij

2 ∑ Pik
2 . 

Where Ojk is the overlap of the species j over the environmental avail-
ability k; pij and pik are the proportions of the resource category i used by 
j and available in k. The values of Ojk vary between 0 (without overlap) 
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and 1 (complete overlap) and, applied to the selection of resources, 
indicate that the population has a preference for using certain resources 
(selective use) or tend to use the resources in the proportion which they 
are available in the environment (opportunistic use). The observed 
values of niche overlap were compared with null models of 1.000 
randomization, using the randomization algorithm 3 (Gotelli and 
Entsminger, 2004). For these analyses, we considered a spatial resource 
the perimeter of the trunks used by lizards (categorized in classes with 
intervals of 10 cm) and those available in the 25 m2 plots, and as a food 
resource, the number of individuals of each prey type consumed by 
lizards (categorized by taxon) and those available in the 1 m2 plots. 

3. Results 

We sampled 293 individuals of G. humeralis in Trairi, 133 in the rainy 
season and 160 in the dry season. Altogether, we gathered information 
on 123 males, 104 females, 39 juveniles, while 27 individuals escaped 
before the sex could be identi5ed. 

The adult individuals of G. humeralis from Trairi presented a snout- 
vent length of 33 mm (30–34 mm, n = 129). The body size differed 
among the studied populations (Kruskal-Wallis – χ2 = 108.98; df = 5; p 
< 0.01), with individuals from Trairi presenting smaller snout-vent 
length in comparison to all the Amazonian populations (Dunn test – p 
≤ 0.05 for all pairs; Fig. 1). The body temperature of active individuals 
in Trairi was 29.95 ◦C (28.70–30.78 ◦C, n = 70). The body temperature 
differed among the studied populations (Kruskal-Wallis – χ2 = 41.75, df 
= 3, p < 0.01), with the Trairi population presenting higher body tem-
perature than all the Amazonian populations (Dunn test – p ≤ 0.05 for all 
pairs; Fig. 2). 

Regarding the activity period, in Trairi the individuals started their 
activities around 5 h, the majority of active individuals (75%, n = 191) 
was recorded between 8 h and 15 h, and no active individual was 
observed after 18 h (Fig. 3). The population from Trairi presented a 
broader temporal niche (Bt = 0.94) than Amazonian populations 
(Table 1). However, there was no difference in the relative frequency of 
active individuals in each hourly interval between the populations 
tested: Trairi and Rio Formoso (Kolmogorov-Smirnov – D = 0.48, p =
0.17); Trairi and Curuá-Una (Kolmogorov-Smirnov – D = 0.38, p =
0.36); Trairi and different Amazonian populations combined (Kolmo-
gorov-Smirnov – D = 0.42, p = 0.26). 

Concerning the use of habitat, the individuals of G. humeralis in Trairi 
predominantly used tree trunks, live or dead (88.2%, n = 246; Table 2), 

and perched around 28 cm above the ground (16–51.25 cm, n = 208; 
Fig. 4), in trunks with approximately 35 cm perimeter (25–55 cm, n =
210; Fig. 5). The population of G. humeralis in Trairi seemed to use the 
thickest trunks among those available in the environment (Mann- 
Whitney – U = 35964, p < 0.01). The observed value of spatial niche 
overlap (Os = 0.25) did not differ from the values expected at random 
(Null modelling with RA3 – p (observed ≤ expected) = 0.72, p (observed 
≥ expected) = 0.28). The height of the perches differed among pop-
ulations (Kruskal-Wallis – χ2 = 25.13, df = 2, p < 0.01), with 
G. humeralis from Trairi using lower perches than those from Manaus 
and Curuá-Una (Dunn test – p ≤ 0.05 for all pairs; Fig. 4). The perimeter 
of trunks used by G. humeralis in Trairi was larger than in Manaus 

Fig. 1. The body size (snout-vent length in mm) of Gonatodes humeralis in Trairi (Caatinga area of the present study) and six Amazonian populations (based on 
published data). Data from Amazonian populations included in the analysis were obtained from: Vitt et al. (1997) (Cuyabeno, Curuá-Una, Rio Xingu and Caracaraí), 
and Vitt et al. (2000) (Rio Formoso). Data from São Luís (Miranda et al., 2010) is presented only for graphic illustration, see Methods subsection 2.4. 

Fig. 2. The body temperature (in ◦C) of Gonatodes humeralis in Trairi (Caatinga 
area of the present study) and three Amazonian populations (based on pub-
lished data). Data from Amazonian populations were obtained from: Vitt et al. 
(1997) (Curuá-Una and pooled data from Amazon) and Miranda et al. (2010) 
(São Luís). 
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(Mann-Whitney – U = 10012, p < 0.01; Fig. 5). The species’ spatial niche 
amplitude was also narrower in Trairi (Bs = 0.42) than in the Amazonian 
populations (Table 1). 

Concerning trophic ecology, Araneae, Coleoptera and Orthoptera 
were the most important food items in the diet of the G. humeralis 
population in Trairi (Table 3). The individuals from Trairi consumed 
prey in a similar proportion to those available in the environment (Of =
0.60), and presented a higher food niche overlap index than expected by 
chance (Null modelling with RA3 – p (observed ≤ expected) = 0.99, p 

(observed ≥ expected) = 0.01). The food niche breadth of G. humeralis 
was broader in Trairi (Bf = 0.62) than in Amazonian populations 
(Table 1). Araneae and Insect larvae 5gure out, together or separately, 
among the three volumetrically most important prey categories in the 
majority of the populations analyzed (Fig. 6). There was no composi-
tional difference between prey communities consumed by G. humeralis 
between Caatinga and Amazon biomes (ANOSIM – R = 0.13; p = 0.64), 
but there was a signi5cant difference based on the geographical location 
of populations (ANOSIM R = 0.44; p = 0.04). Trairi and São Luís pop-
ulations, located in the northeast region of Brazil, showed more similar 
prey communities to each other when compared to westernmost 
Amazonian populations (Rio Formoso, Caracaraí, Curuá-Una and 
Cuyabeno). 

4. Discussion 

Our results corroborated the prediction that G. humeralis living under 
the in3uence of a semiarid climate would present a smaller body size 
than populations of tropical rainforests. The population of Trairi pre-
sented a smaller body size than all the investigated Amazonian pop-
ulations (Vitt et al., 1997, 2000). This type of geographical variation in 
body size can be in3uenced by abiotic (e.g. temperature), biotic (e.g. 
availability of resources) factors or even the interaction between them 
(Ashton and Feldman, 2003; Vinarski, 2014). Such morphological 
variation is consistent with theoretical predictions for small ectothermic 
organisms exposed to increased environmental temperatures (Sagonas 
et al., 2013). Additionally, considering the climatic, 3oristic and 
phyto-physiognomic differences between the studied area and the 
Amazonian forests previously investigated (see details in Methods, 
subsection 2.1), it is possible that a relatively lower availability of food 
may prevent individuals from the Trairi population from reaching larger 
body sizes (Ashton and Feldman, 2003), mainly during the seasonally 
dry periods in Caatinga domain. Furthermore, we cannot disregard that 
the growth rate of lizards is dependent on the individuals’ metabolic 
balance, which in turn is closely related to the length of the activity 
period and the temperature of the environment where they live (Sinervo 
et al., 2010). 

The body temperature of G. humeralis in Trairi was higher than the 

Fig. 3. Percentage of active individuals of Gonatodes humeralis per 1-h intervals in Trairi (bars - Caatinga area of the present study) and three Amazonian populations 
(based on published data). Curuá-Una in solid line, Rio Formoso in dotted line, and pooled data from Amazonian in dashed line. Data from Amazonian populations 
were obtained from: Vitt et al. (1997) (Curuá-Una and pooled data from Amazon) and Vitt et al. (2000) (Rio Formoso). 

Table 1 
The temporal, spatial and food niche breadths of Gonatodes humeralis in Trairi 
(Caatinga area of the present study) and 5ve Amazonian populations (based on 
published data). Maximum values are provided in bold. Data from Amazonian 
populations were obtained from: Vitt et al. (1997) (Caracaraí, Curuá-Una and 
pooled data from Amazon), Vitt et al. (2000) (Rio Formoso) and Miranda and 
Andrade (2003) (São Luís). NA denotes not available data.  

Localities Temporal (Bt) Spatial (Bs) Food (Bf) 

Trairi – CE 0.937 0.424 0.620 
Curuá-Una – PA 0.874 0.512 NA 
Rio Formoso – RO 0.699 0.481 0.538 
Amazon combined 0.692 NA NA 
Caracaraí – RR NA 0.564 NA 
São Luís – MA NA NA 0.487  

Table 2 
The percentage of microhabitat categories used by Gonatodes humeralis in Trairi 
(Caatinga area of the present study) and in three Amazonian populations (based 
on published data). Trunks and branches (TB), fallen logs (FL), termite mounds 
(TM) and leaf litter (LL). Maximum values are provided in bold. Data from 
Amazonian populations were obtained from: Vitt et al. (1997) (Caracaraí and 
Curuá-Una) and Vitt et al. (2000) (Rio Formoso).  

Localities TB (%) FL (%) TM (%) LL (%) 

Trairi – CE 88.1 9.0 0 2.9 
Rio Formoso – RO 59.1 22.1 11.7 6.5 
Curuá-Una – PA 99.1 0 0 0.9 
Caracaraí – RR 93.8 0 0 6.2  
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activity temperature recorded in Amazonian populations. Although 
there are no inter-population differences in this parameter across the 
Amazon (Vitt et al., 1997), our results revealed that on a wider spatial 
scale under climatic extremes (i.e. between distinct biomes) such 
geographical variations may emerge. In addition, although corporal 
temperatures show relatively low variation among lizard populations 
(Kiefer et al., 2005; Diele-Vegas et al., 2018), this feature is usually 
related to local temperature 3uctuations, especially in small species that 
live in shaded environments as our study model (Wu et al., 2018). In this 
sense, all studies on the thermal biology of G. humeralis have shown a 
positive relationship between the body temperatures and those from 
microhabitats, especially in relation to air temperatures (Vitt et al., 

1997, 2000; Miranda et al., 2010). Therefore, the higher body temper-
ature of G. humeralis in Trairi can be explained by the typical high 
temperatures of environments under in3uence of the Caatinga mor-
phoclimatic domain. While revealing geographic variation in the 
corporal temperature of G. humeralis, these results suggest that the 
species show a relatively high thermal tolerance. 

Contrary to the expected for relatively warmer environments, we did 
not observe restriction of the activity period in the population of 
G. humeralis inhabiting coastal forests in the Caatinga domain compared 
to populations from Amazon (Vitt et al., 1997, 2000). Although we 
found active individuals up to 3 h earlier than commonly recorded in the 
Amazon environment, the pattern of daily activity of G. humeralis in 

Fig. 4. The perch height used by Gonatodes humeralis in Trairi (Caatinga area of the present study) and 5ve Amazonian populations (based on published data). Data 
from Amazonian populations included in the analysis were obtained from: Vitt et al. (1997) (Curuá-Una), and Oda (2008) (Manaus). Data from Vitt et al. (2000) (Rio 
Formoso), Miranda and Andrade (2003) (Alumar), and Miranda et al. (2010) (São Luís) presented only for graphic illustration, see Methods subsection 2.4. 

Fig. 5. The perch perimeter used by Gonatodes humeralis in Trairi (Caatinga area of the present study) and 5ve Amazonian populations (based on published data). 
Data from Amazonian populations included in the analysis were obtained from: Oda (2008) (Manaus). Data from Vitt et al. (1997) (Caracaraí and Cuyabeno), Vitt 
et al. (2000) (Rio Formoso), and Miranda et al. (2010) (São Luís) presented only for graphic illustration, see Methods subsection 2.4. 
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Trairi did not differ from that observed in Amazonian populations, with 
the majority of individuals being active around the hottest hours of the 
day. On the one hand, the maintenance of the extension of the activity 
period might be a consequence of the species’ relatively high thermal 
tolerance, which can operate between 24 ◦C and 33 ◦C. Conversely, the 
observed results might be intrinsically associated with habitat use and 
the thermoregulatory behavior of G. humeralis (Oda, 2008). This species 
lives mainly within the forests (ombrophilous - Miranda et al., 2010) 
and, as such, are not usually exposed to direct sunlight (non-heliotherm - 
Vitt et al., 2008). Such characteristics enable the temperatures experi-
enced by G. humeralis in its microhabitats in Trairi to be considerably 
lower than those estimated for the general habitat, which allows for 
longer periods of activity than expected. 

Regarding resource use, the theory predicts a tendency to specialism 
if there is a great diversity of resource available in the environment 

(Pianka, 1973; Pearman et al., 2010). Therefore, considering that 
coastal forests inserted in the Caatinga domain would present less 
availability of space and food resources for G. humeralis in comparison to 
the Amazonian rainforest (see details in Methods, subsection 2.1), we 
predicted that the population from Trairi would be relatively more 
generalist in the habitat use and diet in relation to the Amazonian 
populations. However, regarding habitat use, the spatial niche breadth 
of the Trairi population was narrower than in Amazon, indicating that 
G. humeralis is relatively more specialist in this area under the in3uence 
of a semiarid climate. Indeed, in Trairi G. humeralis behaved quite 
differently from what is known for the Amazon, being found at lower 
heights than those reported for the Amazonian populations (Vitt et al., 
1997) and using thicker trunks than that observed in Manaus (Nunes, 
1984; Oda, 2008). The use of lower perches by G. humeralis in Trairi 
seem similar to the pattern of microhabitat use of its Amazon congener, 
Gonatodes hasemani (Vitt et al., 2000). These less arboreal habits might 
facilitate 5nding shelters in the leaf litter (Oda, 2008), preventing them 
to be caught by arboreal predators such as snakes and birds (e.g. Avi-
la-Pires, 1995; Aguiar and Costa-Campos, 2014). In addition, although 
they use trunks with a wide variety of thicknesses, we observed that the 
population of G. humeralis in Trairi tended to select thicker trunks 
among those available in the environment, while in the Amazon the 
species seems to use the perches available regardless of their thickness 
(Oda, 2008; Miranda et al., 2010). In that sense, given its 
non-heliothermic habits and as thicker trunks offer a greater shaded 
area, G. humeralis may be using these substrates to avoid overheating in 
a relatively warmer environment. This compensation in microhabitat 
selection by thermal contingencies has already been evidenced for other 
lizards (Benício et al., 2021). However, it remains unknown in which 
extension the predation pressure, the overheating risk, or a combination 
of both mediate such peculiarities in the microhabitat use of G. humeralis 
in the study area. 

In terms of their food resources, the behavior of G. humeralis in Trairi 
met the theoretical expectations, with the population being more 
generalist than Amazonian populations. Even though the main food 
items have been relatively conserved among populations (e.g. high 
volumetric importance of Araneae and Insect larvae), the diet’s 
composition was more diversi5ed in the Caatinga population and 
signi5cantly differed among localities from Northeast (Trairi and Sao 
Luís) and North (Rio Formoso, Caracaraí and Curuá-Una) regions of 
Brazil. These results are consistent with the premise that food avail-
ability in the study area is more limited than in the Amazon. Therefore, 
it would be plausible that individuals were less demanding in prey 

Table 3 
The frequency (number of lizards that feed on each prey type), dominance 
(number of preys in the stomachs), volume (volume of ingested preys in mm3) 
and Relative Importance Index (RII) for each food category in the diet of 
Gonatodes humeralis (n = 60) in Trairi (Caatinga area of the present study). 
Percentage values are provided between parenthesis and NA means non- 
available data.  

Food category Frequency Dominance Volume (mm3) RII (%) 

Araneae 21 (35) 37 (12.2) 473.57 (20.7) 22.65 
Coleoptera 25 (41.7) 30(9.9) 323.07 (14.2) 21.91 
Orthoptera 22 (36.7) 17 (5.6) 183.47 (8) 16.77 
Insect larvae 15 (25) 18 (5.9) 376.25 (16.5) 15.81 
Hymenoptera 18 (30) 24 (7.9) 141.95 (6.2) 14.71 
Diptera 16 (26.7) 24 (7.9) 64.41 (2.8) 12.47 
Insect eggs 9 (15) 42 (13.9) 46.18 (2) 10.29 
Isoptera 11 (18.3) 33 (10.9) 25.33 (1.1) 10.11 
Formicideae 9 (15) 11 (3.6) 100.43 (4.4) 7.68 
Arthropod parts 11 (18.3) 10 (3.3) 30.44 (1.3) 7.66 
Blattodea 6 (10) 6 (2.0) 247.2 (10.8) 7.60 
Lizard skin 6 (10) 6 (2.0) 212.04 (9.3) 7.09 
Gastropoda 6 (10) 17 (5.6) 11.78 (0.5) 5.38 
Pseudoscorpiones 6 (10) 7 (2.3) 3.8 (0.2) 4.16 
Scorpiones 4 (6.7) 5 (1.7) 21.12 (0.9) 3.08 
Dermaptera 4 (6.7) 4 (1.3) 0.2 (<0.1) 2.67 
Acari 3 (5) 3 (1) 1.18 (0.1) 2.01 
Hemiptera 3 (5) 3 (1) NA NA 
Chilopoda 2 (3.3) 2 (0.7) 9.6 (0.4) 1.47 
Odonata 2 (3.3) 2 (0.7) NA NA 
Diplopoda 1 (1.7) 1 (0.3) 9.1 (0.4) 0.80 
Isopoda 1 (1.7) 1 (0.3) 1.9 (0.1) 0.69 
Total 60 lizards 303 itens 2283.02 mm3   

Fig. 6. The relative volume (%) of the three most 
important prey categories consumed by Gonatodes 
humeralis in Trairi (Caatinga area of the present 
study) and 5ve Amazonian populations (based on 
published data). Ara - Araneae, Bla - Blattodea, Col - 
Coleoptera, Der - Dermaptera, For - Formicidae, Gas 
- Gastropoda, InL – Insect larvae, Iso - Isopoda, Man 
- Mantodea, Oli - Oligochaeta, Ort - Orthoptera. 
Data from Amazonian populations were obtained 
from: Vitt et al. (1997) (Caracaraí, Curuá-Una and 
Cuyabeno), Vitt et al. (2000) (Rio Formoso) and 
Miranda and Andrade (2003) (São Luís).   
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consumption (Schoener, 1971). Accordingly, the trophic selectivity 
analysis revealed that the studied population consumed prey according 
to its availability in the environment, demonstrating an opportunistic 
eating behavior already evidenced in many ways among Caatinga liz-
ards (e.g. Kolodiuk et al., 2010; Passos et al., 2013c). In fact, the high 
consumption of sedentary prey by G. humeralis in Trairi, such as spiders 
and insect larvae, matches with its microhabitat use relatively close to 
the leaf litter. Besides that, the high importance of beetles in its diet can 
be associated to a great abundance of coleopterans inside fallen logs, 
which were the second more frequently used microhabitat by 
G. humeralis in the study site. Thus, the variations observed in the diet of 
G. humeralis corroborated previous observations, which suggest that the 
interpopulation variation in lizards’ feeding ecology is primarily deter-
mined by differences in food availability between habitats (Siqueira 
et al., 2013; Novosolov et al., 2017). 

Our 5ndings described for the 5rst time, autoecological aspects of a 
small Neotropical lizard in a hot and seasonally dry environment at the 
eastern edge of its distribution, which is different from what is experi-
enced by most Amazonian populations. Our results expand the under-
standing of geographical variation in biological attributes among 
populations of the same species and reveal adjustments conducted by 
biotic and abiotic factors in different morphological, ecological and 
behavioral traits. 
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